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RESUMEN

En el presente estudio se analiza el nicho tréfico de tres especies de
anfibios que habitan en tajamares en el Establecimiento El Relincho (Depto.
San José, Uruguay). Se estudia la composicion cualitativa (tipos de presas) y
cuantitativa (nimero de individuos presa) de la dieta en Hyla pulchella
pulchella, Scinax eringiophila y Pseudopaludicola falcipes. Se realiza una
evaluacion de la oferta ambiental de las presas. Estas variables son analizadas
en un gradiente temporal (meses célidos y frios) y ambiental (tres
microambientes definidos en cada tajamar) en la “comunidad oferta” y en la
“comunidad presa”. Se calculan: la amplitud tréfica para cada especie a traves
de los indices de diversidad de Shannon — Wiener y de Levins y el
solapamiento de nicho tréfico entre pares de especies a través del indice de
Pianka en todos los gradientes definidos. Para cada presa que consumen los
anfibios se cuantifica la selectividad con el indice de electividad de Ivlev y el
indice de preferencia a de Manly en los gradientes espaciales y temporales.
Desde el punto de vista ambiental los microambientes de los tajamares se
comportan como un gradiente con la secuencia Pajonal, Pradera Inundable y
Terraplén. Las dos especies de hilidos revelan las amplitudes troficas més altas
(H. p. pulchella: Shannon = 0.76, Levins = 0.37; S. eringiophila: Shannon =
0.88, Levins = 0.61), con relaciébn a P. falcipes que tiene una dieta mas
especializada (Shannon = 0.53, Levins = 0.13). De acuerdo a la variacion
espacial se concluye que la Pradera Inundable es el microambiente menos
riguroso (las tres especies estan presentes) y el periodo calido (entre Octubre y
Marzo) es el de mayor actividad. P. falcipes responde frente a las condiciones
mas extremas aumentando su especializacion por items abundantes mientras
que S. eringiophila es la especie que vive mas al extremo entre otras
caracteristicas por su conformacion morfolégica comprometida por su alto
grado de adaptacion al habito trepador. H. p. pulchella es la especie mas

exitosa por su habito tréfico generalista y su plasticidad fenotipica.



ABSTRACT

The trophic niche of three amphibian species is analyzed in the present study.
The study area were three ponds in Establecimiento “El Relincho” (San José
Department, Uruguay). Qualitative (kind of preys) and quantitative (number of
preys) diet composition was studied in Hyla pulchella pulchella, Scinax
eringiophilay Pseudopaludicola falcipes. An evaluation of the environmental
availability of prey items was performed. These variables were analyzed along a
temporal (warm and cold months) and an environmental gradient (three zones
in each pond) in the “available community” and in the “prey community”. Trophic
breadth for each species was computed through the Diversity Index of Shannon
— Wiener and the Levins Index, and the niche overlap between species couples
was quantified using the Pianka’s Index in all the defined gradients. For each
consumed prey the selectivity was calculated through the Ivlev Index and the
Manly’s o Preference Index in the spatial and temporal gradients. From the
environmental point of view, the pond zones perform a gradient with the
sequence Straw Zone, Flooded Grassland and Slope. Both Hylid species reveal
wider trophic breadths (H. p. pulchella: Shannon = 0.76, Levins = 0.37; S.
eringiophila: Shannon = 0.88, Levins = 0.61), than P. falcipes, whose diet is
very specialized (Shannon = 0.53, Levins = 0.13). The Flooded Grassland was
the less rigorous zone in relation to the “prey community” and the “available
community” environmental variation (the three amphibian species were
present), being the warm period (between October and March) the part of the
year when the activity was the highest. In extreme conditions P. falcipes
responds by specializing in abundant food items, while S. eringiophila is the
species which survives in extreme conditions due to its morphological
conformation, exhibiting a great compromise with the arboreal habit. H. p.
pulchella is the most successful species, because of its generalist food habit

and its phenotypic plasticity.
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1. INTRODUCCION

1.1 ANTECEDENTES.

Las interacciones ecoldgicas entre organismos que coexisten en el
tiempo y en el espacio junto con los factores abiéticos son las responsables de
la estructuracion y el funcionamiento de las comunidades (término que en este
trabajo sera utilizado en el sentido mas amplio). Entre estas interacciones la
depredacion y la competencia han sido histéricamente reconocidas como las
que imprimen mayores presiones evolutivas a los organismos, y éstos deben
adaptarse de forma de asegurar su supervivencia, mas alla de las restricciones

que estas interacciones ecoldgicas les imponen.

En particular, la competencia interespecifica ha sido objeto de estudio
por diversos autores, no solo como reguladora de las poblaciones y
estructuradora de las comunidades (Duré, 1999; Heatwole, 1982; Schoener,
1983), sino también como fuerza motriz de los procesos evolutivos (Odum,
1986).

Las interacciones descriptas en los modelos matematicos de Alfred
Lotka, en 1925, y Vittorio Volterra, en 1931 sentaron las bases tedricas para el
desarrollo de la teoria de la Competencia. La competencia fue utilizada
histéricamente como modelo explicativo de la regulacion de la densidad de las
poblaciones a partir de los trabajos de Lack (1954). Para justificar su punto de
vista este autor sostiene que la competencia es un proceso regulador debido a
que los organismos se desarrollan hasta puntos cercanos a la capacidad de
carga de los ecosistemas, motivo por el cual, son los recursos, o la
competencia por los mismos, los que limitan a las poblaciones. Esta afirmacion,
casi un paradigma dentro de la ecologia tréfica, dio comienzo a una etapa de
desarrollo de conceptos muy importantes como el de nicho (Hutchinson, 1958),

donde se definia a éste como un hipervolumen multidimensional donde una
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especie puede desarrollarse indefinidamente, y el de desplazamiento de
caracteres de Brown & Wilson (1956), que culmind con la gran pregunta
¢porqué existen tantas clases de animales? (Hutchinson, 1959). Todo esto dio
lugar a una teoria desarrollada en base al paradigma de que especies con
similares caracteristicas morfologicas y ecoldgicas tienden a segregar alguna
de las dimensiones del nicho ecoldgico. Esto es lo que se conoce como
Principio de la Exclusion Competitiva (Hardin, 1960), donde se afirma que la
competencia interespecifica y la supervivencia del mas apto son las fuerzas
que hacen que especies que utilizan los mismos recursos no puedan coexistir,
y en definitiva asignan un rol protagénico a la competencia como
estructuradora de comunidades. Finalmente, a esta etapa le sucedio6 la de la
elaboracion de modelos matematicos para cuantificar el nicho y su
solapamiento (MacArthur & Levins, 1967; May & MacArthur, 1972).

Segun estos postulados seria esperable que las especies con gran
similitud ecoldgica y/o morfologica, segregaran alguna de las dimensiones del
nicho como la dieta, el microhabitat o la hora de forrajeo (Begon et al., 1995;
Pianka, 1980). Muchos autores, cifiéndose al Principio de Exclusion
Competitiva han apoyado este tipo de segregaciones, pues estudiando
organismos que coexisten en el espacio y en el tiempo encontraron bajos
niveles de solapamiento en la utilizacion de otros recursos (Brown, 1975;
Brown & Lieberman, 1973; Fraser, 1976; MacArthur & Levins, 1964; Schoener,
1968; Toft, 1980).

Sin embargo, la teoria de Lack tuvo también fuertes detractores.
Contemporaneos a este autor, Andrewartha & Birch (1954), plantearon un
punto de vista alternativo. Para estos autores, lejos de estar en equilibrio, las
comunidades son mantenidas lejos de la capacidad de carga de los
ecosistemas, por factores abidticos. EI propio Principio de Exclusion
Competitiva y el de Desplazamiento de Caracteres se encuentran en la
actualidad cuestionados, y algunos autores han teorizado sobre los mismos

(Strong et al., 1979). Una interesante discusién acerca del proceso de



MANEYRO, R. 2000. Analisis del nicho tréfico de tres especies de anfibios ...

construccion de las bases tedricas de la ecologia de comunidades puede verse
en Galindo (1987).

Recientemente, muchas de las experiencias de campo que fueran
utilizadas para demostrar la competencia interespecifica entre poblaciones
silvestres han sido objeto de severas criticas (Underwood, 1986). Muchas de
éstas criticas son similares a las realizadas por Andrewartha & Birch, y otras
producto de fino analisis de los disefios de los muestreos, donde se han

detectado varias carencias.

Uno de los grandes problemas de que adolecen los estudios de
competencia es que se adjudica a este fendmeno relaciones interpoblacionales
donde parece haber superposicion total del nicho ecolégico; pero, han sido
consideradas todas las dimensiones posibles del nicho?. Otras veces los
“solapamientos” eclipsan separaciones que pueden ocurrir en el espacio (vivir

en distintos lugares) o en el tiempo (utilizar el recurso en diferentes momentos).

Otro problema frecuente en los estudios de solapamiento de habitat es
que muchas veces el investigador hace analisis y extrae conclusiones acerca
de solapamientos que sélo son tales a escala humana. Esto es, el investigador
no es capaz de abstraer y tomar en cuenta que lo que puede ser a escala
humana un habitat homogéneo, para las especies en estudio constituye una
serie de parches (o microhabitat) con la suficiente heterogeneidad como para

hacer un uso diferencial de los mismos (Morris, 1987).

Otra dificultad para el estudio de la competencia, en particular en
vertebrados, es la necesidad de realizar experimentacion bajo condiciones de
confinamiento o de laboratorio, donde se pueda realizar un control de la mayor
cantidad posible de variables (Connell; 1983; Schoener, 1983). Esto conduce,
inevitablemente, a grandes problemas logisticos. Por este motivo analizar y
demostrar fendbmenos de competencia en vertebrados requiere conocer las
complejas tramas troficas y otras interacciones ecoldgicas de las que toman
parte (Schoener, 1974).
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Sin embargo una buena aproximacion a la demostracion de la
competencia entre especies seria demostrar que alguna dimensidén de sus
nichos ecoldgicos se solapan, o al menos que las especies comparten recursos
en algun momento o lugar (Abrams, 1980). Por este motivo es imprescindible
realizar trabajos de indole descriptiva y explicativa para sentar las bases que
permitan elaborar hipotesis de trabajos predictivos. La relevancia de la
competencia como estructuradora de comunidades es aun un tema de debate,
y si bien se reconocen mecanismos estructuradores alternativos como la
depredacion, el parasitismo o la estocaticidad ambiental (durante mucho tiempo
postergados), aun persiste una fuerte tendencia a reservar a las interacciones
competitivas interespecificas un rol significativo. La apertura hacia considerar
factores alternativos como estructuradores de comunidades proyectd la
discusién hacia una dicotomia: ;los factores reflejan el modo actual de
organizacion de comunidades ecoldgicas?, o, ¢la postergacion de la
competencia como fuerza estructuradora es una cuestion de moda? (Arlettaz et
al., 1997).

1.2 ECOLOGIA FUNCIONAL DE COMUNIDADES DE ANFIBIOS

Los antecedentes de estudios en comunidades de anfibios que
comparten recursos y parecen solapar parcialmente sus nichos son escasos.
En lo que refiere a mecanismos de estructuracion de poblaciones y
comunidades el estado del conocimiento de este grupo zooldgico esta
fuertemente sesgado a trabajos con larvas, cuya ecologia y comportamiento
han sido estudiados desde casi medio siglo (Bragg, 1954; Bragg & King, 1960).
Respecto a los trabajos con poblaciones hay referencias relevantes sobre las
interacciones entre individuos de diferentes clases de edad donde existe
seleccién de habitat y/o segregacion de nichos (Alford & Crump, 1982; Laurila
& Aho, 1997). En cuanto al trabajo con comunidades de larvas de anfibios,
varias publicaciones han abordado diversos temas vinculados a los

mecanismos de coexistencia. En particular se ha encontrado una fuerte

5
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tendencia a la segregacion en el habitat ocupado por las larvas para forrajear,
mas vinculada a las restricciones morfologicas que tienen los renacuajos que a
la disponibilidad de recursos (Diaz-Paniagua, 1985; 1987; 1988; Gascon 1991).
Mas recientemente las larvas de anfibios han sido utilizadas como organismos
modelo en la reconstruccion de tramas tréficas simples y en el estudio de
fendmenos como la depredaciéon y competencia mediada por mecanismos
comportamentales (Anholt & Werner, 1995; Peacor & Werner, 1997; Werner &
McPeek, 1994), completandose asi el abordaje de estos organismos con gran

detalle.

El conocimiento de los mecanismos que operan en la estructuracion de
comunidades de larvas es mucho menos avanzado cuando el objeto de estudio
son las comunidades de anfibios adultos. Algunos autores han encontrado
segregaciones estudiando el solapamiento en el uso del habitat (Barreto &
Moreira, 1996; Inger, 1969; Inger & Greenberg, 1966; Toft, 1985; Toft &
Duellman, 1979), y un paradigma en la ecologia de estos organismos es que
durante la época reproductiva parece aumentar la probabilidad de que las
especies interactuen. En ese contexto surgen estudios de “reparto” de lugares
de reproduccion (Diaz Paniagua, 1989) y forrajeo de larvas (Alford & Crump,
1982; Diaz Paniagua, 1987), demostrandose inclusive que algunas especies
tratan de evitar el solapamiento de nicho ecolégico segregandose en la
dimension “caracteristicas de las vocalizaciones” (Drewry & Rand, 1983;
Duellman & Pyles, 1983).

Son pocos los estudios donde la dimensién tréfica ha sido considerada a
través del estudio cuali y cuantitativo de la dieta (Caldwell, 1996; Heyer &
Bellin, 1973). Schoener (1974) demostré que el estudio del solapamiento de
nicho en la dimensién “tréfica” debe considerar la disponibilidad de presas
(debido, entre otros factores, a que los depredadores presentan una respuesta
funcional a la fluctuacién de las presas). Este tipo de trabajos no siempre han
considerado la oferta. Los estudios disponibles han sido realizados en zonas
tropicales (Duellman & Lizana, 1994; Jones, 1982; Lizana et al., 1986;

MacNally, 1983; Toft, 1980; 1981) y muy ocasionalmente en zonas templadas.

6
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Un ejemplo de estos ultimos lo constituyen el trabajo de Anderson et al. (1999),
donde se estudio la dieta de tres especies de anuros norteamericanos y sus
interacciones. Otro de los trabajos recientes de ecologia trofica de anuros en
ecosistemas templados es el de Hirai & Matsui (1999), quienes trabajando en
arrozales de Japoén, evaluaron la oferta y el consumo de presas por parte de
Rana nigromaculata, en un gradiente temporal, observando que se trata de
una especie generalista cuya dieta se encuentra fuertemente correlacionada
con la oferta. Estos autores consideran que algunos consensos como los
patrones depredadores “sit and wait” (cazador al acecho) o el “gape limited”
(limitado por la amplitud mandibular) de los anfibios adultos deben ser
revisados, pues muchos de ellos responden a los mecanismos estructuradores
que actuan en comunidades tropicales. El conocimiento construido acerca de la
ecologia funcional de comunidades de anfibios tomando como referencia los
estudios realizados en zonas tropicales no puede traladarse ni extrapolarse a
las zonas templadas pues los patrones y los procesos de las especies son muy
diferentes (Hirai & Matsui, 1999). En particular estas diferencias se hacen
mucho mas acentuadas en animales ectotermos, pues presentan restricciones

fisioldgicas directamente mediadas por las condiciones externas.

En el contexto regional existen trabajos centrados en el estudio del nicho
trofico de especies emparentadas taxondmicamente con las presentes en
Uruguay, habiendo sido realizados con especies de Argentina o Brasil (Filipello
& Crespo, 1994; Guix, 1993; Lajmanovich, 1995; 1996; Peltzer & Lajmanovich,
1999; Teixeira et al., 1999; Van Sluys & Rocha, 1998; Zug & Zug, 1979). Los
trabajos mas exhaustivos en solapamiento tréfico entre especies de anfibios
son el publicado por Basso (1990) sobre estrategias ecoldgicas de una
comunidad de anuros en la Provincia de Buenos Aires, y el de Duré (1999),
sobre interacciones tréficas en dos especies de hilidos argentinos. Cabe
destacar que ninguna de las referencias mencionadas en el contexto regional
considera la oferta de presas de los ambientes estudiados. Por este motivo los
paradigmas imperantes acerca de los mecanismos estructuradores de
comunidades de anfibios adultos a nivel regional no parecen haberse

establecido sobre bases soélidas.
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1.3 BREVE HISTORIA DE LOS ESTUDIOS EN ANFIBIOS DEL URUGUAY

El estudio del funcionamiento de las comunidades de vertebrados en
general, y de anfibios en particular, ha sido un tema muy poco abordado por los
investigadores en Uruguay. Los primeros estudiosos de nuestra batracofauna
centraron su atencion en la historia natural o en cuestiones nomenclaturales.
Uno de los precursores fue el sacerdote y naturalista Damaso Antonio
Larrafiaga, quien en los comienzos del siglo XIX dejé constancia a través de
sus dibujos y notas de campo de los primeros ejemplares de batracios
uruguayos descriptos. Sobre mediados de ese mismo siglo nuestro pais recibiod
la visita de ilustres cientificos como A. d’Orbigny, A. M. Duméril, G. Bibron y
Charles Darwin. Sobre fines del siglo XIX se publicaron algunas recopilaciones,
como las de Gunther (1859), Burmeister (1861), Cope (1862), Hensel (1867),
Jiménez de la Espada (1875) y Boulenger (1885) (una exhaustiva revision
puede verse en Klappenbach & Langone, 1992); las ultimas menciones a
anfibios del Uruguay en el siglo XIX corresponden a Berg (1896). Todos se
ocuparon de clasificar las distintas especies de batracios y de recopilar

informacion de indole descriptiva sobre las mismas.

En el siglo XX si bien algunos autores continuan en la misma linea, otros
realizan y publican los primeros trabajos con menciones a la ecologia de las
especies de Uruguay (Schmidt, 1944). Legrand (1959) publica el primer trabajo
descriptivo, aunque exhaustivo, sobre una comunidad. Algunos afios mas tarde
se publica una revisidn monografica de todo lo conocido hasta el momento en
ese grupo zoologico (Klappenbach, 1969) y surgen las primeras referencias a
estudios comportamentales (Vaz-Ferreira & Gerhau, 1975). Algunos afios
después son publicados los que se podria considerar como primeros trabajos
en ecologia funcional de una comunidad herpetolégica (Gudynas, 1985;
Gudynas & Rudolf, 1987), entendiendo como “funcional” lo que se refiere al
funcionamiento de la comunidad. En estos trabajos los autores describen los
ambientes ocupados por las especies, y esbozan hipotesis acerca del reparto
de recursos en las comunidades estudiadas. Las ultimas publicaciones sobre

anfibios del Uruguay que abordan enfoques ecolégicos, o hacen de manera
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descriptiva y monografica (de Sa & Gerhau, 1983; Forni et al., 1995; Gudynas
& Gerhau, 1981; Langone, 1993; 1994; Maneyro et al., 1995; 1996; Prigioni &
Garrido, 1989; Prigioni & Langone, 1984; Vaz-Ferreira et al., 1995). En la
mayoria de estas publicaciones se toman elementos aportados por autores
extranjeros, que trabajaron en especies presentes en Uruguay, pero con amplia
distribucion geografica (Barrio, 1964; 1965; 1966.a; 1966.b; Braum & Braum,
1974; Cei, 1980; 1987; Di Tada el al., 1976; Gallardo, 1972; 1976; 1987; 1993).
Recientemente se han publicado resultados de estudios en ecologia de
comunidades de anfibios de Uruguay, pero aun en una etapa muy inicial
(Camargo et al., 1999; Da Rosa et al., 1999).

En resumen, el estudio de la competencia en comunidades de
vertebrados en general y de anfibios en particular, requiere un conocimiento
profundo de los roles que las especies cumplen en los ecosistemas naturales y
de los recursos que las mismas utilizan. Para obtener esta informacion es
necesario realizar trabajos de indole descriptiva y explicativa sobre la biologia
de los organismos, para pasar luego a una etapa predictiva. Uruguay carece de
la informacién necesaria, ya que el estudio de comunidades y poblaciones de

anfibios es de incipiente desarrollo.

1.4 FUNDAMENTACION

Como se desprende de todo lo expuesto, la informacién disponible
acerca de la ecologia de los anfibios del Uruguay es escasa y poco
sistematizada. Este hecho condiciona el estudio de las interacciones entre
especies debido a que no se conocen aspectos basicos de la biologia de las
mismas (dieta, uso de refugios, aspectos reproductivos, ciclos de actividad,

etc.).

Cuando se pretende estudiar la competencia interespecifica a través de
los cambios en las poblaciones, a las condicionantes mencionadas debe

sumarse el desconocimiento de la dinamica poblacional y la incidencia de otros
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posibles competidores que integran la comunidad (artropodos insectivoros,
quirdpteros, etc.). Ademas, se debe tomar en cuenta que la competencia se
debe probar a través de experimentos disefados para evitar las

aproximaciones erroneas ya sefaladas por Underwood (1986.).

Este trabajo pretende aportar al conocimiento del funcionamiento de un
ensamble de anfibios analizando las caracteristicas del habitat (sensu
Danielson, 1991 y Southwood, 1977) y los recursos troficos que utilizan las
especies que lo integran, considerando posibles variaciones en las
dimensiones espacial y temporal (microhabitat y época del afio). Constituye el
primer abordaje realizado en Uruguay, y uno de los primeros de la region,
donde las variables relacionadas con la oferta de presas son consideradas y
cuantificadas. Este estudio puede dar bases sélidas para realizar inferencias
sobre las vias de estructuracion de comunidades de anfibios adultos. Las
caracteristicas del area seleccionada para llevar adelante este estudio
adicionan un posible ingrediente al estudio: al tratarse de tajamares con menos
de 10 afios de construidos, puede esperarse que la biota presente en los
mismos, y en particular la comunidad de anfibios, se halle en pleno proceso de

estructuracion.

Los resultados de este estudio brindan indicios de la existencia de
competencia, debido a que la misma es mas probable dentro de gremios cuyos

integrantes tienen proximidad taxondmica (Jaksic, 1981).

La informacién generada acerca de la biologia basica de las especies,
constituye un aporte significativo al conocimiento del estatus de conservacion
de los anfibios del Uruguay, y es un complemento del trabajo de Maneyro &
Langone (1999) sobre estos topicos. Estos trabajos brindan elementos para
detectar fendbmenos de fluctuaciones poblacionales excepcionales, como la
verificada Declinacién Global de Poblaciones de Anfibios (Astudillo et al., 1995;
Blaustein & Wake, 1995; Heyer et al, 1988; Keiser & Henderson, 1994;
Maneyro, 1999). El conocimiento del impacto que sobre las poblaciones de

artrépodos tiene la depredacion realizada por anfibios conforma un aspecto de
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la biologia de estos animales con un gran potencial de aplicabilidad, ya que la
utilizacién de anfibios autdctonos como controladores de plagas en los agro -
ecosistemas es un campo muy poco explorado aun. Este estudio permitira
conocer la demanda alimento en cuanto a calidad y cantidad de tres especies

de anfibios del Uruguay en un ecosistema rural.

Una linea sobre la cual continuar estas investigaciones podria incluir no
solo la profundizacion en el conocimiento de los anfibios, sino también de
aquellas especies pertenecientes a otros taxones, que comparten los mismos o

similares recursos.

1.5 OBJETIVOS E HIPOTESIS

1.5.1 Objetivos generales:

1. Estudiar las caracteristicas del nicho trofico de las especies de anfibios
consideradas y explorar las posibles segregaciones que puedan ocurrir en esta
dimension.

2. Discutir la importancia del solapamiento de la dieta como indicador de
competencia interespecifica y factor determinante de los patrones espacio

temporales de una comunidad.

1.5.2 Objetivos especificos:

1. Conocer la estructura de la comunidad de artréopodos que oferta el ambiente.
2. Describir la dieta y cuantificar la preferencia de las especies de anfibios
estudiadas, y su variacion espacial y temporal.

3. Cuantificar el solapamiento en el nicho tréfico entre las especies

depredadoras, y su variacion espacial y temporal.
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4. Demostrar la importancia de conocer la oferta para estudiar el solapamiento
del nicho tréfico postulada por Schoener (1974).
5. Establecer posibles correlaciones entre las variables morfométricas y los

gradientes espacial y temporal.

1.5.3 Hipotesis de trabajo:

El uso de los recursos troficos en la comunidad de anfibios estudiada varia en
funcion a patrones espacio — temporales. Dichos patrones se hallan asociados
a la disponibilidad de presas.
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2. MATERIALES Y METODOS:

2.1 AREA DE ESTUDIO

El area de estudio fue la Reserva Privada de Fauna y Flora “El Relincho”
(Ecilda Paullier, San José, Uruguay). Latitud: 34° 20" S Longitud: 57° 00" W
(Figura 1). Este establecimiento, propiedad del Sr. Guillermo Maccio, se
caracteriza por ser un area de bajo uso agropecuario con un plan de manejo
que prioriza la conservacion a la actividad productiva. Tiene 470 ha de
extension, y el ambiente dominante es una pradera con suaves elevaciones.
Dentro del area se encuentran las nacientes del arroyo La Boyada, cuyo curso

de agua esta rodeado de pajonales y monte nativo.

El clima del area es templado, con cuatro estaciones caracteristicas y
gran contraste entre ellas. Los datos de temperatura y precipitaciones son
relevantes para modelar la actividad de los anfibios y por tal motivo son
incluidos en esta tesis. Al no disponerse de una estacién meteoroldgica dentro
del area de estudio se tomaron los datos brindados por la Direccion Nacional
de Meteorologia y el Instituto Nacional de Estadisticas. Fueron utilizados los
valores procedentes de la estacion meteorologica Libertad (la estacion
meteorolégica mas cercana), situada a unos 40 km del area de estudio en una
zona de caracteristicas fisicas similares. La temperatura media anual durante el
periodo de estudio fue 16.6 °C (levemente mas baja que la temperatura
promedio para todo el pais que en 1998 fue de 17.4 °C). La precipitacion total
ocurrida durante el periodo de estudio fue de 1031.6 mm, mientras que la
precipitacion promedio para todo el territorio uruguayo en 1998 fue de 1391
mm, y la media histérica (1961 - 1990) para esa zona es 1034.5 mm. En la
tabla 1 se resumen los valores de precipitaciones absolutas y acumuladas y en
la tabla 2 los de temperatura. En las figuras 2.y 3 se representan graficamente

estos valores.

El estudio se centrd en tres tajamares, dentro de la pradera, construidos

sobre el mismo curso de agua.
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Figura 1. Mapa del area de estudio. a. América del Sur mostrando la posicion
de Uruguay . b. Uruguay destacando el Departamento de San José. c. Posicion
del Area de Estudio y las principales ciudades y rutas del Departamento de San

José.
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Tabla 1. Valores de precipitacién para el area de estudio. Las dos primeras
columnas representan los valores absolutos por mes durante el periodo de
estudio y los valores histéricos promediales entre 1961 y 1990. La tercera y
cuarta columnas representan los valores acumulados para el periodo de
estudio y los promedio histéricos (1961-1990), respectivamente. Los datos
provienen de la Direccion Nacional de Meteorologia y del Instituto Nacional de
Estadistica (Estacién Libertad). Los valores estan expresados en milimetros.

Precipitaciones (val. Precipitaciones
absolutos) (acumuladas)

1998 1961-1990 1998 1961-1990
Enero 159,4 84,4 159,4 84,4
Febrero 43,3 96,1 202,7 180,5
Marzo 112,5 116,0 315,2 296,5
Abril 100,0 79,1 415,2 375,6
Mayo 48,8 85,3 464,0 460,9
Junio 40,0 75,7 504,0 536,6
Julio 106,9 74,7 610,9 611,3
Agosto 15,6 76,5 626,5 687,8
Setiembre 83,5 85,5 710,0 773,3
Octubre 21,3 99,0 731,3 872,3
Noviembre 77,8 89,0 809,1 961,3
Diciembre 222,5 73,2 1031,6 1034,5

Tabla 2. Valores de temperatura para el area de estudio. Las columnas
maximas y minimas resultan del promedio de las maximas y minimas diarias
dentro de cada mes. Media es el promedio de las otras dos. Los datos
provienen de la Direccién Nacional de Meteorologia y el Instituto Nacional de
Estadistica (Estacion Libertad). Los valores estan expresados en grados
Celsius.

Temp. Temp. Temp.

maximas minimas medias
Enero 27,6 15,9 21,8
Febrero 25,9 16,0 20,9
Marzo 25,6 14,4 20,0
Abril 23,1 13,9 18,5
Mayo 19,2 9,5 14,4
Junio 16,0 5,8 10,9
Julio 17,0 7,0 12,0
Agosto 17,3 5,5 11,4
Setiembre 18,6 6,8 12,7
Octubre 24,0 10,0 17,0
Noviembre 24,7 12,7 18,6
Diciembre 27,4 14,9 21,2
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Figura 2. Grafico de las precipitaciones durante el periodo de estudio (linea
punteada) y las precipitaciones promedio del periodo 1961-1990 (linea llena).
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Figura 3. Grafico de la temperatura durante el periodo de estudio (afio 1998).
En lineas punteadas se muestran los promedios de las maximas y minimas
mensuales y en linea llena la temperatura media mensual.

Los tajamares constan de tres zonas o microambientes. La primera es el

lugar donde se produce la retencion de agua, y consiste en un acopio de tierra

de hasta 4 m de altura (Terraplén). A los lados del mismo se extiende una zona

anegadiza, de ancho variable entre 2 - 6 m, con aspecto de pradera uliginosa

(Pradera inundable). Un tercer microambiente lo constituye el extremo del
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curso de agua, donde en general se forma una vegetacion de pajonales

(Pajonal).

La vegetacion dominante sobre el espejo de agua de estos tajamares
esta constituida por plantas acuaticas de los géneros Azolla, Myriophyllum,
Ludwigia, Eichhornia y algunas lemnaceas. Esta vegetacion tiene una
importante dinamica a lo largo del afo, llegando al maximo de cobertura sobre
el espejo al final del verano. En los bordes de los tajamares, sobre la zona de
pradera uliginosa predomina Luziola peruviana e Hydrocotyle sp. En las
zonas de entrada de agua, se conforma una vegetacion de pajonales,
constituida principalmente por Scirpus sp, Cortaderia selloana y Eryngium
pandanifolium. La vegetacion de mayor porte estd conformada por chircales
de Eupathorium buniifolium, Baccharis trimera y Cisium vulgare, los
unicos arboles presentes en los tajamares pertenecen a la especie Acacia

caven.

2.2 ESTUDIO PRELIMINAR

Se realizaron cuatro muestreos preliminares entre agosto y octubre de
1997. Durante los mismos se caracterizé en forma cualitativa y cuantitativa a la
comunidad de artrépodos para fundamentar la zonificacion de los tajamares.
Para ello se colocaron 20 trampas de caida (pitfall) equidistantes por
microambiente en cada uno de los tajamares a ser estudiados. Los resultados
de estos trampeos fueron utilizados para determinar con precision los limites de
dichos microambientes, de acuerdo a la similitud cualitativa y cuantitativa de la

comunidad de artrépodos.

Estos muestreos también fueron utilizados para conocer la composicion
del ensamble de anfibios presentes en el lugar de trabajo, complementando la
informacion bibliografica existente (Achaval et al., 1995; 1996) y los registros de

colecciones.

17



MANEYRO, R. 2000. Analisis del nicho tréfico de tres especies de anfibios ...

En el area de estudio se encontraron 14 especies de anuros
pertenecientes a 5 familias, que constituyen el 35% de las especies y el 100%
de las familias presentes en todo el pais. Tomando en cuenta las especies de
anfibios presentes en la zona de estudio fueron seleccionadas las tres en las
que podian esperarse el mayor solapamiento: Hyla pulchella pulchella
Dumeéril & Bibron, 1841; y Scinax eringiophila (Bibron in Bell, 1843) (Familia
Hylidae) y Pseudopaludicola falcipes (Hensel, 1867) (Familia
Leptodactylidae). Para esta selecciéon fueron utilizados los antecedentes
bibliograficos existentes donde se reportan datos sobre alimentacién y biologia
de estas especies en Uruguay (Achaval y Olmos, 1997; Langone, 1994;
Maneyro et al. 1995).

Las otras especies presentes en el area son: Bufo aff. granulosus
(Familia Bufonidae), Pseudis minutus Gunther, 1859 (Familia Pseudidae),
Elachistocleis ovalis (Schneider, 1799) (Familia Microhylidae), Scinax
squalirostris (A. Lutz, 1925) (Familia Hylidae), Leptodactylus gracilis
(Duméril & Bibron, 1841), Leptodactylus latinasus Jiménez de la Espada,
1875, Leptodactylus mystacinus (Burmeister, 1861), Leptodactylus
ocellatus (Linnaeus, 1758), Odontophrynus americanus (Duméril & Bibron,
1841), Physalaemus biligonigerus (Cope, 1861) y Limnomedusa

macroglossa (Duméril & Bibron, 1841) (Familia Leptodactylidae).

Las especies Bufo aff. granulosus y Elachistocleis ovalis fueron
descartadas por tratarse de anuros formicivoros especialistas cuyo nicho tréfico
esta casi totalmente restringido a ese grupo de artrépodos (Achaval & Olmos,
1997; Basso, 1990; Langone, 1994; Teixeira et al., 1999). Pseudis minutus es
una especie de habitos muy acuaticos restringida a la utilizacion de cuerpos de
agua lénticos y permanentes mientras que Limnomedusa macroglossa utiliza
habitats de suelos superficiales con cuerpos de agua léticos (Gudynas &
Gerhau, 1981) siendo la unica especie de las presentes en el area con tales
caracteristicas. Scinax squalirostris en el area de estudio se presenta como
un especialista de habitat asociada solo a juncales de Scirpus sp. en las

nacientes del arroyo La Boyada y Physalaemus biligonigerus y
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Odontophrynus americanus son dos especies de habitos cavicolas y
aparicion ocasional. Las tres espcies de Leptodactylus del grupo fuscus (L.
gracilis, L. latinasus y L. mystacinus) son tipicos habitantes de praderas
inundables con dinamicas poblacionales asociadas a las precipitaciones y a la
formacion de charcos temporales. De las tres especies pertenecientes a este
grupo L. mystacinus y L. gracilis son especies poco frecuentes en el area de
estudio. Finalmente, L. ocellatus es una de las especies de mayor porte de la
fauna uruguaya de anfibios, existiendo reportes de que incluye en su dieta
entre otros items, ejemplares de anfibios adultos de otras especies (Basso,
1990). Esto la situa en un nivel trofico superior al del resto de los anfibios

presentes en el area de estudio.

2.3 EL ENSAMBLE DE DEPREDADORES.

Las tres especies de anfibios estudiadas durante este trabajo fueron:
Hyla pulchella pulchella Duméril & Bibron, 1841; Scinax eringiophila (Bibron
in Bell, 1843) y Pseudopaludicola falcipes (Hensel, 1867). Se trata de tres
especies distribuidas ampliamente en todo el pais, que parecen solapar sus
periodos de actividad en el tiempo y el espacio, que poseen gran plasticidad

frente a la antropizacién y cuyas estrategias reproductivas son muy similares.

La primera de ellas, H. p. pulchella (figura 4), pertenece a la Familia
Hylidae, y se trata de una de las especies mas comunes del Uruguay. Es un
anfibio de mediano tamafio, sobrepasando algunas hembras adultas los 50
mm. Al igual que todos los miembros de la familia presenta dedos terminados
en discos adhesivos (ventosas) que denuncian su habito trepador. Se distingue
de otras especies de hilidos por la presencia de una linea mas o menos
constante que va desde el extremo lateral externo de la cabeza hasta la ingle.
Presenta pliegue supratimpanico y pliegue tarsal. Tiene un dimorfismo sexual
muy marcado ya que los machos poseen un saco vocal muy conspicuo
coloreado de ocre oscuro y durante la época reproductiva presentan callos

nupciales. Dorsalmente la especie exhibe disefios muy variables de manchas y
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colores, existiendo individuos con dorso liso, otros con un patréon de manchas
marmoladas de distribucion aleatoria y algunos con series repetidas sobre los
lados. Los colores del dorso pueden ir desde el verde brillante hasta el marrén
oscuro, pasando por diversas tonalidades de beige y amarillo. El habitat de la
especie en ecosistemas naturales esta integrado por asociaciones vegetales de
zonas inundables (caraguatales y pajonales), aunque es cosmopolita pudiendo
encontrarse en zonas periurbanas y de fuerte antropizacion. En ambientes
rurales puede encontrarse en la vivienda humana, y refugiarse en hoquedades,
bajo piedras, e incluso en nidos de paseriformes furnaridos como Furnarius
rufus o Anumbius annumbi (Langone, 1994; Maneyro et al., 1995). H. p.
pulchella se reproduce todo el afio, utilizando para ello cuerpos de agua
permanentes o semipermanentes. Deposita sus huevos en masas gelatinosas
que permanecen adheridas a la vegetacion. La larva de esta especie es
ovalada, con hocico redondeado y ojos laterales. La aleta caudal es expandida
y alta, con el extremo agudo (Echeverria, 1992; Gallardo, 1961a; Kehr &
Williams, 1990; Langone, 1994; Lutz, 1973). Este anfibio presenta un modo
reproductivo tipo 1, segun Duellman & Trueb (1994), lo que significa que se
trata de una especie poco especializada en cuanto a su comportamiento
reproductor. Los datos de la bibliografia indican que H. p. pulchella es una
especie insectivora, que prefiere insectos de los ordenes Himenoptera y
Diptera (Basso, 1990, Gallardo, 1987; Langone, 1994). Es la unica subespecie
presente en Uruguay, y ademas de estar presente en todo el pais, llega a los
estados brasilefios de Rio Grande do Sul y Santa Catarina y a varias provincias
argentinas (Buenos Aires, Chaco, Cordoba, Corrientes, Entre Rios y Santa Fe),

segun Langone (1994) y Lépez et al. (1999).

La especie Scinax eringiophila (figura 5) también pertenece a la familia
Hylidae y es un anfibio relativamente comun en el pais aunque poco frecuente
en ambientes pristinos. La hembra, que es de mayor tamafo que el macho,
raramente sobrepasa los 4 cm. Esta especie se caracteriza por la presencia de
discos adhesivos de tamano relativamente mayor a los de H. p. pulchella, asi
como por el disefio dorsal. Este, en general, consiste de manchas irregulares

color sepia sobre fondo marrén. Algunos ejemplares pueden presentar el dorso
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liso con puntos blancos de distribucion aleatoria en la superficie dorsal. El
vientre es blanco, generalmente inmaculado. El dimorfismo sexual es bien
marcado, ya que los machos presentan saco vocal externo de color claro. La
distribucion geografica de la especie alcanza a todo el pais (Achaval & Olmos,
1997), y el habitat caracteristico lo constituyen pajonales y caraguatales,
aunque suele encontrarse en ambientes muy antropizados y es comun en la
vivienda humana. A diferencia de H. p. pulchella se reproduce solo en los
meses calidos, de setiembre a marzo, mientras que en los meses frios hiberna
(Langone, 1994). La puesta consiste en una masa gelatinosa que suele
depositarse en cuerpos de agua lénticos, adherida a la vegetacion. La larva
tiene cuerpo eliptico con boca de posicion anterior subterminal y ojos laterales.
La region caudal es comprimida y la altura maxima de la cola es mayor que la
del cuerpo (Echeverria, 1996; Gallardo, 1961b; Langone & Cardoso, 1997). Al
igual que H. p. pulchella esta especie presenta un modo de reproduccion tipo
1 (Duellman & Trueb, 1994). Las referencia a la ecologia trofica de la especie
indican que se trata de un insectivoro generalista (Achaval & Olmos, 1997).
Ademas de estar presente en todo el territorio uruguayo, la especie se conoce
de algunas localidades del estado brasilenio de Rio Grande do Sul y de las

provincas argentinas de Buenos Aires, Corrientes y Entre Rios (Langone, 1994)

Figura 4. Hyla pulchella pulchella
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Figura 5. Scinax eringiophila

La ultima de las especies estudiadas, Pseudopaludicola falcipes
(Figura 6), es la especie de anfibio de menor tamafio del Uruguay. Pertenece a
la familia Leptodactylidae, que comprende especies con diversos tipos de
habitos (saltadoras, cavadoras, etc.). P. falcipes, es un animal de gran
movilidad y habito saltador. Se caracteriza por la forma del cuerpo de contorno
ovoide y estilizado, con gran desarrollo de las patas posteriores. Presenta un
disefio dorsal muy variable, incluso entre individuos que provienen de la misma
poblacion. En general poseen una linea dorsal amarilla, verde o roja, de
posicién vertebral que se extiende entre el hocico y la cloaca, aunque en
muchos individuos esta linea esta ausente y presentan un macizo glandular en
forma de “H” en posicion interescapular. El vientre es blanco, sélo los machos
poseen una coloracién en la zona gular, correspondiente al saco vocal. Se trata
de una especie de amplia distribucion en todo el pais, y el habitat tipico son las
praderas uliginosas. La reproduccion de esta especie ocurre de setiembre a
febrero (Langone, 1994). La puesta consiste en aproximadamente 300 huevos,
que van al fondo de los charcos, de donde eclosiona una larva de forma oval,
hocico redondeado y aleta dorsal mas alta que el cuerpo, con el extremo
caudal agudo. La reproduccion, segun la clasificacion de Duellman & Trueb
(1994), es del tipo 1 (al igual que las otras dos especies en estudio). Las
referencias a la dieta en esta especie son escasas, conociéndose la
preferencia alimentaria de este anfibio por los taxa de hexapodos Colembola y

Diptera (Basso, 1990). Esta especie pertenece a un género que ha sido
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revisado exhaustivamente; las formas presentes en Uruguay deberian ser
estudiadas. El estado actual de conocimiento indica que es la unica especie del
género presente en nuestro pais, que su distribucién geografica abarca todo el
territorio uruguayo, y que ademas esta presente en varias provincias del Norte
y Este argentinos, en todo el Sudeste brasilefio hasta el estado de Sao Paulo

inclusive, llegando también a Paraguay (Langone, 1994).

Figura 6. Pseudopaludicola falcipes

2.4 MUESTREOS

Se realizaron muestreos mensuales, con salidas de campo de tres dias
de duracién. El periodo de muestro se extendié entre diciembre de 1997 -
diciembre de 1998.

En todos los analisis fueron considerados un gradiente temporal y
espacial. El primero consiste en dos periodos (figura 3), el frio (entre abril y
setiembre, comprendiendo la mayor parte del otofio e invierno) y el calido
(entre octubre y marzo, comprendiendo la mayor parte de la primavera y el

verano).

Los tres tajamares utilizados, fueron numerados como 6, 7 y 13, y
constituyeron tres réplicas. Estos cuerpos de agua fueron divididos en tres
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microambientes (figura 7), los que fueron denominados Terraplén, Pradera
Inundable y Pajonal (en lo sucesivo mencionados como T, Pi y P,
respectivamente) cuyas caracteristicas fueron detalladas en la Seccion 2.1
(Area de Estudio). El gradiente espacial refiere a las variaciones entre los tres

microambientes determinados.

Figura 7. Esquema de los microambientes de un tajamar. Referencias: T,

Terraplén; Pl, Pradera Inundable; P, Pajonal

2.4.1 Muestreos de la “comunidad oferta’:

Durante el trabajo de campo se realiz6 un analisis cualitativo y
cuantitativo de la comunidad de artrépodos caminadores (comunidad oferta),
pues éstos constituyen las presas potenciales de las especies de anfibios

estudiadas.
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Para ello se tom6 una muestra en cada uno de los microambientes
determinados (Pajonal, Pradera Inundable y Terraplén) y en cada tajamar (6, 7
y 13) cada una de las noches de trampeo. Se realizaron dos noches de
trampeo en cada muestreo. Cada muestra consistié en cinco trampas de caida
(pitfall), resultando un total de 15 trampas instaladas en cada tajamar (45

trampas en total, tomando en cuenta las tres réplicas).

Las trampas fueron activadas al caer la tarde y desactivadas en las
primeras horas de la mafiana como forma de que el muestreo represente sélo
aquella porciéon de la comunidad que constituye una oferta real para las
especies de anfibios estudiadas, cuya actividad alimentaria es crepuscular y

nocturna.

Los contenidos de las trampas fueron filtrados y colocados en bolsas
plasticas, agrupando las cinco trampas de cada microambiente en la misma
bolsa, en cada una de las noches de muestreo. Se obtuvieron de esta forma 18

muestras, 9 de cada noche (tres de cada microambiente y cada réplica)

Las bolsas plasticas con las muestras fueron transportadas al laboratorio

para la determinacién taxonémica de los artropodos.

2.4.2 Colecta de los anfibios:

A los efectos de disminuir el sesgo de la muestra, se colectaron sélo
ejemplares adultos de las tres especies de anfibios estudiadas en los tres
microambientes entre las 21:00 y las 00:00 horas de cada una de las noches

en todos los muestreos.

Las colectas se realizaron de noche ya que segun las datos de la
bibliografia y la experiencia personal, esa es la hora de mayor actividad. Los
animales que fueron colectados durante el muestreo preliminar en las horas de

la manana presentaron contenidos estomacales mas digeridos, dificultdndose
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su determinacién taxondmica. Una vez colectados los animales fueron
colocados en bolsas plasticas individuales, rotuladas con el numero de tajamar
y el microambiente del cual procedian. Luego fueron determinados
taxondmicamente, sexados, pesados con Pesola (precision 0,1 gr) y
sacrificados con una solucion de etanol en la misma noche. Luego fueron
medidos con calibre (precisiéon 0,1 mm), tomandose el largo total y el ancho
mandibular; fijados con formol al 10% y etiquetados, para su posterior

procesamiento en el laboratorio.

Durante los muestreos fue registrada la variable “abundancia relativa”
para las tres especies de anfibios. Esta variable categédrica fue estimada a
través de las vocalizaciones emitidas por los machos en actividad segun el
método propuesto por Driscoll (1998) y Moulton et al. (1997). Las cuatro
categorias o estados que puede presentar esta variable son: N (sin actividad),
O (ocasional, uno o dos ejemplares vocalizando), E (escasa, mas de dos, pero
sus vocalizaciones permiten individualizar a los animales y estimar su
abundancia con precisién, en general entre 6 - 8 animales) y A (abundante, los
animales vocalizan conformando un coro donde es imposible individualizar
cada vocalizacion). Se buscaron relaciones entre la variable “abundancia
relativa” y los factores abidticos (temperatura, precipitaciones) a través del

coeficiente de correlacion : (tau de de Kendall).

2.4.3 Analisis de la “comunidad oferta”:

La determinacion taxondmica de los artrépodos adultos se realizé a nivel
de ordenes, asignandole una categoria o grupo a todas las larvas terrestres
(que obviamente no pudieron ser determinadas), otra a los is6podos,
crustaceos y anélidos. Para los artropodos se utilizaron las claves presentadas
en Barrientos (1988) y bibliografia complementaria sobre la artropodofauna del
Uruguay (Carbonell, 1969; Zolessi & Abenante, 1989). La variable medida en

todos los casos fue abundancia absoluta de la categoria en cada muestra.
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Una vez determinados los taxa, los valores fueron ingresados a planillas
y digitalizados en Excel 97, para su posterior analisis estadistico. Los
invertebrados fueron guardados en tubos Eppendorf, con una solucién de
formol al 10%, separados por taxa, en bolsas plasticas -etiquetadas,

especificando fecha de muestreo y microambiente.

Se realizd un Analisis Discriminante para determinar la validez de los
microambientes como tratamientos diferenciales. Para realizar este analisis se
construyé una matriz con los valores de cada item. Fueron suprimidos aquellos
items en los que la varianza dentro de cada microambiente era igual a 0. Luego

se representaron graficamente las dos primeras raices de este analisis.

A través de histogramas de frecuencia se realizé la descripcion de la
oferta en cada uno de los microambientes para toda la muestra. Una forma
alternativa de representar la oferta consistié en la realizacion de graficos

circulares (o de tortas) por microambientes y por época del afio.

2.4.4 Procesamiento de las muestras en el laboratorio

Los anfibios colectados, fueron procesados en el laboratorio, donde se
extrajo el estomago y la primera porcion del intestino de acuerdo con lo
sugerido por Duré (1999) y Schoener (1989) acerca de la importancia que
puede tener el contenido de este ultimo érgano. El tubo digestivo fue abierto
longitudinalmente, extrayéndose el contenido y procediéndose a la
determinacién de los taxa hallados en el mismo. Al igual que en el analisis de la
‘comunidad oferta” la variable medida en todos los casos fue abundancia

absoluta de cada categoria en cada animal.
Los resultados obtenidos fueron ingresados a planillas y digitalizados en

Excel 97, para su posterior analisis estadistico. Los contenidos estomacales asi

como los restos de los tubos digestivos fueron guardados en tubos Eppendorf,

27



MANEYRO, R. 2000. Analisis del nicho tréfico de tres especies de anfibios ...

con una soluciéon de formol al 10%, con el mismo numero de catalogo de

campo que el ejemplar del cual procedia.

2.4.5 Analisis de la “comunidad presa”:

La dieta de las especies se describi6 a través de un histograma de
frecuencia relativa para cada una de las especies, utilizando el total de la
muestra obtenida durante todo el trabajo de campo. Con esos mismos valores

se realizé una representacion discriminada de la dieta por microambiente.

Con el propdsito de hacer estudios comparativos, conjuntamenten con
los graficos por periodos y microambientes construidos para la oferta, se
construyeron graficos circulares por estaciéon y microambiente con la variable

abundancia de cada categoria para cada especie.

2.4.5.1 Calculo de la muestra minima:

La validez del tamafio de la muestra de depredadores colectada fue
comparada con la muestra minima requerida segun el método propuesto por
Hurtubia (1973), modificado por Kovacs & Tordk (1997) y adoptado por Basso
(1990), Duré (1999), Mellado et al. (1975) y Peltzer & Lajmanovich (1999),
entre otros, para el estudio de comunidades herpetoldgicas. Estos autores
proponen graficar algun indice de diversidad acumulado en funcién del numero
de estémagos analizados. Para esto fueron utilizados los indices de Diversidad
de Shannon — Wiener y de Simpson. El primero se calcula como H = - X [p; x
log2(pi)], donde p; es la proporcidn del recurso i en el total de la muestra
(Shannon, 1948). El indice de Simpson (1949) se calcula como 1 — D, dénde D
= ¥ [(pi)?]. Para la realizacion de estos calculos cada especimen con contenido

estomacal constituy6 una muestra.
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2.4.5.2 Calculo de la amplitud troéfica:

Para describir las caracteristicas de las relaciones depredador — presa
presentes en la comunidad se calculo la amplitud tréfica de las tres especies de
anfibios y el solapamiento de nicho entre ellas. La amplitud tréfica fue descripta
a través del indice de Diversidad de Shannon — Wiener estandarizado, que se
calcula como J = H H fue detallado en el parrafo anterior

logz (n) n = numero de recursos disponibles
y el de Amplitud Trofica de Levins (B) estandarizado, con la féormulaB,=B - 1
n—1

donde B =1/ 2 [(pi)?] y n = nimero de recursos disponibles

Estos dos indices constituyen herramientas descriptivas de uso
generalizado basados en la teoria de la informacion (Krebs, 1989). Sus valores
permiten comparaciones con estudios de similares caracteristicas
considerando atributos como la riqueza y la abundancia y resumiéndolos en un
valor numérico. El indice de Shannon — Wiener, cuyo recorrido va entre log
N/(N-n), donde N es el numero total de individuos en la muestra y log, (n), ha
sido utilizado como medida de amplitud de nicho en herpetologia en diversos
trabajos (Basso, 1990; Duellman & Lizana, 1994; Duré, 1999; Lizana et al.,
1986; Vitt et al., 1981). El indice de Levins, es el inverso del indice de
Diversidad de Simpson, y se hace maximo cuando las frecuencias de
utilizacion son las mismas para cada uno de los recursos consumidos y minimo
cuando el recurso consumido es uno solo, o sea cuando la especie es un
especialista estricto (Krebs, 1989). El indice de Amplitud Tréfica de Levins ha
sido usado en diversos estudios como descriptor de los habitos alimenticios de
diferentes especies de anfibios como complemento de lo aportado por el indice
de Shannon - Wiener (Duellman & Lizana, 1994; Duré, 1999; Lizana et al.,

1986) o como unico parametro (Heyer & Bellin, 1973).

Para estos calculos la muestra la constituyeron todos los anfibios con
contenido estomacal de cada una de las especies estudiadas. En el caculo de

amplitud trofica en el gradiente temporal la muestra la constituyeron por un lado
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todos los animales de cada especie colectados en la época calida y por otro
todos los colectados en la época fria. Del mismo modo, la muestra en el caso
del andlisis de acuerdo al gradiente ambiental la constituyeron todos los

animales de cada especie capturados en cada uno de los microambientes.

2.4.5.3 Calculo del solapamiento de nicho tréfico:

El solapamiento de nicho fue cuantificado a través del indice Simétrico
de Pianka que se simboliza como O, y se calcula:
Ojk = Oy = _Z (pii X Pik)
(=pi® X Tpi’) °

donde pj y pik son las proporciones del recurso i utilizadas por las especies j y
k. El recorrido de este indice simétrico es entre 0 (sin solapamiento) y 1
(solapamiento total en el recurso i). Segun algunos autores el grado de
solapamiento del nicho tréfico entre especies puede ser una medida indirecta
de la competencia interespecifica (Jones, 1982). Con esta afirmacion discrepa,
entre otros, Abrams (1980), para quien los indices de solapamiento constituyen
solo descriptores estadisticos con valor informativo. La competencia entre
especies implica, entre otras cosas, demostrar que el solapamiento se produce
en recursos que son finitos y limitantes (Hurlbert, 1978). Abrams, para quien la
comparacion entre la disponibilidad de recursos y las demandas de las
especies que integran la comunidad en estudio puede proveer evidencia
indirecta sobre cuan limitante es un recurso y este autor brinda criterios para
definir qué indice de solapamiento utilizar. Indica que el indice debe ser
simétrico (o sea que el solapamiento de j con k debe valer lo mismo que el de k
con j) y facilitar la comparacion entre comunidades, esto es no alterarse por la
adicion de nuevos recursos a la matriz. En este sentido el indice de Pianka
utilizado en este estudio cumple con ambos requisitos. Este indice fue utilizado
por Basso (1990) para el estudio del solapamiento de nicho trofico entre

especies en comunidades de anfibios.
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2.4.5.4 Calculo de la preferencia alimentaria:

Se utilizaron los indices de Electividad (lvlev, 1961) y o de Manly para
poblaciones de presas constantes (Manly et al, 1972) para medir la preferencia
alimentaria exhibida por las tres especies en estudio. Estos indices fueron
seleccionados siguiendo los criterios presentados por Cock (1978) y Krebs
(1989), o sea que incluyan mas de dos tipos de recursos y que su valor maximo
sea alcanzable para cualquier valor de disponibilidad. En particular el indice de
Ivlev, cumple ademas con el criterio de simetria respecto a 0 y ha sido utilizado
en comunidades de anfibios, como la estudiada por Lizana et al. (1986). El
indice de Electividad de Ivlev se simboliza con la E y se calcula: E; = ri- n;

n+n;
donde r; es la proporcion del recurso i en la dieta y n; es la proporcion del
recuso i en el ambiente. Este estimador tiene un recorrido entre -1 (para los
recursos que no son consumidos) y +1 (para los recursos que son preferidos),
el valor 0 implica que el depredador consume el recurso en la misma

proporcion en que dicho recurso se encuentra ofertado.

El otro indice utilizado para ponderar la selectividad de los anfibios por
las diferentes presas potenciales que ofertd el ambiente fue el indice a (Manly
et al., 1972). Esta funcién no cumple con el requisto de simetria en torno al
valor 0 sino en torno al valor 1/m (m = numero de presas), pero posee la
ventaja que la adicion de todos los valores de a para un depredador es igual a
1Ca=o1+topt+tas+...om=1)

El valor de a se calcula como: a4 = I X 1 .

n; zm (rj/nj)
donde ri y n; son las proporciones del recurso i en la dieta y ambiente
respectivamente (al igual que en la férmula de Ivlev). El término =™ (ri/n)) es la
sumatoria de los cocientes (rj/n; = proporcion en la dieta / en el ambiente) desde
el recurso 1 hasta el recurso m, este valor es constante para todo los valores
dei.
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2.4.6 Caracteristicas del ensamble de depredadores:

Con los valores de los caracteres meristicos de los anfibios capturados
fueron calculados las medias y los desvios standard en cada una de las
especies. Se testd la significacion de las diferencias que presentaban las tres
especies en estos parametro a través del Analisis de Varianza (ANOVA) y del
test de t, considerando diferencias significativas a un valor de oo menor a igual a
0,05. Se ajustaron funciones para describir las asociaciones entre las variables

largo total, ancho mandibular y peso.
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3. RESULTADOS

3.1 CUANTIFICACION DE LA “COMUNIDAD OFERTA”

Fueron determinados un total de 10365 invertebrados pertenecientes a
21 grupos (17 6rdenes de artrépodos, larvas, isépodos, crustaceos y anélidos).
La tabla 3 resume los valores de las capturas para todo el muestreo

discriminados por tajamar y microambiente.

En la tabla 4 se exhiben las porporciones calculadas sobre Ila
abundancia absoluta de cada grupo discriminadas del mismo modo. En esta
tabla puede verse que los colémbolos conforman el grupo dominante en la
oferta, mientras que los himendpteros, los acaros y las arafias presentan
también valores altos. En el microambiente Pradera inundable de los tres
tajamares destaca la presencia de diplopodos. Los valores absolutos se

muestran en la tabla I.1 del Apéndice I.

Tabla 3. Numero de individuos de invertebrados colectados en las trampas de
caida, por microambiente y tajamar.

Tajamar 6 Tajamar 7 Tajamar 13 TOTAL
Paional 997 906 837 2740
Pradera 1378 1114 932 3424
Terraplén 1270 1961 970 4201
TOTAL 3645 3981 2739 10365

La tabla 1.2 del Apéndice | muestra la matriz utilizada para la realizacion

de Analisis Discriminante destinado a explorar

las diferencias entre

microambientes. Este andlisis fue realizado a través del Método Forward
Stepwise (adicionando una variable en cada paso). La estructura de las raices
resultantes se muestran en la tabla 5 y las variables del modelo se muestran en
la tabla 6.
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Tabla 4. Proporciones de individuos de cada grupo de invertebrados
contabilizado en las trampas de caida en los tres microambientes de los tres
tajamares durante todo el muestreo. Estos valores se representan graficamente
en la figura 8.

Ta6 Ta.7 Ta13 Ta6 Ta.7 Ta.13 Ta6 Ta.7 Ta.13

P. P. P. Pi. Pi. Pi. T. T. T.
Arafhas 0,067 0,058 0,056 0,041 0,064 0,077 0,050 0,044 0,073
Escorpiones 0,000 0,000 0,002 0,000 0,000 0,000 0,000 0,001 0,000
Opiliones 0,000 0,001 0,000 0,000 0,002 0,000 0,001 0,000 0,000
Acaros 0,070 0,073 0,039 0,062 0,054 0,029 0,049 0,039 0,014
Quilépodos 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,001 0,000 0,001 0,000
Diplépodos 0,000 0,000 0,001 0,036 0,069 0,052 0,000 0,000 0,000
Colémbolos 0,579 0,564 0,562 0,688 0,511 0,576 0,633 0,622 0,601
Ortopteros 0,002 0,002 0,001 0,004 0,003 0,004 0,001 0,005 0,007
Coleépteros 0,012 0,034 0,012 0,022 0,015 0,014 0,013 0,011 0,006
Himenopteros 0,221 0,228 0,263 0,110 0,241 0,193 0,213 0,237 0,271
Dipteros 0,024 0,012 0,016 0,015 0,020 0,039 0,018 0,005 0,010
Isépteros 0,004 0,000 0,001 0,000 0,002 0,000 0,002 0,021 0,000
Lepidopteros 0,001 0,002 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,001 0,001
Hemipteros 0,003 0,001 0,006 0,001 0,004 0,001 0,002 0,003 0,004
Homoépteros 0,009 0,009 0,024 0,004 0,005 0,003 0,008 0,004 0,005
Dictioptera 0,000 0,000 0,000 0,001 0,000 0,000 0,002 0,001 0,000
Tysanopteros 0,004 0,004 0,007 0,007 0,005 0,000 0,002 0,004 0,001
Larvas 0,003 0,007 0,008 0,007 0,004 0,004 0,006 0,002 0,004
Isépodos 0,001 0,002 0,000 0,001 0,001 0,001 0,000 0,002 0,000
Crustaceos 0,000 0,001 0,001 0,002 0,000 0,004 0,001 0,000 0,001
Anélidos 0,000 0,000 0,000 0,001 0,000 0,001 0,001 0,000 0,000

Referencias: Ta.: Tajamar; P.: Pajonal; Pi.: Pradera Inundable; T.: Terraplén.

Como se observa en la tabla 5, las variables himenopteros y coledpteros
tienen los mayores pesos en la Raiz 1, mientras que homépteros, dipteros y
crustaceos los tienen en la Raiz 2. La representacion grafica de las raices se
ve en la figura 9. Alli se observa que los microambientes se ordenan formando

un gradiente entre el Pajonal y el Terraplén.
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Tabla 5 Raices del Analisis Discriminante. Las dos primeras raices se
representan graficamente en la figura 9.

Raiz 1 Raiz 2
Himenopteros ,522663 ,183556
Homopteros -,104431 ,638044
Colémbolos ,300731 -,200709
Dipteros -,165748 -,441939
Acaros -,054146 -,022904
Coledpteros -,118398 -,120704
Crustaceos -,141894 -,522746

Tabla 6. Variables incluidas en el modelo del Analisis Discriminante. Se
definieron tres grupos en base a los microambientes. Wilks' Lambda: ,73520
approx. F (14,198)=2,3515 p<,0049

Wilks' Partial | F-remove 1-Toler.

Lambda | Lambda (2,99) p-level Toler. (R-Sar.)

Himendpteros | ,795954 | ,923669 | 4,090606 | ,019637 | ,903207 | ,096793
Homopteros | , 774829 | ,948852 | 2,668292 | ,074358 | ,786101 | ,213899
Colémbolos ,835759 | ,879678 | 6,770617 | ,001754 | ,293873 | ,706127
Dipteros , 788673 | ,932197 | 3,600351 | ,030948 | ,706388 | ,293612
Acaros , 786234 | ,935089 | 3,436130 | ,036076 | ,362177 | ,637823
Coledpteros | ,753508 | ,975701 | 1,232778 | ,295917 | ,910855 | ,089145
Crustaceos ,751666 | ,978092 | 1,108713 | ,334045 | ,960700 | ,039300

Se realiz6 un MANOVA (Analisis Multivariado de Varianza) para testear
las diferencias en la “comunidad oferta” entre los microambientes y los
tajamares, utilizando los valores de la tabla 1.2 del Apéndice |. Para este
analisis se tomaron como factores dos variables categéricas: una fue la
variable “microambiente” (con los estados Pajonal, Pradera inundable y
Terraplén) y otra fue una variable definida para indicar el numero de tajamar
(también con tres estados). En la listas de variables dependientes se incluyeron
solo aquellas que pudieron ser consideradas para la realizacion del Analisis
Discriminante. Los resultados del MANOVA se resumen en la tabla 7, donde se

observa que el unico efecto significativo es el tipo de microambiente (efecto 1)
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Figura 8. Histograma de frecuencias de individuos en cada tajamar y
microambiente (los valores provienen de la tabla 4).
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Raiz 1 vs. Raiz 2
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Figura 9. Representacidon de las dos raices del Analisis Discriminante (Método
Forward Stepwise; F para remover = 0; F para entrar = 1).

Tabla 7. Resumen de los resultados del MANOVA para los tres microambientes
y los tres tajamares. El * indica diferencias significativas para p < 0.05.

Efecto | Lambda R gl1 gl2 P
1 0.705580 1.926099 18 182  0.016243 *
2 0.817586 1.071213 18 182  0.384526
1-2 0.714736 0.892662 36 342  0.649215

Referencias: Efecto 1: Microambiente; Efecto 2: Tajamar.

3.2 CORRELACION ENTRE VARIABLES AMBIENTALES Y ABUNDANCIA RELATIVA

Las variables ambientales temperatura media mensual y precipitacion
neta mensual fueron correlacionadas con la variable abundancia relativa para
cada una de las especies en estudio utilizando el coeficiente de correlacién de

Kendall (z). Los doce valores de temperatura y precipitaciones (uno por cada
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mes) se hallan en las tablas 1 y 2 del capitulo correspondiente a Materiales y
Método, mientras que la tabla 1.3 del Apéndice | contiene los valores de
abundancia relativa de cada especie para cada muestreo mensual. Los

resultados de estas correlaciones se resumen en la tabla 8.

Tabla 8. Valores del coeficiente de correlacion de Kendall, entre las variables
ambientales precipitacion neta mensual y temperatura media mensual vs.
abundancia relativa de las tres especies de anfibios. Cada mes representa una
observacion. Las diferencias significativas se sefialan con *.

Pares N l Z p
Lluvia — AHP 12 0.313340 1.418109 0.156159
Lluvia — APF 12 0.344014 1.556934 0.119486
Lluvia — ASE 12 0.297148 1.344828 0.178681
Temp. — AHP 12 0.626680 2.836219 0.004565 *
Temp. — APF 12 0.708264 3.205453 0.001349 *
Temp. — ASE 12 0.617153 2.793103 0.005221 *
Referencias:

N: Numero de observaciones (una por cada mes); « Tau de Kendall, Z:
Estadistico Z; p: Probabilidad; AHP: Abundancia relativa de Hyla p. pulchella;
APF: Abundancia relativa de Pseudopaludicola falcipes; ASE: Abundancia
relativa de Scinax eringiophila.

Los valores obtenidos justifican realizar los analisis relativos a las
interacciones troficas considerando, ademas del gradiente ambiental, un
gradiente temporal (al menos entre los meses calidos y frios); pues la actividad
de las especies de anfibios estudiadas parece responder, al menos en parte, a

variables climaticas.

3.3 VARIACION ESPACIAL Y TEMPORAL DE LA OFERTA DE ARTROPODOS

De acuerdo a lo obtenido en el punto 3.1, los tres tajamares constituyen
réplicas de los microambientes, y éstos contienen un gradiente con la
secuencia Terraplén — Pradera inundable - Pajonal. Se realizé la descripcion de

la oferta en cada uno de los microambientes para toda la muestra con los
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graficos de torta de las figuras 10, 11 y 12, donde se representan graficamente
las ofertas. Las tablas de valores de estos graficos se encuentran en la tabla 1.4
del Apéndice I.

DARANAS
BEESCORPIONES
OOPILIONES
OACAROS
EQUILOPODOS
QDIPLOPODOS
BECOLEMBOLOS
OORTOPTEROS
B COLEOPTEROS
BEHIMENOPTEROS
ODIPTEROS
OISOPTEROS
BLEPIDOPTEROS
BWHEMIPTEROS
BEHOMOPTEROS
EDICTIOPTERA
ETYSANOPTERA
OLARVA
O1SOPODOS
OCRUSTACEOS

Figura 10. Oferta de presas en el microambiente Pajonal.

Como se observa en las figuras 10 — 12, los colémbolos constituyen el
item mas ofertado, seguidos por los himendpteros, los acaros y las arafas. En
el microambiente Pradera inundable se destacan los diplépodos, un hecho ya

sefnalado al comentar los resultados mostrados en la tabla 4.

O ARANAS

B ESCORPIONES
DOOPILIONES
DOACAROS
EQUILOPODOS
BDIPLOPODOS
BECOLEMBOLOS
OORTOPTEROS
B COLEOPTEROS
BEHIMENOPTEROS
ODIPTEROS
OISOPTEROS
BLEPIDOPTEROS
BWHEMIPTEROS
BEHOMOPTEROS
WDICTIOPTERA
B TYSANOPTERA
OLARVA
OI1SOPODOS

DO CRUSTACEOS

Figura 11. Oferta de presas en el microambiente Pradera Inundable
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ODIPTEROS
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HLEPIDOPTEROS
EHEMIPTEROS
HEHOMOPTEROS
EDICTIOPTERA
DI TYSANOPTERA

OLARVA
[ o T1-YaV=YaVataly

Figura 12. Oferta de presas en el microambiente Terraplén.

En las figuras 13 y 14 se representa la composicion de la comunidad
oferta durante la época calida y la época fria respectivamente. Los cuadros de
valores respectivos se muestran en la Tabla 1.5 del Apéndice I. Al observar
estas dos figuras puede apreciarse un aumento porcentual de la oferta de
colémbolos y diplépodos en la época fria, a expensas de una disminucioén de

los himenodpteros y las aranas.

O ARANAS

B ESCORPIONES
DOPILIONES
OACAROS
HQUILOPODOS
HDIPLOPODOS
BECOLEMBOLOS
DOORTOPTEROS
M COLEOPTEROS
B HIMENOPTEROS
ODIPTEROS
DISOPTEROS
BWLEPIDOPTEROS
BHEMIPTEROS

B HOMOPTEROS
MWDICTIOPTERA
DI TYSANOPTERA
OLARVA
OISOPODOS

Figura 13. Oferta de presas durante la época calida (enero - marzo, y octubre -
diciembre de 1999).

40



MANEYRO, R. 2000. Analisis del nicho tréfico de tres especies de anfibios ...

DARANAS
BEESCORPIONES
OOPILIONES
OACAROS
EQUILOPODOS
QDIPLOPODOS
BECOLEMBOLOS
OORTOPTEROS
W COLEOPTEROS
BEHMENOPTEROS
ODIPTEROS
OISOPTEROS
ELEPIDOPTEROS
BWHEMIPTEROS
BEHOMOPTEROS
WDICTIOPTERA
ETYSANOPTERA
OLARVA
MISOPNNNS

Figura 14. Oferta de presas durante la época fria (abril - setiembre de 1999).

3.4 TAMANO DE MUESTRA PARA EL ANALISIS DE LA “COMUNIDAD PRESA”

Tal como se detallé en el capitulo de Material y Métodos se construyeron
graficos de diversidad acumulada para verificar que la muestra de estobmagos
analizada superase la muestra minima. La Tabla 1.6 del Apéndice | muestra los
valores de diversidad acumulada, y las Figuras 15, 16 y 17 constituyen la

representacion grafica de estos valores.

‘—Shannon - Wiener —— Simpson ‘
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Figura 15. Representacion grafica de la diversidad acumulada en los
contenidos estomacales de Hyla pulchella pulchella segun los indices de
Shannon — Wiener y de Simpson. Referencias: da, diversidad acumulada; ne,
numero de estbmagos.
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Figura 16. Representacion grafica de la diversidad acumulada en los
contenidos estomacales de Pseudopaludicola falcipes segun los indices de
Shannon — Wiener y de Simpson. Referencias: da, diversidad acumulada; ne,
numero de estbmagos.
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Figura 17. Representacion grafica de la diversidad acumulada en los
contenidos estomacales de Scinax eringiophila segun los indices de Shannon
— Wiener y de Simpson. Referencias: da, diversidad acumulada; ne, numero de
estbmagos.

En las figuras 15 — 17 en las tres especies fueron superados los valores
asintéticos de muestra minima. Estos valores se situaron en 40 ejemplares
aproximadamente para Hyla pulchella pulchella y en 17 para
Pseudopaludicola falcipes, en ambos casos superiores a los de Basso
(1990). En Scinax eringiophila se estabilizé a los seis ejemplares, valor similar
a los encontrados para Scinax nasicus por Duré (1999) y Peltzer &

Lajmanovich (1999).
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3.5 COMPOSICION DE LA “COMUNIDAD PRESA”

La dieta de las especies se describié utilizando un grafico circular con las
frecuencias relativas para cada una de las especies (tabla 9), utilizando el total

de la muestra obtenida durante todo el trabajo de campo (figuras 18, 19 y 20).

Tabla 9. Valores de las frecuencias absolutas para cada grupo de presa en las
tres especies de anfibios.

o Especie| H. p. pulchella P. falcipes S. eringiophila
ipo de

Pr%sa (n=70) (n =25) (n=10)
Aranas 73 4 3
Acaros 0 11 0
Colémbolos 2 173 2
Ortopteros 6 0 0
Coleodpteros 26 6 1
Himenopteros 46 13 8
Dipteros 66 25 1
Lepidopteros 3 0 5
Hemipteros 2 1 0
Homopteros 7 12 0
Dictioptera 2 0 0
Larvas 13 0 3
Isépodos 10 0 0

Referencias: n: tamafo de la muestra (numeros de ejemplares colectados)

Como puede verse en las figuras 18 — 20 y en la tabla 9, los items mas
frecuentes en la dieta de H. p. pulchella fueron las arafias, seguidas por los
dipteros, himendpteros y coledpteros, repectivamente. En P. falcipes el grupo
dominante fueron los colémbolos, seguidos por los dipteros, mientras que para
S. eringiophila el grupo mas consumido lo constituyeron los himenopteros,

seguidos por los lepidépteros, las larvas y las arafas.
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O ARANAS
BEACAROS
OCOLEMBOLOS
OORTOPTEROS
B COLEOPTEROS
O HIMENOPTEROS
EDIPTEROS
OLEPIDOPTEROS
WHEMIPTEROS
BEHOMOPTEROS
ODICTIOPTERA
OLARVAS
WISOPODOS

Figura 18. Composicién de la dieta de H. p. pulchella.
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Figura 19. Composicién de la dieta de P. falcipes.

O ARANAS
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Figura 20. Composicién de la dieta de S. eringiophila.
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3.5.1 Variacién espacial de la “comunidad presa”

Se analizé la composicion de la dieta de las tres especies en cada uno
de los microambientes en que se encontraba presente. Los resultados se
resumen en la tabla 10 y se representan en las figuras 21 a 27. No se
presentan valores para Scinax eringiophila en el micromabiente Terraplén por
no hallarse ejemplares de esa especie en dicho microambiente. Tampoco se
muestran valores de Pseudopaludicola falcipes para el microambiente
Pajonal por hallarse representado en la muestra por un solo ejemplar

proveniente de dicho microambiente.

Tabla 10. Frecuencias absolutas de presas discriminadas por especie y
microambiente para todo el periodo de estudio.

Especie H. p. pulchella P. falcipes S. eringiophila
Microambiente P. Pi. T. Pi. T. P. Pi.

Tipo de presa

Aranas 20 30 23 4 0 0 3
Acaros 0 0 0 5 6 0 0
Colémbolos 0 2 0 120 53 2 0
Ortopteros 2 2 2 0 0 0 0
Coleodpteros 6 10 10 6 0 1 0
Himenopteros 34 10 2 12 0 3 5
Dipteros 19 26 21 23 1 1 0
Lepidopteros 3 0 0 0 0 3 2
Hemipteros 0 0 2 1 0 0 0
Homopteros 0 4 3 12 0 0 0
Dictioptera 1 1 0 0 0 0 0
Larvas 3 7 3 0 0 3 0
Is6podos 3 1 6 0 0 0 0

Referencias: P.: Pajonal; Pi.: Pradera Inundable; T.: Terraplén.

45



MANEYRO, R. 2000. Analisis del nicho tréfico de tres especies de anfibios ...

DARANAS
BEACAROS
OCOLEMBOLOS
OORTOPTEROS
B COLEOPTEROS
B HIMENOPTEROS
EDIPTEROS
OLEPIDOPTEROS
WHEMIPTEROS
BEHOMOPTEROS
ODICTIOPTERA
OLARVAS
WISOPODOS

Figura 21: Composicién de la dieta de H. p. pulchella en el Pajonal
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Figura 22. Composicién de la dieta de H. p. pulchella en el Pradera Inundable

DARANAS
BEACAROS
OCOLEMBOLOS
OORTOPTEROS
W COLEOPTEROS
O HMENOPTEROS
EDIPTEROS
OLEPIDOPTEROS
WHEMIPTEROS
BEHOMOPTEROS
ODICTIOPTERA
OLARVAS
WISOPODOS

Figura 23. Composicién de la dieta de H. p. pulchella en el Terraplén
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En la tabla 10 y en las figuras 21 — 23 se puede observar que la dieta de H. p.
pulchella esta conformada en gran parte por arafias, dipteros e himendpteros,
aunque este ultimo grupo es muy poco consumido en el microambiente

Terraplén.

DARANAS
BEACAROS
OCOLEMBOLOS
OORTOPTEROS
B COLEOPTEROS
O HIMENOPTEROS
EDIPTEROS
OLEPIDOPTEROS
BWHEMIPTEROS
BEHOMOPTEROS
ODICTIOPTERA
OLARVAS
WISOPODOS

Figura 24. Composicién de la dieta de P. falcipes en el Pradera Inundable
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ODICTIOPTERA
OLARVAS
WISOPODOS

Figura 25. Composicidn de la dieta de P. falcipes en el Terraplén

La especie P. falcipes consume mayoritariamente colémbolos (tabla 10,
figuras 24 y 25), aunque en el microambiente Pradera inundable integra

muchos mas items que en el microambiente Terraplén.
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Figura 26. Composicidn de la dieta de S. eringiophila en el Pajonal.
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Figura 27. Composicién de la dieta de S. eringiophila en el Pradera Inundable

Las figuras 26 y 27 muestran la composicion de la dieta de S.
eringiophila. Puede observarse que la dieta de esta especie es mas rica en
items en el microambiente Pajonal que en el microambiente Pradera inundable.
Los himenopteros y lepiddpteros siempre estan presentes. Las arafas solo lo
estan en el microambiente Pradera inundable y los colémbolos, coledpteros,

dipteros y larvas, s6lo en el microambiente Pajonal.

3.5.2 Variacion temporal de la “comunidad presa’”

Tal como fue detallado en Materiales y Métodos, el periodo de estudio

fue dividido en dos, un periodo frio y un periodo calido. Para la especie S.
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eringiophila no fue posible realizar este analisis pues todos los ejemplares
fueron colectados en el periodo calido. Los resultados de este analisis se

presentan en la tabla 11 y se grafican en las figuras 28 - 31.

Tabla 11. Frecuencias absolutas de presas discriminadas por especie y periodo
para todo el estudio.

Especie H. p. pulchella P. falcipes
Periodo Calido Frio Calido Frio
Tipo de presa
Arafas 29 44 2 2
Acaros 0 0 6 5
Colémbolos 0 2 70 103
Ortopteros 3 3 0 0
Coleodpteros 7 19 6 0
Himenopteros 44 2 10 3
Dipteros 27 39 17 8
Lepidopteros 3 0 0 0
Hemipteros 0 2 1 0
Homopteros 3 4 8 4
Dictioptera 2 0 0 0
Larvas 3 10 0 0
Is6podos 0 10 0 0

O ARANAS
BEACAROS
OCOLEMBOLOS
OORTOPTEROS
B COLEOPTEROS
B HIMENOPTEROS
EDIPTEROS
OLEPIDOPTEROS
WHEMIPTEROS
BEHOMOPTEROS
ODICTIOPTERA
OLARVAS
WISOPODOS

Figura 28: Composicién de la dieta de H. p. pulchella en el periodo calido
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Figura 29: Composicidn de la dieta de H. p. pulchella en el periodo frio

Los cambios mas llamativos en la composicion de la dieta de H. p.
pulchella en el gradiente temporal, son la baja utilizacion de los himendpteros
como recurso tréfico durante la época fria, y el aumento en esta época de la
utilizacion de recursos como coledpteros, larvas e isépodos (figuras 28 y 29).
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Figura 30. Composicién de la dieta de P. falcipes en el periodo calido.
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Figura 31. Composicidn de la dieta de P. falcipes en el periodo frio.

La variacion temporal en la dieta de P. falcipes es menos notoria que en
la de H. p. pulchella. En las figuras 30 y 31 se observa que el item dominante
en la dieta de este leptodactilido lo constituyen los colémbolos. La variacion en
el gradiente temporal se reduce a los cambios en la proporcion de dicho item

en cada uno de los periodos.

3.6 AMPLITUD Y SOLAPAMIENTO DE NICHO TROFICO

Una vez que se obtuvo una representacion grafica asintdtica para
asegurar un tamafo de muestra minima se procedio al calculo de la amplitud y
el solapamiento de nicho tréfico entre las tres especies de anfibios. La amplitud
fue calculada utilizando los indices Estandarizados de Shannon - Wiener y
Levins (Tabla 12) . Para el calculo del solapamiento de nicho se utilizé el indice

Simétrico de Pianka (Tabla 13), ya detallado en Materiales y Métodos.

Tabla 12. Valores de amplitud del nicho tréfico de las tres especies estudiadas
calculados en base a los Indices de Shannon- Wiener Estandarizado y de
Levins Estandarizado, para todo el periodo de estudio.

ESPECIE ‘ Shannon Levins
H. p. pulchella 0,75584 0,37266
P. falcipes 0,52993 0,13339
S. eringiophila 0,88157 0,61357
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Tabla 13. Valores de solapamiento de nicho entre las tres especies estudiadas
calculados en base al Indice Simétrico de Pianka para todo el periodo de
estudio.

| H. p. pulchella P. falcipes S. eringiophila

H. p. pulchella 1 0,15660785 0,6115654
P. falcipes 0,15660785 1 0,2632327
S. eringiophila 0,6115654 0,2632327 1

Como puede obervarse en la tabla 12 la mayor amplitud tréfica la exhibe
S. eringiophila, mientras que P. falcipes es la especie cuya dieta parece mas
especializada. Respecto a los valores de solapamiento de nicho trofico (tabla

13), los mayores corresponden al par H. p. pulchella — S. eringiophila.

3.6.1 Variacion de la amplitud y el solapamiento en el espacio

Se realizaron los calculos de amplitud y solapamiento de nicho tréfico
para cada especie en cada uno de los microambientes ocupados por las
mismas. Los resultados de estos calculos para amplitud de nicho se disponen
en la tabla 14 y los de solapamiento en la tabla 15. Debido a la ausencia de S.
eringiophila en el microambiente Terraplén y el hallazgo s6lo ocasional de P.
falcipes en el microambiente Pajonal explicados en el punto anterior no se

presentan calculos para estas especies en estos microambientes.

Tabla 14. Valores de amplitud de nicho calculados en base a los Indices de
Shannon-Wiener estandarizado y de Levins estandarizado, para las tres
especies estudiadas en cada uno de los microambientes.

Especie Microambiente Shannon Levins
Pajonal 0,76374 0,39647
H. p. pulchella | Pradera inundable 0,77890 0,40807
Terraplén 0,80494 0,44542
P. falcipes Pradera’ inundable 0,58532 0,16993
Terraplén 0,37145 0,13247
S. eringiophila Pajonal _ 0,94752 0,82424
Pradera inundable 0,93723 0,81579
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Tabla 15. Valores de solapamiento de nicho tréfico calculados en base el Indice
Simétrico de Pianka en cada microambiente donde las especies estudiadas
solapan espacialmente.

Especies\Microambientes ‘ P. Pi. T.

H. p. pulchella / P. falcipes i 0,22289 0,01557
H. p. puchella / S. eringiophila 0,56654 0,52788 ki
P. falcipes / S. eringiophila i 0,09444 oo

Referencias: P.: Pajonal; Pi.: Pradera Inundable; T.: Terraplén.

Como puede observarse en la tabla 14 y ya fue comentado para la tabla
12, los valores de amplitud de nicho trofico mas altos corresponden a S.
eringiophila. Las dos especies de hilidos mantienen valores similares para
este parametro en los distintos microambientes, mientras que P. falcipes
exhibe valores sensiblemente mayores para el microambiente Pradera

inundable respecto al microambiente Terraplén

Por otra parte, la tabla 15 exhibe resultados congruentes con la tabla 13,
donde las dos especies de hilidos son las que tienen los valores de
solapamiento de nicho troéfico mas alto en los microambientes donde coexisten.
Un resultado interesante y cuyo significado sera discutido mas adelante, es el
aumento en el solapamiento entre H. p. pulchella y P. falcipes en el
microambiente Pradera inundable con respecto al observado en el

microambiente Terraplén.

3.6.2 Variacion de la amplitud y el solapamiento en el tiempo

Se realizaron también los calculos de amplitud y solapamiento de nicho
trofico para cada especie en los dos periodos definidos en el estudio. Los
resultados de los calculos de amplitud de nicho se disponen en la Tabla 16 y
los de solapamiento en la tabla 17. Tal como se explicé en el punto anterior S.

eringiophila sélo fue colectada en el periodo calido, por lo tanto no pudo ser
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tomada en cuenta para los calculos de amplitud tréfica y solapamiento de nicho

tréfico durante los meses frios.

Tabla 16. Valores de amplitud de nicho calculados en base a los Indices de
Shannon-Wiener estandarizado y de Levins estandarizado, para las tres
especies estudiadas en los periodos calido y frio.

Especie Periodo Shannon Levins
Calido 0,74834 0,38407
H.p.pulchella | 0.76511 0.38827
P. falcipes Calido 0,66681 0,23599
’ Frio 0,40743 0,09132
S. eringiophila Calido 0,88157 0,61357

Tabla 17. Valores de solapamiento de nicho trofico entre las tres especies
estudiadas, calculados en base al Indice Simétrico de Pianka, para los periodos
calido y frio. Fueron excluidos de los calculos los pares de especies que no
solapan temporalmente.

Especies\Epoca ‘ Calido Frio

H. p. pulchella / P. falcipes 0,23154013 0,42934402
H. p. puchella / S. eringiophila 0,77977215 e

P. falcipes / S. eringiophila 0,31787781 TR

Los valores de la tabla 16, que muestran la fluctuacion de la amplitud del
nicho tréfico en dos periodos distintos, muestran que H. p. pulchella parece
tener una amplitud bastante constante, mientras que en P. falcipes se observa
una disminucion de la amplitud en los meses frios. En la tabla 17, donde se
resumen los valores de solapamiento de nicho trofico en los dos periodos,
puede observarse un aumento del solapamiento entre el par H. p. pulchella —

P. falcipes en los meses frios.

3.7 PREFERENCIA ALIMENTARIA

En la tabla 18 se muestran los resultados del calculo de preferencia
alimentaria de las tres especies de anfibios estudiadas cuantificada a través de

los indices de preferencia de lvlev y o de Manly.
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En esta tabla puede observarse que tanto H. p. pulchella como S.
eringiophila presentan un importante nivel de “rechazo” por los colémbolos (un
hecho que no ocurre con P. falcipes), mientras que comparten preferencias

altas por lepidopteros y larvas.

A excepcion de los himenodpteros y los colémbolos, H. p. pulchella
exhibe preferencia alta por el resto de los items que consume. Excluyendo a
los resultados ya comentados para S. eringiophila y P. falcipes (colémbolos,
lepidopteros y larvas), estas dos especies tienen preferencias moderadas por el

resto de sus presas.

Tabla 18. Valores de preferencia alimentaria calculados en base a los indices
de lvlev y o de Manly, para las tres especies estudiadas.

Especie H. p. pulchella P. falcipes S. eringiophila
Indice lvlev Manly Iviev Manly lvlev Manly
Aranas 0,6688  0,0355 | -0,5523 0,0154 | 0,3948 0,0055
Acaros * * -0,0304 0,0502 * *
Colémbolos -0,9743  0,0001 | 0,0808 0,0628 | -0,7471  0,0003
Ortopteros 0,7542 0,0502 * * * *
Coleopteros 0,7402  0,0471 0,2352 0,0862 | 0,4828 0,0068
Himenopteros | -0,0941  0,0058 | -0,6071 0,0131 | 0,2315 0,0038
Dipteros 0,8809 0,1112 | 0,7242 0,3337 | 0,4541 0,0063
Lepiddpteros 0,9058 0,1423 * * 0,9947  0,8885
Hemipteros 0,4722 0,0196 | 0,1860 0,0778 * *
Homopteros 0,5811 0,0266 | 0,7423 0,3609 * *
Dictiopteros 0,9058  0,1423 * * * *
Larvas 0,8718  0,1028 * * 0,9481 0,0888
Isépodos 0,9565 0,3163 * * * *

3.7.1 Variacion espacial de la preferencia alimentaria

En base a los indices de preferencia ya descriptos se procedio al calculo
de este parametro en los tres microambientes en estudio, para detectar
posibles cambios en estas preferencia en los distintos ambientes. Los

resultados se muestran en la tabla 19.
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Tabla 19. Valores de preferencia alimentaria calculados en base a los indices
de Ivlev y o de Manly, para las tres especies estudiadas en cada uno de los

microambientes.

Especie Hyla p. pulchella

Microambiente Pajonal Prad. Inund. Terraplén

Indice lvlev Manly Ivlev Manly Ivlev Manly
Aranas 0,5653 0,0359 | 0,6945 0,0525 | 0,7180 0,0289
Colémbolos * * -0,9308 0,0003 * *

Ortopteros 0,8465 0,1201 | 0,7196  0,0580 | 0,7454 0,0326
Coleopteros 0,5458 0,0340 | 0,7196 0,0580 | 0,8596 0,0629
Himenopteros | 0,2248  0,0158 | -0,2405 0,0058 | -0,7911  0,0006
Dipteros 0,8450 0,1188 | 0,8492 0,1160 | 0,9321 0,1352
Lepidopteros 0,9356  0,3002 * * * *

Hemipteros * * * * 0,8133  0,0461
Homopteros * * 0,8150 0,0928 | 0,7674  0,0361
Dictiéptera 1,0000 * 0,9471  0,3481 * *

Larvas 0,7652 0,0750 | 0,8830 0,1523 | 0,9125 0,1038
Isépodos 0,9356 0,3002 | 0,8492 0,1160 | 0,9830 0,5537
Especie Pseudopaludicola falcipes

Microambiente Prad. Inund. Terraplén

Indice Iviev Manly Iviev Manly

Aranas -0,4536  0,0139 * *

Acaros -0,2957 0,0201 | 0,4655 0,4736

Colémbolos 0,0442 0,0404 | 0,1742 0,2456

Coleopteros 0,3031 0,0691 * *

Himenopteros | -0,4563 0,0138 * *

Dipteros 0,6930 0,2037 | 0,2384 0,2808

Hemipteros 0,4007 0,0864 * *

Homopteros 0,8747  0,5527 * *

Especie Scinax eringiophila

Microambiente Pajonal Prad. Inund.

Indice lvlev Manly lvlev Manly

Aranas * * 0,6753 0,6444

Colémbolos -0,5746  0,0010 * *

Coleodpteros 0,5977 0,0146 * *

Himenopteros -0,0122  0,0036] 0,4801 0,3556

Dipteros 0,6286 0,0161 * *

Lepiddpteros 0,9905 0,7718 * *

Larvas 0,9627  0,1930 * *

La tabla 19 presenta resultados congruentes con la tabla 18. H. p. pulchella y
S. eringiophila exhiben un alto grado de “rechazo” por los colémbolos y altas
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preferencias por lepidopteros y larvas en los microambientes donde consumen
estos items. Una variante interesante en los valores de preferencia alimentaria
discriminados por microambientes, es el descenso de este parametro
observado en H. p. pulchella para el item himendpteros en el microambiente
Terraplén.

3.7.2 Variacion temporal de la preferencia alimentaria

La preferencia alimentaria también fue calculada dividiendo la muestra
total entre aquellos ejemplares colectados en los periodos calido y frio. Los
resultados para las dos especies de anfibios presentes en ambos periodos se

reunen en la tabla 20.

De los resultados exhibidos en esta ultima tabla se destaca la ausencia
de colémbolos en la época calida y el alto nivel de “rechazo” por este item en la
época fria para H. p. pulchella. A excepcion de los colémbolos y los
himendpteros, el resto de las presas son consumidas con un alto grado de
preferencia en la época fria por H. p. pulchella. Para P. falcipes los
colémbolos y los &caros son presas consumidas en una proporcion
aproximadamente igual a la ofertada por el ambiente. Para el resto de las
presas este leptodactilido muestra altas preferencias (época calida,
coleopteros, dipteros, hemipteros y homopteros; época fria, dipteros,
homopteros), o altos niveles de “rechazo” (en ambas épocas, arafias e

himendpteros).

Los valores de preferencia para Scinax eringiophila en el periodo
célido (calculados con la oferta de este periodo) se muestran en la Tabla 21.
Una vez mas se evidencia un “rechazo” por el item colémbolos y una alta
preferencia por los item lepidopteros y larvas (resultados congruentes con los
de la tabla 18).
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Tabla 20. Valores de preferencia alimentaria calculados en base a los indices
de lvlev y o de Manly para las dos especies presentes en ambos periodos.

Especie Hyla p. pulchella

Periodo Calido Frio

Indice Iviev Manly Iviev Manly
Arafas 0,5295 0,0348 0,7900 0,0502
Colémbolos * * -0,9581 0,0001
Ortopteros 0,7383 0,0711 0,7760 0,0467
Coledpteros 0,5938 0,0420 0,8003 0,0531
Himenopteros 0,1041 0,0132 -0,8000 0,0007
Dipteros 0,9014 0,2064 0,8619 0,0794
Lepiddpteros 0,9275 0,2844 * *
Hemipteros * * 0,8500 0,0726
Homopteros 0,4374 0,0273 0,7310 0,0379
Dictiopteros 0,9136 0,2370 * *
Larva 0,7731 0,0837 0,9023 0,1147
Isépodos * * 0,9786 0,5447
Especie Pseudopaudicola falcipes

Periodo Calido Frio

Indice lvlev Manly lvlev Manly
Arafias -0,6312 0,0084 -0,4100 0,0331
Acaros -0,0058 0,0365 -0,0549 0,0710
Colémbolos 0,0616 0,0418 0,0873 0,0944
Coledpteros 0,5445 0,1253 * *
Himendpteros -0,5596 0,0104 -0,6949 0,0143
Dipteros 0,8490 0,4522 0,4985 0,2367
Hemipteros 0,3200 0,0717 * *
Homopteros 0,7458 0,2537 0,7484 0,5506

Tabla 21. Valores de preferencia alimentaria calculados en base a los indices
de Ivlev y a de Manly para Scinax eringiophila en el periodo célido (la oferta
considera es sélo la de este periodo).

Indice Ivlev Manly
Aranas 0,2778 0,0062
Colémbolos -0,7114 0,0006
Coledpteros 0,4935 0,0104
Himenopteros 0,0821 0,0042
Dipteros 0,5796 0,0132
Lepidopteros 0,9915 0,8206
Larva 0,9525 0,1448
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3.8 ANALISIS MORFOMETRICO

Los valores de las variables morfométricas largo total y ancho
mandibular y el peso, tomados en todos los ejemplares durante los trabajos de
campo, se muestran resumidos en la tabla 22. Las variaciones espaciales y

temporales en el ensamble de depredadores se resumen en las tablas 23 y 24.

Tabla 22. Valores de las variables morfométricas, peso, abundancia y riqueza
de la dieta para las tres especies de anfibios estudiadas.

Especies Par P L Am NP Ni

H. p. pulchella X 31274 36,0047 10,6274 2,5094 1,3302
(n=106) S 1,1444 6,7553 2,0202 3,9018 1,2852
P. falcipes X 0,4000 15,3640 4,8640 10,2800 22,6800
(n=25) S 0,2082 12,0328 0,8251 12,2764 0,8524
S. eringiophila X 23067 32,8333 10,2667 1,9333 1,3333
(n=15) S 0,7667 6,3899 1,8615 1,8696 1,1751

Referencias. Par: Parametros (x = media y s = desvio estandard); P: Peso; L:
largo; Am: ancho mandibular; NP: numero de presas; ni: numero de items.

Tabla 23. Variacién espacial de los parametros de las variables morfométricas,
peso, abundancia y riqueza de la dieta para las tres especies de anfibios
estudiadas.

ESPECIES Mic Par P L Am NP ni
H. p. pulchella| Pajonal X 2,7923 33,3974 9,7821 2,4103 0,9744
(n=39) s 14141 9,0486 2,7275 5,0976 0,9864
P.inund. x 3,2049 37,1585 11,0317 2,3171 1,4878
(n=41) s 0,9649 5,0644 1,4343 2,7426 1,3439
Terraplén x  3,5077 38,0962 11,2577 2,9615 1,6154
(n = 26) s 0,7975 29727 0,8636 3,4812 1,4987
P. falcipes P,inund. x 0,4130 15,4870 4,8957 8,5652 2,7391
(n=22) s 0,2074 2,0229 0,8536 10,5176 0,8100
Terraplén x  0,2500 13,9500 4,5000 30,0000 2,0000
(n=23) s 02121 2,1920 0,1414 18,3848 1,4142
S. eringiophila| Pajonal x 1,9000 30,3857 9,1714 2,5714 1,7143
(n=7) s 09129 8,9053 2,1739 1,9024 1,2536
P.inund. x 2,6714 35,3143 11,3857 1,5714 1,1429
(n=8) s 0,4192 1,3372 0,7034 1,8127 1,0690

Referencias: Mic: Microambiente; Par: Parametros (x = media y s = desvio
estandard); P: Peso; L: largo; Am: ancho mandibular; NP: numero de presas;
ni: numero de items.
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En la tabla 24 se observa claramente que tanto en H. p. pulchella como
en P. falcipes los ejemplares son de mayor talla en la época fria. Esta
comparacion no es posible en S. eringiophila, ya que esta especie solo esta

presente en la época calida.

Tabla 24. Variacion temporal de los parametros de las variables morfométricas,
peso, abundancia y riqueza de la dieta para las dos especies de anfibios
presentes en el periodo frio.

Especies Periodo Par P L Am NP Ni

H. p. pulchella| Caélido x 2,7418 34,4145 10,0618 2,3818 1,1273
(n=55) s 12381 8,5926 2,5405 4,4700 1,0896
Frio x 3,5431 37,7196 11,2373 2,6471 1,5490
(n=5%51) s 08689 32112 0,9321 3,2176 1,4466

P. falcipes Calido x 0,3588 14,9706 4,8059 7,6471 2,8235
(n=17) s 0,2238 2,0925 0,8700 9,5325 0,8828
Frio x 0,4875 16,2000 4,9875 5,8750 2,3750
(n=8) s 01458 1,7279 0,7605 6,0128 0,7440

Referencias: Par: Parametros (x = media y s = desvio estandard); P: Peso; L:
largo; Am: ancho mandibular; NP: numero de presas; ni: numero de items.

Con toda la muestra de cada una de las especies se precedio al ajuste
de dos modelos que representen la relacion tamafo - peso. En primer lugar se
ajusté un modelo potencial (peso = a * [largo]®) cuyos coeficientes se resumen

en la tabla 25 y su representacion se ve en las figuras 32, 33 y 34.

Tabla 25. Valores de los coeficientes para el ajuste potencial de las variables
peso y largo para un modelo: peso = a * [largo]® en las tres especies de anfibios
estudiadas.

| a B R % Var. Exp.
H. p. puchella 0.000244 2.6193 0.8159 66.572
P. falcipes 0.000057 3.2225 0.8554 73.162
S. eringiophila 0.001709 2.0539 0.9465 89.584

Referencias: R: Coeficiente de correlacién, % Var.Exp.: porcentaje de la
varianza del peso que es explicado por el largo.
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Modelo: Peso= a{LargD}h

y=(0,0002) #25)

6,5

FPeso

3z 34 36 38 40 42 44
Largn

Figura 32. Ajuste potencial de las variables largo y peso para H. p. pulchella

Modelo: Peso= a{LargD}h

y= {0,00005) ¥

FPeso

13 14 14 16 17 18
Largn

Figura 33. Ajuste potencial de las variables largo y peso para P. falcipes
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Modelo: Peso = a(Largo?”
Y= (0,0017) #2059

3,4

Paso

14 20 25 30 24

Largo

Figura 34. Ajuste potencial de las variables largo y peso para S. eringiophila

Se procedid a ajustar otra funcidn potencial con las variables
morfologicas ya descriptas del tipo: a * [largo]® * [ancho mandibular]®, para
incluir en el modelo una variable que pondere la dimension “ancho” en las
especies estudiadas. Los coeficientes correspondientes a este ajuste se
muestran en la tabla 26 y se representan graficamente en las figuras 35, 36 y
37.

Tabla 26. Valores de los coeficientes para un ajuste potencial de las variables
peso y largo para un modelo: peso = a * [largo]® * [ancho mandibular] en las
tres especies de anfibios estudiadas.

| a b C R % Var. Exp.
H. p. puchella | 0.000268 2.1896 0.6081  0.8314 69.125
P. falcipes 0.000037 3.6157 -0.41309 0.8646 74.752
S. eringiophila | 0.002227  1.3645 0.9173  0.9695 94.005

Referencias:
R: Coeficiente de correlacion, % Var.Exp.: porcentaje de la varianza del peso
que es explicado por el largo.
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Como puede verse al comparar los valores de las tablas 25 y 26, al
incluir la variable ancho mandibular se produce un aumento de la varianza
explicada en las tres especies. Este aumento es mas claro en los hilidos,
donde ademas hay mayores diferencias en los coeficientes de las variables

independientes.

Modelo: Peso= a{Largn:ujlbr[aﬂ\n.rmann:i.]l'3
2=(0,0002582) & 19,080

Figura 35. Ajuste potencial de las variables largo, ancho mandibular y peso
para H. p. pulchella

mModelo: Peso= a|{Largl:l]lh(P«n.rmand.]l'3
2= (0,000037) 018010415

Figura 36. Ajuste potencial de las variables largo, ancho mandibular y peso
para P. falcipes.
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Modelo: Peso= a{Largn}b(An.Mand.}c
2= (0,0022) 30490817

Bl 0635
Bl 0,805

1175
I 1,445
1 1,716
1
B
i

1,987
2,287

2827
27498
3,068
Bl =hove

Figura 37. Ajuste potencial de las variables largo, ancho mandibular y peso
para S. eringiophila

Finalmente se procedié a analizar la significancia de las diferencias en
peso, largo total y ancho mandibular para las tres especies a través del Analisis
de Varianza. Los resultados del ANOVA para cada una de las variables se ven
en la tabla 27.

Tabla 27. Valores del Analisis de Varianza para las variables peso, largo y
ancho mandibular de las tres especies en estudio.

Variables | SC gl ESC  EMC F p

Peso 151.686 2  146.780 1.02643 73.8899 0.0000 *
Largo 8626282 2  5462.439 38.19887 112.9128 0.0000 *
Anch.mand. | 679.287 2 493382 3.45022 98.4410 0.0000*

Referencias:

SC: Suma de Cuadrados; gl: grados de libertad; ESC: Error de la Suma de
Cuadrados; EMC: Error de la Media de Cuadrados; F: Estadistico F; p:
probabilidad. El (*) indica diferencias significativas.

En base a los resultados de la tabla anterior se procedié a realizar test
de t (pos hoc) para discriminar los efectos de cada especie. Los resltados de

estos test realizados entre pares de especies se presentan en la tabla 28.
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Tabla 28. Valores de los test de t entre las tres especies en estudio para las
variables peso, largo y ancho mandibular. Los valores de los parametros
media, desvio y tamafio de muestra se encuentran el la tabla 22.

Pares de especies Hp - Pf Hp — Sv Pf - Sv
Peso

T 11.836 2.688 11.820 *
Gl 129 119 38

P 0.000 * 0.092 * 0.000 *
Largo

T 15.077 1.712 12.731
Gl 129 119 38

P 0.000 * 0.867 0.000 *
Anch. Mand.

T 13.959 0.653 12.663
Gl 129 119 38

P 0.000006 * 0.769867 0.000500 *
Referencias:

t: valor del estadistico t; gl: grados de libertad; p: probabilidad; Hp: Hyla p.
pulchella; Pf. Pseudopaludicola falcipes; Sv: Scinax eringiophila.
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4. DISCUSION Y CONCLUSIONES

Las especies estudiadas muestran diferencias en las estrategias
alimentarias. Los dos hilidos son especies generalistas mientras que P.
falcipes muestra un patron mas especializado. Estos resultados son
congruentes con los obtenidos por Basso (1990) quien clasifico a H. p.
pulchella como generalista, ubicando a P. falcipes en una situacion
intermedia. Cabe destacar que en ese estudio el autor analizé especies de
habitos tréficos muy especializados, como Bufo fernandezae, una especie
formicivora. Respecto a S. eringiophila, no existen antecedentes bibliograficos
sobre el estudio de sus habitos troficos, sin embargo una especie muy similar,
Scinax nasicus, fue clasificada como generalista por Duré (1999) y Peltzer &
Lajmanovich (1999).

En comunidades herpetologicas, los habitos generalistas han sido
relacionados con una estrategia de captura entre intermedia y “sit and wait”,
mientras que los especialistas lo han sido con una estrategia entre intermedia y
de “captura activa” (Huey & Pianka, 1981; Toft, 1981). Este tipo de
asociaciones fueron corroboradas por otros autores, entre los que destacan
Duellman & Lizana (1994), quienes estudiaron la biologia de Ceratophrys

cornuta, un tipico depredador “sit and wait”.

Ademas de esta segregacion, Toft (1981) brinda una tabla comparativa
de las caracteristicas de un depredador “sit and wait” y un cazador “activo”.
Entre éstas, seran discutidas tres: a) tamano de las presas; b) numero de
presas y c¢) mecanismos antidepredadores.

a) En el caso del presente estudio las dos especies de hilidos
consumieron un tamafio de presa mayor que P. falcipes; pues esta
especie se alimentd, en general, de colémbolos, y si bien podria pensarse
que esta especie esta impedida de ingerir presas de mayor tamano, los
hilidos (con mayor amplitud tréfica potencial) han desdefnado a este grupo

de artropodos (a pesar de constituir una gran parte de la oferta del
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ambiente). Estas afirmaciones se hallan respaldadas por los indices de
Preferencia para colémbolos (tabla 18), que para H. p. pulchella y S.
eringiophila (lvlev (H.p.) = -0.97, o (H.p.) = 0.0001; Ivlev (S.e.) = - 0.75,
a (S.e.) = 0.0003) fueron mas bajos que para P. falcipes (Ilvlev = 0.081, a
= 0.063). La otra presa de pequeno tamano ofertada por el ambiente
fueron los acaros, que solo resultaron consumidos por P. falcipes.

b) Los hilidos presentaron menor numero de presas en el estbmago (H. p.
pulchella x = 2.51, s = 3.9; S. eringiophila x = 1.93, s = 1.87; P. falcipes
x =10.28, s = 12.28). caracteristicas que Toft (1981) indica como tipica de
los depredadores “sit and wait”.

c) Respecto a los mecanismos antidepredadores, los hilidos presentan
coloraciones cripticas (caracteristicas sefaladas para los depredadores
“sit and wait”) y sus miembros estdn mucho mas comprometidos para el
habito trepador. Por otra parte, P. falcipes, utiliza estrategias de escape

activo con miembros muy bien adaptados a la locomocion a saltos.

Pero, scomo han incidido historicamente estas caracteristicas en la
estructuracion de esta comunidad y cuales son las fuerzas que mantienen ese

proceso?

En el sitio de estudio las tres especies parecen coexistir a expensas de
segregaciones en la utilizacion del nicho, tal como los esperariamos segun el
Principio de Exclusién Competitiva (Hardin, 1960). Estas segregaciones
parecen muy evidentes entre las dos especies de hilidos y P. falcipes, a juzgar
por los valores de las tablas de solapamiento de nicho y amplitud tréfica (tablas
12 y 13). Sin embargo, al analizar con detenimiento estos valores en el
gradiente temporal (tabla 16) se observa que P. falcipes, varia su amplitud
trofica entre los meses calidos y frios (Calido: Shannon = 0.67, Levins = 0.24;
Frio: Shannon = 0.41, Levins = 0.09). Esta especie parece cambiar sus habitos
alimenticios, respondiendo con una especializacion mayor frente a condiciones
mas extremas. Esa especializacion esta influida en gran medida por el aumento
de la preferencia alimentaria de esta especie por los colémbolos (Calido: Ivlev =
0.062, o = 0.042; Frio: Ivlev = 0.082, o = 0.094), que constituyen el 58% de la
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dieta en los meses calidos pero el 82% en los meses frios, y la disminucién en
el consumo de dipteros, coledpteros y hemipteros (tabla 20). Este cambio hacia
un habito mas especializado no parece suficiente para mantener estable el
solapamiento con la otra especie activa en los meses frios, H. p. pulchella
(tablas 16 y 17). Si bien este hilido no parece cambiar su amplitud en el
gradiente temporal (Calido: Shannon = 0.75, Levins = 0.38; Frio: Shannon =
0.77, Levins = 0.39), el solapamiento con P. falcipes aumenta (Pianka (calido)
= 0.23; Pianka (frio) = 0.43).

Respecto al gradiente espacial, podemos asumir que el microambiente
menos riguroso es la Pradera Inundable, ya que es el unico que alberga a las
tres especies durante la mayor parte del estudio (tabla 10). Esto podria estar
respondiendo a un “efecto de ecotono”, donde el microambiente Pradera
Inundable constituye una interfase entre el Terraplén y el Pajonal, no sélo por
su localizacion fisica intermedia entre ambos y por la posicion que toman las
muestras en el Analisis Discriminante (figura 9), sino también porque es el
microambiente mas fluctuante en cuanto a la distancia al agua. P. falcipes no
esta presente en el microambiente Pajonal, por lo tanto esta parte de la
discusidn se centrara en el analisis del gradiente Pradera Inundable -
Terraplén. En la tabla 15 se observa que en el primero de estos
microambientes el solapamiento del nicho tréfico con H. p. pulchella es un
poco mas alto que con S. eringiophila (Pianka (H.p. - P.f.) = 0.223; Pianka
(H.p. - P.f.) = 0.094), sin embargo el solapamiento en Terraplén con H. p.
pulchella disminuye (Pianka (H.p. - P.f.) = 0.016), mientras que S.
eringiophila no esta presente en este microambiente. Nuevamente, frente a
situaciones rigurosas, P. falcipes se revela como una especie muy plastica. En
el microambiente Terraplén este leptodactilido se hace mas especialista
(Pradera Inundable: Shannon = 0.59, Levins = 0.17; Terraplén: Shannon =
0.37, Levins = 0.13), aumentando la preferencia por las presas pequefas como
acaros (Pradera Inundable: Ivlev = - 0.296, o = 0.020; Terraplén: Ivlev = 0.466,
o = 0.474) y colémbolos (Pradera Inundable: Ivlev = 0.044, o = 0.040;
Terraplén: Ivlev = 0.171, o = 0.246) (tablas 14 y 19). La disminucién de la
amplitud trofica se ve potenciada porque P. falcipes disminuye también la
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riqueza de presas (tabla 10), pues deja de consumir algunos items que
consume en la Pradera Inundable (arafas, coledpteros, himendpteros,

hemipteros y homopteros).

En definitiva, P. falcipes parece ser un depredador con vocacion
especialista que frente a situaciones rigurosas presenta una estrategia de
aumento en la especializacion por presas abundantes. Estos resultados son
coincidentes con los obtenidos por Basso (1990), el unico antecedente del

estudio de la dieta en la especie.

Las interacciones entre las dos especies de hilidos que integran este
ensamble parecen un poco mas complejas y la segregacién de sus nichos
menos evidentes. En primer lugar su amplitud tréfica alta estaria indicando que
se trata de especies generalistas, aunque segun se muestra enla tabla 12 S.
eringiophila presenta indices mas altos que H. p. pulchella (S.e.: Shannon =
0.88, Levins = 0.61; H.p.: Shannon = 0.76, Levins = 0.37). La ausencia de S.
eringiophila en la época fria impide discutir la variacién de las interacciones
troficas en el gradiente temporal (tabla 16), sin embargo los valores de
solapamiento entre la muestra total de H. p. pulchella y S. eringiophila y los
de la muestra de H. p. pulchella de la época calida y S. eringiophila, difieren
(Pianka (S.e. - H. p. total) = 0.61; Pianka (S.e. - H. p. calido) = 0.78). Esto
podria interpretarse como que la inclusion de datos de alimentacion de H. p.
pulchella de los meses frios en el analisis de solapamiento induce a
inferencias imprecisas, pues la segregacion se ve incrementada por la
utilizacién que hace H. p. pulchella de recursos que no estan disponibles para
S. eringiophila. De esta interpretacion se concluye que es imprescindible

incorporar gradientes temporales para este tipo de analisis.

Las caracteristicas de la variacion en el gradiente espacial en las
interacciones entre H. p. pulchella y S. eringiophila son diferentes a las
discutidas entre H. p. pulchella y P. falcipes. Las dos especies de hilidos
mantienen una amplitud tréfica bastante constante a lo largo del gradiente

ambiental (tabla 14), y los valores de los indices para H. p. pulchella son un
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poco menores que para S. eringiophila en todos los microambientes (Pajonal:
Shannon (H.p.) = 0.76, Levins (H.p.) = 0.40; Shannon (S.e.) = 0.95, Levins
(S.e.) = 0.82; Pradera inundable: Shannon (H.p.) = 0.78, Levins (H.p.) = 0.41;
Shannon (S.e.) = 0.94, Levins (S.e.) = 0.82). LIlama la atencién la ausencia de
S. eringiophila en el microambiente Terraplén. En el contexto de un gradiente
de “rigurosidad” congruente con el gradiente ambiental esta ausencia podria
ser una consecuencia de que dicho microambiente exhibe carencias
insoslayables para S. eringiophila. Esta especie es muy afin a refugiarse entre
la vegetacion y el microambiente Terraplén es el que oferta menos refugio de
este tipo (la laderas so6lo poseen gramineas de pequeno porte), por lo tanto la
ausencia no puede asignarse a priori solo al nicho trofico de la especie, sino
que se deberan estudiar otros factores como la arquitectura del habitat. En
cuanto a la variacién de las interacciones tréficas entre los dos microambientes
en que los hilidos coexisten, los valores de amplitud tréfica parecen confirmar
el concepto de microambiente menos “riguroso” ya discutido para la Pradera
Inundable. En este microambiente S. eringiophila explota pocos recursos
(arafas, himenodpteros y lepidopteros) aunque con altas preferencia para todos
ellos. Esos mismos recursos son explotados por H. p. pulchella con
preferencias altas, aunque esta especie también integra a su dieta ortopteros,
coledpteros y dipteros (tabla 19). En todos los casos H. p. pulchella y S.
eringiophila presentan una preferencia que indica una selectividad superior a
la esperada por azar para todas las presas. Cuando las condiciones son mas
extremas, como en el microambiente Pajonal, S. eringiophila responde
aumentando el numero de items consumidos, aunque no la amplitud tréfica
(tabla 14). Esto indica que el patron de distribuciéon del nimero de presas por
item es mas o menos constante. Si tomaramos en cuenta que el microambiente
Pradera inundable es el que ofrece menos “rigurosidad”, entonces podemos
inferir la tendencia de S. eringiophila a una dieta con pocos items y que la
interaccion con H. p. pulchella en el microambiente Pajonal esta condicionada
a que S. eringiophila consiga sobrevivir explotando menos recursos. Cabe
destacar que aun H. p. pulchella, que parece ser la especie mas exitosa de las

tres, cuando esta presente en el microambiente Pajonal, explota recursos
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troficos como los lepidopteros, cosa que no ocurre en el microambiente
Pradera inundable (tabla 19).

Para explicar las segregaciones que ocurren entre H. p. pulchella y S.
eringiophila no puede soslayarse un analisis de la similitud morfoldgica entre
ambas, el que resulta trivial con P. falcipes (tabla 22). Las regresiones entre el
peso y el largo en un modelo potencial (peso = a * largo®) indican que el
exponente para el largo de H. p. pulchella es mas alto que para S.
eringiophila (b (H.p.) = 2.62; b (S.e.) = 2.05), lo que significaria que H. p.
puchella es un animal mas robusto que S. eringiophila (tabla 25). En este tipo
de analisis es esperable encontrar exponentes cercanos a 3, debido a que se
contrasta una magnitud que aumenta en forma lineal con otra que lo hace en
forma potencial (el peso es funcion directa del volumen). Sin embargo en los
anfibios, y en particular en los hilidos, la forma puede hacer que estas
relaciones escapen a los valores tipicos. Por tratarse de animales deprimidos
dorsoventralmente es importante integrar una variable que refleje un poco
mejor la forma, y en ese sentido se buscd una regresion que incluyera el ancho
mandibular. Al generar un modelo que integré esta variable (peso = a * largo® *
ancho mandibular®), no sélo se consiguieron mayores diferencias para las
pendientes (b (H.p.) = 2.19; b (S.e.) = 1.36), sino que aumento la varianza
explicada por el modelo en ambas especies (tabla 26). En S. eringiophila el
porcentaje de varianza explicada trepd del 89% al 94%, y en H. p. pulchella
aumentd desde el 67% al 69%. Por otra parte el exponente de la variable
ancho mandibular presentd un valor cercano a 1 en S. eringiophila mientras
que para H. p. pulchella fue de 0.61, indicando que el aumento de peso esta
mas asociado al ancho mandibular en S. eringiophila que en H. p. pulchella,

mientras que la variable largo se comporta en forma inversa.

Estos resultados alentaron la busqueda de la significancion de esas
diferencias empiricas, para lo que fueron realizados test de t para cada variable
(tabla 28), donde se encontraron diferencias significativas para la variable peso
(t=2.68, p = 0.09) mientras que las diferencias no fueron significativas para las
variables largo (t = 1.71, p = 0.87) y ancho mandibular (t = 0.65, p = 0.77).
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Estos resultados constituyen una herramienta para postular que a pesar de que
H. p. pulchella y S. eringiophila pertenecen a la misma familia presentan
diferencias significativas en la forma. S. eringiophila es un animal menos
robusto que H. p. pulchella, y quizas esa caracteristica la hace menos apta
para mantener un nivel de actividad aceptable, debido a una mayor relacion
superficie — volumen. Este hecho podria explicar la ausencia de S.
eringiophila en los meses frios. A su vez la forma, o una conformacion
corporal “mas comprometida” la hace una especie poco plastica para sobrevivir

en microambientes “mas rigurosos”.

En conclusion, el ensamble de anfibios estudiado, conformado por H. p.
pulchella, P. falcipes y S. eringiophila, parece estructurarse en gran medida,
en funcién a las interacciones tréficas. En ese mosaico H. p. pulchella es la
especie mas exitosa como consecuencia de su habito generalista y su
plasticidad fenotipica, P. falcipes logra un éxito relativo a expensas de su
capacidad de manejar el consumo de presas en forma diferencial y S.
eringiophila es la especie que vive mas “al limite”, por lo que para ésta
superar las “condiciones rigurosas” (meses frios, microambientes con baja

oferta de refugio) es mas dificil.

Los resultados encontrados parecen indicar que el solapamiento de la
dieta entre las dos especies de hilidos determina en parte el patron espacio —
temporal de S. eringiophila. El bajo solapamiento de nicho trofico de H. p.
pulchellay S. eringiophila con P. falcipes, independiza en gran medida dicho
patrones en este leptodactilido, de las variables troficas. El potencial predictivo
de los resultados de este trabajo se halla basado en el conocimiento no sélo de
los items que integran la dieta sino también de los que oferta el ambiente. Esto
es debido a que el valor explicativo de los indices de perferencia alimentaria es

alto, y éstos indices requieren conocer la oferta ambiental.

Con respecto a la utilizacion de las caracteristicas de la dieta de las tres
especies de anfibios estudiadas como indicador de interacciones competitivas,

se evidencia la necesidad que esta caracterizacion sea complementada con

72



MANEYRO, R. 2000. Analisis del nicho tréfico de tres especies de anfibios ...

otro tipo de estudios. La metodologia aplicable a estos estudios
complementarios debe incorporar la realizacion de experimentos de campo y
laboratorio, que incluyan el confinamiento de ejemplares pertenecientes a
especies con alto grado de solapamiento de nicho tréfico (como H. p. pulchella

y S. eringiophila).

Las diferencias encontradas en los gradientes espacial y temporal tanto
para la amplitud trofica, el solapamiento de nicho trofico y la preferencia
alimentaria, como para las variables morfométricas de las tres especies de
anfibios constituyen un hallazgo novedoso. Estos resultados reafirman la
necesidad de abordar el estudio de la ecologia trofica de anfibios en ambientes
templados, considerando gradientes espaciales y temporales. En el primer
caso, porque tal como fue explicado en el Capitulo 1, algunos autores
postularon que muchos solapamientos del nicho ecoldgico son tales solo a
escala humana (Morris, 1987; Underwod, 1986). Muchas veces los sitios
estudiados son considerados como unidades homogéneas, pero las especies
estudiadas utilizan microambientes de esos sitios en forma diferencial,
generando patrones y procesos distintos en cada microambiente. El estudio del
gradiente temporal también fue relevante. Como cabria esperar en especies
ectotermas, las variables ambientales (especialmente la temperatura),
constituyen un factor con una fuerte incidencia en la ecologia de estas
especies, pues la relaciones tréficas y morfométricas de los tres anfibios

considerados tuvieron variantes importantes entre los periodos frio y calido.
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APENDICE 1I.

Tabla I.1. Numero de individuos de cada grupo de invertebrados contabilizado
en las trampas de caida en los tres microambientes de los tres tajamares
durante todo el muestreo.

Taj.6 Taj.7 Taj.13 Taj.6 Taj.7 Taj.13 Taj.6 Taj.7 Taj.13
Paj. Paj. Paj. Prad. Prad. Prad. Terr. Terr. Terr.

Arafas 67 53 47 56 71 72 63 86 71
Escorpiones 0 0 2 0 0 0 0 1 0
Opiliones 0 1 0 0 2 0 1 0 0
Acaros 70 66 33 85 60 27 62 77 14
Quilépodos 0 0 0 0 0 1 0 1 0
Diplépodos 0 0 1 49 77 48 0 0 0
Colémbolos 577 511 470 948 569 537 804 1219 583
Ortopteros 2 2 1 5 3 4 1 9 7
Coleopteros 12 31 10 30 17 13 16 22 6

Himenopteros 220 207 220 152 269 180 271 465 263
Dipteros 11 20 22 36 23 10
Isopteros 42
Lepidopteros
Hemipteros
Homopteros
Dictioptera
Tysanoptera
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Tabla 1.2. Frecuencias absolutas de todas las presas presentes en cada

microambiente y en cada tajamar a lo largo del afio.
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Continuacién Tabla I.2

Mes T Mic A Op C O Cp H DI Cr Ac Ip Hi Ho T
My 6 T 2 0 290 1 10 00 O O O 1 1 O
My 7 T 1 0 110 2 11 Oo0 0 0 O o o0 o
My 13 7T 2 0 90 0 24 00 O O O 1 0 O
Jn 6 T 2 0 490 O 1 30 0 0 0 0o O O
Jn 7 T 6 0 134 0 0 15 40 0 0 O O O O
Jn 13 7T 2 0 620 1 4 10 0 0O O O 1 O
Ji 6 T 1 0 150 0 32 00 1 1 0 0 0 O
JI 7 T 2 0 30 1 29 01 0 5 0 0 o0 O
JI 13 7T 1 0 17 0 O 5 00 1 2 0 0 1 O
Ag 6 T 13 0 182 0 0 36 70 013 0 0 2 1
Ag 7 T 11 0 2031 0 13 20 018 0 O 1 3
Ag 13 7T 3 0 640 0 3 20 0 5 0 0 0 O
S 6 T 3 01310 1 17 60 010 O O O O
S 7 T 6 0 8 0 2 1M1 oo o 7 0 0 O O
S 13 7T 2 0 550 0 19 00 0 2 O 0 0 O
O 6 T 3 0 9490 5 3 40 0 9 0 0 2 0
O 7 T 6 0 168 0 2 23 10 0 14 O O 5 2
0 13 7T 8 0 8 0 0O 20 170 0 2 0 0 1 1
N 6 T 19 1 1911 4 42 10 029 1 1 3 1
N 7 T 177 0 385 2 4 59 00 0 31 42 0 2 2
N 13 T 19 0 13% 1 4 46 10 0 3 0 0 1 O

Referencias: T: Tajamar; Mic: Microambiente; A: Arafias, Op: Opiliones, C:
Colémbolos, O: Ortépteros, Cp: Coledpteros, H: Himendpteros, D: Dipteros, I:
Isdpodos, Cr: Crustaceos, Ac: Acaros, Ip: Isopteros, Hi: Hemipteros, Ho:
Homopteros, T Tysandpteros
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Tabla 1.3. Tabla de las abundancias relativas estimada a partir de las
vocalizaciones de los machos para cada una de las especies del estudio
discriminadas por mes.

H. p. pulchella| P. falcipes |S. eringiophila

Enero
Febrero
Marzo
Abril
Mayo
Junio
Julio
Aqgosto
Setiembre
Octubre
Noviembre
Diciembre

WINDN-_NNNOOWWNWA
N-20O0 000000 ~Ww
OO0 OO0 OCOoOOoOoONDdN

Tabla |.4. Frecuencias absolutas de la oferta de presas discriminadas por
microambientes y grupos.

Pradera

Micro Pajonal Inundable Terraplén
Arafas 167 199 220
Escorpiones 2 0 1
Opiliones 1 2 1
Acaros 169 172 153
Quilépodos 0 1 1
Diplépodos 1 174 0
Colémbolos 1558 2054 2606
Ortopteros 5 12 17
Coledpteros 53 60 44
Himenopteros 647 601 999
Dipteros 48 78 43
Isépteros 5 2 45
Lepidopteros 3 0 3
Hemipteros 9 8 12
Homopteros 37 15 23
Dictiopteros 0 1 3
Tysanopteros 14 15 10
Larva 12 16 8
Isépodos 3 3 3
Crustaceos 2 7 2
Anélidos 0 2 1
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Tabla 1.5. Tabla de frecuencias absolutas de la oferta de presas discriminadas
por periodo y grupo.

Periodo Frio Calido Periodo Frio Calido
Aranas 191 395 |Isdpteros 1 51
Escorpiones 0 3 |Lepidopteros 1 5
Opiliones 0 4 | Hemipteros 6 23
Acaros 223 271 |Homopteros 23 52
Quilépodos 0 2 | Dictiépteros 0 4
Diplopodos 174 1 | Tysanopteros 19 20
Colémbolos 3455 2763 |Larva 19 17
Ortopteros 14 20 |lsopodos 4 5
Coleodpteros 78 79 | Crustaceos 11 0
Himenopteros 666 1581 | Anélidos 3 0
Dipteros 107 62
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Tabla 1.6. Valores de diversidad acumulada segun los indices de Shannon —
Wiener y Simpson para las tres especies estudiadas.

Hyla p. pulchela (n = 70)

H S N° H S N° H S
0,650 0,278 25 2,451 0,751 49 2,898 0,831
0,863 0,408 26 2477 0,758 50 2,894 0,831
1,484 0,541 27 2,557 0,768 51 2,888 0,830
0,942 0,286 28 2,575 0,771 52 2,867 0,828
1,058 0,311 29 2,593 0,776 53 2,862 0,827
1,166 0,333 30 2,622 0,782 54 2,880 0,826
1,245 0,359 31 2,625 0,785 55 2,888 0,827
1,724 0,524 32 2,626 0,788 56 2,886 0,827
1,851 0,573 33 2,646 0,791 57 2,881 0,826
1,874 0,584 34 2,687 0,797 58 2,879 0,826
1,925 0,603 35 2,700 0,800 59 2,876 0,825

= Z
QOWOWONOOP,WN=

—
—

12 2,042 0,639 36 2,712 0,803 60 2,855 0,824
13 2,092 0,649 37 2,720 0,804 61 2,854 0,823
14 2,132 0,664 38 2,715 0,804 62 2,842 0,822
15 2,230 0,686 39 2,732 0,808 63 2,821 0,819
16 2,261 0,700 40 2,768 0,810 64 2,814 0,818
17 2,248 0,701 41 2,854 0,820 65 2,811 0,817
18 2,313 0,708 42 2,855 0,820 66 2,821 0,819
19 2,354 0,714 43 2,887 0,825 67 2,837 0,818
20 2,371 0,716 44 2919 0,831 68 2,828 0,817
21 2,375 0,721 45 2,926 0,834 69 2,825 0,816
22 2,388 0,729 46 2,921 0,833 70 2,839 0,817
23 2,418 0,734 47 2910 0,833
24 2418 0,735 48 2904 0,832
Pseudopaludicola falcipes (n = 25) Scinax eringiophila (n = 10)
N° H S N° H S N° H S
1 0,811 0,375 14 2,231 0,700 1 1,000 0,500
2 1,436 0,593 15 2,217 0,698 2 1,585 0,667
3 1,760 0,675 16 2,077 0,640 3 1,792 0,667
4 2,006 0,714 17 1,691 0,502 4 2,128 0,735
5 2,070 0,739 18 1,793 0,539 5 2,626 0,819
6 2,314 0,776 19 1,812 0,543 6 2,788 0,837
7 2,276 0,769 20 1,846 0,550 7 2,753 0,833
8 2,488 0,803 21 1,871 0,561 8 2,685 0,820
9 2572 0,818 22 1,738 0,514 9 2,685 0,820
10 2,516 0,808 23 1,747 0,518 10 2,685 0,820

11 2,274 0,737 24 1,734 0,515
12 2,306 0,724 25 1,760 0,524
13 2,247 0,704

Referencias:H, Indice de Shannon-Wiener; S, Indice de Simpson.
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