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RESUMEN 

Diversos factores se han propuesto como responsables de la evolución y expresión correlacionada 

en las características de historias de vida de los organismos. La mortalidad juvenil puede ser uno 

de estos factores. Varios estudios han demostrado que variaciones intra-específicas en la tasa de 

mortalidad juvenil, pueden ocasionar dos escenarios aparentemente alternativos. Por un lado, la 

mortalidad alta en los jóvenes puede favorecer tasas de crecimiento corporal rápido, tallas a la 

madurez pequeñas y tamaños de puesta grandes. Sin embargo, el escenario opuesto también ha 

sido documentado: tasa de mortalidad alta en los jóvenes favorece una tasa de crecimiento 

corporal lento, tallas a la madurez grandes y tamaños de puesta pequeños. En este estudio se 

examinó la posible relación de la variación entre poblaciones en la mortalidad de individuos 

jóvenes (post-metamórficos) del sapo Rhinella marina, y la variación entre poblaciones en la talla 

a la madurez sexual, la tasa de crecimiento corporal y el tamaño de puesta. Seleccionamos cinco 

poblaciones de R. marina en los estados de Jalisco y Colima. Para las cinco poblaciones se 

estimaron las tasas de mortalidad post-metamórfica a través de procedimientos de máxima 

verosimilitud. También se estimaron tasas de crecimiento corporal, tamaño de puesta y talla a la 

madurez mediante la disección de hembras. Se encontraron diferencias significativas entre 

poblaciones en las tasas de mortalidad juvenil y en las tasas de crecimiento corporal, pero no en 

el tamaño de puesta ni en la talla a la madurez. De acuerdo con los resultados, la mortalidad de 

los jóvenes no está relacionada con la variación observada en ninguna de las características de 

historia de vida que fueron examinadas. Discutimos otras posibles causas de la variación intra-

específica encontrada. 

PALABRAS CLAVE: Anfibios anuros, individuos post-metamórficos, supervivencia, tamaño 

de puesta, tasas de crecimiento corporal. 
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ABSTRACT 

Several factors have been proposed as determinants of the correlated evolution and expression of 

life-history traits. Juvenile mortality might be one of these factors. Numerous studies have 

demonstrated that intraspecific variation in juvenile mortality rates may cause two apparently 

alternative scenarios. First, high mortality in juvenile individuals might promote fast rates of 

body growth, small size at maturity, and large clutches. Second, the opposite scenario also has 

been documented: high mortality in juveniles might promote slow rates of body growth, large 

size at maturity, and reduced clutches. In this study we examined the potential relationship 

between interpopulation variation in juvenile mortality (post-metamorphic mortality) of the toad 

Rhinella marina and interpopulation variation in size at maturity, body growth rates, and clutch 

size. We selected five populations of R. marina located in the states of Jalisco and Colima. We 

estimated for these five sites post-metamorphic mortality rates by means of maximum likelihood 

procedures. We also estimated body growth rates, clutch size, and minimum size at maturity from 

collected females. We found significant differences among populations in juvenile mortality rates 

and in body growth rates. However, no interpopulation differences were found in clutch size or 

size at maturity. According to our results, juvenile mortality is not related to any of the examined 

life-history traits. We discuss other possible explanations for the observed intraspecific variation. 

 

KEY WORDS: Anuran amphibians, body growth rates, clutch size, post-metamorphic 

individuals, survival.  

 

 

 



 

3 
 

INTRODUCCIÓN Y ANTECEDENTES  

En la naturaleza es posible observar una diversidad amplia de ciclos de vida. En otras palabras, 

atributos fenotípicos como la tasa de crecimiento corporal, la edad a la primera reproducción, el 

número y tamaño de la progenie, la longevidad, etc., varían drásticamente entre especies, entre 

poblaciones de una misma especie e incluso entre individuos (Stearns 1992). La teoría de 

historias de vida analiza cómo han evolucionado estos rasgos así como las posibles causas de esta 

gran diversidad (Stearns 1992; Roff 2002). Dado que las características de historias de vida 

tienen un efecto directo sobre la adecuación de los organismos, generalmente se encuentran bajo 

presiones fuertes de selección natural (Stearns 1992; MacGraw y Caswell 1996; Kaplan y 

Gangestad 2004). Como consecuencia, es posible considerar que la variación encontrada en los 

rasgos de historia de vida es el reflejo de la adaptación de especies y poblaciones a sus ambientes 

locales (Cole 1954; Roff 2002).  

La teoría de historias de vida intenta saber si diferentes tipos de ambientes seleccionan 

conjuntos particulares de caracteres de historias de vida. En otras palabras, resulta importante 

conocer si algún factor selectivo en particular es capaz de promover la evolución correlacionada 

de este tipo de atributos (Johnson 2002). A estos conjuntos predecibles de atributos de historias 

de vida se les conoce como estrategias de historias de vida (Chapleau et al. 1988).  

La intensidad de mortalidad se ha considerado como un factor de selección de atributos de 

historias de vida, independientemente de las causas que la generen (Charnov 1990; Johnson 

2002). Existe evidencia fuerte de que a diferentes intensidades de mortalidad se pueden promover 

diferentes patrones de historias de vida (Schaffer 1974b; Charnov 1990; Promislow y Harvey 

1990). En 1990 Promislow y Harvey observaron que tasas de mortalidad adulta diferentes en 

mamíferos se encontraban correlacionadas con diferentes estrategias de historia de vida. A partir 

de estas observaciones se desarrolló el modelo denominado “continuo rápido-lento”. En este 
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modelo, las especies que experimentan intensidades de mortalidad adulta alta presentan 

crecimiento rápido, madurez sexual temprana, alto esfuerzo reproductivo (usualmente muchas 

crías pequeñas) y longevidad reducida (extremo rápido; Reznick et al. 1990; Reznick et al. 1996). 

Esto se debe a que bajo estas condiciones, se maximiza el esfuerzo por dejar descendencia 

cuando el ser adulto implica alto riesgo de morir. De manera que, en especies o poblaciones con 

estrategia “rápida”, se favorecerá una asignación mayor de recursos a la producción de progenie. 

Por otro lado, especies que experimentan baja intensidad en la mortalidad adulta, muestran un 

crecimiento lento, madurez tardía, bajo esfuerzo reproductivo (usualmente pocas crías más 

grandes) y mayor longevidad (extremo lento; Blackburn 1990). Estas características son 

favorecidas puesto que la probabilidad de supervivencia de los adultos es alta y por lo tanto, la 

probabilidad de dejar descendencia también. Así, en especies o poblaciones con estrategia 

“lenta”, se favorecerá una mayor asignación de recursos en la permanencia de los adultos (Oli, 

2004). Bajo estos escenarios, se propone que la mortalidad adulta puede ser un factor selectivo en 

la evolución de historias de vida y que el resultado es un continuo que va desde especies o 

poblaciones que sufren intensa mortalidad adulta y como consecuencia desarrollan ciclos de vida 

“rápidos”, hasta especies o poblaciones que experimentan baja mortalidad adulta y que como 

consecuencia, desarrollan ciclos de vida “lentos” (Franco y Silvertown 1996). 

Efecto de la mortalidad juvenil 

Además de los patrones de historia de vida observados bajo diferentes intensidades de mortalidad 

adulta por Promislow y Harvey (1990), también deben existir efectos de la mortalidad juvenil 

sobre características de historia de vida particulares. Los autores observaron también que cuando 

las tasas de mortalidad juvenil en mamíferos son altas, se exhibe una menor talla a la madurez y 

altas tasas de fecundidad. Además, detectaron relaciones positivas entre la mortalidad adulta y la 

mortalidad juvenil. Este patrón relacionado con tasas altas de mortalidad juvenil ha sido apoyado 
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con evidencia teórica y empírica. En general para algunos organismos como aves, peces, 

invertebrados marinos, arácnidos, entre otros, se ha observado que en ambientes con una mayor 

intensidad en la mortalidad juvenil, se favorece un crecimiento rápido, madurez temprana y alto 

esfuerzo reproductivo (Cole 1954; Wilbur et al. 1974; Hirshfield y Tinkle 1975; Vollrath y 

Parker 1992; Campana 1996; Gosselin y Qian 1997; Martin 2002). De manera que, alcanzar 

tallas grandes de manera rápida, permite a los organismos evadir la probabilidad de morir cuando 

la depredación es intensa en tallas jóvenes (Morris 1992). También, intensificar el esfuerzo 

reproductivo permite incrementar el número total de crías que sobreviven cuando la mortalidad es 

intensa en el estadio juvenil, en comparación con adultos que tienen menor esfuerzo reproductivo 

y que, por lo tanto, producen menos crías (Martin 2002).  

 Sin embargo, otro gran conjunto de evidencia conformado por trabajos teóricos y 

experimentales revela un patrón distinto e incluso opuesto. La evidencia que otros autores han 

encontrado del efecto de la mortalidad juvenil sobre características de historia de vida indica que 

en algunas especies o poblaciones (i. e., cladóceros, caracoles, peces, invertebrados) con altas 

tasas de mortalidad juvenil (principalmente cuando la mortalidad adulta es relativamente 

constante o más baja; Crowl 1990) se favorece un retraso en la madurez, con tallas adultas más 

grandes y un menor esfuerzo reproductivo que se expresa con pocas crías pero más grandes o 

varias puestas pequeñas distribuidas a lo largo del tiempo (Murphy 1968; Wilbur et al. 1974; Law 

1979; Michod 1979; Lynch 1980; Stearns y Crandall 1981; Crowl 1990; Reznick et al. 1990; 

Charnov 1991; Stibor y Lüning 1994; Sand1996). De acuerdo con estos últimos autores, 

ambientes donde la mortalidad juvenil es muy intensa, la producción de crías más grandes tiene 

ventajas al reducir el tiempo que tardan en alcanzar tallas adultas (Wilbur et al. 1974; Stearns 

1977; Stearns y Crandall 1981). Además, crías grandes usualmente experimentan tasas de 

supervivencia relativamente altas durante su etapa juvenil (Reznick y Endler 1982; Crowl 1990). 
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Debido a este retraso en la madurez, los adultos experimentan una mayor probabilidad de 

supervivencia al reducir el esfuerzo reproductivo por lo que exhiben una mayor longevidad 

(Schaffer 1974a; Stearns 1977; Stearns y Koella 1986). A pesar de que un retraso en la madurez 

sexual iría aparentemente en contra de la fecundidad actual (Gadgil y Bosert 1970; Stearns y 

Crandall 1981), dicho retraso puede incrementar la adecuación a largo plazo, al aumentar la 

supervivencia de los adultos y de sus crías (Stearns 1992).  

 

JUSTIFICACIÓN Y OBJETIVO GENERAL 

En el caso de los anfibios, no existe algún estudio formal que relacione el efecto de la mortalidad 

específica de un estadio particular como es el estadio juvenil sobre la evolución de atributos de 

historia de vida. Por lo tanto, el objetivo de esta investigación es conocer si existe un efecto de 

diferentes tasas de mortalidad juvenil en tres caracteres de historias de vida (la talla a la madurez, 

el tamaño de puesta y la tasa de crecimiento corporal) en cinco poblaciones de un anfibio de 

distribución amplia (Rhinella marina).  

 

Objetivos particulares 

1) Estimar tasas de mortalidad y crecimiento corporal en individuos post-metamórficos 

(juveniles) de cinco poblaciones de Rhinella marina.  

2) Estimar el tamaño de puesta (esfuerzo reproductivo), así como el tamaño mínimo a la madurez 

sexual en cinco poblaciones de Rhinella marina. 
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3) Determinar si existen relaciones significativas entre los atributos de historia de vida (esfuerzo 

reproductivo, crecimiento y madurez sexual) y la tasa de mortalidad juvenil (específicamente en 

la fase post-metamórfica).  

 

HIPOTESIS Y PREDICCIONES 

Bajo la hipótesis donde la intensidad de la mortalidad juvenil es un factor selectivo de atributos 

de historia de vida, de acuerdo con el escenario donde mortalidad juvenil alta favorece tasas de 

crecimiento corporal rápido, tamaños de puesta grandes y tallas a la madurez pequeñas, 

poblaciones con mortalidad juvenil alta experimentarán: 1) Una relación negativa entre la 

mortalidad juvenil y la talla a la madurez. 2) Una relación positiva entre la mortalidad juvenil y el 

tamaño de puesta. 3) Una relación positiva entre la mortalidad de los jóvenes y la velocidad de 

crecimiento corporal.  

En contraste, bajo el escenario alternativo donde la mortalidad juvenil alta favorece tasas de 

crecimiento corporal lento, tamaños de puesta pequeños y tallas a la madurez grandes, 

poblaciones con mortalidad juvenil alta experimentarán: 1) Una relación positiva entre la 

mortalidad juvenil y la talla a la madurez. 2) Una relación negativa entre la mortalidad juvenil y 

la fecundidad. 3) Una relación negativa entre la mortalidad en los jóvenes y la velocidad de 

crecimiento corporal. 
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MÉTODOS 

 

Especie de estudio 

Rhinella marina (Linnaeus, 1758) es una especie de sapo con una distribución natural desde 

Texas hasta Sudamérica. En México, esta especie se encuentra distribuida en las costas del 

Pacífico y el Golfo de México (Zug y Zug 1979; López et al. 2009; Solís et al. 2010). R. marina 

puede encontrarse en diversos tipos de vegetación, como bosques tropicales, sabanas, pastizales, 

zonas áridas, vegetación ribereña, así como también dentro de los asentamientos urbanos cerca de 

cuerpos de agua (Zug et al. 1975; Solís et al. 2010). Esta especie presenta dimorfismo sexual 

donde las hembras tienen patrones de coloración y tamaños corporales mayores comparados a los 

machos (Zug y Zug 1979).  

En su ciclo de vida, los huevos eclosionan durante los meses de abril-junio en cuatro días 

promedio y posteriormente el desarrollo larval (fase acuática) y la metamorfosis, se alcanzan 

alrededor de los 45 días (Fig. 1A; López et al. 2009). Los individuos post-metamórficos, tienen 

actividad diurna y pueden ser observados a las orillas de los ríos, principalmente en suelos 

arenosos (Fig. 1B y Fig. 2A; Menin et al. 2008). Estos individuos pueden alcanzar la madurez 

sexual aproximadamente un año después de la eclosión con tallas entre los 60 y 120 mm de 

longitud hocico cloaca (LHC; Zug y Zug 1979). La reproducción de estos  organismos (desde el 

amplexo hasta la ovoposición) se puede observar entre los meses de abril y junio, 

correspondientes a la época de secas (Fig. 1C y Fig. 2B; Zug y Zug 1979; López et al. 2009). En 

esta etapa es posible observar individuos adultos, los cuales tienen hábitos nocturnos y pueden 

alcanzar tallas hasta de 238 mm de longitud hocico cloaca  (LHC; López et al. 2009). Su dieta 

está basada en insectos, otras especies de anfibios e inclusive pueden exhibir canibalismo (Zug et 
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al. 1975; López et al. 2009; observación personal). Las hembras depositan los huevos en forma 

de largos cordones generalmente pegados a la vegetación en aguas someras. Los tamaños de 

puesta oscilan entre 8,000 y 30,000 huevos (Solís et al. 2010).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Ciclo de vida de Rhinella marina. A) durante los meses de abril y julio,  los huevos eclosionan 

alrededor de tres días y posteriormente el desarrollo larvario y la metamorfosis ocurre en un promedio de un mes. B) 

los individuos postmetamórficos permanecen cerca de los cuerpos de agua durante aproximadamente dos meses 

hasta la época de lluvias. C) posteriormente a la época de lluvias, los individuos adultos y sub-adultos estivan. D) 

durante la época de secas los individuos salen a alimentarse y a reproducirse. 
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A B

Rhinella marina, se encuentra clasificada como especie de preocupación menor en la lista roja 

de especies amenazadas de la UICN debido a su amplia distribución (Solís et al. 2010). 

Particularmente R. marina tiene la característica de ser muy buena competidora y se ha observado 

su capacidad de desplazar a otras especies nativas (López et al. 2009). Esta especie ha sido 

introducida en varias partes del mundo haciéndola una especie exótica invasora. Algunas de estas 

regiones son Australia, Jamaica, Puesto Rico, Palau, entre otras (Hagman y Shine 2009; López et 

al. 2009).  

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. A) Individuo post-metamórfico (LHC = 13 mm) y B) individuo adulto de Rhinella marina. 

 

 

 

 

 

 

 



 

11 
 

Rhinella marina

Estados

Poblaciones

San Nicolás

Cuitzmala

Marabasco

Armería

Coahuayana

Colima

Jalisco

Km

Métodos de campo 

 

Se llevaron a cabo experimentos de captura, marcaje y recaptura de individuos post-metamórficos 

en cinco poblaciones de R. marina localizadas en los estados de Colima y Jalisco (Fig. 3) durante 

mayo y junio de 2011 (permiso para trabajo de campo número FAUT-0240-SEMARNAT).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3. Localización de las cinco poblaciones de Rhinella marina. Altitud de 16-32 m s.n.m. 
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Las fechas de muestreo se definieron porque los individuos post-metamórficos de R. marina 

son abundantes en la costa del Pacífico Mexicano al final de la época seca (entre abril y junio). 

Justamente se estudió esta fase crítica del desarrollo, antes de las lluvias, evitando tomar en 

cuenta a organismos más grandes (sub-adultos) que exhiben más dispersión y que se alejan de los 

cuerpos de agua (Freeland y Kerin 1991; Child et al. 2008).  

Las poblaciones se localizaron en vertientes de cinco ríos independientes: los Ríos 

Coahuayana y Armería en Colima y los Ríos San Nicolás, Marabasco y Cuitzmala, en Jalisco. 

Todas las poblaciones se encuentran en áreas con un clima sub-húmedo con lluvias en verano, un 

tipo de vegetación ribereña y suelos arenosos y rocosos. 

Los individuos fueron marcados individualmente por medio de corte de falanges (Fig. 4; 

Heyer et al. 1994). Cada población fue monitoreada una vez por semana hasta completar cinco 

semanas de estudio (cinco visitas en total por población). Estas cinco semanas de trabajo de 

campo, que tuvieron lugar entre mayo y junio de 2011, abarcan una buena parte de la temporada 

en la que los individuos post-metamórficos de R. marina son más abundantes. En cada visita, se 

utilizó un muestreo de búsqueda por tiempo en un horario de 09:00 am a 15:00 pm que 

corresponde a su periodo de actividad. De esta manera, se obtuvieron historias de captura que 

corresponden a los registros de cada individuo de cada población en una matriz de presencias y 

ausencias (denotadas como unos y ceros, respectivamente) durante el periodo de muestreo (cinco 

visitas por cada población). Además, se obtuvieron datos de la talla de los individuos tomando la  

longitud hocico-cloaca (LHC) para cada uno de los individuos.  
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Figura 4. Sistema de numeración individual para el marcaje de individuos post-metamórficos de Rhinella marina 

mediante el corte de diferentes dedos. 

 

El experimento de marcaje y recaptura sólo se llevó a cabo en los individuos post-

metamórficos para estimar la supervivencia en cada población. Consideramos individuos post-

metamórficos a aquellos cuyos tamaños estuvieran entre 10 y 30 mm LHC. Para la estimación de 

los parámetros reproductivos (talla mínima a la madurez y tamaño de puesta), se colectaron 

hembras cuyas tallas oscilaron entre 60 mm y 200 mm en cada población. Su identificación se 

basó en la observación de individuos con una coloración café moteada en el dorso, una forma 

corporal ancha y una línea dorsal y ventral de hocico a cloaca (Fig. 5). La colecta se realizó 

durante la noche en un horario de 8:00 pm a 11:00 pm que corresponde a su horario de actividad. 

Las hembras se sacrificaron a partir de una sobredosis de anestésico diluido en agua (ácido 

metanosulfónico etil 3-aminobenzoato, denominado comercialmente MS-222, Sigma-Aldrich 

Química S.A. de C.V.). Posteriormente se fijaron en formol al 10% y fueron depositadas en 

alcohol al 70% para su preservación.  
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Figura 5. Hembra adulta de Rhinella marina. Se observa una coloración moteada en el dorso, una forma corporal 

ancha así como una línea dorsal de la cabeza hasta la cloaca. 
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Estimación de tasas de supervivencia y su relación con atributos de historias de vida 

El cálculo de las tasas de supervivencia para cada población, se obtuvo a partir de las historias de 

captura mediante métodos de máxima verosimilitud implementados en el programa MARK 

(White y Burnham 1999). El observar un individuo marcado en una ocasión de muestreo depende 

de dos parámetros: la probabilidad de que un individuo sobreviva de un tiempo a otro (φ) y la 

probabilidad de recapturarlo (p). A partir de métodos de máxima verosimilitud, es posible estimar 

dichos parámetros (Lebreton et al. 1992). La máxima verosimilitud implica la estimación de los 

valores de los parámetros (φ y p) que, con el mayor grado de certeza, resultarían en los datos 

observados, en este caso en los registros de presencia y ausencia para todos y cada uno de los 

individuos marcados de cada población.  

En este estudio se asume que la emigración de individuos post-metamórficos lejos de las pozas 

en las que los marcamos por primera vez fue mínima. Esto se basa en estudios previos que han 

documentado que los individuos post-metamórficos de R. marina que tienen tallas menores a los 

30 mm se mantienen congregados en los cuerpos de agua durante la temporada seca para evitar la 

deshidratación ocasionada por altas temperaturas (Freeland y Kerin 1991; Child et al. 2008). Por 

lo tanto, las estimaciones de supervivencia (φ) son robustas ya que el trabajo se realizó con 

organismos cuyas tallas oscilaron entre los 10 y los 30 mm LHC y no tienen sesgos debido a 

individuos que simplemente pudieron haber abandonado los sitios de trabajo. 

Las probabilidades p y φ pueden ser estimadas a partir de diferentes modelos que representan 

distintas hipótesis biológicas acerca de la forma en que varían estos parámetros (Lebreton et al. 

1992). Por ejemplo, tanto p como φ pueden ser constantes a lo largo del periodo de muestreo (c) 

o variar entre poblaciones (s = población 1, 2, etc.). Además, la probabilidad de supervivencia (φ) 

puede estar relacionada con la talla de los individuos (medida como la LHC). Esto es, cabe la 

posibilidad de que los individuos de tallas pequeñas presenten bajas tasas de supervivencia en 
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comparación con individuos de tallas más grandes o viceversa (relación lineal), o que individuos 

de tallas intermedias experimenten mayores probabilidades de supervivencia (relación 

cuadrática). En otras palabras, la probabilidad de supervivencia puede aumentar o disminuir en 

función del tamaño de los individuos (relaciones lineales) e incluso los individuos de tallas 

intermedias podrían experimentar mayores o menores probabilidades de sobrevivir (relaciones 

cuadráticas). Los modelos en los que la probabilidad de supervivencia (φ) es una función de la 

talla, se consideraron como un análisis de selección en el que φ = adecuación y la talla es el 

atributo que se encuentra bajo selección. De esta manera, fue posible determinar si individuos de 

tallas específicas se encuentran favorecidos en comparación con individuos de otras tallas (i.e., se 

examinó si la adecuación está en función de la talla; Lande y Arnold 1983; Arnold y Wade 1984; 

Palleiro et al. 2006).    

La ecuación de una relación lineal entre la talla y  es: 

 

              

 

 

donde β0 corresponde al intercepto y β1 corresponde a la pendiente. 

La ecuación de una relación cuadrática entre la talla y  es: 

 

                      
  

 

donde β0 corresponde al intercepto y los parámetros β1 y β2 corresponden a las dos pendientes de 

una parábola.  
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Adicionalmente, se construyeron modelos que representaran diferentes hipótesis sobre la 

relación de los atributos de historia de vida estimados [la tasa de crecimiento corporal (ΔLHC), el 

tamaño de puesta promedio (TP) y la talla mínima a la madurez (TMM)] con la tasa de 

supervivencia (φ). Estos modelos se construyeron con el fin de conocer si la tasa de 

supervivencia o mortalidad es un factor selectivo en los  atributos de historia de vida. En estos 

modelos, se representaron todas las posibles combinaciones de un efecto lineal de los atributos de 

historia de vida sobre el parámetro de supervivencia φ. Por ejemplo, en uno de los modelos más 

simples, la probabilidad de supervivencia (φ) puede estar relacionada con la tasa de crecimiento 

corporal (ΔLHC). Esto es, que individuos con tasas de crecimiento más rápido presenten una tasa 

de supervivencia mayor en comparación a individuos con tasas de crecimiento más lento o 

viceversa. Por lo que, en este modelo, la probabilidad de supervivencia puede aumentar o 

disminuir en función de la tasa de crecimiento corporal de los individuos. La ecuación de una 

relación lineal entre la tasa de crecimiento (ΔLHC) y  es: 

 

             

 

donde: β0 corresponde al intercepto y β1 corresponde a la pendiente. 

En otro modelo, la probabilidad de supervivencia puede estar en función de la talla y de los 

tres atributos de historia de vida. Dicha relación estaría expresada por la siguiente ecuación:  
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donde β0 corresponde al intercepto y β1, β2, β3 y β4 corresponden a la pendiente asociada a cada 

factor. De todas estas posibles fuentes de variación para p (constante y distinto entre poblaciones) 

y φ (constante, diferente entre sitios y en función de la talla, de la tasa de crecimiento corporal, 

del tamaño promedio de puesta y de la talla mínima a la madurez) se generaron 96 modelos 

(Anexo 1). 

Para la selección del mejor modelo, es decir, para escoger el escenario biológico más 

verosímil, se utilizó el criterio de información de Akaike (AIC; Burnham y Anderson 2002). Este 

AIC es una medida del nivel de ajuste de cada modelo a los datos así como de la parsimonia de 

cada modelo. El AIC de cada modelo se estima de la siguiente manera: 

 

AIC = −2 ln(L) +2K 

 

donde L es la verosimilitud del modelo correspondiente y K es el número de parámetros en el 

modelo.  

El modelo con mejor ajuste a los datos utilizando el menor número de parámetros, y que por lo 

tanto, es el más verosímil está determinado por el valor más bajo del AIC (Akaike 1973). Cuando 

una diferencia entre los valores de AIC entre dos modelos (ΔAIC) es menor a 2, se asume que 

ambos modelos tienen aproximadamente el mismo ajuste en los datos. En contraste, cuando esta 

diferencia (ΔAIC) es mayor a 2, entonces existe evidencia suficiente de que hay una diferencia 

real entre ambos modelos en su nivel de ajuste a los datos (Burnham y Anderson 2002; Johnson y 

Omland 2004). Además, MARK calcula también medidas del apoyo relativo que tiene cada 

modelo respecto a los demás, lo que permite comparar entre ellos. Estas medidas se denominan 

pesos AIC (wAIC) y se calculan de la siguiente manera:  
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donde: ΔAIC corresponde a la diferencia del AIC entre dos modelos y exp es la base de los 

logaritmos naturales. MARK estima las tasas de supervivencia y recaptura a partir de promedios 

ponderados utilizando la verosimilitud y los pesos de todos los modelos de la siguiente manera: 

 

                    

 

donde   representa la probabilidad de supervivencia o de recaptura especifica por talla,  i 

representa el parámetro correspondiente derivado del modelo i, wi representa el peso del modelo i 

y la suma es a través de todos los modelos ajustados. Estos promedios ponderados de  y p, 

incorporan la incertidumbre en el proceso de selección de modelos, considerando el apoyo 

relativo de cada modelo. De este modo, las estimaciones de promedios ponderados son más 

robustas que los derivadas de cualquier modelo por sí solo (White y Burnham 1999; Burnham y 

Anderson 2002; Johnson y Omland 2004).  

Después de seleccionar el mejor modelo, se observó que la tasa de supervivencia es una 

función de la talla y es diferente entre sitios (ver resultados). Se realizó un procedimiento post-

hoc para identificar en cuál o cuáles de los sitios la relación entre talla y supervivencia es muy 

distinta a los demás sitios. Se construyeron modelos que representaran todas las combinaciones 

de los principales efectos que pudieran derivarse del modelo con el mejor ajuste ([φ (s x talla
2
) p 

(s)]; ver resultados). Los modelos puestos a prueba, correspondieron a todas las posibles 
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comparaciones entre poblaciones (1 = Armería, 2 = Coahuayana, 3 = Marabasco, 4 = San Nicolás 

y 5 = Cuitzmala) de la relación entre la talla y la supervivencia (i. e., poblaciones 1, 2 vs. 

poblaciones 3, 4, 5; población 3 vs. poblaciones 1, 2, 4, 5; etc.). El proceso de selección del mejor 

modelo siguió el método explicado anteriormente para identificar el modelo post-hoc más 

verosímil.  
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Estimación de tasas de crecimiento corporal 

Las tasas de crecimiento corporal (ΔLHC) de los individuos post-metamórficos en cada población 

se estimaron a partir de la siguiente ecuación: 

 

       
         

 
 

 

donde:      indica el cambio de talla en un tiempo determinado (mm/día; tasa de crecimiento 

corporal), LHC1 la longitud hocico-cloaca inicial, LHC2 la longitud hocico-cloaca a una siguiente 

ocasión y t corresponde al número de días transcurridos entre una medición y otra.  

Las tasas de crecimiento corporal se ajustaron a tres modelos de crecimiento corporal 

modificados de Dunham (1978): el modelo de Von Bertalanffy (Von Bertalanffy 1938), el 

modelo logístico por longitud y el modelo logístico por peso (Schoener y Schoener 1978) que 

describen la relación entre la talla (LHC) y la tasa de crecimiento (Cuadro 1). El modelo de Von 

Bertalanffy indica que la velocidad de crecimiento decrece linealmente conforme la talla 

aumenta. Los modelos logístico por longitud y logístico por peso indican que la velocidad de 

crecimiento es relativamente baja en las tallas iniciales, aumenta hasta llegar a un máximo en 

tallas intermedias y después disminuye rápidamente en tallas más grandes. Esto es, las tasas de 

crecimiento son una función cuadrática de la talla. La diferencia entre el modelo logístico por 

longitud y el modelo logístico por peso es que este último considera la relación cúbica que hay 

entre la longitud y la masa de los organismos (ver la tercera ecuación en el cuadro 1). 
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Cuadro 1. Ecuaciones diferenciales de tres modelos de crecimiento corporal: el modelo de Von Bertalanffy, el 

modelo logístico por longitud y el modelo logístico por peso. Estos modelos se ajustaron a los datos de crecimiento 

observados en cinco poblaciones de Rhinella marina. A corresponde al tamaño corporal asintótico, r al parámetro 

característico de crecimiento, LHC es la longitud hocico-cloaca observada y ΔLHC son las tasas de crecimiento 

corporal. 

 

 

 

 

 

 

 

A partir del ajuste de las ecuaciones de los tres modelos a las tasas de crecimiento observadas 

de R. marina, se calcularon los coeficientes de determinación de cada modelo (R
2
). La intención 

era saber si existía un efecto de la talla sobre las tasas de crecimiento antes de compararlas entre 

poblaciones. Sin embargo, el ajuste de los modelos a las tasas de crecimiento corporal fue 

marcadamente bajo (ver resultados) y, por lo tanto, se realizó un análisis de varianza (ANOVA) 

de una vía para comparar las tasas de crecimiento corporal calculadas entre poblaciones.  

Adicionalmente, se realizó un análisis de selección sobre las tasas de crecimiento corporal en 

las cinco poblaciones (Lande y Arnold 1983; Arnold y Wade 1984; Palleiro et al. 2006). La 

probabilidad de supervivencia () se consideró como adecuación y la tasa de crecimiento (ΔLHC) 

como el atributo bajo selección. Para este análisis, se generaron en primer lugar modelos donde la 

variación en la probabilidad de supervivencia fuera una función lineal del crecimiento. En estos 

modelos, individuos con tasas de crecimiento rápidas podrían presentar probabilidades de 

Modelo Ecuación 

  Von Bertalanffy                      

  Logístico por longitud                         
 

  Logístico por peso                               
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supervivencia mayor o, por el contrario, individuos con tasas de crecimiento lento podrían 

presentar probabilidades de supervivencia más altas. Estos modelos están representados por la 

siguiente ecuación: 

                    

 

donde: β0 corresponde al intercepto y β1 corresponde a la pendiente. 

También se generaron modelos donde la probabilidad de supervivencia fuera una función 

cuadrática del crecimiento. En estos modelos, individuos con tasas de crecimiento intermedias 

podrían presentar mayores probabilidades de supervivencia en comparación con individuos con 

tasas de crecimiento mayores o menores. 

En este mismo sentido individuos con tasas de crecimiento corporal intermedias también 

podrían presentar probabilidades de supervivencia menores en comparación con tallas menores o 

mayores. Estos modelos están representados por la siguiente ecuación: 

 

                      
  

 

donde β0 corresponde al intercepto y los parámetros β1 y β2 corresponden a las dos pendientes de 

una parábola.  

A partir de estos modelos se pudo determinar si la tasa de crecimiento corporal en individuos 

post-metamórficos en las cinco poblaciones de estudio es un atributo de historia de vida que se 

encuentra bajo algún tipo de selección (estabilizadora, disruptiva o direccional; Futuyma 2009). 

Adicionalmente se construyeron modelos donde φ fuera constante (c) y diferente entre 
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poblaciones (s). De esta manera, se pusieron a prueba 12 modelos que representan todas las 

posibles combinaciones de las fuentes especificadas de variación para el parámetro φ (Anexo 2). 

La selección del mejor modelo siguió el mecanismo descrito en los métodos para la estimación de 

supervivencia (criterio de información de Akaike; Akaike 1973; Burnham y Anderson 2002).  
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Estimación del tamaño de puesta 

El tamaño de puesta para cada población se estimó a partir del promedio del número de huevos 

presentes dentro de cada hembra en cada una de las poblaciones. A partir de visitas nocturnas, se 

colectaron hembras consideradas sexualmente maduras (aquellas hembras receptivas o en 

amplexo durante la estación reproductiva que va de mayo a junio; nuestro periodo de muestreo 

fue precisamente durante mayo). Las hembras colectadas fueron disectadas para obtener los 

huevos desarrollados dentro los ovarios.  

Los huevos de cada hembra fueron expuestos a una temperatura de 56 °C por 24 horas en una 

estufa para la eliminación de agua y para obtener el peso seco. El peso seco de los huevos fue 

utilizado para calcular el tamaño de puesta para cada hembra. Debido a la gran cantidad de 

huevos por puesta, por medio de una regla de tres considerando el peso total de los huevos y de 

una fracción del peso de 100 huevos, se calculó el número de huevos para cada hembra de cada 

población y posteriormente, el tamaño promedio de puesta de las cinco poblaciones:   

 

                             
                              

                  
 

 

Se realizaron análisis de correlación de Spearman  para determinar la posible relación entre el 

tamaño corporal y el número de huevos por hembra para cada población. Ya que como en otros 

organismos, se ha observado que al incrementar la talla de las hembras la producción de huevos 

es mayor (Congdon y van Loben Sels 1991; Hearnden 1991; Honek 1993).  



 

26 
 

Para saber si existen diferencias estadísticas en el tamaño de puesta promedio entre las cinco 

poblaciones se llevó a cabo un procedimiento inferencial basado en modelos múltiples y en 

estimaciones de verosimilitud (Burnham y Anderson 2002; Anderson 2008). Se construyeron 26 

modelos que representaban todas las posibles combinaciones entre poblaciones respecto a sus 

diferencias hipotéticas en los tamaños promedio de puesta  (Anexo 3: i. e., poblaciones 1, 4 vs. 

poblaciones 2, 4, 5; población 5 vs. poblaciones 1, 2, 3, 4; etc.), incluyendo el modelo nulo 

donde: población 1 = población 2 = población 3 = población 4 = población 5 y el modelo en el 

que todas las poblaciones son distintas entre sí: población 1 ≠ población 2 ≠  población 3 ≠  

población 4 ≠  población 5. Donde, los números representan las poblaciones de estudio de la 

siguiente manera: 1 = Armería, 2 = Coahuayana, 3 = Marabasco, 4 = San Nicolás y 5 = 

Cuitzmala.  De cada modelo se calculó su devianza, que representa una medida de cuánto se 

desvían los datos observados de los valores esperados de acuerdo con cada modelo (Burnham y 

Anderson 2002).  La devianza se calcula de la siguiente manera: 

 

Devianza = -2 ln(L) 

 

donde L representa a la verosimilitud de cada modelo y:  

 

        
 

 
         

 

donde: 
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donde: σ
2
 = varianza estimada del modelo, SCE = suma de cuadrados del error y n = número de 

datos. A partir de la devianza calculada, se estimó el AIC de cada modelo a partir de la siguiente 

ecuación: 

 

AIC = −2 ln(L) +2K 

 

donde: −2 ln(L) = devianza y K es el número de parámetros del modelo. Para la selección del 

mejor modelo se siguió el procedimiento mencionado en los métodos de estimación de 

supervivencia.    
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Estimación de la talla a la madurez sexual 

La talla a la madurez sexual se obtuvo a partir del estudio histológico de las gónadas femeninas 

en las poblaciones de R. marina. La histología permite estudiar los tejidos a un nivel 

microscópico. En este sentido, es posible observar el estado de desarrollo de las células 

reproductivas (ovocitos) y estimar el grado de madurez (Zug y Zug 1979). Para el estudio 

histológico se consideraron gónadas de hembras cuyas tallas oscilaron entre 60 y 110 mm LHC 

que corresponden a las registradas como tallas a la madurez sexual para algunas poblaciones de 

esta especie (Zug y Zug 1979).  

La técnica histológica consistió en la obtención de cinco gónadas femeninas por cada 

población fijadas previamente en formol al 10% y su deshidratación en alcoholes graduales para 

su inclusión en parafina siguiendo las técnicas modificadas de Luna (1968) y Garrido-Fariña y 

Cornejo-Cortés (2000). Los cortes se realizaron en un microtomo tipo American Optical a 5 µ de 

espesor. Los cortes se desparafinaron y se tiñeron con hematoxilina y eosina para la observación 

al microscopio. Se utilizó un microscopio óptico tipo Leica DME y una cámara Moticam 2000 en 

objetivo10x con el programa Motic Images Plus versión 2.0 para la observación y toma de 

imágenes.  

Se consideraron dos criterios para la identificación de una gónada madura. El primer criterio 

correspondió a la observación y la identificación de los estadios de desarrollo VIII, IX y X 

resumidos en Ogielska y Kotus (2004) y Ogielska (2009; Cuadro 2) en 20 campos tomados al 

azar en  5 laminillas. En el segundo criterio, se consideró que las gónadas tuvieran un 65% de 

ovocitos vitelógénicos con núcleos multinucleados y células foliculares desarrolladas. En este 

criterio, se utilizaron 10 campos al azar en las 5 laminillas para dicha identificación. Las tallas de 

las hembras que presentaran maduración sexual a partir de estos dos criterios en cada población 
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fueron utilizadas para estimar la talla mínima a la madurez promedio de cada una de las cinco 

poblaciones de R. marina.  

 

 

Cuadro 2. Características generales de las estructuras observadas al microscopio de las diferentes etapas de 

desarrollo gonadal femenino en anuros. Los estadios VIII, IX y X fueron considerados para identificar a hembras 

potencialmente maduras sexualmente.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Para saber si existen diferencias estadísticas en la talla mínima a la madurez promedio entre 

las cinco poblaciones se llevó a cabo también un procedimiento inferencial basado en múltiples 

modelos y en estimaciones de verosimilitud tal como se hizo para comparar los tamaños 

promedio de puesta (Anexo 4; Burnham y Anderson 2002; Anderson 2008) incluyendo el modelo 

Estadio Características 

VII 

 

Incremento en el número de ovocitos diplotenos 

previtelogénicos y se observan primeros ovocitos en 

vitelogénesis. 

 

VIII y IX 

Mayor proporción y tamaño de ovocitos diplotenos en 

vitelogénesis con núcleos multinucleados. Decrecen las 

ovogonias. 

 

 

X 

Ovario compuesto de ovocitos diplotenos vitelogénicos 

de mayor tamaño con parches de ovogonias restringidas 

a las paredes del ovario. 
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nulo donde: población 1 = 2 = 3 = 4 = 5 y el modelo donde todas las poblaciones son distintas 

entre sí: población 1 ≠ población 2 ≠  población 3 ≠  población 4 ≠  población 5. Donde, los 

números representan las poblaciones de estudio de la siguiente manera: 1 = Armería, 2 = 

Coahuayana, 3 = Marabasco, 4 = San Nicolás y 5 = Cuitzmala.   

Para todos estos modelos se calculó su devianza y su correspondiente AIC tal como se explicó 

anteriormente. La selección del mejor modelo siguió también los procedimientos utilizados en la 

estimación de las tasas de supervivencia. 
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RESULTADOS 

Los individuos marcados en cada población y que fueron recapturados por lo menos una vez, se 

muestran en el cuadro 3. Las poblaciones de San Nicolás y Cuitzmala presentaron el menor 

número de individuos marcados (657 y 738 individuos, respectivamente). Las poblaciones de 

Armería, Coahuayana y Marabasco presentaron un número de individuos marcados similares 

durante el periodo de muestreo. Por otro lado, la población con mayor número de individuos que 

fueron recapturados por lo menos una vez fue Cuitzmala (184 individuos), mientras que la 

población de San Nicolás presento el menor número de individuos recapturados (Cuadro 3).  

 

 

Cuadro 3. Número de individuos post-metamórficos marcados en las cinco poblaciones de Rhinella marina durante 

el periodo mayo-junio de 2011. Se muestra el número de individuos que fueron recapturados al menos una vez y el 

intervalo de tallas longitud hocico cloaca (LHC) observadas en cada población. 

 

 

Población N 

Individuos 

recapturados 

Talla promedio 

(mm) 

Armería 828 157 12.3 (10.2 - 22.2) 

Coahuayana 821 122 13.4 (10 - 26.9) 

Marabasco 867 90 15.0 (10.7 -29.7) 

San Nicolás 657 60 12.6 (10.1 -27.3) 

Cuitzmala 738 184 12.8 (10 - 24.2) 
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Estimación de tasas de supervivencia-mortalidad 

El modelo con mayor ajuste a los datos de marcaje y recaptura de las cinco poblaciones de R. 

marina (AIC = 4350.56; Cuadro 4), fue aquel donde la probabilidad de supervivencia es una 

función cuadrática de la talla y además, esta función difiere entre poblaciones (φ (s x talla
2
); 

Cuadro 4). De acuerdo con el modelo (p(s)), La probabilidad de recaptura es variable entre 

poblaciones. EL modelo tuvo un apoyo del 40% en los datos (wAIC = 0.40). Por lo tanto, la 

probabilidad de supervivencia de los individuos post-metamórficos de R. marina en las cinco 

poblaciones depende de la talla. En general, la supervivencia es baja en individuos con tallas 

pequeñas, esta incrementa a tallas intermedias y decrece en individuos de tallas más grandes (Fig. 

3). Es precisamente este patrón el que hace que φ sea una función cuadrática de la talla. Sin 

embargo, la forma de esta función difiere marcadamente entre las cinco poblaciones. 

En algunas poblaciones, como en Coahuayana y Cuitzmala, la relación entre φ y la talla es 

muy marcada. En la población de Coahuayana, la supervivencia es muy alta en individuos con 

tallas entre los 15 y 17 mm, mientras que en Cuitzmala, la supervivencia de los individuos 

incrementa a tallas entre los 13 y 15 mm (Fig. 6B y 6E, respectivamente). En el caso de las 

poblaciones de Armería y Marabasco la relación entre φ y la talla es menos notable (Fig. 6A  y 

6C). En la población de Armería, la tasa de supervivencia incrementa a lo largo de un intervalo 

de tallas entre los 17 y 23 mm, mientras que en la población de Marabasco, la supervivencia 

incrementa en tallas entre los 11 y 14 mm.  Particularmente la población de San Nicolás mostró 

una relación entre φ y la talla menos notable ya que en general, la supervivencia es similar en un 

intervalo de tallas amplio (12 a 24 mm; Fig. 3D).  
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Los siguientes tres modelos, en términos de su capacidad de ajuste a los datos, también 

indican que la probabilidad de supervivencia es una función cuadrática de la talla que difiere 

entre poblaciones. Estos modelos difieren entre sí en que también incluyen relaciones de φ con el 

tamaño de puesta promedio [modelo 2: φ (s x talla
2
) + puesta p(s)], la talla mínima a la madurez 

[modelo 3: φ (s x talla
2
) + madurez p(s)] y una combinación de la tasa de crecimiento corporal y 

el tamaño de puesta promedio [modelo 4: φ (s x talla
2
) + crecimiento+ puesta p(s)] (Cuadro 4). 

En estos tres modelos, la probabilidad de recaptura es diferente entre poblaciones (p(s)). Sin 

embargo, la diferencia entre el primer modelo y estos tres modelos, indica una diferencia real 

entre estos modelos en su capacidad de ajuste a los datos (ΔAIC = 2.03). Además, basado en los 

pesos, el primer modelo tiene casi 3 veces más apoyo que los siguientes tres modelos ([wmodelo 1 = 

0.40] / [wmodelo 2 = 0.14] = 2.8). Los otros modelos tuvieron un apoyo muy débil (w ≤ 0.05; 

Cuadro 4). 

 

 

Cuadro 4. Resultados de los modelos con el mayor ajuste a los datos en el programa MARK para los datos de marca 

y recaptura de cinco poblaciones de Rhinella marina.  

 

 

Modelo AIC ΔAIC wAIC 

φ (s x talla
2
) p(s)  4350.56 0.00 0.40 

φ (s x talla
2
) + puesta p(s)  4352.49 2.03 0.14 

φ (s x talla
2
) + madurez p(s)  4352.49 2.03 0.14 

φ (s x talla
2
) + crecimiento+ puesta p(s)  4352.49 2.03 0.14 
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Figura 6. Relación estimada de la talla (LHC) y la tasa de supervivencia () para las cinco poblaciones de Rhinella 

marina. A = Armería, B = Coahuayana, C = Marabasco, D = San Nicolás y E = Cuitzmala. Las líneas punteadas 

representan los intervalos de confianza (95%).  
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Las tasas de supervivencia obtenidas a partir de promedios ponderados respecto al primer 

modelo (Fig. 7), muestran que los individuos de las poblaciones de Armería y Cuitzmala tienen 

una mayor probabilidad de supervivencia respecto a las otras poblaciones ( = 0.58 ± 0.041 y  = 

0.56 ± 0.036; respectivamente). Las poblaciones de Coahuayana, Marabasco y San Nicolás 

mostraron tasas de supervivencia similares:  = 0.46 ± 0.042,  = 0.42 ± 0.056 y  = 0.42 ± 0.07, 

respectivamente.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 7. Tasas de supervivencia promedio () para las cinco poblaciones de Rhinella marina. Las barras de error 

denotan intervalos de confianza (95%). 
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Además de las tasas de supervivencia, se obtuvieron las probabilidades de recaptura para cada 

una de las poblaciones a partir de promedios ponderados. Las tasas de recaptura muestran que en 

las poblaciones de San Nicolás y Marabasco la probabilidad de recaptura fue menor respecto a las 

otras poblaciones (p = 0.18 ± 0.043 y p = 0.29 ± 0.053, respectivamente). Las poblaciones de 

Armería y Coahuayana presentaron probabilidades de recaptura similares (0.35 ± 0.042 y 0.37 ± 

0.045, respectivamente). En la población de Cuitzmala, la probabilidad de recaptura fue mayor en 

comparación con las otras poblaciones (0.45 ± 0.042).   

Al identificar que la variación de la tasa de supervivencia era el resultado de una interacción 

de las poblaciones con la talla, y que la talla tiene un efecto cuadrático sobre la supervivencia, se 

ajustaron 25 modelos post-hoc correspondiente a todas las posibles combinaciones para 

determinar qué población o poblaciones eran diferentes en términos de la relación entre la 

supervivencia y la talla (Cuadro 5).  
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Cuadro 5. Resultado de selección de 25 modelos post-hoc. Estos modelos representan todas las posibles 

comparaciones entre poblaciones de la relación entre la supervivencia () y la talla (LHC) en Rhinella marina. Los 

números de la primera columna representan las poblaciones de estudio de la siguiente manera: 1 = Armería, 2 = 

Coahuayana, 3 = Marabasco, 4 = San Nicolás y 5 = Cuitzmala. Sólo se muestran los modelos ajustados con pesos wi 

≥ 0.01. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Cinco diferentes modelos post-hoc mostraron un buen ajuste en los datos (ΔAIC < 2). Este 

resultado indica que no es claro cuáles son las poblaciones que difieren entre sí en lo que respecta 

a la relación entre  y la talla. Sin embargo, lo que resulta evidente es que las poblaciones 1 y 2 

(Armería y Coahuayana; Fig.7) difieren entre sí y también en comparación con las otras tres 

poblaciones (en cuatro de los cinco mejores modelos post-hoc las poblaciones 1 y 2 difieren entre 

sí; Cuadro 5). 

 

 

 

Modelo  AICc ΔAICc wAICc 

1 vs. 2 vs. 5 vs. 3, 4 4346.58 0 0.21 

1 vs. 2 vs. 3, 4, 5  4346.61 0.026 0.20 

1 vs. 2 vs. 3 Vs 4, 5 4346.99 0.41 0.17 

1, 2 vs. 3, 4, 5 4347.20 0.62 0.15 

1 vs. 2 vs. 4 vs. 3, 5 4347.84 1.26 0.11 

3 vs. 5 vs. 1, 2, 4 4349.99 3.41 0.04 
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Tasas de crecimiento corporal 

Las tasas de crecimiento corporal observadas en las poblaciones de R. marina que fueron 

ajustadas a los tres modelos de crecimiento (Von Bertalanffy, logístico por longitud y logístico 

por peso) presentaron un bajo ajuste en general. La proporción de varianza explicada en cada uno 

de los modelos (R
2
) fue mínima (Cuadro 6). Por lo tanto, en las poblaciones de R. marina, no 

existe un efecto de la talla sobre las tasas de crecimiento corporal en individuos post-

metamórficos.  

 

Cuadro 6. Resultados del ajuste de las tasas de crecimiento corporal para cinco poblaciones de Rhinella marina a tres 

modelos de crecimiento corporal.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Los resultados del análisis de varianza (ANOVA) de una vía mostraron una diferencia 

significativa entre las tasas de crecimiento corporal calculadas entre poblaciones (F4,547 = 8.73, P 

= 0.03). Se realizó una prueba post-hoc (contrastes octagonales) para estimar las diferencias 

 

 

Coeficiente de 

determinación 

R
2
  

 

  

Población 

Von 

Bertalanffy 

Logístico por 

longitud 

Logístico 

por peso 

Armería  

 

0 

 

0.004 

 

0.004 

 

Coahuayana 0.027 0.025 0.255 

     

Marabasco  0 0.003 0 

     

San Nicolás  0.003 0.064 0.061 

    

Cuiztmala  0.270 0.290 0.230 
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significativas entre los promedios de las tasas promedio de crecimiento de cada población (Fig.  

8). Los resultados muestran que las poblaciones de Armería y Cuitzmala difieren entre sí (ΔLHC 

= 0.11 mm/día y ΔLHC = 0.13 mm/día respectivamente). Por otro lado, las poblaciones de 

Marabasco, Coahuayana y Cuitzmala, presentaron tasas de crecimiento corporal similares (ΔLHC 

= 0.22 mm/día, 0.17 y ΔLHC = 0.2 mm/día, respectivamente). Mientras que las poblaciones de 

Armería y San Nicolás presentaron una tasa de crecimiento corporal similar y menores a las otras 

tres poblaciones (ΔLHC = 0.11 mm/día y ΔLHC = 0.13 mm/día, respectivamente). 

 

 

 

 

Figura 8. Tasas de crecimiento corporal promedio (ΔLHC) para cinco poblaciones de Rhinella marina. Las letras 

distintas identifican medias que son estadísticamente diferentes. Las barras de error denotan intervalos de confianza 

(95%). 
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En cuanto al análisis de selección sobre la tasa de crecimiento corporal de los individuos post-

metamórficos, los resultados muestran que el crecimiento no es un atributo de historia de vida 

que se encuentre bajo selección. Esto se debe a que el modelo con el mejor ajuste a los datos es 

aquel en el que la supervivencia varía entre poblaciones φ (s) y la probabilidad de recaptura es 

constante p (c), con un apoyo del 92% (wAIC = 0.92; Anexo 2). El modelo con ajuste más alto no 

incluye una relación entre las tasas de crecimiento corporal y la tasa de supervivencia. Los 

modelos que incluyeron una función lineal o cuadrática del crecimiento corporal sobre las tasas 

de supervivencia mostraron un ajuste muy débil con ΔAIC < 2 respecto al mejor modelo [φ (s) p 

(c)] y tuvieron poco apoyo en los datos (wAIC ≤ 0.01).  
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A B

Estimación del tamaño de puesta 

El número de hembras adultas recolectadas en cada población se resume en el Cuadro 7. De las 

hembras recolectadas se observaron hembras con huevos en desarrollo (Fig. 9A) y hembras con 

huevos desarrollados (Fig. 9B) los cuales fueron utilizados para la estimación de este atributo. 

   

 

.  

 

 

 

 

 

Figura 9. Gónada femenina de Rhinella marina. A) Ovarios con huevos en desarrollo. B) Ovarios con huevos 

desarrollados. 

 

En ninguna de las cinco poblaciones de R. marina existe una relación entre la talla de las 

hembras y el número de huevos (p ≥ 0.05). Por lo tanto, el número de huevos por hembra en estas 

poblaciones no parece estar determinado por el tamaño corporal. 
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Cuadro 7. Número de hembras adultas en cinco poblaciones de Rhinella marina. Se presenta el número de hembras 

con huevos desarrollados y en desarrollo. Se muestra además el tamaño promedio de puesta para cada población y 

las tallas promedio de las hembras utilizadas para dicha estimación. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 10. Tamaño de puesta promedio para cinco poblaciones de Rhinella marina. Las barras denotan ± EE.  

Población 
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hembras 

colectadas 
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hembras con 

huevos 

desarrollados 

n  tamaño 

de puesta 

promedio 

por 

población   

 

 

 

 

 

 

 

EE 

LHC 

promedio 

(mm)  

n 

hembras 

con huevos 

en 

desarrollo 

LHC 

promedio 

(mm)  

Armería 22 8 10,627 5594 151 14 134 

Coahuayana 19 9 15,504 5755 171 10 120 

Marabasco 20 9 14,537 3678 161 11 130 

San Nicolás 24 9 17,322 3787 158 15 130 

Cuitzmala 28 8 13,427 2450 161 20 130 
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La estimación de diferencias en el tamaño de puesta promedio entre poblaciones muestra que 

cinco modelos diferentes tienen un buen ajuste en los datos (ΔAIC < 2; Cuadro 8). El modelo con 

el menor valor de AIC (1 = 2 = 3 = 4 = 5) indica que no existen diferencias en el tamaño de 

puesta entre poblaciones (Fig. 10), mientras que los siguientes cuatro modelos muestran posibles 

diferencias entre las poblaciones 3, 4 y 5. Sin embargo, estos resultados indican que no es claro si 

existen diferencias y cuáles son las poblaciones que difieren entre sí en relación al tamaño de 

puesta. Por lo tanto, se puede sugerir que el tamaño de puesta promedio estimado es similar entre 

las cinco poblaciones.    

 

 

Cuadro 8. Resultados de los modelos con el mayor ajuste a los datos para la determinación de diferencias entre 

tamaños de puesta promedio de las cinco poblaciones de Rhinella marina. Estos modelos representan todas las 

posibles comparaciones entre poblaciones en relación al tamaño de puesta. Los números de la primera columna 

representan las poblaciones de estudio de la siguiente manera: 1 = Armería, 2 = Coahuayana, 3 = Marabasco, 4 = San 

Nicolás y 5 = Cuitzmala. 

 

Modelo AICc  ΔAICc  Devianza  

1 = 2 = 3 = 4 = 5 815.10 1.10 -21.66 

4 vs. 1, 2, 3, 5 816.20 1.37 -22.57 

3 vs.1, 2, 4, 5 816.47 1.91 -22.55 

5 vs. 1, 2, 3, 4 817.01 1.94 -21.82 

1 vs. 2, 3, 4, 5 817.04 2.00 -21.68 
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Tamaño mínimo a la madurez 

En todas las poblaciones, las estimaciones fueron realizadas a partir de gónadas en estadios de 

desarrollo VIII y IX y con un porcentaje mayor al 65% de ovocitos en estadio de diploteno (Fig. 

11A-B; Cuadro 9) a excepción de un ejemplar de Coahuayana con un estadio de desarrollo X 

(LHC = 94 mm; Fig. 11C). 

 

Cuadro 9. Número de individuos observados con desarrollo gonadal en estadios VIII y IX así como un porcentaje de 

ovocitos diplotenos vitelogenéticos mayor al 65%. Se muestran las tallas promedio (LHC) correspondientes a la talla 

mínima a la madurez para cada población de Rhinella marina.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Población n 

Talla mínima 

promedio 

(LHC) y 

máxima y 

mínima(mm) 

 

 

 

 

EE 

Estadio de 

desarrollo 

VIII y IX 

% Promedio de 

número de 

diplotenos en 

vitelogénesis  

Armería 3 93 (85-99) 0.41 3 72 

Coahuayana 4 93 (87-97) 0.21 3 73 

Marabasco 3  94 (88-101) 0.38 3 81 

San Nicolás 2 96 (94-98) 0.20 2 69 

Cuitzmala 3 90 (84-95) 0.34 3 72 
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Figura 11. Observación de distintos cortes histológicos a 10x en diferentes estadios de las gónadas femeninas en 

Rhinella marina. A y B     Estadio VIII y IX, ovocitos vitelogénicos entre 60 y 100  de diámetro con células 

foliculares (CF) y vitelo (V). Ovogonias (Ov) desplazadas a las orillas y ovocitos previtelogénicos (Op). C – Estadio 

X, se observan diferentes tallas de ovocitos vitelogénicos (Ov) envueltos en células foliculares desarrolladas con 

diámetros entre 120 y 257 Se observan también ovocitos previtelogénicos (Op) y ovogonias (Ov) desplazadas a 

las orillas.  
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Figura 12. Tamaño mínimo a la madurez para cinco poblaciones de Rhinella marina. Las barras denotas ± EE. 

 

 

Los resultados muestran que la talla mínima a la madurez es similar entre las poblaciones de 

Armería, Coahuayana y Marabasco (93 mm, 93 mm y 94 mm, respectivamente). En la población 

de San Nicolás se observó una talla relativamente más grande (LHC = 96 mm), mientras que en 

Cuitzmala se observó una menor talla mínima a la madurez (LHC = 90 mm; Cuadro 9; Figura 

12). 

 Sin embargo, estas diferencias no fueron significativas ya que cinco diferentes modelos 

mostraron un buen ajuste en los datos (ΔAIC < 2; Cuadro 10). El mejor modelo con el menor 

valor de AIC (1 = 2 = 3 = 4 = 5) muestra que no existen diferencias en la talla mínima a la 

madurez entre poblaciones, mientras que los siguientes cuatro modelos muestran posibles 

diferencias entre las poblaciones 2, 4 y 5. Estos resultados indican que no es claro si existen 
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diferencias y cuáles son las poblaciones que difieren entre sí en relación a la talla mínima a la 

madurez. 

 

 

Cuadro 10. Resultado de los modelos con mejor ajuste para la determinación de diferencias entre poblaciones de 

Rhinella marina en la talla mínima a la madurez. Estos modelos representan todas las posibles comparaciones entre 

poblaciones en relación al tamaño de puesta. Los números de la primera columna representan las poblaciones de 

estudio de la siguiente manera: 1 = Armería, 2 = Coahuayana, 3 = Marabasco, 4 = San Nicolás y 5 = Cuitzmala.  

 

Modelo AICc  ΔAICc  Devianza  

1 = 2 = 3 = 4 = 5 17.66 1.09  811.10 

4 vs. 1, 2, 3, 5 16.57 1.11 1114.71 

3 vs. 1, 2, 4, 5 16.55 1.84 1558.56 

5 vs. 1, 2, 3, 4 15.82 1.98 1586.29 

1 vs. 2, 3, 4, 5 15.68 1.99 1632.76 

2 vs. 1, 3, 4, 5 15.67 2.47 2179.44 
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Relación entre mortalidad juvenil y caracteres de historias de vida 

A partir de los resultados obtenidos se pude sugerir que las poblaciones siguen una tendencia 

hacia alguno de los escenarios que resultarían de distintas intensidades de mortalidad. Por un 

lado, cuando la mortalidad juvenil es alta (escenario 1), se puede favorecer un crecimiento 

corporal rápido, madurez temprana, tallas corporales pequeñas y un alto esfuerzo reproductivo (o 

viceversa). Por otro lado, también es posible que cuando la mortalidad juvenil es alta (escenario 

2), se favorezca el patrón opuesto: un crecimiento corporal lento, madurez tardía, tallas 

corporales grandes y bajo esfuerzo reproductivo (o viceversa). 

En el caso de las poblaciones de Armería y Cuitzmala, se observa una supervivencia 

relativamente alta (baja mortalidad) con una tendencia hacia el primer escenario. Donde, a menor 

mortalidad en los jóvenes, se favorece una tasa de crecimiento lento, un tamaño de puesta 

pequeño y una madurez tardía (aunque este último atributo no parece seguir dicho patrón en estas 

dos poblaciones; Cuadro 11).  En el caso de las poblaciones de Coahuayana y Marabasco, 

también se observa una tendencia hacia el escenario 1 donde, a mayor mortalidad juvenil, se 

observa una tasa de crecimiento rápido, un alto esfuerzo reproductivo (tamaño de puesta grande) 

y una madurez tardía. Sin embargo, este último atributo en la población de Marabasco no sigue 

dicho patrón (Cuadro 11). En el caso particular de la población de San Nicolás con una tasa de 

supervivencia relativamente baja (alta mortalidad) presentó una tendencia hacia el escenario 2. 

Donde, a mayor mortalidad en los jóvenes se observa un crecimiento lento y madurez tardía. Solo 

el tamaño de puesta no parece seguir esta tendencia (Cuadro 11). 
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Cuadro 11. Tendencias de cinco poblaciones de Rhinella marina sobre dos escenarios de estrategias de historia de 

vida cuando la mortalidad juvenil es alta. Escenario 1: a mayor mortalidad juvenil se favorecen tasas de crecimiento 

corporal rápido (+), madurez temprana (-) y tamaños de puesta grandes (+; o viceversa). Escenario 2: a mayor 

mortalidad juvenil se favorecen tasas de crecimiento corporal lento (-), madurez tardía (+) y tamaños de puesta bajos 

(-; o viceversa). 

 

Población Mortalidad Crecimiento Puesta  Madurez Escenario 

Armería - - - - 1 

Cuiztmala - - - - 1 

Coahuayana + + + - 1 

Marabasco + + + + 1 

San Nicolás + - + + 2 

 

 

 

Sin embargo, los resultados muestran que no existe una relación entre los atributos de historia 

de vida estimados (la tasa de crecimiento corporal, el tamaño de puesta promedio y la talla 

mínima a la madurez) y la tasa de supervivencia (mortalidad) de los individuos post-

metamórficos. Los modelos donde se consideraron relaciones de la supervivencia con alguno de 

los caracteres de historia de vida o con la combinación de distintos de estos atributos presentaron 

valores de ΔAIC > 2 respecto al modelo con el mejor ajuste (φ (s x talla
2
) p(s); Cuadro 4) y 

además tuvieron en general bajo soporte en los datos (wAIC ≤ 0.05). De manera que, no existe 

una relación entre la supervivencia con estos atributos y por lo tanto, la mortalidad en individuos 

post-metamórficos en estas cinco poblaciones no parece ser un factor selectivo de los atributos de 

historia de vida.  
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DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES 

 

Relación entre la mortalidad y atributos de historia de vida  

De acuerdo con la hipótesis de este trabajo, la mortalidad en los individuos jóvenes es un factor 

selectivo de los atributos de historia de vida. Existen dos diferentes patrones que resultarían de 

los efectos de distintas intensidades de mortalidad en los jóvenes. Por un lado, cuando la 

mortalidad juvenil es alta, se puede favorecer un crecimiento corporal rápido, madurez temprana, 

tallas corporales pequeñas y un esfuerzo reproductivo alto. Este escenario ha sido documentado 

en aves (Martin 2002), peces (Campana 1996), invertebrados marinos (Gosselin y Qian 1997) y 

arácnidos (Vollrath y Parker 1992), entre otros. Por otro lado, es posible que cuando la 

mortalidad juvenil es alta, se favorezca el patrón opuesto: un crecimiento corporal lento, madurez 

tardía, tallas corporales grandes y bajo esfuerzo reproductivo. Este otro escenario se ha 

documentado en cladóceros (Lynch 1980), caracoles (Crowl 1990), en dafnias (Stibor y Lüning 

1994) y peces (Reznick et al. 1990), entre otros. Sin embargo, en las poblaciones estudiadas de R. 

marina, la variación entre poblaciones en la mortalidad juvenil no muestra un efecto significativo 

en los atributos de historia de vida estimados: la tasa de crecimiento, el tamaño mínimo a la 

madurez y el tamaño de puesta. Por lo tanto, la mortalidad juvenil no parece ser un factor 

selectivo de estrategias de historias de vida en estas poblaciones.  

De los atributos de historia de vida estimados, el único carácter que varió entre poblaciones 

fue la tasa de crecimiento corporal. A pesar de que la tasa de mortalidad en los individuos post-

metamórficos no fue un factor selectivo, otros factores pueden ser la consecuencia de dicha 

variación: en las poblaciones de Marabasco y Cuitzmala donde los individuos post-metamórficos 

presentan una tasa de crecimiento corporal más alta, es probable que R. marina experimente una 

mayor mortalidad adulta. Esto se debe a que la mortalidad adulta, independientemente de las 



 

51 
 

causas (Charnov 1990; Promislow y Harvey 1990), puede ser un factor selectivo de atributos de 

historia de vida. En el caso particular del crecimiento corporal, en individuos que experimentan 

alta mortalidad adulta se favorece un crecimiento rápido en comparación con individuos con 

menor mortalidad (Promislow y Harvey 1990; Franco y Silvertown 1996; Oli 2004; Johnson y 

Zúñiga-Vega 2009). Por lo tanto, las dos poblaciones de R. marina con las tasas de crecimiento 

corporal más altas podrían estar experimentando una mortalidad adulta mayor en comparación 

con las otras poblaciones de estudio. Sin embargo, también las diferencias genéticas entre sitios 

podrían ser las responsables de que los individuos en estas poblaciones crezcan más rápido 

(Turner 1962).  

En el caso de los otros dos caracteres de historia de vida (tamaño mínimo a la madurez y 

tamaño de puesta) que no presentaron variación entre sitios, cabe la posibilidad de que estos dos 

caracteres en estas poblaciones se encuentran fijos genéticamente (Stearns 1992). De modo que, 

estos caracteres sin variabilidad genética reflejarían una fuerte selección estabilizadora durante la 

historia evolutiva en esta especie (Sandercock 1997). Estos dos atributos reproductivos se han 

observado como caracteres fijos en otros taxones (i. e., reptiles, aves, mamíferos; Fitzhugh y 

Taylor 1971; Gibbons et al. 1981; Doughty 1997). Sin embargo, todas estas últimas hipótesis 

requieren de estudios comparativos y experimentales futuros. 

Otra gran diversidad de factores puede determinar la variación (o la falta de variación) en los 

atributos de historias de vida que se estudiaron. A continuación se discute la relevancia de las 

características demográficas y de historias de vida que documentamos en este trabajo, así como 

sus posibles fuentes de variación. 
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Tasas de supervivencia 

En Rhinella marina la supervivencia en los individuos post-metamórficos varió como una 

función cuadrática de la talla y esta función fue diferente entre poblaciones. En estas poblaciones, 

los individuos de tallas intermedias presentaron una mayor supervivencia en comparación con 

individuos de tallas más pequeñas o más grandes. En las poblaciones de Coahuayana y Cuitzmala 

esta relación cuadrática entre talla y supervivencia fue marcada, mientras que en las restantes tres 

poblaciones el cambio en la probabilidad de sobrevivir con respecto a individuos pequeños o 

grandes no fue tan drástico. Estos resultados demuestran que en R. marina existe selección 

estabilizadora sobre el tamaño corporal (Manly 1973; Scheiring 1977). En este tipo de selección, 

se favorecería la supervivencia en fenotipos de tallas intermedias mientras que fenotipos de tallas 

pequeñas o grandes experimentarían selección en contra con una supervivencia menor (Freeman 

y Herron 2007). En otros estudios se han encontrado diferencias en la mortalidad dependiendo de 

la talla. Por ejemplo, individuos de tallas pequeñas (generalmente asociadas a individuos jóvenes) 

experimentan tasas de supervivencia más bajas en comparación con individuos de tallas grandes. 

Este patrón se ha observado en diferentes taxones tales como: renacuajos de anuros, ratones, 

peces, dafnias, entre otros (Nussbaum et al. 1983; Reynolds y Geddes 1984; Dickman et al. 1991; 

Holmes y McCormick 2006). En contraste, se ha observado que individuos de tallas grandes 

experimentan tasas de supervivencia menores en comparación con individuos de tallas pequeñas. 

Estas observaciones se han presentado en anuros, peces, zooplancton, cladóceros, entre otros 

(Zaret y Kerfoot 1975; Dodson 1974; Trexler 1994; Wood et al. 1998). De estas observaciones se 

ha propuesto que la mortalidad en tallas específicas es una consecuencia de la depredación 

selectiva (i.e., los depredadores prefieren alimentarse de individuos con tallas muy particulares; 

Litvak y Leggett 1992; Mascaro y Seed 2000). Por ejemplo, los depredadores pueden seleccionar 

individuos con tallas pequeñas como es el caso del estadio juvenil los cuales suelen presentan 
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tallas corporales relativamente más pequeñas que los individuos adultos. Existen otros factores 

como la variación ambiental y la competencia por recursos (i.e., por pareja, por espacio, por 

alimento; Ferguson y Fox 1984; Schwinning y Weiner 1998; Schultz et al., 1998) que generan 

diferentes tasas de mortalidad dependiendo de la talla. En el caso particular de R. marina, la 

depredación en los individuos post-metamórficos por arañas de la familia Lycosidae y por 

algunas especies de aves como el zanate mexicano (Quiscalus mexicanus) pueden ser los 

responsables de que los organismos muy pequeños o muy grandes tengan mayor probabilidad de 

morir.  

 En cuanto a las tasas de supervivencia promedio, se observó que en las poblaciones de 

Armería y Cuitzmala los individuos post-metamórficos sobrevivieron más del 50% durante el 

periodo de muestreo. En contraste, los individuos de las poblaciones de Coahuayana, Marabasco 

y San Nicolás presentaron una supervivencia menor (Fig.7). En general, estas tasas de 

supervivencia son mayores en comparación con las que se han observado en este estadio de 

desarrollo y para esta especie en regiones como Brasil ( = 0.02 - 0.05; Bayliss 1995) y Australia 

( = 0.03 - 0.07; Lampo y De Leo 1998). Además, estas poblaciones muestran tasas de 

supervivencia mayores en contraste con otras especies de anuros: Bufo boreas ( = 0.26), Rana 

aurora ( = 0.26), Rana temporaria ( = 0.25; Biek et al. 2002) y Rana catesbeiana ( = 0.12; 

Govindarajulu et al. 2005). La tasa de supervivencia más alta en las poblaciones de estudio puede 

ser consecuencia de una baja depredación, disponibilidad de recursos alta y el uso de toxinas 

como defensas que se encuentran presentes en los individuos post-metamórficos. (Turner 1960; 

Lampo y De Leo 1998; Shine 2010). 
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Tasas de crecimiento 

Las tasas de crecimiento corporal en R. marina mostraron que en las poblaciones de Marabasco y 

Cuitzmala el crecimiento en los individuos jóvenes es mayor en comparación con las poblaciones 

de Armería, Coahuayana y San Nicolás (Fig. 8). Las tasas de crecimiento observadas en este 

estudio (ΔLHC entre 0.11 y 0.22 mm/día) son más bajas en relación a las reportadas por Cohen y 

Alford (1993) para individuos post-metamórficos de R. marina (ΔLHC = 0.27 mm/día). 

Pemberton (1934) también encontró tasas de crecimiento mayores a las que se observaron en este 

estudio (ΔLHC = 0.43 mm/día).  

En el caso de los anfibios, factores como la depredación en los estadios juveniles pueden 

favorecer distintas tasas de crecimiento corporal. En respuesta a alta depredación los organismos 

crecen más rápido alcanzando tallas más grandes evitando la depredación (Werner 1986; Boone 

2005). Además, la disponibilidad de alimento es un factor determinante en el crecimiento pues es 

en el periodo posterior a la metamorfosis en el que toda la energía es dirigida al crecimiento 

(Dunham 1978; Zug y Zug 1979; Bayliss 1995; Morey y Reznick 2001). Debido a que durante el 

periodo post-metamórfico el costo metabólico del crecimiento es relativamente alto (Jørgensen 

1988), la temperatura también juega un factor importante ya que al ser organismos ectotermos, la 

variación en la temperatura determina la síntesis de moléculas (i.e., proteínas) asociadas con el 

crecimiento (Lillywhite et al. 1973). Además, se ha observado que la contaminación ambiental, 

así como las enfermedades y parásitos que atacan a los anfibios pueden afectar negativamente las 

tasas de crecimiento corporal (Lefcort et al. 1998, Schuytema y Nebeker 1999). Por otro lado, las 

tasas de crecimiento corporal en anfibios pueden ser una función del tamaño corporal: 

organismos más pequeños crecen más rápido (Werner 1986). Sin embargo, en el caso de R. 

marina no se observó esta relación con la talla.  
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Los resultados de esta investigación permiten enunciar algunas hipótesis que expliquen el 

porqué en dos de las cinco poblaciones estudiadas (Marabasco y Cuitzmala) los organismos post-

metamórficos crecen significativamente más rápido. 1) La mortalidad ocasionada por 

depredación es significativamente más alta en estas dos poblaciones. 2) Las condiciones 

ambientales (alimento, temperatura, mortalidad, etc.) que experimentaron los renacuajos en estas 

dos poblaciones son distintas en comparaciones con las otras tres. 3) La cantidad de alimento 

disponible en Marabasco y Cuitzmala es más alta y por lo tanto pueden crecer más rápido. 4) El 

ambiente térmico es más favorable en estas dos poblaciones.  

Los resultados obtenidos del análisis de selección de este atributo de historia de vida 

demuestran que en las cinco poblaciones la tasa de crecimiento corporal en los individuos post-

metamórficos no es un atributo que se encuentre aparentemente bajo selección. En este sentido, el 

crecer a una velocidad especifica en los individuos de estas poblaciones no se ve favorecido con 

una mayor o menor probabilidad de supervivencia. Sin embargo, debido al periodo corto de 

tiempo de monitoreo (dos meses), serían necesario estudios futuros que examinen la relación 

entre la supervivencia y la tasa de crecimiento corporal durante varias generaciones (Altwegg y 

Reyer 2003; Blasco et al. 2003).   
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Tamaño de puesta 

El tamaño de puesta observado fue similar en las cinco poblaciones de R. marina (entre 10,000 y 

17,000; Cuadro 9). En comparación con otras poblaciones, el tamaño de puesta se encuentra entre 

lo que se ha registrado previamente: entre los 3,000 y 20,000 huevos en Panamá (Zug y Zug 

1979), entre los 32,000 y 84,000 huevos en Venezuela (Lampo y Medialdea 1996) y entre los 

7,000 y 20,000 huevos en Australia (Hearnden 1991). Sin embargo, la posible variación entre 

individuos en el número de huevos puede deberse a que en algunos anfibios, como en otros 

taxones, existe una relación entre el tamaño corporal y el tamaño de puesta (Congdon y van 

Loben Sels 1991; Hearnden 1991; Honek 1993). Sin embargo, en estas cinco poblaciones de 

estudio se puede descartar un efecto del tamaño en los resultados obtenidos con respecto a la falta 

de diferencias entre poblaciones en el tamaño de puesta.  

La disponibilidad de alimento es un factor importante que puede afectar el tamaño de puesta 

debido a que el desarrollo de cuerpos grasos que determinan la producción y desarrollo de 

ovocitos depende de la condición alimenticia de las hembras (Jørgensen y Wind-Larsen 1987; 

Grafe et al. 1992; Castellano et al. 2004; Ogielska 2009). También el tamaño de puesta puede 

depender de la temperatura puesto que el proceso metabólico en estos organismos es dependiente 

de este factor (Bullock 1955). También la humedad y los periodos de lluvia, de los cuales 

depende la actividad de los anfibios para su alimentación, pueden influir en el número de huevos 

(Berven 1982). Ya que no se encontraron diferencias significativas entre poblaciones en el 

tamaño de puesta, es posible que factores como la temperatura, precipitación y disponibilidad de 

alimento sean similares en todos los sitios.  

En comparación con otras especies de sapos, el tamaño de puesta es relativamente alto (e.g., 

8,900 huevos en Bufo viridis y 12,000 huevos en Bufo boreas; Nussbaum et al. 1983; Castellano 

et al. 2004). Los tamaños de puesta grandes en esta especie puede ser una consecuencia de que la 
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mortalidad es alta en los huevos y en las larvas (Zug y Zug 1979; Duellman y Trueb 1994; 

Toledo 2007). A pesar de que existen diferencias en la mortalidad de individuos post-

metamórficos entre los sitios de estudio, estas variaciones en la mortalidad no parecen afectar el 

tamaño de puesta que simplemente es similar entre sitios.    
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Tamaño mínimo a la madurez 

El tamaño mínimo a la madurez observado en R. marina fue similar entre las cinco poblaciones. 

La talla mínima a la madurez en estas poblaciones es relativamente mayor en comparación con 

las registradas en otras localidades. En Brasil se han encontrado tallas que oscilan entre los 70 y 

80 mm LHC (Zug et al. 1975), en Panamá entre 90 y 100 mm LHC (Zug y Zug 1979), en 

Australia individuos con tallas menores a 65 mm LHC ya muestran actividad reproductiva 

(Cohen y Alford 1993). Algunos individuos también se han registrado con tallas a la madurez 

mayores a los 100 mm LHC (Bowcock et al. 2009). En general para esta especie, la talla mínima 

a la madurez varía tanto a nivel interpoblacional como intrapoblacional (Zug y Zug 1979). Esta 

variación puede ser causada por la disponibilidad de alimento. Se ha observado que el grado de 

alimentación determina el desarrollo de cuerpos grasos los cuales están asociados con el 

desarrollo gonadal (Zug y Zug 1979; Lampo y Medialdea 1996; Ogielska 2009). Por otro lado, se 

ha observado que en anfibios la maduración sexual puede depender de la talla y el tiempo a la 

metamorfosis (Smith 1987). En este sentido, individuos que experimentan la metamorfosis más 

temprano alcanzan la madurez sexual también tempranamente (Werner 1986). En otros estudios 

se ha documentado que anfibios de ambientes templados pueden presentar madurez sexual 

temprana en comparación con anfibios de ambientes cálidos porque en sitios templados y 

relativamente fríos tienen menos tiempo para crecer antes de que se presenten temperaturas bajas 

y, en consecuencia, se favorece acelerar el crecimiento y adelantar la madurez (Turner 1960; 

Morrison y Hero 2000). Por lo que la temperatura y el periodo estacional pueden estar 

determinado la madurez sexual de los anfibios. También diferentes intensidades de depredación 

pueden determinar la talla a la madurez, en individuos que experimentan alta depredación se 

pueden favorecen tamaños a la madurez pequeños debido a que al madurar tempranamente se 

compensa el alto riesgo de morir sin dejar descendencia (Abrahams y Rowe 1996). Además, en 
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individuos que experimentan alta depredación también se pueden favorecer tamaños grandes a la 

madurez debido a que el madurar tardíamente se ve compensado con una mayor fecundidad 

(Peckarsky 2001). 

Debido a que no se encontraron diferencias significativas entre poblaciones en la talla a la 

madurez sexual, es muy probable que los factores que podrían afectar a este atributo, sean 

similares entre las localidades. Alternativamente, este carácter, en esta región del occidente de 

México puede encontrarse bajo selección estabilizadora. Este resultado es muy notable dado que 

las tasas de mortalidad y, particularmente, la relación entre talla y mortalidad son muy diferentes 

entre poblaciones. Esto sugeriría que la mortalidad en esta especie no determina la variación 

intraespecífica en la talla a la madurez. Sin embargo, existe la posibilidad de que en otros años las 

poblaciones experimenten variaciones en el tamaño mínimo a la madurez como consecuencia de 

la variación ambiental, la disponibilidad de alimento, características genéticas, entre otras. Por lo 

cual, se sugieren estudios futuros enfocados en este carácter. 

Finalmente, se reconoce que el periodo de estudio se limitó a cinco semanas de la temporada 

seca de un año en particular (2011) y que la mortalidad y la expresión de los atributos de historias 

de vida pueden variar año con año. Sin embargo, nuestro estudio parte del supuesto de que la 

variación entre poblaciones en la supervivencia y las historias de vida es mayor que aquella que 

ocurre de manera temporal dentro de poblaciones. Resulta necesario corroborar este supuesto a 

través de estudios futuros con R. marina en los que se examine la importancia de la variación 

interanual en la historia de vida de este anfibio. 
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Anexo1. Resultados de los 96 modelos ajustados en el programa MARK para los datos de marca y recaptura de cinco 

poblaciones de Rhinella marina. Se presenta para cada modelo: el criterio de información de Akaike (AIC), la 

diferencia en los valores del AIC entre cada modelo y el modelo con el menor AIC (ΔAIC) y el peso de cada modelo 

(wAIC). Los modelos ajustados en MARK consideran que φ y p (probabilidad de supervivencia y captura) pueden 

ser constantes (c) y variar entre poblaciones (s). Adicionalmente φ puede tener también una relación lineal con la 

talla (talla), la tasa de crecimiento corporal (crecimiento), el tamaño de puesta promedio (puesta), la talla mínima a la 

madurez (madurez) o una relación cuadrática con la talla (talla
2
). Los modelos se presentan ordenados de acuerdo 

con su valor de AIC, del más pequeño al mayor. En otras palabras, los modelos están ordenados de acuerdo a su 

ajuste a los datos, de ajuste alto a ajuste débil.  

 

Modelo AIC ΔAIC wAIC 

φ (s x talla
2
) p(s)  4350.56 0.00 0.40 

φ (s x talla
2
) + puesta p(s)  4352.49 2.03 0.14 

φ (s x talla
2
) + madurez p(s)  4352.49 2.03 0.14 

φ (s x talla
2
) + crecimiento+ puesta p(s)  4352.49 2.03 0.14 

φ (s x talla
2
) + crecimiento+ madurez p(s)  4354.62 4.06 0.052 

φ (s x talla
2
) + madurez + puesta p(s)  4354.62 4.06 0.052 

φ (s x talla
2
) + crecimiento p(s)  4356.36 5.08 0.021 

φ (s x talla
2
) + crecimiento+ puesta + madurez p(s)  4356.66 6.09 0.018 

φ (s x talla
2
) p(c)  4358.15 7.60 0.0089 

φ (s x talla
2
) + madurez p(c)  4360.18 9.60 0.003 

φ (s x talla
2
) + puesta p(c)  4360.18 9.60 0.003 

φ (s x talla
2
) + crecimiento p(c)  4360.18 9.60 0.003 

φ (s x talla) p(s)  4362.12 11.57 0.001 

φ (s x talla) + puesta p(s)  4362.12 11.57 0.001 

φ (s x talla) + madurez p(s)  4362.12 11.57 0.001 

φ (s x talla) + crecimiento p(s)  4362.12 11.57 0.001 

φ (s x talla
2
) + crecimiento+ puesta p(c)  4362.21 11.65 0.001 

φ (s x talla
2
) + madurez + puesta p(c)  4362.21 11.65 0.001 

φ (s x talla
2
) + crecimiento + madurez p(c)  4362.21 11.65 0.001 

φ (s x talla
2
) + crecimiento+ puesta p(s)  4364.16 13.06 0.0004 

φ (s x talla) + madurez + puesta p(s)  4364.16 13.06 0.0004 

φ (s x talla) + crecimiento + madurez p(s)  4364.16 13.06 0.0004 

φ (s x talla
2
) + crecimiento+ puesta + madurez p(c)  4364.24 13.68 0.0004 

φ (talla
2
) + crecimiento + madurez p(s)  4365.44 14.88 0.0002 
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φ (s x talla) + crecimiento+ puesta + madurez p(s)  4366.19 15.63 0.0001 

φ (talla
2
) + crecimiento + puesta + madurez p(s)  4366.75 16.19 0.0001 

φ (s x talla) p(c)  4369.98 19.42 < 0.0001 

φ (s x talla) + puesta p(c)  4369.98 19.42 < 0.0001 

φ (s x talla) + madurez p(c)  4369.98 19.42 < 0.0001 

φ (s x talla) + crecimiento p(c)  4369.98 19.42 < 0.0001 

φ (talla
2
) + madurez p(s)  4370.39 19.83 < 0.0001 

φ (talla
2
) + puesta + madurez p(s)  4370.44 19.88 < 0.0001 

φ (s x talla) + puesta + madurez p(c)  4371.99 21.44 < 0.0001 

φ (s x talla) + crecimiento + madurez p(c)  4371.99 21.44 < 0.0001 

φ (s x talla) + crecimiento + puesta p(c)  4371.99 21.44 < 0.0001 

φ (talla
2
) + crecimiento + madurez p(c)  4372.29 21.72 < 0.0001 

φ (talla
2
) + puesta p(s)  4373.43 22.88 < 0.0001 

φ (talla
2
) + crecimiento + puesta + madurez p(c)  4373.84 23.28 < 0.0001 

φ (s x talla) + crecimiento + puesta + madurez p(c)  4374.02 23.46 < 0.0001 

φ (talla
2
) + crecimiento + puesta p(s)  4375.34 24.78 < 0.0001 

φ (talla
2
) p(s)  4375.66 25.11 < 0.0001 

φ (talla
2
) + crecimiento p(s)  4377.19 26.62 < 0.0001 

φ (talla)+ crecimiento + madurez p(s)  4388.37 37.81 < 0.0001 

φ (talla)+ madurez p(s)  4389.74 39.18 < 0.0001 

φ (talla)+ crecimiento + puesta + madurez p(s)  4390.08 39.51 < 0.0001 

φ (talla)+ puesta + madurez p(s)  4390.75 40.19 < 0.0001 

φ (talla)+ puesta p(s)  4394.30 43.74 < 0.0001 

φ (talla
2
) + madurez+ puesta p(c)  4394.93 44.37 < 0.0001 

φ (talla) p(s)  4395.17 44.61 < 0.0001 

φ (talla)+ crecimiento + puesta p(s)  4395.53 44.97 < 0.0001 

φ (talla)+ crecimiento p(s)  4397.18 46.62 < 0.0001 

φ (talla)+ crecimiento + madurez p(c)  4397.35 46.79 < 0.0001 

φ (c) + crecimiento + madurez p(s)  4397.54 46.98 < 0.0001 

φ (c) + madurez p(s)  4398.31 47.75 < 0.0001 

φ (talla)+ crecimiento + puesta + madurez p(c)  4399.07 48.51 < 0.0001 

φ (c) + crecimiento + puesta + madurez p(s)  4399.42 48.86 < 0.0001 

φ (c) + puesta + madurez p(s)  4399.45 48.90 < 0.0001 

φ ( talla
2
) + madurez p(c)  4400.38 49.82 < 0.0001 

φ (s) p(s)  4401.39 50.83 < 0.0001 

φ (c) + puesta p(s)  4402.54 51.98 < 0.0001 

φ (c) p(s)  4403.30 52.74 < 0.0001 

φ (s) + madurez p(s)  4403.41 52.85 < 0.0001 

φ (s) + crecimiento p(s)  4403.41 52.85 < 0.0001 

φ (s) + puesta p(s)  4403.41 52.85 < 0.0001 

φ (c) + crecimiento + puesta p(s)  4403.41 52.85 < 0.0001 
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φ (c) + crecimiento p(s)  4405.30 53.43 < 0.0001 

φ (s) + crecimiento + puesta p(s)  4405.42 54.86 < 0.0001 

φ (s) + puesta + madurez p(s)  4405.42 54.86 < 0.0001 

φ (s) + crecimiento + madurez p(s)  4405.42 54.86 < 0.0001 

φ (c) + crecimiento + madurez p(c)  4405.42 54.86 < 0.0001 

φ (s) + crecimiento + puesta + madurez p(s)  4407.44 56.88 < 0.0001 

φ (c) + crecimiento + puesta + madurez p(c)  4407.95 57.39 < 0.0001 

φ (s) p(c)  4409.78 59.22 < 0.0001 

φ (talla) + puesta + madurez p(c)  4411.16 60.61 < 0.0001 

φ (s) + madurez p(c)  4411.80 61.24 < 0.0001 

φ (s) + crecimiento p(c)  4411.80 61.24 < 0.0001 

φ (s) + puesta p(c)  4411.80 61.24 < 0.0001 

φ (c) + puesta + madurez p(c)  4412.83 62.27 < 0.0001 

φ (s) + crecimiento + puesta p(c)  4413.81 63.25 < 0.0001 

φ (s) + crecimiento + madurez p(c)  4413.81 63.25 < 0.0001 

φ (s) + puesta + madurez p(c)  4413.81 63.25 < 0.0001 

φ (talla) + madurez p(c)  4413.81 63.25 < 0.0001 

φ (c) + madurez p(s)  4414.76 64.19 < 0.0001 

φ (s) + crecimiento + puesta + madurez p(c)  4415.82 65.26 < 0.0001 

φ (talla
2
) + puesta p(c)  4444.88 94.32 < 0.0001 

φ (talla
2
) + crecimiento + puesta p(c)  4446.32 95.76 < 0.0001 

φ (c) + crecimiento + puesta p(c)  4465.31 114.75 < 0.0001 

φ (talla) + crecimiento + puesta p(c)  4466.07 115.51 < 0.0001 

φ (talla) + puesta p(c)  4467.58 117.02 < 0.0001 

φ (c) + puesta p(c)  4468.87 118.31 < 0.0001 

φ (talla
2
) + crecimiento p(c)  4492.53 141.97 < 0.0001 

φ (talla
2
) p(c)  4493.95 143.39 < 0.0001 

φ (c) + p(c)  4510.95 160.40 < 0.0001 

φ (talla) p(c)  4511.73 161.17 < 0.0001 

φ (c) + crecimiento p(c)  4512.86 162.30 < 0.0001 

φ (talla) + crecimiento p(c)  4513.73 163.17 < 0.0001 
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Anexo2. Resultados de los 12 modelos ajustados en el programa MARK para examinar la relación entre las tasas de 

crecimiento corporal y las tasas de supervivencia en cinco poblaciones de Rhinella marina. Se presenta para cada 

modelo: el criterio de información de Akaike (AIC), la diferencia en los valores del AIC entre cada modelo y el 

modelo con el menor AIC (ΔAIC) y el peso de cada modelo (wAIC). Los modelos ajustados en MARK consideran 

que φ y p (probabilidad de supervivencia y captura, respectivamente) pueden ser constantes (c) y variar entre 

poblaciones (s). Adicionalmente φ puede tener también una relación lineal con las tasas de crecimiento corporal  

(crecimiento) o una relación cuadrática con las tasas de crecimiento (crecimiento
2
). Los modelos se presentan 

ordenados de acuerdo con su valor de AIC, del más pequeño al mayor. En otras palabras, los modelos están 

ordenados de acuerdo a su ajuste a los datos, de ajuste alto a ajuste débil.  

 

Modelo AIC ΔAIC  wAIC  

φ (s) p(c)  1979.99 0 0.92 

φ (s) p(s)  1985.74 5.75 0.05 

φ (crecimiento
2
) p(s)  1988.28 8.3 0.01 

φ (c) p(s)  1989.97 9.98 0.006 

φ (crecimiento) p(s)  1990.70 10.71 0.004 

φ (crecimiento
2
) p(c)  1996.70 16.71 0.0002 

φ (s x crecimiento
2
) p(c)  1997.85 17.86 0.0001 

φ (c) p(c)  1998.62 18.63 <0.00001 

φ (crecimiento) p(c) 1999.42 19.43 <0.00001 

φ (s x crecimiento) p(s)  2003.02 23.03 <0.00001 

φ (s x crecimiento
2
) p(s)  2009.31 29.32 <0.00001 

φ (s x crecimiento) p(c)  2014.70 34.71 <0.00001 
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Anexo 3. Resultado de 26 modelos puestos a prueba para la determinación de diferencias entre poblaciones de 

Rhinella marina en el tamaño de puesta. Estos modelos representan todas las posibles comparaciones entre 

poblaciones en relación al tamaño de puesta. Los números de la primera columna representan las poblaciones de 

estudio de la siguiente manera: 1) Armería, 2) Coahuayana, 3) Marabasco, 4) San Nicolás y 5) Cuitzmala. Los 

modelos se presentan ordenados de acuerdo con su valor de AIC, del más pequeño al mayor. En otras palabras, los 

modelos están ordenados de acuerdo a su ajuste a los datos, de alto ajuste a débil ajuste. ΔAIC indica la diferencia 

entre los valores de AIC de los modelos con respecto al modelo con el mejor ajuste. Se muestra también la devianza 

de cada modelo.  

 

Modelo AICc  ΔAICc  Devianza  

1 = 2 = 3 = 4 = 5 815.10 1.10 -21.66 

4 vs. 1, 2, 3, 5 816.20 1.37 -22.57 

3 vs.1, 2, 4, 5 816.47 1.91 -22.55 

5 vs. 1, 2, 3, 4 817.01 1.94 -21.82 

1 vs. 2, 3, 4, 5 817.04 2.00 -21.68 

2 vs. 1, 3, 4, 5 817.10 2.67 -21.67 

3 vs. 4 vs. 1, 2, 5 817.77 2.75 -23.19 

1 vs.4 vs. 5 vs. 2, 3 817.85 2.86 -23.01 

4 vs. 5 vs. 1, 2, 3 817.96 2.87 -22.95 

2 vs. 3 vs. 1, 4, 5 817.97 3.06 -22.74 

1 vs. 3 vs. 2, 4, 5 818.16 3.06 -22.70 

3 vs. 5 vs. 1, 2, 4 818.16 3.09 -22.58 

2 vs. 4 vs. 1, 3, 5 818.19 3.30 -22.58 

1 vs. 4 vs. 2, 3, 5 818.40 3.36 -22.57 

1 vs. 5 vs. 2, 3, 4 818.46 3.88 -21.82 

2 vs. 5 vs. 1, 3, 4 818.98 3.94 -21.82 

1 vs. 2 vs. 3, 4, 5 819.04 4.66 -21.71 

1 vs. 3 vs. 4 vs. 2, 5 819.76 4.75 -23.23 
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2 vs. 3 vs. 4 vs. 1, 5 819.85 4.84 -23.23 

1 vs. 2 vs. 3 vs. 4, 5 819.94 4.86 -23.13 

2 vs. 4 vs. 5 vs. 1, 3 819.96 5.06 -23.08 

2 vs. 3 vs. 5 vs. 1, 4 820.16 5.08 -22.74 

1 vs. 3 vs. 5 vs. 2, 4 820.18 5.87 -22.70 

1 vs. 2 vs. 4 vs. 3, 5 820.97 5.89 -22.59 

1 vs. 2 vs. 5 vs. 3, 4 820.99 6.63 -21.82 

1 vs. 2 vs. 3 vs. 4 vs. 5 821.73 7.00 -23.36 
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Anexo 4. Resultado de 26 modelos puestos a prueba para la determinación de diferencias entre poblaciones de 

Rhinella marina en la talla mínima a la madurez.  Estos modelos representan todas las posibles comparaciones entre 

poblaciones en relación a la talla mínima a la madurez. Los números de la primera columna representan las 

poblaciones de estudio de la siguiente manera: 1) Armería, 2) Coahuayana, 3) Marabasco, 4) San Nicolás y 5) 

Cuitzmala. Los modelos se presentan ordenados de acuerdo con su valor de AIC, del más pequeño al mayor. En otras 

palabras, los modelos están ordenados de acuerdo a su ajuste a los datos, de alto ajuste a débil ajuste. ΔAIC indica la 

diferencia entre los valores de AIC de los modelos con respecto al modelo con el mejor ajuste. Se muestra también la 

devianza de cada modelo.  

 

Modelo AICc  ΔAICc  Devianza  

1 = 2 = 3 = 4 = 5 17.66 1.09  811.10 

4 vs. 1, 2, 3, 5 16.57 1.11 1114.71 

3 vs. 1, 2, 4, 5 16.55 1.84 1558.56 

5 vs. 1, 2, 3, 4 15.82 1.98 1586.29 

1 vs. 2, 3, 4, 5 15.68 1.99 1632.76 

2 vs. 1, 3, 4, 5 15.67 2.47 2179.44 

3 vs. 4 vs. 1, 2, 5 15.19 2.65 2251.89 

1 vs. 4 vs. 5 vs. 2, 3 15.01 2.71 2342.07 

4 vs. 5 vs. 1,2,3 14.95 2.92 2348.25 

2 vs. 3 vs. 1,4,5 14.74 2.96 2500.45 

1 vs. 3 vs. 2,4,5 14.70 3.08 2501.03 

3 vs. 5 vs. 1,2,4 14.58 3.08 2529.69 

2 vs. 4 vs. 1,3,5 14.58 3.09 2697.88 

1 vs. 4 vs. 2, 3, 5 14.57 3.84 2752.60 

1 vs. 5 vs. 2, 3, 4 13.82 3.84 3174.82 

2 vs. 5 vs. 1, 3, 4 13.82 3.95 3227.75 
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1 vs. 2 vs. 3, 4, 5 13.71 4.43 3817.22 

1 vs. 3 vs. 4 vs. 2, 5 13.23 4.43 3896.89 

2 vs. 3 vs. 4 vs. 1, 5 13.23 4.53 3968.24 

1 vs. 2 vs. 3 vs. 4, 5 13.13 4.58 3987.92 

2 vs. 4 vs. 5 vs. 1, 3 13.08 4.92 4149.03 

2 vs. 3 vs. 5 vs. 1, 4 12.74 4.96 4165.63 

1 vs. 3 vs. 5 vs. 2, 4 12.70 5.07 4817.69 

1 vs. 2 vs. 4 vs. 3, 5 12.59 5.84 4838.31 

1 vs. 2 vs. 5 vs. 3, 4 11.82 6.30 5445.40 

1 vs. 2 vs. 3 vs. 4 vs. 5 11.36 17.66 5752.13 
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