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Al punto se fue el piojo contonedndose. Y estaba sentado en el camino un muchacho
llamado Tamazul, o sea el sapo.

—¢A donde vas?, le dijo el sapo al piojo.

—Llevo un mandado en mi vientre, voy a buscar a los muchachos, le contesto el piojo al
Tamazul.

—Esta bien, pero veo que no te das prisa, le dijo el sapo al piojo. ;[ No quieres que te
trague? Ya veras como corro yo y asi llegaremos rapidamente.

—Muy bien, le contesto el piojo al sapo. En seguida se lo tragd el sapo. Y el sapo camind
mucho tiempo pero sin apresurarse. Luego encontrd a su vez una gran culebra que se
llamaba Zaquicaz.

—¢A donde vas, joven Tamazul?, dijole al sapo Zaquicaz.

—Voy de mensajero, llevo un mandado en mi vientre, le dijo el sapo a la culebra.
—Veo que no caminas aprisa. ;|No llegaré yo mas pronto?, le dijo la culebra al sapo.
—iVen acd!, contesto.

En seguida Zaquicaz se tragd al sapo. Y desde entonces fue ésta la comida de las culebras
que todavia hoy se tragan a los sapos.

Fragmento del Popol Vuh
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RESUMEN

Las variaciones morfoldgicas entre individuos de una misma especie tienen diferente
adecuacion. En anfibios anuros la forma de la cadera y de las extremidades traseras se
encuentra bajo fuertes presiones de seleccion. En este estudio se us6 al sapo Rhinella
marina como modelo para evaluar la hipdtesis de que los individuos con un tronco y cadera
estrechos, un urostilo largo y un fémur y tibio-fibula largos son més agiles y por lo tanto se
veran favorecidos en presencia de depredadores y tendran una mayor tasa de supervivencia.
El estudio se llevdo a cabo en los estados de Jalisco y Colima en los rios Armeria,
Coahuayana, Marabasco, San Nicol4ds y Cuixmala. Se evaluaron las variaciones en la tasa
de supervivencia, abundancia de depredadores y forma corporal entre poblaciones. Se
llevaron a cabo experimentos de marcaje y recaptura en estas poblaciones de R. marina
para calcular tasas de supervivencia. La abundancia de arafias, serpientes y aves como
depredadores potenciales, fue estimada mediante el método de transectos por distancia.
Para examinar las diferencias morfoldgicas entre las poblaciones se aplicaron técnicas de
morfometria geométrica. Se encontrd una variacion significativa entre las poblaciones en la
tasa de supervivencia, la abundancia de depredadores y la forma corporal. No se encontrd
una relacion entre la tasa de supervivencia y la abundancia de depredadores en las
poblaciones de R. marina lo que sugiere que hay otras causas de mortalidad en estas
poblaciones. En la poblacion en la que hay mayor probabilidad de sobrevivir, los
individuos mostraron caderas mas estrechas y cortas y cabezas mas grandes y anchas. Se
encontr6 una asociacion entre la tasa de supervivencia y la morfologia. Tamafios
intermedios de tronco, cadera, urostilo, fémur y tibio-fibula estuvieron asociados a mayores
tasas de supervivencia. Este resultado es evidencia de seleccion estabilizadora en estas
estructuras morfologicas de R. marina.

Palabras clave: ANFIBIOS ANUROS, MORFOMETRIA GEOMETRICA, MARCAJE Y
RECAPTURA, MORTALIDAD, SELECCION NATURAL



ABSTRACT

Morphological variations among individuals of the same species have different fitness. In
anurans amphibians, individuals experience different selection pressures depending on the
morphology of the hip and hindlimbs. In this study, I used the cane toad Rhinella marina as
model to test the hypothesis that individuals with a narrow trunk and hip, and long urostyle,
femur, and tibiofibula should have a better performance and having a higher survival in the
presence of predators. I studied populations of this toad in the states of Colima and Jalisco
in the rivers Armeria, Coahuayana, Marabasco, San Nicolds, and Cuixmala. I evaluated
variations in survival rate, abundance of predators, and body shape among populations. I
conducted mark-recapture experiments on R. marina populations to calculate survival rates.
I estimated the abundance of spiders, snakes, and birds using linear transects with sampling
distance and point counts. I examined morphological differences among populations using
geometric morphometric techniques. I found a significant variation among populations in
survival rates, abundance of predators, and body shape. Survival rates and predator
abundance were not statistically associated suggesting that there are other causes of
mortality in these populations. In the population with highest survival rate individuals have
narrow and short hips and wider and longer heads. Survival rate and body shape were
significantly associated. Intermediate sizes of trunk, hip, urostyle, femur, and tibiofibula
were associated with higher survival rates. This result represents evidence for stabilizing
selection on these morphological structures of R. marina.

Keywords: ANURAN AMPHIBIANS, GEOMETRIC MORPHOMETRICS, MARK-
RECAPTURE, MORTALTY, NATURAL SELECTION



INTRODUCCION

La seleccion natural actia entre las poblaciones al favorecer a aquellos individuos que
presentan las variantes fenotipicas que mejoren de alguna manera su supervivencia y su
reproduccion (Darwin, 1959; Wade y Kalisz, 1990). Los individuos portadores de las
variantes ventajosas dejan mas descendientes en la siguiente generacion. El fenotipo que
tenga un efecto positivo sobre la adecuacidn, incrementara notablemente su frecuencia
dentro de la poblacion a largo plazo (Arnold, 1983; Jones, 2001). El proceso de la seleccion
natural es uno de los principales responsables de la divergencia fenotipica entre poblaciones
de la misma especie (Grant y Grant, 1995). El efecto es mas notable cuando cada poblacion

experimenta diferentes presiones de seleccion (Relyea, 2002).

En los sistemas naturales, los organismos se enfrentan a una multitud de retos
ecoldgicos y pueden presentar cambios fenotipicos debido a ello (Langerhans et al., 2006).
Los fenotipos resultantes observados reflejan la influencia de multiples variables
ambientales, ademas de otros factores evolutivos, como el flujo génico, la deriva génica y
las restricciones genéticas y de desarrollo (DeWitt y Langerhans, 2003; Ackermann y
Cheverud, 2004). La diversificacion del fenotipo es generada y mantenida a través de

regimenes selectivos divergentes que ocasionan una diferenciacion genética entre

poblaciones (Schluter, 2000).

Las variaciones del fenotipo estadn correlacionadas con variaciones en la adecuacion
(Nauwelaerts et al., 2007). Los rasgos como la morfologia o la fisiologia no determinan de
manera directa la adecuacion en sentido estricto (Johnson et al., 2008). Sin embargo, los
portadores de formas corporales que les permitan acceder a mas parejas, producir mas
descendencia o evadir los riesgos de mortalidad serdn seleccionados a favor y tendran
mayor adecuacion (Arnold, 1983; Jones, 2001). Entonces, la adecuacion esta determinada
en una buena medida por varios aspectos del desempefio del organismo y por los rasgos
asociados a dicho desempefio (Brodie y Ridenhour, 2003). Por lo tanto, el desempeiio
eficiente y las morfologias asociadas a éste son componentes criticos que determinan en

muchos casos el resultado de la seleccion natural (Miles, 2004; Walker et al., 2005).



El desempefio de un organismo estd dado por el vinculo entre el fenotipo y los
factores ecologicos aunados a dicho desempefio (Arnold, 1983). El desempefio se refiere a
la habilidad que tiene el organismo para desarrollar una tarea ecoldogicamente relevante
cuando es llevado a sus limites morfologicos, fisioldgicos y bioquimicos (Garland y Losos,
1994). El desempefio en la locomocion, en particular aquel asociado a evadir la
depredacion, es considerado un factor importante en la supervivencia de los vertebrados y
estd directamente relacionado con la adecuacion (Dickinson et al., 2000; Nauwelaerts y
Aerts, 2006). Por lo tanto, la morfologia que determina la capacidad de sobrevivir

experimenta fuertes presiones de seleccion (Wainwright, 1994).

Considerando esta relacion entre desempefio, morfologia y adecuacion, es posible
esperar diferencias poblacionales presumiblemente adaptativas en caracteres morfologicos
asociados a la locomocion como resultado de variaciones espaciales (entre poblaciones) en
las presiones de depredacion y en las tasas de mortalidad (Langerhans et al., 2007). El
resultado microevolutivo de este proceso selectivo es la divergencia fenotipica entre
poblaciones de la misma especie que experimentan tasas de depredacion y mortalidad

contrastantes (Lande y Arnold, 1983).

En el caso particular de anfibios anuros, el desempefio locomotor y su capacidad de
escapar de la depredacion estan intimamente relacionados con el salto (Nauwelaerts y
Aerts, 2006). Ciertos rasgos morfologicos, fisiologicos y conductuales son los
determinantes de la capacidad de saltar (Brana, 2003). Especificamente, el salto en los
anuros estd determinado por las patas traseras y por su insercion a la cadera (Marsh, 1994;
James et al., 2005). En consecuencia, estas estructuras morfoldgicas deben estar bajo

constante presion de seleccidon en anuros.

La pregunta central que da origen a esta investigacion es ;existe una relacion entre
la morfologia y la mortalidad? A partir de esta pregunta se desprenden otras preguntas
como: (1) ;distintas poblaciones de una misma especie tienen una abundancia distinta de
depredadores y distinta mortalidad? (2) ;en poblaciones con distinta mortalidad
evolucionan distintas formas corporales? (3) ;dentro de una misma poblacion hay
organismos que exhiben distintas morfologias? y, (4) ;la variacion en la forma genera

distintas probabilidades de supervivencia entre individuos de una misma poblacion?



Para contestar estas preguntas se centrd la atencion en una especie de la familia
Bufonidae que tiene una amplia distribucion en México y habita ambientes
presumiblemente contrastantes en términos de presiones de depredacion y de tasas de
mortalidad. Debido a que la presion de depredacion puede ser un potente agente selectivo
de la morfologia y uno de los principales responsables de la microevolucion y de la
divergencia fenotipica adaptativa, la expectativa es encontrar variacion fenotipica dentro de
y entre poblaciones de una misma especie. Ademas, se intentard conocer si esta variabilidad

morfoldgica se relaciona con la probabilidad de supervivencia.



ANTECEDENTES

Seleccion diferencial de variantes morfolégicas en ambientes contrastantes

El tamafio y la forma en los caracteres morfoldgicos son rara vez constantes dentro de una
especie. Aunque existen caracteres que exhiben poca variacion fenotipica, otros varian
entre individuos de distintas poblaciones o entre individuos de distintas generaciones de la
misma especie (Travis, 1994). Las poblaciones que experimentan ambientes heterogéneos
tienden a exhibir variacion fenotipica (Moran, 1992; Padilla y Adolph, 1996). Caracteres de
tipo fisioldgico, conductual y de historias de vida presentan una enorme variabilidad tanto
dentro, como entre poblaciones de una misma especie (Wainwright et al., 2007,
Langerhans y Reznick, 2009; Volis y Zhang, 2010). Estas divergencias generalmente se
interpretan como adaptativas al ambiente local (Mitchell-Olds et al., 2007). Desde luego,
los caracteres morfologicos exhiben también amplia variacion intraespecifica y diversos
estudios y modelos tedricos han intentado entender las causas (Pfennig y Murphy, 2002;

Langerhans, 2010; Wilson y Nussey, 2010).

Se han observado variaciones morfologicas en distintos modelos biologicos. En
animales, las diferencias morfoldgicas entre las especies y las poblaciones reflejan
adaptaciones a diferencias espaciales en las condiciones ecologicas (Svanbick y Eklov,
2002). Este polimorfismo intra o interespecifico puede ser una consecuencia de la seleccion

de microambientes alternativos (Aerts et al., 2000; Kekéldinen et al., 2010).

Existen otras fuentes de variacion morfologica. La competencia genera
desplazamiento de caracteres, lo que ocasiona divergencia en los rasgos de las especies
(Schluter, 2000; terHorst, 2011). Los fenotipos pueden ser el resultado de respuestas al
ataque de herbivoros, patogenos o estrés abiotico (West-Eberhard, 2003; Saadatmand et al.,
2008). Esta adaptacion morfoldgica a distintos ambientes puede deberse a los cambios en
los niveles de la expresion de los genes (Fay y Wittkopp, 2008). Asimismo y de mayor
interés para esta investigacion, la variacion en la morfologia puede deberse a la depredacion

(Langerhans, 2010).



Mortalidad dependiente de la depredacion y divergencia fenotipica

En general, la depredacion estructura a las comunidades y a las poblaciones y tiene un
efecto sobre las presas al afectar tanto la abundancia como la distribucioén de sus distintos
fenotipos posibles (Vamosi, 2003; Langerhans et al., 2004). La modificacion fenotipica
entre poblaciones de una misma especie puede ser el resultado de las diferencias en la
intensidad de depredacion (Eklov y Svanbiéck, 2006). Se ha documentado en diversos taxa
que en presencia de depredadores las presas evolucionan morfologias particulares y
distintas a aquellas que evolucionan en ambientes carentes de depredadores (Abrams, 2000;
Vamosi, 2005; Langerhans, 2006). La depredacion es, por lo tanto, una fuerza selectiva a
través de la cual las presas evolucionan estrategias morfologicas, conductuales y de historia
de vida para evitar el riesgo de depredacion y garantizar su éxito reproductivo (Blumstein,

2002; Steiner, 2007).

La mortalidad mediada por depredadores ha sido reconocida como un agente
selectivo importante en la evolucion de historias de vida (Roff, 1992). La depredacion
puede inducir que las presas alteren su tasa de crecimiento, sus patrones reproductivos y
puede generar cambios en la tasa de desarrollo (Tollrian y Harvell, 1999; Chivers et al.,
2001; Langerhans y DeWitt, 2002). La depredacion selectiva puede tener un efecto
significativo e influenciar de manera directa el comportamiento demografico de una
poblacion (Vonder-Brink y Vanni, 1993; Johnson y Zuiiga-Vega, 2009). Ademas, en
presencia de depredadores potenciales, las presas presentan cambios en su conducta de
escape o en sus patrones de busqueda de refugio (Chivers et al., 2008). Las respuestas
conductuales a los depredadores pueden incluir cambios sutiles en la eleccion del hébitat y

alteraciones en la actividad de forrajeo y de reproduccion (Lima, 1998; Richardson, 2001a).

La depredacion es un proceso que causa seleccion en la naturaleza e induce distintos
fenotipos en las presas (Relyea, 2002). Los depredadores matan de manera diferencial
presas de distintos tamafios y formas y producen un filtro selectivo que altera el fenotipo
medio de los que sobreviven (Van Buskirk et al., 1997). Se ha demostrado que aquellas
poblaciones de una especie que sufren de alta depredaciéon evolucionan distintas
morfologias en comparacion con las que experimentan menor depredacion (Langerhans y

De Witt, 2002). Un tipo de respuesta evolutiva en el fenotipo a la presencia de



depredadores han sido las defensas morfologicas. Estas involucran la presencia de
armaduras para la defensa como pelos, espinas, conchas de diferente tamafio y grosor, asi
como de coloraciones cripticas y aposematicas (Edmunds, 1974; Appleton y Palmer, 1988;

Harvell, 1990).

Los depredadores reducen la adecuacion de las presas de manera directa al aumentar
las tasas de mortalidad o de manera indirecta al inducir respuestas anti-depredatorias
(Hossie et al., 2010). El efecto sobre las presas es que algunas variantes de forma deben
tener mejor capacidad para evitar a estos depredadores por lo que se ven seleccionadas a
favor (Laurila, et al., 2002). Este fendmeno visto en mayor escala puede ser el responsable
de divergencia fenotipica entre poblaciones de una misma especie. Por ejemplo, cuando en
una poblacion hay una mayor cantidad de depredadores y, por tanto, un mayor riesgo de
morir para las presas, se favorecen ciertos fenotipos capaces de sobrevivir y dejar
descendencia en estos ambientes de alta mortalidad (DeWitt y Langerhans, 2003; Teplitsky,
et al., 2005). Por el contrario, en poblaciones con menos depredadores y consecuentemente
bajas tasas de mortalidad, la seleccion no es tan dréstica sobre la forma (Dayton, et al.,
2005). El resultado es que los organismos de ambas poblaciones diferiran en su morfologia

promedio (Langerhans y Gifford, 2008).

Los cambios en la morfologia y su efecto sobre la supervivencia han sido
registrados en ranas. La respuesta ante los depredadores es diferencial ya que las especies
responden de distinta manera a la presencia de ciertos depredadores (Dayton y Fitzgerald,
2001). Existen varios estudios que han examinado las tasas de supervivencia en renacuajos
cuando son sometidos a distintos regimenes de depredacion (Van Buskirk y McCollum,
2000; Jara y Perotti, 2010). La supervivencia puede ser afectada por la velocidad de escape,
por cuestiones conductuales y por los niveles de actividad de las presas (Watkins, 1996;
Dayton et al., 2005). Sin embargo, no hay un patron general entre los rasgos morfologicos
particulares y la velocidad de escape ante los depredadores (Dayton et al., 2005).
Indudablemente, las respuestas morfologicas hacia distintos tipos de depredadores
involucran rasgos diferenciales para el escape o la defensa (Teplitsky et al, 2005).

Particularmente en renacuajos, el fenotipo inducido por la presencia de depredadores



involucra una cola ancha y una longitud relativa menor (Van Buskirk y McCollum, 1999;

Laurila et al., 2004).

La morfologia juega un papel importante en la persistencia de las especies en
ambientes que varian en el régimen de depredacion (Dayton et al., 2005). Aunque hay
estudios que indican que existen interacciones complejas entre la filogenia, la morfologia,
el habitat, la tasa de crecimiento y la velocidad de escape entre especies de anuros
(Richardson, 2001b; Arendt, 2003), se ha observado que la morfologia de la cola en
renacuajos y de las patas en adultos estd funcionalmente relacionada con la velocidad de
escape (Dayton et al., 2005; Gomes et al., 2009). Por lo anterior, la comprension de la
seleccion natural que opera a través de los depredadores sobre la morfologia de las presas
requiere de comparaciones morfoldgicas detalladas entre y dentro de poblaciones de una

misma especie que experimenten distintas presiones de depredacion.

Morfologia y capacidad de supervivencia de los anuros

La locomocion estd asociada a aspectos relevantes de la ecologia de las especies tales como
la eficiencia de forrajeo, los gastos energéticos y la capacidad de evadir a los depredadores
(Dickinson et al., 2000). Las presiones de seleccion que subyacen a la variacion
intraespecifica en el desempefio locomotor y en sus rasgos fenotipicos asociados aun son
poco entendidas (Gomes et al., 2009). Las presas responden al riesgo de depredacion de
manera adaptativa a través de cambios en su fenotipo en escalas temporales y espaciales
(Dennis et al., 2010). La presencia de depredadores potenciales favorece formas corporales
en las presas asociadas con su capacidad de evadirlos. Como consecuencia, las
caracteristicas morfologicas asociadas al desempefio locomotor se encuentran
constantemente bajo presion de seleccion, particularmente en aquellos ambientes en los que
existe alta depredacion y, por tanto, una mortalidad intensa (Vanhooydonck et al., 2001;

Langerhans y De Witt, 2004).

El principal modo de locomocion de los anuros es el salto (Emerson, 1978). Una de
las funciones del salto es maximizar la distancia entre el individuo y un potencial
depredador (Zug, 1972). Las variantes en la forma corporal afectan la habilidad locomotora

(i.e., la capacidad de saltar) de los anuros (Zug, 1972; Emerson, 1991). La habilidad del



salto estd dada por: la morfologia de la cadera y de las patas traseras, la cantidad de
musculos extensores de las patas traseras y la energia disponible para el salto (Emerson,
1978). En particular, la extension de la masa muscular de las patas traseras, la posicion de
insercion de los musculos extensores de la cadera, la actividad del piruvato de la quinasa y
la mecanica de los musculos de las patas traseras han sido sefialados como los principales
atributos fenotipicos asociados al desempefio locomotor de los anuros (Choi et al., 2003;
James et al., 2005; Gomes et al., 2009). Sin duda, estos caracteres deben estar bajo fuerte
presion de seleccion como resultado de la intensidad de mortalidad provocada por la

depredacion.

Todos los anuros comparten un plan corporal similar que consiste en una pelvis y
patas traseras alargadas, musculos en las patas traseras largos y una columna vertebral pre-
sacral corta, la cual reduce la masa muscular anterior para la propulsion de las patas traseras
(Chadwell et al., 2002). Aquellos individuos que se encuentran expuestos a depredadores
durante el periodo larval, después de la metamorfosis desarrollan patas traseras y delanteras
mas largas y cuerpos mas estrechos en comparacion con individuos libres de depredadores
(Relyea, 2001). Algunos organismos pueden adaptarse a ambientes con depredadores a
través de plasticidad fenotipica, mediante la cual los individuos alteran su fenotipo durante

el desarrollo en respuesta a sefiales en el ambiente (Van Buskirk y Relyea 1998).

Las extremidades traseras mas largas aumentan tanto la distancia como el tiempo en
el que la fuerza muscular aplicada contra el sustrato act@ia, lo cual probablemente ha
evolucionado en asociacion a una necesidad de saltos mas grandes (Emerson, 1985). En
aquellas especies en las que el desempefio del salto confiere una ventaja de adecuacion, la
seleccion puede favorecer patas mas largas (James y Wilson, 2008). Por lo tanto, estos
rasgos fenotipicos parecen responder microevolutivamente a la seleccion ocasionada por

los depredadores.

La estructura del esqueleto de las patas traseras determina la morfologia de las
articulaciones y la velocidad del salto (Choi et al., 2003). Patas traseras de mayor longitud
funcionan como palancas que resultan en una mayor velocidad de movimiento. El ilion, que
forma parte de la pelvis, es un sitio importante para la union de musculos de la pared

abdominal y del muslo, lo cual permite adoptar la postura de alerta y de despegue
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(Duellman y Trueb, 1996). Los ligamentos articulares de la union ilion-sacro son una

fuente de energia de reserva (Figura 1).

Urostilo Isquion

Figura 1. Esqueleto de un anuro.

Para una rana es benéfico que la longitud hocico-cloaca sea corta (LHC) y un
urostilo largo para el salto (Nauwelaerts et al., 2007). Una LHC pequefia implica una masa
del tronco corta, lo cual disminuye la inercia durante el salto. Durante el salto, la pelvis gira
de manera vertical, lo que puede explicar la longitud del urostilo (O’Reilly et al., 2000). El
largo de los musculos de la pelvis es importante al inicio del salto para elevar el tronco y
alinear el cuerpo con las fuerzas de reaccion del suelo (Emerson y DeJongh, 1980).
Asimismo, cuando la longitud de la tibio-fibula es mayor que la longitud del fémur, es un

indicativo del buen desempefio del salto (Zug, 1972; James y Wilson, 2008).

La variacion interespecifica en la morfologia y su relacion con la capacidad de
despegue muestra que los individuos que saltan mdas rdpido tienen una masa muscular

mayor, patas traseras mas largas y un ilion estrecho (Choi et al., 2000). La masa muscular
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estd asociada con una mayor fuerza contra la gravedad en el despegue y la longitud del ilion
permite tener las patas traseras mas cercanas al cuerpo para mejorar el salto (Choi y Park,
1996). Aparentemente, las articulaciones, los musculos, los huesos y sus posiciones
relativas pueden variar entre especies, entre poblaciones y entre individuos (Emerson,
1978). Por lo tanto, algunas de estas variantes deben ser ventajosas bajo ciertas

circunstancias (i.e., bajo cierta intensidad de depredacion).

En resumen, las caracteristicas morfoldgicas dseas y musculares asociadas con el
desempefio locomotor de anfibios anuros son el tronco, la cadera, la unién isquion-sacro, el
fémur y la tibio-fibula. En general, debido a su relacion con la capacidad de evadir la
depredacion, todos estos rasgos fenotipicos pueden ser sujetos a fuertes presiones de
seleccion, sobre todo en ambientes donde la mortalidad es intensa. Por lo tanto, es posible
esperar diferentes morfologias en sitios con muchos o eficaces depredadores en
comparacion con sitios en donde la depredacion es menos intensa. También se puede
esperar que en sitios con mucha depredacion las variantes de estas estructuras morfoldgicas
menos ventajosas sean eliminadas rdpidamente y por lo tanto puede esperarse menos
variacion fenotipica. En contraste, en sitios donde no hay fuerte presion de depredacion
seria posible observar mayor variacion morfologica. Las bases de estas predicciones son, en
primer lugar, la relacion estrecha del tronco, la cadera, la unidn isquion-sacro, el fémur y la
tibio-fibula con el salto. En segundo lugar, las variantes en estas estructuras deben tener
diferente adecuacion. En otras palabras, distinta probabilidad de sobrevivir dependiendo de

la cantidad y eficiencia de los depredadores potenciales.

El caso de Rhinella marina (Bufonidae, Linnaeus, 1758)

El sapo comUn, Rhinella marina, como la mayoria de los sapos, tiene patas relativamente
cortas y a su vez musculos extensores cortos. Para moverse, hacen uso de saltos cortos,
pero realizan varias zancadas en una secuencia (Chadwell et al., 2002). Es una especie
nocturna que busca su alimento a través de multiples saltos cortos y también puede
caminar. Presenta una coloracion criptica y secreciones toxicas para eludir a sus
depredadores. Es capaz de dar de cinco a seis saltos en una sola secuencia y dar varias
secuencias (Chadwell et al., 2002). Durante el salto y el nado, la extension de las patas

traseras le provee a R. marina la fuerza propulsiva para la locomocion (Gillis y Biewener,
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2000). Se ha observado que individuos con patas mas largas son mas rapidos y cubren

distancias mayores (Phillips et al., 2006).

La tasa de mortalidad mas alta en los anuros terrestres ocurre en el periodo en tierra
después de la metamorfosis. R. marina pierde su toxicidad durante la metamorfosis y la
recupera hasta que alcanza la etapa juvenil (Zug y Zug, 1979). En individuos que acaban de
sufrir la metamorfosis, las principales causas de mortalidad son la desecacion, las
anormalidades de desarrollo, la falta de alimento y la depredacion (Cohen y Alford, 1993).
La actividad de los individuos durante esta etapa es mayor en el dia, por lo que se exponen
a depredadores diurnos como aves, reptiles, arafias, hormigas y otros anfibios incluyendo
individuos adultos de R. marina (Zug y Zug, 1979; Freeland y Kerin, 1991; Cohen y
Alford, 1993).

A pesar de que es una especie de la que se han estudiado varios aspectos de su
ecologia, distribucion y actualmente de los efectos como especie invasora (Cohen y Alford,
1993; Mulcahy et al., 2006; Semeniuk, et al., 2007; Shanmuganathan, et al., 2009), se
conoce poco sobre la relacion entre sus estructuras musculares y 6seas y la adecuacion de
los individuos con variantes en estas estructuras. Es decir, se desconocen los efectos de las
posibles variaciones en el tronco, la cadera, la unioén isquion-sacro, el fémur y la tibio-
fibula sobre la probabilidad de sobrevivir de estos anuros. Tampoco se conoce si las
poblaciones con diferentes presiones de depredacion difieren en los rasgos asociados al

salto.
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OBJETIVOS E HIPOTESIS

Los objetivos generales de este trabajo son comparar poblaciones de Rhinella marina
(Bufonidae) para evaluar el efecto de la depredacion sobre la forma de las estructuras 6sea
y muscular de la cadera y las extremidades traseras, asi como determinar si la variacion

morfologica entre individuos afecta la supervivencia.

Para alcanzar los objetivos generales se usaron dos métodos: comparacion de la
forma y supervivencia entre poblaciones (enfoque entre sitios) y comparacion de la forma y
la supervivencia dentro de poblaciones (enfoque dentro de sitios). Los objetivos, métodos,

resultados y discusion se dividieron en estos dos enfoques.
Los objetivos particulares basados en el enfoque de comparacion entre sitios son:

1) Estimar la variacion en las tasas de supervivencia entre poblaciones de Rhinella
marina.

2) Describir la variacion entre poblaciones en la intensidad de depredacion a través de
la abundancia relativa de depredadores potenciales.

3) Describir la variacién entre poblaciones en la morfologia de los musculos y los
huesos de la cadera y las extremidades traseras.

4) Identificar entre poblaciones si existe una relacion entre la abundancia de

depredadores, la tasa de supervivencia y la morfologia.

Por otro lado, los objetivos particulares basados en el enfoque de comparacion dentro

de sitios son:

1) Describir la variacion intrapoblacional en la morfologia de los musculos y los
huesos de la cadera y las extremidades traseras.
2) Conocer si la variacion intrapoblacional en la forma de los musculos y los huesos de

la cadera y las extremidades traseras esta relacionada con la tasa de supervivencia.

La hipotesis planteada para este trabajo es que en Rhinella marina, los individuos con
un tronco y cadera estrechos, un urostilo largo y un fémur y tibio-fibula largos son mas
agiles y por lo tanto se verdn favorecidos en presencia de depredadores y tendran una

mayor tasa de supervivencia.
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Las predicciones derivadas de la hipdtesis anterior son las siguientes:

Enfoque entre sitios

1. Las poblaciones que experimentan mayor abundancia de depredadores

experimentaran una menor tasa de supervivencia (Figura 2).

Tasa de supervivencia (Phi-®)

Abundancia de depredadores

Figura 2. Relacién esperada entre la abundancia de depredadores y la tasa de supervivencia

(Phi).

2. Las poblaciones que experimentan menor supervivencia evolucionardn morfologias
con un tronco y cadera estrechos, un urostilo, fémur y tibio-fibula largos, en

comparacion con poblaciones que experimentan mayor supervivencia (Figura 3).
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Figura 3. Relacion esperada entre la supervivencia y la forma (longitud del tronco,

longitud de la cadera, longitud del urostilo, longitud del fémur, longitud de la tibio-fibula).

Enfoque dentro de sitios

3. Dentro de cada sitio los individuos con un tronco y cadera estrechos, un urostilo
largo y un fémur y tibio-fibula largos tendrdn una tasa de supervivencia mayor

(Figura 4).
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Figura 4. Relacion esperada entre la morfologia y la tasa de supervivencia.

4. En sitios con alta abundancia de depredadores y baja tasa de supervivencia los
individuos con un tronco y cadera estrechos, un urostilo largo y un fémur y tibio-fibula
largos tendran una mayor supervivencia asociada a una mayor abundancia de
depredadores (Figura 5b). En contraste, en sitios con baja abundancia de depredadores y
alta tasa de supervivencia la intensidad de la seleccion sobre la forma serd baja y la
supervivencia de los individuos serd independiente de la morfologia. Por lo tanto en
este ultimo tipo de ambientes, no habra correlacion entre la mortalidad y la morfologia

(Figura 5a).
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a) Depredadores escasos

b) Depredadores abundantes

Tasa de supervivencia (®)

Morfologia

Figura 5. Relacion esperada entre la morfologia y las distintas presiones de seleccion. a)

Relacion esperada entre la morfologia y las presiones de seleccion bajas (en poblaciones

con baja abundancia de depredadores y alta tasa de supervivencia). b) Relacion esperada
entre la morfologia y las presiones de seleccidn altas (en poblaciones con mayor

abundancia de depredadores y baja tasa de supervivencia).
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METODOS

Area de estudio

La zona de estudio se localiza en los estados de Colima y Jalisco. En el estado de Colima se
trabajo en dos rios: Armeria y Coahuayana. En el estado de Jalisco el trabajo se llevo a
cabo en la region de Chamela en tres rios: Marabasco, Cuixmala y San Nicolas (Figura 6).
La vegetacion dominante en todos los sitios es selva baja caducifolia y asociada a los rios la
vegetacion es riparia. En esta zona hay dos estaciones bien definidas a largo del afio. La
estacion lluviosa abarca los meses de junio a octubre y la estacion seca de noviembre a
mayo (Maass et al., 2005). Ninguno de los rios presenta conexion entre ellos, por lo que las
poblaciones estudiadas representan poblaciones aisladas. La descripcion de los sitios se

encuentra en la tabla 1.

Tabla 1. Descripcién de los cinco rios estudiados en los estados de Colima y Jalisco en los
que se trabajo con individuos post-metamorficos de Rhinella marina. Se presentan las
caracteristicas climaticas de cada sitio: temperatura media anual (T en °C), la precipitacion
anual (PP en mm), el porcentaje de lluvia anual y el clima de acuerdo a K&ppen modificado
por Garcia (1989). N representa el nimero total de individuos post-metamorficos marcados

y el simbolo sera utilizado para representar a los sitios a lo largo de todo el texto.

Rio Coordenadas T PP % Clima N  Simbolo
geograficas media anual lluvia
anual anual
Coahuayana 18°44°345” N  26.1 901 29 Awy(W)i 822 CcO
103°42°9°° O

Armeria 18°56°24”° N 264 753 39 BS,(h)w(w)i 836 A
103°56°41.1”° O

Marabasco  19°14°’17.7’ N 26.3 957 3.6 Awy(w)i 870 M
104°33’15.6”° O

Cuixmala 19°23°05.7’N 264 776 3.7 BS,(h)yw(w) 737 CU
104°58°26.4>° O

San Nicolds 19°41°334” N 26.6 648 4 BS,(h)w(w)i 656 SN
105°09°41.3° O
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Figura 6. Localizacion de los sitios de estudio en los estados de Colima y Jalisco.
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Trabajo de campo

Se llevo a cabo una salida al campo en los meses de mayo y junio de 2011 en los estados de
Colima y Jalisco. En esta salida se seleccionaron los cinco rios antes descritos: (1) rio
Coahuayana, (2) rio Armeria, (3) rio Marabasco, (4) rio Cuixmala y (5) rio San Nicolas
(Figura 6). Se llevaron a cabo experimentos de marcaje y recaptura en estas poblaciones de
Rhinella marina. Cada uno de los sitios fue visitado una vez por semana a lo largo de cinco
semanas. De esta manera, se registraron datos de cinco visitas para cada sitio. El
procedimiento de campo para cada visita y todos los sitios fue el mismo. En la primera
visita se seleccionaron 200 individuos en estado post-metamorfico al azar y se marcaron a
través de corte de falanges. A cada uno de los individuos le fue asignado un nimero en
particular con el cual fue posible identificarlos a lo largo del estudio (Figura 7). En las
visitas subsecuentes se seleccionaron de igual manera ca. 200 individuos en cada poblacion.
Los individuos que ya habian sido marcados fueron registrados y el resto fueron marcados
con la misma técnica. En cada captura, los organismos fueron identificados y medidos
(longitud hocico-cloaca, longitud de la cadera, longitud de las patas traseras) con un
vernier. En la Ultima visita en cada poblaciéon no se marcaron los individuos nuevos,
unicamente fueron registrados. En esta ltima visita se colectaron 40 individuos de cada

sitio. Los individuos fueron conservados en alcohol al 70%.

1000 300 200 390

2000

30 20 10
40

50

Figura 7. Clave utilizada para el corte de falanges (modificada de Martof, 1953).
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Analisis de datos demograficos

Se realiz6 la base de datos con base en los experimentos de marcaje y recaptura para
realizar los andlisis demogréficos. Para cada uno de los individuos que fueron marcados y
recapturados se construyd una historia de captura. Las historias de captura se construyen
mediante el uso de un cddigo binario, en el que 1 indica presencia (el animal fue marcado o

recapturado) y 0 indica ausencia (el animal no fue observado).

Las historias de captura fueron analizadas para calcular la tasa de supervivencia de
los animales mediante el programa MARK (White y Burnham, 1999). A través de modelos
para poblaciones abiertas (en las que hay pérdidas y ganancias de individuos), el programa
MARK estima principalmente dos parametros: la tasa de supervivencia entre ocasiones de
captura (@) y la probabilidad de recaptura (p) para cada ocasiéon de muestreo. La estimacion
de los pardmetros ® y p fue obtenida a partir de métodos de maxima verosimilitud
implementados en el mismo programa (Lebreton et al., 1992). Los procedimientos de
verosimilitud estiman el valor de los pardmetros de interés que tienen una mayor
probabilidad de originar los datos que fueron observados. Es decir, que las tasas de
supervivencia y recaptura calculadas se acerquen lo mds posible a la realidad una vez

obtenidos los datos a lo largo del estudio.

Enfoque entre sitios. Las predicciones del estudio fueron probadas a partir de la
construccion de distintos modelos para la estimacion de @ y p para representar distintas
hipotesis de la variacion o constancia de los pardmetros (Lebreton et al., 1992). Los
parametros @ y p podian ser constantes (.), variar entre sitios (s) o variar con base en el
tamafio de las diferentes estructuras morfologicas medidas en campo (M, M?; Figura 8). Se
pusieron a prueba cinco modelos distintos para calcular la tasa de supervivencia de cada
una de las poblaciones (Tabla 2). Estos cinco modelos corresponden a aquellos de mejor
ajuste a los datos de acuerdo con todos los modelos que se construyeron para analizar los
datos de cada sitio por separado (ver mas abajo los métodos del enfoque dentro de sitios).
Lo importante en este punto es que las tasas de supervivencia promedio calculadas para
cada poblacion fueron obtenidas de modelos que tienen el mayor apoyo en los datos de

entre un total de 80 modelos que fueron puestos a prueba.
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Tabla 2. Modelos de mayor soporte en los datos de marca y recaptura para Rhinella
marina. Cada modelo representa una hipétesis de la variacion en la probabilidad de
supervivencia (®) y en la probabilidad de recaptura (p). Los pardmetros pueden ser
constantes (.), variar entre sitios (s) o variar linealmente con respecto a la estructura
morfoldgica (M) o de manera no lineal con respecto a la estructura morfolégica (M?).

También puede haber efectos aditivos (+) e interactivos (x) entre las distintas fuentes de

variacion.

Modelo Interpretacion

® (sxM;%) p (s) ® es una funcidn no lineal de la estructura morfologica 1y la
forma de esta funcion depende del sitio de origen, p difiere
entre sitios.

@ (s+M,Y) p(s) ® es una funcidn no lineal de la estructura morfologica 2 y la
tasa de supervivencia promedio difiere entre sitios, p se
mantiene constante entre sitios.

@ (s+M3?) p() ® es una funcién no lineal de la estructura morfologica 3 y la
tasa de supervivencia promedio difiere entre, p se mantiene
constante entre sitios.

@ (s+M45) p() ® es una funcidn no lineal de la estructura morfologica 4 y la
tasa de supervivencia promedio difiere entre sitios, p se
mantiene constante entre sitios.

® (sxMs>) p (s) ® es una funcion no lineal de la estructura morfologica 5y la

forma de esta funcion depende del sitio de origen, p difiere

entre sitios.

La seleccion del modelo mas verosimil se llevd a cabo a través del criterio de
informacion de Akaike (AIC; Burnham y Anderson, 2002). De acuerdo a este criterio, el
modelo que mejor se ajusta a los datos es el que presenta el menor nimero de parametros y
tiene el AIC mas bajo. El AIC calcula la verosimilitud de cada modelo y penaliza por el
nimero de parametros calculados, por lo que encuentra el modelo més parsimonioso. Este

modelo representa el escenario bioldgico mas probable.
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La diferencia entre los valores del AIC (AAIC) permite observar si los distintos
modelos difieren entre si. En términos generales, si AAIC es menor a 2 ambos modelos
tienen el mismo ajuste estadistico. En cambio, si AAIC es mayor a 2, se puede concluir que
hay una diferencia real entre los modelos y que el modelo con el menor AIC tiene el mayor

soporte en los datos (Johnson y Omland, 2004).

El apoyo relativo de cada uno de los modelos es calculado en MARK a través del
peso normalizado de Akaike (w;). Los pesos normalizados permiten comparar la evidencia
relativa que hay para cada modelo en los datos. Por ejemplo, un modelo con w; = 0.67 tiene

dos veces mas apoyo que un modelo con w; = 0.31 debido a que 0.67 / 0.31=2.16.

Enfoque dentro de sitios. El andlisis demografico para este enfoque se basé en las
historias de captura y en los datos de las diferentes estructuras morfolodgicas tomadas con
datos morfométricos de los individuos. Se midieron seis estructuras morfologicas de cada
uno de los individuos que fueron capturados con un vernier digital para examinar las
diferencias morfologicas entre los individuos: (1) LHC: longitud hocico-cloaca, (2)
longitud del tronco, (3) longitud de la cadera, (4) longitud isquion-sacro, (5) longitud del
fémur, (6) longitud de la tibio-fibula (Figura 8). Los individuos recapturados fueron
medidos en cada ocasion para obtener un tamafio promedio de estas estructuras

morfoldgicas.

Las medidas de las estructuras morfologicas fueron transformadas a su logaritmo
(basel0) para normalizar los datos. Se realiz6 un andlisis de regresion de los tamafios para
cada una de las estructuras morfoldgicas para eliminarles el efecto de la talla. Las cinco
estructuras morfoldgicas fueron utilizadas como las variables dependientes y la longitud
hocico-cloaca (LHC) fue utilizada como la variable independiente. Los residuos obtenidos

del analisis de regresion fueron utilizados como covariables en el analisis demogréfico.

El uso de las covariables en el andlisis de marca y recaptura obliga al programa
MARK a calcular una tendencia lineal (i.e. una sola pendiente) para la relacion entre el
tamafio de las estructuras morfologicas y los parametros estimados (® y p). Este tipo de

modelos tienen la siguiente forma:

D6 p=Po+ PBi medida
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donde la medida es una covariable continua representada por los residuos de las diferentes
estructuras morfoldgicas de los individuos y los términos B (un intercepto y una pendiente)
son estimados a través de méxima verosimilitud. Este tipo de modelos se denotaron con una
letra M (modelo lineal). Adicionalmente, se calcularon relaciones no lineales entre los
parametros estimados y el tamafio de las diferentes estructuras morfologicas. Este tipo de
relaciéon ocurriria si los individuos de tamafios intermedios experimentaran tasas de
supervivencia bajas o altas en comparacion con individuos de mayor o menor tamafo

(relacion de tipo cuadratica). El modelo es representado por la siguiente ecuacion:

D6 p=Bo+ Pi medidat P1 medida

donde la medida es una covariable continua representada por los residuos de las diferentes
estructuras morfologicas de los individuos y los términos B (un intercepto y dos pendientes)
son estimadas a través de maxima verosimilitud. Este tipo de modelos se denotaron con M

(modelo cuadratico).

Figura 8. Medidas tomadas en campo para evaluar las diferencias dentro de sitios. LHC:
Longitud hocico-cloaca (1) Longitud del tronco (2) longitud de la cadera (3) longitud
isquion-sacro (4) longitud del fémur (5) longitud de la tibio-fibula.
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Se implementaron también modelos que incluyeron efectos aditivos entre el sitio y
cada una de las estructuras morfologicas (i.e., s + M; s + M%) y también modelos que
incluyeron la interacciéon entre estos factores (i.e., s x M; s x Mz). A su vez, se
implementaron modelos “nulos” con probabilidades de supervivencia y recaptura
constantes (sin efecto del tamafio ni del sitio). Las combinaciones de los posibles efectos
resultaron en 16 modelos para cada una de las estructuras morfoldgicas, lo que implico un
total de 80 modelos que fueron ajustados a los datos de marca y recaptura (Tabla 3). Cada
modelo representa una hipotesis distinta. Por ejemplo, un modelo en el que @ varia en
funcién del sitio indica que este pardmetro es distinto entre poblaciones, sin efecto de la
talla. Un modelo en el que @ varia en funcion del efecto aditivo de la estructura
morfolégica® y el sitio (estructura morfologica > + sitio) indica que la supervivencia tiene
una relacion cuadratica con la talla y que la tasa media de supervivencia difiere entre sitios.
Un modelo en el que @ varia en funcidn de la interaccion entre la estructura morfoldgica y
el sitio (estructura morfoldgica x sitio) indica que la relacioén entre la supervivencia y las

estructuras morfologicas dependen del sitio.

Tabla 3. Modelos ajustados a los datos de marca y recaptura para Rhinella marina. Cada
modelo representa una hipétesis de la variacion de la probabilidad de supervivencia (®) y
la probabilidad de recaptura (p). Los parametros pueden ser constantes (.), variar entre
sitios (s) o variar linealmente con respecto a la estructura morfoldgica (M) o de manera no
lineal con respecto a las estructura morfolégica (M?). También puede haber efectos aditivos

(+) e interactivos (x) entre las distintas fuentes de variacion.

Modelos que fueron ajustados a los datos de marcaje y recaptura

D(sx M2)p(s) D(sxM)p(s) (D(S+M2)p(s) D(sM)p(s)
cp(stz)p(.) D(sxM)p(.) (D(SJer)p(.) D(s+M)p(.)
DM p(s) OM)p(s) DEp() D)
(D(Mz)p(.) oM)p(.) D(s)p(.) D()p(.)
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Enfoque entre sitios

Abundancia de depredadores

Arafias y serpientes. Para estimar la abundancia de las arafias y serpientes que depredan
individuos de R. marina se realiz6 un método por distancia (Borchers et al., 2004). Este
método consiste en trazar transectos lineales al azar de una longitud L y un ancho w
determinados. El resultado es la cobertura de un area de tamafio a = 2wL. Se registra la
distancia perpendicular desde el observador a cada individuo observado. Se asume que los
animales cercanos al transecto son detectados y la probabilidad de deteccion disminuye
conforme aumenta la distancia del transecto (Borchers et al., 2004). En cada uno de los
sitios se realizaron 30 transectos de 10 x 2 metros en los que se buscaron arafas y
serpientes en las visitas 1, 3 y 5 durante la noche. Los transectos fueron ubicados en la zona
en la que se llevo a cabo el muestreo de sapos durante la mafana y en el area circundante.
Los horarios establecidos para ello fueron entre las 20 y 22 hrs. En cada transecto se

registrd la distancia a la que se observo al potencial depredador (Figura 9).

2m 2m

10 m

Figura 9. Esquema del método por distancia. Transectos (lineas punteadas) e individuos

observados.
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Para calcular la densidad de arafias y serpientes observadas en cada uno de los sitios

se calculd el indice de Gates:
D = [(2n — 1)|2L7]

donde 7 es el numero de individuos observados, L es la longitud del transecto y 7 es el
promedio de las distancias a las que fueron observados los individuos (Southwood y
Henderson, 2000). El indice de Gates fue calculado para cada una de las visitas en las que
se llevo a cabo el conteo de las arafias y serpientes y se realiz6 un indice general para todas
las visitas. No se realizd ninguna prueba estadistica debido a que las variables de

depredadores fueron sintetizadas en un andlisis posterior.

Aves. En cada sitio se contaron las aves potenciales depredadoras de R. marina en las
visitas 1, 3 y 5. Se realizaron observaciones por cuatro observadores con una duracion de
15 minutos cada una con el uso de binoculares entre las 10 y 11 hrs. Cada observador
registrd las aves observadas en la zona de muestreo las cuales fueron identificadas
posteriormente. Para la estimacion de la abundancia de las aves se tomaron en cuenta las
aves que se alimentan de anfibios de acuerdo con del Hoyo et al., (1992, 1996, 2001). Para
cada especie depredadora de anfibios se calculd el niimero de individuos observados por
sitio y por ocasion de muestreo. Posteriormente se sumaron estos valores para todas las
especies para obtener un estimado del numero total de aves depredadoras por sitio, por
ocasion de muestreo. No se realizd ninguna prueba estadistica debido a que las variables de

depredadores fueron sintetizadas en un andlisis posterior.

Depredadores totales. Para reducir la dimensionalidad de los depredadores potenciales de

R. marina se llevd a cabo un andlisis de componentes principales (PCA) de las tres
variables (arafias, serpientes y aves) en el paquete estadistico JMP. Posteriormente se llevo
a cabo un analisis de varianza (ANOVA) de una via para evaluar diferencias en el riesgo de
depredacion total entre sitios. Finalmente, para conocer las diferencias entre las poblaciones

se llevo a cabo una prueba post-hoc de Tukey.
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Analisis de datos morfométricos

Morfometria geométrica. Se obtuvieron radiografias de 40 individuos que fueron

recolectados de cada poblacion. Los organismos fueron colocados en la misma posicion
para la toma de las radiografias, las cuales fueron tomadas en vista dorsal. Las radiografias
fueron tomadas con un sistema de rayos X con una fuente de enfoque micro Hamamatsu
L6731-01 y un detector digital de rayos X PaxScan 2520E. En cada fotografia se
digitalizaron 16 puntos de referencia anatomicos (“landmarks”) mediante el programa

tpsDig2 (Rohlf, 2004a).

Los puntos de referencia anatomicos fueron seleccionados con base en las
estructuras morfologicas de la cadera y las patas traseras mas importantes durante el salto
para evaluar las diferencias entre las poblaciones. Se digitalizaron los siguientes puntos: (1)
punta posterior del isquion, (2) punta posterior izquierda del ilion, (3) punta posterior
derecha del ilion, (4) punta anterior del pubis, (5) punta posterior izquierda del sacro, (6)
punta anterior del urostilo, (7) punta posterior derecha del sacro, (8) punta media posterior
de la vértebra ocho, (9) centro de la vértebra seis, (10) centro de la vértebra cuatro, (11)
centro de la vértebra dos, (12) unién izquierda del exo-occipital con el atlas, (13) unién
derecha del exo-occipital con el atlas, (14) punta izquierda de la unién del hueso prodtico
con el pterigoides, (15) punta derecha de la unién del hueso prootico con el pterigoides,

(16) punta anterior del hueso nasal (Figura 10).

Las técnicas de geometria morfométrica cuantifican los cambios en la forma
mediante puntos de referencia anatémicos (Zelditch et al., 2004). Los puntos de referencia
anatdmicos son puntos anatémicos discretos que pueden ser reconocidos en todos los
especimenes del estudio (i.e., son homodlogos) y que se representan como coordenadas
cartesianas. Para investigar la variaciéon en la forma independiente de la alometria se
incluyé una medida del tamafio como una covariable. La medida geométrica utilizada en
los andlisis de forma fue el tamafio del centroide. El centroide se refiere a la raiz cuadrada
de la suma de cuadrados de cada uno de los puntos de referencia anatomicos hacia el centro

de la forma (Zelditch et al., 2004).

29



Figura 10. Puntos de referencia anatémicos digitalizados en las radiografias.

Los puntos de referencia anatomicos fueron analizados mediante el andlisis de
Procustes que corrige la rotacion, la traslacion y la escala para remover el efecto isométrico
y el efecto del tamafio (Bookstein, 1991) mediante el programa tpsRelw (Rohlf, 2004b).
Las variables de forma obtenidas a partir de este programa fueron calculadas por dicho
programa mediante el enfoque de placa delgada (“thin plate-spline”; Zelditch et al., 2004).
Las medidas de la variacion en la forma se calcularon mediante dos variables. Por un lado,
los componentes de forma uniformes describen los cambios en la forma que son
geométricamente uniformes a través de todo el cuerpo a partir de una forma consenso en el
plano x-y. Por otro lado, un conjunto de deformaciones parciales (“partial warps”) son

componentes no uniformes de la variacion morfolégica. Estos componentes describen
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cambios heterogéneos (i.e., deformaciones locales) con base en la posicion de un conjunto

de puntos de referencia anatdmicos relativos a otros.

Para reducir las dimensiones de la variacion en la forma se llevo a cabo un analisis
de componentes principales (PCA) de las deformaciones parciales y los componentes
uniformes. El resultado fue la obtenciéon de un conjunto de deformaciones relativas
(“relative warps”; RWs) para cada individuo. Cada RW corresponde a un componente
principal. La variacion en la forma corporal fue examinada mediante un analisis
multivariado de covarianza (MANCOVA, por su nombre en inglés) en el que las
deformaciones relativas (RWs) fueron utilizadas como las variables dependientes, el
tamafio del centroide fue utilizado como la covariable (para controlar la alometria
multivariada) y el sitio fue utilizado como la variable independiente. En el andlisis se
incluy¢ la interaccion entre el tamafio del centroide y el sitio. Para evaluar la importancia

relativa de los términos en el modelo se utilizd la lambda de Willks’s.

Para determinar la naturaleza de las diferencias morfoldgicas entre los sitios se llevo
a cabo un andlisis de correspondencia canoénica del término del sitio obtenido en el
MANCOVA (Langerhans, 2009). Posteriormente se llevo a cabo un PCA de la matriz de
las sumas de cuadrados y los productos cruzados del término para derivar eigen-vectores de
divergencia (d; y d»). Los eigen-vectores de divergencia describen combinaciones lineales
de variables dependientes que exhiben las mayores diferencias entre sitios, mientras que
controlan otros factores en el modelo en el espacio euclidiano. Los vectores de divergencia
fueron calculados con el espacio completo de la forma (todos los RWs). Para visualizar las
diferencias entre individuos se graficdé a todos los individuos en los primeros ejes de

divergencia (d; y d,)

Los vectores con mayor relevancia fueron visualizados mediante graficas de
deformacion de la forma (“thin-plate spline”), que son representaciones graficas en una
cuadricula de las deformaciones a partir de la forma consenso (Adams et al., 2004). Estas

representaciones graficas muestran las diferencias morfologicas entre sitios.
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Morfometria tradicional. Para visualizar las diferencias entre los sitios en el tamano de cada

una de las diferentes estructuras morfoldgicas que fueron estudiadas (Figura 8) se

graficaron las medias y los errores estandar de cada uno de los sitios.

Relacion supervivencia-depredaciéon-morfologia

Supervivencia-depredacion. Se llevo a cabo un analisis de correlacion de Spearman (rs)

para evaluar la relacién entre la tasa de supervivencia y la abundancia relativa de
depredadores. Para la abundancia de depredadores fueron utilizados los dos primeros

componentes principales que explicaron la mayor parte de la varianza.

Morfometria geométrica. Se llevo a cabo un analisis de regresion paso a paso (“stepwise

regression’) para evaluar el efecto de la tasa de supervivencia y la abundancia relativa de
depredadores sobre el tamafio corporal (promedio del tamafio del centroide) y sobre la
forma corporal (d;; eigen-vector de divergencia obtenido en el andlisis de geometria
morfométrica) en el paquete estadistico JMP. Debido a que el tamafio del centroide vario
entre sitios y estuvo altamente correlacionado con la forma corporal entre las medias de los
sitios (» = 0.90), se obtuvieron los residuos de la regresion entre d; y el tamafo del
centroide (a nivel individual) para eliminar los efectos alométricos de la forma corporal.
Las medias de cada sitio de los residuos libres del efecto del tamafio del centroide fueron
utilizados para la regresion a pasos sabios para evaluar la asociacion entre la forma y la
supervivencia y la depredacion. El tamafio del centroide ya no fue incluido como covariable
debido a una alta multicolinealidad. Para la seleccion de los mejores modelos se establecid
un o = 0.25 debido a que dado el tamafio de muestra (N = 5 poblaciones) fue demasiado

pequefio para detectar efectos reales con un o= 0.05.

Morfometria tradicional. Se llevd a cabo un andlisis de regresion en el que se utilizo la

LHC como una variable independiente y las cinco medidas de las diferentes estructuras
morfoldgicas tomadas en campo como las variables dependientes para remover el efecto de
la talla. Al quitar el efecto de la talla se elimino el sesgo de tomar individuos mas grandes o
pequefios en una poblacion que en otra. Posteriormente, se realizd un andlisis de

correspondencia canonica para reducir la dimensionalidad de las estructuras morfoldgicas.
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Se llevo a cabo un analisis de regresion paso a paso para evaluar el efecto de la tasa
de supervivencia y la abundancia relativa de depredadores sobre las estructuras
morfoldgicas en el paquete estadistico JMP. Para la seleccion de los mejores modelos se
establecié un a = 0.25 debido a que dado el tamafo de muestra (N = 5 poblaciones) fue
demasiado pequeiio para detectar efectos reales con un o = 0.05. Las estructuras
morfoldgicas medidas a través de métodos de morfometria tradicional fueron transformadas

en logaritmo (base 10) para normalizar los datos.
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RESULTADOS

Enfoque entre sitios

Supervivencia. En total se marcaron 822 individuos de Rhinella marina en el Rio
Coahuayana, 836 en el rio Armeria, 870 en el Rio Marabasco, 737 en el Rio Cuixmala y
656 en el Rio San Nicolas. Los mejores modelos de los residuos de la talla de cada una de
las estructuras morfologicas muestran una relacion cuadratica de la talla con la probabilidad
de supervivencia (®), ademds de un claro efecto de los sitios (la probabilidad de
supervivencia difiere entre sitios; Tabla 4). Las diferencias entre los modelos estan dadas
por la interaccion o el efecto aditivo del sitio de origen y del tamafio de las estructuras
morfologicas. Ademads, la probabilidad de recaptura (p) parece ser constante o diferente
entre sitios. El escenario més verosimil indica que la probabilidad de supervivencia es una
funcién de las estructuras morfoldgicas 1 (longitud del tronco) y 3 (longitud isquion-sacro)

ya que tienen un A AIC <2 (Tabla 4).

De acuerdo a los promedios ponderados de los modelos soportados por los datos, la
supervivencia en el Rio Cuixmala es mayor que en el resto de los sitios (Tabla 5, Figura
11). Aunque los intervalos de confianza en el resto de los sitios se superponen, se observa
una tendencia de los sitios Marabasco y San Nicolas hacia una tasa de supervivencia mas

baja.
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Tabla 4. Modelos de mayor soporte en los datos de marca y recaptura para Rhinella
marina. Cada modelo representa una hipétesis de la variacion de la probabilidad de
supervivencia (®) y la probabilidad de recaptura (p). Los pardmetros pueden ser constantes
(.), variar entre sitios (s) o variar linealmente con respecto a la estructura morfolégica (M) o
de manera no lineal con respecto a las estructuras morfoldgicas (M?). También puede haber
efectos aditivos (+) e interactivos (x) entre las distintas fuentes de variacion. AIC es el
criterio de informacion de Akaike. El valor mds pequefio indica el modelo con mayor ajuste
a los datos. Se muestran también la diferencia de cada modelo con respecto al primer
modelo en sus valores AIC (A AIC), el apoyo relativo (peso) de cada modelo en los datos
(w) y el nimero de pardmetros calculados por cada modelo. Se muestran en negritas los

modelos con un A AIC < 2.

Modelo AIC A AIC w No.
parametros

@ (sxM;°) p(s) 4067.89 0 0.58 24

@ (s+M3%) p(s) 4068.72 0.82 0.39 14

@ (s+tM,%) p() 4074.67 6.78 0.03 14

@ (s+tM3%) p() 4085.89 17.99 <0.0001 14

@ (sxMs?) p(s) 4102.87 34.97 0 24

Tabla 5. Tasas de supervivencia (P ) estimadas a partir de los promedios ponderados por el

apoyo relativo en cada modelo. Se muestra la estimacion para cada sitio, asi como los

intervalos de confianza (95%) correspondientes.

Sitio Promedio ponderado de ¢ Intervalo de confianza
CO 0.51 0.410 - 0.608
A 0.59 0.532-0.651
M 0.41 0.338 -0.492
CU 0.72 0.648-0.787
SN 0.42 0.279 - 0.582
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Figura 11. Probabilidad de supervivencia de individuos post-metamdrficos en cinco
poblaciones de Rhinella marina. Las letras indican los sitios de acuerdo a la tabla 1. Las

barras representan los intervalos de confianza (95%).
Abundancia de depredadores

Arafias. De acuerdo al indice de Gates utilizado para calcular la densidad de arafias en los
sitios, se observo una densidad distinta en cada localidad (Figura 12). Los sitios con una
densidad mayor fueron los sitios Coahuayana y San Nicolas (5.6 y 11.9 individuos por
transecto respectivamente). La densidad promedio de arafias menor se registro en los sitios
Armeria (2.4 individuos), Marabasco (3.9 individuos) y Cuixmala (4 individuos). Las

arafias que fueron observadas pertenecen a la Familia Lycosidae.
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Figura 12. Indice de Gates calculado para la estimacién de densidad de arafias en cada uno

de los sitios. Las letras indican los sitios de acuerdo a la tabla 1. Las barras de error

representan + un error estandar.

Serpientes. El indice de Gates calculado para las serpientes muestra que la densidad de
estos depredadores fue mayor en San Nicolas con un valor de 0.57 individuos por transecto,
seguida de Armeria por 0.24 individuos por transecto (Figura 13). En el resto de los sitios
la densidad estimada de serpientes fue de cero (Coahuayana, Marabasco y Cuixmala). Las

especies de serpientes observadas fueron Leptodeira maculata e Hypsiglena torquata.
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Figura 13. Indice de Gates calculado para la estimacién de densidad de serpientes en cada

uno de los sitios. Las letras indican los sitios de acuerdo a la tabla 1. Las barras de error

representan + un error estandar.

Aves. El promedio de las especies de aves depredadoras de anfibios para cada sitio fue
mayor en Armeria con un valor de 12.6 individuos, seguido de Cuixmala con 7.4, San
Nicolas con 5.2, Marabasco con 4.9 y por Gltimo Coahuayana con 3 individuos (Figura 14).
Se registraron diez especies las cuales fueron: Ardea alba, Ardea herodias, Butorides
virescens, Egretta thula, Egretta tricolor, Eudocimus albus, Megaceryle alcyon,
Nyctanassa violacea, Quiscalus mexicanus y Tigrisoma mexicanum. Las aves con mayor

incidencia observada fueron Quiscalus mexicanus y Egretta thula.
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Figura 14. Promedio de las aves observadas en cada uno de los sitios. Las letras indican los

sitios de acuerdo a la tabla 1. Las barras de error representan + un error estandar.

Numero total de depredadores. El analisis de componentes principales realizado para las
arafias, serpientes y aves resultd en un primer componente principal (PClgep) que explico el
60.8% de la varianza, mientras que el componente principal dos (PC2¢cp) explico el 34.4%
de la varianza total en los datos. El primer componente principal est4 cargado por las arafias
y serpientes y el segundo componente principal esta cargado por las aves (Figura 15). Esto
indica que sitios con mas arafias tienen también mads serpientes y que la abundancia de estos

dos grupos de organismos es independiente a la abundancia de las aves.
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Figura 15. Componentes principales uno y dos para los tres tipos de depredadores de
Rhinella marina: araias, serpientes y aves. Los puntos dentro de la grifica representan

ocasiones de captura para cada poblacion.

Los ANOVA mostraron diferencias significativas en la composicion de
depredadores entre sitios en los dos primeros componentes principales (Tabla 6). La prueba
de Tukey realizada para el PCl4,, muestra que San Nicolas es el sitio que difiere del resto
de los sitios. El nimero de arafas y serpientes es mayor en este sitio (Figura 16). En cuanto
al PC2 4p, Armeria y San Nicolas difieren del resto de los sitios. Armeria es el sitio con un

mayor numero de aves (Figura 17).
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Tabla 6. Resultados del ANOVA que examind la variacion entre sitios en la composicion
de depredadores. PCl,,, corresponde al primer componente principal de los tipos de

depredadores (arafias y serpientes) y PC2,,, corresponde al segundo componente principal

(aves).
Variable de Efecto SS gl MS F P
respuesta
Sitio 17.11 4 4.28 5.06 0.017
Error 8.46 10 0.85
Total 25.57 14
Sitio 8.95 4 2.24 4.05 0.033
Error 5.52 10 0.55
Total 14.47 14
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Figura 16. Resultado de la prueba de Tukey para el PC1 de depredadores. Las letras
indican los sitios de acuerdo a la tabla 1. Las barras de error representan + un error
estandar. Se muestran también las tasas de supervivencia de cada sitio con sus respectivos

intervalos de confianza (95%).
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Figura 17. Resultado de la prueba de Tukey para el PC2 de depredadores. Las letras
indican los sitios de acuerdo a la tabla 1. Las barras de error representan + un error
estandar. Se muestran también las tasas de supervivencia de cada sitio con sus respectivos

intervalos de confianza (95%).

Analisis de datos morfométricos

Morfometria geométrica. Las poblaciones de R. marina mostraron diferencias significativas

en la forma corporal. El MANCOVA mostr6 efectos significativos del tamafio del
centroide, el sitio y la interaccion entre el tamafio del centroide y el sitio sobre los RWs
(Tabla 7). Con base en la lambda de Wilks’s (A), el tamafio del centroide fue el término con
mayor importancia en la variacion morfoldgica (lo cual indica alometria). De hecho, esta
covariable tuvo el efecto més fuerte sobre la morfologia (n* parcial = 0.58). Los efectos del
sitio y de la interaccion entre el sitio y el tamafo del centroide tuvieron efectos més débiles

(sitio: n* parcial = 0.33, sitio x centroide: n* parcial = 0.21; Tabla 7).
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Tabla 7. Resultados del MANCOVA que examind la variacion entre sitios en la
morfologia de Rhinella marina. El tamafio del centroide fue incluido como covariable. La

magnitud de los efectos fue estimada utilizando 1’ parciales.

Factor Wilks’s A gl F P n2 parcial
Tamaiio del centroide 0.013 28, 190 8.07 <0.0001 0.581
Sitio 0.207 112,190  2.83 <0.0001 0.326
Sitio x Tamafio del centroide 0.396 112,190 1.52 0.001 0.207

El efecto significativo del factor sitio indica una divergencia morfologica entre
sitios. Se derivaron dos eigen-vectores de divergencia del andlisis de correspondencia
canonica, de los cuales d; es el més importante debido a que capturd los aspectos mas
relevantes de la variacion morfologica entre sitios. El eje de divergencia uno (d;) muestra
cambios en la pelvis y en la cabeza, mientras que el eje de divergencia dos (d) muestra una
ligera rotacion en el eje vertical de la columna vertebral. La representacion visual de las
diferencias morfoldgicas se muestra en las graficas de deformacion (Figura 18). La variable
canonica derivada de dicho efecto (d;) revel6 que Cuixmala es un sitio con individuos con
una pelvis mas estrecha y comprimida y una cabeza grande, en comparacion con
Marabasco y San Nicolas que tienen individuos con una pelvis mas ancha y alargada y una
cabeza angosta. Cuixmala fue el sitio con una tasa de supervivencia mayor, mientras que
Marabasco y San Nicolas tuvieron las tasas de supervivencia mdas bajas. Finalmente,

Armeria y Coahuayana son sitios con morfologias intermedias entre estos dos extremos.
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Figura 18. Divergencia morfoldgica entre las poblaciones de Rhinella marina. La variacion
morfoldgica es descrita por los ejes candnicos de divergencia morfoldgica (d,, d,). Se
muestran los valores promedio de cada poblacion en estos ejes de divergencia y sus

correspondientes graficas de deformacion. Las letras indican los sitios de acuerdo a la tabla

1. Las barras de error representan + un error estandar.

Morfometria tradicional. Las estructuras morfologicas que fueron medidas tuvieron

distintos tamafios entre los sitios (A = 0.82, P <0001). La longitud del tronco fue mayor en
los individuos de las poblaciones de Marabasco y San Nicolas en comparacion con el resto
de las poblaciones (Figura 19a). El sitio con una longitud del tronco menor fue Armeria. La
longitud de la cadera fue mayor en los individuos de Coahuayana y menor en Armeria y
Cuixmala (Figura 19b). La longitud isquion-sacro fue mayor en los individuos de

Coahuayana y menor en los individuos de Cuixmala (Figura 19¢). La longitud del fémur
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fue mayor en los individuos de Coahuayana, Armeria y Marabasco y menor en Cuixmala y
San Nicolas (Figura 19d). De igual manera, la longitud de la tiobiofibula fue mayor en
Coahuayana, Armeria y Marabasco y menor en los individuos de Cuixmala y San Nicolas
(Figura 19e). La longitud del fémur y de la tibio-fibula constituyen las extremidades
traseras. Por lo tanto, Cuixmala y San Nicolas fueron los sitios con extremidades traseras

mas pequenas.
Relacion supervivencia-abundancia de depredadores-morfologia

Supervivencia- abundancia de depredadores. No se encontré una correlacion mediante el

coeficiente de Spearman entre el primer componente principal de depredacion (PClgep =
arafias y serpientes) y la tasa de supervivencia (rs = -0.60, P = 0.29; Figura 20). Asimismo,
no se encontrd una correlacion entre el segundo componente principal de depredacion

(PC24cp = aves) y la tasa de supervivencia (rs = 0.30, P = 0.62; Figura 21).
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Figura 19. Residuos del tamafo en log 10 de las estructuras morfoldgicas de cada

poblacion de Rhinella marina. a) medida uno: longitud del tronco b) medida dos: longitud

de la cadera c) medida tres: longitud isquion-sacro d) medida cuatro: longitud del fémur e)

medida cinco: longitud de la tibio-fibula. Las letras indican los sitios de acuerdo a la tabla

1. Las barras de error representan + un error estandar.
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Figura 20. Correlacion entre abundancia de depredadores (PCl,,, = arafias y serpientes) y

la tasa de supervivencia. Las letras indican los sitios de acuerdo a la tabla 1.
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Figura 21. Correlacion entre abundancia de depredadores (PC2,,,= aves) y la tasa de

supervivencia. Las letras indican los sitios de acuerdo a la tabla 1.

Morfometria geométrica. El analisis de regresiéon a pasos sabios demostrd una relacion

negativa entre el tamafio del centroide (Cs) y la tasa de supervivencia (®). Se encontrd una

tendencia hacia una relacion negativa con la abundancia de depredadores aunque esta

relacion no fue significativa (Tabla 8).
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Tabla 8. Resultados de la regresiéon a pasos sabios que evalud los efectos de la
supervivencia y la abundancia de depredadores en el tamafno del centroide en Rhinella
matina. El modelo final incluyé solamente aquellos regresores con una P > 0.25. Se
presentan el coeficiente parcial de regresion, los grados de libertad, el estadistico F'y su

probabilidad asociada.

Cs=Phi + PCldep + Pczdep

Factor B gl F P

Phi -894.43 1,2 19.53 0.047
PClgep -39.61 1,2 4.26 0.175

El andlisis de regresion a pasos sabios para evaluar la forma demostr6 una relacion
negativa entre los residuos (forma corporal independiente de los efectos alométricos) y la
supervivencia, asi como una relacion positiva entre la forma y la densidad de arafias y

serpientes (PClgcp; Tabla 9).

Tabla 9. Resultados de la regresion paso a paso que evalud los efectos de la supervivencia
y la abundancia de depredadores en los residuos del eje de divergencia uno (d,) en la
morfologia de Rhinella marina. El modelo final incluyé solamente aquellos regresores con
una P > 0.25. Se presentan el coeficiente parcial de regresion, los grados de libertad, el

estadistico F'y su probabilidad asociada.

Residuos = Phi + PClg4p + PC2¢ep

Factor B gl F P

Phi -0.06 1,2 26.30 0.036
PClgep 0.005 1,2 22.14 0.042
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Morfometria tradicional. El andlisis de regresion paso a paso indico que la longitud relativa

de las diferentes estructuras morfoldgicas no esta correlacionada con la abundancia de
depredadores ni con la tasa de supervivencia (Tabla 10). Se encontrdé una tendencia

negativa entre las medidas y PClg.,, aunque esta relacion no fue significativa.

Tabla 10. Resultados de la regresiéon paso a paso de las estructuras morfoldgicas (eje
canonico de los residuos log transformados) que evalud los efectos de la supervivencia y la
abundancia de depredadores en Rhinella marina. El modelo final incluyé solamente
aquellos regresores con una P > 0.25. Se presentan el coeficiente parcial de regresion, los

grados de libertad, el estadistico F'y su probabilidad asociada.

Medidas tomadas en campo= Phi + PClg, + PC2¢¢p

Factor B gl F P

PClgep -0.004 1 3.30 0.166

Enfoque dentro de sitios

Los individuos de las poblaciones de R. marina mostraron alta variacion en la forma
corporal. Los ejes de divergencia muestran las diferencias entre los individuos de cada sitio
(Figura 22). Armeria, Coahuayana y Cuixmala son los sitios que presentan mayor variacion
entre individuos a lo largo de los ejes de variacion morfoldgica. Los individuos de
Marabasco y San Nicolds presentan una variacion menor, sitios que presentaron las tasas de

supervivencia mas bajas (Figura 11).

50



o A
0.06 - @ co
o v Cu
v v M
% 0.04 v 'v'v i = SN
% (0] : V’ v v . o @
£ m
202y o v° ¥ vV e oge _ B &
g v Q P
AR MR AL
5 0.00 - N 0090V g ® =
z v ¥ w®'e % O @ ]
o
v o ﬁ v

3 v OO 0 o © BV
2 .0.02 A ¥ * & @ Vv
9 Ovw b 8 v
5 ¥ N
5 . =
& 004 - 15}
= v
o

-0.06 T 1 T T 1 T 1

008 006  -0.04  -0.02 0.00 0.02 0.04 0.06

d1 (primer eje de divergencia morfoldgica)

Figura 22. Representacion gréfica de los dos primeros ejes de divergencia morfolégica (d,
y d,) de cada uno de los individuos de las cinco poblaciones estudiadas de Rhinella marina.

Cada simbolo representa un individuo.

Supervivencia. El modelo con mayor soporte en los datos de marca y recaptura para la
estructura morfoldgica uno (longitud del tronco) mostré una relacion cuadratica de la talla
con la probabilidad de supervivencia (®) y que la forma de esta funcion difiere entre sitios
(i.e. hay una interaccion entre los efectos del tamaiio de la longitud del tronco y el sitio de
origen; Tabla 11). La probabilidad de recaptura (p) fue diferente entre sitios. Este modelo
tuvo un apoyo relativo del 99% (w = 0.99). El siguiente modelo (con un AAIC > 2 con
respecto al mejor modelo) indicd que la relacion es aditiva y no interactiva. Sin embargo,

este modelo no tiene apoyo en los datos (w = 0.0001; Tabla 11).

En las cinco poblaciones los residuos de la longitud del tronco mostraron una

relacion cuadratica con la supervivencia (Figura 23-M;). En general, los individuos con
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valores intermedios de la longitud del tronco tienen mayor probabilidad de supervivencia.
En cuatro de las cinco poblaciones las estimaciones de supervivencia en funcioén de la
longitud del tronco son poco precisas tal como lo denotan los amplios intervalos de

confianza (Figura 23-M,).

El modelo con mayor soporte en los datos de marca y recaptura para la estructura
morfologica dos (longitud de la cadera) mostrd una relacion cuadratica de la talla con la
probabilidad de supervivencia (®), ademas de un claro efecto de los sitios (la probabilidad
de supervivencia promedio difiere entre sitios; Tabla 11). En este mejor modelo no hay una
interaccion entre la longitud de la cadera y los sitios, por lo que sus efectos son aditivos. La
probabilidad de recaptura (p) fue diferente entre sitios. Este modelo tuvo un apoyo de tan
solo 40% (w = 0.40). El siguiente mejor modelo tuvo un ajuste similar al del primer modelo
(AAIC < 2) e indic6 que la relacion es interactiva y no aditiva por lo que hay incertidumbre
con respecto a si hay o no diferencias entre sitios en la forma de la relacion entre la longitud
de la cadera y la tasa de supervivencia. Este modelo tuvo un apoyo también considerable
del 31% (w = 0.31). Otro tercer modelo también tuvo un fuerte ajuste en los datos y similar
al de los dos modelos anteriores (AAIC < 2). Este modelo también mostré un efecto aditivo
de los efectos del sitio y de la longitud de la cadera sobre la tasa de supervivencia. Sin
embargo, el pardmetro p fue constante entre sitios. Esto indica incertidumbre también con
respecto a p. Este modelo tuvo un apoyo relativo del 27% (w = 0.27). Estos tres modelos
que ajustaron de manera similar a los datos coinciden en que hay una relacion cuadratica

entre la longitud de la cadera y la tasa de supervivencia.

En las cinco poblaciones los residuos de la longitud de la cadera mostraron una
relacién cuadratica con la supervivencia (Figura 23-M,). La mayor tasa de supervivencia
ocurre en los individuos con una longitud intermedia de la cadera. En algunos sitios como
en Armeria y Cuixmala las diferencias en la tasa de supervivencia de los individuos con
longitudes de la cadera intermedias son méas marcadas en comparacion con individuos que
tienen caderas mas pequefias o mas grandes. En cambio, en otros sitios como Marabasco y
San Nicolas la diferencia en las tasas de supervivencia de organismos con caderas
intermedias en comparacion con individuos con caderas mds pequeias o mas grandes es

menos drastica.
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El modelo con mayor soporte en los datos de marca y recaptura para la estructura
morfologica tres (longitud isquion-sacro) mostr6 una relacion cuadratica de la talla con la
probabilidad de supervivencia (®), ademés de un claro efecto de los sitios (la probabilidad
de supervivencia promedio difiere entre sitios; Tabla 11). En este mejor modelo no hay una
interaccion entre la longitud del isquion-sacro y los sitios, por lo que sus efectos son
aditivos. La probabilidad de recaptura (p) fue constante entre sitios. Este modelo tuvo un
apoyo del 49% (w = 0.49). El siguiente mejor modelo tuvo un ajuste similar a los datos
(AAIC < 2) y también indicd efectos aditivos de la longitud isquion-sacro (relacion
cuadratica) y del sitio de origen sobre la tasa de supervivencia. La diferencia entre este
modelo y el de mejor ajuste fue solo en el pardmetro p, que en este caso varid entre sitios.

Este modelo tuvo un apoyo del 47% (w = 0.47).

En las cinco poblaciones los residuos de la longitud isquion-sacro mostraron una
relacién cuadrética con la supervivencia (Figura 23-M3). En las cinco poblaciones se
observa que la supervivencia es mayor en individuos con una longitud intermedia del
isquion-sacro. Al igual que lo que se observo en la longitud de la cadera, en algunos sitios
como en Coahuayana, Armeria y Cuixmala las diferencias en la tasa de supervivencia de
los individuos con longitudes intermedias del isquion-sacro son mds marcadas en
comparacion con individuos que tienen un isquion-sacro mas pequefio o mas grande. En
cambio, en otros sitios como Marabasco y San Nicolds la diferencia en las tasas de
supervivencia de organismos con longitudes intermedias del isquion-sacro en comparacion

con individuos con un isquion-sacro mas pequefio o mas grande es menos dréstica.

El modelo con mayor soporte en los datos de marca y recaptura para la estructura
morfologica cuatro (longitud del fémur) mostré una relacion cuadrética de la talla con la
probabilidad de supervivencia (®), ademas de un claro efecto de los sitios (la probabilidad
de supervivencia promedio difiere entre sitios; Tabla 11). En este mejor modelo no hay una
interaccion entre la longitud del fémur y los sitios, por lo que sus efectos son aditivos. La
probabilidad de recaptura (p) fue constante entre sitios. Este modelo tuvo un apoyo del 53%
(w = 0.53). El siguiente mejor modelo tuvo un ajuste similar a los datos (AAIC < 2) y
también indico efectos aditivos de la longitud del fémur (relacion cuadratica) y del sitio de

origen sobre la tasa de supervivencia. La diferencia entre este modelo y el de mejor ajuste
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fue solo en el pardmetro p, que en esta caso vario entre sitios. Este modelo tuvo un apoyo

del 42% (w = 0.42).

En las cinco poblaciones los residuos de la longitud del fémur mostraron una
relacién cuadratica con la supervivencia (Figura 24-My). En las cinco poblaciones se
observa que la supervivencia es mayor en individuos con una longitud intermedia del
fémur. Al igual que lo que se observo en la longitud de la cadera y del isquion-sacro, en
algunos sitios como en Coahuayana, Armeria y Cuixmala las diferencias en la tasa de
supervivencia de los individuos con longitudes intermedias del fémur son mas marcadas en
comparacion con individuos que tienen un fémur mas pequeio o mas grande. En cambio,
en otros sitios como Marabasco y San Nicolas la diferencia en las tasas de supervivencia de
organismos con longitudes intermedias del fémur en comparacion con individuos con un

fémur mas pequefio o més grande es menos dréstica.

El modelo con mayor soporte en los datos de marca y recaptura para la estructura
morfologica cinco (longitud de la tibio-fibula) mostrd una relacion cuadratica de la talla
con la probabilidad de supervivencia (®) y que la forma de esta funcion difiere entre sitios
(i.e. hay una interaccion entre los efectos del tamano de la longitud media del cuerpo y el
sitio de origen; Tabla 11). La probabilidad de recaptura (p) fue diferente entre sitios. Este
modelo tuvo un apoyo relativo del 51% (w = 0.51). El siguiente mejor modelo tuvo un
ajuste similar a los datos (AAIC < 2) y también indic6 una interaccion entre la longitud de
la tibio-fibula (relacion cuadratica) y del sitio de origen sobre la tasa de supervivencia. La
diferencia entre este modelo y el de mejor ajuste fue solo en el pardmetro p, que en este

caso fue constante para todos los sitios. Este modelo tuvo un apoyo del 45% (w = 0.45).

En las cinco poblaciones los residuos de la longitud de la tibio-fibula mostraron una
relacién cuadratica con la supervivencia (Figura 24-Ms). En general, los individuos con
valores intermedios de la tibio-fibula tienen mayor probabilidad de supervivencia. En
Coahuayana las estimaciones de supervivencia en funcion de la tibio-fibula son poco
precisas tal como lo denotan los amplios intervalos de confianza. En Armeria la curva es
mas estrecha, lo que indica que solo los individuos con tamafios muy particulares e
intermedios de la tibio-fibula tienen altas probabilidades de sobrevivir en comparacion con

el resto de las poblaciones.
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Tabla 11. Modelos de mayor soporte en los datos de marca y recaptura para Rhinella
marina para las cinco estructuras morfologicas. Cada modelo representa una hipotesis de la
variacion de la probabilidad de supervivencia (@) y la probabilidad de recaptura (p). Los
parametros pueden ser constantes (.), variar entre sitios (s) o variar linealmente con
respecto a la estructura morfologica (M) o de manera no lineal con respecto a la estructura
morfologica (M?). También puede haber efectos aditivos (+) e interactivos (x) entre las
distintas fuentes de variacion. AIC es el criterio de informacion de Akaike. El valor mas
pequeio indica el modelo con mayor ajuste a los datos. Se muestran también la diferencia
de cada modelo con respecto al primer modelo en sus valores AIC (A AIC), el apoyo
relativo (peso) de cada modelo en los datos (w) y el nimero de parametros calculados por

cada modelo. Se muestran en negritas los modelos con un A AIC < 2.

Modelo AIC AAIC w No. parametros
Longitud del tronco
@ (sxM,*)p(s) 4067.89 0 0.99 24
@ (s+M,*)p(.) 4085.28 17.39 0.0001 10
@ (s+M,)p(s) 4085.32 17.43 0.0001 14
® (M, Hp(s) 4098.43 39.54 0 9

Longitud de la cadera

@ (s+M,) p(s) 4085.89 0 0.40 14
@ (sxM,2) p(s) 4086.38 0.49 031 24
@ (s+M,) p() 4086.69 0.80 027 10

® (M) p(s) 4099.81 13.92 <0.0001 9
@ (s+M,) p(s) 415871 72.82 0 12

Longitud isquion-sacro

@ (s+M,)p(.) 4068.72 0 0.49 10
@ (s+M,2)p(s) 4068.81 0.08 0.47 14
D(sxM,2)p(s) 4074.66 5.94 0.02 24

d(M:)p(s) 407827 9.55 0.004 9
D(sxM,)p(s) 4156.22 87.49 0 18
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Tabla 11. Continuacion.

O (s+M,%) p(.) 4074.67 0 0.53 10

D(sxM,p(.) 4080.27 5.59 0.03 20

d(M,) p(s) 4086.02 11.34 0.001 9

<

®(sx M) p(s) 4102.87 0.51 24

D(s+Ms%) p(s) 4109.64 6.76 0.01 14

DM, p(s) 412126 18.39 <0.0001 9
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Figura 23. Relacion estimada entre la talla de los individuos M, M, y M3 (residuos con

respecto a la talla) y la tasa de supervivencia (®) para las cinco poblaciones de Rhinella

marina. Las lineas punteadas representan intervalos de confianza al 95%. Las letras indican

cada uno de los sitios de acuerdo a la tabla 1.
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respecto a la talla) y la tasa de supervivencia (®) para las cinco poblaciones de Rhinella

marina. Las lineas punteadas representan intervalos de confianza al 95%. Las letras indican

cada uno de los sitios de acuerdo a la tabla 1.
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DISCUSION

Variacion en las tasas de supervivencia entre poblaciones

La supervivencia de las distintas poblaciones de R. marina varié en funcion del tamaio de
la estructura morfoldgica y el sitio. La relacion entre la tasa de supervivencia y la talla fue
cuadratica mas que lineal. Este patron se repitio en todos los sitios y en todas las estructuras
morfologicas de acuerdo al mejor modelo para cada estructura morfologica. En los cinco
sitios los individuos con tallas intermedias experimentan una supervivencia mayor en
comparacion con individuos con tallas mayores o menores. El patron de supervivencia esta
asociado a una seleccion estabilizadora en la talla. La seleccion estabilizadora se refiere a
una seleccion no lineal con forma convexa en la que el fenotipo Optimo es un punto

intermedio en el rango de fenotipos de la poblacion (Lande y Arnold, 1983; Kingsolver y

Pfennig, 2007).

De acuerdo al promedio de la tasa de supervivencia para cada uno de los sitios,
Cuixmala fue el sitio con una tasa de supervivencia mayor y que es distinta del resto de los
sitios. La supervivencia semanal de los individuos en este sitio fue del 72%. Las tasas de
supervivencia mas bajas se presentan en los sitios Marabasco y San Nicolds en los que
sobreviven el 41 y 42% de los individuos cada semana respectivamente. Por otro lado, la
supervivencia de Armeria fue intermedia entre los otros sitios. La tasa de supervivencia
semanal es del 60%, la cual es mayor que la de Coahuayana, Marabasco y San Nicolas.

La variabilidad en la supervivencia entre poblaciones ha sido detectada en una gran
cantidad de estudios enfocados en una gran diversidad de taxa (e.g. Rodd y Reznick, 1997;
Frederiksen et al., 2005; Kudo et al., 2011; Papadatou et al., 2011). Una de las principales
causas de esta variacion de mortalidad entre sitios es la depredacion (Krivan y Eisner
2003). La depredacion es uno de los factores ecoldgicos que tiene una influencia selectiva
importante en todos los caracteres fenotipicos de las poblaciones, entre los cuales se incluye

la morfologia (Johnson y Zufiga-Vega, 2009; Hossie et al., 2010).

59



Variacion entre sitios en la abundancia de depredadores

Los anfibios son presas tanto de vertebrados como de invertebrados (Toledo et al., 2007).
En el presente estudio se observo que los individuos de R. marina fueron depredados por
arafias, serpientes y aves. La densidad de estos depredadores fue diferente entre sitios. En
San Nicolas la densidad de aranas y serpientes fue la mas alta, mientras que la densidad de
aves fue mayor en Armeria. Cuixmala y Coahyanana fueron sitios con una densidad de
depredadores intermedia entre los sitios. Marabasco fue el sitio con la menor densidad de
depredadores promedio. La tasa de supervivencia observada en San Nicolas fue de las mas
bajas, por lo que la alta densidad de arafas y serpientes puede estar asociada con la alta
mortalidad de los individuos de R. marina.

Las arafias son invertebrados que depredan anfibios y pueden ocasionar una
mortalidad significativa en las poblaciones (McCormick y Polis 1982, Toledo, 2005). Las
arafias de la Familia Lycosidae fueron observadas en todos los sitios en los que se llevo a
cabo el estudio tal como se ha registrado en Menin et al. (2005). De hecho, se ha observado
que el tamafio de las arafias es similar o incluso menor al de la presa (Menin et al., 2005),
pero en este trabajo las arafias eran de un tamafio similar al de los individuos post-
metamorficos de R. marina. El impacto de la depredacion por arafias en las poblaciones de
anfibios auin se desconoce (Menin et al., 2005).

Se ha observado que los anuros que se encuentran en el proceso de metamorfosis
son los mas vulnerables a la depredacion por serpientes (Wassersug y Sperry, 1977). Las
serpientes Leptodeira maculata e Hypsiglena torquata fueron observadas Gnicamente en
dos de los cinco sitios (Armeria y San Nicolas). Sin embargo, algunas serpientes tienen
habitos cripticos por lo que pueden ser imperceptibles a la busqueda por encuentro visual y
son dificiles de observar en condiciones naturales (Reinert, 1993). Por lo tanto, no se puede
descartar que en las otras poblaciones no hubiera serpientes, ni tampoco que las dos
especies de serpientes observadas sean las Unicas que depredan a R. marina. Se ha
demostrado que el principal depredador de ciertas especies de anfibios son las serpientes
(Marques et al., 2001; Nogueira et al., 2003). Ademas, uno de los principales componentes
de alimentacion de las serpientes son los anfibios (Vamosi, 2005).

Varias especies de aves forrajean en los margenes de cuerpos de agua que son sitios

en los que pueden encontrar anfibios como presas (Bokermann, 1978). En este estudio se
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observaron diez especies alimentdndose de R. marina, de las cuales las méas abundantes
fueron Quiscalus mexicanus y Egretta thula. También se registrd6 que la abundancia y
nimero de especies difirido notablemente entre sitios. Las aves no son los depredadores que
generan una mayor depredacion en las poblaciones de anfibios ya que son depredadores
mas generalistas (Toledo et al., 2007).

Es probable que las especies de arafas, serpientes y aves observadas en este estudio
no sean las unicas que depredan individuos de R. marina. Otras especies pueden generar
presiones de seleccion sobre esta especie. Ademas, se ha observado que varias especies de
peces depredan anfibios (Toledo et al., 2007), los cuales no fueron cuantificados en este

estudio.

Variacion entre sitios en la morfologia

La forma corporal vari6 entre los individuos y las poblaciones de R. marina de acuerdo al
analisis morfométrico con las radiografias. De acuerdo con el MANCOVA, el tamafio del
centroide es el factor que tiene un mayor efecto sobre la forma, lo cual indica alometria (la
forma cambia en funcion del tamafio). Asimismo, el sitio también es un factor que tiene un
efecto sobre la forma. Debido a que se encontrd un valor menor para la interaccion entre
estos dos factores, el efecto del sitio es mas fuerte que el efecto de la heterogeneidad entre
la alometria y el sitio. Por lo tanto, hay diferencias significativas entre poblaciones en la
forma del cuerpo de estos anuros.

De acuerdo a los eigen-vectores de divergencia obtenidos, el primer vector (d;)
capturdé cambios morfoldgicos en la pelvis y en la cabeza. Los individuos de la poblacion
de Cuixmala difirieron en la forma corporal del resto de los sitios. La morfologia de los
individuos de Cuixmala estd asociada a una pelvis estrecha y una cabeza grande (Figura
18). Este fue el sitio con una mayor supervivencia. Cuerpos y cabezas alargadas, cuerpos
estrechos y patas largas han sido asociados con individuos post-metamorficos expuestos a
ambientes con depredadores (Relyea y Hoverman, 2003; Nicieza et al., 2006). En contraste,
Marabasco y San Nicolas son los sitios con una morfologia similar entre si, pero opuesta a
la de Cuixmala (Figura 18). En estas poblaciones los individuos tienen cabezas mas
angostas y un cuerpo mas alargado y ancho. Estos dos sitios corresponden a las tasas de

supervivencia calculadas mas bajas. Morfologias con cabezas de menor tamafio y cuerpos
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de mayor tamafio han sido asociadas con individuos libres de depredadores (Relyea y
Hoverman, 2003; Nicieza et al., 2006). Finalmente Coahuayana y Armeria presentaron
morfologias intermedias. El segundo vector de divergencia d, capturd Unicamente una
rotacion en el eje vertical, por lo que la mayor parte de la variacion morfoldgica fue
capturada por d;.

Los individuos de R. marina difieren entre sitios en las medidas de las estructuras
morfologicas tomadas en campo (Figura 25). Las diferencias entre sitios no se deben a
diferencias entre el tamano de los individuos sino a diferencias reales ya que se utilizaron
los residuos de la talla para remover el efecto del tamafio. Al considerar las medidas de
campo la longitud del tronco es mas pequefia en Armeria y mayor en San Nicolas. La
longitud de la cadera en Armeria y Cuixmala es pequefia, mientras que San Nicolas
presenta una longitud mayor (Figura 28). Las longitudes de estas dos medidas para San
Nicolas son similares a las encontradas en el analisis de geometria morfométrica ya que se
encontrd una forma con cuerpo ancho. La longitud isquion-sacro es menor en Cuixmala, lo
cual coincide una vez mas con lo encontrado en el andlisis morfométrico ya que Cuixmala
es el sitio con una pelvis mas angosta. Con respecto al tamano de las patas, San Nicolas es
el sitio con los valores mas pequenos (Figura 28).

La variacion en la forma entre poblaciones es un fenémeno que ha sido registrado en
diversos organismos (De Witt y Langerhans, 2003; Langerhans, 2009; Zuniga-Vega et al.,
2011). En anfibios ha sido estudiado particularmente en renacuajos y larvas en individuos
expuestos a diferentes depredadores y regimenes de depredacidon (Van Buskirk y

McCollum, 2000; Dayton et al., 2005; Teplitsky et al., 2005).
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Figura 25. Morfologia promedio de cada sitio con respecto a las estructuras morfolégicas

medidas. Las letras indican los sitios de acuerdo a la tabla 1.

Relacion entre la abundancia de depredadores, la supervivencia y la variacion entre

sitios en la morfologia

La primera prediccion de este trabajo fue que las poblaciones que experimentan mayor
abundancia de depredadores experimentarian una menor supervivencia. Sin embargo, no se
encontré una relacion entre la tasa de supervivencia y la abundancia de depredadores en las
poblaciones de R. marina. El nimero de casos (cinco poblaciones) que se utilizaron para
llevar a cabo esta correlacion fue bajo, razén por la cual pudo no haberse encontrado una

relacion estadisticamente significativa entre estos dos factores.

Existen otros factores que pueden influir en la supervivencia en anfibios, ademads de
la abundancia de depredadores. Las condiciones ambientales durante su etapa larval, tales

como la temperatura del agua y la disponibilidad de alimento, pueden influir en rasgos de
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individuos post-metamorficos como la supervivencia, morfologia y desempefio al saltar
(Alvarez y Nicieza, 2002; Ficetola y De Bernardi, 2006). La supervivencia también puede
verse afectada por la habilidad de encontrar alimento y refugios para evadir el riesgo de
desecacion (Ficetola y De Bernardi, 2006; Johansson et al., 2010). Asimismo, la habilidad
de dispersion y de ubicar microhébitats adecuados influye en la probabilidad de sobrevivir
(Tejedo et al., 2000). Finalmente, factores denso-dependientes como la competencia pueden
tener una relacion con la supervivencia de los anfibios (Relyea y Hoverman, 2003). Todas
estas fuentes de variacion pudieron operar en R. marina durante el curso de esta
investigacion y explicar la falta de asociacion entre la abundancia de depredadores y la tasa

de supervivencia.

Las poblaciones de R. marina presentaron una relacion negativa entre la forma y la
supervivencia al tomar en cuenta el tamafio del centroide. El tamafio del centroide fue
incluido en uno de los modelos debido a la necesidad de eliminar diferencias potenciales
del tamafio entre poblaciones. Esta relacion indicé que el tamafio corporal esta asociado a la
forma e influye en la supervivencia de los individuos. Individuos con un tamafio de
centroide mayor (i.e. individuos mas grandes) tienen una supervivencia menor. La
mortalidad puede variar en funcion del tamafio corporal y es un fendmeno comun en la
naturaleza (Trexler et al., 1994; Floeter y Temming, 2003). En general, se ha documentado
que el tamafio tiene una influencia positiva sobre la supervivencia, la reproduccion y el
reclutamiento de anfibios (Semlitsch et al., 1988; Gray y Smith, 2005). Sin embargo, la

relacion encontrada entre el tamafio y la supervivencia fue opuesta en este estudio.

Diversos estudios han demostrado que anfibios de mayor tamafio adquieren mejor
sus recursos, escapan de depredadores de manera mas eficiente, soportan mejor la
deshidratacion y atraen mejores parejas que individuos mas pequefios (Newman y Dunham
1994; Beck y Congdon 2000). Las poblaciones compuestas por individuos de mayor
tamafio son menos propensas a experimentar declinaciones demograficas que aquellas
compuestas por individuos de menor tamafio (Gray y Smith, 2005). No obstante, todos
estos estudios han utilizado la longitud hocico-cloaca como medida del tamafio. En este
sentido, el mejor desempefio corresponde a individuos mds largos y no necesariamente con

una forma corporal asociada a estructuras de mayor tamafio. En este trabajo, la medida de
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la talla fue el tamafio del centroide, que incorpora la nocién de tamafio con respecto a la
forma y no sélo a la longitud. De esta manera, un mayor tamafio del centroide estd asociado
a una menor supervivencia, probablemente porque la forma de ciertas estructuras al ser mas
grandes pueden conllevar ciertas desventajas para sobrevivir. Esta es una de las principales
contribuciones de este trabajo: el desempefo en anfibios post-metamorficos de R. marina
puede estar negativamente asociado con la magnitud de las distintas estructuras que

componen su morfologia.

La relacion entre el tamafio del centroide y la abundancia de depredadores no fue
significativa. Sin embargo, se encontrd una tendencia negativa. Individuos con un mayor
tamafo del centroide, asociado a formas mds grandes, estdn asociados a una menor
abundancia de depredadores. Este resultado una vez mds puede parecer contradictorio en
comparacion con lo que se ha observado en anfibios. Un mayor tamafio en individuos post-
metamorficos puede tener consecuencias en la adecuacion a largo plazo, en términos de un
mejor desempefo en la locomocion y una mayor supervivencia (Smith, 1987; Irschick y
Garland, 2001). En general, se ha reportado que anfibios de mayor tamafio tienen una
velocidad de escape y una habilidad del salto mayor (Taigen y Pough, 1981) lo que puede
incrementar su oportunidad de escapar de depredadores. Un tamafio corporal mayor y
longitud de patas traseras mayores mejoran el desempefio del salto lo cual aumenta la
probabilidad de supervivencia ante el ataque de depredadores (Henein y Hammond, 1997;
Richter-Boix et al., 2006; Johansson et al., 2010). Por ejemplo, la depredaciéon de
individuos de R. marina por hormigas es afectada por el tamafio de los sapos. Sapos mas
pequeiios son mds vulnerables y tienen una tasa de mortalidad mayor (Ward-Fear, et al.,
2010). Sin embargo, una vez mas en todos estos estudios la medida de talla utilizada fue la
longitud hocico-cloaca. Es decir, los organismos con mayores capacidades para sobrevivir
son organismos mas largos. En este trabajo se utiliz6 el tamano del centroide como medida
de la talla. Claramente, estas dos medidas podrian no estar correlacionadas. Organismos
mas largos no necesariamente tienen las formas mas grandes. En este sentido, de acuerdo
con los resultados, las morfologias de mayores dimensiones son menos habiles para escapar

de los depredadores.
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La asociacion entre la forma corporal y la supervivencia no es simplemente un
efecto del tamafo. Se encontré una relacion negativa entre la supervivencia y los residuos
del primer eigen-vector de divergencia (d;). Esto indica que las diferentes tasas de
supervivencia que experimentan las poblaciones de R. marina parecen influir en la forma
promedio de los individuos que habitan las diferentes poblaciones. Asimismo, se encontro
una relacion positiva entre la abundancia de depredadores y los residuos de d;. Este
resultado es equivalente al anterior. Diferentes abundancias de depredadores entre sitios
promueven diferentes morfologias. Alternativamente, cabe la posibilidad de que las
diferentes morfologias generen distintas probabilidades de sobrevivir. Los individuos de la
poblacion con una tasa de supervivencia mas alta y una abundancia de depredadores baja
por aranas y serpientes (Cuixmala) tuvieron una morfologia representada por una pelvis
corta, un urostilo corto y una cabeza ancha. Los individuos de las poblaciones con una
probabilidad de supervivencia menor y una abundancia de depredadores alta por arafas y
serpientes (Marabasco y San Nicolds) tuvieron una pelvis larga, un urostilo largo y una
cabeza estrecha. Finalmente, los individuos de Coahuayana y Armeria presentan
pardmetros intermedios en la forma corporal. Este resultado es exactamente opuesto al de la
prediccion numero dos de este trabajo. Se esperaba que los individuos que experimentaran
una mayor abundancia de depredadores y menos supervivencia tuvieran una pelvis estrecha
y urostilo largo. En contraste, se esperaba que los individuos que experimentaran una
menor abundancia de depredadores y mds supervivencia tuvieran una pelvis ancha y

urostilo corto.

Diferencias en el riesgo de depredacion modifican la morfologia de las presas
(Bronmark y Miner, 1992; McCollum y Van Buskirk 1996). En este sentido, los cambios
morfoldgicos en las presas pueden ser adaptativos en respuesta a la variacion en las tasas de
depredacion (Harvell 1990). Las presas pueden alterar su fenotipo al ambiente por medio de
plasticidad fenotipica (Van Buskirk y Relyea, 1998). Se ha observado que anfibios
juveniles expuestos a tratamientos con depredadores en la etapa embrionaria desarrollan
cuerpos mas cortos y estrechos y cabezas angostas en comparacion con individuos libres de
depredadores una vez removido el efecto del tamafio (Relyea y Hoverman, 2003; Capelldn
y Nicieza, 2007). Las poblaciones con una pelvis y urostilo mds largos y una cabeza mas

estrecha tuvieron una tasa de supervivencia menor. En contraste, poblaciones con una
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pelvis y urostilo mds cortos y cabeza mas ancha tuvieron una probabilidad de supervivencia
mayor. Por otro lado, poblaciones con una pelvis y urostilo mas largos y una cabeza mas
estrecha estuvieron asociados a una mayor abundancia de depredadores de arafas y
serpientes, mientras que poblaciones con una pelvis y urostilo mas cortos y cabeza mds
ancha estuvieron asociados a una menor abundancia de depredadores de arafias y

serpientes.

Tres hipotesis pueden explicar la presencia de una pelvis y urostilo cortos en sitios
de alta supervivencia y baja abundancia de depredadores y la presencia de pelvis y urostilo
largos en sitios de baja supervivencia y alta depredacion. (1) Evolucion fenotipica: es
probable que en R. marina el fenotipo Optimo para evadir la depredacion sea una pelvis
ancha y un urostilo largo (en contraste a lo observado en otras especies de anfibios en los
que el fenotipo 6ptimo es una pelvis estrecha y un urostilo largo; Relyea, 2001; Chadwell et
al., 2002 ). (2) Desarrollo: es probable que el urostilo y cadera cortos si estén asociados a
un mejor salto y desempefio, pero se estén favoreciendo en la poblacion de baja
depredacion debido a otros factores como altas tasas de desecacion del agua, alta
competencia por alimento o baja disponibilidad de refugios. Estos escenarios también
harian favorable un wurostilo y caderas cortos asociados a buen desempefio
independientemente de la tasa de depredacion. (3) No hay seleccion: es probable que se

expresen diferentes caracteristicas en individuos que tienen la misma base genética.

Las poblaciones de R. marina presentaron una tendencia negativa entre la
abundancia de depredadores y el tamafio de las estructuras morfologicas. Individuos que
habitan con mayor densidad de arafias y serpientes (PClqp) tienden a ser mas pequefios. En
general se esperaba que medidas de mayor tamafio estuvieran asociadas a una mayor
abundancia de depredadores. Sobre todo, se esperaba que individuos con una longitud del
fémur y tibio-fibula mayores tuvieran una abundancia de depredadores mayor. Individuos
con patas mas largas son mas rapidos y cubren distancias mayores lo cual los hace mas
eficientes ante la depredacion (Phillips et al., 2006). Por lo tanto, no se cumpli6 la segunda
prediccion. En este estudio, individuos con un fémur y tibio-fibula mas cortos se

encontraron en sitios con menor abundancia de depredadores.
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Aunque en este estudio no se midio el desempeno del salto, la morfologia de los
individuos post-metamorficos y el desempeio del salto se han asociado con la
supervivencia en anuros (Wassersug y Sperry, 1977; Ficetola y De Bernardi, 2006). Las
caracteristicas morfologicas encontradas en este estudio asociadas a un mejor desempeiio
no son exactamente como se esperaban. Cuerpos con una pelvis mas corta, urostilo corto y
patas mas cortas estuvieron asociados a sitios con una mayor tasa de supervivencia y una
menor abundancia de depredadores. En contraste, cuerpos con una pelvis mas ancha,
urostilo largo y patas mas largas estuvieron asociados a menores tasas de supervivencia y a
una mayor abundancia de depredadores. Estas diferencias demograficas en las poblaciones
pueden tener efectos evolutivos. Uno de los efectos esperados mas importantes es la
divergencia fenotipica asociada a divergencia genética (Grant y Grant, 1995). Hasta este
momento no es posible saber si las diferencias morfoldgicas observadas entre poblaciones
estan asociadas a diferencias genéticas entre poblaciones que podrian indicar un proceso

incipiente de especiacion.

Variacion morfologica intrapobalcional

Existe variacion intrapoblacional de R. marina en la forma corporal (Figura 22). Los sitios
con una mayor variacion morfoldgica entre individuos fueron Coahuayana y Armeria. En
estos sitios hay individuos con una pelvis estrecha y una cabeza grande, pero también
individuos con cabezas mas angostas y un cuerpo mas alargado y ancho. La variaciéon en
los individuos de Cuixmala se refleja en la rotacion de la columna vertebral. Hay
individuos con la cabeza y la cadera rotadas hacia la derecha y hacia la izquierda.
Finalmente, Marabasco y San Nicolds son los sitios con una menor variacion entre
individuos. Fueron sitios cuyos individuos presentaron en general cabezas relativamente

mas angostas y un cuerpo relativamente alargado y ancho.

En las poblaciones naturales hay variacion fenotipica entre individuos, las cuales
influyen en la supervivencia y reproduccion (Beauplet et al., 2006; Ulrich et al., 2010). La
seleccion fenotipica ocurre cuando individuos con diferentes caracteristicas difieren en la

supervivencia, fecundidad o éxito reproductivo (Kingsolver y Pfennig, 2007). Por lo tanto,
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era de esperarse que la tasa de supervivencia fuera diferente entre individuos debido en

gran parte a estas variaciones morfologicas.

Variacion morfoldgica intrapobalcional y su relacion con la tasa de supervivencia

La heterogeneidad individual puede tener efectos sobre la supervivencia. Hay individuos
con rasgos con mejor calidad, es decir, rasgos que les confieran un mejor desempeiio
(Stopher et al., 2008). Si el desempeno a su vez influye sobre la supervivencia de los
individuos, la adecuacion individual se ve afectada (Lescroél et al., 2009).

La supervivencia en los individuos de R. marina varia en funcion del tamafo de las
diferentes estructuras morfologicas analizadas y del sitio. Asimismo, en los cinco sitios la
relaciéon entre la tasa de supervivencia y el tamafio de las diferentes estructuras
morfologicas es cuadratica, no lineal. La supervivencia de los individuos fue mayor en
aquellos con tamafios intermedios del tronco, de la cadera, del isquion-sacro, del fémur, y
de la tibio-fibula) en comparacion con individuos cuyas estructuras tuvieron medidas mas
pequefias o mas grandes. Alin mas interesante es que estas relaciones cuadraticas entre la
supervivencia y la magnitud de las estructuras corporales vari6é notablemente entre sitios.

Existen pocos ejemplos de una mortalidad baja o alta en clases intermedias de
tamano (Spitze, 1985; Zufiga-Vega et al., 2012), e incluso pocos ejemplos de la estimacion
de seleccion no lineal (Kingsolver et al., 2001; Blows y Brooks, 2003). En el presente
estudio los tamafos intermedios fueron los que tuvieron una mayor probabilidad de
supervivencia. El patron encontrado en las cinco estructuras morfologicas en los individuos
de las cinco poblaciones corresponde a una seleccion estabilizadora. Es notable que este
tipo de seleccidon ocurrio en todas las estructuras que fueron evaluadas. Esto sugiere que
hay una correlacion entre varios de los rasgos que fueron medidos. La ignorancia de la
seleccion correlacional puede ser la responsable de la subestimacion de la seleccion no
lineal (Blows y Brooks, 2003; Brooks et al., 2005). Aunque no se analiz6 la correlacion
entre los rasgos que fueron medidos, los resultados de este trabajo indican que la seleccion
natural, a través de la tasa de supervivencia, actia de manera simultanea favoreciendo a los
individuos con longitudes intermedias de las estructuras corporales analizadas. La

prediccion tres no se cumplioé ya que se esperaba que individuos con un tronco y cadera
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estrechos, un urostilo largo y un fémur y tibio-fibula largos tuvieran una mayor
supervivencia. Sin embargo, los individuos con tallas intermedias en dichos rasgos tienen
una mayor supervivencia.

Si ocurre seleccion debido a la depredacion de manera intensa en rasgos especificos
se espera un cambio evolutivo rapido que reduzca la varianza en dichos rasgos. La varianza
en el rasgo bajo seleccion disminuye rapidamente debido a una seleccion sostenida (Ward-
Fear et al., 2010). Aunque existe variacion en todos los rasgos que fueron medidos, se
observd un patron hacia medidas intermedias las cuales pueden conferir una probabilidad
de supervivencia mayor. Ademas, en los individuos de algunas poblaciones la seleccion es
mayor. En Marabasco y San Nicolas se observo una varianza menor en todas las estructuras
morfoldgicas asi como una supervivencia menor. Esto sugiere que hay una seleccion fuerte
hacia el tamafno de ciertos rasgos y que la variacion entre individuos es menor. En
Coahuayana la varianza en la longitud del tronco y la longitud de la tibio-fibula es mayor,
lo cual sugiere que en este sitio los individuos tienen una probabilidad de supervivencia
similar independiente del tamafio en estos rasgos. La supervivencia en este sitio fue
relativamente alta. En Cuixmala la varianza en las estructuras morfoldgicas es intermedia
comparada con el resto de los sitios. En este sitio la supervivencia fue alta, lo que sugiere
que la seleccion no es tan fuerte. Se esperaba que en sitios con mayor abundancia de
depredadores y baja tasa de supervivencia la intensidad de la seleccion sobre la forma fuera
alta. En contraste, se esperaba que en sitios con baja abundancia de depredadores y alta tasa
de supervivencia la intensidad de la seleccion sobre la forma fuera baja. La prediccion
cuatro se cumpli6 parcialmente ya que efectivamente hay una seleccion alta sobre la forma
en sitios con mayor abundancia de depredadores y baja tasa de supervivencia (Marabasco y
San Nicolas). Sin embargo, hubo presencia de seleccion sobre la forma también en sitios

con menor abundancia de depredadores y alta supervivencia (Cuixmala).
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CONCLUSIONES

Dado lo anterior, se formulan las siguientes conclusiones para el sistema de Rhinella

marina en los sitios estudiados:

1)
2)

3)
4)

5)

6)

7)

La abundancia de depredadores de arafas, serpientes y aves varia entre poblaciones.
No se encontré una relacion entre la tasa de supervivencia y la abundancia de
depredadores.

La morfologia de la cabeza y la pelvis fue distinta entre poblaciones.

Las diferentes tasas de supervivencia influyen en la forma promedio de los
individuos.

El tamano corporal esta asociado a la forma corporal e influye en la supervivencia
individual.

Las diferencias en la abundancia de depredacion que experimentan las poblaciones
de R. marina influyen en la forma promedio de los individuos que habitan las
diferentes poblaciones.

La tasa de supervivencia varia en funcion del tamafo de las estructuras
morfologicas. Estructuras morfoldgicas de tamafios intermedios confieren una tasa

de supervivencia mayor.
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