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RESUMEN

Las respuestas fenotipicas son, comuUnmente, respuestas adaptativas de los
organismos que por lo general se mantienen por seleccién natural. Por lo tanto, el
conocimiento de la estructura de una poblacién exige saber cémo influyen los diferentes
factores bidticos y abidticos -grado de cambio ambiental, presencia de predadores y
competidores- sobre los organismos, teniendo en cuenta sus ciclos de vida y las
estrategias evolutivas involucradas.

Las larvas de anfibios son organismos muy interesantes para explorar la ecologia de
la plasticidad fenotipica ya que son capaces de ajustar su fenotipo a diferentes
combinaciones de factores ambientales -por ejemplo presencia de predadores,

competencia intraespecifica- y balancear estas fuerzas inductivas opuestas.

HIPOTESIS DE ESTUDIO

(1) Las larvas responden a los predadores en funcidn del riesgo de predacién que
cada uno representa, es decir presentan respuestas de tipo generalizadas ante
predadores que comparten el habitat, o tiene la misma probabilidad de captura vy
responden de manera especifica ante predadores mas eficaces en cuanto a la tasa de
ataque y consumicidn, lo cual esta relacionado con el modo de vida de las larvas.

(2) Cuando la densidad de competidores es baja, los predadores inducen cambios
en el comportamiento, morfologia y crecimiento, en cambio cuando la densidad de
competidores es alta, los cambios en comportamiento, morfologia y crecimiento estan
dados por la presencia de competidores.

(3) Las larvas responden a cambios en el volumen de agua, acelerando el desarrollo
y la tasa de crecimiento (cuando el volumen de agua disminuye) y retrasandolo cuando el

volumen de agua se vuelve a restituir.

OBJETIVO GENERAL

Analizar las respuestas fenotipicas manifestadas por larvas de anuros con distintas
estrategias evolutivas ante factores bidticos y abidticos mediante el registro tanto de
variaciones observadas en las tasas de crecimiento y desarrollo, asi como en la actividad,

y las variables morfoldgicas.
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OBJETIVOS PARTICULARES

1) Examinar los efectos de los predadores, larvas competidoras y factores abidticos
- por ejemplo, diferencias en el volumen de agua- sobre las caracteristicas morfoldgicas
(longitud del cuerpo, longitud de la cola, altura del cuerpo, altura de la cola, altura de la
musculatura caudal) de las larvas.

2) Evaluar como influyen sobre el crecimiento y desarrollo la presencia de diferentes
tipos de predadores, distintas densidades de larvas competidoras y el efecto de las
condiciones del habitat (profundidad del cuerpo de agua, temperatura).

3) Observar la actividad y comportamiento de las larvas ante las diferentes

combinaciones en los tratamientos.

METODOLOGIA GENERAL

Para alcanzar estos objetivos se disefiaron cuatro modelos de experiencias a fin de
corroborar las hipdtesis propuestas. Los resultados de cada una de las experiencias
fueron presentados en capitulos independientes.

En el capitulo 2, se analizd la influencias de las sefiales quimicas de diferentes
predadores (Belostoma elongatum y Moenkausia dichroura) sobre la morfologia,
crecimiento y desarrollo en larvas pertenecientes a 3 especies de anuros (Physalaemus
albonotatus, Elachistocleis bicolor y Scinax nasicus). Las mismas se realizaron en
condiciones de laboratorio, las larvas fueron expuestas a sefiales quimicas de los
predadores y a un tratamiento de control. Los resultados mostraron que las larvas de
anfibios responden de diferente manera ante la presencia de distintos tipos de
predadores, observandose respuestas especificas -cualitativas- o generalizadas -
cuantitativas- en diferentes especies, las cuales estarian en funcidon del riesgo de
predacion percibido.

En el capitulo 3 se analizd la influencia de la densidad y la presencia de sefales
quimicas de predadores sobre la morfologia, crecimiento y desarrollo en larvas de
Rhinella schneideri, Physalaemus albonotatus y Scinax nasicus. Las larvas estuvieron
expuestas a cuatro tratamientos (grupos de cuatro y ocho individuos, con sefiales y sin
sefales quimicas de los predadores). Los resultados mostraron que la densidad es un
factor determinante en la dinamica poblacional de las larvas, observdndose alteraciones

tanto en la morfologia, como en la tasa de crecimiento y desarrollo.
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En el capitulo 4 se analizé el comportamiento en larvas de Rhinella schneideri,
Physalaemus albonotatus y Scinax nasicus ante la presencia de sefiales quimicas de
predadores y diferentes densidades de larvas, siguiendo el disefio realizado en el capitulo
anterior. Los resultados indicaron que la densidad promueve diferentes niveles de
actividad en las larvas, observdndose un incremento en la actividad cuando la densidad es
alta. A su vez en la mayoria de las especies se observé una tendencia a alejarse de la zona
de riesgo, indicando un comportamiento antipredador en las larvas, cuya intensidad vario
entre las diferentes especies de presas y el tipo de predador al que fueron expuestas.

En el capitulo 5 se analizé el efecto de la variacidén en el volumen de agua sobre la
morfologia, crecimiento, y desarrollo en larvas de Rhynella schneideri y Physalaemus
albonotatus. Las larvas de anfibios estuvieron expuestas a una constante reduccion y
aumento del volumen de agua, a fin de determinar la influencia del hidroperiodo sobre
las mismas. En estas experiencias no se observaron diferencias en las variables
consideras, indicando que el hidroperiodo no tuvo una influencia significativa sobre las
mismas. Sin embargo se observd que larvas caracteristicas de ambientes
semipermanentes presentaron mayores tiempos de desarrollo que aquellas que habitan

ambientes mdas temporarios.

CONCLUSIONES

v Todas las especies de larvas de anuros estudiadas presentaron respuestas pldsticas
ante cambios en los factores bidticos, sin observarse en este trabajo influencias de
los factores abidticos sobre ellas.

v Todas las especies de larvas de anuros estudiadas fueron capaces de reconocer
sefales quimicas de predadores especificos.

v’ Se observaron respuestas especificas y generalizadas en las larvas ante la presencia
de sefiales quimicas de predadores, las cuales estuvieron en funcion del tipo de
predador.

v’ La presencia de sefiales quimicas de predadores no tuvo influencia sobre la tasa de
desarrollo de las larvas.

v No se observd una relacion entre la tasa de crecimiento y la tasa de desarrollo,

indicando que son variables que se comportan de manera independiente.
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v’ Se observd un comportamiento diferencial en las larvas respecto a la disposicidn
gue adoptan frente a la presencia de sefiales quimicas de predadores, el cual vario
de acuerdo al tipo de predador y la densidad.

v La actividad de las larvas fue influenciada por el efecto de la densidad. Se observé
qgue a altas densidades la proporcién de larvas activas fue mayor en Physalaemus
albonotatus y en Scinax nasicus.

v La presencia de sefiales quimicas de predadores produjo una tendencia al
agrupamiento en todas las especies de larvas de anfibios.

v’ Las larvas de Physalaemus albonotatus invirtieron principalmente en respuestas
morfoldgicas, observandose una baja respuesta en el comportamiento ante la
presencia de senales quimicas de predadores.

v’ Las larvas de Scinax nasicus respondieron a las sefiales de predadores con cambios
en el comportamiento sin observarse modificaciones evidentes en la morfologia.

v' En todas las especies de larvas de anuros se observé una tendencia al alejamiento
de la zona de riesgo; sin embargo, el tiempo que los individuos se mantuvieron
alejados vario entre especies y en funcién del predador al cual estuvieron expuestos

v’ Las larvas expuestas a bajas densidades invirtieron principalmente en crecimiento,
probablemente debido a una abundante disponibilidad de recursos.

v' En las especies estudiadas los cambios en el volumen de agua no tuvieron influencia
sobre la morfologia, crecimiento o desarrollo de las larvas.

v’ Se observé que larvas con mayor flexibilidad en lo que a seleccién de hébitats se
refiere (Rhinella schneideri), necesitaron un periodo de tiempo igual al doble que las
larvas de ambientes temporarios (Physalaemus albonotatus) para alcanzar el mismo
estadio de desarrollo, probablemente debido al ciclo de vida de las larvas y las

diferencias en las tasas de crecimiento observadas.
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SUMMARY

Phenotypic responses are usually adaptive responses of the organisms that usually
are preserved by natural selection. Therefore, the knowledge of the structure of a
population requires to know how the different biotic and abiotic factors have influence
on the organism (degree of environmental change, presence of predators and
competitors), considering its cycles of life and evolutionary strategy.

The anuran tadpoles are very interesting organisms to explore the ecology of the
phenotypic plasticity because they are able to adjust their phenotype to different
combinations from environmental factors (for example presence of predators,

intraspecific competition) and to balance these opposite inductive forces.

HYPOTHESIS

1) The anuran larvae present generalized responses to predators that share the habitat,
or has the same probability of capture, and respond specifically to predators more
effective with regard to the rate of attack and consumption.

2) When the density of competitors is low, the predators induce changes in the behavior,
morphology and growth; however when the density of co-specific is high, the competitors
induced responses in behavior, morphology and growth.

3) The anuran larvae respond to changes in the volume of water, accelerating the
development and growth rate (when the volume of water is decreasing) and delaying

when the volume of water becomes to restore.

GENERAL GOAL

Analyze phenotypic responses expressed by anurans larvae with different evolutionary
strategies against biotic and abiotic factors through the registry of variations observed in
growth rate, activity and morphological variables.

SPECIFC GOALS

1) Examine the effects of chemical cues of predators, presence of co-specific and abiotic

factors (for example, differences in the volume of water) on the morphological
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characteristics of the larvae (body length, tail length, body depth, tail depth, tail muscle
depth).

2) Evaluate how influence the presence of different type of predators, the habitat
condition (different water volume, temperature), and density of co-specific on the growth
and development rate of the larvae.

3) Observe the activity and behavior of the larvae through the different combinations in

the treatments.

GENERAL METHODOLOGY

It was designed four experiences to corroborate the hypothesis. The results were
exposed in different chapter.
Chapter 2: It was analyzed the influence of chemical cues of predators (Belostoma
elongatum y Moenkausia dichroura) on morphology, growth and development rate in
three species of anuran tadpoles (Physalaemus albonotatus, Elachistocleis bicolor y Scinax
nasicus). The experiments were performing in laboratory conditions, it were realized
three treatment: chemical cues of each predator and a control group. The results showed
that tadpoles exhibit different responses to diverse predators; it was observed that the
larvae were able to display specific responses (qualitative) or generalized responses
(quantitative) which were in relation to the type of predator.
Chapter 3: It was analyzed the influence of density and chemical cues of predators on
morphology, growth and development rate in tadpoles of Rhinella schneideri,
Physalaemus albonotatus y Scinax nasicus. It were realized four experiment (group of 4
and 8 individuals, with and without chemical cues of predators). The results showed that
density was an important factor in population dynamic of tadpoles, it was observed
changed in morphology growth and developmental rate.
Chapter 4: It was analyzed the behavior of the tadpoles of Rhinella schneideri,
Physalaemus albonotatus and Scinax nasicus exposed to chemical cues of predators and
different larval densities, the experimental followed the designed performed in previous
studies (Chapter 3). The results showed that density promoted different level of activity in
tadpoles, it was observed an increased in activity when density was high. In the majority

of species was observed a tendency to move away of the risk zone (zone of the aquarium
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where it was introduce the chemical cues of predators), which is indicated an
antipredator behavior in the larvae. The intensity of the responses varied in relation to
the type of predator.

Chapter 5: It was analyzed the effect on the variation in the volume of water on the
morphology, growth and development of the tadpoles of Rhinella schneideri and
Physalaemus albonotatus. The anuran tadpoles were exposed to a constant reduction
and a constant increase in water volume with the goal to determine the influence of
hydroperiod. In these experiences was not observed difference in the considered
variables, which indicated that hydroperiod did not have influence in the studied
variables. However, it was observed that larvae that occur in habitats more flexible
showed more time of development in relation to the tadpoles that occur in temporary

ponds.

CONCLUSIONS

v All the species studied of anuran larvae displayed plastic responses to changes in
the biotic factors, without being observed in this study, influences of the abiotic
factors on the tadpoles.

v"All the species studied of anuran larvae were able to recognize chemical signals of
specific predators.

v" It was observed specific and generalized responses in tadpoles faced to chemical
cues of predators. These responses were in relation to the type of the predator.

v" Tadpoles that were maintained to low density invest principally in growth, probably
due to abundant resource availability.

v" Chemical cues of predators did not influence development rate of tadpoles.

v" It was not observed a relation between growth and development rate of tadpoles.
Suggest that these variables are independent between them.

v" A different behavior was observed in the larvae in relation to the disposition that
they adopt where are in presence of chemical cues of predators. The observed

responses vary according to the type of predator and the density.
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v’ Tadpoles activity was influence by the density. It was observed that when density
was high, the proportion of active larvae was superior in individuals of Physalaemus
albonotatus y Scinax nasicus.

v" The presence of chemical signals of predators produced a tendency to grouping in
all the species of anuran larvae.

v’ It was observed in all the species of anurans larvae a tendency to distance of the
zone of risk, nevertheless the time that the individuals stayed remote varied
between species and in relation to the predator which they were exposed.

v In the studied species, changes in the volume of water did not have influence on the
morphology, growth or development of the larvae.

v’ It was observed that larvae with greater flexibility in relation to selection of habitats
(Rhinella schneideri) need a period of time equal to the double that the temporary
larvae (Physalaemus albonotatus) to reach the same stage of development,
probably due to the cycle of life of the larvae and to the differences observed in

rates of growth.
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Capitulo I:
Introduccion general

MARCO TEORICO

Si se enmarca en el contexto de una sintesis moderna, el rol del ambiente en la
evolucidn de los organismos puede ser mas o menos resumido en la frase “el ambiente
propone, la seleccidon natural dispone”, lo cual expresa la relacién unilateral entre el
ambiente y la adaptacidn, en la orientacién de la direccién de los cambios evolutivos.

El organismo es visto como un “objeto pasivo” sobre el que actian fuerzas
evolutivas. Mientras por un lado estd el ambiente generando problemas al azar, respecto
a la organizacién y funcionamiento del organismo, por el otro esta la maquinaria genética
interna del organismo, buscando soluciones al azar a los problemas propuestos por el
ambiente (Lewontin 2000).

En este contexto, la plasticidad fenotipica suele ser definida como la formacién de
multiples fenotipos a partir de un solo genotipo, dependiendo de las condiciones
ambientales (Pigliucci et al. 2006). En la actualidad, existe gran cantidad de evidencias
gue muestra como una extensa variedad de organismos expresan una amplia plasticidad
fenotipica en respuesta a aspectos bidticos y abidticos de sus ambientes (Karban y
Baldwin 1997, DeWitt y Scheiner 2004). Estas respuestas plasticas incluyen cambios en el
comportamiento, fisiologia, morfologia, crecimiento, historias de vida, demografia y
pueden ser expresadas ya sea dentro de la vida de un solo individuo (Young et al. 2003),
como a través de generaciones (Agrawal et al. 1999).

También existen diferentes formas en las que el fendmeno de plasticidad puede ser
clasificado, basado en la naturaleza del rasgo de interés (morfoldgicos, fisioldgicos, y de
comportamiento), o en la naturaleza de la sefial que produce el ambiente (dieta,

densidad poblacional, temperatura y fotoperiodo), y esto es interpretado por un sistema
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de desarrollo plastico o el rendimiento relevante del organismo (evitar al predador -
dispersion de defensas - explotacion de recursos) en el contexto ecoldgico (Fusco vy
Minelli 2010).

Los estudios que analizan cémo afecta la plasticidad la interaccion de los
organismos con su ambiente tipicamente se enfocan en: |) factores ambientales bidticos y
abidticos (temperatura o predacion) y 1l) aspectos ecoldgicamente relevantes de
respuestas fenotipicas a un factor, ya que frecuentemente el fenotipo alterado afecta
subsecuentes interacciones. Por ejemplo, los moluscos, expuestos a fuertes corrientes de
agua producen apéndices de alimentacion cortos (Marchinko 2003), lo cual afecta la
obtencién del alimento; de manera similar, las plantas alteran el crecimiento y estructura
de las raices en respuesta a diferentes concentraciones de nutrientes, maximizando la
toma de nutrientes en suelos aridos e incrementando la captura de nutrientes esenciales,
tales como fosfatos, afectando por lo tanto, las interacciones competitivas entre especies
de plantas (Hodge 2004).

Numerosos estudios han demostrado que la plasticidad afecta las interacciones
directas entre los individuos con su ambiente bidtico (predacién, herbivoria vy
competencia) y abidtico (temperatura, luz, hidroperiodo) en una variedad de formas y en
un amplio rango de taxones (Karban y Baldwin 1997, DeWitt y Scheiner 2004). No
obstante, la mayoria de las investigaciones realizadas hasta el momento sobre
interacciones indirectas via plasticidad han examinado el comportamiento antipredador.
Sin embargo, la plasticidad morfoldgica también puede causar interacciones indirectas
(Raimondi et al. 2000), y es probable que cualquier tipo de plasticidad pueda alterar la
direccidén y la fuerza de estas interacciones. Aunque la mayoria de los trabajos se han
enfocado en respuestas plasticas a condiciones bidticas, las respuestas plasticas a
factores abidticos también pueden resultar en efectos indirectos. Por ejemplo, las plantas
pueden responder fenotipicamente cuando “predicen” un cambio atmosférico. Estas
responden elevando el CO, por un cambio quimico en las hojas, lo cual reduce la calidad
del tejido nutricional para los herbivoros. Esto afecta el comportamiento de alimentacién,
el tiempo de desarrollo y riesgo de predacién (Stiling et al. 2003), lo que conlleva un gran

efecto sobre la dindmica de la comunidad (Korner 2000).
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Por otro lado, muchos organismos tienen la habilidad de modificar el ambiente que
ellos experimentan. En efecto; trabajos recientes han demostrado que la plasticidad
puede tener implicancias en la construccién del nicho y esto es especialmente interesante
cuando las condiciones ambientales conducen a mejoras (Donohue 2005). Por ejemplo,
en respuesta a las sombras producidas por plantas vecinas, muchas plantas alargan los
internudos para frenar la competencia, la respuesta fotosintética que atrae a los érganos
fotosintéticos de estos individuos, es una luz mds favorable en el ambiente. La
construccion del nicho también puede introducir modificaciones que crean subsecuentes

interacciones entre los individuos y su ambiente.

Consideraciones adaptativas de la plasticidad fenotipica

El reconocimiento de que la plasticidad pueda ser adaptativa ha estimulado una
amplia variedad de estudios respecto a cdmo altera las interacciones entre individuos y su
ambiente (Karban y Baldwin 1997, Pigliucci 2001). Aunque estos programas de
investigacion han sido ampliamente motivados por cuestiones evolutivas, los estudios de
plasticidad adaptativa tales como defensas y ofensas inducidas (Karban y Agrawal 2002,
Schmitz et al. 2003) han tenido también claras implicancias ecoldgicas. Por ejemplo, en el
este de Africa, la herbivoria por elefantes y jirafas ha inducido que las espinas de
proteccion en los arboles de Acacia drepanolobium sean mayores y mdas numerosas
(Young et al. 2003), lo cual enfatiza las habilidades de competencia y supervivencia de A.
drepanolobium cuando arriban subsecuentemente los herbivoros.

En los ultimos afios, ha crecido una sensacion de insatisfaccion con respecto a la
imagen de las descripciones de cambios evolutivos que han ido emergiendo. Estos
pareciera que reducen el origen de la variacién a mutacion y recombinacion genética, no
solo pasando por alto el crecimiento en masa de los datos de variacion epigenética
heredable (Jablonka y Lamb 2005, Gilbert y Epel 2009), sino también fallando en explicar
las rutas evolutivas de los cambios, las que pueden ser muy bien entendidas solo con
tomar en cuenta la influencia ambiental del fenotipo a través de los procesos ambientales
(Minelli y Fusco 2008).

La evoluciéon fenotipica depende de la variacidon en el fenotipo, y en metazoos y

otros organismos multicelulares, la variacion fenotipica -cuando no esta explicitamente
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restringida a un estado de desarrollo dado- es un cambio en estadios de desarrollo a
través de trayectorias en la ontogenia (Fusco 2001). El trayecto de un organismo es el
resultado de una Unica interaccidn entre su genoma, la secuencia temporal de variacion
externa a la cual es expuesta durante su vida a eventos al azar, y el nivel de interaccién
molecular en sus tejidos (Lewontin 2000). Asi el proceso de desarrollo es mas largo y
complejo que el sdlo desarrollo genético y hay una plétora de componentes, inducidos
ambientalmente, de variacion en el desarrollo que son relevantes tanto para la ecologia
como para la evolucién de las especies (Gilbert et al. 2010); de modo que en los procesos
de variacién fenotipica, los genes y el ambiente estan conectados de manera compleja
(Crispo 2007). Ademas, la capacidad de expresar el uso de recursos morfoldgicos
facultativos en respuesta a diferentes condiciones ambientales, puede representar para si
mismo una innovacién dominante que accione una radiacién adaptativa (West-Eberhard
2003). Esta plasticidad fenotipica puede facilitar cambios maximos en el paisaje
adaptativo que no seria posible via la acumulaciéon de cambios genéticos (Price et al.
2003, Schlichting 2004, Pfennig et al. 2006). Si esta plasticidad es acompanada por
asimilacidn genética o acomodacién genética, puede resultar una radiacién o especiacion
adaptativa (West-Eberhard 2003).

Como con cualquier rasgo del organismo, la forma en la cual un individuo responde
a la influencia ambiental estd sujeta a cambios evolutivos. El rol ecolégico de la evolucidn
de la plasticidad fenotipica provoca actualmente un debate intenso en los estudios
evolutivos. Aunque es universalmente conocido que la plasticidad fenotipica es una
propiedad importante del sistema de desarrollo que permite a los organismos
enfrentarse a un ambiente impredecible y/o heterogéneo, su rol en la evolucién
adaptativa permanece polémico. Por ejemplo, aunque es ampliamente conocido que la
plasticidad fenotipica puede incrementar la supervivencia de un organismo ante una
condicion especifica, no hay un acuerdo general en si la plasticidad puede conducir a la
evolucidn de rasgos “nobles” y promover la diversidad taxondmica, o si produce algin
efecto de aceleracién o retardo de los cambios evolutivos (Price et al. 2003, West-

Eberhard 2003).
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La importancia de la plasticidad fenotipica en estudios ecoldgicos

Existe un gran numero de investigaciones recientes que demuestran como la
plasticidad altera las interacciones entre los individuos y su ambiente, de tal forma que
influencia la estabilidad y la biodiversidad local de las poblaciones y comunidades. En
dichos estudios se propone que, como la plasticidad puede alterar directa e
indirectamente la interaccion entre los individuos con el ambiente, en ultima instancia
éstos pueden afectar muchos procesos ecoldgicos, tales como la dindmica de poblaciones
y comunidades, y aspectos de la comunidad en el funcionamiento del ecosistema (Miner
et al. 2005). Hay un gran niumero de trabajos sobre plasticidad en el comportamiento de
los animales y sus efectos a nivel de poblaciones y comunidades, los cuales se han

Ill

enfocado en distintas areas del “comportamiento ecolégico”.

Recientemente, muchos investigadores han comenzado a considerar cémo la
plasticidad afecta las interacciones indirectas en ensambles de multiples especies. Desde
décadas pasadas, los ecdlogos estan interesados en las interacciones indirectas, que
fueron referidas primariamente, a los efectos indirectos de la consumicion (Wootton
1994). Un predador decrece la densidad de su presa, lo cual en forma alternada cambia la
fuerza de la interaccién entre la presa y su especie. Consecuentemente el predador, por
consumir la presa, afecta a una tercera especie, produciendo cambios en la densidad a
través de interacciones indirectas. Por ejemplo, las larvas de odonatos del género Anax, a
través de su consumo de larvas de anfibios, indirectamente interactian con las
comunidades del perifiton (Peacor y Werner 2001). Cuando las larvas de Anax estan
presentes, consumen renacuajos (reduciendo su densidad), y a su vez inducen a las larvas
a forrajear menos, lo cual decrece la presion de forrajeo de los renacuajos sobre las algas,
incrementando la densidad de las mismas.

Este campo de investigacion se estd incrementando rapidamente (Werner y Peacor
2003, Preissier et al. 2005) y demuestra que la plasticidad, por alteracion de las
interacciones indirectas, puede influenciar la fuerza de la competencia (Relyea 2000),
facilitacion (Sih et al. 1998) y cascadas tréficas (Trussell et al. 2002), asi como causar
efectos multiples que son dependientes de los predadores (Vonesh y Osenberg 2003).

Ademas de posiblemente promover la formacién de nuevas especies, el recurso del

polifenismo puede incrementar en forma indirecta la diversidad reduciendo el riesgo de
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extincion. En otras palabras, puede mantener la existencia de las especies. Cualquier
factor que reduce el riesgo de extincion puede tender a promover la riqueza de especies,
ya que (l) direcciona mas especies en un clado, cada uno de los cuales provee una
oportunidad adicional para la especiacion, y (ll) le da al clado mas tiempo para
diversificarse. Asi, una reduccién de la extincién indirectamente conduce a una gran
riqueza de especies a través de un gran numero de linajes. El polifenismo puede jugar un
rol poco valorado en la disminucidn de riesgo de extincion en un linaje dado, en particular
porque desarrolla un mecanismo por el cual un organismo puede responder rapidamente
y adaptarse a un cambio ambiental (West-Eberhard 1989); los organismos en los cuales el
recurso del polifenismo se ha desarrollado deberian ser menos sensibles a los cambios
ambientales que aquellos en los cuales no se ha desarrollado.

Por otra parte, como el polifenismo permite a organismos ajustarse rapidamente a
los ambientes variables, tales organismos deben también poder ocupar una gama mas
amplia de tipos de habitats. La capacidad de invadir diversos habitats puede, de tal modo,
reducir el riesgo de un linaje en extincion; los organismos que se distribuyen mas
extensamente parecen ser menos vulnerables a la extincion (Jablonski 1986), quiza
porque son menos susceptibles al deterioro de cualquier habitat o a la parte de su gama

geografica (Pfennig y McGee 2010).

Plasticidad fenotipica en larvas de anuros

Los organismos que desarrollan la habilidad de responder a la variacion ambiental
deben reunir cierto nimero de condiciones (Schlichting y Pigliucci 1998), las cuales estan
ciertamente incluidas en la mayoria de las especies de larvas de anfibios que se enfrentan
al riesgo de predacion, por ejemplo, la utilizacion diferencial del espacio y el tiempo.

Cuando se considera como los predadores afectan la metamorfosis de los anfibios,
se debe tener en cuenta, por un lado, el enunciado de los modelos versus la realidad de
como la presa responde a los predadores en la naturaleza. Uno de los modelos clasicos
planteado por Wilbur y Collins (1973) sugiere que existe cierta “decision” por parte de las
larvas respecto a metamorfosearse tempranamente, pero con un tamafio menor, versus
metamorfosearse mas tardiamente con mayor tamafio. Poco después Smith-Gill y Berven

(1979), desde una vision mas fisioldgica, propusieron que el tiempo hasta la metamorfosis
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es dependiente de la tasa de diferenciacién, mientras que el tamafio del cuerpo en
cualquier etapa de la metamorfosis es funcion de ambos, crecimiento y tasa de
diferenciacién. En la década de los ‘80, Warner y Gillian (1984) y Werner (1986)
observaron que el riesgo de predacion puede ser variable entre habitats, y concluyeron
gue esta variacion juega un rol importante en la “decision” de metamorfosearse por parte
de las larvas. En fecha mas reciente, Day y Rowe (2002) plantean que hay un tamafio
minimo y maximo de metamorfosis produciendo un rango de tamafo particular.

Si se examinan estos modelos se comprueba que los Unicos factores que inducen
cambios sobre estos rasgos son la tasa de crecimiento y que, en algunos casos, hay una
evaluacidn por parte de la presa del riesgo de predacién. Sin embargo, los rasgos que se
asumen como fenotipicamente plasticos son aquellos dos rasgos correspondientes a la
historia de vida (tamafio y tiempo a la metamorfosis). No obstante, los predadores tienen
diversos efectos adicionales sobre las larvas que pueden jugar un importante rol en el
tiempo de metamorfosis, incluyendo una reduccidon de la competencia por disminucion
de la poblacion de la presa, seleccién de la variacion fenotipica debido a la muerte no-
azarosa de la presa, y por la induccién de rasgos morfoldgicos y de comportamiento que
traen aparejado el costo de reducir el crecimiento y el desarrollo (Relyea 2007).

Debido al gran riesgo de mortalidad producido por los predadores, no sorprende
que muchas larvas de anfibios hayan desarrollado la capacidad de ajustar la cantidad de
tiempo que pasan en el estado larval cuando se encuentran en ambientes que presentan
un alto o bajo riesgo de predacion. En ambientes con predadores (Van Buskirk y Relyea
1998) existen sefiales ambientales confiables (tipicamente sefiales quimicas emitidas por
los predadores) (Kats y Dill 1998) produciéndose un trade off (compromiso) entre el
riesgo de metamorfosearse tempranamente con un tamano corporal pequefio, versus
metamorfosis tardias con tamafos mds grandes (Smith 1987, Semlitsch et al. 1988).

Entre los rasgos del comportamiento, se ha observado que las especies con larvas
mas activas son consumidas en mayor medida por los predadores (Skelly 1994, Relyea
2001b); en cuanto a los rasgos morfoldgicos, diversos estudios han sefialado que las
larvas sobreviven mejor a la predacion cuando poseen una cola relativamente mas alta

(Van Buskirk et al. 1997, Van Buskirk y Relyea 1998).
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Existe gran cantidad de datos del efecto “miedo” producido por el predador sobre
la metamorfosis de los anfibios. Esta abundancia de informacién ha ocurrido porque dos
décadas atras los investigadores descubrieron que las larvas de anfibios respondian a las
sefales quimicas emitidas por los predadores acuaticos (Petranka et al. 1987), las cuales
estaban compuestas tanto por senales de alarmas como por la liberacién de hormonas al
medio (Schoeppner y Relyea 2005). Durante décadas pasadas ha existido una explosion
de estudios documentando cambios inducidos por el predador en el comportamiento y
morfologia de larvas de anfibios. En general muchas especies de larvas forrajean menos,
usan mas el refugio y desarrollan relativamente colas mas altas y cuerpos mas pequefios
(Lardner 2000, Relyea 2001a, Lane y Mahony 2002, Van Buskirk 2002); estas defensas
parecen ser adaptativas porque hacen que la larva sea mas resistente a la predacién (Van
Buskirk et al. 1997, Van Buskirk y Relyea 1998), pero trae aparejado el costo de un menor
crecimiento y desarrollo (Skelly 1992, Van Buskirk 2000, Relyea 2002a-b) ya que el
predador induce a la larva a pasar menos tiempo alimentandose (forrajeando), lo cual
produce que la zona bucal raspadora sea relativamente mas pequena, y por lo tanto
desarrollan un intestino relativamente mas corto y, por ende, menos eficiente (Relyea y
Auld 2005, Kehr y Gomez 2009).

Sin embargo, los individuos pueden metamorfosearse mas rapido ante la presencia
de predadores solo si los rasgos de historia de vida son plasticos; la ocurrencia de una
costosa plasticidad en el comportamiento y morfologia puede causar que los individuos
retrasen la metamorfosis hasta alcanzar un tamafio adecuado para la misma, aunque
también se deben considerar los efectos positivos indirectos en los recursos de las larvas
(Peacor 2002).

El costo de las defensas inducidas por el predador en las larvas puede ser expresada
no solo a través de un menor desarrollo sino también de un menor crecimiento. Como
fuera observado por Smith-Gill y Berven (1979), ambas variables estdan a menudo
correlacionadas, pero la correlacién no es perfecta, particularmente en estadios larvales
tardios (Leips y Travis 1994). Cuando el crecimiento y desarrollo estan altamente
correlacionados los anfibios que viven con predadores aislados (efectos no letales)
pueden experimentar una menor tasa de crecimiento y desarrollo, y como resultado se

metamorfosean mas tarde pero con un mismo tamafio que los coespecificos que no
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estuvieron expuestos a ambientes con predadores; ello obedece a que la menor tasa
diaria de crecimiento es de algin modo compensada mediante un mayor nimero de dias
en estado larval. Este patron en las tasas parece ser comun ya que ha sido sefalado por
diferentes autores (Babbit 2001, Van Buskirk y Saxe 2001, Altwegg 2002a, Relyea 2002c).
Sin embargo, cuando el crecimiento y desarrollo no estan altamente correlacionados, hay
dos posibles resultados: A) si el desarrollo es negativamente afectado por la induccién de
las defensas larvales pero la tasa de crecimiento no, es posible encontrar que los estados
larvales de anfibios expuestos a predadores colocados en contenedores tarden mas
tiempo en metamorfosearse, y emergen a un mayor tamafio que las larvas que no
estuvieron expuestas a las sefales de predadores. Este tipo de respuestas ocurre
normalmente y fue sefialado en una gran cantidad de trabajos previos (Laurila y Kujasalo
1999, Nicieza 2000, Babbit 2001, Altwegg 2002 a-b, Barnett y Richardson 2002, Vorndran
et al. 2002). B) Alternativamente, si la tasa de crecimiento es afectada en forma negativa
por la induccién de las defensas en las larvas pero no el desarrollo, es posible observar
casos en los que los anfibios que viven en ambientes con predadores aislados se
metamorfosean al mismo tamafio pero experimentan una tasa de crecimiento diaria
menor y, como resultado, emergen con un menor tamaio. Este patrén parece ser menos
comun habiéndose observado solamente en los estudios de Skelly y Werner (1990) y de
Lardner (2000).

La realidad es que las senales quimicas de predadores pueden tener efectos
negativos directos en el crecimiento de la presa por inducir costosamente las defensas
morfoldgicas y de comportamiento. Por supuesto, bajo alta competencia, los predadores
pueden tener efectos indirectos positivos en el crecimiento de la presa, por una
reduccion inicial del forrajeo de modo de estimular el incremento de recursos (Abrams y
Rowe 1996, Peacor 2002). Sin embargo, es probable que ocurra una alta competencia
cuando la presencia de predadores es letal.

Durante décadas pasadas numerosos estudios se han enfocado en el efecto de los
predadores sobre los rasgos de anfibios con el objetivo de entender el mecanismo de la
“decision” de metamorfosearse. Mientras estudios recientes examinan cémo las sefales
de predadores afectan el resultado de la metamorfosis (Benard 2004), éstos no

consideran el impacto de la real predacidn, la cual puede producir resultados diferentes.
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Durante el ultimo siglo los bidlogos han explorado como los predadores afectan la
supervivencia y el fenotipo de las larvas de anfibios (Wilbur 1972, Morin 1983, Werner
1986, Relyea 2001a, Van Buskirk 2002). Experimentos subsiguientes han confirmado que
los predadores pueden tener un impacto negativo importante en la supervivencia de las
larvas, tanto bajo condiciones naturales (Wilbur 1972, Smith 1983, Werner y McPeek
1994, Smith y Van Buskirk 1995, Relyea 2002c) como sobre condiciones artificiales (Morin
1983, Van Buskirk 1988, Wilbur y Fauth 1990, Semlitsch 1993, Relyea 2002d).

Sin embargo, a pesar del gran numero de trabajos realizados al respecto aun
guedan muchos aspectos por dilucidar, especialmente debido al hecho que la mayoria de
los estudios fueron realizados en pocas especies. De las 49 familias de anuros reportadas
hasta el momento (Frost 2011), 85% de los estudios provienen solo de tres familias:
Bufonidae, Hylidae y Ranidae. Los estudios no representan un amplio rango geografico
(49% proviene de Europa, 41% de América del Norte, 10% de Australia) y parece no haber
estudios de este tipo en Asia, Africa y América del Sur. A su vez, los estudios realizados
han utilizado una baja diversidad de predadores, a saber: 44% larvas de odonatos
(principalmente del género Anax), 17% peces, 17% larvas de escarabajos, 5% salamandras
y, en el caso del porcentaje restante (17%) se usaron distintos y variados predadores
(Relyea 2007).

En Argentina los estudios ecoldgicos sobre larvas de anfibios se inician en la década
de 1980 analizando la influencia de los factores denso-dependientes (Kehr 1985-
1987,1989-1994a, Kehr y Adema 1990) asi como la dindmica poblacional en larvas de
anuros (Basso y Kehr 1992, Kehr y Basso 1992, Kehr 1994b, Kehr y Marangoni 1999). En
los ultimos afios han surgidos nuevos estudios los cuales se han enfocado en analizar
diferentes aspectos de la plasticidad con relacion al efecto de la predacion (Jara y Perotti
2009), el comportamiento (Jara et al. 2006, Scarabotti et al. 2007, Jara y Perotti 2010) y
distintos aspectos abidticos (Acosta 2010, Navas et al. 2010), siendo la mayoria de ellos
realizados con larvas de especies distribuidas en la regién patagdnica.

El presente estudio pretende generar una profundizacién del conocimiento de la
plasticidad fenotipica en larvas de anuros, ya que proporciona datos sobre variaciones
morfoldgicas, de comportamiento e historias de vida sufridas por larvas de anfibios de la

region neotropical, ante la presencia de diferentes predadores y en diferentes contextos.
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HIPOTESIS DE ESTUDIO

Las larvas de anfibios son organismos muy interesantes para explorar la ecologia de
la plasticidad fenotipica ya que, frecuentemente, los predadores inducen a los renacuajos
a reducir su actividad de forrajeo, alargar la cola y acortar el cuerpo para disminuir el
riesgo de captura por parte de los predadores; sin embargo, esto trae aparejado el costo
de un menor crecimiento. Por otro lado, los competidores inducen los rasgos opuestos,
permitiendo un rdpido crecimiento, pero con el costo de incrementar la vulnerabilidad a
la predacion. Las larvas pueden ajustar su fenotipo a diferentes combinaciones de
predadores y densidad de competidores y balancear estas fuerzas inductivas opuestas.

Como los anfibios viven en un paisaje heterogéneo de competencia y predacidn, los
rasgos plasticos se favorecen debido a una compensacién entre la resistencia a los
predadores y el crecimiento. Esta compensacion afecta no solamente a los individuos,
sino también a las comunidades, via rasgos mediados por efectos indirectos y es un
ejemplo de por qué los anfibios son un excelente sistema modelo para usar en el estudio
de plasticidad fenotipica en ecologia.

En base a lo antes expuesto se consideraran las siguientes hipdtesis de estudio: (1)
las larvas responden a los predadores en funcién del riesgo de predacion que cada uno
representa, es decir, presentan respuestas de tipo generalizadas ante predadores que
comparten el habitat o tienen la misma probabilidad de captura y responden de manera
especifica ante predadores mas eficaces en cuanto a la tasa de ataque y consumicion, lo
cual esta relacionado con el modo de vida de las larvas; (2) cuando la densidad de
competidores es baja, los predadores inducen cambios en el comportamiento, morfologia
y crecimiento; cuando la densidad de competidores es alta, los cambios en
comportamiento, morfologia y crecimiento estan dados por la presencia de
competidores, y (3) las larvas responden a cambios en el volumen de agua, acelerando el
desarrollo y la tasa de crecimiento (cuando el volumen de agua disminuye) y retrasandolo

cuando el volumen de agua se vuelve a restituir.
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OBJETIVOS

Para el logro de los objetivos se han utilizado larvas de anfibios de distintas especies
que, por su ciclo de vida, pueden ser considerados “estrategas r” o bien “estrategas K”. La
importancia de tener en cuenta tales estrategias radica en que los “estrategas r” priorizan
la productividad y se desarrollan en ambientes inestables, en tanto los “estrategas K”

basan su dindmica poblacional en la eficacia, desarrolldandose en ambientes mas estables.

Objetivo general

Analizar las respuestas fenotipicas manifestadas en larvas de anuros con distintas
estrategias evolutivas ante factores bidticos y abidticos mediante el registro tanto de
variaciones observadas en la tasa de crecimiento, tasa de desarrollo y actividad, asi como

en distintas variables morfoldgicas.

Objetivos particulares

1) Examinar los efectos de los predadores, larvas competidoras y factores abidticos
(por ejemplo, diferencias en el volumen de agua) sobre las caracteristicas morfoldgicas
(longitud del cuerpo, longitud de la cola, altura del cuerpo, altura de la cola, altura de la

musculatura caudal) de las larvas.

2) Evaluar cémo influyen sobre el crecimiento y desarrollo la presencia de diferentes
tipos de predadores, distintas densidades de larvas competidoras y el efecto de las

condiciones del habitat (profundidad del cuerpo de agua y la temperatura).

3) Observar la actividad y comportamiento de las larvas ante las diferentes

combinaciones en los tratamientos.
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METODOLOGIA GENERAL

Para alcanzar estos objetivos se disefiaron cuatro modelos de experiencias teniendo
en consideracién los objetivos ya propuestos y las premisas que a continuacidn se
detallan: 1) si las variables morfoldgicas de las larvas respondian de manera generalizada
o especifica ante diferentes predadores; 2) considerar la influencia de los predadores en
funcién de la densidad y sus efectos sobre el crecimiento, desarrollo y morfologia de las
larvas; 3) estudiar la influencia de los predadores y la densidad de las larvas sobre el
comportamiento (actividad) de las mismas; y 4) observar la influencia del hidroperiodo
sobre el crecimiento, desarrollo y morfologia de las larvas.

Cada experiencia se realizé con diferentes especies de larvas de anfibios, habiendo
sido seleccionadas en funcidn de la representatividad y abundancia en la zona de estudio,
modos reproductivos y estrategias de vida. Asimismo, se trabajé también con dos
especies de predadores, teniendo en consideracién que ambos pertenecen a ambientes
contrastantes (hemipteros caracteristicos de ambientes temporarios y peces tipicos de
ambientes permanentes), con diferentes estrategias de captura (site-and-wait -o acecho-

versus predadores activos) y distintas tasas de consumicion.
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Clasificacidn y descripcidn de las especies de anfibios con cuyas larvas fueron realizadas

las distintas experiencias

Clase: Amphibia
Orden: Anura
Familia: Bufonidae
Género: Rhinella
Especie: Rhinella schneideri (Werner 1894)
Familia: Leiuperidae
Género: Physalaemus
Especie: Physalaemus albonotatus (Steindachner 1864)
Familia: Hylidae
Género: Scinax
Especie: Scinax nasicus (Cope 1862)
Familia: Microhylidae
Género: Elachistocleis

Especie: Elachistocleis bicolor (Guérin-Méneville 1838)

Rhinella schneideri (Werner 1894)

Esta especie, endémica de América del Sur, se distribuye desde la costa atlantica de
Brasil (desde el sur de Ceara hasta Rio Grande do Sul) a través de Paraguay, a la costa este
de Bolivia, suroeste al centro y norte de Argentina y norte de Uruguay (Frost 2011). En
Argentina se extiende a lo largo de la region fitogeografica chaquena, desde Jujuy hasta
Cérdoba y Santa Fe, Corrientes, Entre Rios y Misiones. Rhinella schneideri se encuentra en
ambientes xerdfilos. El periodo reproductivo se extiende desde principios de la primavera
hasta finales de verano, no se encuentran en estacidon seca de invierno (Cei 1980). La
reproduccion ocurre después de fuertes lluvias y no se prolonga por mas de una semana,
por lo que se considera a esta especie un reproductor explosivo. Los huevos son
depositados en cordones gelatinosos (de 3-4 m de longitud) en cuerpos de aguas lénticos
y adheridos a la vegetacion acuatica (Schaefer 2007). El diametro de los huevos es de

aproximadamente 1,8 mm. Dichas posturas se pueden encontrar tanto en charcas
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temporarias, como en lagunas semipermanentes y permanentes que sufren importantes
variaciones estacionales en sus voliUmenes de agua. Los estadios larvales de Rhinella
schneideri se caracterizan por formar agregaciones compactas, perteneciendo todos los
individuos a una misma camada o postura. El ciclo larval de las agregaciones en

condiciones naturales, dura aproximadamente de 37 a 42 dias (Kehr y Marangoni 1999).

Physalaemus albonotatus (Steindachner 1864)

Esta especie se encuentra distribuida desde Mato Grosso y Mato Grosso do Sul
(Brasil), Paraguay, la region chaquefia de Bolivia y Argentina (Frost 2011). En Argentina se
la ha registrado en las provincias de Corrientes, Chaco, Formosa y Santa Fe (Lobo 1993,
Kehr et al. 2004). La actividad reproductiva se extiende entre los meses de agosto y abril,
encontrandose posturas durante los meses de septiembre a marzo. Physalaemus
albonotatus es considerada un reproductor prolongado (la reproduccion se extiende
durante mas de tres meses consecutivos). El modo reproductivo de la especie consiste en
una masa de espuma que flota en la superficie del agua. El diametro de los nidos puede
variar entre 40 a 56 mm, en tanto que el nimero de huevos en las mismas oscila entre
245 a 850 (Schaefer 2007). Las larvas se desarrollan tanto en ambientes temporarios
como semipermanentes y permanentes (en este ultimo caso se ubican cerca de la costa
entre la vegetacion). En general, las larvas de esta especie viven en sitios que no superan

los 50 cm de profundidad (Schaefer 2007).

Scinax nasicus (Cope 1862)

Esta especie se distribuye desde Paraguay por el norte y centro de Argentina,
Uruguay, este de Bolivia y sureste de Brasil (Frost 2011). En Argentina presenta una
amplia distribucion encontrandose las provincias de Buenos Aires, Cérdoba, Corrientes,
Chaco, Entre Rios, Formosa, Jujuy, Misiones, Salta, Santiago del Estero, Santa Fe y
Tucuman. La actividad reproductiva se extiende desde agosto a mayo, considerdndose a
esta especie un reproductor prolongado. El modo reproductivo consiste en huevos
puestos en una masa globosa que se adhiere a la vegetacion sumergida (Schaefer 2007).

Las posturas pueden contener, en promedio, 1.500 huevos (Perotti 1997). Los estadios
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larvales pueden encontrarse en ambientes temporarios, semipermanentes vy

permanentes.

Elachistocleis bicolor (Guérin-Méneville 1838)

Esta especie se distribuye desde el centro de Argentina y Uruguay a través de
Paraguay hasta el sudeste de Bolivia y zona amazdnica de Brasil (Frost 2011). En la
Argentina presenta una amplia distribucién que incluye las provincias de Buenos Aires,
Coérdoba, Corrientes, Chaco, Entre Rios, Formosa, Jujuy, Misiones, Salta, Santiago del
Estero y Santa Fe. La actividad reproductiva se extiende desde agosto a marzo,
encontrandose posturas entre septiembre y octubre (Schaefer 2007). Las posturas
pueden contener en promedio 550 huevos (Perotti 1997). Esta especie es considerada un
reproductor explosivo, ya que la reproduccion se produce dias después de lluvias
torrenciales y no se extiende por mas de dos o tres dias. El modo reproductivo consiste en
huevos depositados formando una capa gelatinosa continua flotando en la superficie del
agua (Schaefer 2007). Las larvas se pueden encontrar en ambientes temporarios,
semipermanentes y permanentes. Las larvas de Elachistocleis bicolor presentan
caracteristicas particulares, ya que carecen de denticulos queratinizados en la boca y se
alimentan por succién oral mientras se mantienen casi inmdviles en la columna de agua

(Echeverria et al. 2007).
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Clasificacién y descripcion de las especies de predadores

Clase: Actinopterigii
Orden: Characiformes
Familia: Characidae
Género: Moenkausia

Especie: Moenkausia dichroura (Kner 1858)

Esta especie se encuentra distribuida en la cuenca de los rios Amazonas y Paraguay;
en la Argentina en la cuenca del Parand, Esteros del Iberd, rio Parana, rio Paraguay,
Embalse Itaipu, Yacyretad y planicies de inundacién (Lépez et al. 1987). El largo maximo
que alcanzan los individuos es de 10 cm SL (longitud estandar) (Lima et al. 2003). Son
organismos bentopeldgicos de agua continental de clima tropical (229C a 2629C) vy
predadores activos, con una tasa de consumicién alta, pudiendo llegar consumir de 5 a 10
larvas en cuestion de minutos (observacion personal). El tiempo de manipuleo de la presa

es de segundos.

Clase: Insecta
Orden: Hemiptera
Familia: Belostomatidae
Género: Belostoma

Especie: Belostoma elongatum (Montandon 1908)

Estos organismos son exclusivos del continente americano. Su distribucion en
Argentina ocurre principalmente en las provincias de Corrientes, Chaco y Formosa siendo
comunes y abundantes. Los habitats en los que se encuentran son lagunas, charcos,
pantanos y arroyos de clima templado a cdlido. La longitud del cuerpo oscila entre 26 y 50
mm (ArmUa de Reyes y Estévez 2005). Son predadores tipo sit-and-wait que se
mantienen inmdviles con la cabeza hacia abajo, apoyados en la vegetacién y se abalanzan

con rapidez y destreza sobre la presa desprevenida que pasa a su lado. Si bien son

Valeria Isabel Gomez 17



Capitulo I: Introduccién general

predadores voraces, su tasa de consumicidn es baja, pudiendo alimentarse de dos a

cuatro larvas por semana.

Recoleccidon y mantenimiento de las posturas

Para la realizacion de las experiencias se trabajoé con larvas provenientes de varias
posturas para evitar introducir en el estudio sesgos producidos por causas genéticas. Se
recolectaron posturas recientes (Fotografias 1.2, 1.3, 1.4, 1.5) halladas en charcas,
lagunas temporarias, semipermanentes o permanentes ubicadas en los alrededores de la
ciudad de Corrientes (Fotografia 1.1). Cada una de las experiencias se realizé con posturas
recolectadas en un mismo sitio. Las puestas fueron llevadas al laboratorio, donde se las
colocé en recipientes plasticos y, dependiendo de la especie, el tiempo de eclosién fue de
3 a 5 dias. Aquellas larvas de las mismas especies y que pertenecian a posturas diferentes
fueron colocadas en un mismo acuario al momento de nacer, con el fin de que se
produjera la mezcla de las mismas y no hubiera un sesgo antes de la seleccién de éstas
para cada experiencia. Los renacuajos se mantuvieron en condiciones de laboratorio a
una temperatura y fotoperiodo relativamente constante. Una vez que las larvas
alcanzaron el estadio 26 de Gosner (1960), fueron seleccionadas al azar para luego

comenzar con las distintas experiencias.

Fotografia 1.1: Ambiente tipico de muestreo para Fotografia 1.2: Amplexo de Rhinella schneideri
todas las especies consideradas en este estudio. observado en un ambiente semipermanente
La fotografia corresponde a un ambiente ubicado a 12 km de la ciudad de Corrientes.

semipermanente que se encuentra ubicado a 10
km de la ciudad de Corrientes (272 29°06.33” S
582 43°45.73" 0).
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Fotografia 1.3: Posturas de Physalaemus Fotografia 1.4: Postura de Rhinella schneideri
albonotatus encontradas en un ambiente encontradas en un ambiente semipermanente
semipermanente ubicado a 10 km de la ciudad ubicado a 12 km de la ciudad de Corrientes.

de Corrientes.

Fotografia 1.5: Postura de Scinax nasicus
encontradas en un ambiente semipermanente
situado a 10 km de la ciudad de Corrientes.

Recoleccidon y mantenimiento de los predadores

Los predadores se recolectaron de diferentes charcas, lagunas y zanjas, ubicadas
alrededor de la ciudad de Corrientes cercanas a los sitios de postura, y en algunos casos
en los mismos lugares donde se recolectaron los huevos (Fotografia 1.6). En el caso de los
peces (Moenkausia dichroura), una vez capturados en el campo, se trasladaron al

laboratorio y fueron colocados en un acuario (17 cm de altura x 18,5 cm de didmetro) con
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cuatro litros de agua declorinada. En ese acuario se colocaron 15 individuos de
Moenkausia dichroura (cuatro dias antes del inicio de cada experiencia) con el objeto de
gue produjeran sefiales quimicas para ser utilizadas en las experiencias. Los peces fueron
alimentados con alimento balanceado en forma de escamas cada dos dias; el agua del
acuario se renovo parcialmente una vez por semana con agua previamente declorinada.
En otros dos recipientes con 3,5 litros de agua (uno para alimentaciéon y otro para
producir sefiales quimicas) se colocaron cuatro individuos de Belostomas elongatum, los
cuales fueron alimentados con larvas de anfibios de las posturas usadas para las
experiencias. En todos los casos el protocolo para la alimentacidon de los predadores
consistidé en colocarlos en un recipiente separado del que contenian las sefiales quimicas
para las experiencias, a fin de evitar la introduccién de sefales quimicas de coespecificos
por parte de las larvas al ser consumidas por los predadores. El agua también fue

renovada parcialmente una vez por semana por agua previamente declorinada.

Fotografia 1.6: Técnica de recoleccion de

predadores. El ambiente de muestreo observado se
encuentra situado a 12 km de la ciudad de
Corrientes (272 28'26.63” S 582 43°35.22” 0).

Experiencias en condiciones de laboratorio

Las experiencias de laboratorio se realizaron en un bioterio, en donde Ia
temperatura se mantuvo permanentemente entre 26 y 29 2C, con un fotoperiodo de 10
horas con luz y 14 horas de oscuridad. Cada experiencia tuvo una duracién aproximada de

30 a 60 dias desde su inicio hasta la metamorfosis de los individuos. En las experiencias,
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los recipientes que se utilizaron se coloraron sobre una estanteria metalica y fueron
rotados semanalmente de estantes para que todos recibieran las mismas cantidades de
luz y temperatura (Fotografias 1.7, 1.8). Previo al inicio de cada experiencia se preparaban
los recipientes con agua declorinada y se dejaba reposar durante 24 horas. Una vez por
semana, el agua fue renovada parcialmente, para mantener las sefiales quimicas
introducidas. En todos los casos, las larvas fueron alimentadas con lechuga hervida ad

libitum cada tres dias.

Fotografia 1.7: Detalle de la distribuciéon de los Fotografia 1.8: Los recipientes con larvas expuestas
recipientes sobre las estanterias usadas para a tratamientos diferentes se ubicaron al azar para
realizar las experiencias. Las mismas se evitar el efecto de la posicién respeto a la luz
encontraban ubicadas en el bioterio del Centro de recibida.

Ecologia Aplicada de Litoral.

Experiencias en condiciones de mesocosmos

Estas experiencias se realizaron en condiciones seminaturales, utilizado tanques de
500 litros de capacidad cuyas dimensiones eran de 90 cm de alto y 88 cm de didmetro.
Esto tanques se encontraban semienterrados, ubicados dentro del predio del Centro de
Ecologia Aplicada del Litoral (CECOAL) (Fotografia 1.9). La temperatura del agua se
registr6 mediante el uso de data logger colocados en los tanques y programados para
registrar la temperatura cada hora. También se registraron las condiciones fisicoquimicas
del agua (conductividad, pH y oxigeno disuelto), asi como la composicién de algas que

coloniza los tanques.
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Fotografia 1.9: Tanques utilizados para realizar las experiencias sobre el efecto del
volumen de agua en condiciones seminaturales. Los mismos se encuentran
ubicados en el predio del Centro de Ecologia Aplicada del Litoral.

Mediciones y analisis

Las mediciones de todas las experiencias, se realizaron aproximadamente a los 20
(en el laboratorio) o 30 (en condiciones de mesocosmos) dias de iniciada las mismas. Para
medir las variables morfoldgicas, las larvas fueron fotografiadas en una lupa (®LEICA M60)
equipada con un sistema computarizado para captura (camara ®LEICA DFC 295) vy
medicion de imagenes (LAS V3.7). Las variables morfoldgicas analizadas fueron: longitud
de la cola, longitud del cuerpo, altura de la cola, altura del cuerpo y altura de la

musculatura caudal (Fotografia 1.10).
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Fotografia 1.10: Larva de Scinax nasicus en vista lateral, indicando las variables morfolégicas consideradas:
LC longitud del cuerpo, LCo longitud de la cola, AC altura del cuerpo, ACo altura de la cola, AMsc altura de
la musculatura caudal. La larva fue fotografiada con camara ®LEICA DFC 295 provista en la lupa (®LEICA
M60). El individuo fotografiado se encuentra en un estadio de desarrollo 30.

El peso del cuerpo se registré con balanza analitica Adventure ®OHAUS, con una
precision de 0,001 g. Para identificar los estadios de desarrollo, las larvas se colocaron
bajo la lupa y se utilizé la tabla de Gosner (1960). La tasa de crecimiento se calculé como
el Ln (logaritmo natural) del peso final / Ln dias (Kehr 1994a) y la tasa de desarrollo como

el (Ln del estadio final — Ln del estadio inicial) / Ln dias (Acosta 2010). También se calculd
el coeficiente de variacidon (S/;C , expresado en porcentaje) para determinar la

variabilidad interna de cada una de las variable para cada tratamiento.

Para el analisis de los datos se utilizaron los siguientes software: XLSTAT (Addinsoft
2006) para realizar los Test de Normalidad (Shapiro-Wilk) a fin de determinar si los datos
se ajustaban a una distribucién normal; Andlisis de Componentes Principales (ACP)
realizado en cada tratamiento para determinar cudles variables fueron mas importantes
con relacién a la varianza total explicada por el componente; Analisis de la Varianza
(ANOVAs) se realizaron a posteriori cuando los valores de Wilk de los MANCOVA o
MANOVA fueron significativos; y test no-paramétricos (Kruskal-Wallis) cuando los datos
no se ajustaron a una distribucidon normal para determinar diferencias entre
tratamientos. El software SYSTAT (SPSS 1997) se utilizé para realizar los Analisis
Multivariados de la Varianza y de la Covarianza (MANOVA y MANCOVA). En el caso de los

MANCOVAS, los mismos se utilizaron para eliminar el efecto del tamafio de las larvas, en
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cuyo caso el peso corporal fue incluido como covariable, los factores (tratamientos) como

variables independientes vy las variables morfoldgicas como dependientes.

Abreviaturas

Con el propdsito de evitar repeticiones, se indican las abreviaturas utilizadas para

las variables que se mencionan a continuacién:

Longitud del cuerpo: LC, distancia desde el extremo del hocico hasta el comienzo de la

cloaca.

Longitud de la cola: LCo, distancia desde el inicio de la cloaca hasta el extremo de la aleta

caudal.

Altura del cuerpo: AC, altura maxima del cuerpo.

Altura de la cola: ACo, altura méaxima de la aleta.

Altura de la musculatura caudal: AMsc, altura maxima de la musculatura cercana al

cuerpo.

Peso del cuerpo: PC, masa corporal (en mg).

Estadio de desarrollo: ED, propuesto por Gosner (1960).

Tasa de crecimiento: TCr, Ln del peso al finalizar la experiencia / Ln de los dias de

duracidn la experiencia (Kehr 1994a).

Tasa de desarrollo: TDs, (Ln del estadio alcanzado al finalizar la experiencia — Ln del

estadio al inicio de la misma (estadio 26 de Gosner)) / Ln de los dias de duracién de

la experiencia (Acosta 2010).
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Capitulo II:
Efecto de los predadores sobre la

morfologia, crecimiento y desarrollo
de las larvas

INTRODUCCION

Es ampliamente conocido que muchas especies de larvas de anuros exhiben
plasticidad fenotipica en el comportamiento y morfologia en respuesta a la presencia de
predadores (Kehr y Schnack 1991, Relyea 2001a-b, Richardson 2001, Van Buskirk 2001,
Altwegg 20023, Langerhans y DeWitt 2002, Van Buskirk et al. 2003, Benard 2004, Laurila
et al. 2004, Kehr y Gédmez 2009, Gémez y Kehr 2011a-b), y estas respuestas a menudo
muestran un incremento en la supervivencia (McCollum y Van Buskirk 1996, Van Buskirk
et al. 1997, Van Buskirk y McCollum 1999, DeWitt y Langerhans 2003, Teplitsky et al.
2005). Sin embargo, la mayoria de las comunidades naturales son heterogéneas, tanto en
espacio como en tiempo e incluyen multiples predadores que se alimentan de multiples
presas. La susceptibilidad de un fenotipo particular en la presa a diferentes predadores
puede cambiar en funcidn del tamafio de la presa y la densidad (McCoy y Bolker 2008).

Las larvas de anuros poseen numerosos mecanismos antipredadores, los cuales
incluyen reduccién de la actividad (Skelly 1994, Anholt et al. 2000), el desarrollo de
sustancias desagradables a especies especificas (Formanowicz y Brodie 1982, Blouin
1990) y el hecho de evitar a los predadores por una accion mediada quimicamente (Kats
et al. 1988, Lefcort 1996). Sin embargo, el grado en el cual las larvas poseen algunas de
estas defensas esta relacionado con los requerimientos inducidos por el habitat, como
opuestos a los rasgos especificos del predador (Relyea 2001b). Por lo tanto, las
comunidades de larvas de anfibios estan estructuradas en gran parte por cambios en las
presiones de predacién a través de un gradiente desde ambientes temporarios a

permanentes (Wellborn et al. 1996).
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En los ambientes acuaticos, los predadores son relativamente pocos comunes en
habitats de vida corta (Babbitt et al. 2003), no obstante, la presa que habita charcas
efimeras estd expuesta mayormente a una competencia por los recursos, porque al no
haber predadores que regulen la poblacion de la presa, los recursos son a menudo
limitados (Newman 1987). En general, las larvas de charcas temporarias tienden a ser
relativamente activas, forrajear constantemente, crecer rapido y metamorfosearse antes
que la charca se seque (Wellborn et al. 1996); por lo tanto, las especies que habitan sitios
efimeros tienen poco tiempo disponible para el crecimiento y desarrollo. Estas especies
deben mantener una tasa relativamente alta de alimentacién para facilitar un rapido
crecimiento, porque el tiempo de desarrollo hacia la metamorfosis incrementa
considerablemente el riesgo de muerte por desecacion (Newman 1987). En cambio, en
ambientes con largos hidroperiodos, las larvas de anuros tienen menores tasas de
crecimiento y tienden a ser menos activas que en las chacas temporarias, y algunas son
impalatables a peces predadores con distribucidon simpatrica (Gunzburger y Travis 2005).
En base a esto, la tasa de crecimiento en larvas de anuros, ha sido considerada
habitualmente como un equilibrio resultante de la seleccion de rapido crecimiento
debido al alto riesgo de mortalidad (por predadores o desecacién) y la seleccion de un
crecimiento lento que demanda menos energia por unidad de tiempo vy
consecuentemente permite un mayor tamafio corporal (Kehr 1998).

Sin embargo, en la naturaleza, la presa se enfrenta a diferentes predadores en
diferentes ambientes y estos diferentes predadores pueden inducir cambios en el
fenotipo de la presa que difieren cuantitativa- pero no cualitativamente (Barry 2000,
Relyea 2000), quiza porque una estrategia de defensa similar tiene efectos sobre ambos
predadores. En forma alternativa, diferentes predadores pueden capturar a la presa de
distintas maneras y, como consecuencia, inducir fenotipos cualitativamente diferentes en
la presa (Peckarsky y Mclntosh 1998, Krupa y Sih 1998, DeWitt et al. 2000).

Las defensas predadoras especificas pueden llevar a reducir los efectos en los
predadores disminuyendo los fenotipos interespecificos e incrementando los
intraespecificos, lo cual promueve la coexistencia entre predadores (Matsuda et al. 1993,
1994), pero a menudo, esto tiene fuertes efectos negativos en la presa (Soluk 1993). En

contraste, las defensas generalizadas en la presa tiene impactos ambiguos en las
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interacciones intra- e interespecificas entre predadores (Matsuda et al. 1993, 1994). Las
presas que normalmente no coexisten con un predador a menudo no tienen respuestas
antipredadoras efectivas para ese predador (Relyea 2001b). Los estudios realizados en
este sentido, por lo general sefalan que los individuos con un fenotipo inducido por el
predador, ya sea morfolégico o de comportamiento, es mdas probable que sobrevivan a
los ataques por parte del predador que aquellos individuos sin el fenotipo inducido
(McCollum y Van Buskirk 1996). Estos fenotipos antipredadores especificos son mas
factibles que ocurran cuando no hay solapamiento en los nichos de forrajeo del predador
o hay cualitativamente diferentes estilos de forrajeo (sit-and-wait versus forrajeo activo)
y es menos probable que ocurra cuando esto incrementa la vulnerabilidad hacia otros
predadores (Matsuda et al. 1993, 1994, Sih et al. 1998). De este modo, la presa puede
usar cualquier defensa no especifica en respuesta a una variedad de factores, o defensas
predadoras especificas.

Estas experiencias se realizaron con el objetivo de determinar si las larvas de estas
especies de anuros presentan respuestas generalizadas o especificas cuando se enfrentan
a diferentes tipos de predadores. Se espera que las larvas respondan de manera
diferencial teniendo en cuenta el riesgo de predacién que cada uno representa, ya sea

por su estilo de forrajeo, o por la utilizacion de un mismo tipo de habitat.

MATERIALES Y METODOS

Disefo experimental

Las experiencias se realizaron en condiciones de laboratorio y se llevaron a cabo en
recipientes plasticos (8 cm diametro x 9 cm de altura) llenos con 300 ml de agua. El disefio
experimental consistid en tres tratamientos: senales quimicas de Moenkausia dichroura,
sefiales quimicas de Belostoma elongatum y un tratamiento de control. Cada recipiente
contenia una sola larva, por lo tanto los datos para cada variable considerada fueron
independientes. Cada uno de los tratamientos fue replicado treinta veces, obteniéndose

un total de noventa unidades experimentales (Esquema 2.1).
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Usando una jeringa plastica milimetrada, se extrajeron 3 ml de agua de cada uno de
los recipientes que contenian a las larvas, y se agregd 3 ml de agua con sefiales quimicas
de los recipientes que contenian los predadores; la extraccidon previa se realizd para
mantener constante el volumen de agua a través de toda la experiencia. Este
procedimiento se realizd tres veces por semana. En el caso del tratamiento de control, los
3 ml de agua extraidos se reemplazaron con agua declorinada que se mantuvo en un

recipiente aislado sin sefiales quimicas de ningun tipo.

Esquema 2.1: Disefio experimental bdsico para todas las experiencias realizadas con larvas de anfibios y

sefiales quimicas de predadores indicando los tratamientos y las réplicas respectivas consideradas.

Tratamientos
Recipientes con 300 ml de agua

Belostoma elongatum Moenkausia dichroura  Control

N2 de larvas por recipiente 1 1 1
N2 de réplicas 30 30 30
Total de larvas por tratamiento 30 30 30
Total de larvas por experiencia 90

Analisis estadistico

En primer lugar se realizé un test de normalidad (Shapiro-Wilk) para cada una de las
variables a fin de determinar si los datos se ajustaban a una distribucidn normal. En el
caso que los test de normalidad mostraran diferencias significativas, los datos fueron
transformados a logaritmo natural o analizados mediante test no paramétricos.

Para comparar las variables morfoldgicas entre tratamientos, primero se realizdé un
andlisis de componentes principales (ACP) para cada tratamiento, a fin de estimar cuales
variables fueron mas importantes en relacién a la varianza total explicada por el modelo,
surgida de la suma de de las varianzas individuales correspondiente a cada componente.

Para analizar las variables morfoldgicas se realizdé un MANCOVA (Andlisis
multivariado de covarianza) de dos factores, utilizando los tratamientos como factores y
el peso del cuerpo como covariable, lo cual permitié eliminar la influencia del efecto del
tamafio de las larvas, y como variables dependientes se utilizaron las variables

morfoldgicas. Subsecuentemente, si el MANCOVA fue significativo, se realizaron ANOVAs
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(Andlisis de la varianza) con su test a posteriori (Tukey) para determinar la significancia
entre cada uno de los tratamientos.

Para analizar el efecto de los predadores sobre la tasa de crecimiento y la tasa de
desarrollo se realizé un MANOVA (Andlisis multivariado de la varianza), cuando estos
resultados fueron significativos se realizd6 un ANOVA para cada variable dependiente,
nuevamente, las diferencias entre las medias fue evaluada mediante un test a posteriori
(Tukey). En el caso que los datos no presentaran una distribucion normal los mismos
fueron analizados mediantes test no paramétricos (Kruskal-Wallis).

Para determinar cudl fue la variaciéon interna de cada variable se calculé el

coeficiente de variacién (CV) para cada una de las variables en los tres tratamientos.

RESULTADOS

> Physalaemus albonotatus

Plasticidad morfolégica con relacion a los predadores

El Analisis de Componentes Principales (ACP) realizado con las cinco variables
morfoldgicas registradas en las larvas, para cada tratamiento, mostré que todas las
variables fueron importantes para explicar la varianza total. EI PC1 explicd mas de 85% de
la variacién en los tres tratamientos considerados. Los valores de coeficientes de las
variables fueron superiores a 0,85 para cada una de las variables morfoldgicas analizadas
en los tres tratamientos, el valor mas bajo fue 0,897 para la variable ACo (altura de la
cola) en el tratamiento con sefales quimicas de Belostoma elongatum (Tabla 2.1).

La morfologia de las larvas fue significativamente afectada por la presencia de
sefales quimicas de los predadores (MANCOVA Wilk’s Lambda =0,238; fig o6 = 10,07; p =
0,0001). El ANOVA indicé diferencias significativas en LC (longitud del cuerpo) y LCo
(longitud de la cola) entre los individuos expuestos a los tres tratamientos; no existieron
diferencias significativas en AC (altura del cuerpo), ACo y AMsc (altura de la musculatura
caudal) entre las larvas expuestas a los tratamientos con sefiales quimicas de predadores,

pero si entre estos con respecto al tratamientos de control (Tabla 2.2). Las larvas que
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estuvieron expuestas a sefales quimicas de Moenkausia dichroura siempre presentaron
el valor de media mas alto para cada una de las cinco variables analizadas, las larvas
expuestas a sefales quimicas de Belostoma elongatum, presentaron valores de media
intermedios, y los valores de medias mas bajos se observaron en las larvas del

tratamiento de control (Figura 2.1).

Tabla 2.1. Andlisis de Componentes Principales (ACP) realizado con las cinco variables morfoldgicas de larvas de
Physalaemus albonotatus para cada tratamiento. Los coeficientes de las variables corresponden al PCl. Todas las
variables fueron importantes en esta experiencia con el objetivo de determinar las respuestas de las larvas a sefiales
quimicas de predadores. Todas las variables fueron previamente estandarizadas. (LC = longitud del cuerpo, LCo =

longitud de la cola, AC = altura del cuerpo, ACo = altura de la cola, AMsc = altura de la musculatura caudal).

Coeficientes de las variables

Variables

Belostoma elongatum  Moenkausia dichroura  Control
LC 0,972 0,981 0,983
LCo 0,900 0,979 0,976
AC 0,937 0,968 0,959
ACo 0,897 0,978 0,978
AMsc 0,903 0,978 0,969
Varianza total explicada (PC1) 85,05% 95,39% 94,66%

El CV (coeficiente de variacidn) se calculé para cada variable en cada uno de los
tratamientos. La mayor variacién para las cinco variables morfoldgicas se observo en las
larvas expuestas al tratamiento de control. Los CV para las variables LCo y AMsc fueron
menores en las larvas expuestas a sefiales quimicas de Belostoma elongatum (menor
variabilidad que las mismas variables en el tratamiento de control); de manera similar los
CV para las variables LC, AC y ACo fueron menores en las larvas expuestas a sefiales
quimicas de Moenkausia dichroura, en comparacién con las larvas del tratamiento de
control.

Aparentemente, la presencia de sefiales quimicas de B. elongatum tuvo una mayor
influencia sobre LCo y AMsc; mientras que la presencia de sefiales quimicas de M.
dichroura influencié mas fuertemente la morfologia total del cuerpo de las larvas (Tabla

2.3).
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Tabla 2.2: Resultados del MANCOVA considerando tratamientos (factor), peso (covariable) y su influencia sobre las
cinco variables morfoldgicas en larvas de Physalaemus albonotatus. Un ANOVA, con su test a posteriori (#Tukey) fue
realizado cuando la probabilidad fue significativa. Las letras indican los tratamientos (c = control, b = Belostoma
elongatum, m = Moenkausia dichroura), y los nimeros indican diferencias para el test de Tukey (igual nimero = no
existen diferencias significativas, diferentes nimeros = existen diferencias significativas. Las letras de los tratamientos
estan ordenadas de menor (izquierda) a mayor (derecha) valor de la media aritmética. La probabilidad de los ANOVAs
se calculd de acuerdo al criterio de Bonferroni: p < 0,01 (es decir, la probabilidad de alfa= 0,05 dividido el numero de

variables dependientes) (ver abreviaturas en la tabla 2.1).

Variable gl f P
MANCOVA (Wilk’s Lambda = 0,238)

Tratamiento 10, 96 10,07 0,0010
ANOVA's
LC
2, 53 65,4 0,0001
0c1 b2 m3
LCo
1 .2 3 2, 53 52,03 0,0001
¢c b m
AC
2, 53 48,58 0,0001
oct b2 m?
ACo
1,2 2 2, 53 58,51 0,0001
¢c b m
AMsc
1 ) 2, 53 44,59 0,0001
ec b>m

Tabla 2.3: Resultados de los Coeficientes de Variacidn (CV) en larvas de Physalaemus albonotatus para cada una de las
variables morfoldgicas en los tres tratamientos. La mayor variacion interna se observé en el tratamiento de control. Los

datos se encuentran expresados en porcentajes (%) (ver abreviaturas en la tabla 2.1).

Tratamientos LC LCo AC ACo AMsc
Belostoma elongatum 19,5 21,3 17,1 21,1 22,0
Moenkausia dichroura 17,1 23,1 16,7 19,6 23,8
Control 20,2 24,6 21,7 24,4 27,3
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Figura 2.1: Efecto de la presencia de sefiales quimicas de predadores (Belostoma elongatum y Moenkausia

dichroura) sobre las variables morfoldgicas en larvas de Physalaemus albonotatus. Cada punto representa la

media aritmética y las barras el error estandar.
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Plasticidad en la tasa de crecimiento y tasa de desarrollo con respecto a los predadores
Para analizar las variaciones sufridas por las larvas en el crecimiento y desarrollo,

previamente se calculé la TCr (tasa de crecimiento) y la TDs (tasa de desarrollo) las cuales

fueron utilizadas como variables dependientes. Las mismas se calcularon de la siguiente

manera:

TCr = Ln peso final / Ln dias

TDs = (Ln estadio final — Ln estadio inicial)/ Ln dias

Los resultados mostraron que la tasa de crecimiento y la tasa de desarrollo fueron
significativamente alterados por la presencia de sefiales quimicas de predadores
(MANOVA Wilk’s Lambda = 0,581; f4 104 = 8,115; p = 0,0001). Los ANOVA’s subsecuentes
con su posterior comparacion de medias (test de Tukey) indicaron que las larvas
expuestas a sefales quimicas de predadores alcanzaron significativamente una mayor TCr
y TDs que las larvas del tratamiento de control. No existieron diferencias significativas
entre larvas expuestas a sefiales quimicas de Moenkausia dichroura respecto a las larvas
del tratamiento con sefiales quimicas de Belostoma elongatum, aunque las diferencias
fueron significativas cuando estos dos tratamientos fueron comparados con el control
(Tabla 2.4). Las larvas que estuvieron expuestas a sefiales quimicas de Belostoma
elongatum siempre presentaron el valor de media mas alto para cada una de las dos
variables analizadas, las larvas expuestas a sefiales quimicas de Moenkausia dichroura,
presentaron valores de media intermedios, y los valores de medias mas bajos se
observaron en las larvas del tratamiento de control (Figura 2.2). No se encontraron
diferencias significativas entre larvas expuestas a sefales quimicas de predadores entre
si. Es decir que ante la presencia de diferentes predadores, las larvas alcanzaron la misma

tasa de crecimiento y desarrollo.
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Tabla 2.4: Resultados del MANOVA considerando los tratamientos (factor) y su influencia sobre la tasa de crecimiento y
desarrollo en larvas de Physalaemus albonotatus. Un ANOVA con su test a posteriori (#Tukey) fue realizado cuando la
probabilidad fue significativa. Las letras indican los tratamientos (c = control, m = Moenkausia dichroura, b = Belostoma
elongatum) y los nimeros indican las diferencias para el test de Tukey (igual nimeros = no hay diferencias significativas,
diferentes nimeros = existen diferencias significativas). Las letras de los tratamientos estdn ordenadas de menor
(izquierda) a mayor (derecha) valor de la media aritmética. La probabilidad del ANOVA fue calculada de acuerdo al

criterio de Bonferroni p = 0,025. (TCr = tasa de crecimiento, TDs = tasa de desarrollo).

Variable gl f p
MANOVA (Wilk’s Lambda = 0,581)

Tratamientos 4, 104 8,115 0,0001
ANOVA’s
TCr
L , 2, 53 4,26 0,0190
¢c m° b
TDs
S, 2, 53 15,86 0,0001
¢ct m b
Tasa de crecimiento Tasa de desarrollo
18 9 0.15 -
16 1 013 -
= @
% 141 2 o011
) 2
= L]
: ¢
12 0.09 4
1 + + 1 0.07 } + 1
B.elongatum M. dichroura Control B.elongatum M. dichroura Control

Tratamientos Tratamientos

Figura 2.2: Efecto de la presencia de sefiales quimicas de predadores (Belostoma elongatum y Moenkausia
dichroura) sobre la tasa de crecimiento y tasa de desarrollo en larvas de Physalaemus albonotatus. Cada punto

representa la media aritmética y las barras el error estandar.
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El coeficiente de variacién (CV) en la tasa de crecimiento de las larvas que
estuvieron expuestas a sefiales quimicas de Moenkausia dichroura y Belostoma
elongatum fue muy bajo, mientras que fue alto para las larvas del tratamiento de control.
La influencia de la sefiales quimicas de predadores fue importante dada la similar
variacion en la TCr observada. Todas las larvas expuestas a sefiales quimicas de
predadores respondieron de manera similar, con una drastica reduccién de la variacion
interna en sus tasas de crecimiento. El CV para la variable TDs fue en general muy bajo
para los tres tratamientos, observandose la mayor variacion en larvas del tratamiento de

control (Tabla 2.5).

Tabla 2.5: Resultados de los coeficientes de variacion (CV) en larvas de Physalaemus
albonotatus para las variables tasa de crecimiento y desarrollo en los tres tratamientos.
La mayor variacién interna se observd en el tratamiento de control. Los datos se

encuentran expresados en porcentaje (%).

Tratamiento Tasa de Crecimiento  Tasa de Desarrollo
Belostoma elongatum 9,3 12,1
Moenkausia dichroura 8,3 12,1
Control 28,0 34,3

> Elachistocleis bicolor

Plasticidad morfolégica con relacion a los predadores

El Andlisis de Componentes Principales (ACP) realizado para cada tratamiento, con
las cinco variables morfoldgicas registradas en larvas de Elachistocleis bicolor mostré que
todas las variables fueron muy importantes para explicar la variacién total. El PC1 explico
mas de 88% de la variacién en los tres tratamientos considerados. Los valores de
coeficientes de las variables fueron superiores a 0,89 para cada una de las variables
morfoldgicas analizadas en los tres tratamientos, el valor mas bajo fue 0,891 para la

variable LCo en el tratamiento con sefiales quimicas de Belostoma elongatum (Tabla 2.6).
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Tabla 2.6: Resultados del Analisis de Componentes Principales (ACP) realizado con las cinco variables morfolégicas de
larvas de Elachistocleis bicolor para cada tratamiento. Los coeficientes de las variables corresponden al PC1. Todas las
variables fueron importantes en esta experiencia con el objetivo de determinar las respuestas de las larvas a sefiales

quimicas de predadores. Todas las variables fueron previamente estandarizadas (ver abreviaturas en la tabla 2.1).

Coeficientes de las variables

Variables

Belostoma elongatum  Moenkausia dichroura Control
LC 0,973 0,976 0,979
LCo 0,891 0,966 0,957
AC 0,976 0,972 0,958
ACo 0,967 0,945 0,940
AMsc 0,906 0,947 0,940
Varianza total explicada (PC1) 88,96% 92,43% 91,18%

Los analisis estadisticos indicaron que existen diferencias significativas en las cinco
variables morfoldgicas analizadas (MANCOVA Wilk’s Lambda = 0,571; fio, 138 = 4,47; p =
0,0001). Los ANOVAS mostraron diferencias significativas en LC, LCo y AMsc entre los
individuos de los tratamientos con sefiales quimicas de predadores, pero no existieron
diferencias significativas para estas variables entre tratamientos con predadores respecto
al tratamiento de control. En la variable AC se observaron diferencias significativas entre
tratamientos predadores entre si (Belostoma elongatum y Moenkausia dichroura) y entre
las larvas del tratamiento de control respecto a las larvas con sefiales quimicas de B.
elongatum. Mientras que para la variable ACo hubo diferencias entre los dos
tratamientos predadores y entre los individuos del tratamiento de control y larvas con
sefiales quimicas de M. dichroura (Tabla 2.7).

En todos los casos, las larvas expuestas a senales quimicas de Moenkausia dichroura
presentaron los valores de media mas altos para las cinco variables consideradas,
mientras que las larvas del tratamiento de control presentaron valores intermedios, y los
individuos con seiiales quimicas de Belostoma elongatum los valores de medias mas bajos

(Figura 2.3).
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Tabla 2.7: Resultados del MANCOVA considerando tratamientos (factor), peso (covariable) y su influencia sobre las
cinco variables morfoldgicas en larvas de Elachistocleis bicolor. Se realizaron ANOVA’s, con sus test a posteriori (¢Tukey)
cuando la probabilidad fue significativa. Las letras indican los tratamientos (c = control, b = Belostoma elongatum, m =
Moenkausia dichroura), y los nimeros indican diferencias para el test de Tukey (igual nimero = no existen diferencias
significativas, diferentes numeros = existen diferencias significativas. Las letras de los tratamientos estdn ordenadas de
menor (izquierda) a mayor (derecha) valor de la media aritmética. La probabilidad de los ANOVA se calculé de acuerdo

al criterio de Bonferroni: p < 0,01 (ver abreviaturas en la tabla 2.1).

Variable gl f p
MANCOVA (Wilk’s Lambda = 0,571)

Tratamiento 10, 138 4,47 0,0001
ANOVA'’s
LC
bl 2 2, 74 7,1 0,0010
¢ c” m
LCo
L 1e 2, 74 5,1 0,0080
¢b ¢ m
AC
L , 2, 74 6,5 0,0020
b ¢ m
ACo
L1 , 2, 74 11,3 0,0001
¢b ¢ m
AMsc
2, 53 5,1 0,0130

. bl cl,z mZ
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Figura 2.3: Efecto de la presencia de sefiales quimicas de predadores (Belostoma elongatum y Moenkausia
dichroura) sobre las variables morfoldgicas en larvas de Elachistocleis bicolor. Cada punto representa la media

aritmética y las barras el error estandar.
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Los coeficientes de variacién (CV) fueron bajos para todos los tratamientos (menor
a 30%), por lo tanto la variacion interna fue similar en los tres tratamientos. Para la
variable LC el menor valor se observd en el tratamiento de control. En las variables LCo y
ACo la menor variacion se registrd en larvas expuestas a sefiales quimicas de Belostoma
elongatum, en cambio en el tratamiento con sefiales quimicas de Moenkausia dichroura

se observd la menor variacion en las variables ACy AMsc (Tabla 2.8).

Tabla 2.8: Resultados de los coeficientes de variacién (CV) en larvas de Elachistocleis bicolor para cada una de las
variables morfolégicas en los tres tratamientos. Los datos se encuentran expresados en porcentajes (%) (ver

abreviaturas en la tabla 2.1).

Tratamientos LC LCo AC ACo AMsc
Belostoma elongatum 21,9 19,9 22,1 21,3 26,9
Moenkausia dichroura 19,8 22,6 19,3 22,1 20,2
Control 18,8 22,9 20,7 22,4 24,7

Plasticidad en la tasa de crecimiento y tasa de desarrollo con respecto a los predadores
Las variables TCr y TDs en larvas de Elachistocleis bicolor se analizaron mediante
pruebas no paramétricas (Kruskal-Wallis). Los resultados mostraron que no existen
diferencias significativas entre tratamientos para ninguna de estas dos variables. La
presencia de sefales quimicas de predadores no tuvo influencia significativa sobre la TCr
de las larvas (Kruskal-Wallis = 5,91; g/ = 2; p = 0,87). Tampoco existieron diferencias
significativas entre tratamientos para la variable TDs (Kruskal-Wallis =5,9; g/ = 2; p = 0,86)

(Tabla 2.9).

Tabla 2.9: Resultados de las pruebas de Kruskal-Wallis para las variables tasa de crecimiento y tasa de desarrollo en
larvas de Elachistocleis bicolor expuestas a sefiales quimicas de predadores (Belostoma elongatum y Moenkausia

dichroura).

Prueba de Kruskal-Wallis

Tasa de crecimiento Tasa de desarrollo
K (valor observado) 0,260 0,298
K (valor critico) 5,991 5,991
GDL 2 2
P-valor bilateral 0,878 0,862
alfa 0,05 0,05
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miligramos/dias

Si bien no se observaron diferencias significativas entre larvas expuestas a los tres
tratamientos, es decir que ante la presencia de diferentes predadores, las larvas
alcanzaron la misma tasa de crecimiento y desarrollo que en ausencia de ellos, las larvas
gue estuvieron en el tratamiento de control presentaron el valor de media mas alto para

la variable TCr (X = 1,164, s = 0,179), mientras que las larvas expuestas a sefiales quimicas
de Moenkausia dichroura, presentaron valores de media intermedios (x= 1,134, s =
0,284), Y los valores de medias mas bajos se observaron en las larvas con sefiales
quimicas de Belostoma elongatum (X = 1,114, s = 0,267)- En cuanto a la variable TDs las
larvas del tratamiento de control presentaron los valores de medias mas altos (x = 0,058,
s = 0,026), mientras que las larvas expuestas a sefiales quimicas de Belostoma elongatum
presentaron valores de media intermedios (X = 0,057, s = 0,028) y los valores de medias

mas bajos se observaron en las larvas expuestas a sefiales quimicas de Moenkausia

dichroura (x = 0,053, s =0,023) (Figura 2.4).

Tasa de crecimiento Tasa de desarrollo
1.180 - 0.080 -
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estadios/dias

1.090 A 0.050 A
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Tratamientos Tratamientos

Figura 2.4: Efecto de la presencia de sefiales quimicas de predadores (Belostoma elongatum y Moenkausia
dichroura) sobre la tasa de desarrollo y la tasa de crecimiento en larvas de Elachistocleis bicolor. Cada punto

representa la media aritmética y las barras el error estandar.
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Los coeficientes de variacion (CV) fueron bajos para los tres tratamientos (menores
a 30%) en la variable TCr, observandose en el tratamiento de control la menor variacién
para esta variable (16,9%). En la variable TDs se observo una variacion muy grande en los
tres tratamientos (superior a 40%), indicando que los mismos no tuvieron ninguna

influencia sobre la tasa de desarrollo de las larvas (Tabla 2.10).

Tabla 2.10: Resultados de los coeficientes de variacion (CV) en larvas de Elachistocleis bicolor
para las variables tasa de crecimiento y tasa de desarrollo en los tres tratamientos. Los datos

se encuentran expresados en porcentajes (%).

Tratamiento Tasa de Crecimiento  Tasa de Desarrollo
Belostoma elongatum 24,03 49,02
Moenkausia dichroura 21,9 44,45
Control 16,9 45,78

> Scinax nasicus

Plasticidad morfolégica con relacion a los predadores

El Analisis de Componentes Principales (ACP) realizado con las cinco variables
morfoldgicas registradas en las larvas, para cada tratamiento, demostrd que todas las
variables fueron importantes para explicar las varianza total. El PC1 explicé mas de 93%
de la variacion en los tres tratamientos considerados. Los valores de coeficientes de las
variables fueron superiores a 0,90 para cada una de las variables morfoldgicas analizadas
en los tres tratamientos, el valor mas bajo fue 0,901 para la variable LCo en el tratamiento

de control (Tabla 2.11).
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Tabla 2.11: Andlisis de Componentes Principales (ACP) realizado con las cinco variables morfoldgicas de larvas de Scinax
nasicus para cada tratamiento. Los coeficientes de las variables corresponden al PC1. Todas las variables fueron
importantes en esta experiencia con el objetivo de determinar las respuestas de las larvas a sefiales quimicas de

predadores. Todas las variables fueron previamente estandarizadas (ver abreviaturas en la tabla 2.1).

Coeficientes de las variables

Variables

Belostoma elongatum  Moenkausia dichroura ~ Control
LC 0,995 0,991 0,987
LCo 0,978 0,963 0,901
AC 0,976 0,967 0,976
ACo 0,986 0,982 0,982
AMsc 0,984 0,976 0,975
Varianza total explicada (PC1) 96,80% 95,23% 93,03%

La morfologia de las larvas no fue afectada significativamente por la presencia de
sefales quimicas de los predadores (MANCOVA Wilk’s Lambda =0,782; fi0, 102 = 1,332; p =
0,223) (Tabla 2.12), los valores medios observados para las cinco variable morfolégicas
consideradas no se diferenciaron significativamente entre larvas expuestas a
tratamientos distintos: LC (B. elongatum X = 6,616, s = 1, 314; M. dichroura X =7,313, s =
1,251, control X=7,108, s = 1,623); LCo (B- elongatum x = 13,349, s = 3,301; M. dichroura
X= 15,012, s = 3,381, control X= 13,823, s = 4,608); AC (B. elongatum x = 4224, s =
0,817; M. dichroura X = 4,667, s = 0,869, control X = 4,599, s = 1,013); ACo (B- elongatum
X =4,875,s=1,035; M. dichroura X=5,542, s =1,118, control X = 5,540, s = 1,557); AMsc
(B. elongatum X = 1,862, s = 0,475; M. dichroura X = 2,109, s = 0,538, control X=2,042 s
= 0,653) (Figura 2.5).

El CV (coeficiente de variacion) se calculé para cada variable en cada uno de los
tratamientos. La mayor variacion para las cinco variables morfoldgicas se observé en las

larvas expuestas al tratamiento de control. Los CV para las variables LC, LCo, AC y ACo

fueron menores en las larvas expuestas a sefales quimicas de Noenkausia dichroura

(menor variabilidad que las mismas variables en el tratamiento de control) (Tabla 2.13).
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Tabla 2.12: Resultados del MANCOVA considerando tratamientos (factor), peso (covariable) y su influencia sobre las

cinco variables morfolégicas en larvas de Scinax nasicus. Las letras indican los tratamientos (c = control, b = Belostoma

elongatum, m = Moenkausia dichroura) (ver abreviaturas en la tabla 2.1).

Variable gl f P
MANCOVA (Wilk’s Lambda = 0,782)
Tratamiento 10, 102 1,332 0,223
ANOVA'’s
LC
2, 55 0,065 0,937
¢c b m
LCo
2, 55 0,704 0,499
¢c bm
AC
2, 55 0,338 0,715
¢c bm
ACo
2, 55 2,316 0,108
¢c b m
AMsc
2, 55 0,162 0,851
¢c b m

Tabla 2.13: Resultados de los coeficientes de variacidn (CV) en larvas de Scinax nasicus para cada una de las variables

morfoldgicas en los tres tratamientos. Los datos se encuentran expresados en porcentajes (%) (ver abreviaturas en la

tabla 2.1).

Tratamientos LC LCo AC ACo AMsc
Belostoma elongatum 19,8 24,7 19,3 21,2 25,5

Moenkausia dichroura 17,1 22,5 18,6 20,1 25,5

Control 22,8 33,3 22,0 28,1 32,0
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Figura 2.5: Efecto de las sefiales quimicas de predadores (Belostoma elongatum y Moenkausia dichroura) sobre

la morfologia en larvas de Scinax nasicus. Los puntos representan las medias aritméticas y las barras el error

estandar.
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Plasticidad en la tasa de crecimiento y tasa de desarrollo con respecto a los predadores

Las variables TCr y TDs en larvas de Scinax nasicus se analizaron mediante pruebas
no paramétricas (Kruskal-Wallis). Los resultados mostraron que no existieron diferencias
significativas entre tratamientos para ninguna de estas dos variables. La presencia de
sefales quimicas de predadores no tuvo influencia significativa sobre la TCr de las larvas
(Kruskal-Wallis p = 0,55), asi como tampoco sobre la TDs (Kruskal-Wallis p = 0,24). (Tabla
2.14). Larvas expuestas a diferentes tratamientos predadores alcanzaron valores de
media similares en cuanto a la TCr (B. elongatum X = 1,465, s = 0,204; M. dichroura X =
1,525, s = 0,203, control X = 1,477, s = 0,249) y la TDs (B. elongatum X = 0,029, s = 0,022;
M. dichroura X = 0,043, s = 0,022, control X =0,038, s = 0,024) (Figura 2.6).

Tabla 2.14: Resultados de las pruebas de Kruskal-Wallis para las variables tasa de crecimiento y tasa de desarrollo en

larvas de Scinax nasicus expuestas a sefiales quimicas de predadores (Belostoma elongatum y Moenkausia dichroura).

Prueba de Kruskal-Wallis

Tasa de crecimiento Tasa de desarrollo
K (valor observado) 1,184 2,858
K (valor critico) 5,991 5,991
GDL 2 2
P-valor bilateral 0,553 0,240
alfa 0,05 0,05

Los coeficientes de variacion (CV) fueron bajos para los tres tratamientos (menores
a 20%) en la variable TCr, observandose en el tratamiento con sefiales quimicas de
Belostoma elongatum la menor variacién para esta variable (13,09%). En la variable TDs
se observo una variacion muy grande en los tres tratamientos (superior a 50%), indicando
que los tratamientos no tuvieron ninguna influencia sobre la tasa de desarrollo de las

larvas (Tabla 2.15).
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Tabla 2.15: Resultados de los Coeficientes de variacion (CV) en larvas de Scinax nasicus
para las variables tasa de crecimiento y desarrollo en los tres tratamientos. Los datos

se encuentran expresados en porcentajes (%).

miligramos/dias

Tratamiento Tasa de Crecimiento  Tasa de Desarrollo
Belostoma elongatum 13,09 74,13
Moenkausia dichroura 13,32 51,97
Control 16,85 64,69
Tasa de creciemiento Tasa de desarrollo
16 - 0.05 -
1.55 - 0.04 - % %
8
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Figura 2.6: Efecto de la presencia de sefiales quimicas de predadores (Belostoma elongatum y Moenkausia
dichroura) sobre la tasa de crecimiento y la tasa de desarrollo en larvas de Scinax nasicus. Cada punto representa

la media aritmética y las barras el error estandar.
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DISCUSION

Plasticidad morfolégica con relacion a los predadores

Muchas especies de anuros, especialmente aquellas que habitan charcas
temporarias son altamente vulnerables a diferentes predadores (Werner y McPeek 1994,
Blaustein et al. 1996), y aunque muchas de estas especies viven en una amplia variedad
de habitats, ellas tipicamente se reproducen en charcas temporarias, semipermanentes y
permanentes. Debido a esto, diferentes especies de larvas de anuros han demostrado la
capacidad de detectar varios predadores en el mismo ambiente (Blaustein 1999, Skelly
2001), y en consecuencia exhiben respuestas plasticas en la altura de la cola asi como una
tendencia a reducir la tasa de crecimiento (Wilbur 1997).

De acuerdo con Wojdak y Trexler (2010) las respuestas a los predadores por parte
de la presa deben ser flexibles, para evitar una reduccién innecesaria del forrajeo durante
tiempos relativamente seguros, o en lugares seguros; y a su vez para evitar la mortalidad
si la larva se encuentra bajo un alto riesgo de predacion.

El presente estudio sugiere que diversas especies de anuros responden de diferente
manera ante la presencia de predadores, resultados que son consistentes con las teorias
que proponen que esto ocurre porque los predadores tienen distintas formas de
encontrar, capturar, manipular y consumir la presa, asi como diversas especies de presas
exhiben una amplia variedad de rasgos para evitar el encuentro o para escapar del
predador (Relyea 2001a-b).

Los resultados obtenidos en estas experiencias sugieren que Physalaemus
albonotatus presentoé respuestas de tipo generalizadas ante los predadores, ya que si bien
existieron diferencias significativas en algunas variables morfoldgicas entre diferentes
tratamientos, éstas siguieron los mismo patrones. Las variables morfolégicas analizadas
mostraron una tendencia hacia un mayor crecimiento, presentando las mayores
dimensiones en larvas expuestas a sefales quimicas de Moenkausia dichroura.

En el caso de larvas de Elachistocleis bicolor, las respuestas fueron de tipo
cualitativo ya que hay dos variables que muestran algun efecto causado por la presencia
de predadores, la altura del cuerpo y la altura de la cola. Estas respuestas de tipo

especificas son comunes en larvas de anfibios y han sido reportadas en trabajos previos
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(Relyea 2001a, Teplitsky et al. 2004, Benard 2006). Las larvas de Elachistocleis bicolor
expuestas a Belostoma elongatum tuvieron una altura del cuerpo significativamente
menor que las larvas en el tratamiento de control; en cambio se observé que la altura de
la cola fue significativamente diferente entre las larvas pertenecientes al tratamiento con
Moenkausia dichroura y las larvas del tratamiento de control, siendo la altura de la cola
mayor en larvas expuestas a sefales quimicas de M. dichroura.

Por otro lado, las larvas de Scinax nasicus no mostraron diferencias significativas en
las variables morfoldgicas entre ningun tratamiento, sugiriendo que esta especie no
invierte en estructuras de defensa ante los predadores.

Esta variacion en las respuestas pudo deberse a los diferentes modos de vida de
cada una de las especies.

Las larvas de Physalaemus albonotatus se reproducen tipicamente en charcas
temporarias pero son capaces de colonizar cuerpos de agua semipermanentes y pueden,
por lo tanto, ocasionalmente estar en contacto con ambos tipos de predadores. Estos
resultados son consistentes con las predicciones tedricas que plantean que respuestas
adaptativas generalizadas son mas probables cuando los predadores co-ocurren (McCoy y
Bolker 2008) o cuando la especie es capaz de colonizar diferentes tipos de habitats.

En el caso de las larvas de Elachistocleis bicolor este estudio demostrdé que
individuos expuestos a predadores invertebrados reducen la altura del cuerpo. Sin
embargo, estos resultados contrastan con la mayoria de los estudios previos, los cuales
sugieren que las larvas expuestas a predadores invertebrados exhiben colas mas altas,
porque es ampliamente conocido que la cola actia como sefiuelo y aleja los ataques
hacia la zona menos vital del cuerpo (Lardner 2000, Relyea y Werner 2000 Kishida y
Nishimura 2005, Teplitsky et al. 2005a, Benard 2006). Sin embargo, dado que los
individuos de Belostoma elongatum capturan la presa tomandola del cuerpo e
introduciendo un aguijon para digerir los tejidos internos de las larvas, necesitan que la
presa alcance un tamafo conveniente para que sea posible la captura. Por lo tanto
reducir el tamafio del cuerpo es, en este caso, una buena estrategia antipredadora para
decrecer la probabilidad de captura. Este resultado es consistente con la teoria de Holling
(1964) quien determind el tamafio dptimo de la presa en relacién con la extremidad del

predador y concluyé que grandes predadores tienden a capturar grandes presas. Esta
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relacidon entre el tamafo del predador y la presa fue observada por Jara (2008) entre
Physalaemus pustulosus y larvas de odonatos, asi como por Kehr y Schnack (1991)
quienes observaron que Belostoma oxyurum en estadios iniciales consume larvas de Bufo
arenarum que se encuentran en un menor tamafo.

Por otro lado, la altura de la cola fue significativamente mayor en larvas de
Elachistocleis bicolor expuestas a sefiales quimicas de Moenkausia dichroura. Estos
resultados también contrastan con la mayoria de los trabajos previos (Teplitsky et al.
2003, 2004, Benard 2006) los cuales argumentan que larvas expuestas a peces desarrollan
colas largas y bajas para incrementar la velocidad de nado. Sin embargo, Wassersug
(1989) planted que la altura de la cola imprime aceleracion inicial y no velocidad, por lo
cual seria una buena estrategia para escapar de los predadores. Relyea (2001a) observo
que diferentes presas responden a predadores peces de diferentes maneras; sus estudios
revelaron que Bufo catesbeiana y Hyla versicolor no exhibieron respuestas en la altura de
la cola; Rana pipiens y R. sylvatica incrementaron la altura de la cola, mientras que Bufo
calamita y B. americanus decrecieron la altura de la cola. En otro estudio Teplitsky et al.
(2005a) encontraron que las larvas expuestas a peces desarrollaron colas mas anchas,
pero también musculos caudales altos y colas largas, y demostraron que la altura de la
cola, y las variables del cuerpo no influenciaron las respuestas de aceleracion. Estos
autores plantean que la inversidén en la altura de la cola puede ser considerada una
respuesta generalizada en las larvas, ya que sirven contra todo tipo de predadores.

En el presente estudio los peces (Moenkausia dichoroura) son predadores activos y
Elachistocleis bicolor es una larva que se alimenta de manera casi inmovil, quizas por esta
razén esta especie no invierte energia en la construccion de estructuras para incrementar
la velocidad de nado, y un incremento en la altura de la cola es una buena estrategia que
le permite distraer los ataques, ya que la cola actuaria como sefiuelo.

En las larvas de Scinax nasicus no se observaron diferencias entre tratamientos, por
lo tanto se podria pensar que estas larvas no invierten en estructuras de defensa, y
evitarian la predacion a través de modificaciones en la actividad o el comportamiento.

Las respuestas de diferentes especies de larvas pueden diferir dependiendo de las
preferencias del habitat de cada especie. En especies oportunistas que se reproducen en

ambientes muy variables o impredecibles, los factores abidticos podrian ser mas
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importantes para la dinamica de la poblacién de las larvas; y las respuestas inducidas por
el predador que afectan su plasticidad externa e interna pueden variar de una a otra
especie, respecto a las larvas que habitan en ambientes mas predecibles (Kehr y Gdmez

2009).

Plasticidad en el crecimiento y desarrollo con relacion a los predadores

La plasticidad en la tasa de crecimiento y desarrollo afecta tanto el tiempo como el
tamafio en la metamorfosis, y subsecuentemente la primera reproduccion en diferentes
taxones, incluyendo claddceros (Hwang et al. 2009), crustaceos (Hentschel y Emlet 2000),
peces (Reznick 1990) y anfibios (Kehr 1989, Pfenning et al. 1991, Newman 1992, Kehr
1994, Rudolf y Rodel 2007).

Se considera que los cambios en los estadios de desarrollo pueden ser fuertemente
correlacionados con el nivel de actividad, pero no con los cambios morfoldgicos, lo cual
sugiere que los cambios morfoldgicos tiene poco impacto sobre la tasa de desarrollo
(Richter-Boix et al. 2007), aunque trabajos previos sugieren que las defensas morfoldgicas
en respuesta a los predadores traen asociado el costo de decrecer la tasa de crecimiento
y desarrollo (Van Buskirk 2000, Relyea 2002, Teplitsky et al. 2005b). Algunos autores
plantean que los cambios morfoldgicos afectan el crecimiento y desarrollo causando
individuos que crecen y se desarrollan mas lento cuando estan expuestos a predadores
gue en ausencia de predadores (Lardner 2000, Relyea 2002, Van Buskirk 2002).

En este estudio se observd que la presencia de predadores, Moenkausia dichroura y
Belostoma elongatum, parece tener un importante impacto sobre ambas variables
(crecimiento y desarrollo) en larvas de Physalaemus albonotatus. Las tasas de crecimiento
y desarrollo de las larvas expuestas a tratamientos con predadores no difirieron unas de
otras, aunque una diferencia significativa fue observada cuando estos individuos fueron
comparados con el grupo de control. Sin embargo, los resultados obtenidos en el
presente estudio concuerdan con aquellos de Hoverman y Relyea (2008) quienes
encontraron que las larvas crecen mas en presencia de predadores como cangrejos y
peces. Esto puede ocurrir porque las especies que persisten en charcas temporarias
comunmente se enfrentan a un tiempo limitante, que condiciona la habilidad de retardar

el crecimiento y desarrollo (Altwegg 2002b). Por otro lado la interaccion predador-presa,
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asi como los sucesos de predacion dependen del balance entre el tamafio de la estructura
de captura del predador y el tamafio del cuerpo de la presa (Kishida et al. 2006).

En cuanto a las larvas de Elachistocleis bicolor no se encontraron diferencias
significativas en la tasa de crecimiento y desarrollo entre ningun tratamiento. En esta
especie se observé que tanto los individuos expuestos a sefiales de predadores como
aquellos que permanecen a modo de control alcanzaron el mismo peso y estadio de
desarrollo al mismo tiempo. Sin embargo, las larvas mostraron una tendencia a reducir su
tamafio en presencia de predadores, lo cual podria estar relacionado a rasgos de
comportamiento, los cuales incluyen evitacion espacial e incremento en el uso de
refugios. Una reduccién en el tamafio del cuerpo puede ser beneficiosa en estos casos. En
esta especie los coeficientes de variacion para la tasa de crecimiento fueron bajos, en
cambio se observaron valores muy altos para la variable tasa de desarrollo, lo cual estaria
indicando que la presencia de predadores tiene mayor influencia sobre el crecimiento de
las larvas, siendo un factor poco importante para determinar el desarrollo de las mismas.

En el caso de las larvas de Scinax nasicus no se encontraron diferencias significativas
entre ningun tratamiento para ninguna de las variables analizadas (tasa de crecimiento y
tasa de desarrollo). Sin embargo, las larvas también mostraron una tendencia a reducir la
tasa de crecimiento ante la presencia de predadores como Belostoma elongatum, y
aumentarla ante la presencia de Moenkausia dichroura. En este caso también se observé
gue la presencia de predadores tienen poca influencia sobre el desarrollo de las larvas ya
que los coeficientes de variacidn presentan valores muy altos, observandose una marcada
menor variabilidad en las tasas de crecimiento.

Estos resultados puede ser consecuencia de algun rasgo del comportamiento, de
modo que el predador expone al grupo a ser menos activo, y en un ambiente con
recursos alimenticios abundantes, la larva puede mantener una alta tasa de alimentacién
a bajos niveles de actividad (Peacor y Werner 2004).

Sin embargo, las predicciones tedricas en este aspecto (Werner 1986) fueron poco
exitosas en determinar que las larvas expuestas a predadores alteran la tasa de
crecimiento y se metamorfosean antes y con un menor tamafio que en ambientes sin
predadores; y si bien algunos trabajos han corroborado esta teoria (Lardner 2000,

Kiesecker et al. 2000) la mayoria de los estudios realizados hasta el momento no han
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encontrado evidencia que las larvas exhiban cambios en la tasa de crecimiento vy
desarrollo, mostrando una tendencia a crecer a la misma tasa que las larvas en ausencia
de predadores (Benard 2004, Relyea 2007). Por lo tanto los resultados obtenidos en este
trabajo estarian en concordancia con la mayoria de los estudios previos que sugieren que
las larvas por lo comun no exhiben cambios en la sincronizacién de los acontecimientos

de historias de vida en respuesta a predadores.
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Efecto de la interaccion entre la

densidad de las larvas y la presencia
de senales de predadores

INTRODUCCION

En la naturaleza, las interacciones denso-dependientes son el principal factor
determinante de los patrones de mortalidad, tasa de ontogenia y viabilidad individual en
las poblaciones larvales (Kehr 1989, Kehr 1994, Kehr y Marangoni 1999). Los resultados
de numerosos estudios muestran que la influencia de la densidad en las poblaciones se
manifiesta a si misma en el efecto de grupo, lo cual involucra un incremento de la
variabilidad en las tasas de crecimiento y desarrollo asi como la supresién de estos
procesos y, subsecuentemente, de la viabilidad de los individuos (Surova et al. 2009).

Los efectos indirectos en una comunidad son a menudo medidos a través de rasgos
especificos del comportamiento de una especie en presencia de un competidor, predador
0 ambos, como asi también de factores abidticos. La influencia de la predacién en las
comunidades naturales es complicada, porque los predadores reducen la densidad de la
presa y potencialmente alteran los niveles de competencia intra- e interespecifica
(Barnett y Richardson 2002). Estos procesos (predacidn, densidad, competencia por el
alimento) trabajan juntos para determinar la estructura de la comunidad, asi como la
abundancia y aptitud de los individuos. En las comunidades de larvas de anuros, una alta
densidad de individuos aumenta la competencia y como consecuencia se observa una
reduccion del tamafio en la metamorfosis (Brockelman 1969, Kehr 1994, Kehr y
Marangoni 1999).

Existen distintos modelos para predecir cdmo se expresan estos rasgos a través de
un gradiente de recursos (Van Buskirk 2000). Las defensas morfoldgicas involucran la
construccidon de nuevas estructuras, o la extension de una preexistente; por lo tanto, el

costo que se presenta es la inversion de energia necesaria para el crecimiento en la
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construccion de una estructura de defensa (Tollrian y Harvell 1999). El primer modelo,
propuesto por Harvell (1990) predice que la inversidon en estas respuestas puede ser baja
cuando la competencia es alta, es decir, cuando los recursos son escasos se debe invertir
en crecimiento a expensas de las estructuras de defensas. En contraste, el segundo
modelo (Herms y Mattson 1992) predice que decrece la inversion en estructuras de
defensa cuando la competencia es baja, es decir, cuando la competencia es débil las
presas deben maximizar el crecimiento en funcién de alcanzar un refugio de tamafio
adecuado o metamorfosearse antes. Sin embargo, cuando la competencia es intensa y
debido a que las presas tienen que estar largo tiempo en un ambiente hostil o
permanecer en un mismo estadio de desarrollo, entonces invierten en estructuras de
defensa.

Las respuestas morfoldgicas principalmente involucran un incremento en la altura
de la cola que actia como sefiuelo y distrae los ataques hacia la cola en lugar del cuerpo
que contiene los drganos vitales. La cola es menos vulnerable y se rasga facilmente,
permitiendo a la larva escapar del predador (Van Buskirk et al. 2003). Sin embargo, un
incremento en la altura de la cola puede ser benéfico en términos de incrementar la
aceleracién o velocidad de nado. Las diferentes expresiones de defensas son sensibles a
las condiciones ambientales y muchas especies exhiben respuestas continuas a diferentes
densidades de predadores y exhiben respuestas especificas a diferentes tipos de
predadores (Van Buskirk y Arioli 2002, Laurila et al. 2004, Relyea 2004, Teplitsky et al.
2005a-b).

La influencia de la densidad de las poblaciones sobre la tasa de crecimiento vy el
tamafio del cuerpo en larvas de anuros ha sido estudiada por diferentes autores quienes
investigaron sobre las posibles causas que parecen limitar el crecimiento individual,
considerando el tamafio del cuerpo y la velocidad de desarrollo. Entre ellas han sido
remarcadas la competencia por el alimento, la relacidn entre inhibidores del crecimiento
liberados por individuos coespecificos de gran tamaiio, y el tipo de comportamiento (Kehr
1994).

En particular, muchos modelos proponen que la competencia por los recursos
puede promover la variacion ecoldgica y fenotipica (Taper y Case 1985, Burger y

Gimelfarb 2004, Dieckmann et al. 2004). Esto es porque un fenotipo raro puede tener
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acceso a recursos alternativos y, por lo tanto, puede escapar de la competencia respecto
a fenotipos mas comunes. Aunque los ecélogos han asumido en forma tradicional que los
individuos coespecificos son ecolégicamente equivalentes, un gran numero de estudios
han demostrado que, al parecer, especies generalistas estan compuestas por individuos
relativamente especificos (Bolnick et al. 2003).

Estas experiencias se realizaron con el objetivo de determinar la influencia de las
sefiales quimicas de los predadores, Belostoma elongatum (Hemiptera, Belostomatidae) y
Moenkausia dichroura (Characiformes, Characidae), sobre la morfologia, crecimiento y
desarrollo de las larvas criadas a diferentes densidades. Se espera que cuando el tamafio
del grupo sea menor (baja densidad), las larvas inviertan preferentemente en estructura
de defensas; en cambio cuando la densidad es alta, las larvas deberian acelerar el

crecimiento y desarrollo para escapar del ambiente hostil.

MATERIALES Y METODOS

Disefo experimental

Las experiencias se realizaron en condiciones de laboratorio y se llevaron a cabo en
recipientes pldsticos (22,5 cm de largo x 12,5 cm de ancho x 6,0 cm de alto) con 1.200 ml
de agua declorinada. El disefio experimental consistié en cuatro tratamientos: dos
densidades de larvas (cuatro y ocho individuos) con sefiales quimicas y sin sefiales
guimicas del predador. Cada tratamiento fue replicado 10 veces obteniendo un total de
40 unidades experimentales (Esquema 3.1). Mediante una jeringa plastica milimetrada se
extrajeron 12 ml de agua de cada recipiente que contenia a las larvas y se agregaron 12
ml de agua con sefiales quimicas del recipiente que contenia a los predadores; la
extraccidn previa se realizé para mantener constante el volumen de agua a través de toda
la experiencia. Este procedimiento se realizd tres veces por semana. En el caso del
tratamiento sin sefiales quimicas de predadores, los 12 ml de agua extraidos se
reemplazaron con agua declorinada que se mantenia en un recipiente aislado sin sefiales

quimicas de ningun tipo.
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Esquema 3.1: Disefio experimental basico para todas las experiencias realizadas con larvas de anfibios y sefales

quimicas de predadores indicando los tratamientos y las réplicas respectivas consideradas.

Tratamientos
Recipientes con 1.200 ml de

Con predadores Sin predadores
agua
Baja densidad Alta densidad  Baja densidad  Alta densidad
N2 de larvas por recipiente 4 8 4 8
N2 de réplicas 10 10 10 10
Total de larvas por tratamiento 40 80 40 80
Total de larvas por experiencia 240

Analisis estadistico

Los analisis estadisticos se realizaron con la media aritmética obtenida de las larvas
de cada recipiente. En primer término se realizé un test de normalidad para cada una de
las variables consideradas a fin de determinar si los datos se ajustaban a una distribucidn
normal.

Se llevd a cabo un Andlisis de componentes principales (ACP) para cada
tratamiento, a fin de estimar cuales fueron las variables mas importantes con relacién a la
varianza total explicada por el modelo, surgida de la suma de las varianzas individuales
correspondiente a cada componente.

Para analizar el efecto de los tratamientos (densidad y presencia de sefiales
guimicas de predadores) sobre las variables morfoldgicas, se realizdé un MANCOVA
(Analisis multivariado de la covarianza) de dos factores, utilizando la densidad y los
predadores como factores y las variables morfolégicas como dependientes. En esta
oportunidad el peso corporal fue utilizado como covariable para eliminar el efecto del
tamanfio de las larvas.

Para determinar la influencia de los tratamientos sobre las tasas de crecimiento y
desarrollo se realizé un MANOVA (Andlisis multivariado de la varianza) de dos factores,
utilizando la densidad y las senales de predadores como factores y las variables TCr (Tasa
de crecimiento) y TDs (Tasa de desarrollo) como dependientes. Cuando los resultados de
los andlisis estadisticos multivariados fueron significativos se realizaron ANOVAS (Analisis

de la varianza) subsiguientes para determinar el efecto de cada factor sobre los
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tratamientos. Se efectud un total de tres ANOVAS con sus respectivos test a posteriori
(Test de Tukey); en el primero se observé la influencia de la densidad sobre las diferentes
variables (tanto morfolégicas como de crecimiento), en tanto en los otros dos se
determind la influencia de la presencia de sefiales quimicas de predadores. Para evaluar
el efecto de los predadores en funcidn de la densidad se realizé un ANOVA considerando
solo las larvas expuestas a bajas densidades y otro ANOVA considerando solo las larvas
gue se encontraban a densidades altas.

A fin de determinar la variacién interna de cada variable se estimé el CV

(Coeficiente de Variacién) para cada uno de los tratamientos realizados.

RESULTADOS

> Physalaemus albonotatus

Efecto de la densidad y seiales quimicas de predadores sobre la morfologia de las
larvas

Las larvas de Physalaemus albonotatus estuvieron expuestas a sefiales quimicas de
Belostoma elongatum. El test de Shapiro-Wilk realizado sobre las variables morfoldgicas
mostro que los datos se ajustaron a una distribucion normal (LC (Longitud del cuerpo) W
= 0,948; p = 0,086; LCo (Longitud de la cola) W = 0,975; p = 0,569; AC (Altura del cuerpo)
W =0,947; p = 0,079; ACo (Altura de la cola) W = 0,956; p = 0,148; AMsc (Altura de la
musculatura caudal) W =0,975; p = 0,756).

El Anadlisis de los componentes principales (ACP) realizado con las cinco variables
morfoldgicas de las larvas utilizadas mostré que todas las variables consideradas fueron
importantes. El PC1 explico6 mds de 89% de la varianza explicada para los cuatro
tratamientos considerados. Los valores de los coeficientes de las variables fueron
superiores a 0,80 para cada una de las variables morfoldgicas analizadas en los cuatro
tratamientos, el valor mas bajo fue 0,82 para la variable AC en el tratamiento 4 (alta

densidad — con predadores) (Tabla 3.1).
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La morfologia de las larvas fue significativamente afectada por la densidad
(MANCOVA Wilks” Lambda = 0,149; fs5, 23 = 31,95; p = 0,0001) y la presencia de sefiales
quimicas de predadores (MANCOVA Wilks" Lambda = 0,137; fs ,5 = 35,39; p = 0,0001).

El ANOVA realizado para determinar el efecto de la densidad mostré diferencias
significativas sélo en la altura de la cola, en tanto en el resto de las variables no se
observaron diferencias entre las larvas expuestas a diferentes densidades. La altura de la
cola fue significativamente mayor en aquellas larvas criadas a densidades altas. El efecto
de la densidad no seria muy determinante en la morfologia de las larvas de Physalaemus
albonotatus.

Respecto a la presencia de sefiales quimicas de predadores, el analisis estadistico
realizado mostrd diferencias significativas cuando las larvas se encontraron a bajas
densidades. En este caso se observd que las larvas expuestas a la presencia de sefales
guimicas de predadores incrementaron significativamente la longitud de las variables
morfoldgicas respecto a las larvas que no estuvieron expuestas a ellos (Figura 3.1). Sin
embargo, cuando la densidad fue alta, no se observaron diferencias significativas ante la
presencia de predadores; en este caso los valores medios mas altos también fueron
observados en larvas expuestas a sefiales de predadores, pero no alcanzaron una
diferencia estadistica significativa (Tabla 3.9).

El coeficiente de variacién (CV) mostré que el porcentaje de variacion interna fue
bajo dentro de cada tratamiento. La menor variacién se observd en larvas expuestas a
sefiales de predadores, siendo menor aun cuando la densidad fue alta (Tabla 3.2).

Estos resultados demostrarian que cuando las larvas de Physalaemus albonotatus
se encuentran a densidades bajas son mas susceptibles a la presencia de Belostoma
elongatum; en cambio cuando la densidad es alta, lo mas importante parece ser la
disponibilidad de los recursos, por lo que los individuos no respondieron ante los

predadores.
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Efecto de la densidad y sefiales quimicas de predadores sobre el crecimiento y
desarrollo de las larvas

El test de Shapiro-Wilk mostré que los datos de ajustaron a una distribucidon normal
(TCr W =0,950; p = 0,086; TDs W = 0,954; p = 1,119). El analisis estadistico indicé que la
densidad tuvo una influencia significativa sobre la TCr de las larvas, pero no influyd sobre
la TDs. La tasa de crecimiento fue superior cuando los individuos se mantuvieron a bajas
densidades, aunque en estas mismas condiciones no existieron diferencias significativas
en el desarrollo (Tabla 3.10).

En cuanto a la presencia de predadores, no se observaron diferencias significativas
en ningun tratamiento para ninguna de las variables analizadas. Tanto en larvas expuestas
a bajas como a altas densidades los individuos con sefales quimicas de predadores
mostraron una TCr y TDs media mayor que los individuos sin sefiales de predadores; sin
embargo, estas diferencias no fueron significativas (Figura 3.2).

El CV para estas variables mostrd bajos porcentajes de variacidon en la TCr, mientras
gue estos valores fueron muy altos cuando se analizé la TDs, lo que demostraria que los
tratamientos efectuados tuvieron poca influencia sobre el desarrollo de las larvas (Tabla
3.2).

Dado que ninguno de los factores considerados (densidad de las larvas y sefiales de
predadores) influyd sobre la tasa de desarrollo, ello indica que las larvas de Physalaemus
albonotatus son mas susceptibles a cambios en la tasa de crecimiento cuando hay

variaciones en la densidad.
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Tabla 3.1. Andlisis de Componentes Principales (ACP) realizado con las cinco variables morfoldgicas de las larvas de

Physalaemus albonotatus para cada tratamiento. Los coeficientes de las variables corresponden al PCl. Todas las

variables contribuyeron de igual manera en esta experiencia con el objetivo de determinar las respuestas de las larvas a

sefales quimicas de predadores (Belostoma elongatum). Todas las variables fueron previamente estandarizadas. (LC =

longitud del cuerpo, LCo = longitud de la cola, AC = altura del cuerpo, ACo = altura de la cola, AMsc = altura de la

musculatura caudal).

Coeficientes de las variables

Variables Densidad baja Densidad alta

Sin predadores Con predadores  Sin predadores Con predadores
LC 0,993 0,988 0,990 0,982
LCo 0,898 0,945 0,981 0,973
AC 0,963 0,923 0,974 0,826
ACo 0,983 0,939 0,991 0,981
AMsc 0,957 0,974 0,978 0,956
Varianza total explicada (PC1) 92,02% 91,07% 96,62% 89,40%
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Figura 3.1: Efecto de la interaccidn entre la densidad y la presencia de sefiales quimicas de predadores (Belostoma

elongatum) sobre las variables morfoldgicas en larvas de Physalaemus albonotatus ( ==sin predadores, === con

predadores). Cada punto representa la media aritmética y las barras el error estandar.
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Figura 3.2: Efecto de la interaccidn entre la densidad y la presencia de sefiales quimicas de predadores (Belostoma
elongatum) sobre la tasa de crecimiento y la tasa de desarrollo en larvas de Physalaemus albonotatus (=== sin

predadores, == con predadores). Cada punto representa la media aritmética y las barras un error estandar.

Tabla 3.2: Coeficientes de variacion (CV) realizado sobre las variables morfoldgicas, tasa de crecimiento y tasa de
desarrollo en larvas de Physalaemus albonotatus expuestas a sefiales quimicas de Belostoma elongatum. La menor
variacion interna se observo en el tratamiento de alta densidad — con predadores. Los datos se encuentran expresados

en porcentajes (%) (ver abreviaturas en la tabla 3.1).

Coeficiente de variacion (CV)

Variables Densidad baja Densidad alta

Sin predadores  Con predadores  Sin predadores  Con predadores

LC 14,3 9,10 14,5 7,4
LCo 14,6 17,3 18,0 8,4
AC 16,10 9,10 13,19 6,3
ACo 17,20 13,0 16,5 9,8
AMsc 17,5 15,4 22,3 13,5
TCr 14,4 6,7 13,9 5,3
TDs 32,7 21,6 32,8 13,2
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> Rhinella schneideri

Efecto de la densidad y seiales quimicas de predadores sobre la morfologia de las
larvas

Las larvas de Rhinella schneideri estuvieron expuestas a sefales quimicas de
Moenkausia dichroura. El test de Shapiro-Wilk realizado sobre las variables morfoldgicas
mostré que los datos se ajustaron a una distribucion normal (LC W =0,974; p = 0,477; LCo
W = 0,966; p = 0,357; AC W = 0,957; p = 0,141; ACo W = 0,979; p = 0,672; AMsc W =
0,971; p = 0,403). La morfologia de las larvas fue significativamente afectada por la
densidad (MANCOVA Wilks" Lambda = 0,516; fs, 30 = 5,638; p = 0,001), pero no por la
presencia de sefales quimicas de predadores.

El Analisis de Componentes Principales (ACP) realizado con las cinco variables
morfoldgicas registradas para cada tratamiento, mostré que todas las variables fueron
importantes para explicar la varianza total. El PC1 explicd mas del 90% de la variacion en
los cuatro tratamientos considerados. Los valores de coeficientes de las variables fueron
superiores a 0,85 para cada una de las variables morfoldgicas analizadas en los cuatro
tratamientos, el valor mas bajo fue 0,89 para la variable AC en el tratamiento 2 (baja
densidad — con predadores) (Tabla 3.3).

El analisis realizado para determinar el efecto de la densidad indicd diferencias
significativas en la morfologia de las larvas. Se observd que a bajas densidades las larvas
presentaron un incremento de la longitud en las cinco variables morfoldgicas (Figura 3.3).

El ANOVA realizado para determinar diferencias entre los tratamientos con sefiales
de predadores reflejd que no existieron diferencias significativas entre ningun
tratamiento. La presencia de sefiales quimicas de predadores no influyé en la morfologia
de las larvas, tanto en aquellas que se encontraban a bajas como a altas densidades. Sin
embargo, se observd que cuando la densidad fue baja y las larvas estuvieron expuestas a
sefales quimicas de predadores tendieron a reducir la longitud de las variables
morfoldgicas; en cambio, cuando la densidad fue alta, y estaban expuestas a sefales de
predadores, la tendencia fue aumentar la longitud de estas variables (Figura 3.3, Tabla

3.9).
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El coeficiente de variacion (CV) fue bajo en cada tratamiento. La menor variacién
interna se observd en aquellas larvas que estuvieron expuestas a altas densidades (Tabla
3.4).

La presencia de sefiales quimicas de Moenkausia dichroura no tuvo influencia en la
morfologia de las larvas de Rhinella schneideri, siendo la densidad el factor mas

importante que promovié variaciones morfolégicas.

Efecto de la densidad y sefiales quimicas de predadores sobre el crecimiento y
desarrollo de las larvas

El test de Shapiro-Wilk mostré que los datos se ajustaron a una distribucidon normal
(TCr W =0,993; p = 0,459; TDs W = 0,960; p = 0,172). El analisis estadistico multivariado
demostré que la densidad influencié significativamente las tasas de crecimiento vy
desarrollo de las larvas (MANOVA Wilks" Lambda = 0,345; f,, 34 = 32,262; p = 0,0001). En
cambio la presencia de predadores no tuvo influencia sobre ninguna de estas variables.

El andlisis para determinar diferencias entre densidades reflejo que las larvas que se
encontraban a bajas densidades alcanzaron una TCr y TDs significativamente mayor que
las larvas que se encontraban a altas densidades.

En cuanto a la presencia de predadores no se observaron diferencias significativas
en ninguna de las variables consideradas, es decir, los predadores no indujeron
modificaciones en el crecimiento y desarrollo de las larvas independientemente que éstas

se encuentren a bajas o altas densidades (Figura 3.4, Tabla 3.10).
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Tabla 3.3: Analisis de Componentes Principales (ACP) realizado con las cinco variables morfolégicas de las larvas de
Rhinella schneideri para cada tratamiento. Los coeficientes de las variables corresponden al PC1. Todas las variables
controbuyeron de igual manera en esta experiencia para determinar la influencia de la densidad y sefiales quimicas de
los predadores (Moenkausia dichroura) sobre las larvas. Todas las variables fueron previamente estandarizadas (ver

abreviaturas en la tabla 3.1).

Coeficientes de las variables

Variables Densidad baja Densidad alta

Sin predadores Con predadores Sin predadores Con predadores

LC 0,991 0,989 0,989 0,984
LCo 0,963 0,952 0,973 0,937
AC 0,987 0,899 0,926 0,971
ACo 0,979 0,984 0,974 0,909
AMsc 0,967 0,943 0,973 0,943
Varianza total explicada (PC1) 95,56% 90,95% 93,56% 90,07%

Los coeficientes de variacion fueron bajos tanto para la tasa de crecimiento como
para la tasa de desarrollo, lo cual estaria demostrando que los tratamientos realizados
tuvieron influencia sobre ambas variables (Tabla 3.4).

En larvas de Rhinella schneideri la densidad fue un factor importante que determiné
cambios en la tasa de crecimiento y desarrollo, siendo estas variables poco influenciadas

por la presencia de sefales quimicas de predadores (Moenkausia dichroura).
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Figura 3.3: Efecto de la interaccién entre la densidad y la presencia de sefiales quimicas de predadores (Moenkausia

dichroura) sobre las variables morfoldgicas en larvas de Rhinella schneideri (== sin predadores, ===con predadores).

Cada punto representa la media aritmética y las barras el error estandar.
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Figura 3.4: Efecto de la interaccidon entre la densidad y la presencia de sefales quimicas de predadores

(Moenkausia dichroura) sobre la tasa de crecimiento y la tasa de desarrollo en larvas de Rhinella schneideri

(=== sin predadores,=== con predadores). Cada punto representa la media aritmética y las barras el error estandar.

Tabla 3.4: Coeficientes de variacion (CV) realizado sobre las variables morfoldgicas, tasa de crecimiento y tasa de

desarrollo en las larvas de Rhinella schneideri expuestas a sefiales quimicas de peces (Moenkausia dichroura). La menor

variaciodn interna se observo en larvas que se encontraban a altas densidades. Los datos se encuentran expresados en

porcentajes (%) (ver abreviaturas en la tabla 3.1).

Coeficiente de variacion (CV)

Variables Densidad baja Densidad alta

Sin predadores  Con predadores  Sin predadores  Con predadores

LC 8,6 8,7 8,2 9,2
LCo 7,6 8,5 7,6 6,2
AC 10,2 10,5 7,4 8,7
ACo 9,9 10,3 10,8 5,9
AMsc 8,2 9,0 7,3 6,6
TCr 4,8 6,9 6,5 4,6
TDs 14,3 14,8 23,3 15,9
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> Scinax nasicus

Efecto de la densidad y seiales quimicas de predadores sobre la morfologia de las
larvas

Las larvas de Scinax nasicus estuvieron expuestas a sefiales quimicas de Belostoma
elongatum y Moenkausia dichroura. El test de Shapiro-Wilk mostré que todos los datos se
ajustaron a una distribucién normal, tanto en la experiencia realizada con B. elongatum
(LC W =0,971; p = 0,455; LCo W = 0,965; p = 0,310; AC W = 0,949; p = 0,099; ACo W =
0,956; p = 0,165; AMsc W = 0,960; p = 0,218) como con M. dichroura (LC W =0,979; p =
0,661 ; LCo W = 0,983; p = 0,803; AC W = 0,977; p = 0,567; ACo W = 0,978; p = 0,621;
AMsc W =0,981; p =0,738).

El Analisis de componentes principales (ACP) realizado con las cinco variables
morfoldgicas registradas para cada tratamiento, en cada una de las experiencias, mostrd
gue todas las variables fueron importantes para explicar la varianza total. El PC1 explico
mas del 87% de la variacidn en los cuatro tratamientos considerados. Los valores de
coeficientes de las variables fueron superiores a 0,85 para cada una de las variables
morfoldgicas analizadas en todos los tratamientos, siendo de 0,88 el coeficiente mas bajo
registrado para la variable LCo en el tratamiento 4 (alta densidad — con predadores) en la
experiencia realizada con Belostoma elongatum (Tablas 3.5, 3.6).

La densidad es un factor importante que afecté la morfologia de las larvas, el
analisis estadistico mostré diferencias significativas en las cinco variables analizadas. En
ambos casos, tanto en presencia de senales quimicas de Moenkausia dichroura como de
Belostoma elongatum se observd que cuando la densidad fue baja, las larvas
incrementaron la longitud de todas las variables morfoldgicas.

En el caso del efecto de los predadores se observd que en presencia de sefales
quimicas de Belostoma elongatum, cuando las larvas se encontraban a bajas densidades
no presentaron respuesta ante los predadores, debido a que no existieron diferencias
significativas en ninguna de las variables analizadas; en cambio, cuando la densidad fue
alta, las larvas respondieron a los predadores, ya que se observaron diferencias

significativas en todas las variables morfoldgicas. En este caso las larvas incrementaron
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significativamente la longitud de los rasgos morfoldgicos considerados cuando estuvieron
en presencia de Belostoma elongatum a densidades altas (Figura 3.5, Tabla 3.9).

Por el contrario, en presencia de sefales quimicas de Moenkausia dichroura, las
diferencias significativas en todas las variables se observaron cuando las larvas estuvieron
expuestas a densidades bajas, en ese caso, cuando las larvas se encontraban en presencia
de predadores redujeron significativamente la longitud de las variables morfolégicas. En
cambio a altas densidades en presencia de Moenkausia dichroura, las larvas no mostraron
diferencias significativas en ninguna variable (Figura 3.7, Tabla 3.9).

El coeficiente de variacion (CV) mostré que la mayor variabilidad interna se observé
en larvas expuestas a bajas densidades con sefales quimicas de predadores, en cambio la
menor variacidén se observo en el tratamiento 1 (baja densidad — sin predadores), estos
resultados fueron constantes tanto para la experiencia realizada con Belostoma
elongatum como con Moenkausia dichroura (Tablas 3.7, 3.8).

Las larvas de Scinax nasicus serian mas susceptibles a la presencia de M. dichroura
cuando se encuentran a bajas densidades, en cambio a altas densidades la susceptibilidad

seria mayor hacia B. elongatum.

Efecto de la densidad y sefiales quimicas de predadores sobre el crecimiento y
desarrollo de las larvas

El test de Shapiro-Wilk mostré que los datos de ajustaron a una distribucion normal
tanto en la experiencia realizada con Belostoma elongatum (TCr W = 0,946; p = 0,080; TDs
W =0,975; p = 0,574) como con Moenkausia dichroura (TCr W =0,981; p =0,741; TDs W =
0,958; p =0,143).

El analisis para determinar el efecto de la densidad demostré que éste es un factor
importante ya que influencié la TCr y TDs en las larvas. Los individuos que se encontraban
a bajas densidades mostraron un aumento significativo en ambas variables (TCr y TDs).

En cuanto a la presencia de predadores, cuando las larvas estuvieron expuestas a
Belostoma elongatum no se observaron diferencias significativas en las tasas de
crecimiento y desarrollo, independientemente de la densidad a la que se encontraban. En
ambos casos, tanto cuando la densidad fue baja como alta, las larvas en presencia de

éstos predadores mostraron valores altos similares en las TCr y TDs (Figura 3.6).
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Por el contrario, se observaron diferencias significativas cuando las larvas se
encontraron a bajas densidades y expuestas a senales quimicas de Moenkausia dichroura,
siendo en ese caso la tasa de crecimiento significativamente mayor que la obtenida ante
la ausencia de predadores, sin registrarse diferencias significativas en la tasa de
desarrollo. En cambio, cuando la densidad fue alta, y las larvas se encontraban con la
presencia de senales quimicas de predadores (M. dichroura), no se observaron diferencias
significativas en ninguna de las variables consideradas (Figura 3.8, Tabla 3.10).

El coeficiente de variacion de la TCr fue bajo (menor variabilidad) en las larvas
expuestas a sefiales quimicas de Belostoma elongatum, siendo esta variacion mayor en
aquellas larvas criadas con la presencia de sefales quimicas de Moenkausia dichroura. En
el caso de la TDs, en ambos casos, la variacion interna fue amplia, indicando que los
tratamientos realizados no tuvieron influencia muy evidente sobre el desarrollo de las
larvas (Tablas 3.7, 3.8).

En larvas de Scinax nasicus la densidad fue un factor determinante en la variacion
de las tasas de crecimiento y desarrollo, siendo ambas variables poco influenciadas por la

presencia de las sefiales quimicas de los predadores (B. elongatum y M. dichroura).
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Tabla 3.5: Analisis de Componentes Principales (ACP) realizado con las cinco variables morfoldgicas de las larvas de

Scinax nasicus para cada tratamiento. Los coeficientes de las variables corresponden al PCl. Todas las variables

contribuyeron de igual manera en esta experiencia para determinar la influencia de la densidad y los predadores

(Belostoma elongatum) sobre las larvas. Todas las variables fueron previamente estandarizadas (ver abreviaturas en la

tabla 3.1).
Coeficientes de las variables

Variables Densidad baja Densidad alta

Sin predadores Con predadores  Sin predadores  Con predadores
LC 0,995 0,996 0,996 0,935
LCo 0,995 0,973 0,992 0,885
AC 0,969 0,980 0,994 0,968
ACo 0,991 0,990 0,996 0,950
AMsc 0,997 0,989 0,990 0,927
Varianza total explicada (PC1) 97,11% 97,15% 98,72% 87,10%

Tabla 3.6: Analisis de Componentes Principales (ACP) realizado con las cinco variables morfoldgicas de las larvas de

Scinax nasicus para cada tratamiento. Los coeficientes de las variables corresponden al PCl. Todas las variables

contribuyeron de igual manera en esta experiencia con el objeto de determinar la influencia de la densidad y los

predadores (Moenkausia dichroura) sobre las larvas. Todas las variables fueron previamente estandarizadas (ver

abreviaturas en la tabla 3.1).

Coeficientes de las variables

Variables Densidad baja Densidad alta
Sin predadores Con predadores  Sin predadores  Con predadores

LC 0,989 0,987 0,999 0,991

LCo 0,953 0,994 0,981 0,981

AC 0,935 0,993 0,974 0,984
ACo 0,978 0,990 0,988 0,989
AMsc 0,966 0,992 0,975 0,915
Varianza total explicada (PC1) 93,03% 98,27% 96,70% 95,60%
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Figura 3.5: Efecto de la interaccion entre la densidad y la presencia de sefiales quimicas de predadores (Belostoma

elongatum) sobre las variables morfolégicas en larvas de Scinax nasicus ( ==sin predadores, === con predadores).

Cada punto representa la media aritmética y las barras el error estandar.
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Figura 3.6: Efecto de la interaccidn entre la densidad y la presencia de sefiales quimicas de predadores
(Belostoma elongatum) sobre la tasa de crecimiento y la tasa de desarrollo de larvas de Scinax nasicus
( ===sin predadores, ===con predadores). Cada punto representa la media aritmética y las barras el

error estandar.

Tabla 3.7: Coeficientes de variacion (CV) de las variables morfoldgicas, tasa de crecimiento y desarrollo en las larvas de
Scinax nasicus expuestas a sefiales quimicas de Belostoma elongatum. La menor variacidn interna se observo en larvas

expuestas a altas densidades. Los datos se encuentran expresados en porcentajes (%) (ver abreviaturas en la tabla 3.1).

Coeficiente de variacion (CV)

Variables Densidad baja Densidad alta

Sin predadores  Con predadores  Sin predadores Con predadores

LC 9,9 15,1 9,8 4,0
LCo 12,7 17,8 11,7 5,0
AC 9,7 17,0 11,3 4,4
ACo 12,4 18,8 14,1 4,8
AMsc 13,8 20,8 13,3 4,3
TCr 6,7 11,5 8,4 2,8
TDs 32,5 44,2 43,4 18,4
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Figura 3.7: Efecto de la interacciéon entre la densidad y la presencia de sefales quimicas de predadores

(Moenkausia dichroura) sobre las variables morfoldgicas en larvas de Scinax nasicus ( we= Sin predadores; = con

Densidad alta

predadores). Cada punto representa la media aritmética y las barras el error estdndar.
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Figura 3.8: Efecto de la interaccion entre la densidad y la presencia de sefiales quimicas de predadores (Moenkausia
dichroura) sobre la tasa de crecimiento y la tasa de desarrollo en larvas de Scinax nasicus (=== sin predadores; === con

predadores). Cada punto representa la media aritmética y las barras el error estandar.

Tabla 3.8: Coeficientes de variacion (CV) de las variables morfoldgicas, tasa de crecimiento y tasa de desarrollo en larvas
de Scinax nasicus expuestas a sefiales quimicas de Moenkausia dichroura. Los datos se encuentran expresados en

porcentajes (%) (ver abreviaturas en la tabla 3.1).

Coeficiente de variacion (CV)

Variables Densidad baja Densidad alta
Sin predadores  Con predadores Sin predadores Con predadores

LC 7,9 22,4 14,5 12,9
LCo 10,5 27,6 17,4 14,9
AC 10,1 22,6 14,2 13,1
ACo 10,7 25,9 16,0 14,0
AMsc 12,0 33,1 19,2 16,1
TCr 7,5 18,3 12,7 11,2
TDs 20,7 43,6 37,7 29,7
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Tabla 3.9: Andlisis de la Varianza (ANOVAs) usados para determinar el efecto de la densidad y su interaccidn con la presencia de sefiales
quimicas de predadores (Belostoma elongatum y Moenkausia dichroura) sobre las variables morfoldgicas en tres especies de larvas de anfibios

(ver abreviaturas en la tabla 3.1).

ANOVAs

Physalaemus albonotatus Rhinella schneideri Scinax nasicus

Belostoma elongatum Moenkausia dichroura Belostoma elongatum Moenkausia dichroura

Densidad gl f p gl f p gl f p gl f p
LC 1,36 2,131 0,153 1,37 29,212 0,0001 1,34 15,133 0,001 1,38 9,217 0,004
LCo 1,36 2,008 0,165 1,37 5168 0,0001 1,34 18,185 0,001 1,38 7,218 0,011
AC 1,36 3,050 0,08 1,37 26,557 0,0001 1,34 13,086 0,001 1,38 8,319 0,006
ACo 1,36 4,233 0,047 1,37 30,997 0,0001 1,34 14,5584 0,001 1,38 7,148 0,011
AMsc 1,36 239 0,130 1,37 34863 0,0001 1,34 15337 0,001 1,38 8,588 0,006
Predadores
Baja densidad
LC 1,16 89,605 0,0001 1,17 0,066 0800 1,17 0,157 0,697 1,18 5,722 0,028
LCo 1,16 35,751 0,0001 1,17 0,263 0,614 1,17 0,096 0,761 1,18 5,185 0,035
AC 1,16 73,425 0,0001 1,17 0,161 0,693 1,17 0,018 0,894 1,18 4,919 0,040
ACo 1,16 40,493 0,0001 1,17 0,011 0917 1,17 0,117 0,736 1,18 5,265 0,034
AMsc 1,16 42,763 0,0001 1,17 0,472 0,501 1,17 0,072 0,792 1,18 5,220 0,035
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Alta densidad
LC

LCo

AC

ACo

AMsc

1,16
1,16
1,16
1,16
1,16

0,106
0,023
0,308
1,074
0,032

0,750
0,882
0,587
0,316
0,860

1,18
1,18
1,18
1,18
1,18

1,326
0,763
0,070
1,219
1,767

0,265
0,394
0,794
0,284
0,200

1,15
1,15
1,15
1,15
1,15

7,382
7,150
5,701
6,030
9,916

0,016
0,017
0,031
0,027
0,007

1,18
1,18
1,18
1,18
1,18

0,213
0,150
0,092
0,340
0,347

0,650
0,703
0,766
0,567
0,563
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Tabla 3.10: Analisis de la Varianza (ANOVAs) calculados para determinar el efecto de la densidad y su interaccidn con la presencia de sefiales quimicas de
predadores (Belostoma elongatum y Moenkausia dichroura) sobre la tasa de crecimiento y la tasa de desarrollo en tres especies de larvas de anfibios.

(TCr = tasa de crecimiento, TDs = tasa de desarrollo).

ANOVAS
Physalaemus albonotatus Rhinella schneideri Scinax nasicus

Belostoma elongatum Moenkausia dichroura Belostoma elongatum Moenkausia dichroura
Densidad gl f p ell f p gl f p gl f p
TCr 1,36 5072 0,030 1,37 34304 0,0000 1,34 13,722 0,0001 1,38 6,012 0,018
TDs 1,36 2968 0,093 1,37 69,888 0,0001 1,34 11665 0,0010 1,38 9,026 0,004
Predadores
Baja densidad
TCr 1,18 3,351 0,084 1,17 0021 0,886 1,17 0,026 0,875 1,18 4,501 0,048
TDs 1,18 1558 0,228 1,17 0,005 0947 1,17 0,745 0,400 1,18 0,721 0,407
Alta densidad
TCr 1,16 0,001 0998 1,18 0,159 0,695 1,15 2,771 0,117 1,18 0,018 0,896
TDs 1,16 0,187 0671 1,18 0,212 0651 1,15 2,517 0,133 1,18 0,088 0,771
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DISCUSION

La competencia denso-dependiente es critica para toda discusidon de regulacién de
las poblaciones (Kehr y Adema 1990, Murdoch 1994, Chesson 1996, Turchin 1999, Kehr y
Marangoni 1999) y particularmente para toda discusion de la ecologia de larvas de anuros
(Kehr 1989-1994, Murdoch 1994, Chesson 1996, Turchin 1999), ya que se considera que
la densidad afecta la supervivencia, tasa de crecimiento y tasa de desarrollo de los
organismos (Wilbur y Collins 1973, Werner 1986, Smith 1987, Berven 1990, Altwegg
2003). Debido a esto es inevitable preguntarse bajo qué condiciones puede la denso-
dependencia ser obviada en favor de otros procesos que en ultima instancia determinan
el rendimiento de las larvas.

En el presente trabajo se encontré que los componentes de las defensas inducidas
responden de manera diferente a la variacion en la intensidad de la competencia. En este
caso las respuestas de las larvas siguieron distintos patrones, demostrando que cada
especie se ajusta a un modelo determinado, dependiendo de los predadores a los que se
enfrenta. Estos resultados coinciden con estudios previos que demuestran que las
respuestas ante la competencia son antagonicas y son disparadas por la presencia de
predadores. En tanto algunos estudios han sefialado respuestas intermedias a la
presencia de predadores y competidores -como un decrecimiento en la inversion en
defensas antipredadoras cuando la competencia es alta (Relyea 2002a, 2004, Relyea y
Hoverman 2003)-, otros han encontrado lo opuesto (Parejko y Dodson 1991) e incluso, en
algunos casos, ninguna interaccion entre estos factores (Hoverman et al. 2005).

Del presente estudio se desprende que la densidad parece ser el factor que
promueve respuestas comunes en la mayoria de las especies, que larvas de Rhinella
schneideri y Scinax nasicus incrementan la longitud de las variables morfoldgicas -asi
como la tasa de crecimiento y desarrollo cuando se encuentran a bajas densidades- y que
estas respuestas se ajustarian al modelo que plantea que cuando la competencia es baja
hay una inversion en el crecimiento, probablemente debido a una abundante
disponibilidad de recursos. Sin embargo, aunque este patrén fue observado en tres de las
cuatro experiencias realizadas, en el caso de Physalaemus albonotatus dichas respuestas

no fueron tan evidentes, ya que en esta especie se observé un aumento de la tasa de

Valeria Isabel Gomez 91



Capitulo I1I: Efecto de la interaccion entre la densidad v los predadores

crecimiento cuando la densidad era baja, pero la competencia no produjo cambios en el
desarrollo o en las variables morfoldgicas.

Cuando la competencia es alta hay un umbral de recursos a reunir en orden de las
fuerzas de crecimiento y desarrollo; los individuos asumen mas riesgos ya que reducen el
comportamiento antipredador incrementando el numero de encuentros con los
predadores (Teplitsky y Laurila 2007).

En presencia de predadores la inversién en estructuras da como resultado
diferentes patrones establecidos de variacidon en inversion de defensas acorde al tipo de
predador expuesto y de las especies de larvas de anfibios. En general, los estudios de
defensas morfoldgicas solo con gradientes de competencia han demostrado resultados
contradictorios (Parejko y Dodson 1991, Relyea y Hoverman 2003, Relyea 2004).

En el presente trabajo se observd que Physalaemus albonotatus respondié a las
sefales quimicas de Belostoma elongatun solo cuando la densidad fue baja. En este caso
las larvas mostraron una tendencia a aumentar la longitud de las variables morfoldgicas
en presencia de sefiales de predadores. En contraposicion, cuando la densidad fue alta las
mismas no respondieron a los predadores; las respuestas observadas en esta especie se
ajustarian al modelo que predice que cuando la densidad es baja las larvas invierten en
sus defensas para contrarrestar el accionar de los predadores; sin embargo, no se
comprobé que la presencia de predadores tenga influencia sobre las tasas de crecimiento
y desarrollo de las larvas. En Rhinella schneideri no se observaron diferencias significativas
ante la presencia de predadores, y en este caso la presencia de Moenkausia dichroura
parece no tener influencia sobre la morfologia, tasa de crecimiento o tasa de desarrollo,
independientemente que la competencia sea alta o baja. En cambio, las larvas de Scinax
nasicus respondieron de manera diferente ante distintos predadores. En los individuos
que estuvieron expuestos a seiiales de Belostoma elongatum se observaron cambios
morfoldgicos cuando la densidad fue alta, mostrando un incremento de la longitud de
todas las variables morfoldgicas; sin embargo, no se observaron diferencias en la tasa de
crecimiento o desarrollo, asi como tampoco se evidenciaron diferencias cuando la
densidad fue baja.

Estas respuestas se ajustarian al modelo que plantea que cuando la competencia es

alta las larvas invierten en defensas morfoldgicas, ya que debido a la escasez de recursos
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deben pasar mayor tiempo en un ambiente hostil. Sin embargo, esta misma especie (S.
nasicus) responde de manera diferente cuando se encuentra ante sefiales quimicas de
Moenkausia dichroura, y en este caso las diferencias en la morfologia se observaron
cuando la densidad fue baja. En las experiencias con larvas de Scinax nasicus, las larvas
redujeron la longitud de las variables morfoldgicas ante la presencia de sefiales de
predadores, observandose también una reduccion significativa de la tasa de crecimiento
cuando la competencia fue baja ante sefales de Moenkausia dichroura. En principio, este
tipo de respuestas no se ajusta a ninguno de los modelos establecidos planteados con
anterioridad.

Resultados similares fueron obtenidos en experiencias de laboratorio por Barnett y
Richardson (2002), quienes demostraron que la presencia de predadores no letales no
influenciaron de manera significativa la masa promedio de las larvas de Rana aurora y R.
pretiosa que se encontraban en estadios tempranos de desarrollo. En un experimento a
corto plazo, Van Buskirk y Yurewicz (1998) encontraron que tanto la competencia como el
riesgo de predacién determinaron la tasa de crecimiento en Rana sylvatica, en donde el
riesgo de predaciéon predomind tempranamente en el desarrollo de las larvas, y la
competencia dominé de manera mas tardia.

Evidencias del crecimiento sugieren que efectos no letales de los predadores
pueden tener importantes efectos en el comportamiento de las larvas, el rendimiento y la
morfologia (Werner 1991, McCollum y Van Buskirk 1996, Van Buskirk y Yurewicz 1998,
Anholt et al. 2000, Peacor y Werner 2001, Peacor 2002, Relyea 2002b, Bolker et al. 2003,
Werner y Peacor 2003), lo cual puede tener impacto en la denso-dependencia a través de
la mortalidad.

La discrepancia entre los estudios sobre los efectos interactivos de la competencia y
predacién en defensas inducidas puede deberse a diversos factores tales como la
existencia de fuertes restricciones estacionales o temporales, el tiempo de la medicién
(estadio de desarrollo, restricciones estacionales relativamente tardias o tempranas), o la
naturaleza de los costos (energéticos versus retraso en el desarrollo, reduccién de la
reproduccion o retraso de la metamorfosis) (Bolnick y Preisser 2005).

Diferentes rasgos siguen diferentes patrones y la discrepancia entre las predicciones

de los modelos y los resultados observados pueden ser explicados por la naturaleza

Valeria Isabel Gomez 93



Capitulo I1I: Efecto de la interaccion entre la densidad v los predadores

univariada de los modelos considerados, los cuales plantean que los rasgos morfoldgicos
y de comportamientos son independientes, lo cual claramente no es el caso. Las defensas
morfoldgicas requieren recursos para la construccién de nuevos tejidos y el aumento de
los estadios de desarrollo que son a menudo producidos por actividades de
comportamiento.

Considerando los individuos que sobreviven, estos efectos van tipicamente en
direcciones opuestas. La mortalidad disminuye la presion sobre los recursos y genera una
liberacion competitiva, mientras que la predacion reduce la tasa de forrajeo y puede
causar cambios en el habitat, generando cambios morfoldgicos, todos los cuales tienen
costos significativos. En un estudio de Fauth (1990) sobre predacion por cangrejos en Hyla
chrysoscelis, los efectos negativos del costo de evitar a los predadores fueron
compensados por efectos positivos de la reduccidn del tamafio. Skelly (1992) sugirié que
los predadores pueden tener un efecto neto negativo en los individuos que sobreviven
cuando la competencia no puede compensar los costos del hecho de evitar a los
predadores, como cuando los predadores son relativamente ineficientes, o el
funcionamiento (crecimiento) no es denso-dependiente.

Entender los multiples roles de los predadores en el sistema natural e identificar sus
efectos en una variedad de presas es una tarea critica en el entendimiento de la dindmica

de las comunidades naturales en general.
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Capitulo IV:
Rasgos de plasticidad en el
comportamiento

INTRODUCCION

La plasticidad fenotipica es una adaptacion crucial a una variable ambiental. Sin
embargo, se predice que las respuestas en plasticidad adaptativa incurren en costos, los
cuales obligan a su expresidon y evolucion (Stearns 1989, Pigliucci 2001). Es poca la
evidencia que sugiere que estos costos pueden depender del contexto ambiental
(Cipollini 2004, Teplitsky et al. 2005). La teoria propone que las respuestas adaptativas a
los predadores dependen de la cantidad de recursos o de la presencia de competidores
(Abrams y Vos 2003) a la vez que estudios empiricos han demostrado que competidores y
predadores a menudo tienen efectos interactivos en la aptitud de los individuos
(Gurevitch et al. 2000, Bolnick y Preisser 2005). El nimero de coespecificos en un darea
(tamafio del grupo) puede influenciar la percepcién del riesgo de predacidn y afectar el
comportamiento de los organismos (Bohlin y Johnsson 2004, Downes y Hoefer 2004). Se
podria esperar que los individuos que se encuentran en grandes grupos perciban un bajo
riesgo de predacién y presenten un comportamiento mas “riesgoso” comparado con
individuos que estdn solos o en grupos pequefios (Roberts 1996, Bohlin y Johnsson 2004).
Tales patrones han sido demostrados en una variedad de animales incluyendo mamiferos
(Fairbanks y Dobson 2007), peces (Butler 1988) y lagartos (Downes y Hoefer 2004). En
estos animales, dos tipos principales de rasgos estan involucrados en las defensas
inducidas: rasgos morfolégicos y de comportamiento.

Las defensas de comportamiento involucran el hecho de evitarse espacialmente,
incrementando el uso de refugios y disminuyendo el nivel de actividad, lo que lleva a
reducir la cantidad de recursos ingeridos. En este contexto, existen diferentes modelos

para predecir el comportamiento de las larvas. El modelo “estado-dependiente” predice
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que las respuestas en el comportamiento a los predadores pueden ser fuertes cuando la
competencia es débil, ya que en el caso opuesto existe la necesidad de evitar el hambre
cuando los recursos son escasos (McNamara y Houston 1987, Werner y Anholt 1996,
Anholt y Werner 1998). Sin embargo, el modelo de “defensa-crecimiento” predice que el
crecimiento puede ser maximizado por invertir menos en comportamiento de defensa
cuando los recursos son altos, es decir, cuando la competencia es débil (Abrams 1991,
Van Buskirk 2000).

Las larvas de anfibios aparentemente ajustan su actividad o comportamiento en
respuesta al numero de coespecificos en un grupo, al menos en algunas especies
(Griffiths y Foster 1998, Relyea 2002), sugiriendo que pueden usar el tamafio de grupo
como una senal para determinar el riesgo de predacién (Peacor 2003). Incluso algunas
especies responden al incremento del riesgo de predacidon formando grandes grupos o
agregaciones mas cohesivas (Watt et al. 1997, Nicieza 1999, Spieler 2003). Sin embargo,
el incremento de actividad en grandes grupos, también puede reflejar una respuesta al
incremento en el nimero de coespecificos, o sea, potenciales competidores (Relyea
2002). Las larvas de anuros son un buen modelo para investigar los efectos interactivos
del nivel de coespecificos y predacion en la plasticidad fenotipica, ya que exhiben una
gran cantidad de defensas morfoldgicas y de comportamiento (Lardner 2000, Relyea
2001, Van Buskirk 2002). Las defensas de comportamiento incluyen decrecimiento de la
tasa de actividad y un incremento en el uso de refugios, los que disminuyen la
probabilidad de deteccion por parte del predador (Skelly 1994). Estas tdcticas
generalmente responden a una explicacion funcional.

A su vez, las especies de larvas se diferencian en su tasa natural de actividad, y
diversos estudios han mostrado que las especies que habitan charcas mas efimeras (baja
densidad de predadores) son mas activas que las especies que habitan charcas mas
permanentes (Skelly 1996, 1997). Sin embargo, las poblaciones de la presa que se
encuentran en habitats con alto riesgo de predacion a veces forrajean mas o crecen mas
rapido cuando estan expuestos a predadores (Fraser y Gilliam 1987, Leibold y Tessier
1991, Spitze 1991) o demuestran un incremento rdpido en el forrajeo y tasa de
crecimiento en respuesta a sefiales predadoras (Crowl y Covich 1990, Bronmark y Miner

1992, Black 1993, Chase 1999, Schmidt y Van Buskirk 2004).
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Estas experiencias se realizaron con el objetivo de determinar la influencia del
numero de coespecificos y la presencia de predadores (mediante la deteccién de la sefial
quimica del predador) sobre el comportamiento de las larvas. Se espera que los
individuos reduzcan la actividad y se alejen de la zona de peligro ante la presencia de

estas sefales quimicas.

MATERIALES Y METODOS

Disefo experimental

Las experiencias en condiciones de laboratorio se llevaron a cabo en recipientes
plasticos (22,5 cm de largo x 12,5 cm de ancho x 6,0 cm de alto) llenos con 1.200 ml de
agua. En la base de cada recipiente se delined una cuadricula diferenciando cuatro
cuadrantes con el objetivo de determinar si las larvas se alejan de la zona donde se
introduce la sefial quimica del predador (Esquema 4.2). El disefio experimental consistid
en dos densidades de larvas (cuatro y ocho individuos) replicadas seis veces (Esquema
4.1).

El comportamiento de las larvas fue analizado teniendo en cuenta dos parametros:
la actividad, que se calculd en base a la proporcidon de larvas en movimiento sobre el total
(se considerd que la larva estaba en movimiento cuando mostré algun desplazamiento
por minimo que éste fuera) y la ubicacidn, que se calculd como la proporcién de larvas
que se encontraban ubicadas en cada uno de los cuadrantes. El registro del
comportamiento de las larvas se ejecutd mediante filmaciones realizadas en cada
recipiente. Se observé la actividad de las larvas en cuatro ocasiones (tratamientos), a
saber: antes de agregar la sefal quimica de los predadores y luego a los 15, 30 y 45
minutos posteriores a la introduccién del estimulo. En cada ocasién (tratamiento) se
realizaron cinco filmaciones de cinco segundos de duracion en cada recipiente.

Las larvas se colocaron al azar en los recipientes y se dejaron aclimatar durante 90
minutos antes de iniciar las filmaciones. Una vez realizado el primer registro, se agregod la
sefal quimica de los predadores y se dejo aclimatar nuevamente durante 15 minutos

mas. Pasado este tiempo se volvid a repetir la secuencia de cinco filmaciones de cinco
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segundos de duracion a cada recipiente. Se obtuvieron en total 240 filmaciones por cada
experiencia. Los registros del comportamiento se realizaron con larvas que se
encontraban entre los estadios de desarrollo 28 a 30 (Gosner 1960). Cada individuo fue

utilizado una sola vez y finalizada |la experiencia las larvas fueron devueltas a su ambiente.

Esquema 4.1: Disefio experimental basico para todas las experiencias realizadas con larvas de anfibios

y sefiales quimicas de predadores indicando los tratamientos y las réplicas respectivas consideradas.

Recipientes con 1.200 ml de Tratamientos

agua Densidad baja Densidad alta
N2 de larvas por recipiente 4 8

N2 de réplicas 6 6

Total de larvas por tratamiento 24 48
Total de larvas por experiencia 72

Esquema 4.2: Disefio del recipiente utilizado para las experiencias indicando los cuadrantes

establecidos y el lugar de introduccién del estimulo quimico de los predadores (™= )

Cuadrante 2 Cuadrante 3

Cuadrante 1 Cuadrante 4

Analisis estadistico

El analisis estadistico para determinar cambios en la actividad de las larvas se
realizdé sobre los datos registrados en los 60 videos (5 repeticiones x 12 recipientes)
obtenidos para cada tratamiento. Previo al andlisis, los datos expresados en proporciones
fueron trasformados al arcoseno. En primer lugar se realiz6 un MANOVA (Andlisis
multivariado de la varianza) utilizando las réplicas como factores y los tratamientos como
variables dependientes, para evitar introducir en los resultados diferencias ocasionadas

por el disefio de recoleccion de datos. Una vez que se comprobd que no existian
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diferencias debidas al disefio, se procedié al andlisis de los datos para determinar la
influencia de los tratamientos sobre el comportamiento de las larvas.

Al realizar el andlisis estadistico se consideraron dos aspectos: por un lado la
actividad, la cual se calculé como la proporcion de larvas moviéndose sobre el total y por
otro la ubicacidn, que se calculé como la proporcién de larvas ubicadas en cada uno de los
cuadrantes definidos previamente.

Para determinar diferencias en la actividad de las larvas se realizaron ANOVAs
(Andlisis de la varianza) utilizando la densidad y los tratamientos como factores, y la
proporcién de larvas moviéndose (datos transformados al arcoseno) como variables
dependientes. En segundo lugar, para determinar cémo se ubicaron las larvas respecto a
la zona de peligro, se realizaron ANOVAs utilizando la densidad y los cuadrantes como
factores y el nimero de larvas ubicadas en cada uno de los sitios, a través de los
diferentes momentos (tratamientos), como variables dependientes. Cuando los
resultados fueron significativos se realizaron subsecuentes test a posteriori (Tukey) para

determinar diferencias entre tratamientos y cuadrantes, respectivamente.

RESULTADOS

> Physalaemus albonotatus

Efecto de la densidad y senales quimicas de Belostoma elongatum sobre la actividad y
ubicacion de las larvas

En las experiencias realizadas con B. elongatum no se observaron diferencias
significativas entre las sucesivas réplicas (MANOVA Wilk’s Lambda = 0,698; fi¢, 144 = 1,125;
p = 0,33), demostrando que el disefio de muestreo no tuvo influencia sobre el efecto de

los tratamientos.
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Efecto sobre la proporcion de larvas activas

El analisis estadistico demostro que la actividad de las larvas no fue influenciada por
el efecto de la densidad (ANOVA f; »3,=0,007; p = 0,93) (Figura 4.1).

En las larvas del grupo | (baja densidad) se observaron diferencias significativas en la
proporcidn de larvas activas entre tratamientos (ANOVA f; 116 = 3,04; 116; p = 0,031).
Mediante el test a posteriori se determind que las diferencias correspondieron
Unicamente a los tratamientos 1 (antes de introducir el estimulo quimico de los
predadores) y 4 (45 minutos posteriores a la introduccién del estimulo quimico) (Test de
Tukey: Tratamientos 1~ 4; Diferencia = 9,0; Diferencia estandarizada = 2,674; Valor critico
= 2,607; p = 0,042). Se observé que a los 45 minutos posteriores a la introduccién de las
sefales quimicas de Belostoma elongatum la proporcion de larvas activas fue
significativamente mayor que antes de introducir el estimulo quimico de los predadores
(Figura 4.1).

En larvas del grupo Il (alta densidad) no se observaron diferencias significativas en la
proporcién de larvas activas entre ninguno de los cuatro tratamientos realizados (ANOVA

f308=1,57; p=0,20) (Figura 4.1).

15 - Tratamientos

12 4

% de larvas activas

A.E. 15min. 30min. 45min.

Figura 4.1: Efecto de la interaccion entre la densidad y las sefiales quimicas de Belostoma elongatum sobre la
actividad en larvas de Physalaemus albonotatus (===baja densidad, === alta densidad). A.E. = antes de
introducir el estimulo de los predadores.
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Efecto sobre la ubicacién de las larvas en los diferentes cuadrantes

Se observaron diferencias significativas en la ubicacién de las larvas dentro de los
cuadrantes en los cuatro tratamientos realizados con las larvas correspondientes al grupo
| (baja densidad): antes de introducir el estimulo quimico de los predadores (ANOVA f3 116
= 4,66; p = 0,004), a los 15 minutos posteriores a la introduccion de sefiales quimicas de
Belostoma elongatum (ANOVA f3 116 = 7,019; p = 0,0001), a los 30 minutos posteriores a la
introduccidn del estimulo quimico (ANOVA f3 116 = 2,705; p = 0,048) y a los 45 minutos
posteriores a la introduccion del estimulo quimico (ANOVA f3 116= 2,74; p = 0,046) (Figura
4.2).

En las larvas del grupo | se observd que antes de introducir el estimulo quimico de
los predadores, la proporcién de larvas en los cuadrantes 2 y 3 fue significativamente

mayor que en el cuadrante 4 (Figura 4.2, Tabla 4.1).

Tabla 4.1: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacién de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 1 (antes de introducir las sefiales quimicas de Belostoma elongatum) en

larvas de Physalaemus albonotatus pertenecientes al grupo | (baja densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
2~4 16,000 3,588 2,607 0,003 Si
2~1 7,500 1,682 2,607 0,338 No
2~3 4,000 0,897 2,607 0,806 No
3~4 12,000 2,691 2,607 0,040 Si
3~1 3,500 0,785 2,607 0,861 No
1~4 8,500 1,906 2,607 0,231 No

En las larvas del grupo | se observé que a los 15 minutos posteriores a la
introduccion de las sefiales quimicas de los predadores, la proporcién de larvas en el
cuadrante 1 fue significativamente menor que en los cuadrantes restantes (Figura 4.2,

Tabla 4.2).
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Tabla 4.2: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacién de
las larvas entre los cuadrantes en el tratamiento 2 (15 minutos posteriores a la introduccion de sefiales quimicas de

Belostoma elongatum) en larvas de Physalaemus albonotatus pertenecientes al grupo | (baja densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
3~1 19,381 4,082 2,607 0,000 Si
3~2 3,881 0,817 2,607 0,846 No
3~4 1,747 0,368 2,607 0,983 No
4~1 17,634 3,714 2,607 0,002 Si
4~2 2,134 0,449 2,607 0,970 No
2~1 15,500 3,264 2,607 0,008 Si

En las larvas del grupo | a los 30 minutos posteriores a la introduccidn de las sefales
quimicas de Belostoma elongatum se determind, mediante el test a posteriori, que las
diferencias significativas correspondian Unicamente a los cuadrantes 2 y 4 (Test de Tukey:
Cuadrante 2 ~ 4; Diferencia = 14,05; Diferencia estandarizada = 2,77; Valor critico = 2,607;
p =0,032). Se observé una menor proporcion de larvas en el cuadrante 4 (Figura 4.2).

En las larvas del grupo | a los 45 minutos posteriores a la introduccion de las
sefales quimicas de Belostoma elongatum se determind que las diferencias significativas
correspondian Unicamente a los cuadrantes 2 y 3 (Test de Tukey: Cuadrante 2 ~ 3;
Diferencia = 13,74, Diferencia estandarizada = 2,65; Valor critico = 2,607; p = 0,044). Se

observé una mayor proporcion de larvas en el cuadrante 3 (Figura 4.2).

En los individuos correspondientes al grupo Il (alta densidad) se observaron
diferencias significativas en la ubicacidn de las larvas en cada uno de los cuadrantes en los
cuatro tratamientos realizados: antes de introducir el estimulo quimico de los predadores
(ANOVA f3 116 = 3,36; p = 0,021), a los 15 minutos posteriores a la introduccién del
estimulo quimico (ANOVA f; 116 = 10,91; p = 0,0001), a los 30 minutos posteriores a la
introduccidn de las sefiales quimicas de Belostoma elongatum (ANOVA f3 116 = 16,55; p =
0,0001) y a los 45 minutos posteriores a la introduccion de las senales quimicas de los

predadores (ANOVA f3 116 = 21,07; p = 0,0001) (Figura 4.3).
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En las larvas del grupo Il se observé que, previo a la introduccidén de las sefiales
guimicas de los predadores, las diferencias significativas correspondieron Unicamente a
los cuadrantes 1 y 3 (Test de Tukey: Cuadrante 1 ~ 3; Diferencia = 12,42; Diferencia
estandarizada = 2,94; Valor critico = 2,607; p = 0,02). Se observd que la mayor proporcién
de larvas se ubico en el cuadrante 3 (Figura 4.3).

En las larvas del grupo Il se observd que a los 15, 30 y 45 minutos posteriores a la
introduccidn de las sefales quimicas de Belostoma elongatum, la proporcion de larvas en
el cuadrante 3 fue significativamente mayor a los restantes cuadrantes (Figura 4.3, Tablas

4.3,4.4y4.5).

Tabla 4.3: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacién de
las larvas entre los cuadrantes en el tratamiento 2 (15 minutos posteriores a la introduccion de sefiales quimicas de

Belostoma elongatum) en larvas de Physalaemus albonotatus pertenecientes al grupo Il (alta densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
3~1 21,912 5,712 2,607 0,0001 Si
3~4 11,688 3,047 2,607 0,015 Si
3~2 10,412 2,714 2,607 0,038 Si
2~1 11,500 2,998 2,607 0,017 Si
2~4 1,276 0,333 2,607 0,987 No
4~1 10,224 2,665 2,607 0,043 Si

Tabla 4.4: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacién de
las larvas entre los cuadrantes en el tratamiento 3 (30 minutos posteriores a la introduccion de sefiales quimicas de
Belostoma elongatum) en larvas de Physalaemus albonotatus pertenecientes al grupo Il (alta densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
3~1 25,174 7,331 2,607 0,0001 Si
3~2 20,878 6,080 2,607 0,0001 Si
3~4 11,848 3,450 2,607 0,004 Si
4~1 13,326 3,881 2,607 0,001 Si
4~2 9,029 2,630 2,607 0,047 Si
2~1 4,297 1,251 2,607 0,596 No
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Tabla 4.5: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacién de
las larvas entre los cuadrantes en el tratamiento 4 (45 minutos posteriores a la introduccion de sefiales quimicas de
Belostoma elongatum) en larvas de Physalaemus albonotatus pertenecientes al grupo Il (alta densidad). Alfa= 0,05.

% de larvas por sitio

% de larvas por sitio

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
3~1 25,174 7,331 2,607 0,0001 Si
3~2 20,878 6,080 2,607 0,0001 Si
3~4 11,848 3,450 2,607 0,004 Si
4~1 13,326 3,881 2,607 0,001 Si
4~2 9,029 2,630 2,607 0,047 Si
2~1 4,297 1,251 2,607 0,596 No

45 - 459

A.E. 30
min
35 - 5
ke

25 -+ g.S

15 4 ;E 5
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45 - 50 1

15 min. 45_
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35 4 2 40 1
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=
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Figura 4.2: Efecto de la interaccion entre la densidad y sefales quimicas de Belostoma elongatum sobre la ubicacion de las
larvas de Physalaemus albonotatus ( ===baja densidad, === alta densidad). A.E. = antes de introducir el estimulo de los
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Capitulo IV: Rasgos de plasticidad en el comportamiento

Efecto de la densidad y sefales quimicas de Moenkausia dichroura sobre la actividad y
ubicacion de las larvas

En las experiencias realizadas con M. dichroura no se observaron diferencias
significativas entre las sucesivas réplicas (MANOVA Wilk’s Lambda = 0,770; f16, 144 = 0,805;
p = 0,67), indicando que el disefio de muestreo no tuvo influencia sobre el efecto de los
tratamientos.

Efecto sobre la proporcion de larvas activas

El analisis estadistico demostré que la actividad de las larvas de Physalaemus
albonotatus fue significativamente influenciada por el efecto de la densidad (ANOVA f;,
238 = 9,04; p = 0,03). Se observé que en las larvas del grupo 1l (alta densidad) la actividad
fue significativamente mayor respecto a las larvas del grupo | (baja densidad) (Figura 4.3).

En las larvas correspondientes al grupo | (baja densidad) no se observaron
diferencias significativas en la proporcion de larvas activas entre ninguno de los cuatro
tratamientos realizados (ANOVA f; 116 =0,22; p = 0,87) (Figura 4.3).

En las larvas del grupo Il (alta densidad) no se observaron diferencias significativas
en la proporcién de larvas activas entre ninguno de los cuatro tratamientos realizados

(ANOVA f3 116 =0,21; p = 0,88) (Figura 4.3).

Tratamientos

% de larvas activas
S

1A

AE. 15min. 30min. 45min.

Figura 4.3: Efecto de la interaccion entre la densidad y las sefiales quimicas de Moenkausia dichroura
sobre la actividad en larvas de Physalaemus albonotatus ( ===baja densidad, === alta densidad). A.E. =

antes de introducir el estimulo de los predadores.
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Capitulo IV: Rasgos de plasticidad en el comportamiento

Efecto sobre la ubicacidn de las larvas en los diferentes cuadrantes

En las larvas correspondientes al grupo | (baja densidad) se observaron diferencias
significativas en la ubicacién de las larvas por cuadrantes en el tratamiento 1 (antes de
introducir las sefiales quimicas de los predadores) (ANOVA f; ¢,= 4,06; p = 0,009). Se
observd que la mayor proporcién de larvas se ubicé en el cuadrante 1 (Figura 4.4, Tabla

4.6).

Tabla 4.6: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacién de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 1 (antes de introducir las sefiales quimicas de Moenkausia dichroura) en

larvas de Physalaemus albonotatus pertenecientes al grupo | (baja densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
1~3 20,387 3,138 2,617 0,012 Si
1~4 18,512 2,849 2,617 0,027 Si
1~2 15,150 2,332 2,617 0,098 No
2~3 5,238 0,806 2,617 0,851 No
2~4 3,363 0,518 2,617 0,955 No
4~3 1,875 0,289 2,617 0,992 No

En las larvas correspondientes al grupo | no se observaron diferencias significativas
en la proporcién de larvas ubicadas en cada uno de los cuadrantes en el tratamiento 2 (15
minutos posteriores a la introduccidn de las sefiales quimicas del predador) (ANOVA f3 116
= 0,73; p = 0,53) como tampoco en el tratamiento 3 (30 minutos posteriores a la
introduccidn de las sefiales quimicas de Moenkausia dichroura) (ANOVA f3 116=0,42; p =
0,73) (Figura 4.4).

Sin embargo, en las larvas del grupo | se observaron diferencias significativas en la
proporciéon de larvas ubicadas en los cuadrantes en el tratamiento 4 (45 minutos
posteriores a la introduccion de las sefiales quimicas de los predadores) (ANOVA f3 116 =
3,87; p = 0,011). El test a posteriori determind que las diferencias correspondian
Unicamente a los cuadrantes 1 y 2 (Test de Tukey: Cuadrantes 1 ~ 2; Diferencia = 17,0;
Diferencia estandarizada = 3,19; Valor critico = 2,607; p = 0,010). Se observé que la mayor

proporcién de larvas se encontraba ubicada en el cuadrante 2 (Figura 4.4).
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Capitulo IV: Rasgos de plasticidad en el comportamiento

En las larvas correspondientes al grupo Il (alta densidad) se observaron diferencias
significativas en la ubicacion de las larvas dentro de los cuadrantes en los cuatro
tratamientos realizados: antes de introducir el estimulo quimico de los predadores
(ANOVA f; o2 = 10,31; p = 0,0001), a los 15 minutos posteriores a la introduccién del
estimulo quimico (ANOVA f; 116 = 3,13; p = 0,028), a los 30 minutos posteriores a la
introduccion del estimulo quimico (ANOVA f3 116 = 7,92; p = 0,0001) y a los 45 minutos
posteriores a la introduccion del estimulo quimico (ANOVA f3 116 = 3,15; p = 0,028) (Figura
4.4).

En las larvas del grupo Il se observd que antes de introducir la sefial quimica de los
predadores, la proporcion de larvas en el cuadrante 3 fue significativamente menor

respecto a los cuadrantes restantes (Figura 4.4, Tabla 4.7).

Tabla 4.7: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacién de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 1 (antes de introducir las sefiales quimicas de Moenkausia dichroura) en

larvas de Physalaemus albonotatus pertenecientes al grupo Il (alta densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada  Valor critico p Significativo
2~3 17,975 4,951 2,617 0,0001 Si
2~1 3,759 1,035 2,617 0,729 No
2~4 1,578 0,435 2,617 0,972 No
4~3 16,398 4,517 2,617 0,000 Si
4~1 2,181 0,601 2,617 0,932 No
1~3 14,217 3,916 2,617 0,001 Si

En las larvas del grupo Il, a los 15 minutos posteriores a la introduccién de las
senales quimicas de Moenkausia dichroura las diferencias significativas correspondieron
Unicamente a los cuadrantes 1 y 3 (Test de Tukey: Cuadrante 1 ~ 3; Diferencia = 8,88;
Diferencia estandarizada = 2,78; Valor critico = 2,607; p = 0,031). Se observé que la mayor
proporcién de larvas se ubico en el cuadrante 1 (Figura 4.4).

En las larvas del grupo Il se observd que a los 30 minutos posteriores a la
introduccion de las senales quimicas del predador, la proporcién de larvas en el cuadrante

4 fue significativamente mayor respecto a los cuadrantes restantes (Figura 4.4, Tabla 4.8).
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Capitulo IV: Rasgos de plasticidad en el comportamiento

Tabla 4.8: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacién de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 3 (30 minutos posteriores a la introduccidn de las sefiales quimicas de

Moenkausia dichroura) en larvas de Physalaemus albonotatus pertenecientes al grupo Il (alta densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
4~3 15,116 4,711 2,607 0,0001 Si
4~1 10,538 3,284 2,607 0,007 Si
4~2 10,281 3,204 2,607 0,009 Si
2~3 4,835 1,507 2,607 0,437 No
2~1 0,257 0,080 2,607 1,000 No
1~3 4,578 1,427 2,607 0,485 No

En las larvas del grupo Il se determind mediante el test a posteriori que a los 45
minutos posteriores al introduccion de las sefiales quimicas de los predadores, las
diferencias significativas correspondian Unicamente a los cuadrantes 2 y 4 (Test de Tukey:
Cuadrantes 2 ~ 4; Diferencia = 10,28; Diferencia estandarizada = 2,82; Valor critico =

2,607; p = 0,028). La mayor proporcion de larvas se ubicé en el cuadrante 2 (Figura 4.4.).
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Figura 4.4: Efecto de la interaccion entre la densidad y sefiales quimicas de Moenkausia dichroura sobre la
ubicacion de las larvas de Physalaemus albonotatus ( ===baja densidad, ===alta densidad). A.E. = antes de
introducir el estimulo de los predadores.
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> Rhinella schneideri

Efecto de la densidad y senales quimicas de Moenkausia dichroura sobre la actividad y
ubicacion de las larvas

En las experiencias realizadas con M. dichroura no se observaron diferencias
significativas entre las sucesivas réplicas (MANCOVA Wilk’s Lambda = 0,601; fis 125 =
1,429; p = 0,13), indicando que el disefio de muestreo no tuvo influencia sobre el efecto
de los tratamientos.

Efecto sobre la proporcion de larvas activas

El analisis estadistico demostro que la actividad de las larvas no fue influenciada por
el efecto de la densidad (ANOVA f; .35 =0,61; p = 0,43) (Figura 4.5).

En las larvas correspondientes al grupo | (baja densidad) no se observaron
diferencias significativas en la proporcion de larvas activas entre ninguno de los cuatro
tratamientos realizados (ANOVA f; 116= 1,20; p = 0,31) (Figura 4.5).

En las larvas del grupo Il (alta densidad) se observaron diferencias significativas en
la proporcion de larvas activas entre los tratamientos 1 (antes de introducir el estimulo
quimico de los predadores) versus 2 (15 minutos posteriores a la introduccion del
estimulo quimico) y 3 (30 minutos posteriores a la introduccion del estimulo quimico)
(ANOVA f3 116 = 3,60; p = 0,015) (Tabla 4.9). Se observd que en el tratamiento 1 (antes de
introducir el estimulo de los predadores) la proporcion de larvas activas fue
significativamente menor respecto a los tratamientos 2 y 3 (15 y 30 minutos posteriores a

la introduccién del estimulo quimico, respectivamente) (Figura 4.5, Tabla 4.9).
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Tabla 4.9: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias significativas entre

los cuatro tratamientos realizados en larvas de Rhinella schneideri pertenecientes al grupo Il (alta densidad) expuestas a

sefales quimicas de Moenkausia dichroura. Alfa= 0,05.

Tratamientos Diferencia Diferencia estandarizada  Valor critico p Significativo
15 min ~ A.E. 9,447 2,968 2,607 0,019 Si
15min~45min 4,724 1,484 2,607 0,450 No
15min~30min 1,051 0,330 2,607 0,988 No
30 min ~ A.E. 8,396 2,638 2,607 0,046 Si
30 min~45min 3,673 1,154 2,607 0,657 No
45 min ~ A.E. 4,723 1,484 2,607 0,450 No
8 Tratamientos
6
§ 4
2

A.E.

15min.

30min.

45min.

Figura 4.5: Efecto de la interaccidn entre la densidad y las sefiales quimicas de predadores (Moenkausia

dichroura) sobre la actividad de las larvas de Rhinella schneideri ( ===baja densidad, —=alta densidad). A.E.

= antes de introducir el estimulo de los predadores.

Efecto sobre la ubicacion de las larvas en los diferentes cuadrantes

En las larvas del grupo | (baja densidad) no se observaron diferencias significativas

en la ubicacion de las larvas por cuadrantes en el tratamiento 1 (antes de introducir el

estimulo de los predadores) (ANOVA f; 116 = 0,80; p = 0,49).

En los individuos correspondientes al grupo | se observaron diferencias significativas

en la ubicacién de las larvas dentro de los cuadrantes en los tratamientos 2 (15 minutos

posteriores a la introduccidn de sefiales quimicas de Moenkausia dichroura) (ANOVA f3 116

= 8,39; p = 0,0001), 3 (30 minutos posteriores a la introduccion del estimulo quimico)
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Capitulo IV: Rasgos de plasticidad en el comportamiento

(ANOVA f;5 116 = 15,42; p = 0,0001) y 4 (45 minutos posteriores a la introduccidn del
estimulo quimico (ANOVA f3 116=3,55; p = 0,016) (Figura 4.6).

En las larvas del grupo | se observd que a los 15 y 30 minutos posteriores a la
introduccion del estimulo quimico de los predadores, la proporcion de larvas en los
cuadrantes 1 y 2 fue significativamente mayor que en los cuadrantes 3 y 4 (Figura 4.6,

Tabla 4.10, 4.11).

Tabla 4.10: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 2 (15 minutos posteriores a la introduccidn de las sefiales quimicas de

Moenkausia dichroura) en larvas de Rhinella schneideri pertenecientes al grupo | (baja densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia  Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
1~3 18,149 3,813 2,607 0,001 Si
1~4 16,253 3,415 2,607 0,005 Si
1~2 0,742 0,156 2,607 0,999 No
2~3 17,407 3,657 2,607 0,002 Si
2~4 15,511 3,259 2,607 0,008 Si
4~3 1,896 0,398 2,607 0,978 No

Tabla 4.11: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 3 (30 minutos posteriores a la introduccidn de las sefiales quimicas de

Moenkausia dichroura) en larvas de Rhinella schneideri pertenecientes al grupo | (baja densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes  Diferencia  Diferencia estandarizada Valor critico Pr>Dif  Significativo
1~3 31,927 5,856 2,607 0,0001 Si
1~4 25,806 4,733 2,607 0,0001 Si
1~2 6,938 1,273 2,607 0,582 No
2~3 24,989 4,583 2,607 0,0001 Si
2~4 18,867 3,461 2,607 0,004 Si
4~3 6,121 1,123 2,607 0,676 No
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Capitulo IV: Rasgos de plasticidad en el comportamiento

En las larvas del grupo |, a los 45 minutos posteriores a la introduccién del estimulo
guimico de los predadores, las diferencias significativas correspondieron Unicamente a los
cuadrantes 1 y 3 (Test de Tukey: Cuadrantes: 1 ~ 3; Diferencia = 15,75; Diferencia
estandarizada = 3,23; Valor critico = 2,607; p = 0,009). Se observd que la mayor
proporcion de larvas se ubicé en el cuadrante 1 (Figura 4.6).

En las larvas del grupo Il (alta densidad) no se observaron diferencias significativas
en la ubicacién de las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 1 (antes de introducir el
estimulo de los predadores) (ANOVA f3 116=2,63; p = 0,053).

En los individuos correspondientes al grupo Il se observaron diferencias
significativas en la ubicacidn de las larvas dentro de los cuadrantes en los tratamientos 2
(15 minutos posteriores a la introduccion de sefiales quimicas de Moenkausia dichroura)
(ANOVA f3 116 = 3,71; p = 0,014), 3 (30 minutos posteriores a la introduccién del estimulo
quimico) (ANOVA f3 116 = 5,59; p = 0,001) y 4 (45 minutos posteriores a la introduccién del
estimulo quimico (ANOVA f 3 116 = 2,91; p = 0,037) (Figura 4.6).

En las larvas del grupo Il se observé que, a los 15 y 30 minutos posteriores a la
introduccidon del estimulo quimico de los predadores, la proporcién de larvas en el

cuadrante 2 fue mayor respecto a los cuadrantes restantes (Figura 4.6, Tabla 4.12, 4.13).

Tabla 4.12: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 2 (15 minutos posteriores a la introduccién de las sefiales quimicas de

Moenkausia dichroura) en larvas de Rhinella schneideri pertenecientes al grupo Il (alta densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia  Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
2~4 9,175 2,931 2,607 0,021 Si
2~3 8,735 2,791 2,607 0,031 Si
2~1 4,783 1,528 2,607 0,424 No
1~4 4,392 1,403 2,607 0,500 No
1~3 3,953 1,263 2,607 0,588 No
3~4 0,440 0,141 2,607 0,999 No
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Tabla 4.13: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 3 (30 minutos posteriores a la introduccién de las sefiales quimicas de

Moenkausia dichroura) en larvas de Rhinella schneideri pertenecientes al grupo Il (alta densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia  Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
2~4 13,814 3,782 2,607 0,001 Si
2~1 11,501 3,148 2,607 0,011 Si
2~3 7,183 1,966 2,607 0,207 No
3~4 6,630 1,815 2,607 0,272 No
3~1 4,318 1,182 2,607 0,639 No
1~4 2,313 0,633 2,607 0,921 No

En las larvas del grupo Il se determind mediante el test a posteriori que a los 45
minutos posteriores a la introduccidn del estimulo quimico, las diferencias significativas
correspondieron Unicamente a los cuadrantes 1 y 2 (Test de Tukey: Cuadrante 2 ~ 1;
Diferencia = 9,49; Diferencia estandarizada 2,65; valor critico = 2,607; p = 0,044). Se

observé que la mayor proporcion de larvas se ubicé en el cuadrante 2.
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Figura 4.6: Efecto de la interaccidén entre la densidad y las sefiales quimicas de los predadores (Moenkausia dichroura)
sobre la dispersidn de las larvas de Rhinella schneideri ( === baja densidad, ===alta densidad). A.E. = antes de introducir el

estimulo de los predadores.
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> Scinax nasicus

Efecto de la densidad y seiiales quimicas de Belostoma elongatum sobre la actividad y
ubicacion de las larvas

En las experiencias realizadas con B. elongatum no se observaron diferencias
significativas entre las sucesivas réplicas (MANCOVA Wilk’s Lambda = 0,733; fig144 =
0,965; p = 0,49), demostrando que el disefio de muestreo no tuvo influencia sobre el
efecto de los tratamientos.

Efecto sobre la proporcion de larvas activas

El analisis estadistico demostré que la actividad de las larvas fue influenciada
significativamente por el efecto de la densidad (ANOVA f; 33 = 3,96; p = 0,047). Se
observd que en las larvas del grupo |l (alta densidad) la actividad fue significativamente
mayor respecto a las larvas del grupo | (baja densidad) (Figura 4.7).

En las larvas correspondientes al grupo | (baja densidad) no se observaron
diferencias significativas en la proporcion de larvas activas entre ninguno de los cuatro
tratamientos realizados (ANOVA f; 116 = 0,59; p = 0,62) (Figura 4.7).

En las larvas del grupo Il (alta densidad) se observaron diferencias significativas en
la proporcion de larvas activas entre tratamientos (ANOVA f; 116 = 2,95; p = 0,035).
Mediante el test a posteriori se determind que las diferencias correspondian Unicamente
a los tratamientos 1 (antes de introducir el estimulo quimico de los predadores) y 2 (15
minutos posteriores a la introducciéon del estimulo quimico) (Test de Tukey: Tratamientos
1 ~ 2; Diferencia = 8,40; Diferencia estandarizada = 2,62; Valor critico = 2,607; p = 0,047).
Se observo que en el tratamiento 1 (antes de introducir el estimulo de los predadores), la
proporciéon de larvas activas fue significativamente menor respecto al tratamientos 2 (15

minutos posteriores a la introduccion del estimulo quimico) (Figura 4.7).
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Figura 4.7: Efecto de la interaccion entre la densidad y las sefiales quimicas de Belostoma elongatum sobre la
actividad en larvas de Scinax nasicus (===baja densidad, —=alta densidad). A.E. = antes de introducir el
estimulo de los predadores.

Efecto sobre la ubicacidn de las larvas en los diferentes cuadrantes

En las larvas del grupo | (baja densidad) se observaron diferencias significativas en la
ubicacion de las larvas entre cuadrantes en los tratamientos 1 (antes de introducir el
estimulo de los predadores) (ANOVA f3 116 = 7,05; p = 0,0001), 2 (15 minutos posteriores a
la introduccion del estimulo) (ANOVA f3 116 = 6,07; p = 0,001) y 3 (30 minutos posteriores
a la introduccién del estimulo quimico ) (ANOVA f; 116 = 7,34; p = 0,0001) (Figura 4.8).

En las larvas del grupo | no se observaron diferencias significativas en la ubicacion
de las larvas en los diferentes cuadrantes en el tratamiento 4 (45 minutos posteriores a la
introduccion del estimulo quimico (ANOVA f3 116 = 1,88; p = 0,13) (Figura 4.8).

En las larvas del grupo | se observd que antes de agregar el estimulo quimico de
Belostoma elongatum, asi como a los 15 y 30 minutos posteriores a la introduccion del
estimulo quimico de los predadores, la proporcién de larvas en el cuadrante 4 fue
significativamente mayor respecto a los cuadrantes restantes (Figura 4.7, Tabla 4.14, 4.15,

4.16).
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Tabla 4.14: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 1 (antes de introducir las sefiales quimicas de Belostoma elongatum) en

larvas de Scinax nasicus pertenecientes al grupo | (baja densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
3~2 19,629 4,098 2,607 0,000 Si
3~1 12,062 2,519 2,607 0,062 No
3~4 2,674 0,558 2,607 0,944 No
4~2 16,954 3,540 2,607 0,003 Si
4~1 9,388 1,960 2,607 0,209 No
1~2 7,566 1,580 2,607 0,394 No

Tabla 4.15: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 2 (15 minutos posteriores a la introduccidn de las sefiales quimicas de

Belostoma elongatum) en larvas de Scinax nasicus pertenecientes al grupo | (baja densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
4~2 23,197 4,113 2,607 0,000 Si
4~1 13,387 2,374 2,607 0,088 No
4~3 7,232 1,282 2,607 0,576 No
3~2 15,965 2,831 2,607 0,028 Si
3~1 6,155 1,091 2,607 0,696 No
1~2 9,810 1,739 2,607 0,308 No

Tabla 4.16: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 3 (30 minutos posteriores a la introduccién de las sefiales quimicas de

Belostoma elongatum) en larvas de Scinax nasicus pertenecientes al grupo | (baja densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
4~2 20,785 4,499 2,607 0,0001 Si
4~3 15,729 3,404 2,607 0,005 Si
4~1 12,631 2,734 2,607 0,036 Si
1~2 8,154 1,765 2,607 0,296 No
1~3 3,098 0,671 2,607 0,908 No
3~2 5,056 1,094 2,607 0,694 No
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En las larvas del grupo Il (alta densidad) se observaron diferencias significativas en
la ubicacion de las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 1 (antes de introducir la
sefales quimicas de predadores) (ANOVA f3 116 = 19,81; p = 0,0001). Se observd que en
los cuadrantes 1y 2 la proporcion de larvas fue significativamente menor respecto a los

cuadrantes 3y 4 (Figura 4.8, Tabla 4.17).

Tabla 4.17: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 1 (antes de la introduccion de las sefales quimicas de Belostoma

elongatum) en larvas de Scinax nasicus pertenecientes al grupo Il (alta densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
3~2 16,597 6,138 2,607 0,0001 Si
3~1 16,595 6,137 2,607 0,0001 Si
3~4 4,366 1,615 2,607 0,374 No
4~2 12,231 4,523 2,607 0,0001 Si
4~1 12,228 4,522 2,607 0,0001 Si
1~2 0,003 0,001 2,607 1,000 No

En las larvas del grupo Il no se observaron diferencias significativas en la ubicacion
de larvas entre cuadrantes en los tratamientos 2 (15 minutos posteriores a la
introduccion del estimulo de los predadores) (ANOVA f; 116 = 2,35; p = 0,07), 3 (30
minutos posteriores a la introduccion del estimulo de los predadores) (ANOVA f; 116 =
2,21; p = 0,09) y 4 (45 minutos posteriores a la introducciéon del estimulo de los

predadores) (ANOVA f3 116 = 1,97; p = 0,12) (Figura 4.8).
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Figura 4.8: Efecto de la interaccion entre la densidad y las sefiales quimicas de Belostoma elongatum sobre la
actividad en larvas de Scinax nasicus (===baja densidad, ===alta densidad). A.E. = antes de introducir el
estimulo de los predadores.
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Efecto de la densidad y seiiales quimicas de Moenkausia dichroura sobre la actividad y
ubicacion de las larvas

En las experiencias realizadas con M. dichroura no se observaron diferencias
significativas entre las sucesivas réplicas (MANCOVA Wilk’s Lambda = 0,744; fis 232 =
1,069; p = 0,38), indicando que el disefio de muestro no tuvo influencia sobre el efecto de
los tratamientos.

Efecto sobre la proporcion de larvas activas

El analisis estadistico demostré que la actividad de las larvas fue influenciada
significativamente por el efecto de la densidad (ANOVA f; s = 6,36; p = 0,012). Se
observd que en las larvas del grupo Il (alta densidad) la actividad fue significativamente
mayor respecto a las larvas del grupo | (baja densidad) (Figura 4.9).

En las larvas correspondientes al grupo | (baja densidad) no se observaron
diferencias significativas en la proporcion de larvas activas entre ninguno de los cuatro
tratamientos realizados (ANOVA f; 11, = 0,01; p = 0,99) (Figura 4.9).

En las larvas del grupo |l (alta densidad) se observaron diferencias significativas en
la proporcién de larvas activas entre los tratamientos 1 (antes de introducir el estimulo
guimico de los predadores) versus 2 (15 minutos posteriores a la introduccién del
estimulo quimico) y 4 (45 minutos posteriores a la introduccion del estimulo quimico)
(ANOVA f;5 116 = 4,26; p = 0,006) (Tabla 4.18). Se observé que en el tratamiento 1 la
proporcidn de larvas activas fue significativamente mayor respecto a los tratamientos 2 y

4 (Figura 4.9).
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Tabla 4.18: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias significativas
entre los cuatro tratamientos realizados en larvas de Scinax nasicus pertenecientes al grupo Il (alta densidad) expuestas

a sefiales quimicas de Moenkausia dichroura. Alfa= 0,05.

Tratamientos Diferencia Diferencia estandarizada  Valor critico p Significativo
A.E. ~ 45 min 10,869 3,164 2,607 0,011 Si
A.E. ~ 15 min 10,253 2,985 2,607 0,018 Si
A.E. ~ 30 min 8,112 2,362 2,607 0,090 No
30 min~45min 2,757 0,803 2,607 0,853 No
30 min~15min 2,141 0,623 2,607 0,924 No
15 min~45min 0,616 0,179 2,607 0,998 No
30 Tratamientos
25
§ 20 -
;
15 A
10
AE. 15min. 30min. 45min.

Figura 4.9: Efecto de la interaccidn entre la densidad y las sefiales quimicas de Moenkausia dichroura sobre la
actividad en larvas de Scinax nasicus (===baja densidad, ===alta densidad). A.E. = antes de introducir el
estimulo de los predadores.

Efecto sobre la ubicacion de las larvas en los diferentes cuadrantes

En las larvas del grupo | (baja densidad) no se observaron diferencias significativas
en la ubicacién de las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 1 (antes de introducir el
estimulo de los predadores) (ANOVA f; 116 = 0,89; p = 0,44).

En las larvas del grupo | se observaron diferencias significativas en la ubicacién de
las larvas entre cuadrantes en los tratamientos 2 (15 minutos posteriores a la

introduccidn del estimulo) (ANOVA f3 116 = 8,30; p = 0,0001), 3 (30 minutos posteriores a
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la introduccidn del estimulo quimico) (ANOVA f3 116 = 10,98; p = 0,0001) y 4 (45 minutos
posteriores a la introduccion del estimulo quimico) (ANOVA f3 116 = 8,62; p = 0,0001)
(Figura 4.10).

En las larvas del grupo | se observd que a los 15 minutos posteriores a la
introduccién del estimulo de los predadores, la mayor proporcién de larvas se ubico en el

cuadrante 4 (Figura 4.10, Tabla 4.19).

Tabla 4.19: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 2 (15 minutos posteriores a la introduccién de las sefiales quimicas de

Moenkausia dichroura) en larvas de Scinax nasicus pertenecientes al grupo | (baja densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada  Valor critico p Significativo
4~2 23,021 4,730 2,607 0,0001 Si
4~3 18,000 3,699 2,607 0,002 Si
4~1 15,243 3,132 2,607 0,012 Si
1~2 7,777 1,598 2,607 0,384 No
1~3 2,757 0,566 2,607 0,942 No
3~2 5,021 1,032 2,607 0,731 No

En las larvas del grupo I, a los 30 minutos posteriores de la introduccién del
estimulo quimico de Belostoma elongatum, se observé una menor proporcion de larvas

en el cuadrante 2 (Figura 4.10, Tabla 4.20).

Tabla 4.20: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 3 (30 minutos posteriores a la introduccién de las sefiales quimicas de

Moenkausia dichroura) en larvas de Scinax nasicus pertenecientes al grupo | (baja densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
4~2 24,132 5,281 2,607 0,0001 Si
4~1 11,000 2,407 2,607 0,081 No
4~3 3,366 0,737 2,607 0,882 No
3~2 20,766 4,544 2,607 0,0001 Si
3~1 7,634 1,670 2,607 0,344 No
1~2 13,132 2,874 2,607 0,025 Si
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En las larvas del grupo |, a los 45 minutos posteriores a la introduccién del estimulo
guimico, se observd que la mayor proporcion de larvas se ubicé en el cuadrante 3 (Figura

4.10, Tabla 4.21).

Tabla 4.21: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 4 (45 minutos posteriores a la introduccidn de las sefiales quimicas de

Moenkausia dichroura) en larvas de Scinax nasicus pertenecientes al grupo | (baja densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada  Valor critico p Significativo
3~2 21,000 4,815 2,607 0,0001 Si
3~1 16,500 3,783 2,607 0,001 Si
3~4 11,000 2,522 2,607 0,062 No
4~2 10,000 2,293 2,607 0,106 No
4~1 5,500 1,261 2,607 0,589 No
1~2 4,500 1,032 2,607 0,731 No

En larvas del grupo Il se observaron diferencias significativas en la ubicacion de
larvas por cuadrante en los cuatro tratamientos realizados, antes de introducir las sefiales
quimicas de los predadores (ANOVA f; 116 = 10,64; p = 0,0001), a los 15 minutos
posteriores a la introduccion de las sefiales quimicas (ANOVA f5 116 = 34,75; p = 0,0001), a
los 30 minutos posteriores a la introduccidn del estimulo del predador (ANOVA f; 116 =
7,85; p = 0,0001) y a los 45 minutos posteriores a la introduccién de sefiales quimicas de
Moenkausia dichroura (ANOVA f; 116 = 9,61; p = 0,0001). En los cuatro tratamientos
realizados se observé que la mayor proporcion de larvas se ubicé en los cuadrantes 3y 4

(Figura 4.10, Tablas 4.22, 4.23, 4.24, 4.25).
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Tabla 4.22: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 1 (antes de la introduccion de las sefiales quimicas de Moenkausia

dichroura) en larvas de Scinax nasicus pertenecientes al grupo Il (alta densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
3~2 15,429 4,958 2,607 0,0001 Si
3~1 13,933 4,477 2,607 0,000 Si
3~4 6,165 1,981 2,607 0,201 No
4~2 9,264 2,977 2,607 0,018 Si
4~1 7,768 2,496 2,607 0,066 No
1~2 1,496 0,481 2,607 0,963 No

Tabla 4.23: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 2 (15 minutos posteriores a la introduccidn de las sefiales quimicas de

Moenkausia dichroura) en larvas de Scinax nasicus pertenecientes al grupo Il (alta densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
4~1 26,385 8,166 2,607 0,0001 Si
4~2 24,609 7,616 2,607 0,0001 Si
4~3 4,928 1,525 2,607 0,426 No
3~1 21,457 6,641 2,607 0,0001 Si
3~2 19,681 6,091 2,607 0,0001 Si
2~1 1,776 0,550 2,607 0,946 No

Tabla 4.24: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de
las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 3 (30 minutos posteriores a la introduccién de las sefiales quimicas de

Moenkausia dichroura) en larvas de Scinax nasicus pertenecientes al grupo Il (alta densidad). Alfa= 0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
4~2 12,278 4,771 2,607 0,0001 Si
4~1 7,592 2,950 2,607 0,020 Si
4~3 5,343 2,076 2,607 0,167 No
3~2 6,935 2,695 2,607 0,040 Si
3~1 2,249 0,874 2,607 0,818 No
1~2 4,686 1,821 2,607 0,269 No
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Tabla 4.25: Test a posteriori (Tukey) correspondiente al ANOVA realizado para determinar diferencias en la ubicacion de

las larvas entre cuadrantes en el tratamiento 4 (45 minutos posteriores a la introduccidn de las sefiales quimicas de

Moenkausia dichroura) en larvas de Scinax nasicus pertenecientes al grupo Il (alta densidad). Alfa=0,05.

Cuadrantes Diferencia Diferencia estandarizada Valor critico p Significativo
4~1 15,242 5,114 2,607 0,0001 Si
4~2 10,548 3,539 2,607 0,003 Si
4~3 5,705 1,914 2,607 0,228 No
3~1 9,537 3,200 2,607 0,009 Si
3~2 4,843 1,625 2,607 0,369 No
2~1 4,694 1,575 2,607 0,397 No
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Figura 4.10: Efecto de la interaccidn entre la densidad y las sefales quimicas de Moenkausia dichroura sobre la
actividad en larvas de Scinax nasicus (===baja densidad, ===alta densidad). A.E. = antes de introducir el

estimulo de los predadores.
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DISCUSION

Efecto de la densidad y seiiales quimicas de predadores sobre la actividad de las larvas

En este trabajo se investigo el efecto de la densidad sobre el comportamiento de las
larvas desde dos perspectivas: en primera instancia, analizando cambios en la actividad
considerando el tamafo del grupo en general (baja densidad versus alta densidad) sin
incidencia de los tratamientos realizados y, en segundo lugar, registrando los cambios
inducidos por los tratamientos (sefiales de predadores) en cada grupo de individuos.

En el primer caso se observd que la densidad influye de manera diferencial en las
especies consideradas, siendo algunas de ellas mas susceptibles a los cambios en el
tamafio del grupo. En el caso de Physalaemus albonotatus, las larvas expuestas a sefiales
de Moenkausia dichroura mostraron un incremento de la actividad cuando la densidad
fue alta. En cambio, en las larvas de Rhinella schneideri el efecto de la densidad no tendria
influencia sobre el comportamiento (actividad) de los individuos. Sin embargo, este factor
pareciera ser mas importante en larvas de Scinax nasicus, ya que tanto en las experiencias
realizadas con Moenkausia dichroura como con Belostoma elongatum se observd un
incremento en la proporcion de larvas activas cuando la densidad fue mayor.

Estos cambios observados en el nivel de actividad a densidades altas pueden ser
claramente explicados si se considera la competencia intraespecifica por el espacio
disponible, asi como por los recursos consumibles (Kehr 1987).

En segundo término se considerd el efecto de los predadores, en funcion de la
densidad, sobre la actividad de las larvas. En este caso se observd que tanto en las larvas
de Rhinella schneideri como en las de Scinax nasicus, los individuos mostraron cambios en
el nivel de actividad al estar expuestos a sefiales de predadores cuando la densidad fue
mayor, sin observarse cambios en el comportamiento de estas especies cuando se
encontraron a bajas densidades. Physalaemus albonotatus, en cambio, respondié al
estimulo de senales de predadores invertebrados (Belostoma elongatum) cuando se
encontrd en bajas densidades, no observandose cambios en el comportamiento de las
larvas cuando se encontraban en altas densidades o al estar expuestas a Moenkausia
dichroura. Estos resultados contrastan con la mayoria de los trabajos previos, los que

plantean que hay una inversién en el comportamiento de defensa cuando la competencia
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es menor (Perotti et al. 2006, Stav et al. 2007, Teptlisky y Laurila 2007, Jara y Perotti
2010). En este estudio no se observd un comportamiento defensivo en larvas expuestas a
bajas densidades, ya que no se registraron diferencias en la proporcién de larvas activas
antes y después de introducir la sefial quimica de los predadores.

Sin embargo, se observé que las larvas que se encuentran en grupos mas grandes
muestran un comportamiento mas aventurado; esto puede deberse a que la presencia de
un mayor numero de coespecificos diluiria o reduciria el riesgo de predacién (Spieler
2005), o el sélo incremento en el nimero de competidores potenciales puede, asi mismo,
influenciar la actividad (Griffiths y Foster 1998). Por ejemplo, Relyea (2004) observd que
la actividad de Rana sylvatica en presencia de predadores odonatos se incrementd a
medida que aumentaba la densidad de coespecificos.

Por otro lado se espera que las larvas reduzcan la actividad ante la presencia de
predadores. En este caso se observd que las larvas de Rhinella schneideri expuestas a
Moenkausia dichroura y las de Scinax nasicus expuestas a Belostoma elongatum
aumentaron el nivel de actividad a los 15 minutos posteriores a la introduccion el
estimulo quimico, en tanto Physalaemus albonotatus aumenté la actividad recién a los 45
minutos posteriores a la introduccion de las sefiales quimicas de Belostoma elongatum. El
Unico caso en el que se observd una reduccion del nivel de actividad fue en las larvas de
Scinax nasicus en respuesta a las sefiales quimicas de Moenkausia dichroura. Estas
diferencias en las respuestas pudieron deberse al hecho que las larvas reducen la
actividad solo ante la presencia de un predador eficaz, lo cual ha sido observado en otros
estudios con larvas de Rhinella spinulosa, Pleurodema thaul, Pleurodema bufoninum, Bufo
viridis y Bufo arenarum (Perotti et al. 2006, Stav et al. 2007, Jara y Perotti 2010).

En este caso, el aumento de la actividad en los individuos expuestos a Belostoma
elongatum pudo deberse al hecho que las larvas trataban de alejarse de la zona de riesgo,
aunque es sabido que un aumento en la actividad incrementa la probabilidad de
encuentro con los predadores site-and-wait (Jara y Perotti 2010). Sin embargo, en este
caso los individuos de Belostoma elongatum son predadores de gran tamafio que
necesitan que la presa alcance cierta dimension para poder ser capturada, y en este
estudio las larvas no alcanzaban todavia el tamafio necesario como para incrementar su

vulnerabilidad ante éste predador especifico. Por lo tanto, el aumento de la actividad
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observado en las larvas estaria indicando que los cambios en el comportamiento pueden
ser una respuesta adaptativa al tamano.

En cambio en Rhinella schneideri ocurre lo opuesto, ya que las larvas en el estadio
de desarrollo estudiado tienen mayor tamafio que los predadores (Moenkausia
dichroura), reduciendo de esta forma su probabilidad de captura.

En el caso de las larvas de Scinax nasicus, los individuos de Moenkausia dichroura
representan un predador muy eficaz en esta etapa de desarrollo, siendo las larvas muy
susceptibles a la captura; por lo tanto es entendible que en este caso se haya observado
una disminucion del nivel de actividad a los 15 minutos posteriores a la introduccion del
estimulo quimico, manteniéndose este comportamiento hasta los 45 minutos. La
variacién en el comportamiento observado en las larvas estaria indicando que podria

existir una relacién entre el nivel de actividad y el grado de eficacia de los predadores.

Efecto de la densidad y seiiales quimicas de predadores sobre la ubicacidn de las larvas

Los resultados del presente trabajo mostraron que existe un comportamiento
diferencial en las larvas respecto a la disposicién que adoptan frente a la presencia de
senales quimicas de predadores.

Las larvas de Physalaemus albonotatus expuestas a senales de Belostoma elongatum
mostraron una tendencia a mantenerse agrupadas, tanto cuando se encontraron a bajas
como a altas densidades. Sin embargo, en las larvas del grupo | (baja densidad) existio
una tendencia a alejarse de la zona de riesgo a los 15 minutos posteriores a la
introduccion del estimulo del predador, regresando a la zona de peligro a los 30 minutos,
pero manteniéndose agrupadas a través de toda la experiencia. En cambio, en el grupo |l
(alta densidad) el alejamiento del cuadrante 1 (zona de riesgo) se mantiene hasta los 45
minutos posteriores.

En la experiencia realizada con sefiales quimicas de Moenkausia dichroura, en las
larvas de esta misma especie (Physalaemus albonotatus) se observd que, cuando la
densidad fue baja, los individuos se mantuvieron juntos antes de introducir el estimulo
guimico. Sin embargo, existié una tendencia a la dispersién en las larvas a partir de los 15
minutos posteriores, la cual se mantuvo hasta los 45 minutos. En cambio, cuando la

densidad fue alta, se alejaron de la zona de peligro a los 15 minutos posteriores a la
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introduccion de sefiales quimicas del predador, regresando al mismo lugar a los 30
minutos siguientes.

Esta tendencia hacia una fuerte agregacidon es caracteristica en larvas del género
Bufo (Rhinella) (Kehr 1994, Kehr y Marangoni 1999). Por su parte, Jara y Perotti (2006)
observaron que las larvas de Bufo spinulosus producen agregaciones en las zonas
superficiales de las charcas sin vegetacién cuando Belostoma elongatum esta ausente. Sin
embargo, nunca fue observado un comportamiento gregario, con esas caracteristicas, en
larvas de Physalaemus albonotatus.

En el caso de Rhinella schneideri se observé que, cuando se encontraron tanto a
altas como a bajas densidades, las larvas no reflejaron diferencias en la disposicidn antes
de introducir el estimulo quimico; sin embargo, mostraron una disposicion agregada, pero
sin alejarse de la zona de riesgo a los 15 minutos posteriores. Kehr (1994) observé, en
condiciones naturales, una marcada tendencia a la agregacion en larvas de Bufo
paracnemis (Rhinella schneideri) en estadios tempranos del desarrollo, la cual va
migrando hacia una tendencia dispersiva a medida que transcurre el tiempo de desarrollo
de las larvas. Como estas experiencias se realizaron en estadios tempranos de desarrollo,
la tendencia a la agregacion observada puede ser caracteristica de la especie y no una
respuesta a la presencia de predadores, ya que no se observd un alejamiento del
cuadrante 1 (zona de riesgo).

Las larvas de Scinax nasicus, en presencia de sefiales quimicas de Belostoma
elongatum, mostraron una tendencia al agrupamiento en larvas pertenecientes al grupo |
(baja densidad). Sin embargo, en los individuos del grupo Il (alta densidad), a los 15
minutos posteriores de la introduccidn del estimulo quimico no existieron diferencias
significativas entre cuadrantes, indicando una tendencia a la dispersion.

Cuando las larvas de esta misma especie (Scinax nasicus) estuvieron expuestas a
sefales quimicas de Moenkausia dichroura, se mantuvieron agregadas pero se alejaron
de la zona de riesgo luego de la introducciéon del estimulo quimico. Estos resultados
coinciden con los expuesto por Benard (2006) y Awan y Smith (2007) en respuesta a la
presencia de peces, ya que las larvas de Pseudacris regilla y Rana sylvatica mostraron un

alejamiento de la zona donde se introdujeron senales quimicas de peces.
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Si bien la tendencia a la agregacién observada en larvas de Physalaemus
albonotatus y Scinax nasicus puede ser confundidas con el mero alejamiento de la zona
de peligro, en este caso, se registrd que dicha tendencia se mantuvo durante el tiempo
gue duré la experiencia. Por lo tanto se podria considerar que las larvas de estas especies,
en estadios tempranos del desarrollo, mostraron una predisposicion a agruparse en
respuesta a la presencia de sefiales quimicas de predadores.

Las tendencias observadas en la disposicidn de las larvas en funcién del sitio donde
se introduce el estimulo estarian indicando que el comportamiento de los individuos

podria variar en funcion del tipo de predador.
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INTRODUCCION

Los factores bidticos tales como competencia interespecifica, composicién de la
comunidad (Morin 1983), competencia intraespecifica (Kehr 1989, Scott 1990, Kehr y
Marangoni 1999) y predacion (Fauth y Resetarits 1991, Kehr y Schnack 1991) influencian
la supervivencia y el tiempo de metamorfosis en los anfibios. Sin embargo, los factores
abidticos pueden ser tan importantes como los anteriores. Entre ellos, uno de los que
reviste importancia es el hidroperiodo (Semlitsch et al. 1996) o sea el tiempo transcurrido
entre el llenado y el secado de una charca y otros humedales estacionales.

La tasa de desecacién depende de las caracteristicas geolégicas del ambiente (el
sustrato) y de factores climdticos tales como la frecuencia de las lluvias y la tasa de
evaporacion (Newman 1989). En estos habitats impredecibles, la desecaciéon es
probablemente el factor ambiental mas importante que afecta la supervivencia de los
organismos, y las especies que se reproducen en tales habitats tienen diversos rasgos
evolutivos que les permite un desarrollo exitoso.

Dentro de los cambios que ocurren en ambientes efimeros, el mds remarcable es la
pérdida de agua, la cual produce severas consecuencias, incluyendo un incremento en la
densidad de la poblacién, reduccién en la cantidad de alimento y un incremento en la
temperatura del agua (Wilbur 1990, Kehr 1994). En organismos con ciclos de vida
complejos, la aceleracion del desarrollo larval en charcas que se secan es un clasico
ejemplo de plasticidad adaptativa (Newman 1992, Gotthard y Nylin 1995) ya que, cuando
un habitat acudtico se seca, muchos individuos que habitan la charca se enfrentan con
una mortalidad catastrofica (Newman 1992). Los estudios experimentales (Wilbur 1987) y

de observacion (Semlitsch et al. 1996) sugieren que el hidroperiodo puede tener un
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efecto mas alla de los individuos por determinar la composicion de la comunidad a través
de la mediacién de factores bidticos (por ejemplo- competencia intra- e interespecifica y
predacion).

Sin embargo, la pérdida de agua estd asociada con cambios en otros atributos
ecolégicos importantes, incluyendo la temperatura (Newman 1989, 1992, Tejedo vy
Reques 1994) y la cantidad de alimento (Newman 1994). En particular, la temperatura del
agua ha sido reconocida como un importante factor que afecta los patrones de
desarrollo, porque en charcas pequenas que se secan, la temperatura media es alta y la
variacién diaria es mayor que en grandes charcas permanentes (Newman 1989, Tejedo y
Reques 1994). La temperatura, por otro lado, estad fuertemente asociada con la cantidad
de agua que hay en los ambientes temporarios; la pérdida de agua puede causar una
elevacién en la temperatura media y un incremento en la variacion termal diaria en los
cuerpos de agua (Wilbur 1990).

Los habitats acuaticos temporarios son usados con frecuencia por muchos anfibios
como sitios nupciales por sus caracteristicas de alta productividad primaria (Wassersug
1975) y poca presencia de predadores, ya que los peces y otras especies requieren
habitats acuaticos relativamente mas permanentes (Heyer et al. 1975, Woodward 1983).

Muchas especies de anfibios se crian en charcas temporarias que se llenan en forma
esporadica por lluvia y luego se secan a diferentes tasas. Estas especies tienden a tener
cortos periodos de desarrollo comparado con otras que se reproducen en ambientes mas
permanentes (Denver 1997). El beneficio de acelerar el desarrollo cuando una charca se
seca es claro, pero debe haber también un costo; de otra forma es probable que la
seleccidon natural acelerare la fase larval haciéndola redundante. Las larvas de anfibios
gue se desarrollan en ambientes temporarios muestran una tendencia a reducir el tiempo
de desarrollo migrando rdpido hacia el ambiente terrestre, evitando asi los constantes
cambios en los factores bidticos y abidticos caracteristicos de los cuerpos de agua
temporarios (Duellman y Trueb 1986).

Efectivamente, la aceleracién del desarrollo en charcas de corta duracién esta
asociada con un tamafo pequefio durante la metamorfosis; esto puede afectar en forma
negativa la supervivencia de los juveniles y los sucesos reproductivos en los adultos

(Smith 1987, Semlitsch et al. 1988). En las hembras, un tamafio pequefio en el adulto esta
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relacionado con una baja fecundidad (Banks y Beebee 1986), mientras que en los machos
el menor tamafio puede reducir la habilidad en la competencia para el acceso a las
hembras durante la estacién reproductiva (Ryan 1980, Reading y Clarke 1983).

Algunos trabajos sugieren el posible efecto de la temperatura en la duracion del
periodo larval en anuros en ambientes temporarios (Crump 1989, Newman 1989), en
tanto Loman (2002) detectd un efecto significativo de la temperatura en el tiempo de
desarrollo de Rana arvilis y R. temporaria, refiriéndose a dicha variable como la mas
importante para determinar el tiempo de desarrollo de las larvas de estas especies. Sin
embargo, Brady y Griffiths (2000) han sugerido que el crecimiento y desarrollo estd
influenciado por diferentes factores ambientales, tales como la temperatura, que
promueve el desarrollo de las larvas, mientras que los cambios en el volumen de agua
determinarian el tamafio del cuerpo.

Las experiencias desarrolladas en el curso de este trabajo se realizaron con el
objetivo de determinar la influencia del hidroperiodo sobre el periodo larval, teniendo en
cuenta el tiempo de desarrollo y el tamafio del cuerpo de las larvas. Se espera que las
larvas aceleren la tasa de desarrollo cuando el volumen de agua disminuye y lo retrasen

cuando el volumen de agua se restituye.

MATERIALES Y METODOS

Disefo experimental:

Las experiencias se realizaron en condiciones de mesocosmos con larvas de
Physalaemus albonotatus y Rhinella schneideri. Las mismas se llevaron a cabo en tanques
con 500 litros de capacidad (88 cm de didmetro x 90 cm de altura). El disefio experimental
consistidé de cuatro tratamientos que fueron replicados tres veces obteniendo un total de
12 unidades experimentales. En cada uno de los tanques se colocaron 300 larvas. Los
tratamientos se disefaron de la siguiente manera: tres tanques se mantuvieron
constantes con 300 | de agua (tratamiento 1); tres tanques se mantuvieron constantes
con 150 | (tratamiento 2); en tres tanques se inicid la experiencia con 300 | y se disminuyd

la cantidad de agua gradualmente hasta llegar a 150 | (tratamiento 3); en otros tres
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tanques se partio de un volumen inicial de 150 | y se agregd gradualmente agua hasta
alcanzar los 300 | (tratamiento 4) (Esquema 5.1). La temperatura se registré6 mediante
data logger colocados en los tanques N2 5 (300 | constantes) y N2 7 (150 | constantes), los
cuales fueron programados para registrar la temperatura del agua cada una hora a lo
largo de todo el tiempo que durd la experiencia.

Se registraron las condiciones fisicoquimicas del agua: conductividad 81,3 +- 1
ms/cm, pH 8,75 +- 1, oxigeno disuelto 7,01+- 1 ppm. Como asi también la composicion de
algas que coloniza los tanques, la cual consistid en Cianobacterias (Leptolyngbya),
Chlorophytas (Cosmarium, Chlorelas), Euglenophytas (Euglena, Trachelomonz) vy

Dinophytas.

Esquema 5.1: Disefio experimental basico para todas las experiencias realizadas con larvas de anfibios indicando los

tratamientos y las réplicas respectivas consideradas.

Tratamientos

Tanques de 500 | Volumen constante Volumen variable

3001 150 | 3001 4 150 I
N2 de larvas por recipiente 300 300 300 300
N2 de réplicas 3 3 3 3
Total de larvas por tratamiento 900 900 900 900
Total de larvas por experiencia 3600

Debido a que Physalaemus albonotatus es una especie que se desarrolla
principalmente en ambientes temporarios, las larvas presentan un corto periodo de
desarrollo, lo cual les permite reducir el tiempo de duracidn de los estadios larvales; por
lo tanto en esta especie la experiencia tuvo una duracién de 15 dias. Las larvas fueron
colocadas en los tanques y se dejaron aclimatar durante dos dias, luego se extrajeron 15
litros de agua de tres tanques para simular la desecacién y se agregaron 15 litros de agua
en los tres tanques correspondientes para simular la caida de lluvia y producir el aumento
del volumen. Este procedimiento se realizé durante cinco dias consecutivos, dejando
transcurrir otra vez dos dias de aclimatacion, repitiendo la mecanica durante otros cinco

dias consecutivos. Las larvas fueron fijadas a los quince dias de iniciada la experiencia.
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Rhinella schneideri, por su parte, es una especie que presenta ciclos larvales mas
prolongados, debido probablemente a una mayor flexibilidad en cuanto a seleccion de
habitat se refiere, pudiendo reproducirse tanto en ambientes semipermanentes como
permanentes. Por lo tanto, el riesgo de desecacion al cual estd expuesta es menor, razén
por la cual la experiencia tuvo una duracion de 30 dias. Se colocaron las larvas en los
tanques y se dejé aclimatar un dia. Se extrajeron y se agregaron 15 litros de agua cada
tres dias (a los tanques correspondientes) a lo largo de toda la duracién de la experiencia.
Las larvas fueron fijadas a los treinta dias.

En estas experiencias no se dejé que las larvas alcanzaran la metamorfosis porque
el objetivo principal fue observar modificaciones -tanto en la morfologia como en el

crecimiento y desarrollo- exclusivamente durante la etapa larval.

Analisis estadistico

El analisis estadistico se realizd sobre una muestra de 20 larvas correspondientes a
cada tanque. Se calculd la media para cada muestra, obteniéndose un total de 12 datos
para cada una de las 7 variables analizadas.

En primer lugar se realizé un test de normalidad (Shapiro-Wilk) para cada una de las
variables a fin de determinar si los datos se ajustan a una distribucidon normal.

Para analizar el efecto de la variacion en el volumen de agua sobre las variables
morfoldgicas, tasa de crecimiento y tasa de desarrollo se realizaron dos MANOVAS
(Analisis multivariados de la varianza) de un factor.

Primero se realizé un MANOVA utilizando los tratamientos como factor y las tasas
de crecimiento y tasas de desarrollo como variables dependientes. Luego se realizd el
mismo analisis utilizando solamente las variables morfoldgicas; los tratamientos fueron
incluidos como factor y las variables morfoldgicas como dependientes.

Para analizar el efecto de la densidad se consideraron solamente las larvas
expuestas a volimenes constantes de agua (300 | y 150 I). Estos datos fueron analizados
mediante un test aleatorio (ANOVA - Analisis de la varianza) utilizando el software EcoSim
(Gotelli y Entsminger 2003). El EcoSim realiza repeticiones aleatorias de Monte Carlo para

crear “seudo-muestras” y luego estadisticamente compara los patrones de las muestras
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aleatorias con los de la matriz real de datos. En este andlisis todos los valores de la matriz
original fueron reorganizados aleatoriamente 1.000 veces.
Para determinar cual fue la variacion interna de cada variable se calculd el

Coeficiente de variacién (CV) para cada una de las variables en los tres tratamientos.

RESULTADOS

> Physalaemus albonotatus

Efecto del volumen de agua sobre la morfologia, crecimiento y desarrollo de las larvas

El test de Shapiro-Wilk mostré que en todas la variables consideradas los datos se
ajustaron a una distribucién normal (LC W =0,95; p = 0,65; LCo W =0,93; p=0,39; ACW =
0,93; p = 0,43; ACo W =0,95; p = 0,93; AMsc W = 0,92; p = 0,37). El analisis estadistico
multivariado realizado con las variables tasa de crecimiento y tasa de desarrollo para
determinar el efecto del volumen de agua reflejé6 que no hay diferencias significativas
entre los tratamientos (MANOVA Wilk’s Lambda = 0,849; fs 14 = 0,199; p = 0,972) (Tabla
5.1). Si bien los valores de medias entre tratamientos para cada variable no mostraron
diferencias significativas, se observo una tendencia en las respuestas de las larvas, ya que
tanto en la tasa de crecimiento como en la tasa de desarrollo se observd que los valores
medios mas altos se registraron en el tratamiento 3 (descenso en el volumen de agua) y
las medias mas bajas en el tratamiento 1 (volumen alto constante) (Figura 5.2).

El analisis estadistico multivariado (MANOVA) realizado con las cinco variables
morfoldgicas para determinar el efecto del volumen de agua mostré que no hay
diferencias significativas entre ningun tratamiento (MANOVA Wilk’s Lambda = 0,177; fi5,
11 = 0,666; p = 0,773) (Tabla 5.2). Sin embargo, los valores medios registrados en estas
variable reflejaron el mismo patrén sefialado en las tasas de crecimiento y desarrollo, ya
gue en las 5 variables analizadas, los valores de medias mas bajos correspondieron al
tratamiento 1 (volumen alto constante), mientras que los valores de medias mas altos se
registraron en larvas pertenecientes al tratamiento 3 (descenso en el volumen de agua)

(Figura 5.1).
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En este caso, como no se registrd ninguna diferencia significativa en el crecimiento
de las larvas, no se utilizé ningin método para eliminar el efecto del tamafio de las larvas

al analizar las variables morfoldgicas.

Tabla 5.1: Resultados del MANOVA considerando los tratamientos (factor) y su influencia sobre las variables

tasa de crecimiento (TCr) y tasa de desarrollo (TDs) en larvas de Physalaemus albonotatus.

Test para el efecto Tratamiento

Test Univariado F

Variable ss gl ms f p

TCr 0,004 3,38 0,001 0,114 0,950
Error 0,084 0,010

TDs 0,001 3,8 0,001 0,286 0,834
Error 0,001 0,001

Test estadistico multivariado: Wilk’s Lambda = 0,849; f;, 14 = 0,199; p = 0,972

Tabla 5.2: Resultados del MANOVA considerando los tratamientos (factor) y su influencia sobre las cinco
variables morfoldgicas en larvas de Physalaemus albonotatus. (LC = longitud del cuerpo, LCo = longitud de la

cola, AC = altura del cuerpo, ACo = altura de la cola, AMsc = altura de la musculatura caudal).

Test para el efecto Tratamiento

Test Univariado F

Variable ss gl ms f p

LC 0,111 3, 8 0,037 0,123 0,944
Error 2,408 0,301

LCo 0,263 3, 8 0,088 0,140 0,933
Error 5,015 0,627

AC 0,047 3,8 0,016 0,168 0,915
Error 0,737 0,092

ACo 0,020 3,8 0,007 0,111 0,951
Error 0,473 0,059

AMsc 0,009 3,8 0,003 0,354 0,788
Error 0,067 0,008

Test estadistico multivariado: Wilk’s Lambda = 0,177; fi5s 1, = 0,666; p = 0,773
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Los coeficientes de variacion presentaron valores bajos para las cinco variables

morfoldgicas analizadas en cada uno de los tratamientos, siendo el mayor porcentaje de

variacion observado 15,3% correspondiente a la variable AC para el tratamiento 4

(incremento del volumen de agua) (Tabla 5.3). En el caso de las variables TCr y TDs, se

observé que la variacion interna en cada tratamiento fue baja para el caso de la tasa de

crecimiento, presentando las larvas una mayor variacién en la tasa de desarrollo

para los

cuatro tratamientos correspondiendo el valor mas alto 25,42% al tratamiento 4

(incremento del volumen de agua) (Tabla 5.4).

Tabla 5.3: Resultados de los Coeficientes de Variacidén (CV) en larvas de Physalaemus albonotatus para cada una de las

variables morfoldgicas en los cuatro tratamientos. La mayor variacion interna se observé en el tratamiento 4

(incremento del volumen de agua). Los datos se encuentran expresados en porcentajes (%) (ver abreviaturas en la tabla

5.2).
Tratamientos LC LCo AC ACo AMsc
300 | constante 11,06 9,77 12,44 9,68 11,37
150 | constante 3,44 10,66 0,59 5,17 8,57
300 | en disminucién 11,24 12,03 10,12 11,44 10,02
150 | en aumento 15,93 14,62 15,73 14,67 11,84

Tabla 5.4: Resultados de los Coeficientes de variacion (CV) en larvas de Physalaemus albonotatus

para las variables tasa de crecimiento y desarrollo en los cuatro tratamientos. La mayor variacion

interna se observd en el tratamiento 4 (incremento del volumen de agua). Los datos se

encuentran expresados en porcentaje (%).

Tratamientos Tasa de crecimiento Tasa de desarrollo

300 | constante 11,13 15,82

150 | constante 4,36 22,79

300 | en disminucion 7,59 16,31

150 | en aumento 13,08 25,42
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Efecto de la densidad sobre la morfologia crecimiento y desarrollo de las larvas

Los analisis mediante test aleatorios (ANOVAs) realizados para determinar
diferencias entre larvas expuestas a diferentes densidades no mostraron diferencias
significativas entre ningun tratamiento para ninguna de las variables consideradas (Tabla
5.5 y 5.6). Las larvas expuestas a un volumen de agua constante alto (300 I) -que
representd una densidad de una larva por litro de agua- alcanzaron el mismo tamafio y
estadio de desarrollo al mismo tiempo (15 dias) que las larvas que estuvieron expuestas a
un volumen de agua constante bajo (150 1), las cuales representaron una densidad de dos

larvas por litro de agua.

Tabla 5.5: Resultados de los andlisis aleatorios (ANOVA) realizados en larvas de Physalaemus albonotatus para
determinar diferencias entre tratamientos con diferentes densidades para cada una de las cinco variables morfoldgicas

(ver abreviaturas en tabla 5.2).

LC LCo AC ACo AMsc
indice observado 0,219 0,151 0,332 0,390 0,920
Media del indice simulado 1,532 3,304 1,268 1,884 6,338
Varianza del indice simulado 5,383 57,253 1,790 10,356 281,14
P (observado< = esperado) 0,303 0,396 0,413 0,388 0,700
P (observado> = esperado) 0,796 0,712 0,690 0,709 0,394

Tabla 5.6: Resultados de los andlisis aleatorios (ANOVA) realizados en larvas de Physalaemus
albonotatus sobre las variables tasa de crecimiento y tasa de desarrollo, utilizando la densidad como

tratamientos.

Tasa de crecimiento Tasa de desarrollo

indice observado 0,297 0,843
Media del indice simulado 1,414 1,823
Varianza del indice simulado 3,837 8,077
P (observado< = esperado) 0,413 0,694
P (observado> = esperado) 0,680 0,402
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Physalaemus albonotatus. Cada punto representa la media aritmética y las barras el error estandar.

Figura 5.1: Efecto de la variacién en el volumen de agua sobre las variables morfolégicas en larvas de
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Figura 5.2: Efecto de la variacién del volumen de agua sobre las variables tasa de
desarrollo y tasa de crecimiento en larvas de Physalaemus albonotatus. Cada punto

representa la media aritmética y las barras el error estandar.

Las temperaturas registradas en esta experiencia mediante el uso de data logger no
mostraron diferencias significativas entre tanques con 300 | y 150 I. A su vez, las minimas
diferencias observadas se contraponen a lo esperado, ya que el tanque con mayor
profundidad presentd una temperatura promedio superior (51 cm; 23,642C) respecto al

tanque con menor profundidad de agua (21,5 cm; 23,052C).

Valeria Isabel Gomez 148



Capitulo V: Efecto del hidroperiodo

> Rhinella schneideri

Efecto del volumen de agua sobre la morfologia, crecimiento y desarrollo de las larvas

El test de normalidad (Shapiro-Wilk) mostré que todas la variables consideradas
ajustaron sus datos a una distribucién normal (LC W =0,97; p = 0,92; LCo W = 0,96; p =
0,85; AC W =0,94; p =0,60; ACo W =0,97; p = 0,96; AMsc W = 0,98; p = 0,99). El analisis
estadistico multivariado (MANOVA) realizado sobre las variables tasa de crecimiento y
desarrollo mostré que no hay diferencias significativas entre ninguno de los cuatro
tratamientos (MANOVA Wilk’s Lambda = 0,581; f¢ 14 = 0,728; p = 0,635) (Tabla 5.7).

Si bien los valores medios entre tratamientos para cada una de las variables no
mostraron diferencias significativas, se advirtio cierta tendencia en las respuestas de las
larvas ya que en ambas variables se observd que los valores medios mas altos se
registraron en el tratamiento 1 (volumen alto constante), y las medias mas bajas en el
tratamiento 4 (incremento en el volumen de agua) (Figura 5.4).

En el caso de las variables morfologicas tampoco se observaron diferencias
significativas entre ninguno de los cuatro tratamientos (MANOVA Wilk’s Lambda =0,047;
fis, 11 = 1,518; p = 0,241) (Tabla 5.8), esto significd que las larvas expuestas a diferentes
regimenes de voliUmenes de agua alcanzaron tamafnos similares al mismo tiempo. Sin
embargo, los valores medios registrados es estas variables mostraron el mismo patrén
sefialado para las tasa de crecimiento y desarrollo, ya que en las 5 variables morfoldgicas
analizadas los valores de medias mas bajos correspondieron al tratamiento 4 (incremento
en el volumen de agua), mientras que los valores de medias mas altos se registraron en
larvas pertenecientes al tratamiento 1 (volumen alto constante) (Figura 5.3).

En este caso no se elimind el efecto del tamafio de las larvas del analisis estadistico
en la morfologia porque no se observaron diferencias significativas en el crecimiento

entre larvas de diferentes tratamientos.
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Tabla 5.7: Resultados del MANOVA considerando los tratamientos (factores) y su influencia sobre las

variables tasa de crecimiento (TCr) y tasa de desarrollo (TDs) en larvas de Rhinella schneideri.

Test para el efecto Tratamiento

Test Univariado F

Variable ss gl ms f p

TCr 0,012 3,8 0,004 1,251 0,354
Error 0,025 0,003

TDs 0,001 3,8 0,001 0,971 0,452
Error 0,001 0,001

Test estadistico multivariado: Wilk’s Lambda = 0,581; f 14 = 0,728; p = 0,635

Tabla 5.8: Resultados del MANOVA considerando los tratamientos (factores) y su influencia sobre las cinco

variables morfoldgicas en larvas de Rhinella schneideri (ver abreviaturas en la tabla 5.2).

Test para el efecto Tratamiento

Test Univariado F

Variable ss gl ms f p

LC 0,560 3,8 0,87 1,044 0,424
Error 1,430 0,179

LCo 0,508 3,8 0,169 0,699 0,580
Error 1,945 0,243

AC 1,187 3,8 0,062 1,043 0,425
Error 0,479 0,060

ACo 0,056 3,8 0,019 0,281 0,832
Error 0,533 0,067

AMsc 0,014 3,8 0,005 1,004 0,440
Error 0,037 0,005

Test estadistico multivariado: Wilk’s Lambda = 0,049; fis 1; = 1,518; p = 0,241
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Los coeficientes de variacion presentaron valores bajos para las cinco variables

morfoldgicas analizadas, en cada uno de los tratamientos, siendo el mayor porcentaje de

variacion igual a 10,30% correspondiente a la variable ACo para el tratamiento 4

(incremento del volumen de agua) (Tabla 5.9). En el caso de las variables tasa de

crecimiento y tasa de desarrollo, se observd que la variacidn interna en cada tratamiento

fue baja para el caso de la TCr, presentando las larvas una mayor variacion en la tasa de

desarrollo para los cuatro tratamientos correspondiendo el valor mas alto 34,97% al

tratamiento 4 (incremento del volumen de agua) (Tabla 5.10).

Tabla 5.9: Resultados de los Coeficientes de Variacién (CV) en larvas de Rhinella schneideri para cada una de las

variables morfoldgicas en los cuatro tratamientos. La mayor variacion interna se observd en el tratamiento 4

(incremento del volumen de agua). Los datos se encuentran expresados en porcentajes (%).

Tratamientos LC LCo AC ACo AMsc
300 | constante 6,50 6,47 7,37 7,43 5,36
150 | constante 1,72 1,44 1,13 4,08 2,23
300 | en disminucién 6,56 5,29 5,67 8,64 4,84
150 | en aumento 10,14 9,45 9,02 10,30 9,51

Tabla 5.10: Resultados de los Coeficientes de variacion (CV) en larvas de Rhinella schneideri para

las variables tasa de crecimiento y desarrollo en los cuatro tratamientos. La mayor variacion

interna se observd en el tratamiento 4 (incremento del volumen de agua). Los datos se

encuentran expresados en porcentaje (%).

Tratamientos Tasa de crecimiento Tasa de desarrollo

300 | constante 5,03 19,17

150 | constante 1,06 13,78

300 | en disminucion 4,40 26,70

150 | en aumento 7,29 34,97
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Efecto de la densidad sobre la morfologia, el crecimiento y desarrollo de las larvas

Los analisis mediante test aleatorios (ANOVAs) realizados para determinar
diferencias entre larvas expuestas a diferentes densidades no mostraron diferencias
significativas entre ningun tratamiento para ninguna de las variables consideradas (Tablas
5.11 y 5.12). Las larvas expuestas a un volumen de agua constante alto (300 I) -que
representd una densidad de una larva por litro de agua- alcanzaron el mismo tamafio y
estadio de desarrollo al mismo tiempo (30 dias) que las larvas que estuvieron expuestas a
un volumen de agua contante bajo (150 I), las cuales representaron una densidad de dos

larvas por litro de agua.

Tabla 5.11: Resultados de los analisis aleatorios (ANOVA) realizados en larvas de Rhinella schneideri para determinar
diferencias entre tratamientos con diferentes densidades para cada una de las cinco variables morfolégicas (ver

abreviaturas en la tabla 5.2).

LC LCo AC ACo AMsc
indice observado 2,043 0,568 1,756 0,431 1,823
Media del indice simulado 1,074 1,110 1,061 1,291 1,241
Varianza del indice simulado 0,411 0,487 0,313 2,043 1,874
P (observado< = esperado) 1,000 0,180 0,899 0,400 0,902
P (observado> = esperado) 0,205 0,911 0,195 0,693 0,191

Tabla 5.12: Resultados de los andlisis aleatorios (ANOVA) realizados para las variables tasa de
crecimiento y tasa de desarrollo en larvas de Rhinella schneideri utilizando la densidad como

tratamientos.

Tasa de crecimiento Tasa de desarrollo

indice observado 3,057 0,495
Media del indice simulado 1,134 1,355
Varianza del indice simulado 0,782 3,188
P (observado< = esperado) 1,000 0,405
P (observado> = esperado) 0,104 0,682
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Figura 5.3: Efecto de la variacidn en el volumen de agua sobre las variables morfoldgicas en larvas de Rhinella

schneideri. Cada punto representa la media aritmética y las barras el error estandar.
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Figura 5.4: Efecto de la variacién en el volumen de agua sobre las variables tasa de
desarrollo y tasa de crecimiento en larvas de Rhinella schneideri. Cada punto

representa la media aritmética y las barras el error estandar.

Las temperaturas registradas en esta experiencia mediante el uso de data logger no
mostraron diferencias significativas entre tanques con 300 | y 150 I. A su vez, las minimas
diferencias observadas siguieron un patrén opuesto al esperado, ya que el tanque con
mayor profundidad alcanzé una temperatura promedio superior (51 cm; 20,162C)

respecto al tanque con menor profundidad de agua (21,5 cm; 20,09C).
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DISCUSION

Una pregunta fundamental, que ha intentado ser respondida a través de diversas
investigaciones durante los Ultimos afios, es si pueden diferir la tasa de desarrollo, tasa de
crecimiento y masa de los metamaérficos entre especies que se reproducen en charcas con
diferentes riesgos de predacion.

En respuesta a este planteo, la mayoria de los trabajos realizados hasta el momento
encontraron plasticidad fenotipica tanto en la edad como el tamafio en la metamorfosis
en la mayoria de las familias de anfibios (Werner 1986, Kehr y Adema 1990, Newman
1992, Kehr y Marangoni 1999). Al respecto, diversas especies (Scaphiopus couchii, Hyla
pseudopuma, Ambystoma talpoideum, Bufo americanus) de distintas familias han
mostrado la capacidad de acelerar la tasa de desarrollo al secarse la charca (Wilbur 1987,
Semlitsch y Wilbur 1988, Newman 1988, Crump 1989, Newman 1989).

Se considera que una gran proporcion de las larvas que sobreviven se
metamorfosean principalmente cuando el volumen de agua decrece rapidamente,
pudiendo estas variaciones producir una aceleracién de la metamorfosis. Esta respuesta
plastica incrementaria la supervivencia ante condiciones extremadamente hostiles y es,
claramente, un valor adaptativo (Newman 1992, Gotthard y Nylin 1995).

Sin embargo, en contraposicion a lo expresado en el parrafo anterior, Maciel y
Junca (2009) observaron que las larvas de Pleuroderma diplolister que se desarrollaron en
un volumen reducido de agua y expuestas a 302C retrasaron su desarrollo en unos 5 dias
cuando fueron comparadas con larvas que se desarrollaron en voliumenes constantes de
aguay a una temperatura de 302°C.

En el presente trabajo se observd que no hay diferencias estadisticas que indiquen
que las larvas de Physalaemus albonotatus y Rhinella schneideri aceleran la tasa de
crecimiento y desarrollo cuando se encuentran expuestas a una reduccién en el volumen
de agua. Sin embargo, las larvas de Physalaemus albonotatus, que son caracteristicas de
ambientes temporarios, mostraron una marcada tendencia a acelerar la tasa de
crecimiento y la tasa de desarrollo cuando estuvieron expuestas a una constante
reduccion del volumen de agua, siendo menores la tasa de crecimiento y de desarrollo
cuando el volumen de agua se mantuvo elevado y constante. En el caso de las larvas de

Rhinella schneideri, caracteristicas de ambientes semipermanentes, aunque tampoco
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existen diferencias significativas entre tratamientos, la tendencia observada en las larvas
fue opuesta a las de Physalaemus albonotatus, ya que en este caso las larvas mostraron
una tendencia a incrementar la tasa de crecimiento y desarrollo cuando se mantuvieron a
volumenes altos y constantes.

Richter-Boix et al. (2011) plantean que las comparaciones controladas por filogenia
indican que las especies que se reproducen en charcas con incremento de la desecacion
han desarrollado tasas de desarrollo significativamente mayores que su contraparte de
lagunas mas permanentes.

Las especies que tipicamente se reproducen en charcas temporales tienen una
rapida tasa de desarrollo en comparacion con aquellas especies que por lo general se
reproducen en ambientes mds permanentes. Estas respuestas evolutivas estan asociadas
con una reduccion del tamafio del cuerpo en la metamorfosis y una baja tasa media de
crecimiento.

Estas observaciones se reflejan en el presente trabajo, ya que si bien no existen
efectos detectables cuando se analiza cada una de estas especies expuesta a un riesgo de
desecacion, es evidente que las larvas que se reproducen en ambientes temporarios
mostraron una aceleracion en la tasa de desarrollo, ya que larvas de Physalaemus
albonotatus, mantenidas durante un periodo 15 dias alcanzaron en promedio el estadio
de desarrollo 28 de Gosner (1960), siendo el peso promedio de las larvas 20 mg y la tasa
de desarrollo promedio fue de 0,048 estadio/tiempo. En cambio Rhinella schneideri
alcanzé un estadio promedio de 28 (Gosner 1960) en un periodo de 30 dias, con un peso
promedio de 47 mg, y una tasa promedio de desarrollo de 0,023 estadio/tiempo. Esto
indicaria que las larvas de Rhinella schneideri, que se crian en ambientes
semipermanentes a permanentes, necesitarian un periodo de tiempo igual al doble que
las larvas de Physalaemus albonotatus para alcanzar un mismo estadio de desarrollo.
Estas tendencias también pueden percibirse si se observan los valores promedios de la
tasa de desarrollo para ambas especies, ya que es el doble en el caso de Physalaemus
albonotatus, lo cual significa que esta especie incrementa su desarrollo a una tasa de
0,048 estadio/dias, mientras que Rhinella schneideri lo hace a un ritmo de 0,023

estadio/dias.
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Richter-Boix et al. (2011) plantean que si bien diversas especies fueron plasticas y
capaces de decrecer el tiempo de desarrollo cuando estuvieron expuestas a la
desecacion, esta respuesta no fue general a través de todos los taxones.

Por otra parte Newman (1989) encontrd que en experiencias de desecacién al aire
libre los perfiles térmicos cambian dramaticamente. Es decir que las charcas poco
profundas (alrededor de 10 cm) son perceptiblemente mas calientes en la parte inferior
comparadas con charcas mas profundas (mayores a 20 cm). Sin embargo, los resultados
expuestos por Laurila y Kujasalo (1999) indican que no son necesarias altas temperaturas
para inducir una aceleracion del desarrollo en respuesta al secado de la charca en larvas
de Rana temporaria. Estos autores observaron que las pequefias diferencias detectadas
en la temperatura provocaron una reduccién en la tasa de desarrollo.

En este trabajo no se encontraron diferencias significativas en la temperatura entre
tanques con 300 litros versus tanques con 150 litros; a su vez, las minimas diferencias
observadas coincidieron con lo expuesto por Laurila y Kujasalo (1999), ya que siguieron
un patron opuesto al esperado. Los tanques con 300 litros registraron una temperatura
apenas superior con relacién a los tanques de 150 litros donde la temperatura fue mas
baja, en contraposicion a lo previsto.

Maciel y Juncd (2009) encontraron que la interaccion entre ambos factores
(temperatura y volumen de agua) no tuvo influencia en el desarrollo de larvas de
Pleurodema diplolister y Rhinella granulosa y que, contrariamente a lo esperado, la
temperatura fue responsable de una reduccién del tiempo de desarrollo en larvas de
ambas especies. También consignaron que las larvas de ambas especies crecieron menos
cuando experimentan reduccién en el volumen de agua. Sin embargo, al contrario de lo
registrado para P. diplolister, la longitud hocico-cloaca para larvas de R. granulosa estuvo
influenciada por la temperatura. Las larvas de R. granulosa responden a la temperatura
de 332C por crecer mas que aquellas expuestas a 262C.

Sin embargo, Maciel y Juncd (2009) consideran que P. diplolister pertenece a una
familia exclusiva de América del Sur y usa solo charcas temporarias para reproducirse, en
cambio R. granulosa pertenece a una familia cosmopolita con larvas que se desarrollan en
cualquier ambiente ya sea permanente o temporario y por esta razén es posible que

diferentes presiones de seleccion actien en cada especie durante su evolucion. Sus
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respectivos ambientes pueden conducir las larvas a responder de manera diferente a
distintos cambios ambientales (Newman 1992).

En un ambiente constante, las larvas pueden mejorar y realzar su aptitud para
continuar creciendo y metamorfosearse a un mayor tamafio. La supervivencia
dependiente del tamafo y los sucesos reproductivos explican por qué la metamorfosis
temprana no es expresada en todos los ambientes (Laurila y Kujasalo 1999).

Por otro lado, el efecto de la reduccidn del volumen de agua por lo general puede
ser confundido con el efecto del aumento de la densidad de la poblacion. En la mayoria
de las especies de anfibios, el incremento de la densidad tiende a disminuir la tasa de
crecimiento y desarrollo (Kehr y Adema 1990, Scott 1990, Kehr 1994, Kehr y Marangoni
1999). Sin embargo, Newman (1994) sefiala que la metamorfosis fue acelerada en larvas
donde la densidad se incrementd en experiencias de laboratorio con Scaphiopus couchii,
sugiriendo que el estrés causado por la densidad puede funcionar como un estimulo
acelerando el tiempo de metamorfosis, en particular en especies que se desarrollan en
charcas efimeras. Resultados similares fueron observados en Bufo paracmemis (Rhinella
schneideri) (Kehr y Marangoni 1999) y B. arenarum (Kehr y Adema 1990, Kehr 1994) en
condiciones naturales, mientras que también fue observado en Hyla pulchella aunque en
condiciones experimentales de laboratorio (Kehr 1989). Acosta (2010) determind que en
larvas de Rhinella arenarum, la densidad jugd un rol importante influenciando las tasas de
crecimiento y desarrollo en larvas que fueron criadas en condiciones de laboratorio.

Los resultados del presente trabajo no mostraron diferencias significativas entre
larvas expuestas a diferentes densidades. En este caso el aumento de la densidad no
influencid ninguna respuesta por parte de las larvas, tanto en la tasa de crecimiento como
desarrollo. Sin embargo, se debe tener en cuenta que un cambio de disefo, ya sea
aumentando el tiempo de duracién de las experiencias asi como el nimero de réplicas
para cada tratamiento, pueden a futuro ayudar a determinar si estas tendencias
observadas son resultado de un efecto producido por los cambios ambientales
presentdndose como respuestas fenotipicas de las larvas.

Los modelos tedricos plantean que es necesario un tamafio critico para disparar la
metamorfosis (Day y Rowe 2002), sugiriendo que especies expuestas a un alto riesgo han

desarrollado tamarios por debajo del umbral para reducir el tiempo de desarrollo. Morey
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y Reznick (2004) consignan que especies de Scaphiopus que habitan charcas efimeras
tienen un tiempo de desarrollo y tamafio umbral mas corto para alcanzar la
metamorfosis, y los resultados presentados hasta el momento sugieren que éste es el
patron general.

Se espera que las especies que se reproducen en charcas efimeras alcancen la
metamorfosis con un menor tamafio comparativo del cuerpo que su contraparte que se
reproducen en charcas permanentes, lo cual puede explicar las diferencias significativas
en el tiempo de desarrollo observado entre grupos. En su lugar, los patrones
contrastantes entre grupos sugieren que las especies que crian en charcas efimeras
asignan recursos de preferencia a la tasa de desarrollo y no tanto a la del crecimiento

(Wilbur y Collins 1973, DeWitt et al. 1998, Harris 1999).
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DISCUSION GENERAL

El fenotipo esta determinado por la expresidn de un gen ante una condicidn
ambiental particular, y el entendimiento de los factores que funcionan sobre las
interacciones del genotipo con el ambiente son un objetivo central en biologia evolutiva.

En la naturaleza, donde las condiciones ambientales son constantemente variables,
los organismos hacen frente al desafio de maximizar su aptitud bajo condiciones
heterogéneas. La seleccion soluciond este problema de diferentes maneras, las cuales
incluyen la canalizaciéon ambiental, que reduce la influencia del ambiente en la expresion
del rasgo, y la plasticidad fenotipica, donde un solo genotipo puede producir multiples
fenotipos ante diversas condiciones ambientales (Auld et al. 2010). Cuando un rasgo es
canalizado es capaz de adaptarse bien a un ambiente, pero cuando un rasgo es plastico
puede adaptarse bien a muchos ambientes (Bradshaw 1965, Pigliucci 2001). Con todo, a
pesar de esta ventaja, la plasticidad sigue estando lejos de ser un rasgo generalizado. Por
lo tanto, ha habido mucho interés en la comprensién de cémo se desarrolla la plasticidad,
incluyendo los factores que favorecen y obligan su evolucidn, y la importancia ecoldgica
de estos resultados.

En el presente trabajo se plantearon tres hipdtesis las cuales sostienen que:

1) Las larvas responden a los predadores en funcidn del riesgo de predaciéon que cada uno
representa, es decir, presentan respuestas de tipo generalizadas ante predadores que
comparten el habitat, o tiene la misma probabilidad de captura y responden de manera
especifica ante predadores mas eficaces en cuanto a la tasa de ataque y consumicién, lo

cual estd relacionado con el modo de vida de las larvas.
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En este sentido se ha observado que las larvas han desarrollado la capacidad de
detectar sefiales quimicas producidas por los predadores, respondiendo cada especie de
manera diversa ante dichas sefiales. Estas respuestas pueden manifestarse en cambios
morfoldgicos como de comportamiento, y dependen del riesgo que esté implicado. Las
larvas de Physalaemus albonotatus mostraron una tendencia a cambiar la morfologia
cuando estuvieron ante la presencia de sefiales quimicas de predadores, siendo los
cambios en el comportamiento menos acentuados. Estas respuestas fueron generalizadas
para ambos predadores, tanto Belostoma elongatum como Moenkausia dichroura,
indicando que las larvas perciben el mismo riesgo por parte de ambas especies. A su vez,
Physalaemus albonotatus fue la Unica especie donde se observd la influencia de los
predadores sobre el crecimiento y desarrollo de las larvas.

Las larvas de Scinax nasicus invirtieron preferentemente en comportamiento
defensivo, ya que no se observaron cambios morfoldgicos. A su vez, el comportamiento
es diferenciado de acuerdo al tipo de predador, lo cual estaria indicando cierta eficacia
por parte de la presa en identificar un riesgo especifico. Esta tendencia a una respuesta
especifica por parte de las larvas se observé también en Elachistocleis bicolor y Rhinella
schneideri. En el primer caso (E. bicolor) las respuestas morfoldgicas fueron especificas y
las larvas respondieron a la forma en la que son capturadas por el predador, indicando
que las respuestas siguieron una tendencia basada en reducir la probabilidad de captura.
En el segundo caso (R. schneideri) las larvas no mostraron ningun tipo de respuestas ante
la presencia de predadores, tanto morfoldgicas como de comportamiento, y esto pudo
deberse al reconocimiento de un predador poco eficaz para esta especie.

Aunque estudios previos realizados sobre la tasa de crecimiento a través del
periodo larval demostraron que el crecimiento es mas lento en presencia de predadores
que en ausencia de ellos -incluso que algunos alcanzan un umbral seguro de tamafo-,
éste no parece ser el patrén para las especies de larvas estudiadas en el presente trabajo,
ya que en ningln caso se observd una reduccion de la tasa de crecimiento, y en general
no existieron alteraciones positivas o negativas en la tasa de desarrollo de las larvas en
presencia de predadores. Por el contrario, en una sola experiencia realizada con
Physalaemus albonotatus se observd una aceleracidon del crecimiento y desarrollo en

presencia de sefiales quimicas de predadores, por lo tanto el clasico trade off
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ampliamente discutido en los modelos que plantean que acelerar el desarrollo para
alcanzar la metamorfosis con un tamafio pequefio pero mas rapido, o permanecer dentro
del habitat por periodos mds largos y metamorfosearse mas grande no es aplicable a
estas especies. Sin embargo, el patrén general observado en las especies estudiadas
coincide con lo expuesto por Benard (2004) y Relyea (2007) para otras especies de larvas

de anfibios.

2) Cuando la densidad de competidores es baja, los predadores inducen cambios en el
comportamiento, morfologia y crecimiento; en cambio, cuando la densidad de
competidores es alta, los cambios en comportamiento, morfologia y crecimiento estan
dados por la presencia de competidores.

Los datos observados demostraron que la densidad fue un factor determinante que
influyd sobre el crecimiento, desarrollo y comportamiento en la mayoria de las especies
de larvas de anfibios estudiadas. Los individuos que se encontraban a bajas densidades,
presentaron una mayor tasa de crecimiento, desarrollo y tamafio de las variables
morfoldgicas; sin embargo, la actividad fue menor comparada con las larvas que se
mantuvieron a densidades altas. Este comportamiento podria deberse al hecho que
cuando el tamafio del grupo es menor, los individuos tienen mayor cantidad de alimento
a su disposicién y por lo tanto no necesitan aumentar el nivel de actividad para mantener
la tasa de consumicion.

Al analizar el efecto de la densidad y su interaccion con la presencia de sefales
guimicas de predadores se observd que las larvas que se mantuvieron a bajas densidades
invirtieron en crecimiento y desarrollo, independientemente de la presencia de
predadores. En cambio, a altas densidades se observo que las repuestas ante la presencia
de predadores estuvieron dadas principalmente por cambios en el comportamiento,
mostrando las larvas una tendencia a alejarse de la zona de riesgo, pero sin disminuir el
nivel de actividad.

La influencia de los rasgos mediados por interacciones indirectas son altamente
dependientes del contexto, porque el efecto sobre el sujeto esta determinado por el tipo
de predador, por el mecanismo antipredador y por la composiciéon del sistema. Los

estudios sobre efectos interactivos entre defensas inducidas y competencia
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intraespecifica han producido resultados contradictorios, y mas estudios son necesarios
para entender como y porqué la competencia y otros factores ambientales pueden
impactar en el balance costo-beneficio y formar la expresiéon de fenotipos alternativos
(Teplitstki y Laurila 2007).

Los rasgos del mecanismo antipredador de las larvas interactian para determinar
la distribuciéon y ensamble en la composicion de larvas de anuros a través del efecto trade
off en el comportamiento. Los rasgos de la presa pueden también interactuar con la
preferencia de la presa por parte del predador, lo cual constituye que la presa induce
rasgos mediados por las interacciones. Este tipo de respuestas mediadas por
interacciones es dependiente de la complejidad del sistema (numero de predadores e
interaccion entre especies de presas) y puede definir caracteristicas tales como el

alimento, el rol del predador y mediar interacciones competitivas (Nomura et al. 2011).

3) Las larvas responden a cambios en la disponibilidad del agua, acelerando el desarrollo y
la tasa de crecimiento (cuando el volumen de agua disminuye) y retrasandolo cuando el
volumen de agua se vuelve a restituir.

Esta hipotesis no fue corroborada en el presente estudio debido a que no se
observaron diferencias en las tasas de crecimiento y desarrollo en las larvas expuestas a
una constante variacién en el volumen de agua. Sin embargo, en Physalaemus
albonotatus, que es una especie que se desarrolla principalmente en ambientes
temporarios, se observé una tendencia hacia la aceleracién de la tasa de crecimiento y
desarrollo.

Esta ausencia de respuestas pudo deberse, por un lado, al hecho que la densidad
inicial de las larvas fue baja comparada con la densidad natural encontrada en estas
especies, por lo tanto es probable que el tamafio observado en las larvas haya sido
resultado de la baja densidad inicial. En la mayoria de los estudios que analizaron el
efecto de la desecacion, solo cuando la densidad fue alta en charchas de larga duracién se
observaron metamarficos mds grandes que en las charcas de corta duracién, por lo tanto
tal vez el factor principal que produce algun tipo de induccion en las larvas es la densidad

y no el efecto del volumen de agua (Loman 2002, Marquez-Garcia et al. 2009).
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Por otro lado se ha reportado que la calidad de la dieta tiene una influencia positiva
en la asimilacion y el tamafio de las larvas (Day y Rowe 2002), por lo tanto es probable
que la mono-dieta haya afectado el tamafio, lo que podria indicar que factores
independientes a la desecacién del hdbitat contribuyen a determinar el umbral de
crecimiento y desarrollo (Benavides et al. 2005). Aunque es evidente por los resultados
presentados que las larvas que se desarrollan en charcas con diferentes regimenes
hidricos presentan adaptaciones a su ambiente, en este trabajo no se observé un efecto

directo de la disminucidn en el volumen de agua.

La aparente extensa relacion existente entre rasgos “nobles” y rasgos de plasticidad
gue se han discutido representan una problematica para los métodos actuales y un
importante area de estudio a futuro.

Cuando la relacidn entre rasgos “nobles” y de plasticidad es baja en un ambiente
pero no en otro, la variacion en plasticidad es completamente determinada por la
variacion en el fenotipo de un ambiente. Si esta relacién cambia gradualmente a través de
una gama de variacion ambiental, se esta sugiriendo que la plasticidad en si misma es
producto de la expresion de diversos estados de caracteres en diversos ambientes (Auld
etal. 2010).

En este sentido varios aspectos de la plasticidad merecen atencién, porque
influencian la direccidn y la fuerza de las interacciones entre el individuo y su ambiente, y
por lo tanto, pueden alterar el impacto ecolégico de la plasticidad.

Los aspectos a considerar incluyen: el tiempo trascurrido entre la sefial ambiental y
las respuestas en plasticidad (Padilla y Adolph 1996, Tollrain y Harvel 1999), la posible
reversibilidad de las respuestas (Piersma y Drent 2003) y la forma de la norma de reaccién
respecto al gradiente ambiental (Pigliucci 2001, DeWitt y Scheiner 2004). Por otro lado se
deberia evaluar la seleccion de plasticidad en rasgos fisioldgicos/bioquimicos,
especialmente en respuesta a multiples factores ambientales, lo cual seria de gran valor
para entender los mecanismos que son la base de los costos de la plasticidad (Auld et al.
2010).

El interés en las consecuencias ecolégicas de la plasticidad se ha ido incrementando

en los ultimos anos, dado que los estudios de plasticidad y su contexto ecolégico proveen
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una gran oportunidad para revelar no solo patrones y mecanismos de respuesta
ambiental, sino también los efectos directos e indirectos de estas respuestas en la
relacion de los organismo en sus ambientes bidticos y abidticos, y consecuentemente el
alto nivel de los procesos ecolégicos (Miner et al. 2005).

Es mds que evidente que en la actualidad nos encontramos a la sombra del
conocimiento de la complejidad de las interacciones entre diferentes procesos de

determinacién fenotipica y sus consecuencias evolutivas.
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CONCLUSIONES

Los resultados obtenidos en cada una de las experiencias realizadas y el analisis

integrado de los mismos permiten arribar a las siguientes conclusiones:

v’ Todas las especies de larvas de anuros estudiadas presentaron respuestas
pldsticas ante cambios en los factores bidticos, sin observarse en este trabajo

influencias de los factores abidticos sobre ellas.

v" Todas las especies de larvas de anuros estudiadas fueron capaces de reconocer

sefiales quimicas de predadores especificos.

v' Se observaron respuestas especificas y generalizadas en las larvas ante la
presencia de sefales quimicas de predadores, las cuales estuvieron en funcion

del tipo de predador.

v’ Las larvas de Physalaemus albonotatus respondieron de manera generalizada
ante la presencia de sefales quimicas de diferentes predadores, observandose

solamente cambios morfoldgicos cuantitativos.

v’ Las larvas de Elachistocleis bicolor respondieron de manera especifica ante las
sefiales quimicas de diferentes predadores, observdndose cambios morfoldgicos

cualitativos.
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v las larvas expuestas a bajas densidades invirtieron principalmente en
crecimiento, probablemente debido a una abundante disponibilidad de recursos.
v’ Las larvas de Rhinella schneideriy Scinax nasicus incrementaron la longitud de las
variables morfoldgicas, asi como la tasa de crecimiento y desarrollo cuando se

encontraron a bajas densidades.

v’ La presencia de sefiales quimicas de predadores no tuvo influencia sobre la tasa

de desarrollo de las larvas.

v No se observé una relacién entre la tasa de crecimiento y la tasa de desarrollo,

indicando que son variables que se comportan de manera independiente.

v Se observé un comportamiento diferencial en las larvas respecto a la disposicion
gue adoptan frente a la presencia de sefiales quimicas de predadores, el cual

vario de acuerdo al tipo de predador y la densidad.

v La actividad de las larvas fue influenciada por el efecto de la densidad. Se
observd que a altas densidades la proporcion de larvas activas fue mayor en

Physalaemus albonotatus y en Scinax nasicus.

v’ La presencia de sefiales quimicas de predadores produjo una tendencia al

agrupamiento en todas las especies de larvas de anfibios.

v’ Las larvas de Physalaemus albonotatus invirtieron principalmente en respuestas
morfoldgicas, observdndose una baja respuesta en el comportamiento ante la

presencia de sefales quimicas de predadores.

v’ Las larvas de Scinax nasicus respondieron a las sefiales de predadores con
cambios en el comportamiento sin observarse modificaciones evidentes en la

morfologia.
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v En todas las especies de larvas de anuros se observd una tendencia al
alejamiento de la zona de riesgo; sin embargo, el tiempo que los individuos se
mantuvieron alejados varié entre especies y en funcion del predador al cual

estuvieron expuestos.

v En las especies estudiadas los cambios en el volumen de agua no tuvieron

influencia sobre la morfologia, crecimiento o desarrollo de las larvas.

v Se observo que larvas con mayor flexibilidad en lo que a seleccion de habitats se
refiere (Rhinella schneideri), necesitaron un periodo de tiempo igual al doble que
las larvas de ambientes temporarios (Physalaemus albonotatus) para alcanzar el
mismo estadio de desarrollo, probablemente debido al ciclo de vida de las larvas

y las diferencias en las tasas de crecimiento observadas.
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