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RESUMEN

Las estrategias reproductoras de los anfibios son un conjunto de atributos
morfologicos, fisiologicos y conductuales que permiten aumentar el éxito
reproductor bajo condiciones ambientales particulares, o en respuesta a la
presién ejercida por la disponibilidad de recursos, el riesgo de depredacion y la
competencia inter e intra-especifica. En este estudio se buscd determinar y
caracterizar las estrategias reproductoras y el éxito reproductor en tres
especies de anuros con oviposicion conspicua y diferencias filogenéticas, pero
sintopicas del bosque tropical seco en la Estacién de Biologia de Chamela
(EBCh), Jalisco. Esta zona, se caracteriza por tener un ambiente
marcadamente estacional y los anfibios que la habitan son reproductoramente
dependientes a la presencia de agua. A lo largo de cuatro meses, durante la
temporada de lluvias, se ubicaron las puestas de Agalychnis dacnicolor,
Smilisca baudinii y Lithobates forreri y se censaron sus poblaciones sobre los
cinco principales senderos de la EBCh. Las estrategias reproductoras se
estudiaron midiendo la fecundidad vy fertilidad y se caracterizé el microambiente
de los sitios elegidos para ovipositar, considerando 14 variables bitticas y
abioticas de las pozas. El éxito reproductor se reflejo en la abundancia relativa

de adultos de cada especie.

Debido a las diferencias cuantitativas en la fecundidad y fertilidad por el tamano de

las puestas, el diametro de los huevos, el tiempo de desarrollo, el numero de

eclosiones y a las diferencias cualitativas por el uso de sustratos para ovipositar,

los sitios de oviposicién y los picos de actividad reproductora, se concluye que

existen estrategias reproductoras particulares para cada especie y reparto de
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recursos temporales y espaciales que han permitido la coexistencia entre
especies.

El éxito reproductor influenciado por las estrategias reproductoras de cada especie
y los factores ambientales de la zona, se vio especialmente favorecido en A.
dacnicolor y S. baudinii, de acuerdo a la abundancia relativa de adultos registrada

(Ad = 453 individuos registrados, Sb = 297 indvs., Lb = 62 indvs.).

Palabras clave: estrategias reproductoras, éxito reproductor, coexistencia

interpespecifica, ambiente estacional, Agalychnis dacnicolor, Smilisca baudinii,

Lithobates forreri.
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INTRODUCCION

Un atributo para la supervivencia de cualquier poblacion o especie se encuentra
en su eficacia biologica. Esta se define como el promedio de descendientes
(contribucion genética) que tiene un organismo en la préxima generacion. La
eficacia biologica dependera de su capacidad para sobrevivir y reproducirse
exitosamente (Beaty, 2012; Duellman & Trueb, 1994), permitiendo que se fijen
ciertas variantes genéticas en las poblaciones a través del tiempo.

En la naturaleza son muchos los factores que contribuyen simultaneamente
al éxito reproductor de un organismo y las estrategias reproductoras son tan
importantes como las adaptaciones al medio ambiente (Heying, 2001). Las
estrategias reproductoras son el conjunto de atributos morfolégicos, fisioldgicos y
conductuales que actuan en conjunto para aumentar el éxito reproductor bajo
condiciones ambientales particulares, o en respuesta a la presion ejercida por la
disponibilidad de recursos, el riesgo de depredacién y la competencia inter e intra-
especifica (de Almeida et al., 2000; Duellman & Trueb, 1994; Guayara & Bernal,
2012). Algunas especies de anuros tropicales, reproductoramente dependientes
de las precipitaciones, se enfrentan a una alta competencia temporal y espacial
por sitios de oviposicidén, zonas de llamado y/o alimento para las larvas (Crump,
1974; Gottsberger & Gruber, 2004).

Los anuros son un grupo que exhibe gran diversidad de estrategias
reproductoras (Barboza, 2014). Estas incluyen los modos de reproduccion,
determinados por el sitio de oviposicidon, el tipo y duracion del desarrollo, las

caracteristicas de la nidada, la etapa y tamafo de las crias, la presencia y el tipo
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de cuidado paterno (Crump, 1974; Crump, 2015; Duellman & Trueb, 1994;
Warburg, 1997; Guayara & Bernal, 2012). Podria esperarse que exista un
compromiso (frade-off) entre la existencia de un ambiente favorable para la
sincronizacion de la reproduccidn y las estrategias reproductoras para poder
evadir la competencia (Gottsberger & Gruber, 2004). Dichas estrategias pueden
registrarse por medio de parametros como la fecundidad, definida como el numero
de huevos puestos por una hembra, el tamano de su nidada y/o el numero de
nidos que pone en una temporada y la fertilidad, definida como la viabilidad de los
embriones después de la fusién del huevo y el esperma (Guayara & Bernal, 2012).
El monitoreo y conteo de puestas/nidos (fecundidad) permite estimar el esfuerzo
reproductor y provee un indice relativo del tamafo de la poblacion en los anuros
(Paton & Harris, 2010). El numero/tamafio de descendientes (fertilidad) son rasgos
fenotipicos cuantificables que reflejan el éxito reproductor, la eficacia bioldgica y la
variacion de sus respuestas adaptativas a las condiciones locales de sus
poblaciones (Resetarits, 1996, Wells, 2007).

El estudio y conocimiento de los elementos reproductores, el habitat que
ocupan Yy las interacciones biolégicas entre los anfibios es informacién
indispensable para comprender los procesos que influyen en su supervivencia, su
exito reproductor, su diversidad, sus patrones de distribucion y la estructuracion de
sus comunidades (Lawler & Morin, 1993; Martinez-Solano, 2003; Bosch &;
Serrano et al., 2005; Ortega-Andrade et al.,, 2011; Crump, 2015). Este tipo de
estudios, en comunidades de anfibios, se ha realizado principalmente en
Sudamérica con climas templados y/o tropicales sin estacionalidad marcada.

Basados en la dieta y/o cantos de los anuros durante la época reproductora o el
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uso espacio-temporal de los renacuajos (Gorman & Haas, 2011; Barrios &

Melgoza, 2005; Lopez et al., 2005; Menin et al., 2005; Prado & Pombal, 2005).

ANTECEDENTES

Estrategias reproductoras en anuros neotropicales

Existen diversos modos reproductores en los anuros, se reconocen 39 (Haddad &
Prado, 2005). El mas comun es en el que se encuentran los huevos vy las larvas
exotroficas en cuerpos de agua léntico. Es considerado como el modo mas
ancestral y general de reproduccion en anuros y esta representado en la literatura
como el modo 1 (Duellman & Trueb, 1994; Haddad & Prado, 2005; Wells, 2010).
Sin embargo, muchas especies depositan sus huevos fuera del agua, aunque
tengan después una etapa larval acuatica, como los modos 10-15, 17- 22, 24-26,
28-33 descritos en (Haddad & Prado, 2005). Otras especies incluso han eliminado
el estadio larval acuatico y presentan un desarrollo directo de huevo a juvenil
como en los modos 16, 23, 27. Mientras que en otras pocas no hay oviposicion y
se presenta un desarrollo de tipo ovoviviparo (modo 38) o viviparo (modo 39), en
donde los huevos se retienen en los oviductos (Crump, 1974; Haddad & Prado,
2005; Stuart et al., 2008; Warburg, 1997).

Los aspectos fundamentales que estan involucrados en una estrategia
reproductora son, la fecundidad, la fertilidad, diametro de los huevos, frecuencia
de oviposicion, tamafio de la hembra, tipo y duracion del desarrollo embrionario
(incluyendo el tiempo de etapa larval), edad reproductora, esfuerzo reproductor

(incluyendo el cuidado parental) y las restricciones ambientales. Cuando éstos son
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comparados entre especies nos permite aumentar nuestra comprension sobre las
estrategias reproductoras y su importancia evolutiva y ecolégica (Crump, 1974;
Duellman & Trueb, 1994). Por ejemplo, de acuerdo a las diferencias encontradas
entre la fecundidad y fertilidad de una comunidad de anuros en Brasil, se concluyo
que sus estrategias reproductoras podian ser reflejo de la presion selectiva que el
ambiente ejercio sobre sus patrones de reproduccion (Guayara & Bernal, 2012).
Los primeros estadios en el desarrollo de un anfibio suelen ser los mas
vulnerables a la depredacion, pero algunas especies han desarrollado medios
para disminuir ésta probabilidad. Algunas especies de ranas arboricolas de la
familia Hylidae, que depositan un gran numero de huevos en el agua, tienen como
estrategia terminar la metamorfosis rapidamente. Las que ovipositan fuera del
agua, usualmente colocan menor cantidad de huevos, como algunas especies de
la familia Phyllomedusidae y tienen la opcion de depositarlos en sitios aislados
como rocas, cavidades o a grandes alturas y presentar un mayor retardo en la
eclosion de las larvas. El que una larva eclosione mas desarrollada permite pasar
poco tiempo en el medio acuatico para terminar la metamorfosis, reduciendo el
riesgo de depredacion, la competencia con especies que se reproducen antes, la
competencia por sitios de oviposicion y/o evita otras inclemencias del medio
acuatico. El incremento del tamano del huevo y el desarrollo avanzado de la larva
compensan la reduccion en el tamafio de la nidada (Crump, 1974; Duellman &
Trueb, 1994; Gottsberger & Gruber, 2004; Stuart, et al., 2008). La oviposicion
arboricola también pudo haber surgido como una adaptacién a las fluctuaciones
de un ambiente acuatico incierto durante el periodo de desarrollo embrionario

(Crump, 1974).
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Es bien sabido que los niveles de fecundidad son altamente variables entre
anfibios, estando mayormente asociados al modo reproductor y al tamafo corporal
de la hembra. Dado un modo reproductor determinado, existe una correlacion
positiva entre el tamafio de la nidada y el tamafio del huevo con el tamafo
corporal de la hembra. Independientemente del modo reproductor existe una
correlacion negativa entre el tamano del nido con el tamafo del huevo y una
correlacién positiva entre el tamano del huevo con el tamafio de las crias (de
Almeida, et al., 2000; Duellman & Trueb, 1994; Guayara & Bernal, 2012).

Tedricamente, especies del mismo tamano tienen el mismo modo
reproductor, y si habitan en la misma region climatica deberian destinar
aproximadamente la misma cantidad de energia a la reproduccién (Duellman &
Trueb, 1994). Sin embargo, algunas especies producen pocos huevos de gran
tamafio con mayor contenido energético (yema) y otras invierten su energia en
una gran cantidad de huevos, pero de menor tamafo (Crump, 1974; Duellman &
Trueb, 1994; Guayara & Bernal, 2012). Aquellas especies que depositan los
huevos directamente en el agua, usualmente presentan una estrategia de tipo r
con pocas puestas de muchos huevos, madurez rapida y se reproducen en
ambientes inestables, temporales y dependientes de la presencia de fuertes
lluvias. Por el contrario, aquellas especies que ovipositan en zonas terrestres o
arboreas tienden a presentar una estrategia de tipo k con multiples puestas de
pocos huevos de gran tamafo, madurez tardia y a ser mas independientes del
agua, prefiriendo ambientes mas estables o permanentes y ovipositando durante
eventos de poca lluvia, cuando el cuerpo de agua es de tipo léntico y mantiene un

bajo nivel de agua (Crump, 1974; Duellman & Trueb, 1994).
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Biologia reproductora de anuros en ambientes marcadamente estacionales

Los bosques tropicales secos estan definidos por su estacionalidad,
fisonomia y afinidad climatica (Garcia-Oliva, et al., 2002). Son unos de los
ecosistemas mas ricos en diversidad biolégica en México y el 79% de los anfibios
de México son endémicos a estos ambientes (Ceballos & Garcia, 1995). Los
bosques tropicales secos de México son el mas grande remanente de bosques
secos al norte del Ecuador; sin embargo, en México estan considerados como un
ambiente en peligro de desaparecer debido a que presentan la tasa de
deforestacidn mas acelerada a causa de los cultivos, la ganaderia y la masiva
expansion de pasto africano (Macias-Rodriguez et al., 2014; Ceballos & Garcia,
1995; Ford & Finch, 1996). La pérdida de habitat es el elemento que mas impacto
negativo se tiene sobre los anfibios (Stuart et al., 2008).

Los bosques tropicales secos de México se encuentran dentro de los
habitats mas estacionales en el mundo, con una temporada seca muy pronunciada
(Ford & Scott, 2006). Son considerados habitats con bioclima tropical xérico, ya
que se desarrollan en areas donde la precipitacion anual esta restringida a cierto
periodo corto y calido del afio y estan principalmente representados por el bosque
tropical caducifolio (Macias-Rodriguez et al., 2014; Warburg, 1997).

La dinamica de la reproduccion de las diferentes especies de anfibios
depende de aspectos bidticos y abidticos (Reques, 2005) y la fenologia
reproductora es considerada como uno de los factores determinantes en la
supervivencia de los anfibios (Serrano et al., 2005). La fluctuacion de la

precipitacion es un elemento potencialmente influyente en la dinamica, estructura
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y funcion de plantas y animales (de Almeida, et al., 2000; Lin & Kam, 2008; Prado
et al., 2005), al ser irregular la precipitacion durante la temporada reproductora en
los ambientes secos, la resistencia a la desecacion llega a ser un factor
preponderante en el éxito reproductor de las especies (Vieria, et al., 2009).

En estos ambientes se producen dos tipos de ambientes acuaticos, cuerpos
de agua permanentes y cuerpos de agua temporales, teniendo condiciones
limnolégicas (minerales, iones, pH, materia organica, oxigeno, etc.) variadas, por
lo que la fauna y su desarrollo en estos cuerpos de agua, también varia. Aunque el
huevo de un anfibio en una poza permanente probablemente se encuentra
expuesto a condiciones mas estables (Warburg, 1997), la relacién entre el
hidroperiodo y el éxito reproductor de los anfibios llega a presentar una
distribucion normal, metaféricamente. Aunque es necesaria la presencia de agua
en las pozas para que se lleve a cabo la metamorfosis con éxito, la distribucion
normal se observa porque, tanto en las pozas con menor hidroperiodo o con poca
disponibilidad de agua, como en aquellas con mayor hidroperiodo pero
depredadores establecidos, se corre el riesgo de tener poco éxito reproductor

(Resetarits, 1996; Torres-Orozco et al., 2002).

Mientras que en ambientes humedos los anfibios llegan a presentar una
actividad reproductora continua, en regiones con estacionalidad marcada se
presenta un pico de actividad reproductora durante el afo. La mayoria de las
especies que habitan zonas con estacionalidad marcada muestran una fenologia
reproductora caracteristica para sacar ventaja de las variaciones estacionales

extremas (Ceballos & Garcia, 1995; Gottsberger & Gruber, 2004). Las especies
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cambian su periodo de reproduccion o incluso desarrollan adaptaciones
especiales que les permiten reproducirse en condiciones xéricas (Ford & Finch,
1996). Por ejemplo, en ambientes secos 0 muy estacionales con cuerpos de agua
temporales algunas de las estrategias incluyen la reproduccion a corto plazo,
indefinida y/o estacional colocando gran cantidad de huevos, con rapida eclosion
de las larvas, rapido desarrollo larval y/o larvas tolerantes a altas temperaturas

(Griffiths, 2007; Resetarits, 1996; Sanabria et al., 2007; Warburg, 1997).

Eleccion sobre los sitios de oviposicidon en anfibios

Dentro de los estudios sobre la evolucion de las historias de vida, la eleccién de un
sitio de oviposicion y el entendimiento de las caracteristicas ambientales que lo
conforman son un parametro importante y critico para el entendimiento de la
supervivencia de la descendencia y éxito reproductor de las especies,
especialmente en aquellas que no presentan cuidado paterno (Dillon & Fiano,
2000; Doody, et al., 2009; Resetarits, 1996; Rudolf & Rddel, 2005). Los anfibios
pueden depositar sus huevos en una amplia gama de habitats acuaticos, dada la
heterogeneidad fisico-quimica de los mismos; sin embargo, no cualquier medio
acuatico es adecuado para ello, lo que sugiere que existe un nivel de
discriminacion en los sitios de oviposicion y estrategias para su explotacion de
manera mas o menos oportunista (Resetarits, 1996; Gouveia & Faria, 2015). Dado
el constante riesgo de desecacion, depredacion, canibalismo y competencia para
los huevos y larvas de anuros, la eleccion del sitio de oviposicidn debe ser critico
para el éxito reproductor (Heyer, et.al., 1975; Resetarits, 1996). Se ha visto en

anuros tropicales que la eleccion de los sitios de oviposicién por parte de las
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hembras se correlaciona con un aumento en el éxito reproductor de los padres
(Heying, 2001; Resetarits, 1996). También se ha visto que factores como la
temperatura, profundidad del agua, humedad, composicion quimica del agua,
estructura vegetal y composicién biolégica de depredadores y competidores,
influyen en la eleccion del sitio de oviposicion. Estos elementos son igualmente
importantes para la supervivencia y desarrollo de la descendencia e inciden en el
éxito reproductor de las especies (Campos, 2011; Dillon & Fiafio, 2000; Halloy &
Fiafio, 2002; Heying, 2001; Sanabria et al., 2007; Lin & Kam, 2008; Refsnider &
Janzen, 2010; Haramura, 2011). Sin embargo, la importancia de las caracteristicas
de la charca, asi como la respuesta y secuencia fenolégica en la época de
reproduccion, parece variar entre especies (Garcia et al., datos no publicados;

Lawler & Moderin, 1993; Ponssa, 2004; Vasconcelos, et al., 2009).

Reparto de recursos y coexistencia

Los patrones de reparticion de recursos son resultado de tres categorias causales:
depredacion, restricciones fisioldégicas y competencia, las cuales pueden operar
independiente o interactivamente (Toft, 1985). La competencia interespecifica es
considerada un importante factor en la reparticion de recursos. La reparticion de
recursos es un aspecto importante en la determinacion de la estructura en muchas
comunidades (Duellman & Trueb, 1994; Gorman & Haas, 2011; Lajmanovich,
2000; Rudolf & Roédel, 2005) o en la estructura de un ensamble; considerando un

ensamble como un subgrupo o subconjunto de especies en una comunidad que
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habitan en un tiempo y lugar determinado, pues puede provocar una division en la
interaccién espacio-temporal (Oliver, 2006; Pough et al., 2001).

Los problemas de coexistencia ecolégica entre especies similares en
comunidades ecoldgicas se pueden plasmar por medio de estudios de reparticion
de recursos, ya que el grado de sobrelapamiento en el uso de los recursos entre
ellas es variable (Menin, et al., 2005; Torres-Orozco et al., 2002; Warburg, 1997).
El uso espacio-temporal del habitat en anuros esta relacionado, entre otras cosas,
con las funciones de reproduccion y desarrollo, por lo que su estudio es
indispensable para la comprension de los factores que condicionan Ia
supervivencia de las especies de una comunidad (Ponssa, 2004). El reparto de
recursos definido como el uso diferencial del ambiente fisico y/o bidtico, es una
propiedad fundamental de la complejidad de las comunidades ecoldgicas; por lo
tanto, una interaccién dinamica ocurre entre las dimensiones espaciales que
involucra la interacciéon de los individuos con el medio ambiente y otros
organismos y las dimensiones temporales que considera la fenologia de la
reproduccion entre especies (Duellman & Trueb, 1994; Torres-Orozco et al.,
2002).

El amplio solapamiento puede ser consecuencia de las relaciones
taxondmicas de las especies, debido a que descienden de un antepasado en
comun, comparten rasgos conductuales, fisiolégicos y morfolégicos (Menin, et al.,
2005). Pero algunos estudios demuestran que entre dos especies filogenética y
ecoldgicamente sobrelapadas, puede haber una particion en el uso del habitat
espacio-temporal y una diferencia en abundancia de cada especie, que puede

permitir su coexistencia (Crump, 1974; Menin, et al., 2005; Ponssa, 2004). Muchas
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especies de anuros migran a pozas temporales para reproducirse, durante el
tiempo en que se encuentran en las pozas también existe potencial para que haya
interacciones interespecificas (Duellman & Trueb, 1994).

Por ejemplo, en algunas especies de anuros arboricolas se sabe que
muestran especializacién en la eleccidon del habitat para ovipositar, mientras que
otras son generalistas. Se puede hablar de que las interacciones bidticas con otras
especies, pueden evitar que una especie se reproduzca en un sitio, incluso
cuando las condiciones fisicas son apropiadas (Crump, 1974; Ponssa, 2004). En
la actualidad se ha encontrado una particion temporal durante la temporada de
lluvias entre diferentes grupos de anuros, de acuerdo con su modo de
reproduccion (Gottsberger & Gruber, 2004). Aunque se duda en que este tipo de
mecanismo resultara por reducir la competencia interespecifica, ya que las
diferencias en la fenologia (tolerancias de temperatura, respuesta a la
precipitacion, etc.) de la época de reproduccion pueden ser simplemente el reflejo
de respuestas individuales a cambios estacionales del ambiente (Duellman &
Trueb, 1994; Lajmanovich, 2000; Ponssa, 2004).

Dentro de los ensambles reproductores, en los anuros con reproduccion
sincronica y asincroénica, se ha sugerido que el principal factor para determinar la
distribucion espacial entre especies ha sido la vocalizacion o canto nupcial,
seguido de los sitios de llamado y los sitios de oviposicion. La presencia/ausencia
de otras especies no afecta el tiempo, intensidad o duraciéon de la actividad
reproductora. Pero la coexistencia entre varias especies se puede deber a la
ausencia de competencia, regulada por: 1) abundancia de recursos, 2) estructura

heterogénea del ambiente, 3) homogeneidad climatica del ambiente y 4) diferencia
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espacio-temporal del uso de recursos. Ademas las poblaciones son controladas
por fluctuaciones ambientales y depredacion. (Duellman & Trueb, 1994)

En cuanto al posible uso diferencial de recursos, se han encontrado
diferencias entre Agalychnis dacnicolor y Smilisca baudinii en la seleccion de sitios
de reproduccion, llamado y descanso en el Bosque Tropical Caducifolio (BTC) de
Chamela, Jalisco (Dixon & Hayer, 1968; Esparza-Orozco, 2014). En una
comunidad de anuros en Morelos se ha visto que entre Agalychnis dacnicolor y
Smilisca baudinii existe una dieta compartida (Barrios & Melgoza, 2005). Para L.
forreri se desconocen aspectos de su reproduccién y aunque la dieta se ve variada
de acuerdo al habitat y temporalidad que se ocupe, se ha registrado en otras
especies de Lithobates una dieta generalista basada principalmente en artropodos
(insectos) (Leivas et al., 2012; Mendoza-Estrada et al., 2008; Ortiz-Serrato et al.,
2013; Silva et al., 2009).

También se han encontrado variaciones espacio-temporales en la
abundancia de renacuajos y adultos de la comunidad de anuros del BTC de
Chamela, Jalisco. Estas variaciones no pudieron ser explicadas por los
parametros fisico-quimicos del agua, pero temporalmente la abundancia entre
adultos se encontré relacionada a los cambios de microhabitat asociados a la

formacion de arroyos y al patron de precipitacion (Ahuitzin-Flores, 2015).

Ecologia reproductora de Agalychnis dacnicolor (Cope, 1864)

Agalychnis dacnicolor es un anuro hilido neotropical que mide hasta 100 mm de

longitud hocico-cloaca (LHC). Tiene habitos arboricolas y habita en vegetacion de
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tipo matorral espinoso en las tierras bajas xéricas caracterizadas por las
prolongadas épocas de secas, a lo largo de la costa suroeste de México y en un
intervalo altitudinal de 0 hasta 1000 msnm (Duellman, 1970; Frost, 2016; Garcia &
Ceballos, 1994; Lemos-Espinal, 2006). Reproductivamente es mas dependiente a
la humedad y temperatura ambiental (Bagnara & Rastogi, 1992). En la temporada
de lluvias los machos llaman desde hierbas, arbustos y arboles alrededor de
pozas temporales. Cuando perciben las condiciones apropiadas, la hembra
selecciona un sitio de oviposicidon sobre hojas por encima del agua sostenidas con
ayuda de una capa gelatinosa (Lemos-Espinal, 2006; Pyburn, 1970; Paton &
Harris, 2010). Se ha observado que en ocasiones oviposita en el suelo a unos
centimetros de la charca (Duellman, 1970).Coloca un aproximado de 450-500
huevos. Incluso se ha visto la presencia de dos masas de huevos compuestos,
aparentemente formados por la deposicién de huevos de 3 a 5 hembras, donde
después de 4-5 dias los huevos eclosionan y las larvas caen dentro del estanque
de poca profundidad para completar la metamorfosis después de seis semanas
aproximadamente (Bagnara & Rastogi, 1992; Duellman, 1970; Lemos-Espinal,

2006).

Ecologia reproductora de Smilisca baudinii (Duméril & Bibron, 1841)

Es un hilido neotropical habitante de ambientes xéricos, subhumedos y humedos
con una marcada estacion seca distribuyéndose por sobre los 1000 msnm desde
el sur de Estados Unidos hasta el sur de Costa Rica (desde la vertiente del

Atlantico, a las del Pacifico) incluyendo la Peninsula de Yucatan (Santos-Barrera,
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et al., 2010). Los machos alcanzan los 46 mm (LHC) mientras que las hembras
pueden medir hasta 90 mm (LHC). No tolera bajas temperaturas y se sabe que en
varias partes de México se reproduce entre los meses de junio-octubre. Los
machos llegan a realizar los llamados desde el suelo, ramas, arboles o en aguas
poco profundas de pozas temporales, en donde ovipositan, aunque también
pueden ovipositar en prados con hierba humeda. Aunque, curiosamente gran
cantidad de machos se les encuentra llamando desde pozas separadas de
aquellas en donde se encuentren otras especies de anuros cantando (Dixon &
Hayer, 1968; Duellman, 1970). El amplexo se lleva a cabo mientras la pareja se
mantiene flotando: el macho con las piernas estiradas y la hembra en una posicién
inclinada. Los huevos son depositados durante periodos de expulsiones rapidas,
que pueden durar 10 segundos aproximadamente. Los huevos tienen un diametro
de 1.5 mm y sus racimos se van extendiendo rapidamente, para formar una
pelicula de huevos individuales uniformemente espaciados sobre la superficie del
agua. Aunque se desconoce el numero total de huevos depositados por cada
hembra, en un tamafno de muestra muy pequefia se ha reportado un total de entre
2,620 - 3,320 huevos (Duellman, 1970; Dodd, 2013; Lemos-Espinal, 2006; Webb,
1971).

Se ha encontrado, una densidad mayor a 10,000 larvas de esta especie en
una sola poza, asi que, considerando que la densidad de renacuajos se
correlaciona con la densidad de adultos reproductores y el tamano de la nidada
(Torres-Orozco et al., 2002) se podria esperar una nidada representada por
muchos miles de huevos. Las larvas de esta especie eclosionan pasadas las 24

horas de la oviposicién. La mortalidad de muchos huevos y larvas se produce por
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la desecacion del habitat y el hidroperiodo del estanque. Otro factor de mortalidad
son los depredadores; como escarabajos de la familia Dytiscidae (Webb, 1971;

Pardifio en prep.; obs. pers.).

Ecologia reproductora de Lithobates forreri (Boulenger, 1883)

Son ranas medianas (LHC machos = 65 - 90 mm; LHC hembras = 85 - 114
mm) se encuentran a lo largo de la Costa del Pacifico de México, desde el
suroeste de Sonora hasta al noroeste de Costa Rica, a elevaciones de 0-1,300
msnm. Habita en bosques tropicales secos, de tierras bajas e incluso en zonas
con condiciones antropogénicas (Garcia & Ceballos, 1994; Santos-Barrera, et al,
2008; Savage 2002).

Poco se conoce de esta especie riberefia. Requieren pozas permanentes o
lagunas para su reproduccion (Santos-Barrera, et al, 2008), aunque en otras
zonas se ha registrado preferencia por pozas temporales, depositando sus huevos
en restos de vegetacion sumergida (Savage, 2002). En otras especies de
Lithobates se han registrado puestas con hasta 6,000 huevos que eclosionan en

semanas (Gilbert et al., 1994).

JUSTIFICACION

El estudio y conocimiento de las interacciones biolégicas entre los anfibios y el
habitat que comparten sus poblaciones, son indispensables para comprender los
procesos que influyen en la supervivencia de las poblaciones y en la
estructuracion de las comunidades (Lawler & Morin, 1993; Ortega-Andrade et al.,

2011; Crump, 2015). El conocimiento de la actividad reproductora y el desarrollo

25



larvario de los anfibios, son elementos basicos para el desarrollo de adecuadas
estrategias de gestion, conservacion de habitats y conocimiento de la dinamica de
sus poblaciones (Bosch & Martinez-Solano, 2003; Serrano et al., 2005).

El monitoreo de la fecundidad y la fertilidad, permite estimar el esfuerzo
reproductor y el tamafo de la poblaciéon en los anuros (Paton & Harris, 2010),
estos son rasgos fenotipicos cuantificables que reflejan el éxito reproductor, la
eficacia biolégica y la variacion de sus respuestas adaptativas a las condiciones
locales de sus poblaciones (Resetarits, 1996, Wells, 2007). La eleccién del grupo
de estudio se basé en lo conspicuo de sus puestas en campo, su similitud
ecoldgica y su diferencia filogenética (Hylidae/Ranidae) (Gordon, 2000; Guayara &

Bernal, 2012).

OBJETIVOS

Objetivo general

Caracterizar y comparar las estrategias reproductoras de Agalychnis dacnicolor,
Smilisca baudinii y Lithobates forreri, aunado al tipo de microambiente elegido
para ovipositar. Determinando el éxito de dichas estrategias, sobre sus
poblaciones, a través de la abundancia relativa de adultos por especie, en el BTC

de la EBCh.
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Objetivos particulares

- Comparar las estrategias reproductoras de Agalychnis dacnicolor, Smilisca
baudinii y Lithobates forreri, con base en los picos de actividad reproductora,
numero de puestas, numero y didmetro de huevos, tiempo de desarrollo,
numero de larvas eclosionadas y sitio de oviposicion, en el bosque tropical
caducifolio de la Estacion Biologica de Chamela (EBCh).

- Caracterizar y comparar el microambiente de los sitios de oviposicidén de las
especies de acuerdo a los elementos fisico-quimicos de la poza (area,
profundidad, tipo de cuerpo de agua, hidroperiodo), calidad del agua (pH,
temperatura, oxigeno disuelto, salinidad, total de sdlidos disueltos), cobertura
vegetal (Incidencia luminica, densidad forestal, estructura vegetal) y
composicion biolégica (incidencia de otros renacuajos y posibles
depredadores).

- Comparar el éxito reproductor entre especies, determinado por la abundancia
relativa de adultos y obtenido del censo poblacional de la comunidad de

anuros en el bosque tropical caducifolio de la EBCh.

HIPOTESIS

Las diferentes necesidades bioldgicas y la competencia entre especies, provoca
que cada especie apueste a diferentes estrategias reproductoras durante la época
reproductora, para optimizar su éxito reproductor (Guayara & Bernal, 2012;
Ponssa, 2004). Se espera encontrar diferencias significativas en las estrategias

reproductoras de cada especie y un uso diferencial de los recursos espacio-
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temporales de los sitios de oviposicion. Mostrando una estabilidad poblacional en
cada especie, como reflejo del éxito reproductor y coexistencia lograda por el

desarrollo de dichas estrategias.

MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

La Reserva de la Biosfera Chamela-Cuixmala se ubica en el municipio de La
Huerta en la costa de Jalisco, entre el margen norte del Rio Cuixmala y el extremo
sur del arroyo Chamela. Cuenta con una superficie aproximada de 13,142 ha.
Presenta un clima calido subhumedo. Su altitud va de los 0 a los 500 msnm y esta
caracterizada por una marcada estacionalidad, donde la temporada de lluvias
comprende los meses de julio a octubre y la temporada de secas de noviembre a
junio. La temperatura media anual es de 24.9° C, la precipitacién promedio anual
de 748 mm y la humedad relativa de la atmdsfera se mantiene arriba de 65%
durante el afo (Ford & Scott, 2006; Garcia-Oliva et al., 2002). Existen 10 tipos de
vegetacion, siendo la mas sobresaliente la Selva Baja Caducifolia caracterizada
por una alta densidad de plantas en el sotobosque y dosel, con suelos arenosos y
someros, de poca capacidad para retener humedad y donde la produccion de
hojas se concentra al inicio de la época de lluvias en junio y julio cuando hay
disponibilidad de agua (Ceballos & Garcia, 1995; Ceballos et al. 1999; Garcia &
Cabrera, 2008; Garcia & Ceballos, 1994). La reserva es uno de los mas extensos
espacios para la conservacion de los bosques secos del pais. Es un sitio exitoso

para la proteccion de flora y fauna endémica y no endémica y en donde habitan 66
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especies de reptiles y 19 de anfibios (Garcia & Ceballos, 1994; Ramirez-Bautista,

1994).

Estrategias y actividad reproductora entre especies

Se marcaron secciones cada 40-50 m a lo largo de los principales senderos con
formacion de pozas, dentro de la reserva de Chamela. Debido a complicaciones
orograficas, un par de senderos se mantuvieron con trayectos mas cortos. Los
trayectos estan definidos como 1) Buho de 500 m, 2) Chachalacas de 800 m, 3)
Zarco de 1000 m, 4) Colorado de 1000 m y 5) Hornitos de 1000 m. Cada seccion
fue marcada con una bandera y referenciada geograficamente con un GPSMAP

62sc.

A lo largo de cuatro meses (23 junio al 17 de octubre del 2014), se
realizaron recorridos matutinos sobre los trayectos, ubicando visualmente las
puestas de las especies estudiadas. Las especies fueron identificadas de acuerdo
a las caracteristicas descritas en la literatura y se determiné la especie a la que
correspondia cada puesta (Bagnara & Rastogi, 1992; Duellman, 1970; Lemos-
Espinal, 2006; Webb, 1971, 2001). Se confirmé la identidad a través de la
identificacion de sus renacuajos por medio de claves taxondmicas (Altig, 1987;

Savage, 2002).

Agalychnis dacnicolor
Se tomaron medidas del ancho, largo y profundidad de sus puestas
colocadas en racimo fuera del agua utilizando un Vernier digital de 0.1 cm de

precision. Se contabilizo el nimero de huevos por cm?, con el objetivo de estimar
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el numero total de huevos. Para el conteo de renacuajos, se colocaron recipientes
bajo las puestas de manera que los renacuajos eclosionados pudieran ser
recolectados (Fig. 1A). Cada recipiente contenia un volumen considerable de agua
que provenia de la poza mas proxima junto con un poco de hojarasca. Se
contabilizé el numero total de renacuajos por puesta. Tal como se ha realizado con

otras especies de anuros (Molina, 2002; Guayara & Bernal, 2012).

Smilisca baudinii

Dado que esta especie deposita las puestas sobre la superficie del agua, se
estimé el total de huevos por poza midiendo el largo y ancho de la puesta y
contabilizando el numero de huevos con un cuadrante de PVC. Dicho cuadrante
se subdividié en nueve cuadros marcados con hilo cafiamo, cada cuadro media 16
x 16 cm. Para contabilizar la puesta se sobrepuso el cuadrante en la puesta y se
conté el numero de huevos de tres cuadros tomados al azar, extrapolando el
promedio al area total ocupada en la poza (Fig. 1B). El conteo se realiz6 de forma
visual con ayuda de un cuenta bultos manual. Posteriormente se aislaron de dos a
tres muestras de huevos en recipientes con agua proveniente de la misma poza.
Los recipientes se colocaron cerca de la poza intentando mantener las
condiciones naturales a las que se exponen los huevos (Fig. 1B). De cada muestra
se contabilizé el total de huevos y el total de renacuajos eclosionados, para

obtener un promedio de fertilidad.

Lithobates forreri

30



Para estudiar sus puestas ubicadas dentro de la poza, en el caso de la
fecundidad se estimo el total de huevos de la misma forma en que se hizo con A.
dacnicolor. Para estimar la fertilidad, se adaptaron y colocaron trampas de red

(compuestas de tela de tul y un recipiente) alrededor de la puesta para contar el

numero de individuos después de la eclosion (Fig. 1C).

[ E A : ) »

Figura 1. Técnicas de medicion de la fecundidad y fertilidad en A) Agalychnis
dacnicolor, B) Smilisca baudinii y C) Lithobates forreri.
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Todos los renacuajos recolectados serian devueltos a las pozas donde se
encontraron, reservando algunos en condiciones de laboratorio para su posterior
identificacion taxondmica. La fecundidad se midi6 a partir de la estimacion del
numero total de huevos por puesta, mientras que la fertilidad se midié a partir del
numero aproximado de renacuajos eclosionados por puesta (Guayara & Bernal,
2012). Se midié el diametro de algunos huevos de cada especie con ayuda del
Vernier digital y se calculo el tiempo de desarrollo considerando el intervalo de
dias transcurridos, desde el primer dia de registro de la puesta, al dia de registro

de las primeras eclosiones.

Se realizé una prueba de normalidad Shapiro-Wilks a cada una de las
variables registradas en este estudio (Cuadro 1), con un nivel de confianza
p<0.0001. Dado que las variables no presentaron un comportamiento de
distribucion normal, se usaron estadisticos no paramétricos para la comparacion
de caracteristicas entre puestas (fecundidad, fertilidad, tamafio y desarrollo) y se
estandarizaron el resto de los parametros del estudio.

Para determinar las diferencias entre las estrategias reproductoras de las
especies se realizé una prueba de analisis de varianzas Kruskall- Wallis buscando
diferencias significativas entre el numero de puestas, numero de huevos
(fecundidad), numero de eclosiones, porcentaje de eclosiones (fertilidad) (Guayara
& Bernal, 2012), tiempo de desarrollo embrionario y el diametro de los huevos. En
los casos donde se observaron diferencias significativas, se aplicaron pruebas de

Tukey-Kramer post hoc para saber entre qué grupos se encontraron diferencias
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(Field et.al., 2012). Los analisis se realizaron con el programa estadistico JMP
(version 7; SAS, 2007) y un nivel de confianza de p<0.05.

Con el fin de identificar las variables ambientales que mas influyeron en la
presencia de actividad reproductora entre las especies, se realizaron modelos
lineales generalizados (GLM). EI GLM permite analizar una variable dependiente
en funcion de varias variables independientes (Hardin & Hilbe, 2007) sin que haya
la necesidad de normalizar los datos (Kindt & Coe, 2005). Para este, se
consideraron como variables independientes al promedio de los registros de:
precipitacion, humedad y temperatura promedio por semana (obtenidos de las
estaciones meteoroldgicas de la EBCh). Mientras que como variable de respuesta,
se considerd la presencia/ausencia de actividad reproductora por semana, de
cada especie. Se aplicd la funcién “glm”, usando una distribucion de errores tipo
binomial, al tener sélo dos posibilidades en la variable de respuesta. Este analisis
se realizd con el programa estadistico R usando la herramienta estadistica “stats”

(R DCT, 2008).

Microambiente de los sitios de oviposicion

De acuerdo con algunos estudios ecologicos sobre la reproduccion en
anuros (de Almeida et al., 2000; Molina, 2002; Ponssa, 2004; Serrano etal., 2005),
para cada puesta ubicada e identificada se consideraron los siguientes parametros
ambientales por ser factores del habitat que pueden afectar en la supervivencia,
crecimiento, maduracion y desarrollo de los renacuajos (Oliver, 2006; Sparling,

2010):
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1) Se obtuvo un promedio de la cobertura forestal tomando medidas sobre
cuatro puntos cardinales alrededor de la puesta, con ayuda de un densiometro de
40 cuadrantes (Mostacedo & Fredericksen, 2000).

2) Se obtuvo un promedio de la incidencia luminica, tomando medidas en
cinco puntos diferentes alrededor de la puesta con un luxdmetro HANNA (HI
97500).

3) Se registraron visualmente el sustrato donde se encontraba la puesta
(hojas, roca, agua, vegetacion), la presencia de posibles depredadores (tortugas,
aracnidos, hemipteros, himendpteros, coledpteros, peces, odonatos, crustaceos) y
la presencia de posibles competidores (otros renacuajos).

4) Se registraron los parametros fisico-quimicos de la poza donde se
encontrara la puesta dentificada. Con un flexémetro se midié el largo, ancho y
profundidad, se monitored visualmente el tipo de cuerpo de agua (léntico/lético) y
el hidroperiodo de la poza (corto/largo). Durante las visitas matutinas se llevd un
registro de los dias en que las pozas muestreadas permanecian con agua. A partir
del total de dias que permanecieran con agua, se les asigné una temporalidad. Si
la poza permanecié con agua en mas del 70% del periodo de muestreo se le
asigndé un hidroperiodo largo, de lo contrario se consider6 a la poza con
hidroperiodo corto (Anexo 1).

5) Con un multiparamétrico HANNA (HI 9828) se tomaron las medidas de
salinidad, pH, temperatura (°C), oxigeno disuelto (OD) y el total de sélidos
disueltos (TDS). De acuerdo al tamafio de la poza se hicieron las medidas en uno,

dos o tres puntos a lo largo de la misma: una medida para pozas de 0-200 cm, dos
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medidas para pozas de 200-400 cm y tres medidas para pozas de < 400 cm de
largo y los valores promedio fueron utilizados en los analisis posteriores.

Durante la ultima semana de muestreo medimos la estructura vegetal
promedio (numero de individuos/numero de cuadrantes) de cada poza analizada,
siguiendo la metodologia de Mostacedo y Fredericksen, (2000) con algunas
modificaciones. Se marcaron al nivel del suelo cuadrantes de 1x2 m en cada poza.
En todos los casos, se marcaba solamente una cuadrante en los puntos Norte y
Sur de la poza y se marcaban de dos a ocho cuadrantes en los puntos Este y
Oeste de la poza, segun fuera su longitud. En pozas con <300cm de largo se
marcaban dos cuadrantes, pozas de 300-600 cm cuatro cuadrantes, pozas de 600
— 900 cm seis cuadrantes y en pozas de >900cm ocho cuadrantes. En cada
cuadrante se contabilizé visualmente la densidad de arbustos (vegetacion con
ramificaciones entre 10-50 cm y altura entre 50-300 cm), arboles (vegetacion con
ramificaciones mayores a 50 cm, altura mayor a 300 cm y circunferencia del tronco
a la altura del pecho mayor a 10 cm), herbaceas (vegetacion con ramificaciones
menores a 10 cm y con una altura menor a 50 cm) y bejucos.

Para conocer la especializacion hacia el sustrato elegido por las especies
para ovipositar, se realiz6 una prueba Chi-cuadrada a través de una tabla de
contingencia. El analisis se realizd6 con el paquete estadistico JMP (version 7;
SAS, 2007) con un nivel de confianza de p < 0.05.

Para comparar el microambiente de los sitios de oviposicion de cada
especie y poder relacionar mas adelante el impacto de los factores
microambientales, se realizdé un Analisis de Correspondencia Candnica (CCA) con

los parametros bidticos y abidticos (Cuadro 1). Cuando algunas especies son
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dominantes con el conjunto de datos, como ocurre con A. dacnicolor, existe la
probabilidad de sesgos, asi que se optd por estandarizar las variables
dependientes e independientes de la matriz de datos (Kindt & Coe, 2005). Para
simplificar el numero de variables ocupadas en el estadistico y evitar problemas de
multicolinealidad, se empled el Coeficiente de Correlacion de Pearson, con un
nivel de significancia p < 0.05, para evaluar la colinearidad entre pares de
variables (Kindt & Coe, 2005; Campos, 2011). Se eliminé del analisis a un del par
de variables que presentaran una correlacion r > + 0.5. Este analisis se realizé
con el programa estadistico R usando el paquete estadistico “vegan” (Oksanen et
al., 2015).

Las variables independientes mas importantes en la ordenacion de los ejes
y las variables de respuesta, fueron utilizadas posteriormente en un Modelo Lineal

(LM), realizado con el paquete estadistico “stats” de R version 3.1.2.
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Cuadro 1. Conjunto de variables y sus estados. Medidos durante el muestreo
por cada puesta registrada y la nomenclatura con la que se muestran en los

analisis.

POZA (caracteristicas fisicas)
Area m2

Area

Profundidad Cm Profund
Tipo de corriente Léntico/Lético Léntico/Lético

Hidroperiodo Corto/Largo HidropCorto/Largo

Altitud Msnm Altitud
pH pH

Temperatura °C X.C
Oxigeno Disuelto % y ppm oD
Total de sélidos Ppm TDS

disueltos

COBERTURA VEGETAL/POZA

Incidencia luminica lumen/s (Im/s) Luz
Densidad forestal Denfores
Estructura Vegetal Promedio/poza de Herbaceas,

Arbustos, Arboles y Bejucos

Actividad Presencia/Ausencia de renacuajos Conlarvas/Sinlarvas
Depredadores Presencia/Ausencia de tortugas,
aracnidos, hemipteros, coledpteros,
odonatos, himendpteros

PUESTA (caracteristicas fisicas)

Fecundidad # puestas y # huevos/puesta
Fertilidad # de larvas eclosionadas/puesta
Tiempo de desarrollo Dias necesarios para eclosionar
Diametro de huevos Mm
Sustrato Utilizado para ovipositar: vegetacion,

froncos, agua, etc.

PARAMETROS AMBIENTALES DE LA ESTACION BIOLOGICA

(EBCh)
Temperatura °C Temp.C
Precipitacion Mm Precip.mm
Humedad relativa % a 700 hPa Humed.700h
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Abundancia relativa y éxito reproductor

El registro de la distribucion y abundancia de adultos de las especies estudiadas
se realizé mediante los censos nocturnos. El censo consistié en visitar dos veces
por semana cada sendero. Con un intervalo de 1 o 2 dias de diferencia entre cada
visita. A partir de las 22:00 hrs se recorrieron las secciones determinadas, de
acuerdo a la longitud de los trayectos previamente mencionados: 1) Buho con 10
secciones, 2) Chachalacas con 16 secciones, 3) Zarco con 20 secciones, 3)
Colorado con 20 secciones y 4) Hornitos con 20 secciones.

Dichos recorridos se estructuraron de forma que se ubicaban de tres a
cuatro personas a lo ancho del sendero caminando a la par para barrer el area y
registrar a su vez, el numero de individuos identificados visual y/o auditivamente
por seccion.

Se regqistré el comportamiento, seccion del trayecto, sustrato y en dado
caso, la poza en la que se encontrara. Las especies fueron identificadas a través
de las guias de campo (Garcia & Ceballos, 1994; Santiago et al., 2012). Cabe
mencionar que a partir de la semana 13 habia cesado por completo el registro de
oviposiciones, por lo que se decidid terminar con el censo nocturno de adultos
durante dicha semana.

Para describir el éxito reproductor entre especies, a partir de la relacion
fecundidad y abundancia relativa, se realizd6 otro Modelo Lineal (LM),
considerando los valores previamente estandarizados de parametros ambientales
y técnicos que pudiesen influir en el registro poblacional de las especies (Cuadro
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2). Los datos de las variables dependientes e independientes, fueron previamente
estandarizados, (Kindt & Coe, 2005).

Para elegir el modelo que mejor representara cuales variables explicativas
afectaban mas a la variable de respuesta, se utilizé el criterio de Informacién de
Akaike (AIC) Los modelos con menor valor AIC seran los preferibles. EI modelo
seleccionado describira qué variables son mas relevantes a la hora de comprender
la razén de la abundancia de adultos en cada sendero (Kindt & Coe, 2005). Los

analisis también se realizaron con el paquete estadistico “stats” de R versién 3.1.2.

Cuadro 2. Conjunto de variables que pudiesen influir en los valores de

abundancia relativa de adultos, durante el muestreo.

PARAMETROS EN EL CENSO

1. Senderos 8. Altitud promedio del sendero

2. Abundancia relativa de adultos 9. Presencia/ausencia de
por sendero pendientes en el sendero

3. Abundancia relativa de puestas 10. Promedio de herbaceas en el
por sendero trayecto del sendero

4. # de pozas totales por sendero 11. Promedio de arbustos en el

trayecto del sendero

5. # de pozas registradas con 12. Promedio de arboles en el
actividad reproductora trayecto del sendero
6. Longitud del trayecto del sendero 13. Promedio de bejucos en el

trayecto del sendero

7. Ancho del sendero 14. # de visitas al sendero
durante los censos
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RESULTADOS

Distribucion e identificacion de pozas y oviposiciones en los distintos

senderos de la Estacion de Biologia de Chamela

Del total de senderos muestreados y visitados se ubicaron y marcaron un total de
160 pozas, las cuales se distribuyeron de la siguiente forma: Buho con 25 pozas,
Chachalacas con 43, Zarco con 63, Colorado con siete y Hornitos con 22 (Fig. 2).
De las 160 pozas localizadas, s6lo 26 presentaron actividad reproductora en forma
de puestas. Zarco fue el sendero mas activo con 75 puestas registradas, seguida
de Colorado con 18, Chachalacas y Hornitos con 12 y por ultimo, Buho con 10. De
las 127 puestas, 100 correspondieron a A. dacnicolor, 21 a S. baudinii y s6lo seis

a L. forreri (Fig. 3).
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Figura 2. Mapa representando el area de muestreo abarcado dentro de la Reserva

de la Biosfera de Chamela y las zonas donde se registraron pozas con puestas.
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Figura 3. Total de puestas por especie y poza, localizadas en los

diferentes senderos de la EBCh. monitoreados a lo larao de 16 semanas.

Estrategias y actividad reproductora entre las especies Agalychnis

dacnicolor, Smilisca baudinii y Lithobates forreri

A lo largo de las 16 semanas de muestreo, se presentaron diferentes picos de
actividad reproductora medida a través de las oviposiciones en los diferentes
senderos de la EBCh. En este periodo de muestreo en las tres especies se
empalmé la época de reproduccidn, ya que todas presentaron actividad
reproductora y oviposiciones entre la semana uno y once.

A. dacnicolor presenté oviposiciones de tipo continua a diferencia de S.
baudinii y L. forreri con oviposiciones de tipo explosiva; en funcién de los tiempos
utilizados para ovipositar (Fig. 4). A partir de la semana 10, todos los senderos
muestreados presentaban arroyos activos, que se mantuvieron hasta el ultimo dia

de muestreo con variaciones de profundidad.
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Figura 4. Picos de actividad reproductora (lineas curveadas), en forma de puestas,
para cada especie. El eje X representa las semanas de muestreo. El eje Y (izquierda)
los niveles promedio de temperatura y humedad. El eje Y (derecha) los niveles de

precipitacion promedio por semana.

A partir de los resultados del GLM, la actividad reproductora de cada especie
mostré cierta afinidad a las variantes de los factores ambientales de la EBCh.
(Cuadro 3).

Cuadro 3. Modelos minimos cuadrados obtenidos del modelo lineal

generalizado, para los picos de actividad reproductora. p=<0.5

MODELO MiNIMO CUADRADO

A. dacnicolor = S.baudinii = L. forreri =
Temperatura Temp + Precip Precipitacion mm
Coeficiente de
AIC -55.535 11.107 16.994
Estimado Pr(>|t]) Estimado Pr(>|t]) Estimado Pr(>|t])
Teemperatura 1004.34 0.308 719.26 0.210 847.60 0.267
°C
Precipitacion - coeee- 30.69 0.223 57.43 0.153
mm
Humedad % @  -——- = - 68.16 0.900 773.51 0.409
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Los andlisis de Kruskal-Wallis, mostraron diferencias significativas (X?= 45.917; gl
= 2; p = <0.0001) entre la fecundidad (numero de puestas y numero de huevos)
de las especies. S. baudinii mostro tener el mayor promedio de huevos por puesta,
seguido de L. forreri y A. dacnicolor (Cuadro 4). La prueba de Tukey-Kramer
mostré diferencias principalmente entre el grupo A, formado por S. baudinii y el

grupo B, formado por las medias homogéneas de A. dacnicolor y L. forreri. (Fig. 5)

# Huevos

10000 O

S + H @

All Pairs
Tukey-Kramer
0.05

A. dacnicolor L. forreri S. baudinii

Figura 5. NOmero de huevos por puesta de cada especie.

Se obtuvo una diferencia significativa (X? = 20.424; gl = 2; p = < 0.0001), entre las
larvas que en promedio eclosionan de cada puesta entre las especies, siendo
proporcional al numero promedio de huevos que se ponen por especie (Cuadro 4).

La prueba de Tukey-Kramer mostré diferencias principalmente entre el grupo A,
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formado por S. baudinii y el grupo B, formado por las medias homogéneas de A.

dacnicolory L. forreri (Fig. 6).
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Figura 6. NOmero de larvas que eclosionan aproximadamente

por puesta en cada especie.

Comparando el porcentaje de fertilidad por puesta (numero de larvas eclosionadas
con respecto al numero de huevos) entre especies, no existe diferencia
significativa (X* = 2.755; gl = 2; p = > 0.05), dada la similitud entre sus porcentajes
promedio de éxito en la eclosion de larvas (Cuadro 4). Por lo tanto, la prueba de

Tukey-Kramer agrup6 a todas las especies en un mismo grupo (Fig. 7).
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Figura 7. Porcentaje de fertilidad por especie.

En cuanto al tiempo de desarrollo embrionario, estimado con los dias necesarios
para eclosionar en condiciones in situ, se encontré una diferencia significativa (X
= 45.375; gl = 2; p = < 0.0001). Los renacuajos de A. dacnicolor mostraron
necesitar mas tiempo para desarrollarse y eclosionar del huevo. En comparacion a
la rapida eclosion de S. baudinii (Cuadro 4). La prueba de Tukey-Kramer mostrd

diferencias entre las tres especies, formando tres grupos por separado (Fig. 8).

Dias para eclosionar
(&)
1

All Pairs
Tukey-Kramer
0.05

A. dacnicolor L. forreri S. baudinii

Figura 8. Tiempo de desarrollo embrionario por especie.
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De igual forma se obtuvo una diferencia significativa (X*> = 18.988; gl = 2; p =
<0.0001) entre el diametro (cm) promedio de los huevos por especie, siendo los
huevos de L. forreri mas grandes en comparacién a los mas pequefos de S.
baudinii (Cuadro 4). La prueba de Tukey-Kramer mostré diferencias marcadas
entre las tres especies, por lo que los valores promedio de cada especie se

separaron en distintos grupos (Fig. 9).
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Figura 9. Diametro (mm) de los huevos de cada especie.
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Observamos una respuesta distinta entre especies, en cuanto a su
fecundidad. Mientras que S. baudinii presenta mayor numero de huevos de
tamafno pequefio, A. dacnicolor oviposita huevos de mayor tamafio, pero en menor
cantidad. L. forreri se encuentra intermedia. La tendencia general en una
comunidad, entre la relacidon fecundidad - tamafo del huevo (mayor numero de

puestas — menor tamafio del huevo), se vio reflejada en estas especies (Fig. 10).

Figura 10. Fecundidad promedio entre especies.
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Cuadro 4. Resumen del conjunto de valores obtenidos a partir del
analisis Kruskal-Wallis y que forman parte de los elementos que definen

las estrategias reproductoras de las especies.

#
ESPECIE  MUESTRA PROMEDIO DESV STD GRUPO - TUKEY

Fecundidad (promedio de huevos por puesta)

L. forreri 4 1,566.30 1,394.90 B
A. dacnicolor 98 285.3 197.8 B
S. baudinii 17 12,841.50 12,141.30 A

Fertilidad (promedio de larvas por puesta)

L. forreri 3 550.7 379.5 B
A. dacnicolor 61 170.5 145.3 B
S. baudinii 6 16,044.80 15,689.30 A

Porcentaje de fertilidad por puesta

L. forreri 3 63.5367 9.64 A
A. dacnicolor 61 57.9026 29.192 A
S. baudinii 6 77.6333 27.0386 A

Tiempo de desarrollo embrionario para eclosionar

L. forreri 3 2.33333 0.57735 B
A. dacnicolor 44 5.5814 0.981558 A
S. baudinii 7 1 0 C

Diametro del huevo

L. forreri 6 0.433333 0.052026 A
A. dacnicolor 6 0.565 0.030166 B
S. baudinii 11 0.230909 0.044599 C
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Microambiente de los sitios de oviposicion

El resultado de la tabla de contingencia determiné la tendencia a elegir y/o
especializarse en algun sustrato, teniendo como hipétesis nula, la independencia
de variables nominales con las variables de respuesta. Por medio de la prueba
Chi-cuadrada, se presenté una diferencia significativa (X*= 143.656; gl = 10; p = <
0.0001) entre los distintos sustratos utilizados para ovipositar. A. dacnicolor mostré
una preferencia por ovipositar en vegetacién, fuera de los cuerpos de agua, a
diferencia de las oviposiciones de S. baudinii que siempre se colocaron sobre la
superficie del agua y las oviposiciones de L.forreri que se encontraron en
ramificaciones subacuaticas (Fig. 11). Por lo tanto se acepta la hipotesis

alternativa de dependencia entre variables.
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Fig. 11. Sustratos utilizados para ovipositar en L. forreri (n = 6), A. dacnicolor
(n=100) y S. baudinii (n = 21).
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Como resultado del analisis de correlacion realizado con las 25 variables
ambientales, se detectaron correlaciones (r = > £ 0.5) en 17 pares de variables
(Anexo 2). Asi que se seleccionaron 13 variables que guardaran la variacion total
sin estar correlacionadas, para analisis estadisticos posteriores: densidad forestal,
area, profundidad, salinidad, pH, °C, Incidencia luminica, altitud, herbacea,
arboles, tortugas, coledpteros y ausencia de larvas.

Por medio del Analisis de Correspondencia Candnica (CCA), se obtuvo que
el porcentaje de la varianza significativa (F = 4.9047, p = < 0.01) entre las
especies fue explicada en un 91 % por la matriz de datos ambientales (80 % del
eje 1y 32 % del eje 2). Resultando en dos unicos ejes (CCA1 y CCA2) igualmente

significativos (F1 =128.978 / F2 = 51.679, p = < 0.001) (Cuadro 5).

Cuadro 5. Porcentaje de varianza (constrained) que es explicada por la
matriz de datos ambientales. Dicho porcentaje representado por los
eigenvalues de cada eje. Inertia: Variacion total; Unconstrained: Variaciéon

que no se pudo explicar por la matriz.

Inertia Proportion Rank
Total 1.23557 1.00000
Constrained 1.12930 0.91399 2
Unconstrained 0.10627 0.08601 2

Eigenvalues for constrained axes:
CCA1 CCA2
0.8063 0.3230
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El primer eje (CCA1) estuvo mayormente representada por la variacion de
la densidad forestal, la incidencia luminica y la presencia/ausencia de posibles
depredadores y competidores. Mientras que el segundo eje (CCA2) se represento
principalmente por las variables del area de la poza y la densidad de arbustos

(Cuadro 6).

Cuadro 6. De las variables utilizadas en el CCA, se muestran las
variables mas importantes en la ordenacién de los ejes y por

tanto, de las variables dependientes.

CCA1l CCA2
Densfores 0.581319 0.051571
Area 0.271788 -0.781423
Luz -0.594411 -0.067670

Coleépteros -0.532102 0.232913
Sinlarvas - 0.572156 -0.034164

Adicionando a la interpretacion de los resultados las variables fuertemente
relacionadas con aquellas que se utilizaron en el analisis, se observa que las
oviposiciones de A. dacnicolor presentaron una fuerte asociacion hacia pozas de
hidroperiodo largo, ubicadas a mayor altitud, con mayor profundidad acuatica,
mayor densidad de herbaceas, bejucos, arbustos y arboles, presencia de
himendpteros, hemipteros (“patinadores”), odonatos e incluso de otros renacuajos,
mayor indice de salinidad y concentracion de sdlidos disueltos en el agua y
ubicadas debajo de los puntos con mayor densidad forestal en la poza.

Por otra parte, las puestas de S. baudinii estuvieron asociadas a pozas con
mayor incidencia luminica, mayor temperatura acuatica, pH ligeramente mas alto

(7-8), presencia de coledpteros y aracnidos, y negativamente relacionados a la
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presencia de arboles y presencia de actividad larval (renacuajos). Mientras que las
oviposiciones de L. forreri se encontraron mayormente asociadas a pozas de gran
tamafo, de corrientes Iéticas y con mayor concentracion de oxigeno disuelto en el
agua (Fig. 12).

Este analisis puede ser usado para detectar relaciones especie-ambiente.
De acuerdo con la grafica resultante del CCA, se observa que la flecha de la
variable ambiental apunta en direccion a su maximo cambio, y su longitud es
proporcional a la velocidad del cambio. Las variables ambientales con flechas mas
largas estan fuertemente correlacionadas con los ejes de ordenacion (CCA 1, CCA

2, CCA 3,...) y el patron de variacion de la comunidad (Ter Braak, 1987).
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Figura 12. Distribucién de las oviposiciones entre especies, mostradas en rojo (L.
forreri, A. dacnicolor y S.baudinii), de acuerdo a los parametros microambientales

(en azul) de las pozas (en negro).
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Se eligieron entonces, las variables del CCA mas relacionadas a cada especie, se
agrego la abundancia relativa de adultos de cada especie por poza y se
incorporaron en el modelo lineal (LM), para determinar cuales fueron las mas
significativas en la presencia de sus oviposiciones.

De acuerdo al modelo minimo adecuado, se obtuvo que la presencia de
oviposiciones en A. dacnicolor se vio principalmente relacionada a la alta densidad
forestal, el alto promedio de arbustos y bejucos en las pozas y a la abundancia de
adultos por poza (Cuadro 7). Las puestas de S. baudinii se mostraron mayormente
relacionadas al hidroperiodo corto en las pozas con baja densidad de arboles, a
niveles ligeramente mas altos de temperatura y pH del agua, y a la abundancia
relativa de adultos por poza (Cuadro 8). Mientras que las oviposiciones de L.
forreri se vieron significativamente relacionadas al area del cuerpo de agua,
hidroperiodo corto, corriente |6tica, mayores niveles de oxigeno disuelto vy

densidad de arbustos aledafios (Cuadro 9).
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Cuadro 7. Modelos lineales para la abundancia de puestas en Agalychnis

dacnicolor.°=p<0.1;*=p<0.05;, **=p<0.01 y * =p<0.001.

Modelo General

Modelo minimo cuadrado

A.dacnicolor = A.dac.Adultos+

A.dacnicolor = A.dac.Adultos+

Agalychnis
Arboles+Densfores+Altitud+Profund Densfores+Salinid+Herbaceas+Arbustos
dacnicolor +Salinid+Herbaceas+Arbustos+Bejucos +BejucosHemipteros+Hidrop.Largo
+Odonatos+Hidrop.Largo+Himenopteros
+Hemipteros+Conlarvas+Léntico
Coeficiente de AIC - 3.192 - 13.337
Estimado Pr(>|t]) Estimado Pr(>|t])
A.dac.Adultos 0.29476 0.709 0.3747 0.0632 °
Arboles - 45.33927 082 e
Densfores 39.38512 0.175 38.4372 0.0002 ***
Altitud - 9.22398 0638 e e
Profund - 0.49853 091t e
Salinid 217341 0.574 2.5692 0.1611
Herbaceas - 47.67965 0.843 - 1.8983 0.2319
Arbustos - 48.32299 0.841 - 2.5592 0.0996 °
Bejucos - 48.69477 0.839 -2.9314 0.0733 °
Odonatos 0.08742 0920  — e
Hidrop.Largo 0.20054 0.563 0.1627 0.1650
Himenopteros 0.87557 0542 e
Hemipteros 0.29918 0.477 0.2670 0.1390
Sinlarvas 0.06491 083  — e
Léntico - 0.08056 o887 e
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Cuadro 8. Modelos lineales para la abundancia de puestas en Smilisca baudinii.
°=p<01;*=p<0.05*=p<0.01 y **=p<0.001.

Modelo General Modelo minimo cuadrado
Smilisca S.baudinii = S.bau.Adultos S.baudinii = S.bau.Adultos
baudinii +pH+X.C+Luz+Coledpteros+Léntico +pH+X.C+Luz+Coledpteros+Léntico
+Sinlarvas+Aracnidos+Arboles +Sinlarvas+Arboles+HidropCorto
+HidropCorto
Coeficiente de
AlC 6.8963 3.7813
Estimado Pr(>|t|) Estimado Pr(>|t|)
S.bau.Adultos 0.37716 0.1206 0.3454 0.0999 °
pH 81.24038 0.1035 64.3003 0.0797 °
X.C 98.62453 0.0865 ° 78.2771 0.0587 °
Luz - 1.56696 0.6048 e
Coleodpteros 0.45440 0.1486 0.4973 0.0728 °
Sinlarvas - 0.39242 0.2682 -0.3381 0.2649
Léntico 0.37247 0.1685 0.3348 0.1622
Aracnidos 0.07076 08836 0 e e
Arboles - 15.25293 0.0163 * - 13.2042 0.0044 **
HidropCorto 0.80316 0.0098 ** 0.7077 0.0024 **

Cuadro 8. Modelos lineales para la abundancia de puestas en Lithobates forreri. .
°=p<01;*=p<0.05*=p<0.01 y **=p<0.001.

Modelo General Modelo minimo cuadrado
Lithobates L.forreri = L.for.Adultos+ HidropCorto L.forreri = L.for. Adultos+Area
forreri +Area+OD.+Lético+Arbustos+Sinlarvas +0D.+Arbustos+Sinlarvas
Coeficiente de
AlC - 42.729 - 44.547
Estimado Pr(>|t|) Estimado Pr(>|t|)
L.for.Adultos 0.33258 0.2386 0.41443 0.0454 *
Area 0.77427 0.4667 0.49078 0.2489
OD. 2.62919 0.0217 * 2.87409 0.0046 **
Lotico - 0.02460 09050 e e
Arbustos 0.27809 0.0093 ** 0.24072 0.0107 *
HidropCorto - 0.05126 03166 - e
Sinlarvas - 0.07644 0.1717 -0.10120 0.0201 *
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Abundancia relativa y éxito reproductor

Ya que a partir de la semana 13 habia cesado por completo el registro de
oviposiciones, se decidio terminar con el censo de adultos durante dicha semana.
Del 26 de junio al 24 de septiembre se realizaron un total de 132 recorridos
nocturnos, manteniendo un aproximado de entre 23 - 28 visitas por sendero: 23 en
Buho, 25 en Chachalacas, 28 en Zarco, 26 en Hornitos y 26 en Colorado. Se
registraron un total de 3,244 individuos repartidos en 19 especies (Anexo 3). Las
especies con mayor porcentaje de abundancia durante las semanas 1 a 9 (antes
de la formacién de arroyos) fueron Agalychnis dacnicolor (con 453 individuos
registrados en el total de las semanas), seguido de Hypopachus ustus (373),
Hypopachus variolosus (326), Incilus marmoreus (303) e Smilisca baudinii (con
297 individuos). A partir de la semana 10 a 13 (aumento de las lluvias y formacién
de arroyos), la presencia de las cinco especies anteriores disminuyo y las mas
abundantes comenzaron a ser Tlalocohyla smithii (con 736 individuos en total) y
Exerodonta smaragdina (con 456 individuos) (Fig. 13). Cabe mencionar que
Lithobates forreri aunque no fue dominante, presentd valores intermedios de

abundancia durante las semanas 1 a 9, registrandose en total 62 individuos.
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Figura 13. Abundancia relativa de adultos por semana. Se muestran aquellas
especies que presentaron de una media a una alta abundancia de adultos total. Las
lineas punteadas representan la variacién promedio de precipitaciéon, temperatura y
humedad por semana en la EBCh. La formacién de arroyos se da a partir de la

semana 10.

Entre las especies del presente estudio, se registré una mayor abundancia
de adultos en el sendero de Zarco con 425 individuos y menor en el sendero de
Buho con 56 individuos (Anexo 4). A. dacnicolor fue mas abundante en los
senderos de Zarco (211 inds.), Colorado (78) y Chachalacas (70). S. baudinii fue
mas abundante en el sendero de Zarco (165 inds.) y Colorado (61). L.forreri fue
notablemente mas abundante en Zarco (49 inds.), comparado a su abundancia en

el resto de los senderos (1 — 8 inds.).
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Se pudo observar en cada especie una alta correlacion (r > 0.8) entre el
numero de puestas y el numero de adultos por sendero (Fig. 14). Lo que pudiera
ser reflejo del éxito reproductor que ha tenido cada especie con su respectiva

estrategia reproductora a lo largo del tiempo.

Figura 14. Correlacion entre el nimero de puestas total y la abundancia

relativa de adultos por sendero y especie.

Dada la presencia de algunas diferencias pequefas durante el muestreo,
como el numero de visitas y la longitud de los trayectos, se decidieron considerar
dichos aspectos como variables influyentes sobre el registro de abundancias de
adultos (Cuadro 2). Se realizé un Modelo Lineal (LM), con los valores previamente
estandarizados, para corroborar la influencia de la fecundidad sobre la abundancia
relativa de adultos en cada especie.

De acuerdo al modelo minimo adecuado, la abundancia relativa de adultos

por sendero de A.dacnicolor y S, baudinii, se encontraron significativamente
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relacionadas a la abundancia de sus puestas por sendero, la ubicacion altitudinal

de los senderos y al ancho de los mismos. Por otro lado, la abundancia relativa de

adultos por sendero de L. forreri se vio mayormente relacionada a la abundancia

de sus oviposiciones por sendero, a la ubicacion altitudinal de los senderos y a la

densidad de pozas por sendero (Cuadro 10).

Cuadro 10. Modelos minimos cuadrados obtenidos del modelo lineal para la

abundancia de adultos por sendero en cada especie. °=p <0.1; *=p <0.05; ** =
p<0.01y **=p<0.001.

MODELO MiNIMO CUADRADO

A. dacnicolor =
Puestas+Altitud+Ancho

S.baudinii =
Puestas+Altitud+Ancho

L. forreri =
Puestas+Altitud+Pozas

Coeficiente de
AIC

-55.535

-35.149

-54.858

Estimado Pr(>|t|)

Estimado Pr(>|t|])

Estimado Pr(>|t|)

#
Puestas/sendero

# Pozas/sendero

# Pozas
activas/sendero

Longitud del
sendero

Ancho del
sendero

Altitud del
sendero

Sendero con
pendiente

# Visitas al
sendero

Promedio
Herbaceas/poza

Promedio
Arbustos/poza

Promedio
Arboles/poza

Promedio
Bejucos/poza

-0.334435  0.0041 **

-0.261151 0.0060 **

3.135575 0.0026 **

0.07330 0.0861 °

0.19340 0.0622 °

-3.26729 0.0204 *

0.159506  0.0089 **

-0.255862

0.0193 *
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DISCUSION

Los resultados de este trabajo muestran que existen distintas estrategias
reproductoras entre algunas especies que habitan en ambientes marcadamente
estacionales, a pesar de su relacion filogenética y ecoldgica. El éxito reproductor
de cada especie para mantener sus poblaciones relativamente estables en este
ambiente y en esta area en particular es el reflejo de una posible adaptacion para
coexistir de forma simpatrica. Por otro lado se obtuvieron datos nuevos sobre
aspectos basicos de la reproduccion e historia natural de dos especies de hilidos y
un ranido.

En anteriores estudios el andlisis de la coexistencia se ha basado
en la no competencia por recursos alimenticios y de espacios-tiempos para
el llamado reproductor por lo que en el presente estudio se intentaron considerar
otros factores como los modos de reproduccion y la eleccion de sitios
de oviposicidon. La competencia puede tener un efecto parcial en la estructura,
(Gordon, 2000), ya que como se observo, existen factores abidticos que también
influyen en el actuar de las especies. Algunos estudios sugieren que la reparticion
de recursos en anfibios puede resultar de tres principales factores, de las cuales la
competencia es sélo una; los otros dos son la depredacion y factores que operan
independientemente de las interacciones interespecificas, como limitaciones
fisiolégicas (Donelly & Guyer, 1994; Gorman & Haas, 2011;Pradoet al,
2005; Santoro & Brandao, 2014). Dada la marcada estacionalidad del sitio de
estudio, la importancia de los cuerpos de agua para las primeras etapas de

desarrollo en los anuros produce una fuerte probabilidad de competencia espacio-

61



temporal, por lo que el reparto de criaderos puede facilitar la coexistencia

interespecifica (Richter Boix, et al., 2006; Crump, 2015; Duellman & Trueb, 1994).

Estrategias y actividad reproductora entre especies

De las 26 pozas registradas con oviposiciones en 16 de ellas se registraron
puestas de A. dacnicolor, en 13 de S. baudinii y en cuatro de L. forreri. En cinco se
encontraron puestas de A. dacnicolory S. baudiniiy solo en una se registraron
puestas de las tres; dichas puestas se colocaron en destiempo, de forma que
aunque existio un traslape espacial, no hubo un traslape temporal, evitando la
posible competencia por recursos o la depredacidon entre renacuajos (Crump,
2015).

Un aspecto asociado con las variaciones interespecificas en la fecundidad
de los anuros tiene que ver con sus modos reproductores (Crump,
1974; Duellman & Trueb, 1994; Guayara & Hernando, 2012). EI modo de
reproduccion es una funciéon dependiente de elementos como la competencia, la
depredacion y la incertidumbre ambiental (Yeager & Gibbons, 2013). Se ha
generalizado que las especies con estrategias r presentan alta tasa maxima de
crecimiento natural, reproduccién temprana, puesta de gran numero de huevos,
produccion explosiva, pequefio tamano corporal, vida corta, baja tasa de
supervivencia y de ambientes inestables; mientras que las de estrategia k
presentan valores contrarios (Nichols, et al., 1976).

Las especies con oviposicion acuatica (S. baudiniiy L. forreri) presentaron
valores de fecundidad mas altos (estrategia R) con respecto a la fecundidad

de A. dacnicolor, la cual al ovipositar en zonas arbdreas tiende a ser mas
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independiente del agua prefiriendo pozas temporales pero con
mayor hidroperiodo y por tanto, ambientalmente mas pronosticables, ovipositando
durante eventos de poca lluvia. De acuerdo a la fecundidad de A. dacnicolor, se
observa que es una especie que apuesta mas energéticamente al tamafio del
huevo y desarrollo de la larva (reproduccién de tipo r, cercano a k), dado que de
las tres especies, es la que tarda mas en su desarrollo embrionario y la que menor
fecundidad tiene. Estos resultados reafirman la premisa de que existe un costo-
beneficio o compromiso (frade-off) entre el tamafio de la puesta y el tamafio del
huevo; ante huevos de gran tamafio se presenta una puesta de menor tamano
(Nichols, et al., 1976; Crump & Kaplan, 1979; Guayara & Bernal, 2012).

Con respecto a la fertilidad, se encontraron porcentajes altos en las
tres especies y sin diferencias significativas, en contraste con lo que observaron
(Guayara & Bernal, 2012), donde las especies con puestas acuaticas presentaron
un porcentaje de fertilidad ligeramente mayor a las especies
con puestas terrestres.

Durante el monitoreo se pudo observar que de acuerdo a la
temporalidad, las tres especies de estudio mantuvieron una actividad reproductora
compartida durante las primeras semanas del periodo de lluvias; elemento que
induce y refuerza la competencia interespecifica (Lawler & Morin, 1993). Esta
eleccion puede deberse a que el uso de cuerpos de agua efimeros a principios de
las primeras lluvias de la temporada esta asociado a un comportamiento de
evasion de fuertes depredadores acuaticos que se reproducen en temporada de

mayor inundacion, como peces y crustaceos (Prado et al., 2005; obs. pers.).
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A. dacnicolor presenté una actividad reproductora mas continua a lo largo de las
semanas y afin al aumento en la temperatura ambiental. Su comportamiento
coincide con el de otras especies de filomedusinos (e.g. A. callidryas, A. saltator y
A. spurrelli) que han sido considerados como reproductores oportunistas, ya que
durante épocas de sequia si las lloviznas llegan a mantener sitios
de oviposicion suficientes, se desencadena su comportamiento
reproductor (Ortega-Andrade et al., 2011).

S. baudinii y L. forreri mostraron un comportamiento reproductivo
explosivo, con mayor afinidad hacia la precipitacion y a la temperatura en el caso
de S. baudinii. Estos resultados coinciden con el comportamiento de S. baudinii
que se ha descrito (Donelly & Guyer, 1994; Prado et al., 2005; Savage, 2002).
Pero difiere con lo que se ha encontrado en otras especies de Lithobates, donde
se ha visto un desencadenamiento de la actividad reproductora por un aumento de
la temperatura en los cuerpos de agua (Kaefer et al., 2007; Ruthig 2013).

Estos resultados se relacionan con la idea de que las especies que
utilizan estanques permanentes tienen un pico de cria que esta relacionado con la
temperatura, como A. dacnicolor, mientras que el éxito reproductor en los
criadores de estanques temporales se determina por pulsos de lluvia como
en S. baudiniiy L. forreri (Prado et al., 2005; Richter-Boix, et al., 2006; Wells,
2010).

Comunmente se han distinguido entre los anuros criadores
explosivos (reproducciéon en pocas noches o0 que usan pozas temporales) de
zonas aridas y aquellos criadores continuos que prolongan su reproduccion

durante varias semanas, durante todo el afio en zonas tropicales. De acuerdo a
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esta clasificacion todas las especies en la selva baja caducifolia serian explosivas;
sin embargo, la categorizacion de especies en dos extremos es en realidad una
representacion de un continuo (Wells, 2010). Probablemente por eso
A. dacnicolor presenta una estrategia r cercana a k y L. forreri no presenta una

fecundidad tan propia de la estrategia r como S. baudinii.

Microambiente de los sitios de oviposicion

A. dacnicolor fue oportunista al hacer mayor uso de sustratos
para ovipositar (troncos, rocas, ramas, vegetacién), contrario a lo que se
creia comunmente (Lemos-Espinal, 2006; Pyburn, 1970; Paton & Harris,
2010). S. baudiniiy L. forreri resultaron ser mas especialistas, ocupando un unico
tipo de sustrato, S. baudinii oviposité en la superficie acuatica y L. forrerien
vegetacion subacuatica.

Algunos estudios han concluido que los factores ambientales que
mas influyen en la seleccion del sitio de reproduccién en anfibios son abidticos
(Bosch & Martinez-Solano, 2003; Rudolf & Rodel, 2005; Vasconcelos, et al.,
2009). Aunque pueden variar dependiendo la especie y debe sumarse el hecho de
que los factores bidticos pueden ser de gran influencia también (Wells, 2010). En
este caso se observd que los factores que mas influenciaron en la presencia
de oviposiciones de las tres especies fueron tanto biéticos como abioticos.

En A. dacnicolor se encontré una mayor influencia por parte de la
densidad vegetal y forestal, Blaustein et al., (2001) y Wells (2010) se han referido

a esto, en otras especies, como un mecanismo de proteccion de las puestas a una
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alta incidencia luminica y/o a una rapida desecacion de la poza al proporcionar
materia organica o abrindar espacios para ovipositar (Blaustein, et al.,
2001; Wells, 2010). Las oviposicionesde S. baudinii se vieron asociadas
a cuerpos de agua con pH ligeramente mayores (entre 7-8). Posiblemente
relacionado al hecho de que a mayor acidez se puede retrasar el crecimiento y
otras aptitudes de las larvas, cuando esta especie tiende a desarrollarse en unas
horas al preferir pozas con hidroperiodo corto. Ademas de que los espacios
abiertos en los que oviposita permiten una alta incidencia luminica y calidez en el
cuerpo de agua, que pueden ser factores influyentes en el rapido desarrollo de las
larvas (Berven, 1982; Wells, 2010; Ahuitzin-Flores, 2015).

L. forreri se mostré asociada a cuerpos de agua de gran tamafio,
con alta densidad de arbustos. Apenas comenzaban a formarse los arroyos y los
cuerpos de agua aunque habian crecido, se mantenian delimitados. El area del
cuerpo de agua fue posiblemente influyente ya que entre mayor es el area existe
mayor flujo de agua y el flujo es un factor que facilita la disolucién de oxigeno en el
agua (Martinez, 2000; Almeida-Brito, 2014). Su relacion con la densidad de
arbustos, posiblemente se debié6 ala necesidad de colocar los huevos en
ramificaciones subacuaticas o vegetacion emergente (Gilbert et al., 1994), ademas
de que este modo reproductor les protege de una mayor exposicion a la radiacion
y desecacion (Wells, 2010). También se vieron influenciadas
por el hidroperiodo ligeramente corto, ya que generalmente los cuerpos de agua
temporales tienden a ser ocupados por especies con patrones de reproduccion
explosivo  (Vieria, et.al., 2009) como L. forreriy S. baudiniiy tienden a ser

limitantes para aquellas especies con oviposicion terrestre, que generalmente
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presentan una metamorfosis y desarrollo embrionario tardio (Wells, 2010)
posiblemente es por eso que la mayoria de las puestas de A. dacnicolor se
mostraron asociadas a pozas con hidroperiodo largo.

Se ha visto el modo reproductor de L. forreri en zonas templadas o
con cuerpos de agua fria, que facilita la difusién de oxigeno (Wells, 2010) dado
que en esta zona tropical seca se dificultaria encontrar cuerpos de agua con estas
caracteristicas, posiblemente la difusién del oxigeno se facilita no por la
temperatura del agua, sino por la presencia de corriente en el agua. Incluso se ha
encontrado que la influencia de factores como la temperatura y el oxigeno,
observados en las especies con modos acuaticos (S. baudiniiy L. forreri) no se
encuentran relacionados con la frecuencia reproductora de especies con modos
reproductores terrestres, como en el caso de A. dacnicolor (Wells, 2010).

Cabe resaltar que el parametro bidtico que se
relaciono significativamente con las puestas delas tres especies, fue Ia
abundancia relativa de adultos por poza. Se ha visto que la abundancia de adultos
puede ser un referente de la fecundidad y que la fecundidad puede ser un
estimador de la abundancia en la poblaciéon (Paton & Harris, 2010; Bionda, et al.,

2013).

Abundancia relativa y éxito reproductor

Se registraron adultos de las tres especies en todos los senderos; sin
embargo, esto no ocurrié con las puestas. Esto se puede deber a que los anfibios
tienen distintas necesidades en sus diferentes estadios, por lo que hacen un

distinto uso de los habitats a lo largo de su historia de vida (Dixon & Hayer,
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1968; Donelly & Guyer, 1994). Zarco resultdé serun sendero ambientalmente
importante para salvaguardar la actividad reproductora de estas especies. Sin
embargo, otro estudio encontr6 mayor presencia de actividad reproductora
de A. dacnicolory S. baudinii en el sendero Hornitos (Esparza-Orozco, 2014). Esto
se puede deber a que el uso de estanques temporales puede variar entre anos y
sitios, debido a variaciones de los patrones estacionales (Donelly & Guyer, 1994;
Oliver, 2006).

Se observé una sucesién en la presencia de especies a lo largo de
las semanas y una correlacion importante entre la abundancia de puestas y
abundancia de adultos por sendero. A. dacnicolory S. baudinii fueron las mas
abundantes de las tres especies en el estudio. A pesar de que sus estrategias son
muy distintas, el éxito reproductor que cada una tiene les ha permitido mantener
poblaciones dominantes en EBCh. L. forreri, fue la que presentdé menor
abundancia un caso distinto; los factores bidticos y abidticos en conjunto con la
fisiologia de la especie, no han permitido que esta sea dominante en la
comunidad. Elementos como la altura,anchoy numerode pozas enlos
senderos muestreados, influyen en el comportamiento de los adultos en estas
especies. Senderos estrechos como Buho y Chachalacas, ubicados a mayor altura
y contando con mayor numero de pozas, fueron principalmente ocupados por A.
dacnicolor. Otros fueron senderos mas anchos, ubicados a menor altura y con
menor numero de pozas, los cuales fueron principalmente ocupados por S.
baudinii. Estos ambientes no aseguraban la presencia de adultos de L. forreri, ya
que los adultos de esta especie mostraron mas afinidad a senderos ubicados a

poca altura pero con alto numero de pozas, como en el sendero de Zarco. La
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altitud en las especies con modos reproductores acuaticos puede influir en el
sentido de que a menor altitud existe mayor presion atmosférica y esta ultima
facilita la concentracion de oxigeno en el agua (Sawyer & McCarty, 1978; Pérez,
2003). A pesar de que L. forreri no fuese dominante, mostré una abundancia de
adultos relativamente estable, aun por pocas que hayan sido sus puestas en los
senderos muestreados.

Se puede considerar que parte del su éxito y estabilidad
poblacional de las especies, es gracias a su estrategia reproductora para
adaptarse y hacer uso de los microambientes que se encuentran dentro de la
reserva.

Se creia que un patrén general en las comunidades de anuros
confinaba sus modos de reproduccidén a ciertos climas (modos de reproduccion
terrestre/arbérea a zonas humedas y modos acuaticos a zonas tropicales vy
desiertos) (Crump, 1974; Duellman & Trueb, 1994; Martori et al., 2010). Aunque se
ha visto menor diversidad de modos reproductores en entornos estacionales
(usualmente puestas en cuerpos lénticos y/o nidos de espuma) (Perotti, 1997;
Prado et al., 2005; Santoro & Brandao, 2014), no es forzosamente asi. El
presente estudio es reflejo de la presencia de una mayor diversidad de modos
reproductores en una selva seca con marcada estacionalidad, resultado de una
presidon ambiental e historia evolutiva distinta entre especies (Bonetti & Wiens,

2014; Vieria, et al., 2009).
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CONCLUSIONES

Los modos de reproduccion y estrategias reproductoras, pueden estar
influenciados por aspectos de competencia, depredacion y/o fisiolégicos, para
optimizar su éxito reproductor. La eleccion, uso y frecuencia de los sitios de
oviposicion también puede verse determinada por factores tanto bidticos como
abidticos. La coexistencia de especies sintdpicas puede atribuirse a los diferentes
modos de reproduccion y al uso diferencial de los recursos, tanto espaciales como
temporales y representan alternativas igualmente exitosas para tratar ciertos tipos

de ambientes.

La comunidad de anuros de este ambiente tropical seco demuestra tener
estrategias que evitan o minimizan los efectos negativos de las temperaturas
elevadas y los escasos recursos hidricos, mostrando una adaptacién reproductora
a los patrones de lluvias impredecibles y/o escasas y a los ciclos hidroldgicos de
los estanques temporales. Durante el desarrollo evolutivo independiente de cada
especie, ciertas presiones selectivas de este ambiente han favorecido dichos
modos reproductores, al punto de que hasta el momento A. dacnicolor, S. baudinii
y L. forreri son de las especies mas abundantes y/o con poblaciones estables

dentro de la selva baja caducifolia.

Las alteraciones en este tipo de ambientes en la EBCh pueden influir
negativamente en el éxito reproductor de las especies, la dinamica de las

poblaciones y la estructura de la comunidad.
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ANEXOS
Anexo 1

Hidroperiodo de las 26 pozas, determinado segun el total de dias
muestreados, el numero respectivo de oviposciones registras por especie y
el promedio por poza del total de puestas registradas.

Hidroperiodo PROMEDIO
(118 dias de A. S. DE
POZA  TEMPORALIDAD muestreo) dacnicolor baudiniii L. forreri PUESTAS
Bu_102 LARGO 118 10 0 0 3.33
Ch_21 LARGO 112 4 0 0 1.33
Cha_161 LARGO 102 8 0 0 2.67
Co_101 A CORTO 23 0 1 0 0.33
Co_101B LARGO 100 4 0 0 1.33
Co_103 LARGO 90 0 1 0 0.33
Co_105 LARGO 112 3 0 0 1.00
Co_92 LARGO 108 9 0 0 3.00
Ho_175 LARGO 108 1 1 0 0.67
Ho_182 CORTO 72 8 1 0 3.00
Ho_XII CORTO 20 0 1 0 0.33
Za_111A CORTO 54 0 1 0 0.33
Za_102 CORTO 59 4 1 0 1.67
Za_104 CORTO 62 0 2 0 0.67
Za_105 CORTO 62 0 1 0 0.33
Za_111B CORTO 74 4 1 0 1.67
Za_111C CORTO 55 1 5 1 2.33
Za_122 CORTO 20 0 0 1 0.33
Za_131 LARGO 112 31 0 0 10.33
Za_134 LARGO 86 2 0 0 0.67
Za_62 A CORTO 81 5 1 2 2.67
Za_62B LARGO 84 0 0 1 0.33
Za_85 CORTO 20 4 0 1 1.67
Za_92 CORTO 67 0 3 0 1.00
Za_VI CORTO 74 0 1 0 0.33
Za_Xll CORTO 46 2 0 0 0.67
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Anexo 2

Conjunto de variables bidticas y abidticas, con sus respectivas
correlaciones. De acuerdo a estas, se eligieron variables clave para evitar la
multicolinealidad en analisis posteriores.

VARIABLE CORRELACION
Densfores = -
OD% =0.72
Léntico=-0.89
Area Lético = 0.89
Profund s
Salinid Hemipteros = 0.62
pH e
c
Area=0.72
Léntico=- 0.66
OoD% Lético = 0.66
Luz Ardcnidos = 0.78
Altitud Himenopteros = 0.83

Arbustos =-0.84
Bejucos =-0.54
Odonatos = 0.54
HidropCorto = - 0.56
Herbaceas HidroplLargo = 0.56
Arboles Conlarvas = 0.52

Bejucos Herbaceas = 0.54

Tortugas -
Hemipteros -
Coleépteros ~ -=——m-

Odonatos -
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Anexo 3

Abundancia relativa de adultos por especie, registrada en el total del censo.

ESPECIES ABUNDANCIA RELATIVA

A. dacnicolor 453
C. hobarthsmithi 10
C. occidentalis 5
D. sartori 5
D. spatulata 61
E. nitidus 1

E. smaragdina 456

H. ustus 373

H. variolosus 326

I. marmoreus 303
I. mazatlanensis 27
L. forreri 62
L. melanonotus 1
R. marina 26
R.marina 1

S. baudinii 297
S. fodiens 73

T. smithii 736
T. typhonius 28

TOTAL GENERAL 3244

Anexo 4

Abundancia de adultos y puestas por especie y por sendero.

Colora | Colora | Hornit | Hornit Total
Buho | Buho | Chachala | Chachala do do os os Zarco | Zarco de Total de
Adult | Puest cas cas Adulto | Puest | Adult | Puest | Adult | Puest | Adultos | Puestas
0s as Adultos | Puestas S as 0s as 0s as Isp Isp
A.
dacnicol
or 37 10 70 12 78 16 57 211 53 510 100
L. forreri 1 0 3 0 8 2 1 49 16 63 21
S.
baudinii 18 0 7 0 61 0 46 0 165 6 343 6
Total 56 | 10 80 12 147 | 18 | 104 | 12 | 425 | 75
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Anexo 5: Oviposiciones y renacuajos entre estadios 26-33 de desarrollo
(Gosner, 1960) de Agalychinis dacnicolor, Smilisca baudinii y Lithobates
forreri.

A. dacnicolor

S. baudinii

L. forreri

87



	Portada
	Índice
	Resumen
	Introducción
	Antecedentes
	Justificación
	Objetivos
	Hipótesis
	Materiales y Métodos
	Resultados
	Discusión
	Conclusiones
	Referencias
	Anexos



