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Resumen

Los machos de la mayoria de las especies de anuros emiten cantos de anuncio durante la
temporada reproductiva. En algunas especies los machos forman agregaciones y, en
consecuencia, la probabilidad de que ocurra interferencia actstica es alta. En agregaciones
coespecificas, los machos podrian evitar la interferencia emitiendo sus cantos en los
intervalos de silencio entre los cantos de otro macho, estrategia conocida como alternancia
vocal. La alternancia combinada con la atencidon selectiva a ciertos machos dentro del coro,
permitiria vocalizar regularmente en coros densos, en los cuales los silencios entre cantos son
escasos. En un estudio previo se analizé la alternancia vocal entre machos de
Eleutherodactylus johnstonei utilizando grabaciones de cantos coespecificos, encontrandose
que la intercalaciéon de los cantos diferia de la esperada por azar en la mayoria de los machos
pero no siempre en la direccién esperada, menos en el ensayo con cantos repetidos a alta tasa.
Se propusieron varias explicaciones, algunas relacionadas con el sistema experimental, y se
indicé la necesidad de realizar estudios en coros naturales. Para continuar con esa linea de
investigacidn, en este trabajo se analiz6 la alternancia en diadas naturales y se evalué si los
machos mostraban atencién selectiva. Se realizaron grabaciones a 57 diadas de seis coros en
jardines urbanos, cada uno por dos noches, se analizaron digitalmente. Se determiné si los
machos iniciaban y finalizaban los cantos durante la “ventana segura” (VS), intervalo durante
el cual un macho de la diada puede iniciar un canto sin que ocurra superposicion.
Adicionalmente, se examiné si la alternancia vocal en las diadas estaba relacionada con la
distancia interindividual, la intensidad percibida del canto del otro macho u otros rasgos
acusticos, explorando asi si existia atencidn selectiva. Se encontré que aproximadamente el
88% de los machos alternaron vocalmente al menos con un vecino, siendo este porcentaje
mayor que el obtenido en los ensayos previos con grabaciones (54,5%). Asimismo, se
encontrd que los machos alternan significativamente mas en respuesta a individuos cuyos
cantos perciben con mayor intensidad, que suelen ser los mas cercanos en el coro, y en
respuesta a machos que vocalizan a tasas de canto similares a la propia. Los resultados
permiten confirmar que los machos de E. johnstonei evitan la interferencia actstica mediante
la alternancia, la cual permite conservar las caracteristicas del canto que los identifica como
especie y también individualmente, y probablemente asi incrementa la eficiencia en la

atraccion de pareja y en la delimitaciéon del territorio con respecto a machos vecinos.
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1 Introduccion

La comunicacion se define como el cambio en la probabilidad de expresiéon de alguna
conducta del repertorio de un animal en respuesta a sefales producidas por otro (Manning y
Dawkins, 1998). Una seiial es un rasgo o conducta de un individuo (emisor) que ha
incrementado su frecuencia en la poblacién por el efecto que tiene sobre la conducta de otro
(receptor), resultando beneficioso para el primero, y sin importar si es o no beneficioso para
el ultimo (Grier y Burk, 1992), aunque tipicamente es mutuamente beneficioso (Bradbury y
Vehrencamp, 1998). Las seflales pueden ser visuales, auditivas, tactiles, quimicas y eléctricas;
cada tipo confiere ventajas dependiendo del ambiente en donde se transmita. Las sefiales
auditivas son ventajosas en condiciones de escasa o inexistente iluminacién (Goodenough y
col, 2001) y por ello este tipo de sefial es ventajoso en animales que realizan actividades
nocturnas, como la mayoria de los anuros durante su temporada reproductiva.

Los machos de la mayoria de especies de anuros emiten cantos de anuncio que son
repetidos periédicamente y que pueden tener dos efectos: atraer a las hembras y/o anunciar
la ocupacion de un territorio (Duellman y Trueb, 1994). Durante la temporada reproductiva
los machos se agrupan en coros mono o poliespecificos, lo cual incrementa la probabilidad de
que ocurra interferencia acustica.

La interferencia acustica se produce cuando diferentes ondas provenientes de uno o
varios emisores llegan al mismo tiempo a un receptor (Forrest, 1994), terminando en la
producciéon de una onda diferente en estructura y amplitud a las ondas originales. En
ambientes naturales los sonidos que causan la interferencia pueden ser de origen abi6tico (p.
€j., corrientes de agua o el movimiento de las hojas de los arboles a causa del viento) o bidtico
(p- €j., vocalizaciones de la misma o diferentes especies). La interferencia actstica perjudica el

reconocimiento, la discriminacidon y la localizacién de individuos particulares dentro del coro



(Schwartz, 1993), disminuyendo la posibilidad de la atracciéon de las hembras y de defensa
existosa del territorio. Por ello se espera que aquellas estrategias que permitan evadir la
interferencia actstica sean adaptativas.

El efecto de la interferencia heteroespecifica en anuros puede disminuirse si un macho
vocaliza a una frecuencia dominante diferente, o si produce cantos de estructura temporal
distinta a los de otras especies que vocalizan en el mismo lugar y durante el mismo periodo de
tiempo, un efecto evolutivo que ha recibido el nombre de particién actstica (Drewry y Rand,
1983; Duellman y Pyles, 1983; Amézquita y col., 2006). Por otro lado, cuando la interferencia
es coespecifica, los machos podrian evitarla: a) si se trasladaran a otros lugares donde haya
menos emisores (distanciamiento interindividual), b) si vocalizaran al inicio o al final del ciclo
diario de vocalizaciones (cuando hay menos machos activos), o c) si emitieran su canto en los
intervalos de silencio entre cantos de otro macho, una estrategia que recibe el nombre de
alternancia vocal (Drewry y Rand, 1983). Esta dltima estrategia seria la mas ventajosa porque
disminuye el costo energético y reproductivo que implica el traslado a otros lugares y el de
vocalizar en periodos de menor actividad. Se ha propuesto que el ajuste de la emision de los
cantos en respuesta a otras sefiales (p. €j., la alternancia) resulta de las propiedades de los
mecanismos neurales que controlan la vocalizacién (Greenfield, 1994).

La vocalizacion periddica de los machos de muchas especies de anuros parece estar
controlada por un oscilador neural (Figura 1.1A) que puede ajustarse en respuesta a
estimulos externos, siendo reiniciado e inhibido cuando se percibe un estimulo; dependiendo
de la fase en la que se encuentre el oscilador cuando se produce el estimulo externo, se alarga
o acorta el intervalo entre cantos (Figura 1.1B). Este ajuste del oscilador permitiria explicar
coémo los machos evaden la superposicion de los cantos, logrando intercalarlos con los de sus
vecinos (Greenfield, 1994). Zelick y Narins (1985) sugirieron que en algunas especies los

machos podrian evitar la interferencia si ademas de inhibir su canto mientras perciben el



canto de otro, lo emitieran tan pronto como aparece un lapso de silencio, es decir, justo en el
momento en que culmina el canto de otro macho; esto requeriria que en condiciones de ruido
el oscilador pudiera operar como un “detector de silencio”.

El oscilador neural que controlaria la emisién de los cantos podria estar ubicado en el
cerebro medio (mesencéfalo), si bien no se ha investigado extensamente.

Sin embargo, en Xenopus laevis se ha encontrado que la tasa de emision de pulsos
(“clicks”) esta controlada por un centro ubicado en el nucleo laminar del torus semicircularis
(una region del cerebro medio). La actividad de este nucleo sugiere que esta formado por tres
tipos de neuronas que tienen relaciones inhibitorias y excitatorias entre ellas (Elliot y col,,
2011), cuya actividad se alterna ritmicamente, en correspondencia con los ritmos de emision
de los clicks.

Asi como para el canto periédico de los anuros, se han propuesto y demostrado
osciladores para explicar otras conductas o respuestas ritmicas en otras especies, como el
vuelo de huida del langoston (familia Acrididae), el comportamiento de escape de Tritonia

(Annelida), y la natacion en renacuajos de Xenopus (revisiones en Simmons y Young, 1999).
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Figura 1.1. A) Representacidn grafica del oscilador neural que permite la emisién de cantos periédicos
en algunos anuros e insectos: el oscilador tiene dos fases (carga y descarga) y existe un retraso en la
emision del canto, desde que se dispara el oscilador hasta que se emite (barra verde). B) Ajuste del
oscilador neural por estimulos externos, reinicidAndose cuando es percibo el estimulo (barras rojas) y
manteniéndose inhibido hasta que este finaliza. Tomado y modificado de Greenfield (1994).



En coros de alta densidad los lapsos de silencio son practicamente inexistentes, haciendo
dificil que un macho alterne actisticamente con otro macho. Sin embargo, se ha encontrado
que este problema puede ser reducido si los machos responden sélo a un pequefio grupo de
vecinos, por ejemplo, a los vecinos mas cercanos (Greenfield y Rand, 2000), a los mas lejanos
(Boatright-Horowitz y col., 2000). También podrian responder a los que emiten cantos con
caracteristicas particulares asociadas a la competitividad o calidad del macho. Esta ultima
posibilidad no se ha explorado aun.

Las interacciones acusticas entre machos se han estudiado principalmente evaluando su
respuesta a grabaciones de cantos coespecificos (Zelick y Narins, 1983, 1985; Schwartz, 1986,
1993; Bosch y Marquez, 1996; Greenfield y Rand, 2000; Tarano, 2002; Tarano y Fuenmayor,
2009), y pocos estudios se han realizado evaluando la interaccion en coros naturales (Brush y
Narins, 1989; Schwartz, 1993; Boatright-Horowitz y col,, 2000). Los estudios en condiciones
naturales son necesarios, ya que los machos de algunas especies forman grupos estables y
podrian discriminar entre vecinos e intrusos (p.ej., Rana clamitans, Bee y col., 2001). Mientras
que ante un intruso puede ser beneficioso responder competitivamente vocalizando mas
intensamente, incrementando la tasa de canto o reduciendo la frecuencia dominante del canto
(Davis, 1987), aunque esto incremente la interferencia, frente a vecinos estables la alternancia
puede ser de mayor ventaja, ya que es menos costosa energéticamente e incrementa la
eficacia de la sefial (Tarano y Fuenmayor, 2009). Respuestas de este ultimo tipo se conocen
como efecto del enemigo querido (Fisher, 1954).

Tarano y Fuenmayor (2009) analizaron la alternancia vocal entre machos de
Eleutherodactylus johnstonei, utilizando grabaciones de cantos coespecificos que fueron
reproducidos a machos en sus territorios, y encontraron que la respuesta de los machos
difiri6 de la esperada por azar en la mayoria de los ensayos, pero las diferencias no siempre

fueron en la direccién esperada. Ademas la conducta de estos machos difirié de lo descrito



para el congénere Eleutherodactylus coqui, el cual muestra una asombrosa capacidad de
ajustar la emision de sus cantos en condiciones experimentales (Zelick y Narins, 1985). Las
autoras propusieron varias explicaciones, algunas relacionadas con el sistema experimental e
indicaron la necesidad de realizar estudios en coros naturales. Es por ello que en el presente

trabajo se abord¢ la alternancia vocal de los machos de E. johnstonei en esas condiciones.



2 Antecedentes

Los estudios de la comunicacién en anuros se han centrado principalmente en las
interacciones acusticas macho-macho y las preferencias de las hembras por ciertos rasgos del
canto de anuncio del macho, como la intensidad, la tasa de repeticion y la complejidad del
canto (numero de notas incorporadas al canto) (revisiones en Gerhardt y Huber, 2002; Wells,
2007). La energia total recibida por la hembra es particularmente critica en su eleccion, y
depende de la intensidad y la tasa de canto a la que un macho vocaliza (Schwartz, 1986).

Entre los primeros trabajos sobre la interaccién macho-macho destaca el realizado por
Schwartz (1986). En este trabajo se evalud la respuesta de machos de Dendrosophus
microcephalus (= Hyla microcephala) que vocalizaron en condiciones naturales, a grabaciones
de cantos coespecificos de diferentes tasas de repeticion y de diferente complejidad (variando
el nimero de notas en el canto). Schwartz encontr6 que los machos incrementaron el nimero
de notas y la tasa de repeticién de su canto a medida que incrementaba el nimero de notas y
la tasa de repeticidn en la grabacion. Adicionalmente, hallé que las hembras discriminaron a
favor de machos con cantos mas complejos (mayor numero de notas y mayor tasa de
repeticion), lo cual explicaria el comportamiento de los machos en respuesta a las
grabaciones.

Resultados similares fueron encontrados en las interacciones acusticas entre machos de
las especies Alytes obstetricans y A. cisternasii que vocalizaban en sus territorios (Bosch y
Marquez, 1996). Los machos de ambas especies incrementaron su tasa de canto en respuesta
a las grabaciones de los cantos sintéticos de mayor tasa y de menor frecuencia dominante
entre los disponibles. Bosch y Marquez sugirieron que en presencia de un intruso mas
llamativo a las hembras que el macho cuya respuesta se analiza, éste responde incrementando

su tasa de canto hasta contrarrestar la diferencia en el atractivo.



Ambos trabajos demuestran que la conducta vocal de los machos durante las
interacciones se relaciona con las ventajas en la atracciéon de pareja. Sin embargo, se ha
encontrado que las preferencias por cantos de baja frecuencia dominante se reducen o
desaparecen si un canto de mayor frecuencia se superpone parcialmente al inicio de aquél (e;j.,
Physalaemus fischeri, Tarano y Herrera, 2003). Las hembras prefieren el primer canto en la
secuencia superpuesta, independientemente de sus caracteristicas. De ahi se desprende que el
ajuste de la emision del canto es una conducta ventajosa en la atraccidén de parejas, ya que
evitaria o reduciria la probabilidad de que ocurran superposiciones que resultarian
ventajosas a uno pero perjudiciales al otro. Esto, a su vez, generaria una persecucion vocal
entre ambos emisores, cuyo resultado final seria la intercalaciéon (Tarano, com. pers).

Entre los trabajos que han evaluado si los machos coordinan sus vocalizaciones con sus
vecinos, bien sea sincronizando los cantos en fase, es decir, iniciando los cantos a la vez (ej.,
Smilisca sila, Ryan, 1986), o alternando los cantos, destaca el trabajo pionero de Zelick y
Narins (1985). Estos investigadores evaluaron si los machos de E. coqui, una de las especies
que ha sido analizada extensamente, ubicaron sus cantos en los periodos de silencio entre dos
tonos sucesivos. En ese trabajo se vari6 la duracion de los tonos (de frecuencia dominante
similar a la del canto) pero se mantuvo constante el intervalo de silencio, con lo cual se vari6
el periodo de los tonos. Para tonos con periodos entre 2000 y 2600 ms, los machos emitieron
un canto por cada estimulo (ajuste 1:1), y para estimulos con periodos entre 1200 y 1700 ms,
los machos emitieron un canto cada dos estimulos (ajuste 1:2). De modo que los machos de E.
coqui alternaron sus cantos con los estimulos, ajustando su respuesta de acuerdo a los
periodos de los mismos. Adicionalmente, al determinar la respuesta de los machos a estimulos
de secuencias de tonos cortos y largos emitidos pseudoazarosamente, encontraron que los
machos ubicaron sus cantos en los periodos de silencio entre tonos, lo que demostré la

existencia de un mecanismo de ajuste muy fino de la emisiéon de los cantos. Estos resultados



indicaron que los machos de E. coqui se comportan como osciladores periddicos ajustables
bajo ciertas circunstancias, y cuando los estimulos son impredecibles responden como
“detectores de silencio”.

Los resultados obtenidos con E. coqui evidencian la existencia de un mecanismo sensorial
y motriz que afecta el oscilador neural, de forma tal que su estado de excitaciéon desciende
hasta su nivel basal cuando el canto de un competidor es escuchado, inhibiendo por tanto el
oscilador hasta que ese canto termina (Figura 1.1B). La consecuencia es que no se producen
cantos superpuestos por seguimiento (cantos que se inician durante el canto de otro macho y
finalizan después que éste) ni inmediatamente después de que finaliza el canto del
competidor (cantos contiguos), pues el oscilador tarda un tiempo en alcanzar de nuevo el
nivel de disparo de la sefial que excita los musculos involucrados en la vocalizacién
(recuperacion). Este mecanismo se denomina reinicio por inhibicién (inhibitory resetting en
inglés) y ha sido demostrado en algunos anuros e insectos (Greenfield, 1994). En este caso, el
macho de E. coqui se comporta como un oscilador periédico ajustable. Otra consecuencia del
reinicio por inhibicién, ademas de evitar la superposicion y la produccién de cantos
seguidores, es que dependiendo del tiempo de recuperacidn favorece la produccién de cantos
lideres (cantos que anteceden al canto de otro macho), que suelen ser preferidos por las
hembras (efecto de precedencia sensu Zureck 1980, citado en Snedden y Greenfield, 1998). Sin
embargo, en algunas especies se ha demostrado que la recuperacién posterior a la inhibicion
suele ser mas rapida que la habitual del oscilador libre, fenémeno que se ha denominado
“rebote” (Greenfield, 1994). Este rebote podria ser el mecanismo que explique la emision
rapida de cantos inmediatamente después de producirse el silencio (“detector de silencio”),
que también se observé en E. coqui.

El reinicio por inhibicién puede ser desventajoso en coros densos, ya que si el canto del

macho es inhibido por cada canto coespecifico que percibe, éste cesaria o seria infrecuente.



Sin embargo, aun en coros densos, los machos vocalizan regularmente, de modo que debe
existir otro mecanismo o una modificacién del anterior. Se ha sugerido que la atencidén
selectiva a un grupo reducido de los machos percibidos sea uno de los posibles mecanismos
(ej., Brush y Narins, 1989; Boatright-Horowitz y col,, 2000; Greenfield y Rand, 2000). El
criterio acustico de seleccion de los machos a atender puede ser la intensidad percibida, la
cual depende no sélo de la energia invertida por el macho que canta, si no de la distancia entre
emisor y receptor, de modo que es un indicador confiable de la distancia interindividual y del
potencial de competencia por hembras entre esos machos. Schwartz (1993) encontré que los
machos de D. microcephalus ajustan la emisién de sus cantos al del macho mas cercano
(tipicamente el percibido como mas intenso), mientras que los machos de E. coqui interactian
al menos con dos de sus vecinos mas cercanos (Brush y Narins, 1989).

También se ha propuesto que los machos aplicarian una regla de atencién basada en un
“umbral conductual en gradiente descendente”, esto es, atender al canto con mayor intensidad
y a aquellos con intensidades inferiores a ella, dentro de cierto intervalo (diferencial de
intensidad o AdB), siempre y cuando superen el valor umbral de respuesta. También se ha
propuesto que podrian atender a un nimero fijo de machos (esto se denomina “regla de
numero fijo”). Greenfield y Rand (2000) encontraron evidencias de estos mecanismos en los
machos de Physalaemus pustulosus. Estos autores expresaron sus resultados en tres reglas
basicas que combinan las reglas anteriores, y que pueden variar dentro y entre machos: a)
atender al canto mas intenso (tipicamente el mas cercano) y a aquellos cuyos cantos estén
dentro del diferencial de intensidad umbral, b) atender sélo a dos vecinos cuando los cantos
son de baja intensidad o el segundo canto es mucho menos intenso (tipicamente mucho mas
lejano) que el primero, y c) atender a tres vecinos cuando todos los cantos son intensos o
todos los vecinos estan equidistantes. Estas conclusiones no descartan la posibilidad de que

los machos utilicen reglas arbitrarias, como por ejemplo, responder al macho que esta a la



izquierda, o en una percha mas alta. Ademas, un macho puede responder selectivamente a
diferentes machos de un momento a otro dependiendo de su orientacién espacial, atendiendo
en cada momento al que es percibido como el mejor competidor entre sus vecinos, aunque la
regla aplicada por él sea siempre la misma.

Un resultado diferente ha sido publicado por Boatright-Horowitz y col. (2000) en la rana
toro, Rana catesbeiana. En este estudio, los machos respondieron mas (esto es, vocalizaron
después) a los cantos de machos lejanos que a los de machos cercanos. El resultado indic6 que
el canto cercano tuvo un efecto inhibitorio y el lejano tuvo un efecto excitatorio. Los autores
indicaron que una posible explicacion a esta respuesta sea el efecto enemigo querido en el que
los machos interactian con menor fuerza con vecinos que con intrusos, ya que éstos
representan competidores mas peligrosos, pues posiblemente buscan territorio, a diferencia
de aquellos con los que se han establecido limites territoriales por la convivencia repetida.
Consecuentemente, responder a vecinos lejanos puede evitar una invasién territorial por
parte de estos machos lejanos.

Tarano y Fuenmayor (2009) motivadas por lo encontrado en los machos de E. coqui,
quisieron evaluar si los machos de E. johnstonei podian coordinar sus cantos y ajustar la tasa
de repeticion con los cantos de un competidor artificial, como lo hace su congénere.
Determinaron si los machos evitaban iniciar sus cantos durante la vocalizacién de otro macho,
y si emitian sus cantos en los intervalos de silencio entre dos cantos sucesivos de un
competidor potencial. Las autoras utilizaron grabaciones de cantos coespecificos naturales a
dos periodos: largo y corto, 1,7 y 0,98 s respectivamente, ambos dentro del intervalo natural
de variacion de la especie (Tarano y Fuenmayor, 2008). Las grabaciones fueron reproducidas
a machos que se encontraban vocalizando en sus territorios naturales.

Para poder determinar si los machos podian coordinar su canto con el estimulo, midieron

el tiempo de respuesta (TR), que es el tiempo transcurrido desde el inicio del estimulo al
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inicio de la respuesta del macho (Figura 2.1). Si los machos evitaban iniciar su canto durante
el estimulo, el valor de TR debia ser mayor que la duracidén del estimulo (DE); mientras que de
emitir sus cantos en los espacios de silencio, el TR debia ser mayor a DE pero menor al
periodo entre estimulos (PE) menos la duracién de su canto (DC), es decir, el inicio del canto
debia ocurrir en el intervalo PE-DE-DC (Figura 2.1).

PE

TR

Tiempo

PE- DE- DC

PE- DC

Figura 2.1. Formas hipotéticas del estimulo (negro) y la respuesta del macho (gris), indicando el
intervalo de tiempo usado para calcular la probabilidad esperada de cantos iniciados y finalizados en el
periodo de silencio entre estimulos (canto sin superposicion). DE, duracién del estimulo; DC, duracién
del canto; PE, periodo del estimulo; PE - DE - DC, intervalo de silencio disponible para producir un
canto sin superposicién; TR, tiempo de inicio de respuesta. Ambos cantos (macho y estimulo) aparecen
en un mismo canal (Tomado y modificado de Tarano y Fuenmayor, 2009).

Téarano y Fuenmayor encontraron que los valores de TR fueron menores en respuesta a
los estimulos de periodo corto que a los de periodo largo, indicando que a medida que el
espacio de silencio se hacia mayor los machos retrasaban el inicio de su canto. En ambos
ensayos (periodo largo y corto) los machos inhibieron significativamente sus cantos cuando
se producia un estimulo; sin embargo, el nimero de cantos que eran iniciados y finalizados en
los periodos de silencio entre estimulos no difirié6 de lo que se esperaba por azar en los
ensayos con estimulos de periodo largo, mientras que este nimero de cantos fue mayor que lo
esperado por azar para seis de once machos en los ensayos de estimulos con periodos cortos.

Adicionalmente, en este trabajo se encontrd que los periodos de los cantos de los machos

fueron mayores durante el canto solitario (sin estimulos) que durante los estimulos, y a su
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vez, los periodos fueron mayores en respuesta a los estimulos de periodos largos que a los
cortos. Asimismo se encontré que en general, la varianza de los periodos de canto fue mayor
durante el canto solitario que durante las reproducciones de los estimulos, especialmente
frente a los estimulos de corto periodo. Todo esto indicd que en efecto los machos si estaban
respondiendo al canto reproducido; sin embargo, parecian carecer de mecanismos de ajuste
de la emision finos que permitieran evitar activamente la superposicion, haciéndolo sélo en
los ensayos de periodo corto, a diferencia de lo observado en E. coqui. Los machos de E.
johnstonei evitan iniciar sus cantos durante un estimulo periddico pero no acoplan sus
vocalizaciones en los espacios de silencio con la frecuencia esperada.

Las autoras propusieron que es posible que esta aparente independencia en la emision de
los cantos con respecto al competidor potencial pudiera deberse a dos causas. Primero, puede
resultar que el ciclo de trabajo (CT) o ciclo de carga del canto (duty cycle en inglés) durante los
ensayos fue bajo, y es bajo en general en la especie. El ciclo de trabajo es la relacién entre la
duracién del canto y el periodo. En el estimulo de largo periodo, el CT fue 0,19, de modo que
los espacios de silencio fueron mucho mas extensos que la duracién del canto del competidor
potencial; por tanto, emitir un canto por azar durante este tiempo fue mucho mas probable
(61%) que emitir un canto durante el tiempo en que el otro estaba vocalizando. Esto
explicaria por qué, a pesar de que el porcentaje de cantos intercalados fue alto no difirié de lo
esperado por azar. En cambio, para el estimulo de corto periodo en el que el ciclo de trabajo
fue mayor (CT=0,33), el ajuste de la emisién de cantos con el estimulo externo también lo fue:
seis de once machos evaluados intercalaron mas cantos que los esperados por azar. Segundo,
es posible que los machos de esta especie respondieran al estimulo como si fuera un intruso.
La respuesta adaptativa en este caso podria diferir de aquella frente a machos que son
vecinos. Mientras que ante un intruso podria ser beneficioso vocalizar intensamente o a alta

tasa (respuesta competitiva de intimidaciéon o disuasion), frente a vecinos estables la

12



alternancia podria ser mejor, ya que es menos costosa energéticamente y mas efectiva
comunicacionalmente (Tarano y Fuenmayor, 2009).

Si en efecto los machos de E. johnstonei pueden discriminar entre vecinos e intrusos, es
probable que estos resultados no reflejen el comportamiento real de los machos durante las
interacciones en coros naturales. Es por este motivo que el objetivo de este trabajo fue
analizar las interacciones acusticas entre machos de E. johnstonei en condiciones naturales,
especificamente la alternancia vocal, y ademas evaluar si presentaban algin mecanismo de
atencion selectiva a machos particulares en el coro.

Solo dos autores han intentado evaluar la alternancia vocal de los machos de E. johnstonei
en condiciones naturales, Lemon (1971) y Toro (1993); éste ultimo evalu6 la respuesta de los
machos en diadas naturales y también frente a cantos sintéticos. Aunque ambos trabajos
encontraron resultados positivos, el tamafo de su muestra fue muy bajo (una y tres diadas,
respectivamente) y los resultados se analizaron cualitativamente. Una nueva aproximacién al

problema es justificada.
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3 Objetivos

3.1 Objetivo general

Evaluar la interaccidn acustica, especificamente la alternancia de los cantos entre los

machos de Eleutherodactylus johnstonei bajo condiciones naturales

3.2 Objetivos especificos

* Determinar si los machos son capaces de alternar sus cantos con los de alguno de sus
vecinos.

* Establecer si la alternancia entre cantos ocurre con algin vecino particular dentro del
coro.

* Evaluar si la alternancia se relaciona con la distancia entre machos o con alguna
propiedad del canto, como la frecuencia dominante, tasa de canto, duracién o

intensidad.
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4 Materiales y Métodos

4.1 Objeto de estudio

Eleutherodactylus. johnstonei Barbour 1914 (Eleutherodactylidae) (Figura 4.1) es una
rana pequefia, de 25 mm de longitud desde el hocico hasta la cloaca (LHC), para el macho y de
35 mm para la hembra (Kaiser y Hardy, 1994). Esta rana es de habito terrestre (Bourne,
1997) ya que no requiere asociacién directa con un cuerpo de agua en la reproduccion,
aunque puede vocalizar sobre el suelo o a cierta altura (Ovaska y Hunte, 1992). Proviene de
varias islas de las Antillas Menores (Schwartz, 1967) y fue introducida en Caracas, Venezuela
en el afio 1958 (Rivero citado en Hardy y Harris, 1979) y posteriormente se introdujo también
en Cumana (Estado Sucre) en el afio 1967 (Ledn citado en Hardy y Harris, 1979). En tierra
firme la especie se ha dispersado rapidamente pero se ha mantenido en ambientes urbanos
(Kaiser y col, 2002), y hasta finales de la década de 1990 se desconocian invasiones a

ambientes naturales con endemismos locales (Kaiser, 1997).

Figura 4.1. Macho de E. johnstonei en su percha de canto, en el sitio de estudio.
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El periodo reproductivo es estacional, alcanzando su maximo en la temporada de lluvia
que dura varios meses (Ovaska, 1991). Los individuos habitan grietas y cavidades en y entre
las rocas, asi como entre las hojas de bromeliaceas, y en las axilas de las hojas de otras plantas
(Ovaska, 1991). La humedad en estos microhabitats es mucho mayor que la encontrada en
objetos cubiertos que se encuentran sobre el suelo y confiere a los individuos un entorno
estable a través de las distintas estaciones climaticas (Ovaska, 1991).

Los machos son territoriales (Bourne, 1997) y pueden ocupar la misma percha de canto
durante varias noches o toda la temporada reproductiva (Lemon, 1971; Fuenmayor, 2002). La
fidelidad al territorio puede estar relacionada con el hecho de que los machos y/o las hembras
cuidan de los huevos que son depositados dentro del territorio del macho. En esta especie el
desarrollo es directo, de modo que de los huevos salen pequefias ranas que son cuidadas
incluso hasta ocho dias después de la eclosion (Bourne, 1998).

Los machos confinan su actividad dentro de un area de hasta 1,5 m? y la superposicién de
territorios entre machos adyacentes puede alcanzar el 80% (Ovaska y Hunte, 1992). El
espaciamiento entre los machos cambia con la densidad; a medida que incrementa la
densidad el espaciamiento se vuelve mas regular (Ovaska y Hunte, 1992), lo que sugiere que
los machos se distancian de otros de acuerdo a la intensidad del canto (Gerhardt y Huber,
2002). Los machos defienden su territorio a través de demostraciones vocales y combate
fisico (Bourne, 1997). Estos encuentros pueden tener diferentes desenlaces, bien sea que el
macho residente contindia vocalizando mientras que el intruso se marcha, que el macho
residente continda vocalizando mientras que el intruso permanece como satélite, o que el
intruso comience a vocalizar en el territorio y el residente actiie como satélite (Ovaska y
Hunte, 1992). El comportamiento satélite se observa en algunos anuros y grillos, y consiste en

mantenerse silente, con una conducta pasiva junto a un macho territorial que vocaliza, e
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interceptar a las hembras que son atraidas por el canto del macho residente (Goodenough y
col, 2001).

Los machos muestran tres tacticas de apareamiento: la emisién de cantos de anuncio, el
comportamiento como satélite, y la interferencia oportunista en el cortejo de otros machos
(Ovaska y Hunte, 1992). El comportamiento de satélite parece estar asociado con el
incremento en la densidad de los coros (Ovaska y Hunte, 1992).

El canto de anuncio estd formado por dos notas contiguas de duraciéon y frecuencia
dominante diferente (Figura 4.2). Tarano y Fuenmayor (2008) caracterizaron el canto de
machos silvestres en Caracas y encontraron que la duracién promedio es 314 ms; la primera
nota mas corta que la segunda (86 y 223 ms, respectivamente) (Figura 4.2.A), la frecuencia
dominante de la primera nota es 1,8 kHz y de la segunda 3,18 kHz, ambas contenidas en el
primer armdnico o frecuencia fundamental de cada nota (Figura 4.2.B). El intervalo entre
cantos es en promedio 1,42 s, lo que corresponde a 46,7 cantos/min. Las autoras también
encontraron asociacion negativa, aunque débil (rs = -0,52), entre la masa corporal y la
frecuencia del canto, por tanto la frecuencia puede indicar hasta cierto punto el tamano del
macho. Ademas de la llamada de anuncio los machos emiten esporadicamente cantos
pulsados (“clicks”) en series de hasta cuatro, con una duracién promedio de 31 ms y una
frecuencia dominante promedio de 3,01 kHz. Estos cantos pulsados se han observado en otras
especies del género (ej., Drewry y Rand, 1983; Steward y Rand, 1991; Ovaska y Caldbeck,
1997) y se sospecha que son cantos agresivos de defensa del territorio o de sitios de descanso
(ver E. coqui, Steward y Rand, 1991; E. antillensis, Ovaska y Caldbeck, 1997).

Las vocalizaciones son importantes en la atraccién de parejas, ademas de mediar en las
interacciones territoriales, ya que la formacién de parejas ocurre dentro de los territorios
donde vocalizan los machos (Bourne 1997, 1998). Fuenmayor (2002) observé fonotaxis por

parte de las hembras y el cortejo a corta distancia, ambos en un coro natural. También realizé
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experimentos sobre el efecto de la variacién en algunas caracteristicas vocales sobre la
eleccion de pareja. Las preferencias mas marcadas fueron por cantos repetidos a tasa alta, de

duracion media y de frecuencia dominante alta.

A 20

uPa I 1 1
ms O 100 200 300

B)

T 1
s i 100 200 300

Figura 4.2. Canto de anuncio de E. johnstonei. A) Oscilograma, B) Sonograma. Tomado de Tarano y
Fuenmayor (2008).

4.2 Area de estudio

Este trabajo se llevo a cabo en jardines de areas residenciales de la Urbanizacién El
Cafetal en Caracas, Venezuela (10°28'13” N, 66°49°47” O; sobre 951 m.s.n.m) entre los meses
de junio y agosto de 2011. Estos jardines estaban compuestos principalmente por gramineas,
jengibre rojo (Alpinia purpurata) y cohitre morado o cucaracha (Tradescantia pendula)
(Figura 4.3 a 4.9). Los coros del 1 al 5 se encontraban en las areas recreativas de un conjunto

residencial y el coro 6 en el patio trasero de una casa particular.
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En este trabajo se analizaron seis coros de machos de E. johnstonei. Se consider6 un coro
a un sitio especifico dentro del area de estudio donde habian machos vocalizando, pudiendo o

no estar conformado por los mismos machos en las dos noches de grabacidn.

Figura 4.3. Jardin correspondiente al coro 1. Se observa un area cubierta con cucaracha (izquierda) y
otra con jengibre rojo (derecha).

Figura 4.4. Jardin correspondiente al coro 2, formado por jengibre rojo y cucaracha.

19



Figura 4.7. Jardin correspondiente al coro 4. Formado por jengibre rojo, cucaracha y otras plantas
ornamentales. Los machos activos se encontraban sobre jengibre rojo.
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Figura 4.9. Jardin correspondiente al coro 6. Los machos se encontraban sobre troncos de arboles.

4.3 Protocolo de grabacion

Se realizaron grabaciones a 57 diadas en seis coros, cada coro fue grabado por dos
noches. Se grabaron 20 machos en la primera noche y 26 machos en la segunda noche. Las
grabaciones de cada diada se realizaron colocando un micréfono direccional Sennheiser

ME66/K6 (Sennheiser Electronic GmbH y Co. KG, Wedemark-Wennebostel, Germany) a 50 cm
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frente a cada macho, sobre un tripode de altura ajustable. Ambos micréfonos se conectaron a
un grabador digital portatil estéreo DAT (SONY PMD-M1, SONY Corporation) que permiti6
obtener las grabaciones del canto de cada macho en un canal diferente.

La duracidn de la grabacién dependi6 de la regularidad del canto de los machos, cuando
alguno de los machos interrumpia su canto durante la grabacion se alargaba el periodo de
registro. Una vez que se habian grabado todas las diadas de un coro, se tomaron las medidas
de las distancias interindividuales y la altura de la percha de canto de cada macho.

Posteriormente las grabaciones se digitalizaron y analizaron con el programa Raven v.
1.4 (The Cornell Lab of Ornithology, Cornell University) a 44 kHz y 16 bit, con el que se estimd
el intervalo entre cantos o periodo, la duracidn, la frecuencia dominante y la intensidad del
canto de cada uno de los machos (se explica mas adelante), y el tiempo de respuesta (TR), que
es el lapso que transcurre desde que se inicia el canto del macho de referencia hasta que inicia
el canto del macho focal (se definen mas adelante).

Para poder determinar la intensidad de los cantos de los machos a nivel de cada macho
del coro, se tomé en cuenta que la presion del canto disminuye linealmente en proporcién a la
distancia, y conociendo la distancia interindividual de los machos y la presion del canto a una
distancia fija (50 cm del micréfono en este trabajo) fue posible determinar la intensidad en
presion que un macho percibia de cada macho del coro. Se supuso que sélo existia atenuacion
por divergencia esférica (Tarano, 2005) y que el efecto de la vegetacion fue despreciable o
similar en todas las diadas. Esta suposicidn no es arbitraria, ya que el tipo y densidad de la
vegetacion fue similar en todos los coros. Suponiendo so6lo atenuacién por divergencia
esférica, si la presion del canto en su origen es Py la presion a una distancia d es Pq < Po/d
(Bradbyry y Vehrencamp, 1998). Teniendo en cuenta que la presion de referencia (“origen”)
se determina tipicamente a cierta distancia del emisor (Xo), otra manera de expresar la

desigualdad anterior es PoXo = PaXq. Si se conoce la presion (Po) a cierta distancia del emisor
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(Xo), se puede calcular la presiéon a otra distancia d, despejando P4 de la ecuacion. Para poder
determinar esta intensidad en decibeles se utilizé un tono de calibracién de intensidad
conocida (medida en campo con un decibelimetro a 50 cm de un altavoz) que era grabado
antes de realizar las grabaciones de las diadas. Conociendo la presion del tono de calibraciéon y
la de cada canto, fue posible determinar la intensidad en decibeles del canto de cada macho

(Tarano, 2005). Para ello se utilizd la siguiente ecuacidn:

RMS canto

AdB =2
d 0log RMS seiial calibracion

donde RMS corresponde a la cantidad de energia total del canto (en unidades de presién),
medida en el oscilograma. Este AdB se sumoé algebraicamente a la intensidad del tono de
calibraciéon medida en campo. Para este calculo se analizaron al menos cinco cantos para cada

macho.

4.4 Analisis de las respuestas

Para determinar si ocurria alternancia entre los cantos de los machos, primero se designé
arbitrariamente uno de los machos como focal (M) y el otro como macho de referencia
(Mref); 1a eleccion no afecta los resultados. El macho focal fue aquél sobre el cual se determiné
el nimero de cantos que iniciaron y finalizaron durante la fase de silencio que se produjo
entre dos cantos sucesivos del macho de referencia (M ref).

Se disefié un algoritmo implementando el lenguaje PHP (programado por MSc Victor
S0jo), que recibié como datos de entrada el inicio y final de cada uno de los cantos de ambos
machos, focal y de referencia y su duracién (DCr. y DCref respectivamente). Este algoritmo no
tomo en cuenta aquellos cantos del macho de referencia que no tuvieron respuesta por parte
del macho focal y tampoco consideré los cantos del macho focal que fueron emitidos en
periodos en los que el macho de referencia no vocalizé, ya que se consideré como un lapso en

el que no hubo interaccidn entre ambos machos. Con los datos de entrada, el algoritmo calculd
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la ventana segura (VS) para el macho focal, que es el tiempo durante el cual podia emitir un
canto sin que ocurriera superposicién con alguno de los cantos del macho de referencia. Para
que el macho focal alternara los cantos con los del macho de referencia, debia iniciar su canto
luego de que finalizara un primer canto del macho de referencia, pero también debia
finalizarlo antes de que el macho de referencia iniciara su proximo canto (Figura 4.10), esto

es, que el canto iniciara durante la VS.
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Figura 4.10. Formas hipotéticas de los cantos del macho de referencia (azul) y del macho focal
(naranja), junto con el periodo en el que el macho focal puede iniciar su canto sin que ocurra
superposicion con el del macho de referencia, llamado ventana segura (VS). IC, intervalo entre cantos
del macho de referencia; DC.ef, duracion del canto del macho de referencia; DCso, duracion del canto del
macho focal.

También se determiné para los cantos superpuestos (no alternados) si la superposicion
era por seguimiento, esto era, que el macho focal inici6 su canto antes de que terminé el
primer canto del macho de referencia, o por anticipacién, cuando el macho focal inici6 su
canto después del limite superior de la VS, de modo que finaliz6 después que el macho de
referencia habia iniciado su préximo canto. Si los cantos fueron superpuestos por seguimiento
el TR era menor a la duracidén del canto del macho de referencia (TR menor que limite inferior
de la VS), y el resto de los cantos superpuestos correspondié a aquellos cantos que

superpusieron por anticipaciéon (TR mayor que el limite superior de la VS). La preferencia a
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emitir cantos superpuestos por anticipacion podria estar relacionado con un posible efecto de

precedencia en las hembras.

4.5 Analisis estadisticos

Para determinar si los machos intercalaron sus cantos con los del macho de referencia, se
comparoé el numero de cantos emitidos (esto es, iniciados y terminados) durante la ventana
segura y se compardé con el nimero de cantos esperados. Para ello se calculd la probabilidad

esperada de intercalamiento como:

ICref —DCref —DC foc
IC ref

Esp = Nfoc

donde DCref y DCrc son las duraciones del canto del macho de referencia y del macho focal,
respectivamente, ICref es el intervalo entre cantos del macho de referencia, y N es el nimero
de cantos totales del macho focal emitidos durante la interaccidn. Este estimador es mas
conservador que el utilizado cominmente por otros autores (DCref / ICref), y fue propuesto
por Tarano y Fuenmayor (2009). Esta probabilidad se calculé para cada diada. Los valores
observados y esperados de cantos alternados y superpuestos se compararon utilizando la
prueba G (gl = 1) (Sokal y Rohlf, 1995).

Se evalud si hubo diferencia en las caracteristicas vocales de ambos machos (la duracién
del canto, la intensidad percibida de cada macho a nivel del otro y la frecuencia dominante del
canto) y las caracteristicas espaciales (distancia y altura de la percha) de las diadas que
alternaron y las que no alternaron, utilizando para ello la prueba U de Mann-Whitney (Sokal y
Rohlf, 1995).

Adicionalmente, se relacioné estadisticamente, utilizando la prueba de correlaciéon de
rangos de Spearman (Sokal y Rohlf, 1995), la distancia interindividual, la altura de las perchas
de vocalizaciéon de ambos machos, la intensidad del canto de cada macho en la posicién del
otro macho de la diada (intensidad percibida), el intervalo entre cantos, la duracién y la
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frecuencia dominante de ambos machos, y también la diferencia absoluta de la altura de la
percha y de los rasgos acusticos entre los machos de cada diada, con la proporcién de cantos
alternados observados con respecto a los esperados (Obs/Esp). Se razon6 que, debido a que la
designacion de macho focal o de referencia fue arbitraria y que ademas ambos machos son
entidades dindmicas en la interaccién, cada uno ajustando su canto al del otro, la diferencia de
las propiedades acusticas seria un buen estimador en la diferencia relativa de atractivo entre
ambos machos (indicando la diferencia en competitividad o atractivo potencial a las
hembras), y por tanto mostraria si los machos alternan mas con aquellos machos que tienen
caracteristicas mas similares o menos similares a las propias. Se utilizé la diferencia absoluta
de las propiedades del canto, porque es mas importante examinar cuan diferentes en atractivo
eran los machos que interactuaban, y no quién era mas atractivo que quién, pues
objetivamente no se sabe cual de los dos estaba realizando los ajustes o en cudl medida lo hizo
cada uno.

Para verificar si los machos emitian mas cantos superpuestos por anticipaciéon que por
seguimiento se utiliz6 la prueba Binomial (Sokal y Rolhf, 1995) en cada una de las diadas en
las que hubo y en las que no hubo alternancia.

Las pruebas estadisticas se realizaron utilizando el programa STATISTICA 6.0.
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5 Resultados

Los coros analizados tenian entre tres y cinco machos efectivos (machos que fueron

grabados interactuando con al menos uno de sus vecinos), y estos tenian una distancia

interindividual promedio de 3,31 + 1,68 m, y altura promedio de la percha de vocalizaciéon

de 0,67 £ 0,27 m (Figuras 5.1 a 5.11).

Im

M1l o028 m

h=1,05m

M1

Figura 5.1. Diagrama de la distribuciéon de los machos en el coro 1, el dia 01 de Agosto de 2011 (h:
altura de la percha de canto, d: distancia interindividual). Este coro estaba formado por cuatro
machos, de los cuales tres fueron grabados.

M3

h=0,35m

d=0,85m M2(1)

Figura 5.2. Diagrama de la distribucién de los machos en el coro 1, el dia 04 de Agosto de 2011 (h:
altura de la percha de canto, d: distancia interindividual). Este coro estaba formado por cinco machos,
de los cuales cuatro fueron grabados con los demas, excepto M2(1) que fue analizado solamente con

M1y M4.
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Figura 5.3. Diagrama de la distribucién de los machos en el coro 2, el dia 30 de Julio de 2011 (h:
altura de la percha de canto, d: distancia interindividual). Este coro estaba formado por cuatro
machos, de los cuales tres fueron grabados.
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Figura 5.4. Diagrama de la distribucién de los machos en el coro 2, el dia 01 de Agosto de 2011 (h:
altura de la percha de canto, d: distancia interindividual). Este coro estaba formado por tres machos, y
todos ellos fueron grabados.
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Figura 5.5. Diagrama de la distribuciéon de los machos en el coro 3, el dia 06 de Agosto de 2011 (h:
altura de la percha de canto, d: distancia interindividual). Este coro estaba formado por seis machos,
de los cuales cinco fueron grabados.

Figura 5.6. Diagrama de la distribucion de los machos en el coro 3, el dia 12 de Agosto de 2011 (h:
altura de la percha de canto, d: distancia interindividual). Este coro estaba formado por cinco machos,

y todos fueron grabados.
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Figura 5.7. Diagrama de la distribuciéon de los machos en el coro 4, el dia 11 de Agosto de 2011 (h:
altura de la percha de canto, d: distancia interindividual). Este coro estaba formado por cuatro
machos, de los cuales tres fueron grabados.
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w
M27
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Figura 5.8. Diagrama de la distribucion de los machos en el coro 4, el dia 19 de Agosto de 2011 (h:
altura de la percha de canto, d: distancia interindividual). Este coro estaba formado por seis machos,
de los cuales cinco fueron grabados.
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Figura 5.9. Diagrama de la distribucién de los machos en el coro 5, el dia 11 de Agosto de 2011 (h:
altura de la percha de canto, d: distancia interindividual). Este coro estaba formado por cinco machos,
de los cuales tres fueron grabados.
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Figura 5.10. Diagrama de la distribucién de los machos en el coro 5, el dia 23 de Agosto de 2011 (h:
altura de la percha de canto, d: distancia interindividual). Este coro estaba formado por seis machos,
de los cuales cinco fueron grabados.
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Figura 5.11. Diagrama de la distribucién de los machos en el coro 6, los dias 20 y 22 de Agosto de
2011 (h: altura de la percha de canto, d: distancia interindividual). Este coro estaba formado por los
mismos tres machos en las dos noches, y todos fueron grabados. Su posicién no cambié entre noches.

En general, la probabilidad de que ocurriera alternancia por azar, considerando todas
las diadas analizadas, varié entre 0,461 y 0,790 (media + ds = 0,567 * 0,049). Esta
probabilidad dependié del intervalo entre cantos de cada macho de referencia, la duracion
de su canto y del canto de cada macho focal. A pesar de tener una alta probabilidad de
alternar al azar, se encontré una mayor alternancia de la que se esperaba por azar en 35 de
las 57 diadas (Binomial: p diada que alterne = q diada que no alterne =0,5; p=0,024) (Tabla 5.1). Siete
diadas fueron grabadas en las dos noches de observacidn, cuatro de ellas alternaron los dos
dias (M4-M5 del Coro 3, M2-M1 del Coro 5, M1-M3 y M2-M3 del Coro 6), una de ellas alterné
un solo dia (M26-M24 del Coro 4) y las otras dos no alternaron en ninguno de los dias de

observacion (Tabla 5.1).
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Tabla 5.1. Numero de cantos alternados observados y esperados de las diadas de machos de

E. Johnstonei.

Numero Numero de cantos alternados Prueba G
Coro de Dia Diada
machos Observados Esperados p

M1-M11 102 87,92 0,027

1 3 0l-ago-11 M1-M25 56 56,67 0,893

M11-M25 94 71,34 >0,001

M1-M4 130 111,64 0,009

M1-M2(1) 197 111,49 >0,001

M3-M1 46 50,75 0,323

1 5 04-ago-11 M4-M3 54 39,84 >0,001

M4-M2(1) 96 103,04 0,325

M25-M1 110 99,31 0,099

M25-M3 114 93,11 >0,001

M6-M5 120 122,43 0,636

2 3 30-jul-11 M6-M7 144 109,81 >0,001

M7-M5 99 109,38 0,128

M1-M2 90 67,41 >0,001

2 3 0l-ago-11 M1-M3 48 46,32 0,669

M2-M3 131 76,49 >0,001

M1-M4 94 83,90 0,107

M1-M5 96 97,87 0,786

M2-M5 5 3,64 0,229

3 5 06-ago-11 M4-M5 93 71,85 >0,001
M6-M1 64 91,53

M6-M4 59 49,17 0,037

M6-M5 87 70,47 >0,001

M1-M3 131 94,43 >0,001

M1-M4 113 101,36 0,072

M2-M4 60 56,29 0,415

3 5 12-ago-11 M3-M4 100 75,60 >0,001

M5-M1 147 107,77 >0,001

M5-M3 135 99,23 >0,001

M5-M4 118 95,51 >0,001

M24-M25 149 90,86 >0,001

4 3 11-ago-11 M26-M24 175 122,66 >0,001

M26-M25 113 73,08 >0,001

M23*-M24 103 66,94 >0,001

M23*-M26 96 67,33 >0,001

M24-M26 83 74,11 0,095

4 5 19-ago-11 M24-M28 168 111,29 >0,001

M26-M28 98 92,56 0,386

M27-M24 121 80,34 >0,001

M28-M23* 110 83,19 >0,001

M2-M1 137 100,49 >0,001

5 3 11-ago-11 M2-M4 114 110,96 0,670
M1-M4 51 74,91

M4-M5 95 94,39 0,922

M4-M3 112 108,34 0,597

M4-M1 158 96,01 >0,001

M4-M2 53 48,91 0,334

> > 23-ago-11 M5-M3 138 93,66 >0,001

M5-M1 109 93,91 0,010

M3-M1 118 98,14 0,002

M2-M1 79 60,33 >0,001

M1-M2 89 80,16 0,143

6 3 20-ago-11 M1-M3 120 86,86 >0,001

M2-M3 137 113,86 >0,001

M1-M2 42 36,63 0,193

6 3 22-ago-11 M1-M3 97 60,32 >0,001

M2-M3 107 86,90 0,002

Los valores de p resaltados en negrita son aquellas diadas que alternaron mas de lo esperado por
azar, y los resaltados en azul corresponden a las diadas que alternaron menos de lo esperado. Se
indican con cursiva tres valores cercanos a la significancia. Las diadas sombreadas en gris fueron
grabadas en los dos dias de observacion. Algunos machos tienen la misma identificacién pero no se
tiene certeza de que fueran los mismos machos y no se resaltan.
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Si se observan los resultados de las diadas de cada coro y se interpretan en funcién de
cada macho presente, se puede apreciar que cada macho alterné actisticamente con uno y
hasta con cuatro vecinos del coro, con excepciéon de cinco machos: M5.C2.N1 (esto es: M5 del
Coro 2 de la noche 1 de grabacién), M1.C3.N1, M2.C3.N1, M2.C3.N2 y M4.C5.N1, estos
machos no alternaron con ninguno de sus vecinos, y por tanto, sus vecinos tampoco
alternaron con ellos (Tabla 5.1).

Durante la primera noche, 16 de los 20 machos grabados (80%) alternaron
acusticamente mas de lo esperado por azar con al menos uno de sus vecinos (Tabla 5.2);
mientras que en la segunda noche 25 de los 26 machos grabados (96,2%) lo hicieron (Tablas
5.3y 5.4). Si no se considera en estas proporciones los machos que sélo fueron grabados con
uno de sus vecinos, aunque tenian otros con los que no fue posible determinar si estaban
alternando, y que ademads no alternaron significativamente con ese unico macho grabado, se
obtuvo que 16 de los 19 machos (84,2%) alternaron significativamente en la primera noche,
y 25 de los 25 machos en la segunda noche.

En general, durante la primera noche de grabacién, cada macho alterné
significativamente sus cantos en respuesta al canto del macho que fue percibido con la
mayor intensidad, y algunos de ellos también alternaron significativamente sus cantos con
los de aquél que percibieron como el segundo mas intenso (Tabla 5.2). Con respecto a
aquellos machos que no alternaron con ninguno de sus vecinos, se encontré que M5.C2,
M4.C5 y M2.C3 fueron percibidos como los machos que vocalizaron a menor intensidad por
los vecinos que ellos percibieron con la mayor intensidad (recordemos que la intensidad
percibida no depende s6lo de la distancia sino de la energia invertida por el macho); M1.C3
también fue percibido como el macho de vocalizacién menos intensa o el segundo de menor
intensidad por M5, quien si alterné significativamente con los dos machos que percibié con

mayor intensidad (Tabla 5.2).
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Tabla 5.2. Intensidad promedio a la que cada macho percibi6 a cada uno de los vecinos del
coro y la proporcién de cantos alternados observados con respecto a los esperados en cada
una de las diadas, en la primera noche de grabacidn. Las proporciones de cantos alternados
(Obs/Esp) resaltadas en negrita corresponden a las diadas en las que hubo mas alternancia

que la esperada por azar.

Intensidad Proporcion cantos

Coro Macho M Vecino percibida alternados
(dB) (Obs/Esp)
1 1 11 56,8 1,160
25 54,5 0,988
11 1 58,8 1,160
25 68,6 1,318
25 1 59,6 0,988
11 69,3 1,318
2 5 6 62,5 0,980
7 64,4 0,905
6 5 63,4 0,980
7 72,5 1,311
7 6 69,4 1,311
5 62,5 0,905
3 1 4 65,2 1,120
5 66,6 0,981
6 62,8 0,699
2 5 66,3 1,372
4 1 67,8 1,120
5 78,1 1,294
6 68,2 1,200
5 1 64,9 0,981
2 61,8 1,372
4 76,5 1,294
6 69,5 1,235
6 1 61,7 0,699
4 64,7 1,200
5 68,8 1,235
4 24 25 65,7 1,640
26 65,1 1,427
25 24 59,0 1,640
26 80,1 1,546
26 24 58,4 1,427
25 79,1 1,546
5 1 2 68,0 1,363
4 60,5 0,681
2 1 70,9 1,363
4 61,6 1,027
4 p 57,9 1,027
1 60,2 0,681
6 1 2 61,2 1,110
3 61,9 1,382
2 1 60,6 1,110
3 63,8 1,203
3 1 61,8 1,382
2 63,2 1,203
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En la segunda noche de grabaciéon también se encontr6 que cada macho alternd
significativamente sus cantos en respuesta al canto del macho que fue percibido con la
mayor intensidad (Tablas 5.3 y 5.4), a excepcién de dos machos: M4.C1 y M4.C3, el primero
percibié a M2(1).C1 como el de vocalizacién mas intensa pero éste lo percibi6 a él como el de
menor intensidad, y el segundo percibi6 a M2.C3 como el macho de vocalizacién mas
intensa, pero no pudo verificarse si este ultimo percibié a M4.C3 como el menos intenso
porque so6lo pudo ser grabado en esta diada (i.e, no hay otras con las cuales comparar);
algunos machos adicionalmente alternaron significativamente con los machos que
percibieron como el segundo mas intenso y algunos otros incluso con el tercero (Tabla 5.3).

Con respecto a las siete diadas que fueron grabadas en los dos dias de observacion, se
encontré que en las dos diadas que no alternaron ninguno de los dos dias (M1-M25 del Coro
1 y M1-M2 del Coro 6) los machos siempre se percibieron el uno al otro como los de
vocalizacién menos intensa (Tablas 5.2 a 5.4). La diada M24-M26 del Coro 4 alterné sé6lo en
la primera noche de observacion a pesar de percibirse el uno al otro como los de menor
intensidad (Tabla 5.2); en la segunda noche, M24 percibié a M26 igualmente como el de
menor intensidad pero alterné con tres de sus vecinos (esta noche el tamafio del Coro 4 fue
mayor) (Tabla 5.4). Finalmente, de las cuatro diadas que alternaron en las dos noches (M4-
M5 del Coro 3, M2-M1 del Coro 5, M1-M3 y M2-M3 del Coro 6), en M4-M5 del Coro 3 ambos
machos se percibieron como los mas intensos en la primera noche de observacién (Tabla
5.2), mientras que en la segunda noche, M5 percibié a M4 como el mas intenso y M4 a M5
como el tercero en intensidad, pero no alterné con el que percibié como el mas intenso (M2;
Tabla 5.3). En M2-M1 del Coro 5, ambos machos se percibieron siempre como los mas
intensos del coro (Tablas 5.2 y 5.4). En las diadas del Coro 6, M1 y M2 siempre percibieron a
M3 como el mas intenso del coro y M3 alternd con ambos machos en las dos noches de

observacidon (Tablas 5.2 y 5.4).
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Tabla 5.3. Intensidad promedio a la que cada macho percibi6 a cada uno de los vecinos del

coro para los coros 1 al 3, y la proporcién de cantos alternados observados con respecto a

los esperados en cada una de las diadas, en la segunda noche de grabacién. Las proporciones

de cantos alternados (Obs/Esp) resaltadas en negrita corresponden a las diadas en las que

hubo mas alternancia de la esperada por azar.

. Intensidad Proporcion cantos

Coro  Macho M Vecino percibida (dB) alternados (Obs/Esp)
1 1 4 59,2 1,164
2(1) 85,7 1,767
3 59,5 0,906
25 56,7 1,108
4 1 61,8 1,164
3 65,9 1,355
2(1) 67,6 0,932
2(1) 1 78,8 1,767
58,0 0,932
3 1 62,1 0,906
4 63,8 1,355
25 67,4 1,224
25 1 64,5 1,108
3 70,3 1,224
2 1 2 72,1 1,335
3 62,5 1,036
2 1 73,8 1,335
3 71,5 1,713
3 1 70,0 1,036
2 73,4 1,713
3 1 3 65,4 1,387
4 63,1 1,115
5 60,8 1,364
2 4 70,0 1,066
3 1 56,2 1,387
4 71,2 1,323
5 66,6 1,360
4 1 53,1 1,115
2 74,1 1,066
3 70,0 1,323
5 65,7 1,235
5 1 56,3 1,364
3 65,9 1,360
4 70,6 1,235
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Tabla 5.4. Intensidad promedio a la que cada macho percibi6 a cada uno de los vecinos del
coro para los coros 4 al 6, y la proporcién de cantos alternados observados con respecto a
los esperados en cada una de las diadas, en la segunda noche de grabacién. Las proporciones
de cantos alternados (Obs/Esp) resaltadas en negrita corresponden a las diadas en las que

hubo mas alternancia de la esperada por azar.

. Intensidad Proporcion cantos

Coro Macho M Vecino percibida (dB)  alternados (Obs/Esp)
4 23* 24 67,8 1,539
26 76,0 1,426
28 57,1 1,322
24 23* 65,3 1,539
26 63,9 1,120
28 70,7 1,510
27 67,4 1,506
26 23%* 73,7 1,426
24 66,3 1,120
28 58,0 1,059
28 24 74,7 1,510
26 63,1 1,059
23* 63,3 1,322
27 24 68,8 1,506
5 4 5 60,6 1,006
3 55,8 1,034
1 67,0 1,646
2 62,5 1,084
5 4 59,3 1,006
3 63,1 1,473
1 63,0 1,161
3 4 54,2 1,034
5 63,8 1,473
1 57,8 1,202
1 4 65,9 1,646
5 65,4 1,161
3 59,1 1,202
2 68,4 1,309
2 4 56,1 1,084
1 62,2 1,309
6 1 2 58,5 1,147
3 60,4 1,608
2 1 58,2 1,147
3 62,3 1,231
3 1 58,3 1,608
2 60,6 1,231
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Examinando todas las variables medidas (distancia interindividual, altura de las

perchas de ambos machos, intensidad del canto de cada macho en la posicién del otro macho

de la diada, intervalo entre cantos, duracién y frecuencia dominante de los cantos de ambos

machos, diferencia absoluta de la altura de la percha y de los rasgos acusticos) para cada

noche por separado (Tabla 5.5), sélo se encontraron diferencias significativas en las

siguientes caracteristicas: distancia interindividual, intensidad del canto de cada macho en la

posicién del otro macho de la diada y diferencia absoluta del intervalo entre cantos de los

machos de la diada; en el resto de las variables medidas no se encontraron diferencias

significativas entre las diadas en las que hubo y no hubo alternancia (U Mann Whitney,

p>0,05 en todas las comparaciones).

Tabla 5.5. Promedio, mediana, valor minimo y maximo de las variables medidas.

Noche Variable Promedio Mediana Minimo Maximo
1 Intensidad de My, a 50 cm del macho(dB) 80.47 80.52 73.58 83.49
Intensidad de M,; a 50 cm del macho (dB) 79.94 80.24 73.19 83.23
Intensidad de My, percibida por M, (dB) 67.08 62.66 52.58 80.12
Intensidad de M, percibida por Mg, (dB) 67.13 64.53 54.52 79.14
Intervalo entre cantos de Mg, (s) 1.31 1.31 1.20 1.39
Intervalo entre cantos de M, (s) 1.39 1.42 1.23 1.55
A Intervalo entre cantos (s) 0.09 0.07 0.00 0.26
Duracion del canto de My, (s) 0.31 0.32 0.26 0.36
Duracion del canto de M, (s) 0.32 0.33 0.25 0.37
A Duracion del canto (s) 0.03 0.02 0.00 0.10

Frecuencia dominante Mg, (Hz) 3137.72 3273.00 1986.77 3574.53

Frecuencia dominante M, (Hz) 3213.67 3266.85 2101.62 3548.68

A Frecuencia dominante (Hz) 366.09 223.99 0.00 1343.68
2 Intensidad de My, a 50 cm del macho (dB) 81.29 80.44 72.62 88.57
Intensidad de M, a 50 cm del macho (dB) 80.96 80.74 74.32 84.86
Intensidad de M, percibida por M, (dB) 67.24 64.99 53.07 78.76
Intensidad de M, percibida por M, (dB) 68.07 63.11 55.78 85.66
Intervalo entre cantos de Mg, (s) 1.32 1.28 1.12 1.59
Intervalo entre cantos de M, (s) 1.42 1.43 1.17 1.81
A Intervalo entre cantos (s) 0.11 0.10 0.00 0.40
Duracion del canto de M, (s) 0.31 0.31 0.23 0.36
Duracion del canto de M, (s) 0.31 0.31 0.24 0.36
A Duracion del canto (s) 0.03 0.02 0.00 0.08

Frecuencia dominante My, (Hz) 3155.70 3387.87 1871.99 3617.60

Frecuencia dominante M, (Hz) 3259.89 3410.84 1722.70 3617.60

A Frecuencia dominante (Hz) 417.56 172.30 0.00 1722.70
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Tanto en la primera como en la segunda noche de grabaciéon la distancia
interindividual de las diadas que alternaron fue significativamente menor a la de las diadas
que no alternaron (U Mann Whitney: Noche 1: Z = -2,21, p = 0,03, Ni(alterna)= 12, Nz(no
alterna)= 10; Noche 2: Z = -2,58, p = 0,01, Ni(alterna)= 23, N(no alterna)= 11; Figura 5.12).
Asimismo, se encontr6 que la intensidad del macho focal percibida por el macho de
referencia fue significativamente mayor en las diadas en las que hubo alternancia (U Mann
Whitney: Noche 1: Z = 2,24, p = 0,02, Ny(alterna)= 12, N2(no alterna)= 10; Figura 5.14; Noche 2:
Z=1,97, p= 0,05, Ny(alterna)= 23, N2(no alterna)= 11; Figura 5.13), y también la intensidad del
macho de referencia percibida por el macho focal, aunque solo fue significativa en la
segunda noche (U Mann Whitney: Noche 1: Z = 1,85, p = 0,06, Ny(alterna)= 12, N2(no alterna)=
10; Noche 2: Z = 2,19, p = 0,03, Nj(alterna)= 23, Nz(no alterna)= 11; Figura 5.14).
Adicionalmente se encontr6 que la diferencia absoluta de los intervalos entre cantos fue
significativamente menor en las diadas en las que hubo alternancia en la segunda noche (U
Mann Whitney: Noche 1: Z = -0,13, p = 0,90, N (alterna)= 12, Nz(no alterna)= 10; Noche 2: Z = -
3,30, p = 0,001, Ny(alterna)= 23, Nz(no alterna)= 11; Figura 5.15), indicando que los machos
intercalan mas sus cantos con aquellos machos que tiene tasas de canto similares a las

propias.
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Figura 5.12. Distancias interindividuales de las diadas en las que hubo y no hubo alternancia, en la
primera (A) y en la segunda noche (B). Se muestra la mediana porque los datos no se distribuyen
normalmente.
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Figura 5.13. Intensidad de los machos focales percibidas por los machos de referencia en las diadas
en las que hubo y no hubo alternancia, en la primera (A) y en la segunda noche (B). Se muestra la
mediana porque los datos no se distribuyen normalmente.
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Figura 5.14. Intensidad de los machos de referencia percibidas por los machos focales en las diadas
en las que hubo y no hubo alternancia, en la primera (A) y en la segunda noche (B). Se muestra la
mediana porque los datos no se distribuyen normalmente.
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Figura 5.15. Diferencia absoluta de los intervalos entre cantos de los machos, en las diadas en las que
hubo y no hubo alternancia, en la segunda noche. Se muestra la mediana porque los datos no se
distribuyen normalmente.

Adicionalmente, se encontr6 una relacién positiva, aunque débil, entre la proporciéon de
cantos alternados Observados/Esperados (estimador de la alternancia relativa) y la
intensidad del canto del macho focal percibida por el macho de referencia pero sélo para la
segunda noche (Spearman: Noche 1, rs= 0,34, p= 0,12, N= 22; Noche 2, r;= 0,41, p= 0,02, N=
34; Figura 5.16), asi como también con la intensidad del canto del macho de referencia a
nivel del macho focal (Spearman: Noche 1, rs= 0,47, p= 0,03, N= 22; Noche 2, rs= 0,50, p=
0,002, N= 34; Figura 5.17). También se encontr6 una relaciéon negativa, pero débil, con la
distancia interindividual (Spearman: Noche 1, rs= -0,48, p= 0,02, N= 22; Noche 2, rs= -0,55,
p= 0,001, N= 34; Figura 5.18), siendo consistente en ambas noches de grabacion. Este

resultado no es de extrafiar porque la intensidad varia inversamente con la distancia.
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Figura 5.16. Relacién entre la proporcién de cantos alternados observados con respecto a los
esperados y la intensidad del macho focal percibida por el macho de referencia, en la segunda noche.

Las lineas curvas en rojo muestran el intervalo de confianza (95%).
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Figura 5.17. Relacién entre la proporcién de cantos alternados observados con respecto a los
esperados y la intensidad del canto del macho de referencia percibida por el macho focal, en la
primera (A) y en la segunda noche (B). Las lineas curvas en rojo muestran el intervalo de confianza
(95%).
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Figura 5.18. Relacién entre la proporciéon de cantos alternados observados con respecto a los
esperados y la distancia interindividual de las diadas, en la primera (A) y en la segunda noche (B). Las
lineas curvas en rojo muestran el intervalo de confianza (95%).
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Adicionalmente se encontr6 una relacién negativa y mayor que la encontrada con las
variables anteriores, entre la proporciéon de cantos alternados Observados/Esperados y la
diferencia absoluta de los intervalos entre cantos, pero so6lo para la segunda noche
(Spearman: Noche 1, rs= -0,25, p= 0,27, N= 22; Noche 2, r,= -0,67, p< 0,001, N= 35; Figura
5.19), esto indica que los machos alternaron mas a medida que las tasas de canto se hicieron
mas similares. En el resto de las variables medidas no se encontré correlacién con la
proporcion de cantos alternados observados con respecto a los esperados (Spearman,

p>0,05 en todos los casos).
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Figura 5.19. Relacién entre la proporciéon de cantos alternados observados con respecto a los
esperados y la diferencia absoluta de los intervalos entre cantos de los machos en cada diada, en la
segunda noche. Las lineas curvas en rojo muestran el intervalo de confianza (95%).
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Al evaluar los cantos superpuestos que fueron emitidos por anticipacién en las
diadas en las que hubo alternancia no se encontr6 tendencia a emitir mas cantos
superpuestos por anticipacién que por seguimiento. De las 35 diadas en las que hubo
alternancia, en siete de ellas el macho focal emiti6 mas cantos superpuestos por seguimiento
que lo esperado por azar, mientras que en once emiti6 mas cantos superpuestos por
anticipacién que lo esperado, en el resto de las diadas no hubo diferencia (Tabla 5.6).
Tampoco se encontré tendencia a emitir mas cantos superpuestos por anticipaciéon que por
seguimiento en las diadas en las que no hubo alternancia. De las 21 diadas en las que no
hubo alternancia, en siete de ellas el macho focal emiti6 mas cantos superpuestos por
seguimiento que lo esperado por azar, mientras que en cuatro emitid mas cantos
superpuestos por anticipacién que lo esperado, en el resto de las diadas no hubo diferencia

(Tabla 5.7).
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Tabla 5.6. Numero de cantos superpuestos totales y por anticipacidon en las diadas de

machos de E. johnstonei en las que hubo alternancia.

N° Cantos
N° Cantos . . .
Coro - . superpuestos Binomial Tipo de
Noche Diada suptter&l:esstos por p superposicion
otale anticipacion
Cl1-N1 M1-M11 63 18 >0,001 S
Cl1-N1 M11-M25 28 12 0,110
C1-N2 M1-M4 74 22 >0,001 S
Cl1-N2 M1-M2(1) 45 12 0,001 S
Cl1-N2 M4-M3 22 13 0,120
C1-N2 M25-M3 47 18 0,032 S
C2-N1 M6-M7 42 8 >0,001 S
C2-N2 M1-M2 15 8 0,196
C2-N2 M2-M3 8 8 0,004 A
C3-N1 M4-M5 39 24 0,046 A
C3-N1 M6-M4 32 11 0,030 S
C3-N1 M6-M5 43 24 0,091
C3-N2 M1-M3 34 12 0,032 S
C3-N2 M3-M4 37 25 0,013 A
C3-N2 M5-M1 45 24 0,110
C3-N2 M5-M3 37 29 >0,001 A
C3-N2 M5-M4 45 22 0,120
C4-N1 M24-M25 17 12 0,047 A
C4-N1 M26-M24 29 13 0,130
C4—-N1 M26-M25 21 12 0,140
C4-N2 M23*-M24 10 6 0,200
C4—-N2 M23*-M26 10 4 0,200
C4-N2 M24-M28 40 35 >0,001 A
C4-N2 M27-M24 16 9 0,170
C4—-N2 M28-M23* 30 22 0,005 A
C5-N1 M2-M1 50 36 0,001 A
C5—-N2 M1-M4 10 5 0,250
C5-N2 M2-M3 22 18 0,002 A
C5-N2 M2-M4 43 22 0,120
C5-N2 M3-M4 54 26 0,100
C5-N2 M5-M4 24 20 0,001
C6—N1 M1-M3 50 25 0,110
C6—N1 M2-M3 67 46 0,001 A
C6 — N2 M1-M3 23 13 0,140
C6 — N2 M2-M3 63 29 0,082

Los valores de p resaltados en negrita son aquellas diadas en las que hubo mas cantos superpuestos
por anticipaciéon o por seguimiento que lo esperado por azar. Tipo de superposiciéon: A, por
anticipacion; B, por seguimiento.

50



Tabla 5.7. Numero de cantos superpuestos totales y por anticipacién en las diadas de

machos de E. johnstonei en las que no hubo alternancia.

o N° Cantos
N° Cantos . . .
Coro - . superpuestos Binomial Tipo de
Noche Diada superpuestos por p superposicion
totales s
anticipacion
Cl1-N1 M1-M25 45 17 0,031 S
Cl1-N2 M3-M1 9 5 0,250
Cl1-N2 M4-M2(1) 109 60 0,044 A
Cl1-N2 M25-M1 64 44 0,001 A
C2-N1 M6-M5 35 18 0,130
C2-N1 M7-M5 90 46 0,082
C2-N2 M1-M3 22 7 0,041 S
C3-N1 M1-M4 65 35 0,082
C3-N1 M1-M5 94 33 0,001 S
C3-N1 M6-M1 109 48 0,035 S
C3-N2 M1-M4 62 32 0,098
C3-N2 M2-M4 30 9 0,013 S
C4-N2 M24-M26 39 12 0,007 S
C4-N2 M26-M28 64 28 0,061
C5-N1 M2-M4 91 55 0,012 A
C5-N1 M1-M4 99 51 0,076
C5-N2 M1-M2 65 34 0,092
C5-N2 M1-M3 83 48 0,032 A
C5-N2 M1-M5 25 10 0,097
C6—N1 M1-M2 59 15 >0,001 S
C6—-N2 M1-M2 27 12 0,130

Los valores de p resaltados en negrita son aquellas diadas en las que hubo mas cantos superpuestos
por anticipacién o por seguimiento que lo esperado por azar. Tipo de superposicién: A, por
anticipacion; B, por seguimiento.
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6 Discusion

Los resultados encontrados indicaron que los machos de E. johnstonei interactuaron
activamente con sus vecinos, evitando significativamente emitir sus cantos cuando otro
macho estaba vocalizando y haciéndolo en los periodos de silencio entre cantos de aquél, sin
que ocurriera superposicion. Esta estrategia llamada alternancia vocal o acudstica permite una
comunicaciéon mas efectiva, ya que se conservan las caracteristicas del canto indispensables
en el reconocimiento de la especie, la localizacién y la discriminacién individual (Schwartz,
1987), y ademas incrementa la relacion sefial/ruido de las vocalizaciones de los machos, lo
que favorece su deteccion (Wells, 1988). Adicionalmente, la alternancia permite que los
machos puedan detectar con mayor facilidad a otros que estén vocalizando (Schwartz, 1987).
Haber encontrado que los machos de E. johnstonei evitaron la interferencia acustica a través
de la alternancia, sugiere fuertemente que conservar las caracteristicas temporales y
espectrales de sus cantos seria vital en la atracciéon de pareja, y/o en establecer limites
territoriales con los machos vecinos, como fue encontrado en tres especies de anuros del
género Hyla (Schwartz, 1987); sin embargo, se requeriria realizar experimentos con las
hembras que permitan poner a prueba esta hipétesis.

La alternancia vocal ha sido reportada en las interacciones comunicativas de varias
especies de anuros (Schwartz, 1993; Grafe, 1996; Greenfield y Rand, 2000) incluyendo a E.
coqui (Zelick y Narins, 1983; Brush y Narins, 1989). Sin embargo, en los trabajos realizados
con estas especies un canto se considerd alternado si era iniciado en el espacio de silencio
entre los cantos de otro, pero no se consider6é que también terminara durante este tiempo.
Esto implica que si el canto superponia por anticipacién con un siguiente canto o estimulo era
igualmente considerado como alternado; la condicién considerada en esos trabajos fue mucho
mas laxa que la utilizada en este, y a pesar de utilizar una condicién de mayor rigor se

consiguid que los machos de E. johnstonei alternaron sus cantos significativamente.
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El método utilizado en este trabajo para estimar la alternancia es mas conservador que el
utilizado previamente en otros trabajos; este método posiblemente tenga mayor relevancia
biolégica, ya que seria mejor estimador del fenémeno de la alternancia vocal que los métodos
utilizados hasta ahora, basados inicamente en que el canto se inicie en el intervalo de silencio
entre cantos vecinos, pero que ignoran si el canto también termina en ese lapso. Si la
superposicion anticipatoria afecta la preferencia de las hembras basadas en otros rasgos
acusticos, que el canto termine antes de que comience otro es vital para los machos; no para el
que anticipa sino para el que queda como seguidor. Podria pensarse que entre los machos se
desarrolla una persecuciéon mutua intentando evitar la superposicion anticipadora del otro, la
cual terminaria en una intercalacidn “perfecta”, esto es, iniciar y terminar dentro de la VS.

Cuando los machos vocalizan en agregaciones de alta densidad, alternar con todos los
machos vecinos es dificil, asi que la atencion selectiva permite alternar s6lo con ciertos
machos del total que forman el coro, manteniendo asi la actividad vocal. Los machos de E.
johnstonei mostraron atencién selectiva, ya que se encontré que éstos alternaron
acusticamente s6lo con algunos de los machos del coro, entre uno y cuatro vecinos (un solo
macho hizo esto). Esto coincide con lo encontrado en otros trabajos, que han reportado que
los machos sélo interactiian con un pequefio grupo de machos del total de los que conforman
el coro, bien sea en condiciones naturales o artificiales (en anuros: Brush y Narins, 1989;
Schwartz, 1993; Boatright-Horowitz y col, 2000; Greenfield y Rand, 2000; en insectos:
Sneddeny col., 1998).

Los criterios de seleccion acustica que permitieron a los machos de E. johnstonei
responder sé6lo a algunos machos del coro fueron: la diferencia absoluta de los intervalos
entre cantos, la intensidad con la que percibian a cada uno de los machos vecinos y la
distancia interindividual (éstas ultimas estan relacionadas inversamente). Si bien en la

mayoria de estas variables las diferencias y correlaciones son el estimador de la alternancia
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fueron significativas para ambas noches, en la intensidad del macho focal percibida por el
macho de referencia y en la diferencia absoluta de los intervalos entre cantos de los machos,
sélo se encontraron diferencias y asociaciones en la segunda noche. Al nivel de analisis de este
trabajo no es posible explicar satisfactoriamente este resultado, ya que no se conocen los
factores que podrian haber variado entre noches, ademas de la composicién de los coros
(identidad de los machos) y su tamafio (nimero de machos). Tentativamente, la diferencia
podria deberse a que en general, en la segunda noche de grabacién el tamafio del coro fue
mayor, y posiblemente a mayor tamafio del coro haya mayor competencia por las hembras y
por tanto, podria haber mayor beneficio al alternar con los vecinos.

Con respecto al primer criterio de atencidn selectiva, se encontré mayor alternancia
cuando la diferencia absoluta de los intervalos entre cantos era menor; esto significa que los
machos alternaron en mayor proporcion con aquellos que tenian tasas de cantos similares a
las propias. Tanto a los machos con altas tasas de canto, como a los que vocalizan a bajas
tasas, les beneficiaria alternar con otros machos de cualidades similares, ya que ambos
mantendrian su tasa de canto y ademas no interferirian, lo que facilitaria la discriminacién de
las diferencias por la hembra. En E. johnstonei (Fuenmayor, 2002) y en varias especies (p.€j.,
D. microcephalus, Schwartz, 1986; A. obstetricans y A. cisternassi, Bosch y Marquez, 1996; P.
fischeri, Tarano y Herrena, 2003) las hembras muestras preferencias basadas en la tasa de
canto. La sincronia de los osciladores similares se lograria desfasando ligeramente uno de
ellos. Por otra parte, un macho que vocaliza a baja tasa e intente alternar con uno que vocaliza
a mayor tasa, que probablemente no le esta atendiendo, vocalizaria muy infrecuentemente y
sacrificarfa ain mas su tasa de canto (que ya es baja) que es de gran importancia en la
eleccion de la hembra. El oscilador neural del macho que vocaliza a menor tasa seria
constantemente reiniciado hasta su nivel basal por el canto de ese macho que vocaliza a una

mayor tasa, y por tanto el oscilador no alcanzaria el nivel de actividad eléctrica umbral que
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dispara la produccién del canto, como ha sido sugerido en la especie de saltamontes
Neoconocephalus spiza (Greenfield, 1994). Por ello, un macho que vocaliza a baja tasa
atenderia a otro macho que vocaliza a una tasa similar; de esta forma no sacrificaria su tasa de
canto o la maxima tasa a la que puede vocalizar y podria alternar, evitando asi la interferencia
acustica, lo que incrementaria su probabilidad de vocalizar y de conseguir alguna pareja.

Con respecto a los criterios de intensidad percibida y distancia interindividual, se
encontré que, en general, cada uno de los machos altern¢ significativamente sus cantos con el
macho del coro cuya vocalizacion percibié como la mas intensa; esta respuesta concuerda con
lo que se ha encontrado también en varias especies de anuros e insectos (p.ej., D.
microcephalus, Schwartz, 1993; Ligurotettix coquilletti y L. planum, Snedden y col., 1998; P.
pustulosus, Greenfield y Rand, 2000) y es la mas comun. En los casos en los que esto no
ocurri6 se encontré que si bien uno de los machos percibié al otro como el de mayor
intensidad dentro del coro, el otro percibié a aquél como el de menor o como uno de los de
menor intensidad del coro; esto indica que para que haya una alternancia significativa ambos
machos deben responder el uno al otro.

Lo encontrado en las siete diadas que fueron grabadas en los dos dias de observacion,
sugiere que los machos alternan de acuerdo a la intensidad del canto percibida y no en
respuesta a machos particulares. Sin embargo, las diadas M4-M5 del Coro 3 y M2-M1 del Coro
5 que alternaron en las dos noches, posiblemente eran vecinos “estables” dentro de coros que
aparentemente no estuvieron formados por los mismos machos en las dos noches de
observacion. Esto sugiere un efecto de querido enemigo entre estos vecinos, y una respuesta
mas competitiva con vecinos menos frecuentes; sin embargo, esta suposicién debe analizarse.

En general, en las diadas que alternaron, los machos siempre se percibieron como los mas
intensos o de los mas intensos del coro; en las diadas no alternaron, los machos siempre se

percibieron como los menos intensos. La diada que alterné en la primera noche de
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observacién pero no lo hizo en la segunda (M24-M26), permite evaluar tentativamente con
cuantos machos es posible alternar, ya que durante la primera noche M24 y M26 alternaron
con los dos vecinos con los que fueron grabados, habiendo un cuarto macho del coro que no
pudo ser grabado pero que se percibié vocalizando cerca de M26 (quiza el vecino mas cercano
a M26). En la segunda noche, cuando el tamafio del coro era mayor, M24 alternd con tres de
los cuatro vecinos con los que fue grabado, pero ignoré a M26 con el que alternd en la primera
noche de observacion: A pesar de que M24 percibi6 la vocalizacion de M26 con una intensidad
similar ambas noches, en la segunda noche ésta era 7 dB inferior a la mayor intensidad
percibida por él (mientras que la primera noche, la diferencia entre el mas intenso y M26 era
de apenas 0,6 dB). Esto sugiere que un macho puede alternar con un maximo de tres vecinos,
como fue propuesto por Greenfield y Rand (2000) para P. pustulosus, y que ademas los
machos atenderian a aquellos con intensidades en un cierto intervalo por debajo del mas
intenso (“gradiente descendente”).

Siguiendo con el razonamiento anterior, globalmente, cada macho alterné
significativamente con uno y hasta con tres vecinos del coro, que por lo general eran los
machos cuyas vocalizaciones percibieron como las mas intensas, en los casos en los que un
macho no alterné con los machos de mayor intensidad se debié a que estos ultimos percibian
a los primeros como machos de baja competitividad (que vocalizan a baja intensidad). Otro
patréon importante fue que los machos ignoraron la vocalizacién de aquél macho que
percibieron como la menos intensa de entre los vecinos. Nuevamente este resultado podria
ser explicado si los machos respondieran siguiendo una regla de umbral en gradiente
descendente combinada con la regla de nimero fijo, tal como la plantearon Greenfield y Rand
(2000) para explicar lo encontrado en P. pustulosus. En esta especie se encontré que los
machos siempre atendian al macho de mayor intensidad y a algunos otros cuyas intensidades

superaron el umbral de respuesta, pero dentro de cierto diferencial, y ademas respondiendo
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maximo a tres machos; los machos cominmente ignoraron a aquel cuyo canto percibieron con
la menor intensidad.

En este trabajo, debido al sistema experimental utilizado en el que las grabaciones se
realizaron por diadas sucesivas y no a todos los machos del coro simultaineamente, no fue
posible conocer con certeza con cuantos vecinos puede interactuar simultineamente un
macho de E. johnstonei, y por tanto no es posible verificar si los machos de esta especie
atienden a un numero fijo de machos, aunque hay indicios de que si lo harian. Para evaluar
esto con toda certeza podria utilizarse algin sistema que permita grabar en conjunto a todos
los machos de un coro, como el utilizado por Schwartz (1993). Sin embargo, los andlisis
realizados pueden ser indicadores de la capacidad de alternar con mas de un macho a la vez,
ya que durante las grabaciones de las diadas siempre se procuré verificar que la mayoria de
los machos del coro estuvieran vocalizando. Ademas, en general, el ambiente acustico no
cambid entre una grabacion y la siguiente para una diada. En las contadas ocasiones en que un
macho dejo de vocalizar durante la noche de grabacion, éste lo hacia irregularmente o a muy
baja intensidad, de modo que es improbable que algin macho estuviese atendiendo a su
canto.

Estos resultados contrastan con lo encontrado en los machos de R. catesbeiana
(Boatright-Horowitz y col., 2000), ya que éstos vocalizaron mas que lo esperado por azar
siguiendo mas a vecinos mas lejanos (de vocalizacidn menos intensa) que a los mas cercanos.
Sin embargo, los resultados de Boatright-Horowitz y col. son los Uinicos de este tipo descritos
hasta ahora. Algunas de las explicaciones metodoldgicas que propusieron Boatright-Horowitz
y col. (2000) para interpretar sus resultados fueron que: su trabajo fue realizado
completamente en condiciones naturales y que trabajaron con coros de baja densidad (entre
ocho a diez machos). Sin embargo, el presente trabajo también se realizé bajo condiciones

naturales y con coros de atin menor densidad (entre tres a cinco machos), y sin embargo los
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machos alternaron con los vecinos cercanos mas que lo esperado por azar, en lugar de con los
vecinos lejanos. Posiblemente lo encontrado con R. catesbeiana se deba a otras explicaciones
adaptativas planteadas por los investigadores, relacionadas con el efecto querido enemigo y
con la estrategia de biisqueda de pareja de las hembras (Boatright-Horowitz y col., 2000).

Si las hembras de E. johnstonei responden preferencialmente a cantos que perciben con
mayor intensidad como se ha encontrado en otras especies (ej., Arak, 1983; Tarano y Herrera,
2003), podria explicarse por qué los machos alternan mas con aquellos que perciben como
mas intensos. Si las hembras de esta especie se aproximan a varios machos del coro antes de
realizar su eleccion, lo cual es apoyado por observaciones durante el trabajo de campo y
reportes de otros autores (Bourne, 1997; Fuenmayor, 2002), seria ventajoso que los machos
alternen sus cantos con los vecinos que se encuentran mas cerca de su territorio (los
percibidos con mayor intensidad), ya que cuando una hembra se aproxima también los
percibirfa como los mas intensos, y la alternancia permitiria que discriminara mejor las
diferencias acusticas entre ellos.

Comparando los resultados obtenidos en este trabajo con los de Tarano y Fuenmayor
(2009), se encontr6é que en el presente trabajo hubo un mayor porcentaje de machos que
alternaron con al menos uno de sus vecinos (88% vs. 54,5%). Esto respalda la suposicion de
las autoras de que posiblemente los machos de E. johnstonei discriminen entre vecinos e
intrusos, ya que se encontr6 que un mayor numero de machos alternan significativamente en
condiciones naturales que en condiciones artificiales.

Considerando lo reportado para E. coqui (Zelick y Narins, 1983, 1985) los machos de esta
especie muestran dos tipos de ajuste al alternar, dependiendo de la tasa de los estimulos:
ajustes 1:1 con estimulos de periodo similar al modal de la especie (2,5 s), que simularia la
interaccion acustica que estos machos podrian mostrar en condiciones naturales, y ajustes 1:2

ante estimulos de periodo menor que el modal. Aunque este resultado no puede ser
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comparado con alguno en este trabajo si puede hacerse con el resultado obtenido por Tarano
y Fuenmayor (2009). Si bien estas autoras no evaluaron directamente el tipo de ajuste que
realizaron los machos en respuesta a los estimulos, si evaluaron la respuesta a estimulos de
periodo menor que el periodo promedio de la especie (1,3 s) y encontraron que la mitad de
los machos (54,5%) alternaron sus cantos mas de lo esperado por azar y parecieron hacerlo
con un ajuste 1:1, ya que también incrementaron su tasa de canto frente a este estimulo
(respecto a la que mostraron en ausencia de él). Por el contrario, con los estimulos de baja
tasa, los machos mantuvieron su tasa de canto, aunque hubiese interferencia, intentando
colocar dos cantos en el espacio entre estimulos sucesivos (un ajuste 2:1), lo que pareciera
indicar que mantener cierta tasa de canto fuera mas importante que alternar. Sin embargo,
todos estos resultados sugieren que tanto los machos de E. coqui como los de E. johnstonei se
comportan como osciladores periddicos ajustables.

Al evaluar si los machos focales de las diadas en las que hubo y en las que no hubo
alternancia emitieron mas cantos superpuestos por anticipacién que por seguimiento, no se
encontré diferencia alguna. Este resultado indic6 que los machos no emitieron mas cantos
superpuestos por anticipacion, lo cual se lograria retrasando la emisién de su canto dentro el
intervalo de silencio de los cantos del otro macho. Mientras que la superposicién por
seguimiento es inevitable si el canto del otro macho se percibe durante el retraso neural (es
decir, ya es inevitable no vocalizar), la anticipacidon podria buscarse activamente, retrasando
ligeramente la emisién del canto. Se desconoce si alguna propiedad del oscilador podria
permitir este ajuste pero el ajuste de reinicio por inhibicién lo favorece (Greenfield, 1994). De
estos resultados se podria inferir que posiblemente no existe efecto de precedencia (sensu
Zureck 1980, citado en Snedden y Greenfield, 1998) en las hembras de E. johnstonei, como se
ha encontrado en otras especies (ej., L. coquilletti y L. planum, Snedden y col., 1998; P. fischeri

Tarano y Herrera, 2003), si no que podrian continuar seleccionando de acuerdo a las
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caracteristicas del canto de los machos (como sucede con las hembras de Hyla versicolor,

Schwartz y Gerhardt, 1995) o elegirian aleatoriamente cuando hay interferencia.
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7 Conclusiones

1. Los machos de E. johnstonei alternan vocalmente en condiciones naturales a diferencia
de lo observado en condiciones experimentales; esto indica que los resultados de los
estudios previos se deben parcialmente al modelo experimental.

2. Los machos de E. johnstonei alternan acusticamente sélo con algunos de los machos
del total que conforman el coro al que pertenecen, especificamente con entre uno y
tres machos.

3. Los machos de E. johnstonei emiten mds cantos alternados que los esperado por azar
en respuesta a aquellos cantos de sus vecinos que perciben con mayor intensidad, que
suelen ser los que se encuentran mas cerca en el coro. Este criterio de atenciéon
selectiva coincide con lo encontrado en otras especies, lo que indica que este criterio
puede ser ubicuo en anuros.

4. Un nuevo criterio de atencidn selectiva encontrado en este trabajo fue la tasa de canto.
Los machos de E. johnstonei emiten mas cantos alternados de los esperado por azar en
respuesta a machos que vocalizan a tasas de canto similares a las propias.
Posiblemente esto se deba a las propiedades de los osciladores y a que a los machos se
beneficiarian al alternar con otros machos de cualidades similares, ya que evitarian la
interferencia y asi podrian ser discriminados con mayor facilidad por la hembra, sin

sacrificar su tasa de canto, sea esta baja o alta.
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