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PROLOGO

Las causas remotas de haber llevado a cabo el presente trabajo se deben a los contactos
establecidos por personal de la Estacién Bioldgica de DoRana con instituciones y personas de
Iberoamérica alld por el aio 1973, Tras unos afos de estrecha colaboracion con la estancia
Hato de El Frio, en los Llanos de Apure, Venezuela, personal vinculado a la EBD realizé
estudios e intercambios a distintos niveles en varios paises del dmbito (Argentina, Bolivia,
Chile, Cuba, México, Nicaragua, Paraguay, Perd, Uruguay, Venezuela). Los primeros
contactos con Bolivia llevaron pronto a la creacion de la Estacion Bioldgica Beni, hoy con
categoria de Reserva de la Biosfera, y perteneciente a la Academia de Ciencias de Bolivia. En
eila se realizaron estudios sobre vertebrados por parte de investigadores espanoles hasta el ano
1988 .

Una serie de conversaciones previas y proyectos culminé en el verano de 1986 con la
realizacién de una expedicion conjunta hispano-boliviana. El objetivo de la misma era la
exploracion de la apenas hollada Serranfa de Huanchaca, una extensa meseta rodeada de
farailones inaccestbles ("tepui”), perteneciente al escudo precambrco, en el nordeste del
departamento de Santa Cruz, junto a la frontera con el brasilefio estado de Matogrosso. Dicha
expedicidn se vid truncada casi en su nicio por el asesinato, a manos de narcotraficantes, de
res miembros bolivianos de la misma, incluyendo a su méximo responsable, el profesor Noel
Kempff Mercado. Como homenaje péstumo, se did su nombre al parque nacional que hoy
comprende la regidn.

Con objeto de continuar la labor interrumpida, a lo largo de los afos 86-87 se
maduraron dos convenios para la investigacion en el departamento de Santa Cruz. Los
mismos fueron suscritos entre la ONG Asociacion de Amigos de Dofana, por parte de
Espana, y la Universidad Auténoma Gabriel René Moreno y el directorio del Parque Nacional
Noel Kempff Mercado, por parte boliviana. El proyecto a reahizar se inicid en agosto de 1987,
pero problemas de indole logistico y politico, impidieron proseguir con la investigacion en
Huanchaca. Como alternativa se buscd una zona para trabajar en las extensas selvas del norte
del departamento de Santa Crug, y se hicieron las gestiones que culminaron en la eleccion de
Puerto Almacén como drea de trabajo.

S1 bien la idea inicial era el estudio de 1a comunidad herpetologica a algian nivel a
determinar in situ, la baja densidad de poblacion de la mayoria de las especies de reptiles,
pronto puso de manifiesto la dificultad de llevar a cabo un trabajo de este tipo en solitario, ya
que para obtener muestras y datos significativos, se hubieran requerido un ndmero de horas-
hombre de trabajo de campo, completamente fuera de nuestras posibilidades. Por tanto, pronto
se decidio circunscribir el estudio a la comunidad de anfibios, que por presentar su actividad

concentrada en los meses Huviosos, y especialmente alrededor de enclaves concretos, hacia



mucho mis asequible una recopilacién de datos satisfactoria. No en vano, la abundancia de
animales en un habitat donde pueden ser ficilmente observados y colectados, parece haber sido
un atractivo motivo para muchos herpetélogos estudiosos de las comunidades.

Todo el trabajo de campo y las etapas posteriores estuvieron impregnados del
sentimiento de "frustracién taxonémica” inherente a la actividad de todo aquel que quiere saber
c6mo viven determinados animales, pero que, sientiendo atin mds urgencia por saber gué son
aquellos animales, no encuentra mds que dificultades en su camino. Este sentimiento es el que
me ha llevado a escribir este trabajo con el enfoque que tiene. Cada vez es mds frecuente ver en
las tesis doctorales una considerable reduccion en el contenido de los aspectos descriptivos
previos a los capitulos en los que aparecen ya las aportaciones concretas inéditas. Anos atrds era
comtin proporcionar amplias revisiones bibliogrificas sobre el tema, minuciosas descripciones
del drea de estudio y, en general, dar cierto peso a los aspectos descriptivos del trabajo. Por ¢l
contrario, actualmente se tiende a ir rapidamente al grano de la cuestién y centrarse més en los
resultados y la discusion, que son en definitiva los que justifican y dan valor a una tesis. En
este caso he preferido seguir un estilo un poco a la antigua usanza, y ¢llo no €s tanto porque la
fauna y el medio sobre los que trata este trabajo sean en general bastante desconocidos en el
ambito de la investigacion en nuestro pais, sino, sobre todo, porque también lo son en el propio
pais donde se ha realizado el estudio. Indudablemente, es en las bibliotecas bolivianas donde
mas provecho se le podrd sacar a este trabajo, y dadas la carencia de informacidn sobre el tema
y las dificultades para conseguir la poca bibliografia existente sobre la herpetofauna boliviana
por parte de los estudiantes de disciplinas relacionadas con la Naturaleza en Bolivia, he
considerado importante aportar una relativamente extensa revision bibliogrifica sobre el estudio
de las comumdades herpetologicas tropicales en general, y sobre los anfibios de Bolivia en
particular, asi como proporcionar una clave dicotdmica y descripciones ltiles de cada una de las
especies y del drea de estudio. El fin dltimo de todo ello es disponer de informacién bdsica
transformable en argumentos conservacionistas. Bolivia es aun un pais con unos
extraordinarios recursos naturales y grandes dreas en buen estado de conservacidn, pero la
destruccion del medio es ripida, y los bosques hiimedos subtropicales del departamento de
Santa Cruz son un buen exponente de ello. Es mis fdcil defender realidades bioldgicas
conocidas que una hipotética espectacular biodiversidad que nadie pone en duda pero que nadie
conoce, y es a través del estudio bdsico de esta incuantificada fauna y flora, como se puede
saber qué ¢s lo que estamos queriendo conservar. Sélo durante el estudio de los anfibios de
Puerto Almacén se encontron dos especie nuevas para la ciencia y siete nuevas para Bolivia,
algunas de ellas representando ampliaciones de cientos de kilémetros en su drea de distribucion
conocida. El camino a Puerto Almacén ha sido recientemente ensanchado y muy
probablemente, la Charca del Bosque, donde se producian los mids espectaculares vy
ensordecedores coros de anuros que he presenciado jamds, y tnico enclave de reproduccién en

la zona para algunos de ¢llos, ha sido destruida. Cada uno de nosotros, dia a dia, poco a poco,



vamos viendo con horror cdmo aquel darbol que recorddbamos ya no estd, como construyeron
en tal zona o ¢c6mo aquella charca se secéd para siempre. Los cientificos tenemos la obligacién
moral de no perdernos en nuestro mundo de laboratorios y ordenadores, y hacer llegar al
hombre de la calle todo lo que produzcamos que pueda ser utll para preservar una Naturaleza
que se nos va aceleradamente de las manos. En este sentido, espero que esta tesis sirva para

algo mds que para que yo consiga un titulo de doctor.
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“El camino a sequir es seleccionar una
comunidad asequible y tipica cuya fauna

nos sea conocida..."

Valverde, 1967



1) INTRODUCCION

1.1) El estudio de los anfibios neotropicales.-
1.1.1) Breve introduccion histérica.-

La Region Neotropical posee la mds rica fauna de anfibios del mundo, con el mayor
niimero de especies en una sola localidad (ver Duellman, 1978a) y hasta el momento esta fauna
no ha sido completamente inventariada. En efecto, el ritmo de descrnipcion de nuevos taxa, es
aqui extraordinariamente alto aun en nuestros dias. Como ejemplo, baste decir que de las 313
especies de hilidos de Sudamérica conocidas hasta 1977, 100 de ellas habian sido descritas en
el periodo 1960-77 (Duellman, 1979a), y por supuesto la cifra ha ido aumentando
considerablemente hasta nuestros dias. Es decir, a grandes rasgos el conocimiento ¢
investigacion de los anfibios neotropicales permanece atin en un estadio de alfa-taxonomia
(Fugler, 1986).

Los primeros estudios sobre anfibios sudamericanos fueron llevados a cabo por
estudiosos europeos en base a los ejemplares colectados por antiguos exploradores,
aventureros y cientificos. Asi, ya Linneo nominé en su Sistema Naturae (1758) un buen
nimero de herpetos americanos. Tambi€n algunos grandes naturalistas trabajaron sobre el
terreno en el siglo XVIII y, sobre todo, en el XIX, y ellos mismos, o sus contrapartes en los
museos europeos, describieron el material herpetoldgico colectado. Asi, el término especifico
del nombre de muchas formas actuales, o bien el del autor que sigue al binomio, nos recuerdan
los nombres de Bibron, Boettger, Boulenger, Dauvdin, Duméril, Fitzinger, Giinther, Jiménez de
la Espada, Laurenti, d'Orbigny, Peracca, Schmidt, Spix, Steindachner, Tschudi o Wagler, por
citar sélo algunos de los mds notables. Ya en la segunda mitad del siglo XIX, empezaron a
trabajar sobre el tema herpetdlogos norteamericanos, destacando sobre todos ellos E. D. Cope,
que junto con el europeo Boulenger, son quizd los dos autores mas prolificos que nunca ha
dado la herpetologia.

Durante del presente siglo, los norteamericanos empezaron a ejercer ya un papel
preponderante, y asimismo, al amparo de instituciones y museos por fin implantados en
Sudamérica, empezo la produccién cientifica autéctona. Asi, tenemos en Brasil los trabajos de
Bokermann, Adolpho y Bertha Lutz, Miranda Ribeiro, etc.; Vellard trabajé en Perd y
Argenting, y en este ultimo pats hubo un buen mimero de grandes investigadores, como Barrio,
Cei, Freiberg, Gatlardo, Laurent, Pisan6 y un largo etcétera. En Chile destaca la obra de
Donoso Barros, en Colombia la del padre Nicéforo Marfa, y en Venezuela la de Rivero.

Muchos de estos investigadores viven y siguen en plena produccién hoy en dia, y a su amparo



han florecido nutridos grupos de herpetdiogos dedicados al estudio de los anfibios en sus
respectivas dareas.

En las dltimas décadas, un gran impulso a la taxonomia ha sido dado gracias al trabajo
de investigadores norteammericanos, como Duellman, Heyer, Lynch, Savage, etc, etc, los cuales
en ocastones son responsables de la descripeion de un enorme niimero de especies de grupos a
veces taxondémicamente muy complicados. A pesar de todo, algunos paises o regiones se han
visto mds beneficiados que otros en cuanto al caudal de conocimientos que sobre su fauna de
anfibios se iba acumulando. En el caso concreto de Bolivia, hubo una serie de autores que
durante algunos anos hicieron algunas publicaciones puntuales, pero en general el pais ha
llegado hasta nuestros dias siendo el muds pobremente conocido, en virtud de su baja poblacion,
vastos territorios inexplorados y escasas vias de comunicacién. La inestabilidad politica,
econémica y fronteriza durante décadas, propicid que muy pocos cientificos pusieran sus 0jos

en el pais, cuando otras areas disfrutaban de una fauna igualmente rica y de mayores garantias.
1.1.2) La investigacion batracoldgica en Bolivia.-

.a primera referencia concreta sobre anfibios en Bolivia data de 1838, y se debe a

Bibron (en Tschudi, 1838), donde describe "Hylaplesia picta” (hoy, Epipedobales pictus),

cuya localidad tipo es Santa Cruz de la Sierra. Pocos afios despues, en 1847, el insigne viajero,
explorador y naturalista francé€s Alcides d'Orbigny, publica algunos resultados herpetoldgicos
en ¢l volumen V de su "Voyage dans I'Amérique Méridionale”, donde presenta datos e
ilustraciones de herpetos por €l colectados en Bolivia, pais por ¢l que realizé intrépidas
exploraciones recogiendo muestras y datos botdnicos, zooldgicos y antropolégicos de
extraordinano interés.

Las dreas mejor conocidas antiguamente, y ain en la actualidad, eran las regiones
altipldnicas y los valles subtropicales cercanos a las ciudades de La Paz y Cochabamba, y casi
toda una serie de trabajos posteriores llevados a cabo por diversos autores, versan sobre la
descripcion de especies principalmente de estas zonas (Boettger, 1891; Boulenger, 1882; 1887;
1891; 1898; 1902; Werner, 1899; 1901). De hecho, va durante el siglo XX, tos estudios han
continuado siendo mayormente taxondmicos y han tratado sobre especies altipldnicas o de los
valles, antes que de la fauna de las inaccesibles y extensas llanuras orientales (ver por ejemplo,
Andersson, 1906; 1938; Barbour y Noble, 1920; Cei, 1968; Gallardo, 1961; Parker, 1940,
Vellard, 1951: 1953; 1957; 1960; 1970). Los primeros datos correspondientes a anfibios de
zonas bajas, se hallan en algunos trabajos de Boulenger (1882; 1898), y provienen de dreas del
piedemonte andino en los departamentos de La Paz v Beni (donde habia diversas misiones
religiosas y asentamientos derivados de la fiebre del caucho), o de la regién chaqueia.

Posteriormente aparecen descripciones de otras especies en el oriente boliviano, y un

gran impulso en este sentido fue el hecho de que el naturalista alemin J. Steinbach se instalara



durante afios en la localidad amazénica de Buenavista, en el departamento de Santa Cruz, y
cercana a su capital, Durante muchos anos, Steinbach colecté mucho material zoolégico que
produjo un buen niimero de descripciones por parte de otros autores. No en vano, Buenavista
es asi ta localidad tipo de varias especies de anfibios y una localidad ¢itada para muchas otras
(Boulenger, 1905; Parker, 1927a; 1927b; Gaige, 1929). Hasta el afo 197(), se sucedieron
descripciones y datos aislados sobre anfibios de Bolivia, en ocasiones como resultado de
expediciones o itinerarios llevados a cabo por conocidos herpetdlogos (Donoso Barros, 19694;
1969b; 1970; Gans, 1969; Mertens, 1929: Muller y Hellmich, 1936; Parker, 1928; Travassos
et al., 1957,

Desde entonces, se han sucedido escasas descripciones de especies en Bolivia o en cuya
descripeion se cita el pais (Duellman, 1972; 1978 b; Heyer, 1978; Cannatella, 1980; Wake,
1984; Lynch y McDiarmid, 1987; De la Riva, 1990 a; 1992 a; 1992 b; Reynolds y Foster,
1992). No obstante, la gran parte de las contribuciones al conocimiento de la taxonomia y
distribucion de la anfibiofauna boliviana, corresponde a trabajos de las ltimas décadas que
tratan sobre revisiones de diversos grupos o regiones, en ios que de alguna manera se cita 0
estudia material boliviano (Cochran, 1955; Cochran y Goin, 1970; Duellman, 1956; 1971;
1972, 1973; 1974a; 1974b; 1979a; 1979b; Duellman y Frius, [972; Funkhouser, 1957;
Gallardo, 1961; 1965; Hever, 1970; 1973a; 1977a; 1978; 1979; Hillis y De S4, 198§;
Hoogmoed, 1979; Lutz, 1973; Lynch, 1979; 1989; Parker, 1934; Rivero, 1961; Silverstone,
1976). Asimismo, tratados generales de faunistica de anfibios, han sumarizado datos sobre la
batracofauna boliviana (Frost, 1985; Gorham, 1966; Harding, 1983).

Sélo en los ultimos anos se han hecho estudios sobre fa distribucién y ecologia
concretamente en Bolivia, poniéndose de manifiesto el escaso conocimiento que se tiene sobre
el tema. Estos fueron iniciados por Fugler (1983; 1984; 1988), quien estudia la comunidad
herpetologica de una localidad amazénica en el norte det departamento de Beni, y proporciona
datos sobre diversas localidades de los llanos orientales y la cordillera oriental. De Ia Riva
(1990 b), presenta algunos datos recientes de distribucion, y una recopilacion y sinopsis
geografica de todos los anfibios conocidos hasta el presente en el pafs; en dicho trabajo se
reconocen 112 especies, mds una serie de otras de dudoso estatus, y se estirna que cerca de
otras 50 ain no registradas en Bolivia podrian hallarse dentro de sus fronteras. Los ultimos
datos apuntan a que no menos de 200 especie de anfibios habitan en Bolivia y quizd una quinta

parte puede estar sin describir adn,
1.1.3) Revision bibliogrdtfica sobre ¢l estudio de las comunidades neotropicales de anfibios.-
En su resumen historico sobre el estudio de las comunidades herpetoldgicas, Scott y

Campbell (1982), utihzan como criterio para dar a un trabajo sobre anfibios y/o reptiles

categoria de estudio de comunidades, el que trate al menos con tres especies viviendo en el



mismo drea, y se aporte suficiente informacion sobre su ecologia y/o comportamiento como
para posibilitar comparaciones entre especies y deducir sus posibles interacciones. A efectos de
este apartado vamos a ser mds restrictivos y comentaremos sélo aquellos estudios sobre
anfibios que hayan versado sobre la comunidad entera o gran parte de ella, en el trépico, y mds
especialmente, en ¢l neotrépico.

Ningiin trabajo herpetoldgico del siglo X1X podria considerarse bajo ninguno de los
dos critertos anteriores. El primer estudio sobre una comunidad de anfibios (y también de
reptiles), se refiere precisamente a una comunidad neotropical, y es el que hizo Picado (1913)
sobre la herpetofauna encontrada en las plantas bromelidceas epifitas de Costa Rica. El segundo
es un trabajo sobre el mismo tema, y bastante posterior (Dunn, 1937), y ambos son articulos
eminentemente descriptivos. La década de los 40 conoce ya trabajos en los que se intentan
cuantificar abundancias, dietas, etc, pero ninguno se ocupa de anfibios tropicales. Martin
(1955), hizo el primer estudio sobre la distribucién en bosques de niebla en Méjico, en el limite
de la region Neotropical. Stebbins y Hendrickson (1959), estudiaron 26 especies de anfibios en
Colombia, aportando minuciosos datos sobre su ecologia, biologia y comportamiento. En la
década de los 60 empiezan a hacerse comparaciones entre comunidades, y términos como uso
del espacio, competencia, reparto de recursos o nicho, se hacen de frecuente uso. Es entonces
cuando empieza a aparecer un nimero creciente de trabajos sobre herpetos tropicales. Duellman
(1960), estudia la distribucidn y ecologia bdsica de tos anfibios del istmo de Tehuantepec, en
Méjico; no investiga sobre la estructura de la comunidad, aunque si analiza las caracteristicas
biogeogrificas de las especies que la componen, y su distribucién por hibitats. Sexton et al.
(1964), estudian el uso del espacio en relacidn a la estructura del hdbitat en anfibios y reptiles
de Panamd. Heatwole y Sexton (1966) compararon dos herpetofaunas en zonas climdticamente
diferentes, también en Panamd. Duellman (1967), hizo un detallado anglisis sobre los
mecanismos de aislamiento y segregacion de los hilidos de una localidad en Costa Rica. Heyer
(1967), estudié la distribucion de 1a herpetofauna en la cordillera de Tilardn, en Costa Rica. Por
aitimo, Myers y Rand (1969), hacen el pnimer inventario de la herpetofauna de la isla de Barro
Colorado, en el Canal de Panamd, un enclave que darfa mucho fruto en ulteriores
investigaciones. Ademds, durante fa década de los 60, vieron la luz otros importantes trabajos
sobre comunidades de anfibios, llevados a cabo en otras regiones tropicales del mundo, tanto
de Africa (Barbault, 1967; Inger, 1968) como en Asia (Brown y Alcald, 1961; Lloyd et al,,
1968; Inger, 1969), que permitirfan ulteriores e interesantes comparaciones entre comunidades
taxonomicamente diferentes, pero ecolégicamente semejantes.

La década de los 70 es muy prolifica en trabajos sobre el tema. Cintron (1970) estudié
la segregacion espacial entre las ranas arboricolas de un bosque tropical en Puerto Rico. Crump
(1971), realizé un detallado andlisis de la distribucion espacial de anfibios y reptiles en una
localidad cercana a Bel€ém (Pard, Brasil), donde trabajé con un total de 38 especies de anfibios

y 23 de reptiles. La misrna autora Hevo a cabo posteriormente (1974) un importante trabajo



sobre las estrategias reproductivas en una comunidad de 81 especies de anfibios en Santa
Cecilia, una localidad de la amazonia ecuatoriana con una impresionaniemente diversa
herpetofauna. Heyer es autor de numerosos trabajos sobre comumdades de anfibios, tanto en
América como en Asia tropical. En parte de ellos se ocupd de la estructura de las comunidades
de larvas de anuros. y del papel que la competencia y la depredacion en ellas, ejercerin sobre la
posterior ecologia de las formas adultas (Heyer, 1973b; 1974a; 1976a). Otros importantes
trabajos de este autor, se ocupan de la ecologia de cinco especics simpdtridas de Leptodactylus
(Heyer y Bellin, 1973), de la comparacion de las diversidades de especies de anfibios y reptiles
que habitan en tas bases de los grandes drboles en bosques secos de Talandia, por un lado |, y
en bosques himedos de Ecuador, por otro (Heyer y Berven, 1973) y de la reparticién por
macrohibitats de 33 especies de anuros en la Cuenca Amazonica (Heyer, 1976b). Scott (1976},
comparé cualitativa y cuantitativamente datos sobre la herpetofauna del suelo del bosque
tropical, a partir de estudios propios llevados a cabo en varias localidades de Costa Rica y de
otros Nevados a cabo por distintos autores en otras zonas: Filipinas (Brown y Alcala, 1961),
Borneo (Lloyd et al., 1968) y Panami (Heatwole y sexton, 1966; Sexton et al., 1964). Pough
et al. (1977), aportan una base fisiolégica para explicar el reparto espacial de las especies

nativas ¢ introducidas de Eleutherodactylus de Jamaica. Staton y Dixon {(1977), ofrecen

someros datos ecoldgicos sobre la comumdad de anfibios y reptiles de los llanos centrales de
Venezuela. Hodl (1977), estudid la segregacidn espacial de los machos de anuros durante los
cantos de apareamiento en "praderas flotantes”, cerca de Manaus, Brasil. EI mis completo
trabajo sobre una comunidad herpetolégica neotropical lievado a cabo hasta la fecha, fué
realizado por Duellman (1978 a) en Santa Cecilia, Ecuador. Como ya se ha comentado, aqui se
conoce la mds alta biodiversidad y en dicha localidad y puntos cercanos, se han registrado un
total de 93 especies de anfibios y 92 de reptiles (Duellman, 1990). El rabajo de Duellman
(1978 a) es pionero ademds en hacer hincapi€ en la importancia de la biogeografia y de la
historia de las comunidades para explicar su composicion actual. En 1979, Hoogmoed y
Gorzula estudian los anuros de una sabana tropical venezolana, aportando datos sobre su
fenologia y distribucion espactal en las charcas. Toft y Duellman (1979}, efectuaron un estudio
preliminar de la estructura de una comunidad formada por 53 especies de anuros en el rio
Llullapichis, un afluente del Pachitea, en la amazonia peruana, y la compararan con la
comunidad de Santa Cecilia. Ademds de toda esta gran cantidad de trabajos sobre comunidades
de anfibios en el neotropico, durante la década de los 70 vieron la luz otros importantes trabajos
llevados a cabo en otras regiones tropicales del globo. En Africa tropical, aunque en zonas de
sabana y no de bosque, hay un gran nimero de contribuciones aportadas por Barbanli (1972;
1974a; 1974b; 1974¢: 1976a; 1976b; 1976¢). En Asia, son de destacar, aparte de los citados
trabajos de Heyer, el de Inger v Colwell (1977), efectuado en Tatlandia, y ¢l de Voris (1977),
que compard sus datos sobre la herpetotauna de las bases de los drboles de la selva de Sumatra,

con los datos yi existentes para Tatlandia y Ecuador (Heyer y Berven, 1973},



Desde el inicio de la década de los 80 hasta nuestros dias, ha seguido habiendo
continuas aportaciones, v quizd el rasgo general mds destacable ha sido el creciente
cuestionamiento de la competencia como tinico 0 mids importante modelador de 1a estructura de
las comunidades biol6gicas. Toft (1980 a; 1981), compard dos comunidades de suelo de
bosque tropical en Panamd, una en zona himeda, y otra en zona seca, y en otro trabajo (Toft,
1980 b), estudio la ecologia tréfica de una comunidad de 13 anuros diurnos en el rio
Llullapichis, comparando la estacién seca con la himeda. En 1982 aparece un libro con los
resultados de un simposio que habia tenido lugar en Kansas en el aio 77, con el titulo de
"Herpetological Communities”, y editado por N. J. Scott. En dicha obra se pueden encontrar
importantes trabajos y revisiones sobre el tema. El de Scott y Campbell, ya citado
anteriormente, ofrece una revisién bibhiografica sobre la investigacion en comunidades
herpetoldgicas; por su parte, Heatwole, en un trabajo al que también nos hemos referido ya,
aporta un repaso al estado de conocimientos sobre el tema, dedicando parte del trabajo a las
comunidades de bosques ropicales, y sacando algunas conclusiones generales en base a dichos
conocimientos. Jones estudia el solapamiento en el nicho wéfico de cuatro especies de

Eleutherodactylus caribefios. Por tltimo, y dentro del mismo volumen, Scott estudia la

herpetofauna de parcelas de suelo de bosque tropical en Camerin, comparando los resultados
con trabajos similares va efectuados en los tropicos de América y Asia. También en Africa
tropical, y mds concretamente en Gabdn, Toft (1982), estudid la estructura de la comunidad de
anuros del suelo del bosque, durante la estacién seca. Posteriormente, la misma autora (1985)
es responsable de una importante revision de los conocimientos actuales sobre el reparto de
recursos en las comunidades de anfibios y reptiles, intentando establecer, a base de utilizar
todos los datos publicados existentes, qué dimensiones del nicho ecoldgico (y sus
subdivisiones) representan un papel mds importante en la ecologia de los distintos grupos de
herpetos, concluyendo que raramente estd implicada una sola dimenstén. Fugler (1986),
proporciona el primer y inico trabajo sobre una comunidad herpetolégica en Bolivia. Se trata
de un estudio sobre la distribucion espacial y la fenologia reproductiva de anfibios y reptiles,
llevado a cabo durante la estacidn seca en una localidad de bosgue tropical en el norte del
departamento de Beni. El autor compara ademas la diversidad de 1a comuntdad con la de otras
locahdades amazodnicas ya estudiadas. En Perd, y de nuevo en el rio Liullapichis (Panguana),
Aichinger (1987) estudid los patrones de actividad anual en la comunidad de anuros. Cardoso y
Martins (1987}, estudiaron {a diversidad de anuros vocalhizando en una comunidad del sudeste
de Brasil. Un estudio concentrade en una sola charca, en el que se aportan datos sobre la
distribucion espacial durante la reproduccidn de las distintas especies de anuros presentes, es el
de Schliiter (1987). realizado en Panguana. Cardoso et al. (1989), analizaron también la
distribucion espacial en relacidn a los lugares de ovoposicion, desarrollo larval vy sitios de
apareamiento, en dos comunidades de anuros del sudeste de Brasil. Duellman (1989) revisa los

patrones generales de la estructura de las comunidades herpetologicas de las selvas



neotropicales. Heyer et al (1990), publican los resultados de largos afios de estudio sobre la
comunidad de anuros de Boracéia, una localidad de bosque tropical atldntico en el estado de
Sio Paulo, Brasil. Dichos autores aportan datos sobre la utilizacion de recursos por las distintas
especies, y comparan la diversidad de Boracéia con la de otras localidades neotropicales.
Rodriguez y Cadle (1990), ofrecen la primera lista preliminar de la rica herpetofauna de Cocha
Cashu, con datos igualmente preliminares sobre la biologia y distribuciones temporal y espacial
de anfibios y reptiles. Rand y Myers (1990), sumarizan los conoctmientos largamente
acumulados sobre la herpetofauna de la isla de Barro Colorado, y Zimmerman y Rodrigues
(1990), de 1a de las inmediaciones de Manaus y Duellman (1990), compara las herpetofaunas
de estas tres, y otras dos localidades neotropicales mds. Barbault (1991), da una interesante
aportacion sobre Ja necesidad de aunar los conceptos de comunidad y dindmicas poblacionales
de las especies y los condicionantes anatémico-fisiolégicos individuales, y para ello utiliza
como ejemplo las comunidades herpetolégicas wropicales, y mds concretarnente, las de las
sabanas tropicales de Lamto, en Costa de Marfil, muy estudiadas por él. Finalmente, Rodriguez
{1992) estudia la distribucidn espacial y ecologia de la comunidad de anuros de Cocha Cashu,
en el Parque Nacional Manu, Perd, donde la diversidad de anfibios es casi semejante a la de

Santa Cecilia.
1.2) Marco teorico, justificacion y objetivos del presente estudio.-

La ecologia de comunidades surgi6é hace casi un siglo, de la mano de los trabajos de
ecologos con avanzadas ideas, principalmente vinculados al campo de la botdnica (ver por
ejemplo, Cajander, 1905). Desde entonces, se ha progresado mucho en la clanficacion de
ciertos conceptos y en la comprobacién de determinadas hipétesis, aunque las metodologias
aplicadas en el estudio del reparto de recursos en el seno de las comunidades, se han mostrado
en ocasiones portadoras de un gran nimero de limitaciones e inconvenientes (Schoener, 1974),
y demasiado a menudo no se han tenido en cuenta o se han olvidado los trabajos pioneros sobre
el tema. El resultado final es que se ha caido en muchos planteamientos circulares y se han
reinventado ideas yva establecidas, de modo que, en definitiva, el progreso en este drea no ha
sido en realidad tan grande como el enorme nimero de publicaciones existentes pudiera hacer
pensar (Oksanen, 1991). Una de las causas de la posible invalidez de muchos estudios, es €l
establecimiento a priori de una serie de asunciones que en realidad no estdn comprobadas, o la
delimitacion excesivamente artificial (por ejemplo, taxondmica), del campo de estudio
{Oksanen, 1991). En efecto, cinéndonos a nuestro caso, si una comunidad bidtica es un
agregado de organismos viviendo juntos ¢ interactuando en todos los niveles tréficos,
consecuentemente no esta limitada a taxa concretos, y una "comunidad herpetoldgica”, por
definicidn, no es una entidad ecoldgicamente significativa (Heatwole, 1982). Teniendo ¢n

cuenta que el ecosistema funciona como un todo, si acotamos parcelas arbitrarias para estudiar,



dejaremos de tener en cuenta miiltiples factores que estdn definiendo el como es y el cémo
funciona la propia subcomunidad gue ya a priori habfamos subjetivamente seleccionado. Asi,
seria mas correcto hablar de ¢l componente herpetofaunistico de la comunidad (Scott y
Campbell, 1982). A pesar de todo ello, y probablemente debido sobre todo a las limitaciones
personales de cada investigador parat Nevar a cabo estudios globales (para los cuales suele faltar
la mayoria del conocimiento previo elemental, especialmente en dreas wopicales), el estudio de
comunidades se afronta frecuentemente con el citado criterio (axénomico, y poco a poco se
pueden ir imbricando las piezas que representan lales estudios parciales, para descubrir el
funcionamiento del ecosistema como un todo. De hecho, una gran parte de la bibliografia
reciente considerada como de estudio de comunidades, se compone en realidad de estudios de
autoecologia de especies individuales, una via que no obstante puede ser muy util para
aproximarse al estudio integrado de subcomunidades y comunidades (Barbault, 1991;
Schoener, 1986; Scott y Campbell, 1982). Toft (1985), no encuentra sin embargo tan arbitrario
el estudio de "comunidades herpetolégicas”, ya que ciertos rasgos de la biologia de los anfibios
y repiiles les hacen apropiados para un tratamiento separado de otros grupos zooldgicos,
presentando ambas clases al mismo tiempo, caracteristicas comunes (por gjemplo, la
ectotermia). Justificable 0 no la delimitacidn taxondmica del grupo de estudio, en lo sucesivo
seguiremos hablando de comunidad herpetolégica o de comunidad de anfibios o de reptiles,
pero sabiendo ya a qué nos estamos refiriendo una vez hechas las observaciones anteriores.

El grado de conocimiento sobre el funcionamiento de las comunidades herpetoldgicas
tropicales, si bien como hemos visto, ha aumentado considerablemente en los ultimos afos, es
todavia muy bajo, y ampharlo urge desde ¢l momento en que la tasa de destruccion de los
ecosistemas forestales tropicales es alarmante. La necesidad de estudios de este tipo en
diferentes dreas es por tanto apremiante, para evaluar el papel que los herpetos juegan en la
dindmica de los citados ecosistemas, permitir la comparacion de gradientes de diversidad, etc
(Duellman, 1978 a; 1988; Duellman y Koechlin, 1991). De hecho, si bien en un principio se
considerd que, debido a su baja tasa metabdlica, anfibios y reptiles podian tener un escaso
papel en el flujo de la energia dentro de los ecosistemas, la alta biomasa que en ocasiones
comportan sus poblaciones mitiga tal limitacion, y se ha demostrado lo equivocado de esta
generalizacion inicial (Burton y Likens, 1975a; 1975b). Toft (1985), recomienda ademas
continuar con los estudios de reparto de recursos en anfibios y reptiles, ya que ain queda
mucho por saber y nos pueden deparar sorpresas; no obstante, advierte de la necesidad de ser
conscientes de que mis de un fendmeno estara 1implicado en los patrones de dicho reparto, y se
deberfan explicar sus causas. Barbault (1991), recomienda el estudic de los ciclos
reproductores de los herpetos en los bosques tropicales, como medio de entender la estructura
de sus comunidades, de las que, opina, ain se sabe muy poco.

En el presente trabajo, hemos intentado aproximarnos al conocimiento de 1a comunidad

reproductora de anfibios de Puerto Almaceén, por medio de la integracién de los datos obtenidos



del estudio autoecoldgico de cada una de las 42 especies que la componen. Se trata del primer
estudio de este tipo llevado a cabo en Bolivia, y en bosques himedos subtropicales at sur del

ecuador. De una manera general, se pretende:

- Obtener informacion sobre Ja autoecologia de las 42 especies de fa comunidad, en los distintos
aspectos de fenologia, uso del espacio, reproduccion y ¢antos, y comparar esta informacién
con la existente en la bibliograffa.

- Dar una clave y diagnosis dtiles para el estudio de la anfibiofauna de la regién.

- Integrar los resultados autoecologicos parciales para dar una idea somera de la estructura de la
comunidad de anfibios, atendiendo a la posible competencia interespecifica.

- Obtener conocimiento del canto de apareamiento, inédito para muchas especies, y del reparto
del recurso acustico por parte de ellas.

- Analizar las caracteristicas zoogeogrificas de la comunidad como medio de explicar su actual
COmposIcion.

- Comparar los resultados con los de otros ¢studios semejantes con el fin de sacar conclusiones

parciales y globales.
1.3) Limitaciones de los datos.-

A o largo de la bibliografia concerniente al estudio de la comunidades bidticas, y mds
concretamente, de las herpetolégicas, encontramos en ocasiones consejos o recomendaciones
sobre cémo encarar dichas investigaciones. Asi, Schoener (1974) formula una serie de
preguntas que cabe hacerse sobre distintos aspectos del problema reterente al reparto de
recursos, y a las que interesaria buscar respuesta. Duellman (1978 a) recomienda, a la hora de
estudiar una comunidad herpetoldgica tropical, hacer, entre otras, dos cosas: 1), dividir el drea
de estudio en dos zonas, en una de las cuales se colectarian especimenes, y en la otra
tnicamente se efectuarian observaciones sobre el terreno, para asi evitar la interferencia de la
colecta sobre las poblaciones en estudio, y Ia posible alteracion de los resultados que de otro
modo se habrian obtemdo; y 2), conseguir series de ejemplares de cada especie (a ser posible
de cada sexo y clase de edad) a lo largo de todo el afio, para asi obtener datos fenoldgicos sobre
dieta, reproduccion, ete. En todos los casos, idealmente el esfuerzo en la toma de datos deberia
ser el mismo a lo largo del anio y en los distintos medios. Por su parte, Scott y Campbell
(1982), recomiendan una toma de datos estandarizada para poder hacer algo de suma utilidad,
como e¢s la comparacion entre distintas comunidades, y avisan sobre el peligro de hacer
excesivas generalizaciones sobre el funcionamiento de las comunidades basiandose sélo en un
estudio concreto, desde ¢l momento en que las poblaciones de anfibios y reptiles varian
notablemente de un afo a otro, con todas las consecuencias que ello puede acarrear a la

estructura de la comunidad, mediante, entre otros factores, la fluctuacion de los niveles de
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potencial competencia interespecifica (ver Schoener, 1982) Por ditimo, Scott y Campbell
aconsejan, en orden a obtener resultados mas itiles y satisfactorios, un cuidadoso planeamiento
previo de qué es o que se quiere averiguar y como.

En contraste, muy pocos estudios sobre comunidades herpetolégicas, y aun menos en
medios forestales ropicales, cumplen los requisitos anteriores. A menudo dichos estudios son
el resultado de afos de colecta y trabajo en un drea, pero sin que desde el principio se
persiguiese un objetivo concreto, no siendo el de la mera inventartacién de la fauna. Por tanto,
al final suele haber notables lagunas en los datos; la toma de ellos habitualmente no es igual al
principio gue al final del estudio, en que se han corregido defectos y estandarizado los propios
métodos, de modo que parte de la informacién no puede ser utihizada o comparada. No
obstante, aun en estudios asi llevados a cabo, siempre se pueden sacar interesantes
conclusiones y abrir nuevos interrogantes (ver por ejemplo, Duellman, 1978 a; Heyer et al.,
1990).

El estudio presente no se sustrac a estos inconvenientes. En primer lugar, no se tiene
una tdea exacta de lo que ocurre con ciertas especies durante la época seca. De algunas especies
observadas activas al inicio de la estacion de luvias, se ignora desde cudndo lo estdn, e 1gual
ocurre al final de la misma, en que ciertas especies siguen activas y no se sabe hasta cudndo.
Los tamanos de muestra colectada no son los mismos para todas las especies, y tampoco
reflejan fielmente su abundancia diferencial, ya que se hizo un mayor esfuerzo en colectar las
que eran mds escasas. Los ejemplares no se colectaron uniformemente a lo largo de la estacién,
con lo cual las variaciones en el estado reproductivo de las especies no pueden ser seguidas
fielmente. El esfuerzo no ha sido por tanto uniforme en el tiempo y en el espacio, y no se hizo
la separacion en dos dreas propuesta por Duellman hasta el segundo anio (en el que el
denominado Curichi Grande fue unilizado como lugar de colecta). No obstante, consideramos
de baja incidencia el nimero de ejemplares colectados como para que su falta fuera acusada
dentro de la precision de los censos efectuados, y en los casos en que no fue asi, esto fue
tenido en cuenta. No se dispone de grabaciones del canto de todas las especies, y no se trabajo
con las comunidades de larvas.

Por 1ultimo, se 1gnora casi todo acerca de qué es lo que hacen los anuros mientras no
gstdn en actividad reproductora o alrededor de las zonas en que dicha actividad es llevada a
cabo. La observacién de especimenes lejos de tales enclaves es muy ocasional salvo para
contadas ecspecies, y esta parece ser la norma (Heyer, 1976b; Heyer et al., 1990), aunque
frecuentemente en otros trabajos no se comente este problema. Por tanto, la estructura general
de la comumdad es desconocida, y sélo podemos hablar de las interacciones de las distintas

especies en €l contexto de la estacion reproductora.
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"...tropical life seems to have flung all
restraints to the winds. 1t is exuberant,
[uxurious, flashy, often even gaudy, full
of daring and abandon, but first and
foremost enormously tense and

powerful "

Dobzhansky, 1950

"Tropical vegetation has a fatal tendency
to produce rhetorical exuberance in those
who describe it."

Richards, 1952



2) AREA DE ESTUDIO

2.1) Generalidades fisicas de Bolivia.-
2.1.1) Geogratia.-

Bolivia ocupa la parte centro-occidental de América del Sur, entre los paralelos 09° 30
y 230 00, y los meridianos 57° 30"y 69¢ 4(), y tiene una extension de 1.098.581 Km?
(Brockman, 1986). Por tanto, el pais cae de lleno en la zona tropical, al hallarse al norte del
Trépico de Capricornio y al sur del Ecuador. Limita al Norte y al Este con Brasil, al Sur con
Paraguay y Argentina, y al Oeste con Chile y Penii. En Europa se suele tener un concepto vago
de la geografia boliviana, con un estereotipo centrado en el paisaje altipldnico, pero esto no
corresponde demasiado bien a la realidad.

Fisiograficamente, Bolivia se puede dividir en dos grandes regiones: la cordillera andina
y los llanos orientales, con desniveles entre ambos de mas de 6500 m. Entre ellos estd la
denominada region de Los Valles. La cordillera pertenece a los Andes centrales, y alcanza aqui
su maxima anchura. El 50 % de la superficie del pais pertenece al dominio andino. Penetra la
cordillera por la parte occidental del pais, y se bifurca en dos. La Cordillera Oriental toma
direccién NO-SE hasta la lantud 18° 30'S, en donde toma direcciéon N-S. Por su parte, la
Cordillera Occidental, de cardcter volcanico, toma direccion N-S desde el principio, delimitando
la frontra con Chile. Entre ambas queda un drea extensa de llanuras elevadas, conocidas en
conjunto como Altiplano, con extensos lagos (Titicaca, Poopo) y salares (Uyuni, Coipasa). La
altitud media dei altiplano es de 3700 m, y su extensién abarca 130.000 Km? (Montes de Oca,
1982). La Cordillera Oriental desciende bruscamente hacia las llanuras orientales, que ocupan el
otro 50% del pais, en su zona septentrional y oriental. Dichas extensiones estin surcadas por
caudolosos rios que tienen su origen en los Andes, como el Pilcomayo, Mamoré, Beni y Madre
de Dios. El relieve ¢s Ilano, intercaliandose en algunas regiones cordilleras de poca altura.
Hidrologicamente, Bolivia forma parte de tres cuencas: la del Amazonas, con una extension de
724.000 Km? dentro de sus fronteras, constituye el 66% de la superficie del pais; la del Plata,
con 229 500 Km?, representa el 21%; y la cuenca interior del altiplano, con 145.081 Km?,
abarca ei restante 13% (Brockman, 1986). Ademids de multitud de rios, tanto en el altiplano
como en las zonas bajas se encuentran numeroso lagos, lagunas y zonas pantanosas.

Politicamente, Bolivia estd dividida en nueve departamentos (divididos a su vez en
provincias), a saber: Pando, Beni, Santa Cruz, La Paz, Oruro, Cochabamba, Potosi,

Chuguisaca y Tanja (Fig. 2.1).
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2.1.2) Geologia.-

La Cordillera Andina, verdadera organizadora del clima del subcontinente sudamericano
(Morello, 1984), se forma como consecuencia del choque de las placas Sudamericana y de
Nazca (Gomez Molina y Linle, 1981). Su composicién consta de rocas sedimentarias
paleozoicas de hasta 450 millones de afos de antigiiedad. El levantamiento se inicié hace 200
millones de afios, tras el que siguié un fuerte proceso de erosion iniciado a principios del
Cenozoico, seguido de un nuevo levantamiento ya en ¢l Plio - Pleistoceno (James, 1973).

Los Hanos orientales estan formados a base de espesas capas de sedimentos recientes
depositadas sobre terrenos precambricos. El escudo precdmbrico brasileno afiora en extensas

zonas de Pando, Bent y, sobre todo, Santa Cruz.
2.1.3) Clima.-

La posicion geografica de Bolivia en el continente y su complejidad orogrifica,
determinan la existencia de notables varniaciones climatolégias en reducidos intervalos
espaciales. En general, hay un gradiente de temperaturas creciente de Oeste a Este, y de
humedad creciente de Sur a Norte. Existe estacionalidad anual, de modo que hay una época
lluviosa y una €poca seca, de duracion e intensidad variables segin las zonas. La época seca,
que coincide con el invierno austral, puede durar desde un mes en las regiones mds humedas, a
once meses en las mas secas. La precipitacion varia desde los escasos 100 mm anuales al sur
del altiplano, a los casi 6000 de Villa Tunari, en el piedemonte andino. En la cordillera hay
nieves perpetuas por encima de 5300 m, y el clima ¢s frio y seco. En los valles varia desde frio
y seco a cdlido y himedo, en funcién de su altitud, latitud y orientacién. Por ejemnplo, en Potosi
hay valles secos y dndos con temperaturas medias de 189 C, y un promedio de precipitacién de
400-800mm. Los valles orientados al N en la Cordillera Oriental ("yungas™), recogen mucha
Huvia procedente del Atldntico y de la Cuenca Amazoénica, mientras que 1a Cordillera Occidental
padece una "sombra de lluvia", y consecuentemente las precipitaciones son muy bajas o casi
inexistentes, como en ta Puna de Atacama, en la frontera chileno-boliviana. En ¢l altiplano, las
temperaturas medias anuales van de 119 C en el norte del mismo, a 70 C en el sur, con
oscilaciones diarias muy altas. La precipitacion es mayor en el drea norte (Titicaca), con hasta
900 mm anuales, y minima en el sur de Potosi, con los escaso 100 mm ya mencionados.

En los llanos onentales se puede distinguir una zona de chima tropical en el norte de
La Paz, norte de Cochabamba, Pando, Beni y norte de Santa Cruz, con medias de
temperaturas por encima de 250 C y precipitaciones siempre por encima de 1000 mm. Una
zona de cardcter templado se distnbuye por el sur de Santa Cruz y este de Chuquisaca y
Tarija. El clima es aqui muy caluroso en verano, y con inviernos muy secos. Las

precipitaciones anuales son inferiores a 1000 mm y las temperaturas medias, de 249 C, pero
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con descensos muy bruscos cuando soplan vientos del sur (Brockman, 1986; Gémez Molina y
Little, 1981; Montes de Oca, 1982; Morales, 199().

2.1.4) Vegetacion -

La variabilidad fisiografica y climitica de Bolivia propicta la existencia de gran nimero
de formaciones vegetales diferentes. Tosi et al. (1975), distinguen un total de 48 zonas de vida
distintas. La riqueza botanica se estima en no menos de 15-20000 especies de plantas
superiores. Se han hecho distintos intentos de categorizar botdntcamente las diferentes regiones
(ver por ejemplo, Ellemberg, 1981; Hueck y Seibert, 1972; Tosti et al., 1975). Muy a grandes
rasgos y resumiendo un poco todos ellos, podemos distinguir cinco grandes zonas de

vegetacion, a saber:

- Bosque tropical o subtropical de llanura.- Se distribuye por Pando, norte de La Paz, norte de
Cochabamba, Beni y norte de Santa Cruz. Hay grandes ireas de sabana intercaladas,
especialmente en Beni y regiones de Santa Cruz. El cambio de bosque tropical a subtropical es

gradual y en ocasiones so6lo perceptible estructuralmente, duranie la época seca.

- Bosque himedo subtropical de montania.- Ocupa las laderas orientales entre 1000-3300 m
aproximadamente, constituyendo los bosques de niebla que van desde los muy humedos de La
Paz, Cochabamba y parte de Santa Cruz (yungas) a los semihimedos del suroeste de Santa

Cruz, Chuquisaca y Tanja (selva Boliviano-Tucumana).

- Chaco.- Es el bosque seco espinoso que se extiende por ¢l sur de Santa Cruz y este de

Chuquisaca y Tarija, con una estacionalidad muy fuerte.

- Valles mesotérmicos.- Son los valles interandinos con vegetacidn variable segiin factores de

altitud, latitud y orientacion, y van desde muy secos a muy humedos.

- Puna y altiplano.- Es la alta montafia, caracterizada por su vegetacion baja de gramineas y

lantas adaptada al frio, con escasa representacion arbd P 18

2.1.5) Fauna.-
La fauna sudamericana, ademds de ser una de las mids ricas del mundo, presenta

interesantes peculiaridades y un alto grado de endemismo en virtud del prolongado aislamiento

a que estuvo sometido el subcontinente. La fauna neotropical presenta mayores afinidades con
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la africana y, en menor medida, con la australiana, que con otras regiones zoogeogrificas del
planeta; ello es debido a que en el pasado dichas tres regiones constituyeron ¢l gran continente
de Gondwana, el cual se dividio en el Jurdsico temprano, hace aproximadamente 180 millones
de afios. Sudamérica se separd del resto en ¢l Eoceno-Oligoceno, huce aproximadamente 50
millones de afos, v permanecio aislada hasta hace 5.7 millones de anos, en que se cerrd
definitivamente el puente centroamericano (Dietz y Holden, 197(). La comunicacién asi
establecida con Centro y Norteamérica, no hizo sino enriquecer notablemente la fauna por
medio de intercambios con la regidn Nedrtica, aunque también supuso la extincion de muchas

formas. Elementos nedrticos como el puma (Felis concolor), se extienden hoy hasta la

Patagonia, y grupos neotropicales como los Trochilidae alcanzan Canada

Bolivia, como compendio de cast 1odos los grandes biomas de Sudamérica, ticne una
fauna extraordinariamente rica, especialmente en los Nanos orientales v laderas andinas. Casi
toda la gran fauna sudamericana estd representada en el pais, con un gran predominio del
componente amazénico. Las fluctuaciones climdticas cuaternanas redujeron la extension de la
selva tropical a determinados "refugios” (Haffer, 1969), de modo que la gran biodiversidad en
este medio no endria su origen tanto en su a menudo postulada inmutabilidad y estabilidad a lo
largo de millones de afos, como en un proceso de especiacion vicariante favorecido por dichas
fluctuaciones climdticas (Duellman, 1982). Estas dreas que permanecieron como refugios para
la fauna forestal, poseen hoy la mds alta diversidad biolodgica del planeta. Una de ellas ocuparia
la regién del piedemonte andino amazonico boliviano (ver Haffer, 1979).

A grandes rasgos, la fauna de vertebrados de Bolivia puede contener unas 300 especies
de mamiferos, distribuidas en 11 6rdenes y 29 familias (Anderson, 1982); en aves es uno de
los pafses mds ricos del mundo, con no menos de 1257 especies (Remsen y Traylor, 1989);
como mimimo se hallan 210 especies de reptiles, en 3 érdenes y 17 familias (Fugler y De la
Riva, 1992; Fugler et al., en preparacién); hay aproximadamente 200 especies de anfibios, de
res ordenes y 12 familias (De la Riva, 1990 b); por ulumo, de peces es dificil conocer una cifra
siquiery aproximada, pero baste como orientacion que s6lo en L regidn amazonica de Bolivia,
se conocen no menos de 385 especies, (Lauzanne et al., 1986). En cuanto a la riqueza en
invertebrados, sobre todo en insectos, es incuantificable.

Cada ecoregion tiene sus propias peculiaridades en cuanto a su faung, si bien hay
especies de amplia distibucidn gue ocupan varias de ellas. Se podrian caracterizar varias
principales regiones faunisticas diferenciadas, mits o menos correspondientes con las zonas de
vegetacion. La region amazonica es, como se ha comentado, la mds rica en formas; en Santa
Cuz v parte de Beni se nota una gran influencia de In fauna del "cerrado” del centro y sudeste
de Brasil, que penetra o través de sabanas v pampas. Los valles andinos presentan en ocasiones
una fauna con un gran porcentaje de endemismos, sobre todo entre fos anfibios. Los bosques
nublados andinos tienen una gran abundadneia de estas formas, y en ellos y en el piedemonte se

hallan especies con distribucion en "arco andino”, esto es, que ocupan toda ta parte alta de la
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Cuenca Amazdnica siguiendo Ja cordillera o su cercania, desde Venezuela hasta Bolivia (Lynch,

1979): ejemplos tipicos de este modelo son el 0so de anteojos (Thremarctos ornatus) y las ranas

de 1a familia Centrolenidae. La regidn chaqueia tiene algunas formas endémicas, y en general,
una fauna bien caracterizada, incluyendo curiosas adaptaciones entre los anfibios (Gallardo,
1979). Por iltimo, la region altoandina es mis pobre en especies aunque también se¢ presentan
gran nimero de ellas exclusivamente aqui, o tienen en ella sus principales efectivos {Camehdae,
Phoenicopteniformes).

En lo que concierne a la herpetofauna, al igual que en otros grupos, la diversidad de
ecoregiones propicia una diversidad alta, pero este efecto se ve atenuado en parte por el hecho
de hallarse Bolivia lejos de algunos de los principales centros de especiacion dentro de
Sudamérica, con la consecuencia de que relativamente pocas especies de algunos grupos
alcanzan el pais; asi, la relacion n® familias/n® especies es bastante alta, al menos en el caso de

los anfibios, contrariamente a lo que ocurre por ¢jemplo en Ecuador (De la Riva, 1990 b).
2.2) Descripcion general del drea de estudio.-
2.2.1.) Localizacion geografica.-

La localidad donde se ha llevado a cabo el trabajo de campo es una estancia ganadera
llamada Puerto Almacén. Estd situada en el cuadrante suroccidental de la Cuenca Amazénica, en
la provincia Nuflo de Chdvez, departamento de Santa Cruz, a unos 70 Km al NO de
Concepcion, capital de la provincia, y a unos 350 Km al NE de Santa Cruz de la Sierra, capital
del departamento. Las coordenadas geogrificas son 150 46" §, 620 15" O (Fig. 2.1). Dicho
punto cae dentro de la remion llamada Chiquitania, que comprende gran parte del drea del
departamento situada al oriente del Rio Grande o Guapay. La estancia es atravesada por el curso
alto del Rio Negro, uno de los tributarios del rio Baurés, que va a desembocar en el [ténez o
Guaporé€; éste, que delimita la frontera con los estados brasilenos de Mato Grosso y Rondonia,
drena una cuenca de 303.000 km?2, de los cuales 196.650 pertenccen a Bolivia. El Iténez es uno
de los rios que, junto a otros igualmente caudalosos, como el Beni, Mamoré y Madre de Dhos,

da lugar al Madeira, uno de los principales afluentes del Amazonas por su derccha.
2.2.2.) Historia y usos de la zona.-

Puerto Almaceén se encuentra sobre el antiguo camino de Los Gomales o Perseverancia,
a 3.5 Km de la pequena aldea de Cosond. Dicho camino tuvo a mediados de siglo mavor

rasicgo que en la actualidad, debido a la explotacidn del caucho en ¢l curso bajo de Rio Negro,

Con la caida de la "hebre del caucho”, la zona se vié progresivamente despoblada debido a su
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alejamiento ¢ incomunicacién, produciéndose un flujo de campesinos hacia dreas urbanas,
especialmente Concepceidn y Santa Cruz. Durante el periodo de estudio, el camino, que parte a
la izquierda de la carretera de Concepeion a San Ignacio de Velasco, a 12 Km de aquella
localidad, era tortuoso y a menudo impracticable durante la estacion de lluvias, y Hega tan sélo
hasta la aldea de Monteverde, 40 Km al norte de Puerto Almacén; los 110 Km que restan hasta
Perseverancia han sido devorados por la vegetacion. La densidad de poblacion es muy baja en
el drea, la cual estd practicamente virgen e inexplorada en una extension de miles de km
cuadrados, y sélo algunas pequenas comunidades dispersas se alinean a lo largo de los 98 Km
del trazado del camino. Las principales son San Juan, Cosorié y Monteverde, con unas 15
familias cada una. Otros puntos de menor densidad, incluso con una sola familia, 10 constituyen
algunas pequenas aldeas o estancias, como son San Ramén, Bella Esperanza, Tacusito, El 26,
Las Lajas y la propia Puerto Almacén.

{.a poblacién de la zona, compuesta por indios chiquitanos ejerce una economia de
subsistencia basada en la agricultura itinerante, por el proceso de rozar, talar y quemar el
bosque (“‘chaqueo”). Cada ano, una pequeiia porcién de terrreno ("chaco™) es asf tratada por
cada familia, y cada tres o cuatro afos, una parte del chaco es abandonada, dando lugar a un
bosque secundario (barbecho). Los principales productos cultivados son arroz, maiz, platano,
yuca y papaya. La proteina animal es obtenida principalmente de la caza y la pesca, aunque
algunos animales domésticos son mantenidos como reserva, principalmente cerdos, gallinas y
patos. También se consumen miel silvestre y algunos frutos de la selva.

Hay una moderada actividad maderera en 1a zona de San Juan, y una pequena mina de

piedras semipreciosas empezd recientemente a ser risticamente explotada a 10 Km de Cosorid,

2.2.3.) Orografia.-

Toda la zona presenta un relieve ligeramente ondulado ("lomerio™), con una altitud
media sobre el nivel del mar en torno a los 300 m. Cada pocos km se encuentra algin pequeno
arroyo o cauce tributario del Rio Negro. Determinadas pequerias deprestones con mal drenaje,

sufren penigdicas inundaciones durante la estacion lluviosa ("curichis™).
2.2.4.) Geologia. -

El drea de Rio Negro pertenece a la porcion boliviana del Escudo Precidmbrico
Brastleno, que se halla entre los terrenos mds viejos del mundo, con una antigiiedad en torno a
los 570 milones de aios. Segin el Mapa Geologico del Area del Proyecto Precambrico (1976-
1983), del Servicio Geologico de Bolivia y el Servicio Geoldgico Britdnico, Puerto Almacén se
ubicaria en un terrreno de gneises con fajas o bandas de granulita hipersténica charnokitica,

enderbiuca y bdsica, granulitas cdlcicas y cordieriticas, y Iepititas. Se encuentran filones



dispersos de cuarzo brechoso y zonas de milonita. En la orilla derecha de Rio Negro, hay
cobertura lateritica de bajo nivel. Se encuentran dispersos afloramientos graniticos ("lajas”). El
propic nombre del rio, proviene de su color escuro, conferido por el lecho de rocas negras
sobre ¢l que discurre; dichas formaciones rocosas, forman en algunos tramos encajonamientos

y rapidos ("cachuelas™).
2.2.5) Edafologia.-

Segan Unzueta, (1975), el suelo en el Bosque Himedo Subtropical, presenta un
horizonte A oscuro, con un notable enriquecimiento de arcilla en el horizonte B. El material
originario, lo presentan sedimentos cuaternarios viejos y sedimentos tluviales jovenes, segin la
zoni. Killeen et al. (1991), estudiaron la ecologia paisajistica de las regiones de Concepcion y
Lomerio; st bien la cubterta vegetal difiere de la de Puerto Almacén, dichos autores aportaron
los datos edafoldgicos concretos mas cercanos disponibles. En [a zona considerada por ellos,
encuentran un mosaico edafoldgico, con la consiguiente heterogeneidad en la vegetacion. La
sabana arbolada {que en la direccion Concepcidon - Puerto Almacén se va convirtiendo
gradualmente en un bosque semideciduo continuo, para terminar en bosque himedo
subtropical) se asienta sobre planicies con suelos derivados de sedimentos terciarios (ultsoles u
oxisoles) de gran acidez (pH=4.2-5.7) y baja fertilidad. En las islas de bosque dentro de la
sabana, los suelos (alfisoles) son menos dcidos (pH=5.2-6.4) y mas fértiles. Los afloramientos
lateriticos son frecuentes en las laderas y zonas erosionadas. En las zonas colinosas, ¢l bosque
alcanza su maximo desarrolio en las laderas, prevaleciendo en dreas con suelos derivados de

rocas graniticas metamorficas, menos resistentes a li meteorizacion.
2.2.6) Clima -

El rasgo chimdtico mas caracteristico de la regién es su acentuada estacionalidad,
distinguiéndose claramente un verano lluvioso y un invierno seco. Segin el sistema de
Thornithwite, con datos del Servicio Nacional de Meteorologia de Bolivia (afios 1948-1978),
Puerto Almacén caeria en una zona de tipo climdtico sub-humedo-seco, con unos valores limites
del indice de humedad de -20-0, y dentro de 1as lineas de isotermas de 22-24° C y de isovetas
de 1000- 1200 mm anuales.

Dentro de las “zonas de vida” de Tosi et al. (1975), Puerto Almacén estd en la
correspondiente al "Bosque Himedo Subtropical”. Segin Unzueta (1975), la biotemperatura
media anual (vease Unzueta, 1975, para la explicacion de este concepto) en esta zona de vida
oscilaria entre 23 y 240 C. Las biotemperaturas medias mensuales, sufren una ligera variacion,
y la estacion seca es de mds larga duracion que en la zona tropical propiamante dicha. La

estacion luviosa comienza aproximadamente a finales de Octubre y tlermina a finales de Abril.
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ILas estaciones meteoroldgicas mas cercanas en donde se dispone de datos de anos
acumulados, son San Javier y Concepcién. Ambas caen en diferentes zonas de vida entre si'y
respecto a Puerto Almacén (Bosque Seco Templado y Bosque Hiimedo Templado en transicion
a Bosque Seco, respectivamente), y por tanto, sus datos no son muy extrapolables. El aspecto
de la vegetacion es de hecho marcadamente distinto, y sélo el drea de "La Dolonida”, entre las
dos, presenta un bosque estructuralmente sermejante al de nuestra drea de estudio. Con datos de
31 afios en Concepcidn se aprecia que el promedio mensual de temperatura no varia mucho
durante el afio, siendo los meses mds calurosos los de Octubre y Noviembre, al final de 1a
época seca (ver Fig. 2.2). Duorante los meses de Mayo, Junio y Julio, vientos procedentes del
sur ("surazos"), pueden hacer descender la temperatura hasta 3° C. Para la Chiquitania en
forma global, Killeen (1991), comenta que ia estacién seca tiene una duracién de ¢inco meses.
La precipitacidén anual es de alrededor de 1200 mm (700-1500). Las temperaturas medias
diarias alcanzan un méximo de 26° C en Noviembre y un minimo de 21 en Junio, con
temperaturas minimas de 10° C en invierno y mdximas de 33°C en ¢l inicio del verano.

Durante las dos temporadas de lluvias en que se llevé a cabo el trabajo de campo, se
registraron in situ [a temperatura y {a humedad relativa (cuatro lecturas dianas) y la precipitacién

(una lectura). Los resultados son sumarizados en las figuras 2.3-2.20 y los anexos 1 y 2.
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DIAGRAMA CLIMATICO

Concepcion (500 m)

| 1 ! ! ' : ! Il

[: Estacidn Hameda
Estacién Seca

- Precipitacién =100 mm/mes (escala reducida a 1:10)

Fig. 2.2 Diagrama climatico de Concepcién, 70 Km al SEde Puerto
Almacén, con datos de 31 anos. a = curva de medias mensuales de
temperaturas; b = curva de medias mensuales de precipitacion (Modificado
de Killeen et al, 1990).
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2.2.7) Vegetacion.-

Partiendo de Concepcién hacia Puerto Almacén, se puede observar un cambio en la
cobertura vegetal, de modo que hasta unos 35 Km antes de llegar, la formacion que se
encuentra es una pampa arbolada o "cerrado"”, con islas de bosque semideciduo dispersas por
todo el paisaje (especialmente en las zonas bajas), que se van haciendo mds frecuentes hacia el
norte, hasta formar una masa ya continua. En ella existen intercaladas planicies terciarias con un
bosque bajo dominado en un 50% por la palmera “cusi” (Orbignya phalerata). Finalmente, se

alcanza la formacidn del bosque himedo subtropical en todo su esplendor, que se va haciendo

progresivamente mas hmimedo hacia el norte. Este fenémeno se aprecia bien en las fotos de
satélite, en las cuales el color pardo-verdoso indica el bosque semideciduo, y €l rojo, €l bosque
siempre verde; en ellas, se advierte un gradiente de sur a norte, de modo que el primer color
aparece mayonmente en las cercanias de Concepcidn y progresivamente va virando al rojo, que
es mds intenso desde la altura de Puerto Almacén hacia el norte, y en las proximidades del rio.

La formacién vegetal ciimax en fa zona, es por tanto el Bosque Himedo Subtropical
(Tosi et al., 1975). Este tipo de bosque presenta en Sudamérica su mdximo exponente
precisamente en las masas forestales de esta region del departamento de Santa Cruz. Segin
Unzueta (1975), dicho bosque se caracteriza por la presencia de dos estratos bien definidos,
uno a 30 m de altura, y otro a 22 m. La riqueza forestal es notable, con ciertas especies
maderables de alto valor comercial, alcanzdndose una diversidad de drboles en torno a las 36
especies por hectdrea. El porcentaje de especies caducifolias puede llegar al 50%. Se produce,
en consecuencia, una cierta estacionalidad en los fendmenos de la floracion y fructificacion
{Beck, 1986). Las especies arbdreas mas caracterfsticas del drea, son:

Annonaceae: Porcelia nitidifolia ("ldcuma"). Apocynaceae: Stemmadenia sp.
("amarillo”). Arecaceae: Orbignya phalerata ("cusi"), Pyrenoglyphis infesta ("marayahi”),
Scheelea princeps ("motaci™). Borraginaceae: Cordia nodosa (“"picana amarilla").

Caesalpinaceae: Caesalpinea peltophoroides ("momoqui”), Peltogyne confertiflorum

("morado"). Clusiaceae: Calophyllum brasiticnse ("palomaria"), Rheedia _achacahiry

("achachairi™), R. brasiliensis {"guapomdé™). Compositae: Vernonia sp. ("paichané”).

Fuphorbiaceae: Hura crepitans ("ochod"). Lecythidaceae: Cariniana sp. (“yesquero").

Leguminosae: Anadenanthera macrocarpa ("curupau”), Centrolobium sp ("tarara™). Meliaceae:

Cedrela spp. ("cedro”). Mimosaceae: Enterolobium timbouva ("oreja de mono”). Moraceae:

Cecropia leucocoma ("ambaibo™), Ficus spp. ("bibosi”). Myristicaceae: Virola sebifera ("sangre

de toro”), Pithecellobium saman (“penoco”). Polygonaceae: Triplaris caracasana (“palo santo”).

Rubiaccae; Callicophyllum spruceanum ("guayabochi”), Genipa americana ("'bi").

Yara toda la Chiquitania, Killeen et al. (1991), compilaron, en base a trabyjos antenores,

un total de 165 especies diferentes de drboles. En las regiones de Concepcién, Lomerio y San



Ignacio de Velasco, la densidad de drboles/Ha (DAM>20 cm), es de 120- 140, alcanzando rara
vez hasta 240 .

1 bosque presenta en Puerto Almacén un franco predominio de componente amazonico
pero todavia con una notable influencia cualitativa chaqueiia y del cerrado. El aspecto general es
el de una selva himeda con profusion de lanas. En la estacion seca, un porcentaje notable de
los drboles pierde la hoja, cambiando en parte la fisonomia del bosque. Este, carece de un dosel
continuo, de modo que la cantidad de luz que alcanza el suclo es suficiente para permitir el
crecimiento de un sotobosque de densidad en ocasiones notable, lo que hace dificil la
progresion fuera de sendas ya previamente macheteadas. Los emergentes del dosel estin
representados sobre todo por el "bibosi” (Ficus sp.) de grandes raices tabulares, y el “ochod”
(Hura crepitans) de fuste recto y corteza espinosa, ambos con ejemplares superando los 35 m
de altura. También se encuentran, moderadamente abundantes, algunas palmeras, como el

motact (Scheelea princeps).

2.2.8) Fauna.-

La fauna del drea de Puerto Almacén presenta, al 1gual que la flora, un componente
amazdnico predominante, como se verd mds concretamente en el caso de los anfibios, La mayor
parte de los grandes vertebrados tipicos de la biota amazénica se encuentran en el drea.
Comentaremos aqui lo que se pudo inventaniar de los diversos grupos animales, con excepeion
de los anfibios, y circunscribiéndonos sélo a Puerto Almacén (en dreas relativamente cercanas,
como las pampas en el camino a Concepcidn, se encuentran especies caracteristicas de estos

medios, que nunca entran en ¢l bosque).
2.2.8.1) Peces.-

El Rio Negro posee una considerable riqueza piscicota. Frey (1990), encuentra un total
de 21 famihias de peces durante la época seca en Perseverancia, v considera que 1a comunidad
piscicola estd virtualmente intacta, a juzgar por la variedad de aves ictidfagas registradas. Muy
probablemente, la diversidad piscicota a fa altura de Puerto Almacén ¢s menor que en los tramos

inferiores del rio. Las especies mds conspicuas son lag piradas (Serrasalmus spp.), bagres

(Hoplias malabanicus), y surubies (Pseudoplatvstoma spp.). Ademas, diversas especies de
lonicindos v peces menores son abundantes y facilmente observables. En charcas estacionales
como el Curicht del Capibara (ver apartado 2.3.3), sc¢ ha podido comprobar la presencia de

anguilas que pasan la estacion seca enterradas en el barro.



2.2.8.2) Reptiles.-

Los reptiles estdn bien representados en ndmero de especies, pero, salvo escasas
excepciones, presentan muy bajas densidades. Este hecho obliga a pensar que con seguridad
quedan varias especies mds por encontrar, especialmente entre las serpientes, Nos detendremos
un poco mas en su andlisis, por constituir, junto a los anfibios, la comunidad herpetologica.

Dentro de los Lacertilia, la familia Gekkonidae estd representada por el pequerio geko

diurno Gonatodes humeralis. S6lo se encontraron dos ejemplares, uno durmiendo por la noche

en la vegetacion aledana a una charca en bosque primario, y ¢l otro en el interior de la casa. La

familia Polychridae esid representada por Anolis punctatus, del que se encontraron dos

ejemplares, uno activo de dia y otro durmiendo por la noche, ambos sobre hojas de Heliconia
en bosque primario. Aunque no llegd a ser observado ningin ejemplar, comentarios y
descripciones de los lugarefios no dejan dudas acerca de la presencia de una especie de

Polychrus, muy probablemente P. liogaster. Entre los Tropiduridae, Ophrvoessoides caducus,

es moderadamente cornin sobre vegetacion en las inmediaciones del rio, y fue encontrado en

cuatro ocasiones. Entre los Scincidae, s6lo se halla Mabuya fasciata; aunque un ejemplar se

observd sobre un tocon de drbol en bosque primario, la mayoria lo fueron sobre las
construcciones humanas, siendo bastante mds comiin el primer ano que el segundo. Dentro de

los Teiidae se encuentra el reptil méds comin en la zona, Ameiva ameiva. Es muy abundante en

los potreros con algo de cobertura arbustiva, y menos a lo largo de los caminos, por medio de

los cuales coloniza rdpidamente todos los ambientes antropogenos. Tupinambis teguixin es

moderadamente comin, viéndosele activo en los dias de mds calor, en cualquiera de los
hdbitats; es un activo depredador y carronero, que tampoco desdeda cierta materia vegetal en su
dieta. Los indigenas aseguran que come los frutos de ia palmera cusi. Una especie de

Kentropyx, probablemente K. calcarata, es escasa y se hallo sélo en las cercanias de ciertas

zonas rocosas junto al rio, aguas arriba de Puerto Almacén. Probablemente algiin microteido
(Gymnophthalmidae) habita en el lugar, pero con densidades muy bajas. De hecho, en dos
ocasiones se observo un pequenio reptil en el suelo del bosque, desapareciendo rapidamente
entre la hojarasca, y no pudiendo ser capturado; probablemente se tratase de alguna especie de

Prionodactylus; Hoogmoed (1990) cita P_eigenmanni en Perscverancia.

Entre los Ophidia, al menos 23 especies, v probablemente bastantes mads, se encuentran
en la zona. De cllas, 19 pudieron ser observadas. Entre los Typhlopidae, se hallaron tres

ejemplares de Typhlops brongersmianus bajo piedras o troncos en los potreros. De la familia

Boidae, Boa constrictor constrictor es sobre todo nocturna, y refativamente comin en wodos los

medios. S¢ encontraron cuatro ejemplares de diversos tamanios. Corallus enydris fue observada
en dos ocasiones, ambas de noche sobre vegetacion en borde de bosque secundario, junto a
charcas con actividad de anuros. Epicrates cenchrig cenchga parece  escasa y solo se

encontré un ejemplar en ¢l suelo en bosque primario. Los lugarenos han registrado en



ocasiones la presencia de la "sicuri” o anaconda, Eunectes murinus, cuando el rio estd muy

crecido. Hoogmoed et al (1990), comentan la posibilidad de que también E. notaeus se halle en
Rio Negro. Dentro de los Colubridae, un solo ejemplar de Apostolepis (A. dorbigny 0 A.

nigroterminata) fue encontrado durante el dia en el suelo en bosque primario. Sélo un ejemplar

de Atractus elaps se encontr$ de dia en el camino, en una zona de bosque secundario. De Clelia

clelia se encontraron dos juveniles y un adulto en el suelo sobre el camino, durante el dia. Cinco

juveniles de Chironius aff. exoletus se hallaron por la noche sobre vegetacion junto a una

charca en bosque primario, con gran actividad de anuros. En igual situacion se observd un

adulto de probablemente la misma especie, a gran altura. Dipsas catesby es escasa, y solo se

halld un especimen sobre una mata en un potrero. Drymarchon corais es quizd el colibrido

mavyor de la zona; un gjemplar se capturd en bosque primario. La culebra mas abundante parece

la acudtica Helicops leopardinus, de la que se encontraron seis ejemplares, tres de ellos en la

misma noche. Todos salvo uno estaban en el rio, principalmente al inicio de la estacion
Huviosa, cuando empezaba a manifestarse un notable aumento en la actividad de los anuros.

Helicops angulatus parece mucho mds escasa, con un solo ejemplar capturado de noche en el

Curichi del Capibara, Leptodeira annulata es una culebra arboricola de 1a que se hallé un

gjemplar en un platanero en un chaco. De una pequena Liophis sin identificar, se capturaron el
primer afno tres especimenes en los potreros. Mastigodryas boddaerti se hallé en tres ocasiones

en el suelo en bosque primario. Un solo ejemplar de una especie de Philodryas sin identificar
fue encontrado en el suelo en bosque primario. Otra especie que parece relativamente comiin es

Pseustes sulphureus, de gran tamafio, hallada en cuatro ocasiones en bosque primario. Por

altimo, de la acudnca Waglerophis merremi sélo se encontrd un especimen en una quebrada en

bosque primario. Ademds de estas especies, los lugarefios hablan de la vibora "pavilo”, que
corresponde a una culebra del género Oxybelis, probablemente O. aeneus. Hoogmoed et al.
(1990), en una corta hsta de ofidios registrados en Perseverancia, citan cuatro especies de

colabridos no encontradas en Puerto Almacén : Helicops polvlepis, Liophis reginae,

Oxyrhopus petola y Thamnodynastes sp. De entre los Crotalidae, sélo se ha podido observar la

presencia de Lachesis muta en una ocasion en bosque primario. No obstante, parece
relativamente comun. Otras dos especies existen en ¢l drea pero no han sido vistas: Crotalus
terrificus, escasa, y Bothrops sp., probablemente B. neuwiedi. No se tiene constancia de la
presencia de ningun miembro de la familia Elapidae, pero es pricticamente seguro que hay
alguna especie de Micrurus.

Del suborden Amphisbacnia, sélo se encontraron dos anfisbénidos, cuya abundancia es
dificil de evaluar, dados sus hibitos subterraneos: Amphisbaena fuliginosa (dos ejemplares) y
A_steindachneri (uno); ambas se hallaron bajo tierra, excavando en los potreros.

Dentro del orden Chelonia, hay al menos cinco especics pertenecientes a tres famihias.
Las tortugas terrestres de la familia Testudinidae estdn representadas por Chelonoidis

denticulata y C. carbonania; ambas habitan en el bosque, y son moderadamente comunes,
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siendo capturadas por los lugareitos como alimento. En el rio sc encuentra el Pelomedusidae

Podocnemis unifilis; aunque no se han observado ejemplares vivos, si algunos caparazones. Al

parecer, en Perseverancia es bastante comdn. El unico Chelildae encontrado es Phrynops
geoffroanus. S¢ capturd un ejemplar muy viejo en una zona rocosa del rio, y en determinados
momentos era frecuente encontrar ejemplares jovenes, en ocasiones bastante lejos del rio. En
Perseverancia se halld otra especies de la misma familia, la conocida mata-mata, Chelus
fimbriatus (Hoogmoed, 1990). Por iltimo, dentro de la familia Kinostermidae, Kinosternon
scorpioides parece ser relativamente comiin; se encontraron cinco ejemplares, cuatro de ellos en

charcas en bosque primario, y uno en el suelo en pleno bosque.
2.2.8.3) Aves.-

Indudablemente, las aves constituyen el grupo de vertebrados mds abundante, diverso y
conspicuo en el drea, como s norma en casi todos los medios, y sobre todo dentro de América
del Sur. Han sido registradas un total de al menos 135 especies pertenecientes a 51 familias y
18 6rdenes. Un niimero adicional todavia alto de especies permanecen sin identificar y otras no
se han observado, aunque su drea de distribucién y medios habitados, hacen casi segura su
presencia. Las aves observadas han sido las siguientes:

Orden Tinamiformes, familia Tinamidae: Crypturellus sp., Tinamus tao. Orden

Pelecaniformes, familia Phalacrocoracidae: Phalacrocorax olivaceus; Anhingidae: Anhinga

anhinga. Orden Ardeiformes, familia Ardeidae: Agamia agami, Ardea cocoi, Bubulcus ibis,

Butorides striatus, Cochlearius cochlearius, Egretta alba, E. thula, Pilherodius pileatus,

Tigrisoma lineatum; Ciconiidae: Ciconia maguari, Jabiru mycteria; Threskiornithidae:

Mesembrinibis cavennensis. Orden Anseriformes, familia Anhimidae: Anhima comuta, Chauna

torquata; Anatidae: Cairina moschata, Dendrocvgna autumnalis. Orden Falconiformes, familia

Carthartidae: Cathartes aura, C. burrovianus, Coragyps atratus, Sarcorhamphus papa;

Accipitridae: Busarellus nigricollis, Elanoides forficatus, Elanus leucurus, Gampsonyx

swainsonii, Geranospvza caerulescens, lctinia plumbea, Leptodon cavanensis, Rhostramus

sociabilis; Falconidae: Falco rufigulans, F. sparverius, Herpetotheres cachinnans; Pandionidae:

Pandion haliactus. Orden Galliformes, fanuha Cracidae: Crax fasciolata, Mitu miwg, Onalis sp.,

Penelope jacquacy, Pipile cumanensis; Opisthocomidae: Opisthocomus hoazin. Orden

Grutformes, familia Aramidae: Aramus guarauna; Rallidae: Aramides cajanea, Laterallus

melanophaius, Neocrex erythropus, Porphyrula martinica; Furypygidae: Eurypvga helias;
Heliornitidae: Heliornis fulica. Orden Charadritformes, famihia Jacanidae: Jacana jacana;

Charadnidae: Charadrius collans, Hoploxipterus cayanus, Vanellus chilensis; Scolopacidae:
Tringa sp.; Landae: Phaetusa simplex. Orden Columbiformes, familia Columbidae: Claravis
preniosa, Columbya speciosa, Coluvmbina picul, C. talpacoti, Leptotila verreauxi. Orden

Psittaciformes, familia Psittacidae: Amazona farinosa, Ara ararauna, A. auricollis, A.




chloroptera, A. severa. Brotogeris cvanoptera, B, versicolurus, Phyrrura rhodocephala. Orden

Cuculiformes, familia Cuculidae: Crotophaga ani, C. mujor, Piava cavana. Orden Strigiformes,

familia Strigidae: Glaucidium brasibianum, Otus sp. Orden Caprimulgiformes, familia

Nictybiiidae: Nictybius grandis; Caprimulgrdae: Hydropsahis brasihana, Podager nacunda.

L Siiiiii

Orden Apodiformes, familia Trochilidae: Anthracothorax _nigricollis, Glaucls hirsuia,

Phactornis spp., Thalurania furcata. Orden Trogoniformes, tamiita Trogonidae: Trogon

collarts, T. melanurus. Orden Coracitformes, familia Alcedinidae: Cervle torguata,

Chtloroceryle aenea, C. amazona, C. amertcana; Momotidae: Momotus momota: Galbulidae:

Brachyealba lueubris, Galbula ruficanda, Orden Piciformes, fanilia Bucconidae: Monasa

mgrifrons, Notharchus macrorhynchus; Rhamphastidae: Preroglossus castanots, Rhamphastos

cuvieri, R, 1oco: Preidae: Melanerpes candidus, M. cruentatus, Picammunus ¢irratus, P

dorbignvanus, Phlococeastes rubricellis, Veniliornis passerinus. Orden Passeriformes, familia

Dendrocolaptidae: Dendrocolaptes picumnus; Formicartidae: Taraba major, Thamnophilus

doliatus; Cotingidae: Cephalopterus ornatus, Lipaugus vociferans, Titvra inquisitor; Pipridae:

Pipra fasciicauda; Tyrannidae: Fluvicola pica, Legatus leucophaeus, Megarhynchus pitangua,

Myodynastes manilatus, Myozetetes similis, Pirocephalus rubinus, Pitaneus sulphuratus,

Tyrannus savana; Hirundimidae: Hirundo rustica; Corvidiae: Cyvanocorax chrvsops, C.

cyanomelas; Troglodyudae: Troglodytes aedon; Mimidae: Donacobius atricapillus; Turdidae:

Turdus nigriceps; Motacillidae: Anthus sp.; Parulidae: Parula pitiavumi; Thraupidae: Cissopis

leveriana, Euphonia chlorotica; Emberizidae: Coryphosphingus cucullatus, Paroaria capitata, P,

coronaty, Sporophila lineola; Icteridae: Cacicus chrysopierus, Dolichonyx oryzivorus, Icterus

icterus, Scaphidura orvzivora.

2.2.8.4.) Mamiferos.-

Los mamiferos son poco visibles, a menudo de costumbres nocturnas v por tanto poco
detectables a no ser por clertos rastros de su presencia, como huellas o excrementos. Parte de
tos registros corresponden a datos proporcionados por los lugareios, buenos conocedores de a
fauna "comestible”. Se ha constatado [ presencia de un total de unas 60 especies pertenecientes
a 26 familias v 9 ordenes. o saber

Orden Marsupiales, familia Didelphidae: Didelphis marsupialis, Marmosa lepida,
Marmosa spp.. Metachirus nudicaudatus. Orden Edentata, familia Dasypodidae: Euphractus
sexcintus, Dasypus novecimtus, Priodontes giganteus: Bradypodidae: Bradyvpus tnidactying,
Mirmecophagidae: Cyclopes didactylus, Minmecophaes tridaciyla Tamandua tetadactyla.
Orden Rodentia, famibia Cricetidae: Cavia sp., Ct
prehensilis; Duasyproctudae: Cuniculus pacq, Dasyprocata puncrati: Hvdrochaeridae:
Hydrochaerus hydrochaeris; Sciuridae: Sciurus sestnane S, spadicens; Muridae: Mus sp

1wmys_spp.: Ethernizontidae: Coendou

Rattws norvegicus. Orden Lagomorpha, familia Leporidae: Sylvilagus brasiliensis. Orden
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Primates, familia Callithricidae: Callithrix argentata; Cebidae: Alouatta seniculus, Aotus azarae,

Ateles paniscus (por comunicaciones de los indigenas parece ser que es posible que se halle otra

especie de mono aullador - quizd Alouatta caraya - y quizd alguna especie de Callicebus). Orden

Chiroptera, familia Phyllostomatidae: Artibeus jamaicensis, A. lituratus, A. pianirrostris,

Artibeus sp., Carollia brevicauda, C. perspicillata, Chiroderma villiosum, Chrotopterus auritus,

Glossophaga soricina, Lasivrus borealis, L.._ega, Phyllostomus elongatus, Sturnira hilium,

Uroderma bilobatum, U, magnirostris; Molossidae: Molossus ater, M. _molossus;

Noctylionidae: Noctylio leporinus; Desmodontidae: Desmodus_rotundus, D. youngii:

Vespertilionidae: Myotis nigricans; Emballonuridae: Sacopteryx bilineatus. Orden Carnivord,

familia Felidae: Felis concolor, F. onca, F. pardalis {probablemente también I'. wieddi y E.

yaguarondi); Canidae: Dusicyvon thous (los indigenas hablan de otra especie que por la

descripcién debe corresponder a Spheotos venaticus);, Mustelidae: Lutra longicauda (parece ser

que puede haber Galictis cuja, y en Perseverancia se ha observado Pteronura brasilensis);

Viverridae: Evra barbara, Nasua nasua, Potos flavus. Orden Artiodactyla, familia Cervidae:

Mazama americana, M. ouazoubira; Suidae: Tayassu pecari, T. tajacu. Orden Perissodactyla,

familia Tapiridae: Tapirus terrestris.

2.2.8.5.) Otros grupos.-

I.a fauna de invertebrados es 16gicamente poco conocida. Abundan los insectos, siendo
los mds conspicuos los de los 6rdenes Lepidoptera, Himenoptera, Isoptera, Homoptera,
Ortoptera y Coleoptera. En las charcas se pueden hallar enormes Heteroptera de la familia
Belostomatidae y otros insectos depredadores acudticos. Ciertos grupos de ariacnidos son ast
mismo muy comunes; por ejemplo, la arana Nephila clavipes es muy frecuente una vez
avanzada la estacion lluviosa. No son abundantes los oligoquetos ni los moluscos terrestres,

aunque si los acudticos.
2.2.8.6.) Depredadores y pardsitos.-

Muchos de los grupos anmmales aqui citados, representan potenciales o incluso
espectalizados depredadores de anfibios. La importancia de los depredadores como
responsables en parte de la alta biodiversidad en los tropicos, fue ya propuesta por Hiat y
Strasburg (1960) para ecosistemas marinos, y ha sido considerada por muchos autores
posteriormente, incluyendo su importante papel como fuerza organizadora de la estructura de
las comunidades (ver por ejemplo, Connell, 1975). Experimentos a largo plazo son requendos
para evaluar la importancia de este factor, lo cual estaba muy lejos del proposito de esa tesis.
Ademds, dichos experimentos, asi como los que tratan de probar la existencia de competencia,

tienen diversas y fuertes limitaciones (Schoener, 1974). Aqui solo se pretende dar una idea mds
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o menos general de cudles pueden ser los potenciales depredadores de anfibios en Puerto
Almacén.

La mayoria de los peces de cierto tamano, exceptuando algunos de dicta especializada,
pueden depredar sobre los anuros, especialmente durante su fase larval. La diversidad de
especies de antibios para dos charcas de similares caracteristicas, una conectada con el rio y por
tanto, con bastantes especies de peces (Curichi del Capibara) y otra aislada (Charca del
Bosque), fue mayor en esta dltima , aunque en dichas charcas aisladas también se puede
presentar cierta ictiofauna. El rio propiamente dicho presenta la mds baja diversidad en anfibios
de todos los medios acudticos considerados. No obstante, Magnusson y Hero (1991) exponen
que en la Amazonia los peces mantienen a bajos niveles a las poblaciones de insectos acudticos,
de modo que también ¢s posible observar correlacién positiva entre abundancia de peces y
abundancia de anuros.

Los Gymnophiona pueden ser depredados por ciertas serpientes incluso en su propio
medio subterrdneo. Por ejemplo, ciertas culebras del género Atractus se alimentan en gran parte
de lombrices (Pérez Santos y Garcia, 1990), y podrian no desdeiiar a los anfibios dpodos,
morfoldgicamente similares

Dentro de la propia comunidad de anuros, hay también depredadores. L.eptodactylus
labyrinthicus es un activo cazador de otros anuros menores, como ya fue mostrado por Cardoso
y Sazima (1977), y hemos podido corroborar este habito alimenticio sobre el terreno. Por su

parte, Ceratophrys cormnuta se alimenta principalmente de otros anuros, incluso durante su fase

larvaria, en que caza otros renacuajos. Probablemente, los grandes ejemplares de Leptodactylus
bolivianus tambien pueden ser en parte batracéfagos ocasionales.
Entre los reptiles, la gran presidn de depredacién sobre los anuros viene por parte de las

serpientes. Las acudticas como Helicops leopardinus, H. angulatus y Waglerophis merremi,

han de ingerir una gran cantidad de anfibios, tanto larvas como adultos, y asi o sugiere la

actividad observada en dichas especies. Los juveniles de los boidos Boa constrictor y Corallus

enydris tambien deben depredar sobre los anuros, y Chironius probablemente busca

activamente {os hilidos en los drboles. Leptodeira annulata devora las puestas de Phyilomedusa

{Dueliman, 1978a). Prdctucamente todas las especies de ofidios depredan, en algan estadfo de
su desarrollo, sobre de antibios. Los catmanes, sobre todo en estado juvenil, también depredan
sobre adultos v larvas.

Entre las aves, se puede considerar que todas las ciconiformes son potenciales

depredadores de anfibios, especialmente ¢l nocturno Cochlearius cochleanus, que fue visto en

diversas ocasiones en puntos de gran actividad de anuros, Todas las especies ligadas de algan
modo al medio acudtico, y otras que no lo estan especialmente, depredan ocasionalmente sobre

los anuros o sus larvas, exceptuando quizad los piscivoros mas especializados como Anhinga

anhinga, Pandion haliaetus o los Alcedinidae. Diversos grandes paseriformes como

Cyanocorax pucden también ejercer su papel de batracéfagos. Restos de huesos de un hilido
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(probablemente H. geographica o H. punctaia) fueron encontrados en el estomago de un

Cephalopterus ornatus. Rapaces, tanto diurnas como nocturnas, depredan también sobre los

anfibios. Un Sphacnorhynchus lacteus fue encontrado en las garras de un Leptodon

cayanensis.
Entre los mamiteros, algin murcié¢lago como Phyllostomus hastatus puede depredar

sobre elios, y el especializado batrac6fago Trachops cirrhosus, pese 4 no haber sido registrado,

es probable que habite en el drea, ya que Puerto Almacén cae de lleno en su rango de

distribucién. Los marsupuales como _Didelphis marsupialis y Marmosa spp. comen ranas, al

menos la primera especie con seguridad y entre los primates, _Aotus azarae es el principal
posible depredador (Duellman, 1978 a). Algunas especies de prociénidos y mustélidos no
deben desdenarlos, ni tampoco los félidos; en un estémago del cdnido Dusicyon thous fueron
hallados tres especimenes de Leptodactylus elenac.

Dentro de los invertebrados, los grandes heterdpteros de la familia Belostomatidae
depredan sobre todo sobre las larvas, al igual que las larvas ndyade de los Odonata. También
fueron hallados Dytiscidae. Algunos Arachnida depredan sobre pequenas ranas.

Otro factor de mortalidad es el debido a los pardsitos. Se hallaron numerosos nemdtodos
en el interior de casi todas las especies. Las larvas de ciertos dipteros (como por ejemplo,
Gastrops) estan especializadas en depredar sobre huevos y/o larvas de leptodactilidos dentro de

sus nidos de espuma (Bokermann, 1957).

2.3) Descripcion del area concreta de trabajo.-
2.3.1) Descripcion de ta estancia Puerto Almacén..-

Puerto Almacén consiste en una extension de unas 3000 hectdreas, a ambos lados de
Rio Negro, y delimitada unicamente en los puntos de contacto con el camino a Monteverde. La
principal construccién del lugar es una casa encalada, de adobe y con techo de teju, que sirvid a
la vez de vivienda y de laboratorio durante todo ¢l periodo de estudio. Ademads, hay dos
pequenas casas de madera con techo de palma, un corral y algunos cercados. Este pequeno
conjunto urbano se haila a unos 100 metros de la orilla 1zquierda del rio, y a unos 20 sobre su
nivel. Solamente una familia habita permanentemente la finca, dedicada al cuidado del ganado
(cebis, cuyo nimere en F989 ascendia tan solo a 50 cabezas), y de las instalaciones. Los
alrededores de la casa consisten en unas pocas hectdreas deforestadas y dedicadas a pastos para
el ganado. Estas extensiones, denominadas "potreros”, tras ¢l abandono son ripidamante
seguidas por una etapa de sucesion arbustiva, que pasa después a un bosquete bajo y espeso.
Este tipo de formacion rodea gran parte de los potreros, y en algunas zonas se funde con un

bosque secundario mds alto. La regeneracion del bosque en areas durante mucho tiempo



pisadas por el ganado es muy lenta o ¢n ocasiones mnposible. Algunos chacos antiguos son
ahora bosque secundario. Todo el conjunto de tierras alteradas por la mano del hombre,
constituye una minima parte del total, estando el resw cubierto por bosyue primario. En la
margen derecha del rio solo hay un antiguo chaco, hoy convertudo en bosque secundario, y no
hay rastros de potreros. Bl ganado se muceve por todas partes, manteniendo abertas y
ransitables algunas de las sendas dentro del bosque. Un mapa general del drea se puede ver en

fa g, 2.21.
2.3.2) Descripeion de hdbitats.-

De una manera general, podemos distinguir cinco upos de hibitat que han sido

considerados de interés para este trabajo, a saber:

- Bosque primario.- Es el bosque inalterado, que responde en general a fas caracteristicas del
bosque hiimedo subtropical indicadas en el capftulo de vegetacion. Como yit se ha dicho,
constituye el mayor porcentaje cn extension en la zona, y es el hdbitat con mayor diversidad

bioldgica (Fig. 2.22).

- Bosque secundario de tipo A .- Es el resultante de [a regeneracion natural de antiguos chacos,
con una altura de 10-15 metros. La estructura es parecida al la del bosque primarnio. Suele
abundar el ambaibo (Cecropia sp.), drbol de ripido crecimiento, caracteristico de esta etapa de
sucesion. El sotobosque es espeso, y puede haber grandes drboles muy emergentes sobre el
dosel, que en su dia fueron respetados por la tala y la quema. La diversidad vegetal es mas
pobre que en el bosque primario, pero en estadios avanzados, la macrofauna es pricticamente la
misma. Representa una extension reducida comparada con la total, pero de relativa importancia
dentro del drea realmente estudiada. Puede ser difict] de distinguir de bosques naturales de
menor porte que el primario, gue crecen en algunas dreas cercanas al rio. Dado que

estructuralmente son semegantes, no haremos distincién enire elios,

- Bosque secundario de tpo B.- Es el resultante de la sucesidon vegetal en potreros
abandonados. La regeneracion del bosque es muy lenta y permanece largo tiempo €n una ¢tapa
de alta densidad de drbeles de pequeno porte (4-5 metros de altura), sobre todo de [a especie
lamada "paichane” (Vernonia sp.). La cobertura herbicea ey importante, y la diversidad vegetal
y animal es notablemente mds baja que en los anteriores hibitats, aunque en una etapa mds
avanzada, este tipo de bosque presenta ya una estructura poco diferencrda de la del anterior, y

por ello cast siempre los constderaremos como una soli unidad, ¢l bosque secundarnio.
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Fig. 2.21 Mapa de Puertec Almacén. 1. Charcos del Arroyo; 2. Orillas de Rio Negro; 3. Charcas del Potrero; 4.
Charca del Bosque; 5. Curichi del Capibara; 6. Charcas del Puente; 7. Curichi Grande; 8. Curichi Negro



Fig. 2.22 Aspecto delbosque
primario (Senda del Anta)

Fig. 2.23 Aspecto de Rio Negro a su paso por Puerto Almacén



- Potreros.- Consisten en pastos cultivados (Brachiaria spp.). con algunos arboles y palmeras

dispersas, y una cubierta arbustiva variable. Es el hidbitat preferido por las especies de animales

mds antropégenas (como Ameiva ameiva o Bufo paracnemis). Usualmente estin rodeados de

bosque sccundario de tipo B, en una transicién mds o menos brusca. Tanto en los bosques
secundarios como en los potreros, existen troncos caidos como resultado de la actividad

humana, los cuales aumentan la heterogeneidad espacial y proporcionan refugios a la fauna.

- Orilla fluvial.- La orilla del rio constituye un ecotono de caracteristicas especiales.
Normalmente no se hallan en su cercania grandes drboles, debido al efecto erosivo del rio, que
tiende a irlos descalzando. Por ser un medio mds abierto, y por tanto mds luminoso, la
cobertura vegetal es muy densa, con profusidn de enredaderas. La orilla propiamente dicha,
suele estar poblada por un leguminosa arbustiva espinosa sin determinar, y ya en el agua suele
haber matas palustres. Es un medio muy variable con el cambio de estacién, debido a que las
crecidas tras fuertes lluvias suelen ser muy acusadas, pudiendo subir el caudal del rio
considerablemmente en pocas horas, y bajar poco después o mantenerse, en funcién de la
regularidad de las precipitaciones. Esto logicamente determina variaciones en la estructura y
composicion de la vegetacion (como por ejemplo, el arrasire de praderas flotanies) y, en
algunos enclaves, incluso en el propio trazado de la corriente.

L.os bosques primario y secundario de tipo A corresponden a fo que ha sido considerado
como hdbitat forestal por muchos autores, y los potreros, al hdbitat abierto. El bosque
secundario de tipo B representa una etapa de sucesiéon que puede ser considerada como

correspondiente a uno u otro medio, segun el caso.
2.3.3) Descripcion de los puntos de muestreo.-

El grueso del trabajo y la toma de datos fueron llevados a cabo en puntos concretos 0 a
lo largo de recorridos preestablectdos, cubriendo el total de los hiabitats considerados. Se centré
especial interés en los cuerpos de agua repartidos por la zona y con caracteristicas propias.
Unos fueron mis intensamenie muestrados que otros, dependiendo de la época del ano y de su
diversidad en anuros. Salvo para Ias especies no arboricolas y mads desligadas del medio

acudtico (Adenomera, Epipedobates). casi todo el estudio estd basado en la actividad de los

anures en torne a las citadas masas de agua, en las que de una manera mas o menos directa
cumplian sus ciclos reproductores. En primer lugar, se describirin los enclaves concretos, y en
el apartado de Material y Métodos, los itinerarios utilizados para la toma sistemadtica de datos en

estos puntos o en otros. En la Fig. 2.21 se puede ver 1a sitvacion de estos enclaves.

a) Charcos del Arroyo v zonas aledanas del Rio Negro.- Este punto es de crucial importancia

durante el inicio de la estacion Huviosa, af ser el primer fugar donde se acumula agua. Se trata
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de un pequeiio brazo de la margen wzquierda del rio, que delimin una isla en €1 Tiene unos 200
m de longitud y 4 de anchura, y las orillas estin constituidas por un tatud de altura viriable; el
lecho contiene rocas, matas dispersias v zonas arenosas. El arroyo penmanece seco durante el
invierno y con las primeras Huvias se acumula agua en las zonas mis profundas del cauce,
constituyendo un punto de encuentro para atgunas de Ias especies de reproduceion mis
emprana. A medida que van aumentando las precipitaciones, dichos charcos van siendo
conectados unos con owros y finalmente ¢l arroyo corre impetuosamente, perdiendo su
idoneidad come punto de reproduccién. El Rio Negro presenta en fas immediaciones un ramo
en el que en afios secos el agua queda estancada en pozas someras. Tras tas primeras Huvias,
dichas pozas (cuyo agua legaba a alcanzar temperaturas muy altas por efecto de la insotacion)
se convierten también en punto de encuentro de varias especies de anuros. La vepgetacion
circundante en el arroyo es bosque secundario de tipo B en la margen izquierda, y vegetacion de
orilla fluvial el resto. En algunos puntos hay pequenas playas de arena gruesa con leguminosas

£SpINesas.

b) Orillas de Rio Negro.- Las orillas del rio en los tramos profundos y prospectables en barca
durante la época de crecida (es decir, aquellas Hbres de cachuelas), estin cubiertas mais o menos
uniformemente de vegetacion palustre (Fig. 2.23). Crecen en algunas dreits junto a ka orilla los

jacintos de agua (Eichhornia crassipes), plantas flotantes y algunas otrag matas emergentes. Ya

enraizadas fuera del agua, hay enredaderas, drboles y arbustos. Constituye un enclave con agua
todo el ailo, donde se reproducen varias especies (algunas, probablemente continuamente). Su
importancia es mayor al comienzo de la estacion de luvias que una vez bien entrada ésta, en que
el aurmnento de caudal conlleva el abandono del medio por algunas, al alterarse las condiciones
en las orillas. La vegetacion en la tierra firme de lis inmediaciones en ei drea considerada,
consiste en la oritla 1zquierda en bosque secundanio de tipo B en unos 200 m, y potreros en
unos 100, y en la derecha, bosque secundario de tipo A en unos 200 m y primano en otros

100. Este enclave y el anterior se consideran dentro del hibttat de ortlla fluvial.

¢} Charcas del Potrero- Se trata de una serie de pequenas charcas, de unos 6 m de didmetro y
0.5 de profundidad, que se forman sobre el pasto en un drea baja en ¢l limite norte del potrero.
En las inmediaciones, hay bosque secundario de tipo B, que va aqui desde muy ralo y clareado
hasta cast tener estructura del tipo AL Ef potrero en este punto estaba bastante abandonado, con
notible cobertura arbustiva, pequeiios arbolitlos y troncos cardos. Fos charcos se Henan con los
primeros aguaceros fuertes y conservan al menos algo de agua durante toda la estacién. Es un
lugar importante para muchas espectes de la primera oleada reproductora y para todas aquellas
que se reproducen tras dias de fuerte Huvia a ravés de wda Ta estacion. Puede ser considerado

como bosque secundano o como potrero, seoun el caso.



dy Charca del Bosque. By una charea de contorno v extension vartables: pero en general
redondeada v de unos 2000 de didmeto (Fee 22000 P ubieadi en unacdepresion en el lado
ocste del camuno principal, wounos 000 1 e L casa o direcoton o Cosormos Ta vegoetaeson
crrcundanite oy bosgue primarie, con parte e bn oo cubresta de Tormacrenes de patuia
(Hlehconosp oy maravah (Pyrenostyphng o ostans). U ronco cando divide facharcaen
dos seectones, v plantas Tenosas de diversas Slaras se hatban enravzadas dentro de ellas Boosu
nraxnna Henura, deshorda por encima del canmo, alcansando eonel centro una profundidad de
aproxiniadamente Db Se e rras s tueses oy s de tinades de Dhieienbres aumentando
progresavanmente suovobanen, vopernumodie s e con wren bast been entrada baestacron seea,
pucy ab estar cubierta de veeetucion tlotnte » careiahnenie enosombra, se ve bastante protegida
de Ly evaporacton. Bste es ebenclive con el muixamo camero de especies observadas, v nico
punto de reproducaon enel area para algunc deellos L scnvidad de crertas especies ey aqul

contimy durante wda Leestacton. Bste Togar so constdern dentro del hibitat de bosque primario.

¢) Cunchn del Capibara. Se ot de oo zona Ze estructura algo complega, situada a unos 400 m
al norte de ta cosw, nuis alli de Tas Charcas ¢of Potrero (g 2250 Imcialimente se forma con
fas primeras Havias tuertes, pero despues, cuando su orvel y el del mo crecen, se establece una
comunicacion entre ambos o traves de una zose encharcada de unos 100 m de Targo. B bacorilla
oeste de la charca fa cual tene unos 60 x 30 0 v una protundidad madxima de unos 60 em, hay
bosque secundanio de tipo Aven L orilla noresde upo Boov en ol resto una vegetacion de
transicion entre tipo By potrero. La mitad orental de Ta charca estit cubierta de matas palustres
¥ ojacinlo acwdtico, mientias que i zonn vesie ostd mns despejada voes mids profunda, con
algunas formaciones de Heliconin, e osta 2o parte ef canal de comunicacion con el rio. con
bastante vegetacion patustre y enredaderas ensanicto. b esta charea hay actividad continu de
algunas espectes durante toda T estacidn de Shuvias, v os importante como punto de inicio de
actividad para algunas ovas mas, La diversided es ddun aungue no tanto como en o Charca del
Bosque: os T charciccon mavor presion de derredacion. Al tgaal que las Charcas del Potrero,
su-inclusion en uno w oo tipo de habiar ne estd exenta de problemas: aunque en general se
calitico como bosgue secundario, o efectos Soaleunis espoecios. funciona ¢omo un espacio

abierto, dada su exension v conexién con el ro,

) Charcas del Puentes B<un drea encharcable unto al camino principal. o unos 700m al noree
de Tacasas Consiste o un espacio abiento redeado de hosgue secandario de os dos ipos v una
formacion de maravaba. FEdrea imundable presonts monas esparcidas v hierba alta Se encharca
tras fuertes Huvias, pero pierde ol cast todo ol aeng nipidamente, conservindose solo algunos
pequenos charcos en hoves al pre de alyuncs rholios Adeunas especios son agni comunes

pero de acnsadad ocasional Facfas iomedinsones core un wrove que seoabre enuni zona



despejada cubierta de matas palustres, pero la actividad de anuros aqui es practicamente nula. El

enclive se considera perteneciente a bosque secundario.

g) Curichi Grande.- Es el mds complejo de todos los enclaves muestreados. Casi en
comunicacion con el enclave anterior, se halla entre este y el rio, y consta de varias partes. La
mds cercana a las Charcas del Puente, es una charca con mucha vegetacion enraizada en el agua
y rodeada de Heliconia y bosque secundario de tipo A. Esta conecta con charcas mds profundas
desprovistas de vegetacion acudtica, 1gualmente rodeadas de bosque y Heliconia, y con una
charca de forma alargada en un claro, con mucha vegetacién acudtica. Esta termina en una
charca circular casi desprovista de vegetacion, que da lugar a su vez & un brazo ue conecta con
el rio, sin ninguna vegetacion acudtica nt palustre en las orillas, y con aguas muy eutrofizadas.
En todo este conjunto de cuerpos de agua conectados, que tiene unos 125 m de largo, hay una
gran diverstdad de especies y actividad a lo largo de toda la estacion. No fue descubierto este
enclave hasta el segundo arto, de modo que se tiene menos informacion sobre la fenologia de

las especies en €l. Se considera a este lugar como bosque secundario.

h) Curichi Negro.- Situado junto a la margen derecha del rio, unos 200) m aguas abajo de la
casa, consiste en una poza de unos 20 x 12 m y 0.6 m de profundidad. Sus aguas son negras y
muy eutrofizadas, desprovistas de toda vegetacion palustre, y el conjunto se halla rodeado de
bosque primario. Se lena con las lluvias y las crecidas, estando en conexion con el rio solo en
los momentos de mdxima Henura. Pocas especies se hallan, y en bajo nimero de efectivos, en
este tipo de enclaves. Como el anterior, también fue descubierto el segundo afio. A todos los

efectos se considera perteneciente al hdbitat de bosque primano.

1} Otros cuerpos de agua.- Ademds de los ocho enclaves anteriores, hay otros puntos de menos
importancia, mas o menos ocasionales, dispersos por toda la zona, y de los que sdlo se hablarda

€N Cas0s CoNCretos €n que vengan al caso.



Fig. 2.24 Charca del bosque

gl

Fig. 2.25 Curchi del Capibara por su lado sur



3) MATERIAL Y METODOS

3.1) Generalidades.-

El trabajo de campo estuvo dividido en dos periodos (a los que en io sucesivo nos
referiremos como primer v segundo afio). El primero comprendié desde el 23 de octubre de
1987 al 17 de abril de 1988, y el segundo, desde el 17 de noviembre de 1988 al 6 de abril de
1989, A lo largo de dichos periodos hubo algunas ausencias intercaladas, la mas larga de 18
dias. Ademds, se hicieron una visita anterior (del 7 al 15 de Septiembre de 1987) y dos
posteriores (los dias Ty 2 de Noviembre del 89 y del 22 al 27-X11-89).

Durante todo o parte del tiempo se dispuso de vehiculos todo terreno, motosierra, barcas
y cabatlos para moverse, asi como de grupo electrégeno y paneles solares para disponer de luz
eléctrica por la noche, y de radio para comunicar con Santa Cruz.

Los datos meteoroldgicos se tomaron instalando un termometro y un psicrometro junto a
la casa, y un pluvidmetro en el potrero adjunto. Se hicieron cuatro lecturas diarias de
temperatura y humedad a las 08:00, 12:00, 17:00 v 22:00 y se registraba por la manana a las

08:00 h 1a precipitacion correspondiente al dia anterior.

3.2) Metodologia empleada.-

3.2.1) Faunistica y taxonomia.-

Para la inventariacion y determinacion de la fauna de la zona se utilizaron redes
japonesas (para aves y quirépteros), observacién directa, huellas, restos y testimonios de los
lugarenos. Para los anfibios y reptiles se colectaron ejemplares de todas las especies
observadas. En el caso de los reptiles sélo se tomd, cuando fue posible, un corto nimero de
individuos de cada especie para su posterior determinacion. En el caso de los anfibios se intento
obtener un muestra representativa de cada especie, en funcidn de su abundancia refativa. Asi, de
ciertas especies comunes, se omo una muestra adecuada el primer aio y apenas se cogieron
ejemplares en el segundo. En total se examinaron 1053 ejemplares.

Los reptiles fueron fijados con una mezcla de cuatro partes de alcohol etilico al 70% y
una de formol puro. Los anfibios se inyectaron con formol at 10% y fueron fijados
cubriéndolos durante algunas horas con papel empapado en Ia misma solucidn. Tanto reptiles
como anfibios se conservaron,una vez fijados,en alcohol etilico al 709

La bibliogratia sobre repules y, atn mas, sobre anfibios bolivianos es escasa y dispersa,

de modo que el trabajo de identtficacion se Hevd a cabo haciendo uso de las escasas claves y
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descripciones de herpetofauna disponibles para otras regiones de Sudamérica, y sobre todo,
comparando los especimenes de Puerto Almacén con material de las colecciones herpetologicas
de las siguientes instituciones: Museo Nacional de Historia Natural, La Paz, Bolivia; Instituto
de Ecologiz, La Paz, Bolivia; Museo de Historia Natural "Noel Kempff Mercado”, Santa Cruz
de La Sierra, Bolivia; Fundacién Miguel Lillo, Tucumidn, Argentina; Museo Nacional de
Ciencias Naturales "Bernardino Rivadavia”, Buenos Aires, Argentina; Museo de Historia
Natural "Javier Prado”. Lima, Peri; Museo Nacional de Historia Natral, Montevideo,
Uruguay; Museu de Zoologia, Sao Paulo, Brasil; British Museurn of Natural History, Londres,
Reino Unido; v Estacion Biolégica de Dohana, Sevilla, Espafia. Por dltimo, para la
confirmacion de la idenudad especifica de Adenomera hvlaedactyla y de las dos especies de

Gymnophiona se remitieron ejemplares a la Smithsonian Institution, Washington, U.S.A.
3.2.2) Reproduccion.-

La acuvidad reproductora de las distintas especies, se evalud teniendo en cuenta los

siguientes aspectos:

a) Periodo de canto de los machos; cada vez que un nuevo canto era escuchado, se grababa a fin
de memorizarlo y poder luego reconocerlo sin confusion a lo largo del trabajo posterior. Asi, se
registraron, siempre que fue posible, la fecha de inicio y final de canto para cada especie, asi
como la mayor o menor intensidad de la actividad de los machos a lo largo de la estacion, lo
cual se evalud por conteos cast diarios de las especies cantando, y de censos (véase apartado de

uso del tempo y del espacio).

b) Presencia de hembras gravidas; se registré el periodo durante el cual fueron encontradas

hembras portando huevos maduros.
¢) Presencia de parejas en amplexus; se anotaron los dias y las especies vistas en amplexus.

d) Observacion de puestas; se intentd atribuir las puestas observadas a las correspondientes
especies, tomando datos acerca de tamano de puesta, estructura y lugar de ubicacién de la
misma. En los casos de algunos leptodactilidos que construyen conspicuos nidos de espuma,
estos fueron cuantificados v, en algin caso, estudiadas su estructura y ubicacion con respecto al
agua.

¢) Estudio de las gonadas y cuerpos grasos; todos los ejemplares colectados fueron abiertos

para el estudio de su estado reproductor. El tamafio de la puesia se estimd por conteo directo de
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los huevos o, en el caso de puestas muy copiosas, por desplazamiento de agua en probetas
graduadas. Asi mismo, se midi6 el didmetro de los huevos y se regisiré la condicién de los
mismos (maduros o en vitelogénesis, en ovisaco o en ttero), En todos los casos en que se
dispuso de hembras portando huevos maduros, se caleuld el "factor tamafio ovirico” (Duellman
y Crump, 1974). Este consiste en una estima de la fecundidad, por medio de un valor que
relaciona el tamano del huevo, el nimero de huevos y el tamafio de la hembra, mediante la

£Cuacion

DI x NYH

donde DH es el diimetro maximo del huevo, N?H es el mimero medio de huevos maduros en el
ovario ("complemento ovirico”) y LCC es la longitud cabeza - cuerpo promedio de las hembras
gravidas. En una primera unlizacidén de esta estima, Duellman y Crump (1974), utilizaron
tamanos medios de huevo, v tamano de puesta; esta era cuantificada sencillamente forzando a
las ranas a poner en un terrario. No obstante, como apunta Crump (1974), cuando se examinan
génadas de especimenes colectados, es mucho mds frecuente hallar huevos maduros en el
ovario, que al final de los oviductos; ademds, el mejor criterio para estar seguro de que un
huevo ain en el ovarlio es ya maduro, es que encontremos un tamaio mdximo standard para
cada especie tras haber observado cierto nimero de génadas. Duellman (1978 a), utiliza yaen la
formula el complemento ovdrico en lugar del tamaiio de puesta. Ello es recomendable ademads
porque en ciertos casos puede que ambos valores no se correspondan. En este sentido, Crump
(1974) llega a la conclusion de que solo en el caso de especies con fecundidad aita (500 huevos
por puesta o mds), podria haber diferencias significativas al utilizar el complemento ovdrico en
vez del tamano de puesta como estima de la fertihidad. El didmetro del huevo lo hemos medido
en ejemplares preservados, lo que da unos valores menores que en fresco, pero asi se ha hecho
en todos los casos, de modo que los resultados son de este modo perfectamente comparables
entre si. Cuando se encontraron diametros muy variables, se cuantificaron todos los huevos,
excluyendo en ocasiones los de tamano mds pequeio, que podrian corresponder a huevos
atrésicos.

Adicionalmente, se cuantificéd por medio de 7 categorias subjetivas, el desarrotlo de los
cuerpos grasos (en o sucesive, CG) en machos y hembras, con el fin de hacerse una idea de la
tendencia estacional en cuanto al actimulo de reservas. Estas categorias, son: CG=0. ausentes;
CG=1, muy poco desarrollados; CG=2, poco desarrollados; CG=3, notablemente
desarrollados; CG=4, bien desarrollados; CG=5, muy desarrollados; y CG=6, enormes,

ocupando gran parte de la cavidad peritoneal. Se midié también la longitud v anchura del
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testicuto mds desarrollado en los machos, aunque dichos pardmetros apenas fueron usados

posteriormente.
3.2.3) Uso del tiempo y ¢l espacio.-

Para evaluar las dimensiones espacial y temporal del nicho de cada especie, en primer
lugar se registrd su presencia - ausencia en los hdbitats descritos anteriormente a lo largo de
todo el periodo de estudio, y asi se obtuvo una idea de los medios ocupados, y de la época de

mayor © menor presencia activa en la comumdad.

3.2, 3. D) Uso del muacrohdbitit.-

Para cuantificar los medios preferentemente utilizados por cada especie, en primer lugar
se anotaron todas las especies vistas u oidas cada vez, en cada uno de los enclaves visitados, y
por supuesto, el mimero de veces que se visitaron €stos, con objeto de tener una nocién
porcentual de las preferencias de utilizacidn. El nimero de visitas a cada enclave fue: Orilla
fluvial y Charcos del Arroyo: 145; Potreros: 82; Charcas del Potrero: 128; Charca del Bosque:
46; Curichi del Capibara: 51; Charcas del Puente 27; Curichi Grande: 16; Curichi Negro: 10,
En total se establecieron 2758 contactos de todas las especies, exceptuando a B. paracnemis, E.

pictus y A. hylaedactyla, que no se registraron con la misma metodologia. Ha de quedar claro

que esta cifra, de li que se extrayeron los porcentajes de presencia de cada especie, se refiere a
contactos de la especie, y no de individuos.
Para comparar {a composicion de especies de cada tipo de hdbitat, se utilizé el

coeficiente de comumdad de Whittaker (1970), segin el cual:

CC=Yrub/ (Ea + Eb - Eab),

donde Eab es el niimero de especies compartidas entre dos medios, Ea el de las especies
presentes en el medio a, y Eb el de las presentes en el medio b.

ara calcular en qué proporcion una especie determinada contribuye a fa subcomunidad
de cada macrohdbitat, es importante corregir ¢l sesgo producido por el muestreo diferencial en

cada uno (ver Telleria, 19386), lo que hemos hecho mediante un desarrello del indice



donde n;; s el numero de observaciones de la especie i en el medio j, y m; es el nimero de

muestreos en ¢l medio j, d¢ modo que

porcentaje que nos indica la proporcion en que la especie i se encuentra en el medio j respecto a

todas las demads especies.
3. 2.3. 2) Uso del microhdbitat.-

El estudio del uso del espacio a este nivel, sélo fué llevado a cabo con cierta
profundidad para el grupo de las ranas arboricolas (Hylidae), ya que al moverse en tres
dimensiones ofrecen mas posibilidades en este sentido. Para ello se tuvieron en cuenta una serie
de variables en la toma de datos de la ubicacion de cada ejemplar. En cuanto a la planta sobre la

gue €ste se hallaba, se consideraron:

- Tipo de planta; se consideraron las siguientes categorias: mata palustre, matorral, hierba, drbol
pequeno, drbol grande, enredadera, patuji y palmera.

- Sustrato de la planta; s¢ anotd si estaba enraizada en agua 0 en tierra.

- Distancia de la planta a la orilla.

- Altura de fa planta.

Para comparar los patrones de uso de diferentes tipos de plantas, se usd un indice de

solapamiento simétrico (MacArthur v Levins, 1967: Pianka, 1973), segin la férmula



VEIP L EPY

donde Oy es el solapamiento entre las especies j y k, Pj; es 1a proporcion del recurso i respecto
al total de recursos utilizados por la especie ), Py es la proporcion del recurso i respecto al total

de recursos usados por la especie k, y n es el numero total de recursos.
En cuanto a la ubicacién del animal en la planta, se anotaron:

- Altura sobre el suelo
- Ubicacién exacta en la planta (hoja, tallo o tronco o rama).
- Distancia al centro de la planta

- Distancia a la periferia de la planta.

Obviamente, s1 los contactos hubiesen sido sélo visuales, las especies menos
escondedizas podrian haber parecido mds abundantes al tener una detectabilidad mads alta. Por
esto se optd por establecer contactos mixtos audio-visuales, de modo que en ocasiones un
ejemplar era ubicado por su canto, pero no era visible desde ningin dngulo, debido a la
cobertura ofrecida por la vegetacidn. En tales casos extremos, naturalmente algunos de los
datos no pudieron ser tomados, y en muchos casos, independientemente de que el animal fuese
0 no visible, tampoco se pudieron dar valores a todas las variables consideradas; de ahi que el
tamafo de muestra no sea a veces el mismo para todas ellas dentro de la misma especie (en tales
casos se indicard el tamaiio de muestra para cada vartable en particular). Junto a las variables
anteriores, se registraron la actividad del ejemplar {canto o no canto, amplexus, etc), la hora, la
fase lunar, y si el drea en cuestion estaba mds o menos iluminada. No todas fueron usadas en ¢l

andlisis final de los datos, pero fueron de utilidad para hacer algunas apreciaciones.
3. 2.4y Cantos.-

El canto de cast todas las especies fue registrado mediante una grabadora Sony
Walkman Professional WM-D6C y un micréfono direccional Senheisser Me 80. Para el
posterior andlisis de las grabaciones, éstas se digitalizaron a 44,1 Kh y se analizaron mediante
un ordenador Macintosh, utilizando el programa Signalyze. La informacion sobre la frecuencia

se obtuvo mediante transformaciones rapidas de Fourier (FFT), con una anchura de muestreo



de 1024 puntos. De cada grabacion se selecciond una seccion de 2.5 segundos para construlr
los audioespectrogramas y oscilogramas; en ocasiones se hizo un oscilograma expandido para
poder apreciar mejor las caracteristicas espectrales de los sonidos. Adicionalmente, una seccion
de 20-60 segundos se utilizo para extraer informacion numérica de las caracteristicas espectrales
y temporales, Para la familia Hylidae, se compararon 12 caracteres del sonido de cada especie
(ver anexos 4-6) mediante un andltisis fenético. Para estandarizar las escalas de las diferentes
variables se aplicd una transformacion lineal en la matriz original y 1a nueva matriz se utilizé
para calcular la "distancia taxondmica media" entre cada par de especies (Sneath y Sokal,
1973). Mediante un UPGMA ("unweighted pair group method arithmetic average") se
generaron drboles fenéticos, usando el programa NTSYS (Rholf, 1992), que fueron utilizados
para establecer afinidades entre los cantos. La terminologia usada en las descripciones de los

cantos sigue a Heyer et al. (1990).

3.2.5) Varios.-

Algunos estémagos fueron diseccionados y su contenido examinado a la lupa para
aportar algunos datos respecto a la dieta de ciertas especies.

Para la comparacion de la composicion en especies de la comunidad de anfibios de
Puerto Almacén con otras comunidades neotropicales, se ha empleado la férmula que Duellman
(1965) desarrollo a partir de la formula de Pirlot (1956), y que después rebautizé con el
nombre de Coeficiente de Semejanza Biogeogrifica (Coeficient of Biogeographic Resemblance)
(Duellman, 1990):

CBR = ZC/N!*FNQ

donde C es el numero de especies compartidas por las dos comunidades, Ny es el nimero de

especies en la primera comunidad y N; es el nimero de especies en la segunda comunidad.



"Many other herpetological disciplines
such ns systematics, physiology, and
autecology have contributed to the
development of community studies. The

debt to alpha taxonomy is obvious but
often overlooked."

Scott & Campbell, 1882



4) DESCRIPCION Y BIOLOGIA DE LA BATRACOFAUNA
4, 1. Composicion taxonomica de la comunidad.-

Durante todo el periodo de estudio y tras posteriores examenes de todo el material
colectado, se legaron a determinar un total de 42 especies de anfibios en Puerto Almacén,
repartidos en 2 ordenes, 6 familias y 18 géneros.

El nivel de determinacién no es hasta especie en el caso de los poco conocidos
Caeciliaidae. Una muestra de ejemplares de dicha tamilia fue enviada a la Smithsonian
Institution para su determinacion; sélo un ejemplar tue identificado como perteneciente al
género Cagcilia, perteneciendo el resto al género Siphonops. La unica especie de Caccilia
conocida en Bolivia es Caecilig marcusi Wake, de la region del Chapare, en el departamento de
Cochabamba (Wake, 1984). Del género Siphonops se han registrado S._annulatus y S.
paulensis (Dunn, 1942). El modo de vida subterrinco y la forma de reproduccién de los
anfibios dpodos, los aparta ecolégicamente de casi todo tipo de interaccion con el resto de los
anfibios de la comunidad y hace muy dificil el conocimiento de su biologia y ecologia. Por
todos estos motivos, los dpodos serin tratados aqui de un modo sdélo testimonial y quedarin
fuera de cast todos los andlisis globales de la comumdad.

Entre algunos anuros, se presentan ciertos problemas taxondémicos que serdn
comentados mas en detalle al hablar de cada uno de ellos, pero se adelanta aqui que el estatus
taxonémico de algunas especies, podrd posiblemente presentar cambios en el futuro,
especialmente en determinados casos complejos, cuales son los de Bufo typhoniug vy
Elachistoclels ovalis.

No parece probable que mis de una o dos especies de anfibios, si es que alguna, hayan
escapado a la prospeccién. En el primer afio de estudio fueron encontradas 39 de las 42
especics. Las otras tres fueron encontradas en ¢l segundo ano, y se pueden calificar de muy
escasas. Asimismo, en el primer afio se registraron cinco especies que no lo fueron en el
segundo, y de dos de ellas sélo se observo un ejemplar. Por razones obvias, no nos atrevernos
a hablar de la escasez o abundancia relativas de los cecilidos. No es descartable por tanto, que
de haber trabajado mds anos en la zona, alguna otra especie muy escasa podria haber sido
anadida a la hista, especialmente teniendo en cuenta que no se prospectaron algunos medios,
como los arroyos dentro de bosque primarnio o el dosel forestal. No obstante, no es probable
gue dichos medios presenten alguna especie adicional. Los arroyos son el lugar de
reproduccion de fas ranas del género Centrolenella (Centrolenidae) y, en ocasiones, de las del
género Colosthetus (Dendrobatidae). Hasta el presente, no se conocen centroténidos en Bolivia
fuera de los bosques andinos y su piedemonte inmediato (Cannatella, 1980; De 1a Riva, 1990 b;

Reynolds y Foster, 1992; datos propios). La fuerte estacionalidad del drea de Puerto Almacén



no hace probable la existencia de centrolénidos, m de aquellas ranas que pudieran tener una
fuerte dependencia de la humedad para todos sus ciclos vitales, como las del género
Eleutherodactvluy. Por su parte, Colosthelus es un género cuyas especies son diurnas, y los
arroyos dentro de la seiva si se prospectaron en multiples ocasiones durante el dia, sin
resultados en este sentido. Por tanto, nos inclinamos a pensar que cualquier otra especie
existente en Puerto Almacén, estaria representada por una poblacion con muy bajos efectivos o
sometida a fuertes tluctuaciones interanuales, y probablemente tendria modahidad reproductora
no muy especlalizada.

Algunos autores {ver por ejemplo, Myers y Rand (1969) y Duellman (1978a)],
analizando los resultados de sus inventarios herpetoldgicos, expresaron las posibilidades de
poder encontrar especies adicionales en funcién de los diferentes esfuerzos de prospeccion,
medidos como dias-hombre de colecta in situ. En todos los casos, como es de esperar, hay un
gran aumento inicial en el nimero de especies encontradas por unidad de esfuerzo, pero luego
la curva se va estabilizando y gradualmente se requiere més esfuerzo para aumentar ¢l niimero.
En nuestro caso, en el prnimer ano se colecto el 92.85 % del towal de especies, en un periodo de
167 dias (donde se incluven 17 dias de no prospeccidn por ausencia). En el segundo ano, se
hallaron las tres especies que faltaban, tras 27 dias, y el total (excluyendo las cinco especies que
dicho afio no aparecieron) en 42 dias (entre el 16-X1 y el 28-XII). Aunque alguna influencia
pudo haber tenido, esta diferencia tan grande en el ritmo del registro de especies entre el primer
y el segundo ano, no debe ser interpretada sobre todo como consecuencia del mayor
conocimiento de [a fauna en el segundo afo, sino que en parte responde a tres factores
simultdneos: 1) Haber empezado el trabajo de campo en fechas mds tardias que en el periodo
anterior, con lo cual la actividad de los anfibios estaba mas avanzada; 2) haber descubierto
nuevos enclaves de reproduccion (Curichi Grande, Curichi Negro); v 3) una distribucién de las
precipitaciones diferente en ambos periodos, que provocé en el segundo afo una presencia mds
temprana de las especies en sus habituales puntos de reproduccion.

La composicion en especies de las comunidades bidticas tropicales, cambia
considerablemente en distancias relativamente cortas, a veces incluso sin cambiar de medio. En
el caso que nos ocupa, no disponemos de inventarios exhaustivos de otras localidades cercanas,
pero si de algunos datos resenables. Por ejemplo, a unos 25 km al sur de Puerto Almacén, en
direccion a Concepcidn, en una zona de bosque con predominio de la palmera Qrbign
phalerata, se ha localizado una especie aparentemente indeterminada de Leptodactylus. asf como
Phvllomedusa bolivians. En el momento en que se sale a la pampa arbolada, se encuentran

ademas especics como Phyllomedusa hyvpocondrialis, §Cmax parkeri. Ps¢udopaludicola
mystacalis y Le s se hace muy comin. En

Perseverancia, 150 km al norte de Puerto Almacén, se hallan Leptodactylus podicipinug y
Lysapsus imellus (Hoogmoed, 1990). No es probable, no obstante, que especies adicionales

[
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se hubiesen encontrado en Puerto Almacén con s6lo ampliar higeramente el drea de prospeccion,
pues el medio es bastante homogéneo en los alrededores.

A continuacion se ofrece una lista de todas las especies de Puerto Almacen, ordenadas
sistemidticamente por ordenes, familias y subfamilias, y alfabéticamente por géneros y especies.
La clasificacion sigue a Frost (1985) para anuros y a Nussbaum y Wilkinson (1989) para

apodos.

Orden Gymnephiona Rafinesque - Schmaliz, 1814
Familia Caeciliaidae Rafinesque, 1814
Género Cacecjlia Linneo, 1758

Caccilig sp.
iphonops s

Orden Anura Rafinesque, 1815
Familia Bufonidae Gray, 1825
Subtamilia Bufoninae Gray, 1825
Género Bufo Laurenti, 1768

Bufo paracnemis Lutz, 1825
Bufo tvphonius (Linneo, 1758)

Familia Dendrobatidae Cope, 1865
Género Epipedobates Myers, 1987

Epipedobates pictus (Bibron in Tschudi, 1838)

Familia Hylidae Rafinesque, 1815
Subfamilia Hylinae Rafinesque, 1815
Género Hylag Laurenti, 1768

Hyla acreana Bokermann, 1964
Hyla bifurca Andersson, 1954

Hyla fasciatg Giinther, 1859 "1858"
Hvla geographica Spix, 1824

Hyla leali Bokermann, 1964



Hyla leycophyllata (Bereis, 1783)
Hyla melanargyrea Cope, 1877
Hyla minuta Peters, 1872

Hyla nang Boulenger, 1889

Hyla parviceps Boulenger, 1882
Hyla punctata (Schneider, 1799)
Hyla raniceps (Cope, 1862)

Hvla niverol Cochran y Goin, 1970

Género Osteocephalus Steindachner, 1862

Osteocephalus leprieurii (Duméril y Bibron, 1841)
Osteocephalus taurinug Steindachner, 1862

Género Phrynohyas Fitzinger, 1843

Phrynohvas coriaceg (Peters, 1867)
Phrynohyas venulosa (Laurenti, 1768)

Género Scinax Wagler, 1830

Scinax chiguitana (De la Riva, 1990)
Scinax fuscovaria (Lutz, 1925)
Scinax garbei {Miranda Ribeiro, 1926)
Scinax nebulosa (Spix, 1824)

Scinax rubra (Laurents, 1768)

Géncro Sphaenorhynchus Tschudi, 1838

Sphaenorhynchus lacteus (Daudin, 1802)

Subfamilia Phyllomedusinae Giinther, [858

Género Phyllomedusa Wagler, 1830

Phyllomedusa sp.
Phyllomedusa vaillanti Boulenger, 1882




Familia Leptodactylidae Werner, 1896 (1838)
Subfamitia Ceratophrynae Tschudi, 1838

Género Ceratophrys Wied-Neowied, 1824

Ceratophryy ggrnpmﬁ Jnneo, 17 58)

Subfamilia Leptodactylinae Werner, 1896 (1838)
Género Adepomera Steindachner, 1867

Adenomera hylaedactyla (Cope, 1868)
Género Leptodactylys Fitzinger, 1826
Lepiodacivlus bolivianus Boulenger, 1898
Leptodactylus elenag Heyer, 1978
Leptodctyius labyrinthicus (Spix, 1824)
Leptodactvlus mystaceus (Spix, 1824)
Leptodactylus wagnen (Peters, 1862)
Género Lithodytes Fitzinger, 1843
Lithodvtes lineatus (Schneider. 1799)
Género Physalaemus Futzinger, 1826

Physalaemus albonotatus (Steindachner, 1864)

Famlia Microhyhidae Giinther, 1858 (1843)
Subfamilia Microhylinae Giinther, 1858

Género Chigsmocleis Méhely, 1904

a (Boettger, 1885)

Género Elachistoclels Parker, 1927

Elachistocieis ovalis (Schneider, 1799)
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Género Hamptophryne Carvalho, 1954

Hamptophrvne boliviana (Parker, 1927)

4.2. Clave dicotomica para la identificacion de 1os anfibios de Puerto Almacén.-

La siguiente vio clave pretende facilitar la identificacion de todas las especies de anfibios
conocidas en la localidad de estudio. Su validez se puede ampliar en gran medida a las zonas
selvdticas cercanas, pero con cierta precaucion. En no muchos km de distancia, otras especies no
consideradas en la clave pueden estar presentes o, al contrario, especies existentes en Puerto
Almacén pueden faltar (ver apartado 4.1).

L S DA, L e e e e et e e e e e et et ae e s et e e 2

1 0N PALAS. ..ottt ettt e ettt e b e e st b et e ch b s 3

2 Abertura tentacular justo bajo las narinas externas, mds cerca de ellas que del ojo; con "tapén”

nasal. ..o ekt C et eatt st ean e ar e ea e Sener e e £ en £t et ene e et e e et eaeeeaeens Caecilia sp.

2" Abertura tentacular mas cerca del ojo que de Ias narinas externas; sin “tapon” nasal

................................................................................................................................... Siphonops sp.
3 Dedos con falange termunal no notablemente expandida ..., 4
3" Dedos con falange terminal notablemente expandida ..., 17
4 Piel ventral granulosa ............... BT ST PRV N USRS USSR PUUTURRPRURI 5
A Pl ventral LIS e e 7
5 Sin glandulas parotidas; cabeza muy ancha; un "cuerno™ dérmico en cada parpado superior .........

........................................... et st e e Co COPTIUNR
5 Con ghdndulas parGUUAS .. 6



6 Hocico puntiagudo; crestas temporales muy marcadas; una fila lateral de tbérculos €SpINosos;
tibia sin glandulas; tamafio pequefio (fongitud hocico-ano en las hembras hasta 594 mm) e

.................................................................................................................................... B. typhonius

& Hocico romo; tibia con una gran glindula; tamafo muy grande (hembras hasta 190 mm) ..............

................................................................................................................................... B. paracnemis
7 Timpano oculio: cabeza y ojos pequerios en relacidn al cuerpo; hocico estrecho ... 8
7' Timpano visible: hocico NOrMal ... e 10
8 Color del cuerpo negro o pardo oscuro con pintas blanco-azuladas .................. C. albopunctata
8' NO COMO 1 ANTETION (..ot ettt e eie e et et e e e cr e e e e e e aeceme s o asem e ene s e seaesesaarnea 9

9 Dorso pardo claro o canela; coloracion lateral inferior gris oscuro, contrastando con la

superior. dos manchas negras redondeadas sobre la regién inguinal ... H. boliviana

9' Dorso grisdceo; vientre reticulado de gris y crema; mancha naranja o amarilla en ingle y

caras anterior y postenior del MUSIO ... E. ovalis

10 Primer dedo de la mano mds corto que el segundo; tamano pequeiio (longitud mdxima de las

hembras hasta 25.8 mm); dorso con pequenias filas de verrugas ........................ A. hylaedactyla
10" Primer dedo de la mano mds largo que el segundo ... il

11 Tubérculos metatarsianos interno y externo muy conspicuos; machos con un gran saco vocal;

dorso pardo con o sin manchas longitudinales; una banda oscura a lo largo del costado partiendo

desde detrds del 0Jo. e SO PO RUOIRVOPPOTR P. atbonotatus
11" Tubérculos metatarsianos interno y externo normales: disefio diferente al anterior .................. 12

12 Dorso negro con dos lineas dorsolaterales amarillentas; manchas naranja o rojo en ingles y cara

POSIETIOT A€ [0S MMUSION Lo i e L. lineatus

12" Diferente al amerior
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13 Sin cordones glandulares laterodorsales ... L. wagneri

13' Cordones glandulares laterodorsales presentes .o i, 14
14 Ingles vy muslos rojizos; cabeza ancha ... L.. labyrinthicus
T4 DIferente al AnCeTIOT ... i it et e eee e ee et e et e e e et et e e e e e ee e e e e ae s e eaneeaeeae s 15

15 Labio superior con barras oscuras de extension vartable; tamanio grande (machos hasta 127.8

ST a 1) OO U UR TR UR UV URUURURUSVURUPRRRRRR DO 141 (L% 1 BT &

15' Labio superior uniformemente oscuro, con un banda clara longitudinal sobre él ..................... 16
16. Superficie posterior del tarso con pequenos granulos claros ..., L. elenae
16" Superficie posterior del tarSo HSa ..o L.. mystaceus

17 Dos escudetes dérmicos en la cara dorsal de las falanges terminales; dorso pardo oscuro o

negro, con dos rayas dorsolaterales amarnillentas ... E. pictus
17" Diferente al ARTeTIOT (...t et ea e e ens e eeae s sr e s e s e 18
18 Primer dedo del pie mds largo que el segundo; pupila vertical ..., 19
18" Primer dedo del pie mds corto que el segundo; pupila horizontal ..., 20
19 TIris pardo 0SCUIO, CAST NEETO ... oottt e e e Phyllomedusa sp.
L9 Iris gris PALIAD i e P. vaillanti
20 Dedo externo de la mano sin membrana ..., et e 21
20 Dedo externo de la mano con membrana al menos hasta un cuarto de su longitud ... 27
21 Tubéreculo o calcar presente en el taldn ... RO SRR 22
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21" Sin tubérculo o calcar en el TalON ..o e et ——————— 24

22 Calcar pequeno; primer dedo del pie con membrana patente. ........c.coovriericneen H. fasciata
22" Tubérculo sobre el taldn; primer dedo del pie casi sin membrana ... 23
23 Punta del hocico con pequeiia probéscide carnosa; manchas amarillas o aranjadas en muslos ...
............................................................................................................................................... S. garbei

23' Sin probdscide carnosa en la punta del hocico; manchas oscuras en los muslos, nunca amarillas

O ANATANJAAAS oo iii ittt e en e e S. nebulosa
24 Primer dedo del pie con membrana patente ... H. raniceps
24' Primer dedo del pie con membrana vestigial ... 25
25 Color del dorso amarillo o naranja uniforme; cara superior de los muslos amarillenta .................

................................................................................................................................... S. chiquitana

25" Color dorsal variable, amarillento, verdoso o pardo, con disefio de manchas oscuras, cara

superior de los muslos con manchas anaranjadas y negras ... e 26

26 Tamano grande (hembras hasta 53.2 mm); manchas alargadas oscuras dispersas a ambos lados

deldorso ..o RSP OT TSROSO USSR RRUURURUUYON S. fuscovaria

26' Tamaiio mediano (hembras hasta 43.6 mm); a menudo dos manchas oscuras laterodorsales

alargadas y difUSAS ... e S. rubra
27 Calcar presente: pirpado inferior con reticulaciones ............... e H. geographica
27" Calcar ausente; pdarpado inferior uniformie ... s 28

28 Color de fondo del cuerpo verde translieido ... 29
2R DISUNIO Al ANIETIOT oot e e ia e e e e e e 30
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29 Pintas rojas en el dorso; hocico redondeado, no proyectindose mds alla del margen labial ..........
H. punctata

29" Dorso uniformemente verdoso o con pintas tenues amarillentas; hocico proyectindose delante

del Margen LaDIal Lo S. lacteus
30 Dedo externo de la mano con membrana al menos en un tercio de su longitud ... 31
30" Dedo externo de la mano con membrana no mds alld de un tercio de su longitud ... 35
31 Contorno exterior de tarsos y brazos festoneados con pliegues ..., 32
31" INO COMO €] ANLETIOT 1 eiiti ittt et et et eae s oo e ee s e e e e esmm oo eaae et e e eaneaeenne s 33

32 Cara inferior de muslos y tibias blanquecina, amarnilla o naranja, con manchas negras

FEAONAEAGAS +ooeiiit e ettt et te e et s e e s H. acreana
32" Cara inferior de muslos y tibias de color pardo o negro uniforme .................... H. melanargyrea
33 Dos cortas crestas dseas entre 1os ojos, orientadas en direccién anteroposterior ....... ). taurinus
33" Sin crestas GSeas enLre 108 0JOS .ot e 34
34 Mancha negra sobre el hombro; membranas interdigitales rojizas; dorso con mancha

cuadrangular parda limitada por un fino reborde crema; machos con dos sacos laterales

THATEILJAS © oot ettiae e itm et e et oo e oo bt eeeabeee e et e e et e et be e e e s b et e e e e e st s e oot be e 5o eeaeentte et ens P. coriacea

34" Sin mancha negra sobre ¢l hombro; membranas interdigitales pardo claras; dorso con diseno

variable; machos con dos sacos laterales pardo grisaceos; labto inferior color crema

35 Dorso pardo claro o amanliento, con o sin barras transversales: machos con dos sacos vocales

laterales grisiceos, y piel con pequeiios tubérculos espinosos: hembras con piel lisa

..................................................................................... e Ol leprieurid

B e e e Al AT T OT o e et 36
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36 Una mancha amarilla en la cara posterior del brazo; costados con manchas blancas; parpad con

pequeiios tubérculos; talla pequenia (machos hasta 24.6 mm) ... . parviceps

LIS B IR E (ot Lo L B E N (ot o T | SO OO ORORU NSO P SRRR PSRN 37

37 Dos bandas amarillas dorsolaterales unidas sobre la parte anterior de la cabeza y mancha sacral

de 1gual color, conectada o no con las dorsolaterales; fondo color pardo ...l 38
37" Aspecto general amarillento: tamaiio de las hembras inferior a 29.3 mm ...l 39

38 Membranas interdigitales rojas; contorno de la mancha sacral v del extremo distal de las bandas
dorsolaterales {estoneado ... H. leucophyllata

38 Membranas interdigitales anaranjadas; contorno de las manchas dorsales liso en toda su

JOMEITUA Lo e ettt s e e er et ee e eeaeteaa s H. bifurca

39 Diseiio dorsal de manchas oscuras irregulares entre los ojos, regidn escapular y/o sacra, sobre

fondo amarillento o anaranjado ... e Ar et et e e et eae e et et etaeee s e s e et e e tnas 40
39" Diferente al ANTETION ......ooiiiiii e SO USSR RUUPSURROURURURU 41
40 Mancha presente o no en forma de H en la region escapular, pudiéndose prolongar

dorsolateralmente; regidn loreal mds clara que la parte superior de la cabeza, definiendo

nitidamente el canto rostral; a menudo un manchita blanca bajoel 0jo oo H. riveroi

40" Manchas mds o menos difusas en regiones interocular, escapular y sacral; sin canto rostral

nitido ni mancha blanca subocular ... e e H. ieali

41 Disefio dorsal con filas mds 0 menos conspicuas de pequefios puntos oscuros que pueden llegar

casi a formar lineas; region dorsolateral y costados mds claros que el dorso .................. H. nana

41" Diseno dorsal variable, a menudo con un dibujo en forma de reloj de arena o de copa invertida,

limitado o no por un fino reborde Crema ... ..o H. minuta
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4.3) Descripcion y biologia de las especies de anfibios de Puerto Almacén.

Sumario de especies
4.3 1} Introduccion

A continuacion se ofrecen los resultados obtenidos 1n sttu (salvo escasas excepeiones
que seran indicadas) sobre la biologia de cada una de las 42 especies, los cuales irdn siendo
contrastados con 1os datos bibliogrificos disponibles. En el apartado de cada especie se da la
siguiente informacion (excepto para los Ceciliaidae, para los que apenas se dispone de datos, y

no serdn subdivididos en parratos):

- Nombre, autor y referencia de la descripcién original y, cuando proceda, autoria y referencia

del nombre actualmente aceptado para la especie.

- Ndmero de ejemplares examinados.- Entre paréntesis, se indica primero el nimero de machos
y luego el de las hembras, separados por una barra. Salvo indicacion en contra, se entiende que

el material procede de Puerto Almacén.

- Comentarios taxonomicos.- En toda investigacidon sobre ecologia llevada a cabo en zonas
"taxondomicamente dificiles”. consideramos de gran importancia clarificar el estatus taxonémico
de las poblaciones en estudio. o explicar las razones por las que se adopta determinado criterio,
una prictica (ue por desgracia es demasiado frecuente pasar por alto. Ello permite a lectores y
ulteriores investigadores saber de qué se estd hablando exactamente y evaluar los posibles
mdrgenes de error. En ocasiones el estatus taxonomico de algunas poblaciones es incierto,
debido al insuficiente conocimiento de la variabilidad de la especie a la que supuestamente
pertenceen, o a la falta de acuerdo entre los distintos autores en cuanto a problemas de
sinonimias o de otro tipo. Cuando proceda, debido a que la poblacién de Puerto aimacén pueda
estar implicada en alguno de estos casos, en este apartado se comentara el estado actual del
problema y las razones que se han tentdo en cuenta para seguir uno u otro criterio. Asi mismo,
en este apartado se comentarz acerca del estatus subespecifico de [a poblacion en cuestion si es

que pertenece a alguna subespecie comunmente aceptada.

- Diagnosis y descripeion. En este apartado se pretende dar un conjunto de caracteres
morfoldgicos que posibiliten la segura identificacion de la especie en el drea, aportando datos
sobre forma, coloracion, rasgos distintivos, dimortismo sexual vy variacidn. Las medidas
maximas de la tongitud hocico - ano se indican al final, en primer fugar las de los machos y

luego la de las hembras.
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- Habitat.- Se exponen las preferencias de la especie en cuanto al uso del espacio, a nivel de

macro y microhibaat.

- Ciclo temporal v reproduccion.- Se consideran aqui los patrones de uso del tiempo, tanto a
nivel de ritmos aircadianos como de la fenologia a lo largo de la estacién lluviosa. Estos
aspectos se relacionan con la reproduccidn, de la cual se tienen en cuenta ¢l comportamiento,

modalidad reproductora, fertitidad, y en ocasiones, desarrollo.

- Canto.- Se anotan los pardmetros principales comentados en el apartado 3.2.4), asi como
datos sobre los momentos y [ugares en que se produce el canto en los machos, etc. Se
proporcionan sonogramas v oscilogramas y se comparan, en su caso, nuestros resultados con

los de otros autores.

- Distribucién.- Se da una idea global de la distribucion de la especie a nivel americano y
boliviano, intentando caractenizar los factores biogeogrificos que determinan la existencia de la

especie en Puerto Almacén.
- Comentarios.- En este apartado se anota una misceldnea de cualesquiera aspectos de otra
indole pertenecientes a la biologia de la especie, como pueden ser la dieta, depredacién,

parasitacion, etc.

En primer lugar se verdn todas las especies terrestres, y después todas las arboricolas
(Hylidae).
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4.3.2. Sumario de especies
Caccilig sp.

Una especie de cecilia de color gris azulado, con anillos poco marcados. No se
describié in situ.

El inico ejemplar de que se dispone se colectd el 8-1V-88, al final de la época de lluvias,
un dia caluroso, bajo un pequeno tronco en el potrero, cerca de las Charcas del Potrero. Al
capturarlo se enroscaba sobre la hierba. No presentaba ninguna galeria por la que huir, luego
presumiblemente llegé alli por la superficie. No se dispone de datos sobre su biologia. La
mayoria de las especies americanas de la familia de las que se dispone de datos, son viviparas,
aungue otras especies depositan huevos que expertmentan desarrollo directo (Dueliman y
Trueb, 1986). L.a inica especie conocida de Caecilia en Bolivia es C. marcusi Wake (Wake,
1984), de la muy himeda region del Chapare, Cochabamba. Hasta esta region entra fauna con
distribucién en "arco andino”, y propia de regiones mis hinmedas que la Amazoma central. No

necesariamente el especimen de Puerto Almacén deberia pertenecer a esta especie.

Siphonops sp.

Se encontraron sélo dos ejemplares. Es un cecilido muy caracteristico por su coloracidn
azulada oscura con marcados anillos blancos finos (Fig. 4.1).

El pnimer ejemplar se capturé el 10-1X-87, casi al final de la época seca, en los potreros.
Otro ejemplar fue capturado a unos 40 cm de profundidad, cavando, el dia 3-XI-87 iguaimente
en zona de potreros. El no hallazgo de cecilidos en el bosque no indica que no los hubiera, ya
que pocos troncos se pudieron levantar en €] y no se excavé con la intencidn premeditada de
buscarlos. No se tiene informacion sobre su biologia. Goeldi (1899) aportd los primeros datos
sobre la reproduccion en el género Siphonops, al observar una hembra de S. annulatus hallada
en Diciembre enroscada alrededor de una puesta de seis huevos. Gans(1961) registrd una
puesta de sers huevos de 8. paulensis en terrario, los cuales midieron de 4.3 a 4.5 mm de
didmetro. En ambos casos los huevos fueron depositados en tierra, v el desarrollo se produce
sin pasar por la fase acudtica,

lLas dos especies indicadas de Siphonops se hallan en Bolivia (Dunn, 1942). Mientras
S. annulatus tiene una amplia distribucion por toda la cuenca Orinoco-Amazonica desde el

Caribe hasta la costa del SE de Brasil, pudiendo habitar en zonas relativamente secas (Frost,
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1985; Taylor y Peters, 1974), S, paulensis parece mds bien una especie restringida al SE de
Brasil, Paraguay, NE de Argentina y E de Bolivia (4rea de distribucién incluida en su mayor
parte en la de S, annulatus), prefiriendo quizd mds bien las zonas abiertas que las forestales
(Dunn, 1942; Barrio y Rimaldi de Chieri, 1972). Probablemente S, paulensis es capaz también
de tolerar un considerable grado de sequedad, dada su distribucién geogrifica.

Parece ser que S. paulensis se alimenta sobre todo de artrépodos, mientras que S,
annulatus devorarfa principalmente lombrices (Dunn, 1942; Gans, 1961).

3

Fig. 4.1. Siphonops sp
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Bufe paracnemis Lutz, 1925
Bufo paracnemis. 1925. Lutz. C. R. Sednces Soc. Biol. Paris. 093: 213,

Ejemplares examinados: 13 (4/9)

Diagnosis y descripcion.-

Ninguna otra especie en la zona posee una piel verrugosa, enormes glindulas parétidas
y tibrales y crestas cefdlicas muy desarrolladas (Fig. 4.2). Se trata de una de las especies de
bufénidos mds grandes (hasta 220 mm y 1700 g de peso; Serié, 1935), junto con B,
blombergi v B, marinus, de la que durante mucho tiempo sc considerd una subespecie.

Cuerpo robusto: cabeza ancha, con hocico redondeado en vista de perfil. Didmetro del
ojo menor que la distancia ojo-hocico. Timpano mayor que 1/2 del didmetro del ojo. Distancia
interocular dos veces la anchura del parpado superior, el cual tiene un borde sobresaliente.
Tubérculos subarticulares de las manos divididos; tubérculos metacarpales desarrollados.
Tubérculos subarticulares de los pies simples, pequenos. Un gran tubérculo metatarsal interno,
siendo el externo menor, redondeado. Pliegue tarsal marcado. Piel dorsal rugosa, con verrugas
espinosas. Color pardo claro o crema con manchas oscuras dispersas, a veces con manchas
blancas rodedndolas. Una gran mancha oscura bordeando inferiormente las pardtidas. Sin
dimorfismo sexual. Medidas: 143.7/190.0.

Habitat.-

Bufg paracnemis es, como su congénere B_marinyg, una especie muy antropofila, que
coloniza los espacios abilertos por el hombre y su entorno inmediato. Ademds busca refugio en
las construcciones de éste y usa como cazadero las zonas iluminadas de tos pueblos (Lutz y
Kloss, 1952). Parece evitar ¢l bosque; Heyer (1976), halla B. marinus un 93% de ocasiones en
habitat abierto, y Dueliman (1978a), sefiala que se extiende en la Amazonia por los espacios
abiertos dentro del bosque y las onllas de los rios, probablemente porque para el desarrollo de
los embriones necesita altas temperaturas y sol directo y no usa por tanto charcas en el interior
del bosque. Esta preferencia por las orillas de los rios también ha sido notada para B.
paracnemis por Cei (1972), quien mamfiesta que en Misiones {(Argentina), es frecuente en las
orillas del Parana, mientras que B ictericus ocupa ¢l bosque. Fugler (1986), lo encuentra
ocupando la "terra firme” y la "varzea" (selva inundable) en Tumi Chucua, Departamento del
Beni, 1anto en bosque climax como secundario y en pantanales. Suponemos que la especie
ocuparia espacios abrertos dentro de tales enclaves. Crump (1971}, en un estudio llcvado a cabo
en Belén de Pard, Brasil, encuentra abundante B. marinus en bordes de bosque y espacios
abiertos, pero nunca en ¢l bosque mismo, sea este del tipo que sea.

En Puerto Almacen, B, paracnemis no fué jamas encontrado fuera de los potreros o en

1a orilla del rio, y en este iltimo Jugar solo al tinal de la época seca y principio de la lluviosa. En
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los potreros se escondian bajo troncos, piedras o estructuras de origen humano (por ejemplo,

dentro de ruedas abandonadas) o semienterrados en la base de los arbustos.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Bufo paracnemis es una especie estrictamente nocturna pero, como B, marinug, muy
tolerante con grados altos de luminosidad (Jaeger y Hailman, 1981). Como especie propia de
medios relativamente dridos, B, paracnemis permanece activo durante todo el ano. Durante el
invierno es frecuente cerca del rio, donde se reproduce. De hecho, es la tnica especie de la
comunidad que lo hace exclusivamente durante la estacion seca. Probablemente para la correcta
temperatura de desarrollo de los huevos necesita ademads aguas relativamente someras y
tranquilas, condiciones que el rio sélo puede ofrecer en el invierno, donde los dias despejados
proporcionan la adecuada insolacion a las charcas aisladas que quedan en algunos tramos. En
tales enclaves se midieron temperaturas del agua de hasta 38.3° C, a las 17 horas del dia 28-X1-
88.

Se escucharon machos cantando en ¢l rio ¢l primer ano durante la prnimera semana de
Septiembre y algin canto aislado la tercera semana de Octubre y cuarta de Noviembre. Durante
el segundo periodo de estudio, un macho aislado canté el 19-X1-88.

Como es norma en ¢l genero Bufo, B. paracnemis tiene un modo de reproduccién
generalista (1 y 2 de Duellman y Trueb, 1986). Se analizaron las génadas de 9 hembras, con un
tamaiio entre 142.5-190.0 mm (X = 165.1). Dos hembras del mes de Octubre del 87 no
presentaron huevos, y el estado del ovario y oviductos indicaba que se habian reproducido no
hacia mucho. Los cuerpos grasos (CQG) estaban en el estadio 3. Dos hembras del mes de
Diciembre, una de cada afo, presentaron huevos en vitelogénesis y CG=3. Las otras cinco
hembras abarcan el periodo Noviembre-Marzo, y presentaron CG=3-6, y huevos maduros. La
colectada mas tempranamente de las cinco (27-X1-88), probablemente estaba a punto de poner,
constituyendo una puesta bastante retrasada; por el contrario, la mas tardiamente colectada (21-
HI-84), presentaba una puesta muy copiosa y al mismo tiempo, CG=6. Todos los datos
anteriores sugieren que B. paracnemis se reproduce en la zona durante toda la estacion seca,
pudiendo solapar un poco con el principio de las lluvias. Tras el esfuerzo reproductor y dada la
menor disponibilidad de alimento en tal época, los cuerpos grasos sufrirfan una importante
disminucién en volumen. No obstante, la gran cantidad de alimento disponible durante la
estacion lluviosa (los estomagos se presentaron siempre llenos), proporciona a las hembras
recursos suficientes para ir desarrollando una copiosa puesta y una enorme reserva grasa a la
vez. En los machos se observa un patrén parecido. Tres machos de Octubre del 88 presentaron
uno CG=2, y los otros dos, CG=0, mientras que uno del 31-XII, presentd CG=5.

La fecundidad de B, paracnemis es enorme. El numero de huevos fue de 24000-34650
(X=29870; n=3) y el FTO=249.6. El diametro miximo de los huevos fue de 1.4 mm. El valor
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de FTO es el mis alto de todas las especies y presenta a4 B, paracnemis como un estratega 'r
extremo. Duellman (1978a) encuentra en Santa Cecilia que el mdximo FTO lo presenta B,
marinus con 110.2, reproduciéndose quizié mds de una vez al afio, con puestas de mis de
10000 huevos de hasta 1.7 mm. de didmetro depositadas en charcas temporales en zonas
abicrtas o en pozas del rio.

Juveniles casi recién metamorfoseados se encontraron en las orillas del rio en la ultima
semiana de Octubre del 87.

La fenologia de la reproducciéon de B. paracnemis en Puerto Almacén no parece
concordar con la indicada por otros autores en otras areas. Di Tada et al. (1976), indican que en
Cérdoba (Argentina), dicha especie se reproduce en primavera -verano, esto €s, entre los meses
de Septiembre y Febrero, 1o que contrasta con nuestras observaciones. Cei (1980) expone
igualmente que en Argentina el periodo de reproduccion abarca desde el principio de la
primavera al final del verano, y que los sapos no son encontrados durante el invierno, un patrén
que parece darse también en la regién interior del estado de Sao Paulo (Vizotto, 1967). Gans
(196(), encuentra machos cantando en Febrero y Marzo de 1954 a lo largo de la linea férrea
Santa Cruz-Corumbd, que delimita aproximadamente el limite norte del dominio chaquefio. En
la ciudad de Santa Cruz, igualmente en tal limite, hemos encontrado machos cantando en la
tercera semana de Diciembre. Fugler (1986) encuentra en Tumi Chucua ejemplares desde
Septiembre a Diciembre. De los 25 especimenes examinados por €1, no dice cudntos machos y
cuantas hembras hay, pero en todo caso, no encuentra hembras portando huevos en todo ¢l
periodo (26-1X al 10-X11 de 1981). En Tumi Chucua, como en Puerto Almacén, se deja sentir
una fuerte estacionalidad anual, aunque por su latitud (11°08'S/67°1(YO) y condiciones
generales, el contraste es menos marcado que en nuestra localidad de estudio, tanto a nivel de
precipitaciones como de temperaturas. En cambio en el limite norte del Chaco Boreal, donde
trabajo Gans (1960), la estacionalidad es mas marcada que en Puerto Almacén, con
temperaturas mas extremas en ambas estaciones (Morales, 1990). Probablemente en dicha zona
la reproduccion se vea trasladada al verano, por ser las condiciones invernales demasiado
severas, lo que en Puerto Almacén, no sucederia. No obstante, no podemos hallar una
gxplicacion satisfactoria a la ausencia de huevos en los ejemplares de Tumi Chucua, pues con
mis motivo allf la reproduccion podria darse durante el invierno, y las hembras deberfan por
tanto mostrar huevos en desarrollo durante el periodo de estudio. Nos inclinamos a pesar que el
cambio en la época de reproduccion de B. paracnemis en Puerto Almacén respecto a Argentina,
debe responder a un conjunto de causas entre las cuales la mds importante es la permisividad del
clima, y secundariamente la disponibilidad de sitios de puesta. Sabido es que la mayoria de las
especies del género Bufo son oportunistas y reproductores explosivos (Cody, 1966; MacArthur
y Wiison. 1976), estrategas de la "r", (Pianka, 197(; Duellman y Trueb, 1986). No obstante,

en Puerto Almacén no se observa la querencia por charcas temporales y efimeras, aunque en los

71



afos muy secos, ciertas charcas del rio pueden llegar a reducirse mucho, o incluso a secarse.
Pero en todo caso. B, paragnemis queda liberado de la dependencia del agua de Huvia para la
reproduccion, al contrario que las demds especies. Un patrén similar fue encontrado por
Balinsky (1969) en Suddfrica; la dnica especie de una comuntdad de anfibios no dependiente de
la Negada de las luvias, fue B, regulariy, por reproducirse en rios. Aichinger (1987), encuentra
en Panguana, Pera (bosque tropical estacional), que Buto marinus, junto con Hyla boans, s la
tinica especie que se reproduce exclusivamente en la época seca y en el rio, cuando éste presenta

bajos niveles, y dejando de cantar al subir el mvel.

Canto.-
El canto de B. paracnemis no pudo ser grabado. Consiste en un largo repiqueteo grave,
semejante al de muchos otros bufénidos, y es emitido desde la orilla del agua, a veces estando

el animal parcialmente sumergido en ella, o sobre piedras o troncos sobre la superficie.

Distribucion.-

B. paracnemis es una forma proxima a B, marinus, pero con una distribucién

circunscrita a regiones mids secas de Sudamérica. Se encuentra en Ias zonas chaquerias de
Argentina (Salta, Jujuy, Tucumdn, Formosa, Chaco, Cordoba, Santa Fe), extendiéndose al
distrito mesopotamico (Corrientes, Entre Rios, Misiones), N de Uruguay, SE de Brasil,
Paraguay, y hacia el N distribuyéndose por el E y centro de Brasil a través de los estados
chaquenos y del cerrado (Matogrosso, Matogrosso do Sul, Minas Gerais) hasta las Caatingas
(Bahia, Pernambuco y Piaui) (Cei, 1980). En todo el drea ocupa zonas mas secas que algunos
de sus congéneres, como por ¢jemplo en los estados de Sio Paulo y Rio de Janeiro, donde
convive con B. ictericus, pero ocupando siempre B. paracnemis enclaves mads dridos (Cochran,
1955).

En Bolivia. B. paracnemis ocupa toda la regidn chaquena, y se extiende hacia el O a
través de las sabanas benianas hasta el piedemonte andino del departamento de La Paz, y hacia
el N hasta el N de Beny y Pando. Algunas citas antiguas de piedemonte andino, pueden
corresponder a esta especie o a Bufo marinus (De la Riva, 1990b). En todo caso, se trata de una
especie de medios abiertos. Su presencia en medios densamente forestados como Puerto
Almacén se debe a la colonizacion a través de los caminos hechos por el hombre y sobre todo a
través de los propios rios, que son una via de penetracion de ta que no se alejan una vez han
entrado en ¢l medio forestal. Hoogmoed (1990), registra su presencia en Perseverancia; no es
probable que la especie traspase Bolivia por el N alcanzando los estado brasilefios de Acre y
Rondonia. La gran distancia entre unos lugares poblados y otros, a lo largo de los rios ha sido

propuesta como hmutante en la distribucidn de Bufo marinus (Lescure y Gase, 1986).
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Comentarios.-

La biologia y ecologia de B, paracnemis tiene muchos puntos de similitud con la de su
cercano congénere, B, marinys, del cual muchos estudios se han hecho a lo largo de su dilatada
(por la mano del hombre) drea de distribucion (Zug y Zug, 1979), pero pocos datos hay de ia
dieta de la especie en su drea natural. Striisssman et al (1984) encontraron que B, mannus en
Pard, es un consumado devorador de hormigas y termitas en las playas fluviales. Dueliman
(1978a), encuentra tras el andlisis de 25 estémagos, 68% de cllos conteniendo hormigas. 64%
coledpteros, 40% oridpteros, 8% hemipteros y 8% larvas de lepiddptero. Por su parte, B,
paracnemis es una especie muy voraz, como todas las especies de Bufo; a juzgar por los
enormes contenidos estomacales detectados, parece alimentarse en gran parte de duros
coledpteros que proliferan alrededor de los excrementos del ganado. Un estdomago analizado
contenia una arana de 18 mm y 29 tenebriénidos de 19 mm. Los lugarenos refirieron el caso de
un gran ejemplar que fue sorprendido nada mds devorar un pollito de gallina. Esta voracidad
facilita el ripido crecimiento descrito para B, marinus cuyos juveniles pueden pasar de 8 mm a
120 mm en seis meses (Pemberton, 1934). Segin Zug y Zug (1979) en esta especie la
madurez sexual se alcanzaria a los seis meses de vida. En Puerto Almacén observamos
ejemplares de B. paragcnemis recién metamorfoseados y otros de 3-4 cm a finales de Octubre de
1987; en la cuarta semana de Diciembre se observaron ejemplares de alrededor de 10 cm.
Durante ¢l mes de Diciembre de 1978, se veian abundantes ejemplares de 30-50 mm vy a finales
de Febrero, todos los ejemplares median 100-120 mm. Con idea de estimar el crecumiento se
marcaron 5 individuos jévenes; en B, marinus se ha descrito un cierto sedentarisme y fidelidad
a los mismos refugios y zonas de alimentacién (Braustrom, 1962). Los juveniles de B.
paracnemis, no parecen tan sedentarios como los adultos. Sé6lo se obtuvo una recaptura pero
este tinico dato es, no obstante, revelador, pues el ejemplar pasé de una longitud de 76.4 mm y
44 ¢ de peso, a 104 mm y 130 g en 44 dias.

En tres de los ejemplares de B, paracngmis estudiados se encontraron nematodos en los
mesenterios intestinales y junto a los rifiones, y casi todos los ejemplares observados
presentaron garrapatas; Gans (1960) encuentra en la especie garrapatas de la especie

Amblvomma dissimile.




1g. 4.2. Hembra de Bufo paracnemis de Kg de peso.
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Bufo tvphonius (Linneo, 1758)
Rana typhonia 1758 Linneo. Syst. Nat. Ed. 10, 1:211.
Bufo typhoniys Schneider, 1799. Hist. Amphib. 1:207.
Especimenes examinados: 54 (33/21)

Comentarios taxonémicos.-

Aunque a lo largo de todo el trabajo, nos seguiremos refiriendo a la poblacion de Puerto
Almacén como perteneciente a la especie B. tvphonius, la realidad es que en el futuro su
nombre cambiard. En efecto, de acuerdo con Hoogmoed (1986; 1989; 1990b) bajo el nombre
B. tvphonius se hallan agrupadas varias especies vilidas, originalmente descritas como distintas
pero posteriormente puestas bajo Ia gruesa sinonimia de [a especie, y asimismo muchas
poblaciones hoy consideradas como B. typhonius, corresponden en realidad a especies
diferentes atin no descritas. Una zona especialmente compleja en este sentido es la Amazonia de
Perti y Ecuador. Al menos una especie aiin por nombrar se halla en Bolivia. La forma
panamefia podria ser la misma que ocupa el occidente de Colombia y Ecuador. La especie del
SE de Brasil esta por nominar. Hoogmoed (op.cit.} basa sus apreciaciones en diferencias
morfolégicas, ecoldgicas y etoldgicas de muchas poblaciones, y observa frecuentes los casos
de simpatria entre dos 0 mdas taxa. No obstante, todas las poblaciones parecen mantener unos
rasgos siempre presentes, como son la actividad diurna y nocturna, la mirmecofagia, el hibitat
forestal y la reproduccion explosiva.

A efectos de comparar nuestros datos con los disponibles para otras poblaciones de la
"especie” en otras zonas, no entramos en distinciones de tipo taxondémico entre ellas, pero si

recalcamos la necesidad de tener siempre en mente todo lo anteriormente expuesto.

Diagnosis y descripcion.-

La combinacién de un hocico apuntado y crestas postorbitales expandidas hacen
imposible confundir & esta especie con ninguna otra en el drea (Fig. 4.3 A).

Tamano mediano. La piel de los costados se une al muslo mds cerca de la rodilla que del
cuerpo; piel dspera pero sin grandes verrugas: una fila de tubérculos laterodorsales. Parétidas
ovaladas, algo mayores que el ojo. Crestas supraorbitales continuandose en crestas
postorbitales expandidas hacia afuera alcanzando la glandula parduda. Perfil de la mandibula
inferior concavo, sobresaliente hacia afuera de la comusura labial. Hocico puntiagudo,
retrocediendo en vista lateral. Manos sin membrana:  tubérculo palmar externo grande, suboval;
tubérculos supernumerarios palmares notables. Pies hgeramente palmeados; tubérculos
metatarsales grandes, el interno algo mayor; tubérculos supermumerarios del pie sobresalientes,
abundantes. La coloracion dorsal puede ser grisdcea o canela, con un diseno variable. A

menudo desde el extremo del hocico parte una linea vertebral clara que puede ser tina o bastante



gruesi; a ambos lados de ésta puede haber un dibujo simétrico de manchas triangulares (disefio
de "hoja seca™). También puede presentarse una barra oscura interocular. Puede haber barreado
oscuro en los miembros. Sin embargo, muchos ejemplares (especialmente las hembras),
presentan un color uniforme, o con pequeiias manchas oscuras dispersas. Vientre amariliento.
Machos con un saco vocal gular anaranjado. El dimorfismo sexual en tamaiio es bastante

acusado. siendo en promedio la hembra notablemente mayor. Medidas: 49.6/59.4.

Habitat.-

Duellman {(1978a) en Santa Cecilia encuentra que sobre una muestra de 232
especimenes, el 87% estaban en bosque primario, 26 ejemplares se hallaron en bosque
secundario, tres en borde de bosque y uno en un claro. Crump (1971) en Belém no observo
nunca su presencia en lugares abiertos ni en borde de bosque. Heyer (1976b), en varios puntos
de la Cuenca Amazonica encuentra la especie en bosque en un 98% de los casos. No se halla en
medios antropdgenos (Lutz y Kloss, 1952). Parece por tanto claramente establecido que B,
typhoniusg es una especie estrictamente forestal, frecuentemente hallada en la orilla de los rios
alli donde se la encuentra, que habita sobre todo el oscuro suelo del bosque primario (ver
también Toft y Duellman, 1979; Hoogmoed, 1979; 1990; Jaeger y Hailman, 1981; Duellman,
1990; Rodriguez y Cadle, 1990; Aichinger, 1991; Rodriguez, 1992).

En Puerto Almacén, B. typhonius se hallé en todos los medios con excepcidn de los
espacios abiertos, donde se vid s6lo de modo excepcional, y siempre cerca del borde del
bosque. Se encuentra principalmente en el suelo en bosque primario y secundario, y en las
orillas del rio cuando acude a reproducirse. Los porcentajes de utihizacion de cada medio
mostrados en la Fig. 4.3 B, no responden exactamente a la realidad. En bosque primanio se vié
més que en ningun otro medio, aunque el 84% de las veces en gque se escuchd la especie, estaba

en la orilla del rio (n=25), donde se oyeron hasta siete ejemplares en 300 m de orilla.

Ciclo temporal vy reproduccion.-

La actividad de B. typhoniug es tanto nocturna como diurna, manifestindose mds
aquella durante el periodo de reproduccion. La especie es frecuentemente hallada en pleno dia
en el suelo, y por la noche se ven individuos descansando sobre vegetacion a una altura
normalmente menor a un metro y medio (Duellman, 19784). A veces ha sido considerado como
una especie diurna (Rand y Myers, 1990; Rodriguez, 1992), pero asimismo la dualidad de la
actividad nocturna - diurna, ha sido senialada por otros autores (Lescure y Gase, 19860).

Se hallaron ejemplares en todo momento durante el primer afo, y al menos hasta finales
de Marzo del segundo. Probablemente la especie estd activa gran parte del ano.

El modo de reproduccion es el 1y el 2 de Duellman y Trueb, 1986, abandondndose los

huevos en cordones en el agua, Se analizaron las génadas de 21 hembras, de las cuales 14
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presentaron puestas completamente maduras. Hembras con huevos en vitelogénesis se
encontraron desde principios de Noviembre, y con huevos maduros desde principios de
Dicienibre hasta finales de Marzo, mes en el que se hallaron incluso huevos aiin por madurar, lo
que hace pensar en un periodo reproductor prolongado hasta el final de la época de lluvias e
incluso mas alla.

Gans (1960), a primeros de Marzo en el S de la Chiquitania observé machos cantando
y en amplexus. [.a Gnica hembra encontrada por Fugler (1986) en Tumi Chucua en Noviembre
- Diciembre, tenia huevos. Crump (1974) y Duellman (1978a), encuentran un periodo de
reproduccién continuo en Santa Cecilia, donde no existe estacionalidad. En Buenavista,
Colombia, Stebbins y Hendrickson (1959) encuentra hembras con huevos maduros en
Noviembre. El cambio de patrén reproductivo anual de continuo a estacional es palpable en
muchas especies a medida que nos alejamos del Ecuador. Aichinger (1987) encuentra que 9
especies con patron continuo en Santa Cecilia, presentaban un patron estacional en Panguana,
entre clias se hallaba B. typhonius, para lo cual dicho autor da un periodo de reproduccién de
unos seis meses, con predominio del mismo durante la época seca. En Puerto Almacén, el
primer afio los machos cantaron siempre tras fuertes lluvias, desde finales de Noviembre a
mediados de Marzo con amplexus observados a finales de Diciembre. El segundo ano cantaron
desde mediados de Noviembre a finales de Marzo y se observaron parejas en amplexus a
primeros de Marzo. En la primera ocasidn, las parejas en amplexus estaban a las 18:30, recién
caida la noche, en un pequefio arroyo de aguas rdpidas y limpias, en una zona de bosque
secundanio, cerca de las Charcas del Puente; se hallaron hasta siete ejemplares cada cinco m de
arroyo. En otra ocasion se¢ observo la reproduccion en unas charcas de cardcter muy efimero
que s6lo se formaron tras Huvias excepcionalmente fuertes o conunuadas, entre las Charcas del
Potrero y el Curichi del Capibara. Raramente se oyeron cantar algunos machos en charcas mis
permanentes como el Curichi del Capibara o la Charca del Bosque. Wells (1979), estudiando la
reproduccion  de la especie en Barro Colorado (Panama), encontrd que B. typhonius se
reproducia en pozas de arroyos o charcas mds bien permanentes, y no en charcas efimeras,
como cabria esperar de un reproductor explosivo. La reproduccion tenia lugar durante unos 4
mieses en la estacion humeda, sobre 1odo desde 1a mitad hasta el final de ésta, resultados muy en
concordancia con fos obtenidos en Puerto Almacén. Rand y Myers (1990), también en Barro
Colorado, consideran a B. tvphonius como un reproductor explosivo en la época himeda.
Contrariamente a nuestro caso, Wells (197%) no halla una correlacion evidente entre la
aparicion de los coros y las fuertes precipitaciones. Los coros en Barro Colorado empezaron a
fas 21 - 22 horas, wras la llegada durante el dia de los machos al lugar. En Puerto Almacén
comenzaron frecuentemente en pleno dia o por la tarde. $1 bien es cierto que la mayor intensidad
fue nocturna. Frecuentemente se oyeron en ¢l rio cantos al atardecer y luego cesaron. Los

machos cantan desde tierra en [a onlia, tanto en las observaciones de Wells como en las
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nuestras, aunque algunos machos en Puerto Almacén fueron vistos cantando con el cuerpo
parcialmente metido en el agua. Segan Wells, aunque ¢n Barro Colorado los amplexus se
producian durante la noche, las parejas no entraban ¢n el agua a poner hasta alrededor de una
hora después de haber salido el sol, alcanzando un pico al principio de la tarde, tras lo cual
empezaba a decaer la actividad, cesando €sta totalmente antes del anochecer, en que machos y
hembras abandonaban la zona. La gran agregacion reproductora de B, typhoniys observada en
Puerto Almacén el dia 7-111-89, difirid bastante de las observaciones en Barro Colorado, ya que
los amplexus se produjeron por la noche, y las puestas también. A las 11 de la mafiana del dia
siguiente se observaron puestas semihundidas y enredadas en la vegetacion, con consistencia
diferente; las mds rectentes eran cordones bastante compactos con huevos, pero otras,
depositadas hacia mas horas que las anteriores, eran mis laxas y con embriones en desarrollo.
Los huevos median 16 mm. Wells hallé algunas hembras dejando 2 puestas por estacion,
extremo que no hemos podido confirmar en este estudio.

La fertlidad de B. typhonius es alta; para las 14 hembras se encontré un nimero de
huevos entre 1100 y 1900 (x=1521) y de hasta 1.4 mm. El valor de FTO es de 39.83.
Duellman (1978a) halla un rango mds amplio (765-2500), pero con una media parecida,
x=1566.5 y un FTO=37.5 (valor calculado teniendo en cuenta dos hembras portando un
numero anormalmente bajo de huevos, de 440 y 310). No obstante, el tamaidio de las hembras
de la poblacion de Santa Ceciha, es mucho mayor (3=73.8). Crump (1974) dio un FTO de
41.67. En cuanto a los cuerpos grasos, no Se observo un cambio sustancial en su desarrollo en
una direccion concreta a lo largo de la estacion, ni en machos ni hembras, y normalmente, su
volumen era muy escaso {entre 0 y 4, pero con una mayoria de ().

Toft et al. (1982), dan un periodo de 2-3 semanas de desarrollo para B, typhonius en
Barro Colorado, y hallan un incremento en el nimero de juveniles al comienzo de la estacion
seca. En Puerto Almacén se encontraron juveniles recién metamorfoseados de unos 10 mm
junto a un pequeno arroyo el 16-11-88. Ejemplares de unos 40 mm se hallaron en la primera y
segunda semana de Sepuiembre del afio 87. Una hembra con una longitud total de sélo 35.7 mm
capturada en el mes de Abril, no mostré desarrollo alguno del ovario, lo que sugiere que se
trataria de un e¢jemplar joven, nacido probablemente de las primeras puestas de la estacién.

En resumen, B, typhonius puede ser considerado un reproductor explosivo esporidico,

"

muy estratega de la "r", condicionado por las fuertes luvias, No obstante, el hecho de
reproducirse en el rio, parece confirmar la aparente paradoja manifestada por Wells (1979) de
que pese a ser un reproductor explosivo, utilice cuerpos de agua permanentes para la
reproduccion. Dicho autor explica el fendmeno como un posible mecanisme para eludir la
depredacion de los huevos por parte de las karvas de L, pentadactylus; su equivalente en Puerto
Almacén, L. labyrhinticus, no se reproduce en el rio, donde B._typhoniys si parece hacerlo,

pero s se hallan presentes en cambio muchas especies de peces, potenciales depredadores.

78



Canto.-

El canto tiene la estructura tipica de muchos Bufo. Los machos lo emiten desde la orilla,
con la cabeza bastante levantada Duellman (1978a) dice que en Santa Ceciha el canto consta de
tres a cinco notas rapidas, de 0.15-0.20 s de duracion, repetidas a intervalos de 10-15 s y con
una frecuencia dominante de alrededor de 1500 Hz. Schliiter (1981) da una frecuencia
dominante de 800 -2200 Hz para la poblacién de Panguana. En la Poblacién de Puerto
Almacén, cada llamada dura 213 ms, consta de 5-6 pulsos v puede ser emitida unas 50
veces/minuio; los pulsos duran 19.4 ms, con un intervalo de unos 32 ms entre ellos; la
frecuencia fundamental es de 1016 Hz y la dominante, 1568 Hz (n=3) (Fig. 4.3 C).

Distribucién.-

La especie B." typhonius” (s.1.) se extiende desde Panamd a través de toda la Cuenca

Amazodnica, incluyendo la region del Chocé (selva de la vertiente del Pacifico en Colombia y
Ecuador) y bosque atlaniico del SE de Brasil (Frost, 1985; Hoogmoed, 1990b). En las laderas
orientales andinas sobrepasa a veces los 1800 m. (Duellman, 1979b). En Bolivia se halla por
toda la region amazonica y drcas forestales subtropicales, penetrando algo en la region chaquena
(De la Riva, 1990b; De ta Riva et al., 1987). Hemos encontrado ademds poblaciones de gran
tamano corporal en los valles mesotérmicos, probablemente taxondmicamente distintas de la de
Puerto Almacén, ta cual a su vez no parece diferir de otros especimenes encontrados en la

region del Chapare y del piedemonte andino cercano a Santa Cruz.

Comentarios.-

Bufo typhonius es una especie eminentemente mirmecofaga, como ha sido puesto de

manifiesto por diversos autores (Duellman, 1978a; Toft, 1980; 1981; Rand y Myers, 1990;
Rodriguez, 1992). Los especimenes colectados en Puerto Almacén presentaron a menudo los
estomagos llenos. El examen del contemdo estomacal de una hembra de 56.8 mm, reveld la
presencia de 35 presas, de las cuales 25 eran hormigas de 3 especies diferentes, con un rango
de tamanos entre 3 y 19 mm. El excremento de otro ejemplar contenia 30 cabezas de hormiga y
un curculiénmdo.

Se hallo la especie como presa de L. labyrinthicus y €. cornuta. Wells (1979) halla que
las larvas de L.pentadactylus depredan sobre huevos de B, typhonins, No sabemos si las de L,
labyrinthicus también.

Se encontraron ires ¢jemplares con nematodos en la cavidad peritoneal y trematodos del

genero Polystoma en la vejiga urinaria. Uno presentaba los dos tipos de pardsitos la vez.
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Fig. 4.3 A. Macho de Bufo typhonius cantando.
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Figura 4. 3 C. Oscilograma y audioespectrograma de Bufo typhonius.
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Epipedobates pictus (Bibron in Tschudi, 1848)
Hylaplesia picta Bibron in Tschudi, 1838. Classif. Batr.:28

Epipedobales pictus Myers 1987, Pdp. Avuls. Zool. S. Paulo 36(25):302
N¢ ejemplares: 28 [17 (1 del P.N. Ambord, Santa Cruz. 1 de Yungas de Cochabamba)/ 11 (2
de Yungas de Cochabamba, 2 P.N. Amboré, 1 Paractito, Cochabamba)}

Comentarios taxonomicos.-

Las poblaciones de Bolivia, con excepcion de las del NO del departamento de La Paz y
O de Pando (que quizd pertenezcan a otra especie aun por describir), corresponden a la
subespecie nonimal, E. p. pictus (Lutz, 1952). Sin ilegar al extremo de prudencia recomendado
en la especie anterior, las comparaciones efectuadas con los datos de otros autores deben
tomarse teniendo en cuenta que, dada su gran drea de distribucion y variabilidad, posiblemente
mis de una especie se halle comprendida bajo el nombre de E._pictus (Silverstone, 1976; Lutz,
1952).

Diagnosis y descripcion.-

Es el Gnico dendrobdtido de la zona (Fig. 4.4 A) y su diseno y coloracién le hace
confundible Gnicamente con Lithodytes lineatus, el cual carece de escudetes dérmicos sobre las
falanges terminales de los dedos, posee piel mads rugosa, tamano mayor, manchas rojas en los
muslos y un disefio ventral distinto.

Aspecto gricil y miembros finos. Hocico ligeramente sobresaliente. Tubérculo
metatarsal externo ovalado, interno redondeado. Sin membrana interdigital en manos y pies.
Dorso ligeramente rugoso, pardo oscuro o negro, con dos rayas laterodorsales amarillentas,
finas, que continuan por la cabeza hasta unirse en la punta del hocico. Otra raya de igual color
recorre el labio inferior y entra en la cara anterior del brazo. Los miembros son dorsalmente
pardo-verdosos. Vientre y cara ventral de los miembros negros con manchas azul-grisiceo.
Manchas anaranjadas en la axila, zona proximal de la cara anterior del muslo y en la cara interna

de la tibia. Iris negro. Machos con saco vocal negro. Medidas: 26.0/29.0.

Habitat.-

Se trata de una especie eminentemente forestal, hallada preferentemente en el suelo del
bosque primario y secundario del tipo A, aunque también se hallaron ejemplares en el de tipo
B, y en una ocasion se encontro un ejemplar en una mancha de buena cobertura vegetal en los
potreros, entre bromelias espinosas. También se halla en bordes de bosque y de los caminos y
cerca de la orilla de los rios. Parece huir mds de la falta de cobertura arbustiva que de la

proximidad de espacios abiertos propiamente dichos. Se suele encontrar  directamente en el



suelo, o encaramado en la vegetacidn hasta a medio metro del suelo. Nuestras observaciones
concuerdan con Duellman (1978a) quien 1o halla siempre en bosque primario o secundario o en
borde de bosgue y con Heyer (1976b) que encuentra la especie un 72% de las veces en bosque
pnmano, un 28% en secundario y nunca en hibitat abierto. Dichas observaciones concuerdan
también con Stebbins y Hendrickson (1959), Fugler (1986), Hoogmoed (1979), Toft y
Duellman (1979), Rodriguez y Cadle (1990), Aichinger (1991) y Rodriguez (1992).

En Puerto Almacén se localizaron hasta tres ejemplares a lo largo de 450 m de transecto
lineal, v cuatro machos en una extension aproximada de 5000 m? de bosque secundario.

Rodriguez {1992) da densidades de 1.6 machos/Ha y 3.12 individuos/ Ha.

Ciclo temporal v reproduccion.-

Como ya ha sido manifestado por todos los citados autores gue han trabajado con la
especie, su actividad es exclusivamente diurna. Hemos podido observar machos cantando hasta
que anochecia definitivamente y empezando de nuevo a hacerlo con el mas leve atisbo de 1a luz
del amanecer. Respecto al ciclo anual, no podemos asegurar s1 la especie es activa en Puerto
Almacén durante todo el ano. Lo mas probable es que no, puesto que el 7-1X-87 se hallaron
ejemplares en pleno dia bajo un tronco cerca de la orilla del rio, donde encontrarian un
microclima mds humedo, ya que en esa €poca el suelo del bosque estaba seco.

Durante toda la estacion de lluvias, se encontré actividad uniforme de machos cantando,
el primer ano hasta el 3-IV y el segundo hasta el 20-111, pero es probable que estas fechas
respondan simplemente a la ltima vez que se oyo6 la especie, pero no que realmente dejara de
hacerlo. Duellman (1978a), da un periodo de reproduccion continuo en Santa Cecilia, e incluso
Aichinger (1987) en Panguana, donde la estacionalidad es marcada, halla machos cantando
durante todos [os meses del afio, aunque incrementando su actividad ya al final de la estacion
seca. Lo que es seguro es que la especie solo se reproduce en Puerto Almacén durante la
estacion Huviosa.

Los dendrobatndos no realizan amplexus cerca del agua (o no lo hacen en absoluto), va
que los huevos son depositados en tierra, donde son defendidos y protegidos de la
deshidratacion; de ellos nacen larvas que serdn transportadas en el dorso del macho o de la
hembra, segin la especie, y son abandonadas en cuerpos de agua {(modo 14 de Duellman y
Trueb 1986). Estos, pueden ser reducidos, como por ejemplo, acumulos de agua en agujeros
enire raices, sobre grandes hojas muertas, pequefios charcos, e incluso el interior de cdscaras de

frutos como tas ciapsulas vacias de la "castana” (Bertholletia excelsa), una vez gue estin en el

suelo y se llenan de agua de iluvia (Caldwell y Myers, 1990} (para ena revision del cortejo,
aparcanuento, reproduccion y cuidado parental en Dendrobatidae, ver Duellman y Trueb, 1986
y Weiygoldt, 1987). No obstante, segin Aichinger (1991b), E, pictus libera las larvas en

charcas, lo que concuerda también con las observaciones de Rodriguez (1992). De acuerdo con
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Myers (1987), en el género Epipedobates hay amplexus cefdlico. En E. pictus es el macho ¢l
portador de las larvas (Silverstone, 1976; Weygoldt, 1983) aunque Aichinger (1991b) halla
alguna hembra también portadora. En Puerto Almacén, el primer afio se colectaron tiembras con
huevos maduros a finales de Enero, v ¢l segundo, entre el 19 de Diciembre y el 16 de Febrero.
El primer afio se hallaron machos transportando larvas entre el 14-11'y el 14-111, y el segundo,
entre el 26-X11 v el 25-1; también se observé otro el 26-X11-89. Las larvas {descritas por
Lescure, 1976) no eran en ningun caso transportadas ordenadamente, es decir, con todas las
cabezas en la linea dorsal del macho, y las colas pendiendo hacia los flancos, como se ha
registrado para otras especies, sino mds bien en un agregado desordenado; esta observacion no
concuerda con lo expuesto por Lescure (1976; 1980), quien describe un ejemplar transportando
siete larvas en la forma ordenada indicada. Silverstone (1976), indica que las larvas
transportadas se haltan en estadio 24-25 de Gosner (1960).

De las 14 hembras observadas, 13 presentaron huevos en nimero entre 11-21. En Jas
hembras examinadas de Puerto Almacén se presenta un fendmeno interesante. En cuatro de
ellas, dos del 30-1-88, una del 19-XII-88 y una del 1-11-89, hay huevos pigmentados en el
ovdrio, en cuatro estadios claramente diferentes presentdndose simultineamente en cada
ejemplar: en primer lugar, huevos grandes (hasta 1.9 mm.), virtualmente maduros en nimero
entre 17 y 21; en segundo lugar, huevos medianos en nimero de 9-15; en tercer lugar, huevos
pequenos, en numero entre 20-45; por Gltimo, un alto numero indeterminado de pequeios
huevos atrésicos blancos. Oira hembra ya del 16-11-89, presenta 13 huevos grandes y 21
medianos y no presenta pequeiios. Esto nos hace pensar en la posibilidad de que las hembras
hagan al menos tres puestas durante la estacion lluviosa en Puerto Almacén. La altima hembra
tendria sélo ya dos puestas por hacer. Esto concuerda con lo expuesto por Weygoldt (1987),
guien manifiesta que las hembras de E. pictus depositan puestas de 20-30 huevos, de 1.5 mm
de diametro y que una misma hembra puede hacer puestas distintas con intervalos de 15 dias
(dentro de los Dendrobatidae, Weygoldt considera a E. pictus como un estratega "r"). En los
cinco ejemplares examinados de la regidn mucho mds himeda del Chapare, P.N. Ambor6 y los
Yungas de Cochabamba, no se observo nunca la tercera categoria de huevos. El mayor nimero
de huevos del tercer estadio seguramente se verd reducido y no todos llegardn a madurar. Por
tanto aqui no somos consecuentes con el criterio general de usar el complemento ovirico
completo como medida de fa fertilidad, pero creemos que la clara estratificacion en el tamano de
los huevos justifica la excepeidn, y a efectos de cdleulo del FTO se tiene en cuenta sélo el
namero de huevos maduros, La fertilidad de E.pictus es como vemos muy baja (11-21 huevos;
%=10.6; n=14; FTO=1.17), como corresponde a un estratega extremo de la "K" (en el contexto
de los anuros), con inverston parental altistma. Duellman (1978a). encuentra una fecundidad
ligeramente mayor (20-24 huevos; 8=22.5: n=45), v diimetro del huevo de 2.1 mm (un

pardmetro en el que es ficil diferir si las mediciones no se hacen en idénticas condiciones), y
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por tanto, un FTO algo mayor (1.7); Crump (1974) da un rango de nimero de huevos de 6-31,
(X=18) y un FTO=1.6 y expone que en esta especie se halla una notable correlacion entre
tamafio de la hembra v fecundidad, como corrobora Aichinger (1991b).

Los cuerpos grasos se presentaron tanto en machos como en hembras siempre poco
desarrollados (entre () y 2), salvo un macho del 14-111-88, con CG=4. Se vieron un total de
siete machos portando larvas, y en cuatro de ellos éstas se pudieron contar, oscilando el namero
entre 10y 14 (n=12). Otros datos para la misma especie, reportan ejemplares transportando
flarvas en numero de cuatro a ocho (Silverstone, 1976) y siete (Lescure, 1976); por su parte,
Aichinger (1991b), halla de 2 a 16 larvas (X=9.3; n=9). Aunque trabajemos con muestras
pequeiias, este numero algo menor al de huevos maduros, puede responder a la pérdida de
larvas en el caso de las puestas mds elevadas, pues contrariamente a otros dentrobatidos en que
los reracuajos se adhieren fuertemente al dorso del progenitor, en E. pictug no ocurre asi y de
hecho las larvas "desmontan” y se pierden al menor roce al capturarlos, como ya habia sido
hecho notar por Weygoldt (1987). Aichinger (1991b) manifiesta que en E, pictus,
probablemente debido a su mortalidad, el nimero de larvas transportadas es un 38% menor que
el de huevos maduros. Weygoldt (1987) expone que en esta especie, el macho puede atender
més de una puesta simultameamente durante, dos o tres semanas, y que las larvas son llevadas
riapidamente al agua tras la eclosion. Aichinger (1991b) dice que ¢! periodo de transporte, que
se suele producir tras fuertes liuvias, es de unas pocas horas. Posiblemente haya una relacion
directa entre el periodo gue las larvas pasan sobre la piel del dorso del adulto, y el grado de

ftjacion a €sta que pueden alcanzar,

Canto.-

Los machos emiten el canto a cualquier hora del dia, desde el suelo, desde vegetacion
baja o desde ramas o troncos caidos, pero siempre bajo una notable cobertura arbustiva. Parece
haber una mayor actividad de canto en las tltimas horas de la tarde, y la lluvia parece ser
estimulante. La lamada consiste en una sucesion ripida de notas tonales "pit-pit-pit-pit-pit".
que puede recordar al canto de un grillo. Cada nota tiene una duracién de 29 ms, con una
frecuencia fundamental de 1963 Hz y una dominante de 3937 Hz, y con potencia en 7843 Hz;
el ritmo es de 241 llamadas/minuto, con un espacio entre ellas de 226 ms (n=7) (Fig. 4.4. B).
Schliter (1980a) en Panguana, da unos datos parecidos, con una frecuencia fundamental de
1900-2500 Hz, una dominante de 40X}-4700 Hz y una armonica potente en 6700-7500 Hz; los
parametros temporales mostrados en su sonograma también parecen estar de acuerdo con los
nuestros.

La nnica especie con un canto parecido en Puerto Almaceén es_Adenomera hylaedaciyla,

cuyo sonido es mds metilico,



Distribucion.-

Epipedobates pictus se distribuye por toda la region Guayanesa (Surinam, Guyana,
Guayana Francesa), S y E de Venezuela, las regiones amazoénicas de Colombia, Ecuador, Peni,
Bolivia, y gran parte de la Cuenca Amazonica en Brasil al N de los 20° S (Silverstone, 1976;
Frost, 1985). En Bolivia, la especie se halla en toda la region amazdénica, tanto en zonas
humedas como semihimedas, siempre que haya cobertura forestal (De la Riva, 1990b) y la
hemos hallado hasta a 100 m de altitud en las laderas andinas de Cochabamba, Lit especie E,
flavopictus (Lutz, 1925) se halla en la regién sudoriental del pais, y fué erroneamente incluida
como E. pictus por De Ja Riva (1990b).

Comentarios.-

Como todos los Dendrobatidae, E._pictus es un buscador muy activo de alimento, que
consume un gran porcentaje de hormigas (Toft, 1980; Rodriguez, 1992). Silverstone cita varios
tipos de pequenas presas encontradas en dos estdmagos, prevaleciendo las hormigas y termitas.
Duellman (1978a) encuentra un 60% del volumen de presas constituido sélo por hormigas. El
contenido estomacal de una hembra procedente de los Yungas de Cochabamba, reveld 35
presas, de las cuales 34 eran hormigas. Ejemplares en cautividad aceptaron bien cochinillas,
termitas y larvas de dipteros.

No se sabe nada del comportamiento territorial de E, pictus, que supuestamente ha de
tener (Weygoldt, 1987). En una ocasién encontramos dos machos en pleno "combate sonoro”.
El macho dominante, que perseguia al otro, emitia cuatro notas seguidas a intervalos variables,
en lugar del canto tipico. Toft (en Crump, 1974), cita la existencia de combates territoriales

entre machos observados en Peni.
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Figura 4. 4 B.Oscilograma y audioespectrograma de Epipedobates pictus
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Ceratophrys corputa (Linneo, 1758)
Rana cornuta Linneo 1758, Syst. Nat. ed 10; 1:212

Ceratophrys comuta Peters 1872, Monatsb. Akad. Wiss. Berlin: 204

Ejemplares examinados: 10 {5/5)

Diagnosis y descripeion.-

Es una especie inconfundible por su cabeza anchisima y parpado superior con un cuemo
dérmico (Fig. 4.5 A).

Cuerpo robusto. Cabeza mais ancha que la mitad de la longitud hocico-ano, muy
osificada. Narinas mas cerca del ojo que del hocico. Crestas supratemporales marcadas bajo la
piel. Dientes en la mandibula superior muy notables. Piel con verrugas, especialmente
sobresalientes en los costados, y crestas dérmicas de forma irregular a ambos lados del centro
del dorso. Vientre rugoso. Manos sin palimear. Tubérculo palmar externo grande, aplastado y
redondeado, el intemmo subrectangular, presentando en el macho callosidad nupcial en su borde
exterior; dicha callosidad se presenta también en ¢l primer dedo de la mano, que es mas largo
que el segundo. Tubérculo metatarsal interno grande, ovalado; sin tubérculo metatarsal externo.
Pliegue tarsal marcado. Cuarto dedo del pie con membrana hasta el extremo. Machos de color
beige con manchas pardas longitudinales irregulares. Dos bandas pardas desde los ojos al
extremo del hocico pasando por las nannas. Barras de 1gual color sobre el labio. Miembros con
barras gruesas transversales. Saco vocal gular grande, oscuro. Hembras con parecido disefio

sobre fondo verde, y no presentando barras sobre los labios. Medidas: 77.2/102.6.

Habitat.-

Se encontro sé6lo en el suelo de bosque primario (100%; n=3) (Fig. 4.5 B), como
concuerda con las observaciones de otros autores (Duellman, 1978a; Hoogmoed, 1979; Toft y
Duellman, 1979; Rodriguez y Cadle, 1990; Zimmermann y Rodriguez, 1990; Aichinger, 1991;
Rodriguez, 1992). Todos nuestros ejemplares excepto uno se haltaron durante la agregacién
reproductora en la Charca del Bosque. Un juvenil fué hallado en ¢l suelo a unos 50 m de la
misma. No parece ser una especie comin en ninguna parte, y en Puerto Almacén representa sélo
el 0.10% de las observaciones totales de especies. Ademads de no ser abundante, pasa muy
desapercibida dada su poca movilidad. Su presencia es detectable buscando los ejemplares con
linterna en el suelo del bosque por la noche, ya que a menudo se hallan semienterrados entre la
hojarasca, con solo los ojos o parte de la cabeza fuera, y pueden ser localizados por el brillo de

aquellos.
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Ciclo temporal y reproduccion.-

Se trata de una especie nocturna, aunque puede acudir a reproducirse a las charcas
durante el dia, y de hecho, Zimmermann y Rodriguez (1990) manifiestan que probablemente
Ia especie presente también algo de actividad diurna.

En Puerto Almacén, probablemente pase la estacion seca inactivo, oculto entre la
hojarasca del suelo. Al menos en el primer ano, se hallaron ejemplares a fines de Diciembre y
a mediados de Marzo. Los datos para comparar con otros trabajos son pocos. Duellman
(1978a) solo halld un ejemplar en Santa Cecilia. Aichinger (1987), da un periodo de

reproduccién de dos meses durante la estacion Huviosa en Panguana. Ceratophrys cornuta

tiene un modo generalista de reproduccion, con huevos depositados en charcas (modo 1 de
Duellman v Trueb, 1986).

En Puerto Almacén se comportd como un reproductor explosivo con una sola sesion
de reproduccion. En ambos anos, tal sesion se inicio el 28 de Diciembre, tras la primera
Huvia lo suficientemente fuerte como para que se formase la Charca del Bosque. El 28-X1I-
87 llovié toda la noche y parte del dia hasta un total de 68 1/m2. La Charca del Bosque,
inexistente hasta entonces, se llend hasta una profundidad midxima de 50 cm. A las 16:00 se
vieron dos parejas en amplexus, y dos machos y dos hembras por separado. Por la noche no
se visitd el lugar, pero presumiblemente seguirian reproduciéndose. El 28-X11-88, llovieron
24 l/m?, y la charca se llend con unos pocos cm de agua. Por la noche habia parejas en
amplexus y la actividad reproductora se prolongé también a la noche siguiente. Nunca mas se
volvieron a observar. Tras luvias muy fuertes acaecidas el 14-111-88, se encontrdé una
hembra en el mismo lugar, y segiin nos comunicaron habia otro ejemplar al lado.
Lamentablemente, no pudimos observar si se habfan producido amplexus, pero nos
inclinamos a creer que no, en virtud de lo observado el segundo afio y del estado de las
gonadas de la hembra en cuestion. En el afio 89 la estacion Hluviosa comenzo fuerte, se llegd
a Puerto Almacén el dia 22 de Diciembre, y la Charca dei Bosque rebosaba por el camino,
cubriéndo alrededor de 1.5 m en ¢l centro. Se hallaron entonces larvas de C._cornuta bastante
desarrolladas, con grandes patas traseras, de modo que {a noche o noches de reproduccion se
habian adelantado bastante respecto a los anos anteriores. Presumiblemente, las hembras
deben portar huevos listos para poner desde poco después de empezada la estacion Hluviosa,
estando ast preparadas ante la primera Huvia fuerte de Dictembre. Las cuawro hembras
colectadas en los dias de reproduccion presentaron huevos en utero, y ovario con algunos
atrésicos y otros aparentemente en vitelogénesis, pero que probablemente degenerarian
posteriormente. La hembra del 14-111-88, presentaba el ovario sélo con restos de huevos
atrésicos. En todos, machos y hembras, los cuerpos grasos presentaron un desarrollo

moderado, con valores de 2-4.
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Ceratophrys cornuta es un estratega de la "r". que se reproduce en charcas

temporales y tiene una fertilidad alta. El ndimero de huevos oscilé entre 1350-2000
(x=1784.3; n=3). De una hembra con 650 huevos en ltero, no se contd el nimero total,que
se hallaba también repartido en oviductos, ovario y cavidad del cuerpo. Los huevos miden
2.4 mm vy el FTO es alto, de 43.0. La puesta reportada por Duellman (1978a), de 1750
huevos, concuerda con nuestros datos y sélo el tamano del huevo es menor, lo que le
ocasiona un FTO mads bajo, de 32.0. Aichinger (1955) halla en Panguana una sola hembra
con 2270 huevos de 2.0 mm v 97 mm de longitud cabeza - cuerpo, con lo cual su FTO es de
46.8. En Puerto Almacén estd claro que todo el esfuerzo reproductor es invertido en una
unica y copiosa puesta. Probablemente en zonas no estacionales como Santa Cecilia, haya
mas de una puesta anual.

Pocos datos hay sobre la duracion del desarrollo. Las larvas de Ceratophrys son
carnivoras obligadas (Heyer et al., 1975). Las larvas observadas en Puerto Almacén en
Diciembre del 89 estaban devorando a otras, indeterminadas, en la Charca del Bosque. Un

joven de unos 35 mm fue hallado cerca de este lugar el 29-111-89.

Canto.-

El canto de esta especie, emitido tanto de dia como de noche, consiste en un pitido
pulsado. Schliter (1980b), manifiesta gue . cornuta canta s6lo por Ia noche, excepto
durante "conciertos” masivos en compahia de ciertas especies de microhilidos, que se
prolongan durante 36 horas (Schliter, 1980b; 1980c; 1987). Dicho autor encuentra una
frecuencia fundamental entre 1400-2200 Hz, vy una duracion de 0.8 s, datos en concordancia
con los registrados en Puerto Almacén, donde se obtuvo una séla grabacién (Fig. 4.5 C).
Los machos cantaban desde troncos flotantes o emergentes sobre el agua. La nota, compuesta
de 94 pulsos emindos a razén de 91.8/s, durd 1026 ms, con una frecuencia fundamental de
2175 Hz vy una dominante de 4321 Hz.

Distribucion.-

Es la especie con mds amplia distribucion del género. Se halla en toda la region
amazonica de Venezuela, Colombia, Ecuador, Pert, Bolivia y las Guayanas (Lynch, 1982;
Frost, 1985). En Bolivia ocupa las zonas forestales amazoénicas himedas y subhimedas (De
la Riva, 1990b). Puerto Almacén representa una localidad cercana al limite S de su
distribucion.
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Comentarios.-
Ceratophrys cornyita es una especie carnivora que se alimenta biasicamente de otros
anfibios {Duetlman 1978a; 1990; Dueliman y Trueb, 1986). Una de las hembras capturadas

vomitd dos ranas, una de ellas una Scinax rubra, y 1a otra no se pudo identificar. De tres
estomagos analizados, uno estaba vacio y otro contenia una arana, una hormiga y dos
termitas, pero es probable que dichas presas proviniesen a su vez de los estémagos de las
ranas ingeridas; el tercero presentod una pareja de Hyla acreana todavia en amplexus.

[1 joven capturado el 29-111-89, devord durante su transporte en una bolsa de tela a
un Joven L. wagnert y a un joven de H. bifurca. En cautividad, un ejemplar se comié una S,

rubra e incluso Hegd a comerse algunos B. typhonius y B.paracpnems.

Se hallaron nematodos en el estdmago de un ejemplar.

s o5 3 8 B8 BX L x x ox x
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Fig. 4.5 A. Hembra adulta de Ceratophrys cornuta.

092



Figura 4. 5 B. Uso del macrohdbitat en Ceratophrys cornuta.
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Figura 4. 5 C. Oscilograma y audioespectrograma de Ceralophrys comuta



Adenomera hylaedactyla (Cope,1868)

Cystignathus hvlaedactylus Cope, 1868. Proc. Acad. Nat. Sci. Philadelphia 20: 115
Adenomera hylaedacivia Heyer, 1974, Contr, Sci. Nat. Hist. Mus. Los Angeles Co.253: 38
Ejemplares examinados: 20 [16 (1 de las Lajas, 12 Km al N de Puerto Almaceni /4 (1 de fas
Lajasy|

Comentarios taxonomicos.-

El género Adenomera, pese a contener solamente sels especies, presenta graves
problemas de identficacion, dada su gran variabilidad intraespecifica e intrapoblacional. A
pesar de profundos estudios llevados a cabo sobre la taxonomia, variacion v relaciones
filogenéticas del género (Heyer, 1973; 1974b; 1977b), no estd, ni mucho menos, puesto el
punto tinal a la solucidn de tales problemas, que probablemente sélo llegue de 1a mano de
estudios basados en rasgos no morfolégicos externos, como los cromosomas y €l canto
(Heyer, 1984). Heyer (1973) definid dos "especies no dimensionales” (para una explicacion de
este concepto, ver Gans, 1959; 1966) viviendo simultineamente en seis grandes dreas de
Sudamérica. En el caso de Bolivia, al menos en una locahdad (Buenavista, Santa Cruz) se
hallarian las dos en simpatria. Para estas dos especies, designadas en principio como [ y Ii,
Heyer (1973), en el drea amazénica que nos interesa, halla disponibles respectivamente ios
nombres de Cystignathus hvlaedactylus vy Leptodactvlus andreag, transferidos mas tarde por él
mismo (1974b) al género Adenomera. La primera seria una especie con las yemas de los dedos
no expandidas, mayormente nocturna y de formaciones abiertas, mientras que A. andreae
tendria puntas de los dedos expandidas, y serfa diurna y habitante del suclo del bosque (Heyer,
1977b). La poblacion de Adenomera de Puerto Almaceén, tras su comparacion con ejemplares
de la coleccion del Museo de Zoologia de Sdo Paulo y contrastadas sus caracteristicas
morfoldgicas con 1odos los datos bibliograficos disponibles, fué identificada, con reservas y no
sin dificultades, como A.hyvlaedactyla. Otras poblaciones fueron observadas en otras
localidades, como Asuncion (Paraguay), Santa Cruz y Buenavista, las cuales tenian en comiin
un canto semejante cnire si y ligeramente distinto al de los especimenes de Puerto Almacén,
ademds de ser €ste emitido por los machos en zonas casi anegadas o en la proximidad inmediata
de charcas, conducta jamis observada en Puerto Almacén. A efectos de esta discusion,
conviene adelantar aqui que ¢l modo de reproducciéon del género, considerado una
sinapomortia, consistiria en la deposicion de pocos huevos, pero grandes y ricos en vitelo, en
el interior de un nmido de espuma, construido en un agujero en tierra y en el cual las larvas se
desarrollarian hasta completar la metamorfosis, sin pasar por tanto por una fase acudtica de
alimentacion activa (modo 22 de Duellman y Trueb, 1986) (Lutz, 1947; Heyer. 1973; Heyer y
Silverstone, 1969; Heyer, 1969). Los ejemplares observados en Buenavista, de mayor tamafio

que los de Puerto Almacén y con ciertas diferencias morfologicas, fueron identificados, por

94



exclusion como A. andreae, aunque se consideré que por las razones cxpuestas por Heyer
(1973), no serfan conespecificos con los de Paraguay, sino simplemente pertenecientes ambos a
la "especie no dimensional” H. Se descubrid que su fertilidad, con puestas de 45-103 (x 64;
n=5) huevos, estaba muy por encima de lo descrito para cualquier especie de Adenomera, y por
si esto fuera poco, el nido no era realizado en tierra, sino junto al agua, de un modo idéntico al
de las especies de Leptodactylus del grupo fugcus, y de hecho Jas larvas presentaban estructuras
bucales desarrolladas. Como medio de confirmar las identidades de cstos egjemplares de
Buenavista y la de los de Puerto Almacén, se remitieron muestras de las dos poblaciones a la
Smithsonian Institution, con el descorazonador resultado de que ambas fueron determinadas

como A. hvlaedactyla. Obviamente se ha incurrido en un error, pues dos especies con canto y

biologia reproductiva diferentes estdn implicadas en la muestra total. Nos inclinamos a creer
que la poblacién de Puerto Almacén corresponde realmente a A._hylaedactyla, mucho mas
distribuida en Bolivia que A._andreae (Heyer, 1974b). No obstante, frente a tanta confusion no

queda mds remedio que ser prudentes. Ademds, como se ha dicho, los ejemplares de
Buenavista y los de Paraguay comparten algunas caracteristicas y A, hylaedactyla habita en

Paraguay, pero no A, andreae (Frost, 1985). Como el propio Heyer (1984) reconoce, “the
status of the slender toed, open formation associated species is unresolved...” y probablemente
bajo el nombre de A, hylaedactyla, se halle mds de una especie.

Diagnosis y descripcion.-

En el drea, solo se podria confundir con juveniles de Leptodactylus pero todos excepto
L. wagneri tienen dos cordones dorsolaterales; A, hylaedactyla carece ademds de una barra clara
interocular y no tiene el primer dedo conspicuamente mas corto que el segundo ni rebordes en
los dedos de los pies (Fig. 4.6 A).

Tamafo pequeno. Piel lisa pero con pequerios tubérculos longitudinales, especialmente
conspicuos en el costado, sobre la ingl; piel ventral lisa. Hocico apuntado, especialmente en los
machos, sobresaliendo por encima de la mandibula inferior. Timpano aproximadamente dos
tercios del diametro del ojo. Manos y pies sin membrana. Tubércuio palmar externo grande,
redondeado, el mterno menor y ovalado. Tubéreulos metatarsales pequefios, de tamafio similar,
redondeados. Tubéreulos subarticulares de manos y pies redondeados, simples, muy
consprcuos. Disefio variable. Color gris o pardo con o sin una banda ancha clara vertebral;
manchas oscuras difusas dispersas por todo el cuerpo, que pueden formar barreado en las

extremidades. Machos con dos sacos vocales internos. Medidas: 23.9/ 25.8.

Habitat.-
En Puerto Almacén, A hylaedactyla ocupa todos los medios terrestres, desde el bosque

primario a los potreros, en los cuales se ubica siempre junto a matas que le ofrezcan una minima



cobertura. La categoria de A. hylaedactyla como especie de medios abiertos no esid tan clara.
Aunque Heyer (1976b), da un 100% de presencia en tal hdbitat, y Zimmermann (1983)

también, otros autores la sitian en bosque primario o secundario y borde de rio (Lutz y Kloss,
1952; Hoogmoed, 1979; Toft y Duellman, 1979; Rodriguez y Cadle, 1990; Aichinger, 1991).
Crump (1971}, estudia bajo el nombre de Leptodactylus marmeoratus 1o que en realidad

correspondia a A. hylaedactyla y @ A._andreag en Belem (Heyer, 1973), y siempre lo hallo en
bosgue primario, bien "Varzea” o "Tierra Firme”. Hoogmoed {1990a), halla Adenomera sp.
(supuestamente A. hylaedactyla) en Perseverancia, en bosque primario y en bosque inundable.

Rodriguez (1992) la considera una especie de bosque pero que se reproduce en zonas abiertas.
Ni si quicra en los casos de simpatria estricta con A, andreag, se ha indicado una segregacion
espacial a nivel de macrohdbitat (Rodriguez y Cadle, 1990; Duellman y Salas, 1991) tal como
era indicado por Heyer y Maxon (1982a). Pese a nuestra observacion de A. hvlaedaciyla

medrando en espacios abiertos por el hombre, Aichinger (1991a), dice que esta especie es

excluida de las tierras transformadas para cultivos. En Puerto Almacen hasta 35 especimenes se
hallaron en 4530 m de transecto lineal en bosque secundario de tipo B y es una especie bastante

comun.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Se wrata de una especie tanto diurna como nocturna, como ya ha sido indicado por otros
autores (Duellman, 1989; 1990; Rodriguez y Cadle, 1990; Duellman y Salas. 1991). No
obstante, Heyer (1977b) manifiesta que es una especie diurna, mientras que Rodriguez (1992}
la considera nocturna. A principios de la estacién lluviosa, los machos cantan sobre todo antes
del anochecer, pero después cantan incluso en las horas centrales del dia, con sol fuerte. En
cambio, esta actividad decae mucho e incluso cesa por completo en las noches de mucha
luminosidad.

Adenomera hvlaedactyla presenta actividad en Puerto Almacén durante toda la estacion

Huviosa. El primer afio los machos empezaron a cantar a finales de Octubre, con las primeras
Huvias y al menos lo hicieron hasta primeros de Marzo, y el segundo ano cantaron durante todo
el periodo de nuestra estancia alli. Aichinger (1987) da una duracion del periodo reproductor en
Panguana de alrededor de ocho meses, centrado alrededor de la estacion humeda. fuera de la
cual apenas se oyeron cantos. Hoogmoed, (1990a) encuentra Adenomera sp. en Perseverancia
en la €poca seca.

Flembras con huevos maduros se capturaron los dias 31-X-87, 25-11-89 v 25-X11-89.
De las cuatro hembras examinadas, dos mostraron muchos huevos atrésicos (100 v 120) o en
vitelogénesis y entre ellas, tna no presentd huevos grandes que permitan inferir cudntos
constituirdn [a puesta, aunque la otra si. De este modo, hallamos en tres hembras huevos

maduros en numero de 7, [7 y 18, con un didmetro de hasta 2.6 mm. Si consideramos sélo las
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dos hembras de mis huevos, pues no sabemos el tamaifio final de puesta de ta que s6lo presenta

siete huevos, el FTO=1.86. Considerando las tres puestas, ¢l FTO=1.48, y A. hylaedactyla se

presenta asi como el extremo del continuo 't - K", dentro de la comunidad de Puerto Almacén.
Es un valor semejante al dado por Duellman (1978a) para A. andreag, de 1.0, especie que
presenté un nimero de huevos entre 6y 10 (x=8.7; n=12); no obstante, valores de FTO mas
bajos fueron presentados en Santa Cecilia por otras especies de anuros, especiaimente de
Eleutherodactylus, ausentes de Puerto Almacén. Respecto a los cuerpos grasos, tanto machos
como hembras presentaron en todo momento CG=0, excepto un macho de mediados de Marzo
del 88, con CG=3.

Aichinger (1985), cita puestas de 14 huevos de 3.0 mm de didmetro en Panguana, y
Hodl (1990), puestas de entre 9 y 12 huevos. El 25-11-89 se hallé un nido de reciente
construccién en el potrero, bajo un tronco caido de palmera. El nido tenia 35 mm de diametro y
22 mm de profundidad, y de €l s6lo se veia una pequefia porcidn, contenia nueve huevos de un
didmetro entre 3.1 y 3.7 mm, de color amarillo claro, lo que indicaba que eran recientes, sin
rastro de haber empezado el desarrollo. El dia 15-111-89, el nido tenia muy poca espuma y sdlo
habia una larva, con bastante vitelo atn y de 12.1 mm de longitud total. Presentaba las dos
patas de atrds. El resto de las larvas debid de ser devorado por depredadores o ya habia salido.
La larva de A, hylaedactyla ha sido descrita por Heyer y Silverstone (1969), quienes dan
también un didmetro de 35 mm para los nidos, e indican que las larvas con patas traseras
poseen todavia una gran cantidad de vitelo. Se hallaron ejemplares inmaduros la primera
semana de Septiembre del 87, nacidos probablemente a finales de la estacion lluviosa anterior.

Moreira y Lima (1991) citan un periodo de seis a ocho meses hasta alcanzar el tamano adulto en

A, andreae.

Canto.-

El canto es una sola nota como un suave martilleo, "pic - pic - pic”; sélo es confundible
con el de E. pictus, pero éste es mds suave y repetido a un ritmo mads rdpido. Los machos
camtan desde la base de maras y plantas, aunque es frecuente que se encaramen a hojas anchas
de tas mismas, siempre a poca altura. Heyer {(1973) da los primeros datos del canto de la
especle, para varias localidades de Brasil, los cuales son comparados con los de Panguana por
Schiiiter (1980b), mostrandose bastante variabihidad, con una duracion de la nota que va desde
los (0.8 s de los ejemplares de Chapada de Guimaraes (Mato Grosso) y Panguana a los 0.13 s
de Jatai (Goids); la tasa de repeticidon va desde 82 notas/minuto (Jatai) a 190 (Chapada dos
Guimaraes), y la frecuencia dominante de 3500 Hz (Panguana) a 7725 Hz {Chapada dos
Guimaraes). Las grabaciones realizadas en Puerto Almacén (Fig. 4.6 B) puarecen mds

acordes con las de Panguana que con cualesquiera de las de Brasil. La duracion de la nota
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es de 56.8 ms, con un intervalo entre ellas de 398 ms, es repetida 132 veces/minuto, la
frecuencia fundamental es de 2165 Hz y la dominante de 4323 Hz.

Distribucion.-

Tal como estd definida actualmente la especie, A, hylaedactyla presenta una amplia
distribucién que abarca toda la Cuenca Amazénica en Guayanas, Venezuela, Colombia,
Ecuador, Pert, Bolivia y Brasil (Heyer, 1973; Frost, 1985). En Bolivia es conocida de muchas
localidades tanto en dreas puramente forestales, como en las mds abiertas del Beni oriental (ver
De la Riva, 1990b). En Puerto Almacén la especie estd cerca de su limite S en el departamento,
st exceptuamos Buenavista, una localidad a la que la fauna amazénica accede favorecida por el
cinturén forestal subandino.

Comentarios.-

Aunque no hay datos sobre su alimentacién, presumiblemente se alimenta de pequefios
insectos sin una especializacién en ningin sentido (Duellman, 1990). Duellman (1978a),
encuentra en 11 Adenomera andreae, que cinco contenian hormigas, pero una variedad de otros
ordenes de insectos, asi como ardcnidos y lombrices estaban presentes en la dieta. Toft (1980b)
considera a dicha especie no especializada en hormigas, consumiendo variadas presas en
funcién de su disponibilidad en el medio. |

Fig. 4.6 A. Adenomera hylaedactyla.
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Figura 4. 6 B. Oscilograma y audioespectrograma de Adenomera hylaedactyla.
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Leptodactylus bolivianus Boulenger, 1898.
Leptodactylus bolivianus Boulenger, 1898. Ann. Mus. Civ. Stor. Nat. Genova, 19; 131

Ejemplares examinados: 2 machos.

Diagnosis y descripcion.-

La combinacién de caracteres de dos cordones glandulares laterodorsales, labio
barreado ¢ ingles no rojizas distinguen a L. bolivianus de cualquier otro anfibio de Puerto
Almacén (Fig. 4.7 A},

Tamano grande. Cuerpo robusto. Piel lisa, con dos cordones glandulares dorsolaterales.
Cabeza con hocico largo, siendo la distancia ojo-hocico mayor que el didmetro del ojo; espacio
interorbital menor que la anchura del parpado superior. Timpano oscuro, su tamafo siendo tres
cuartas partes del didmetro del ojo, con pliege supratimpdnico. Miembros delanteros muy
robustos en el macho en celo, con un tubérculo corneo en la cara interna del pulgar, que es
notablemente mds largo que el segundo dedo. Dos tubérculos metatarsales pequenos, el interno
ovalado, el externo redondeado. Pliegue tarsal presente. Dorso pardo-grisiceo, con dos rayas
negras bordeando los pliegues laterodorsales, y continuando hasta las narinas; labio superior
con barras verticales oscuras; mancha oscura temporal. Patas posteriores barreadas. Vientre
blanco. Medidas: 127.8 {machos).

Habitat.-

Los pocos ejemplares observados en Puerto Almacén, se hallaron en bosque primario,
en las inmediaciones de la Charca del Bosque (100%; n=2) (Fig. 4.7 B). Otros especimenes
vistos en la region del Chapare, Cochabamba, se encontraron igualmente en bosque primario.
Stebbins y Hendrickson (1959) lo hallan cerca de orilla fluvial en espacio abierto; Heyer

(1976b), halla L. bolivianus el 86% de las veces en espacio abierto, el 2% en bosque

secundario y el 12% en bosque primario; Hoogmoed (1979}, io califica como habitante de
bosque, sabana y borde de bosque; Hoogmoed y Gorzula (197%9), manifiestan que es un
habitante tanto de bosque como de sabana, ocupando en aquel caso las cercanias de pozas y
guebradas; Rivero-Blanco y Dixon (1979) lo citan en Venezuela en bosque seco tropical; Fugler
(1986), lo cita en bosque secundario inundable; Rodriguez y Cadle (19990), en claros dentro del
bosque en el P. N. Manu, y en este tltimo lugar, Rodriguez (1992} lo halla también en bosque.
Como vemos, L. bolivianus puede ser considerada una especie relativamente ecléctica en
cuanto al habitat, pere ausente de extensas formaciones abiertas. En Puerto Almacén es, como

se ha dicho, muy rarg, v sus observaciones constituyen solo un 0.07% del total.
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Ciclo temporai y reproduccion.-

Parece una especie mayormente nocturna (Stebbins y Hendrickson, 1959; Duellman y
Salas, 1991), aunque también se ha registrado actividad diurna. Hemos hallado jévenes y
adultos de dia en el Chapare. En Puerto Almacén sélo ha habido dos observaciones, una
correspondiente a un macho por la noche cerca de la Charca del Bosque, y la otra
correspondiente a varios ejemplares en el tinico dia en que se observé actividad reproductora,
diurna, junto a Ceratophrys cornuta. Suponemos que la actividad anual se debe circunscribir a
la estacién iluviosa, pero no podemos decir mds. Los ejemplares del Chapare se observaron en
los meses de Enero y Marzo, con juveniles en este Gltimo mes. Fugler (1986), observa la
especie en Noviembre en Tumi Chucua.

El 28-X11-87, a las 16 h, una vez formada la charca tras la fuerte Huvia, se observaron
al menos dos parejas. Como otros miembros del grupo geellatus (ver Heyer, 1969), L.,
bolivignus construye nidos de espuma flotantes (modo 8 de Duellman y Trueb. 1986), de gran
tamano, junto a,0 en el centro de los cuales estaban los individuos asomando tan sélo la cabeza
y cantando; este comportamiento ya fué apuntado por Sexton (1962) (como Leptodactylus
insularum, considerada sinénimo de L, bolivianus; ver Frost, 1985). Se capturé solo un macho
aquella tarde, y el otro que ya se ha indicado, el 28-11-88. El primero, de 124.5 mm de longitud
total, presentd el testiculo mayor de 41.0 x 4.7 mm, y el segundo, de 127.8 mm, y ya fuera de
la época de reproduccidn, presentaba una notable reduccion en las génadas, con el testiculo mas
desarrollado midiendo sélo 22.0 x 2.7 mm. Los cuerpos grasos estuvieron en ambos casos
poco desarrollados, con valores de 1 y 2 respectivamente. En ciertas especies del género
Leptodactvlus existe cuidado parental por parte de las hembras hacia la prole; en el casode L,
bolivianus, el fenémeno ha sido estudiado por Wells y Bard (1988), quienes indican que la
madre permanece junto al nido y posteriormente junto a las larvas, las cuales forman un
cardumen que es de algin modo conducido en sus desplazamientos por la madre mediante
comunicacion a través de vibraciones producidas por ésta en el agua. Vaz-Ferreira y Gehrau
(1975), también indican cuidado parental y defensa de las farvas frente a los depredadores en L.

Lamentablemente no hay datos disponibles sobre la fertilidad en L. bolivianus, pero
podemos suponer que serd al menos tan grande, si no mayor {(dado su tamano), como en otras
especies del grupo ocellatus. Aunque es frecuente la relacion inversa entre tamaiio de puesta y
grado de cuidado parental, no siempre es asi y tal debe de ser el caso que nos ocupa (Duellman
y Trueb, 1986). Vaz-Ferreira y Gehrau (1975), registran cardimenes de cerca de 2000
individuos, que podrian corresponder a una puesta. Esto es consistente con la cifra de 1000-
2000 huevos dada por Heyer (1989) para el grupo ocellatus. La cifra de hasta 25000 huevos
dada por Fernandez (1927) para L. ocellatus, corresponderd seguramente a varias puestas

realizadas en el mismo punto por varias hembras.
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Canto.-

El canto de esta especie recuerda al de L. labirynthicus mds que al de otras especies del

grupo ocellatus, pues consiste en una especie de ladrido, mds agudo que el de la citada especie.
El canto ya fué descrito por Fouquette (1960) y Straughan y Heyer (1976), para Panamd y
Costa Rica respectivamente (como L. insularum), encontrando algunas diferencias. En Costa
Rica la duracién media de la nota fué de 0.07 s, y el ritmo de repeticién, 142 notas/minuto, con
una frecuencia fundamental de 400-1300 Hz, sin armoénicos. En Puerto Almacén, la duracién
de la nota es de 116 ms, con un intervalo entre Ifamadas de 1893 ms, con una tasa de repeticion
de 46 veces/minuto; la frecuencia fundamental es de 628 Hz, sin arménicos (Fig. 4.7. C).

Distribucion.-

L actylus bolivianus presenta una distribucién principalmente amazodnica, por el
este de Brasil, Bolivia, Pert, Ecuador, Colombia, Venezuela y Guayana Francesa; ademds estd
en los llanos venezolanos y colombianos, isla de Trinidad, Panamd y parte de América Central,
aunque esta forma podria correponder quizi a otra especie, L. insularum (Frost, 1985). En
Bolivia ocuparia todo el drea tropical himeda (De la Riva, 1990b).

Comentarios.-
Dado su gran tamaiio, presumiblemente esta especie ademds de insectos, s capaz de
depredar sobre otros anfibios, como hace L. labyrinthicus (Cardoso y Sazima, 1977).

Fig. 4.7 A. Macho de Leptodactylus bolivianus. Observése el gran desarrollo del miembro
delantero.
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Figura 4. 7 B. Uso del macrohdbitat en Leptodactylus bolivianus.
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Figura 4. 7 C. Oscilograma y audioespectrograma de Leptodactylus bolivianus.
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Leptodactyius elenae Heyer, 1978
Leptodactylus elenae Heyer, 1978. Nat. Hist. Mus. Los Angeles Co. Sci. Bull. 29: 45

Ejemplares examinados: 38 (20/18)

Diagnosis y descripcion.-

Leplodactylus glenag es parecido a _L. mystaceus. del que difiere por su tamano
ligeramente menor, y por poseer pequefios tubérculos de color blanquecino en la cara posterior
del tarso (Fig. 4.8 A).

Cuerpo moderadamente robusto. Piel dorsal lisa, con dos cordones glandulares
laterodorsales; piel ventral lisa. Cabeza alargada, con hocico ligeramente mas alld de la
mandibula inferior. Timpano distinto, mds de la mitad del didmetro del ojo. Primer dedo de la
mano notablemente mds largo que el segundo. Tubérculo metiacarpal interno ovalado, siendo el
externo mayor, de contorno irregular. Tubérculo metatarsal interno sobresaliente, ovalado, el
externo redondeado, pequeiio. Tub€rculos subarticulares de manos y pies simples, muy
conspicuos. Color de fondo gris, pardo o rojizo, con manchas oscuras dispersas irregulares, a
menudo bordeando externamente los cordones laterodorsales. Barra interocular vy,
frecuentemente, manchas subtriangulares dorsales. Tibias barreadas; una raya clara longitudinal
en la cara posterior del musio. Raya negra desde el extremo del hocico hasta detrds del timpano,
pasando por narina y ojo; banda clara supralabial. Vientre blanquecino inmaculado. Machos con
dos sacos vocales internos. Medidas: 44.6/49.8.

Habitat.-

En Puerto Almacén esta especie se hallo siempre en los potreros (66.6%; n=183) o en
bosque secundario de tipo B (33.1%) y solo excepcionalmente en bosque primario (0.5%), por
lo que podria considerarse una especie propia de hibitat abierto, como indicaron Heyer y
Maxon (1982a) (Fig. 4.8 B). Fugler (1986) lo registra en bosque secundario y pantanales en
Tumi-Chucua. Lo hemos hallado cerca de orillas de rio en el departamento de Pando. Es una
especie que ocasionalmente puede hallarse en el interior del bosque, pero sobre todo, en ¢l
borde de dreas despejadas. Es una especie bastante comun, con un 6.48% de los registros
totales de anuros. Hasta ocho ejemplares se llegaron a registrar en las Charcas del Potrero, en

un transecto de 125 m lineales.

Ciclo temporal v reproduccion.-

Se trata de una especie mayormente nocturna, aunque ¢l canto de los machos desde sus
refugios puede ser oido también durante el dia, especialmente por la tarde y hasta altas horas de
la noche.
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El canto se oyo durante toda la estacion lluviosa; el primer ano no se escucharon en
Septiembre ni a finales de Octubre, pero empezaron a cantar la primera semana de Noviembre,
tras los primeros chaparrones, y continuaron hasta el final de nuestra estancia alli. Fugler
(1986), halla la especie en Tumi Chucua al principio de la estacion lluviosa. Los puntos de
actividad muds notable y, una vez avanzada la estacion, pricticamente los unicos donde se
hatlaba la especie, fueron los potreros y especialmente las inmediaciones de Las Charcas del
Potrero. Al inicio de las lluvias, se escucharon también algunos ejemplares en los Charcos del
Arroyo, y ocasionalmente se ofan, ya en mitad de la estacion, en la zona de bosque secundario
de tipo A entre las charcas del Potrero y el Curichi del Capibara, y cerca de las Charcas del
Puente. El primer afio se hatlaron hembras grividas desde el 30-X hasta el 23-1. No obstante, el
ejemplar del 30-X, no presentaba huevos completamente maduros, El segundo ano, solo se
encontraron hembras grividas entre el 24-1X y el 1-XII, lo que responde tan sélo a un defecto
en ¢l esfuerzo de colecta. Una hembra del 7-1I1 presentaba pocos huevos y de diametro
heterogéneo en el ovario, lo que probablemente indicaba un ovario en regresion no ya
preparado para poner. Este patrén generalizado de regresion ovdrica al final de la estacion
Huviosa, también fué registrado en Venezuela para L fuscus por Solano (1987). Ademds dicho
gjemplar no presentd, al tgual que las hembras con huevos maduros, el notable engrosamiento
en la porcion posterior del oviducto observado en otras hembras. No se han encontrado
referencias bibliogrificas que traten acerca de este engrosamiento, que tentativamente se podria
relacionar con la produccion del fluido que constituird, al batirse con las patas, la espuma del
nido. El grosor en este punto del oviducto fué de hasta 3.8 mm.

Las especies del grupo fuscus tienen el modo de reproduccion 21 de Duellman y Trueb
(1986), consistente ¢n que excavan una camara en el suelo con un onficio de entrada, a menudo
bajo una piedra o un tronco, y en Jas inmediaciones de charcas temporales; en €] construyen un
nido de espuma y depositan los huevos en espera de que las lluvias liberen las larvas a la charca
o inunden la cdmara (ver Heyer, 1969). Se encontraron nidos junto a las Charcas del Potrero,
bajo troncos, en 3 ocasiones, el 7-XII-87 (dos), el 3-XI1-88 (dos) y el 23-XI1-89 (tres). Todos
contenian huevos de 3.2 mm, y larvas de diptero. No podemos asegurar no obstante que
alguno no perteneciera a L.mystaceus.

La fecundidad de L. ¢lenae es baja, como corresponde a un modo de reproduccion en
que se invierte bastante en que las larvas sufran un desarrollo rdpido inicial a expensas de un
gran vitelo. El numero de huevos, de hasta 1.9 mm, oscilé entre 130-325 (8=242.5; n=16), y
el valor del FTO es de 10,49, No se hallaron tendencias claras en el desarrollo de los CG,
cuyos valores oscilaron entre (-2 para las hembras grividas y 0-5 para los machos.

Se encontraron jévenes casi recién metamorfoseados con una longitud total de 15 mm el

dia 25-XII-88 y jévenes recién metamorfoseados el 23-X1-89. Una hembra de 38.9 mm
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capturada el 21-11I-89, present6 el ovario sin desarrollar, y seguramente correspondia a un

ejemplar nacido en la misma temporada. atin inmaduro. Esta hembra presenté CG=5.

Canto.-

Los machos emiten el canto de dia desde sus refugios y de noche, bien desde estos o
bien fuera de ellos; no les inhibe en absoluto la luz de la luna y tampoco dejan de cantar los dfas
de "surazo”. El canto consiste en un silbido tonal suave de 258 ms de duracién, con frecuencia
ascendente, repetido cada 642 ms, a un ritmo de 73 llamadas/minuto; la frecuencia dominante es
de 1426 Hz. (Fig. 4.8 C). Barrio (1965a) describe ¢l canto de L. elenae en Argentina (como L.
mystaceus) y da una frecuencia de 120 notas/minuto, de 0.3 s cada una, con 3 arménicas entre
700 y 4500 Hz y frecuencia dominante entre 700 y 1500 Hz.

Distribucion.-

Es una especie de reparticién principalmente chaquefia y matogrossense, halldndose en
Argentina (Salta, Jujuy, Cérdoba, Formosa y Corrientes) y subiendo a través de todo el distrito
chaquefio de Paraguay y Bolivia, asi como Matogrosso en Brasil; alcanza el S de la Amazonia
en Xingd, Brasil; hacia el occidente se extiende hasta el piedemonte andino en los
departamentos de Beni, La Paz y Pando en Bolivia. Hay una cita en el valle de Huallaga en el
departamento San Martin, Peni (Heyer, 1978; Cei, 1980; Di Tada et al, 1976; datos propios).
Se trata de una especie no muy forestal que penetra algo en hdbitats abiertos del S de la
Amazonia, pero que tiene aqui su limite de distribucién nortefia.

Comentarios.-

Es una especie insectivora sin ningiin tipo de especializacién. Un ejemplar tenia en el
estomago un curculiénido; otro, una arafia, dos homépteros, 3 lepidépteros 'y una oruga, y
otro, una arafa, un heteréptero, 3 hormigas y 62 termitas.

Fig. 4.8 A. Leptodactylus elenae.
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Figura 4. 8 C. Oscilograma y audioespectrograma de Leptodactylus elenae
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Leptodactylus labyrinthicus (Spix, 1824)
Rang labyrinthica, Spix, 1824, Spec. Nov. Testud. Ran. Brasik: 31

Leprodactytus labyrinthicus, Girard, 1853. Proc. Acad. Nat. Sci. Philad. 6: 420

Ejemplares examinados: 7 {4/3)

Diagnosis vy deseripcion.-

Leptodactylus labyrinthicus es la Unica especie en el drea que tiene muslos ¢ ingles
teiiidos de rojo (Fig. 4.9 A).

Tamaio muy grande y cuerpo robusto. Piel ligeramente rugosa, con grandes glandulas
dispersas, especialmente notables en los costados, redondeadas; dos pliegues glandulares
laterodorsales; pliegue supratimpdnico conspicuo; vientre liso. Cabeza mas ancha que larga,
subtriangular, con morro redondeado; narinas mas cerca del hocico que del ojo; distancia
interocular aproximadamente 1gual a la anchura del parpado. Timpano mis de tres cuartas partes
del didmetro de! ojo. Miembros delanteros muy robustos en el macho. Longitud relativa de los
dedos de la mano de mds corto a mds largo, 2-4-1-3. Tubérculo metacarpal interno conspicuo,
suboval; externo menor, redondeado. En la época reproductora, machos con una callosidad
cbérnea negra prominente en el pulgar y dos sobre el pecho, €stas con varias puntas. Tubérculos
subarticulares de manos y pies bien desarrollados. Tubérculo metatarsal externo aplanado,
redondeado; interno pequeiio, prominente. Dorso marrén o pardo oliviceo, con manchas
oscuras dispersas. Barras oscuras supralabiales. Cara posterior del muslo e ingle rojizas, con

manchas negras. Vientre amarillo pdlido con reticulaciones grises. Medidas: 174.5/ 165.0.

Habitat.-

Se halld esta especie en todos los medios, y se constaté reproduccion en cuerpos de
agua de todos ellos. El 18.4% se hallo en bosque primario, €l 33.75% en secundario, el 23%
en el rio y el 24.5 % en los potreros (n=65) (Fig. 4.9 C). A finales de la estacion seca se
localizan machos en las inmediaciones del rio, desde donde se oyen los primeros cantos,
aunque en €l no se reproducen, pero si en los charcos del arroyo cuando se estd formando éste.
Posteriormente se desplaza hacia charcas temporales, y deja de verse tan persistentemente en la
orilla fluvial. Se trata de una especie del cerrado, bosque seco tropical (Rivero-Bianco y Dixon,
1979) y de formaciones abiertas, tal como expone Heyer (1979) y Heyer y Maxon (1982a);
nuestras observaciones en bosque primario contrastan con lo dicho por tales autores, pero no
hemos de olvidar que en los enclaves de estudio en Puerto Almacén, nunca unos hdbitats estdn
lejos de otros. Es una especie moderadamente comin, con un 2.3% de las observaciones

totales.
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Ciclo temporal y reproduccion.-

Se trata de una especie nocturna, aunqgue ¢n los dias de fuerte lluvia al principio de la
estacion, los cantos y actividades reproductoras tuvieron lugar de dia, inmediatamente tras la
ltuvia. Cantos escuchados durante el dia son también reportados por Haddad et al. (1988).

Probablemente la especie permanezca activa gran parte del afo en las inmediaciones del
rio. El citado patrén de actividad reproductora inicial en las orillas fluviales ha sido también
observado en L, pentadactylug (Aichinger, 1987). El primer ano se oian machos aislados
cantando cerca de la orilia en los primeros dias de Noviembre, y el segundo ano al menos desde
mediados de Noviembre. Tras la explosiva reproduccién en varias veces, los machos cantaron
aun durante un tiempo en ambos casos. En el primer periodo se reprodujeron por ditima vez ¢l
dia 21-XI1I, pero aan se escucharon cantos hasta el 16-1, y en el segundo, se reprodujeron por
Gltima vez el 14-XI, pero se les escucho hasta el 2-11, El tiltimo ejemplar se vio el 14-111, una
hembra adulta.

Leptodacivius labyrinthicus, como todos los miembros del grupo pentadactylus,
construye grandes nidos de espuma en una depresion en tierra, que subsiguientemente serd
inundada liberando las larvas en el agua (modo 21 de Duellman y Trueb, 1986); la diferencia
con las especies del grupo fuscus es que el nido no estd en una cavidad protegida del sol y
agentes externos, lo que es considerado como evolutivamente mds avanzado (Heyer, 1969).
Algunas parejas se pueden reproducir tempranamente con las primeras lluvias; asi en los dos
anos se hallaron algunos nidos a finales de Noviembre y principios de Diciembre en los
Charcos del Arroyo (uno el 21-XI-87; dos el 25-X1-88 y otro el 30-XI-88). Sin embargo, es la
primera lluvia fuerte la que desencadena la reproduccidn masiva. Aunque se constatd la
construccion de nidos en la Charca del Bosque y en el Curichi del Capibara, fué en las Charcas
del Potrero donde mas nidos se construyeron y mds continuamente la actividad se prolongo,
normalmente durante unos pocos dias después del primer dia explosivo, que en ambos anos
coincidio el dia primero de diciembre. El primer afo, en las Charcas del Potrero, se
construyeron 25 nidos en un drea total de unos 2500 m? entre los dfas 1 y 2 del citado mes. La
actividad comenzo a las 16:30, tras haber llovido 72 I/m? por la manana temprano, y haberse
formado entonces las charcas. Los nidos fueron construidos casi todos ya por la noche,
normalmente en tierra, al abrigo de las matas, y a una distancia varable del agua; algunos
estaban en pequenas islas dentre de las charcas formadas. En la Tabla 1. se dan los parametros
de tamano del nido (didmetro maxime y profundidad) y distancia al agua, para un total de 45
nidos estudiados en los dos anos. El 21-X11 se construyeron en la misma zona algunos nidos
mads, no cuantificados. El segundo afio, habia muchos machos cantando en las Charcas del
Potrero el 27-X1, pero el nivel de agua no debi6 resultar aceptable y no se reprodujeron. El 1-
XTI se construyeron en la misma zona 13 nidos, y el dia 2 otros cuatro. Se hallé otro nido en

las Charcas del Puente, y ¢l 7 u 8 hicieron uno mas; ¢l 10-XI1I hubo otro gran impulso en la
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actividad reproductora, y se construyeron otros 14 nidos. El 14-111 se reprodujeron por primera
vez en La Charca del Bosque, construyendo 10 nidos. En total, por tanto, en ¢l segundo afo,
en la citada drea de 2500 m2, se construyeron en 10 dias al menos 32 nidos, para una superficie
de agua de 50-60 mZ. Rivero y Esteves (1969), estudian el comportamiento reproductor de la
especie en Venezuela (como L, pentadactylus) y exponen que las depresiones donde los nidos
son realizados. las efectian las hembras con sus patas delanteras principalmente, y
normalmente en la orilla del agua en terra.

Los cuatro machos,colectados todos en Diciembre del 88, presentaron un valor de CG
que varié entre 1-4. Las unicas tres hembras colectadas presentaron CG=2. De las tres hembras
colectadas, dos son del 1-X11-87, y una del 25-XI-88. Esta present6 huevos en diferentes
estadios de desarrollo, pero no muchos; algunos estaban en ovario, otros en la cavidad del
cuerpo, y otros en oviducto, de modo que este ejemplar probablemente acababa de poner. Otra
hembra tenia huevos ovaricos totalizando 3325, pero en tres tamanos; 1os mayores, de 1.8 mm,
en nimero de 1650 y despigmentados, se consideraron huevos maduros; contrastando con
estos habia 1325 huevos bien pigmentados, de 1 mm de didmetro; por ultimo, habia un
conjunto de 350 huevos de tamafio y pigmentacion intermedios; ademds, habia algunos huevos
en Ia porcion distal del oviducto. La hembra del 25-X1-88 tenfa 6750 huevos de 1.7-1.8 mm en
el ovario, poco pigmentados. Los huevos recién puestos en el nido, median 2.6 mm de
didmetro. Considerando el total de ambos complementos ovdricos estudiados, el FTO es de
61.54, valor muy superior al inferible a partir del estudio de Muedeking y Heyer (1976) para L,
pentadactylus, €l cual seria de 22.08, basado en los datos de una sola hembra, con una puesta
de 952 huevos (aunque ya habia también larvas). La fertilidad de L. labyrinthicus parece en
todo caso bastante mds alta. La porcién distal de los oviductos de las hembras de L.
labyrinthicus presenta un descomunal ensanchamignto hasta el punto de que constituyen casi
todo el volumen corporal de la parte posterior del cuerpo (Fig. 4.9 B). En efecto, los oviductos
se hallan plegados en tres o cuatro vueltas, y el maximo didmetro medido en un punto es de
hasta 27 mm. Los huevos, que carecen de la cdpsula gelatinosa propia de los de aquellas
especies de anuros que los depositan directamente en el agua, estdn en esta porcion del oviducto
embebidos por completo en una sustancia lechosa de consistencia (en ejemplares conservados)
parecida a la mantequilla, y en absoluto comprimidos, sino mds bien en escaso nimero, si bien
la mayor parte del volumen oviductal estd constituido por el propio tejido oviductal. De nuevo,
come en el caso observado en L. glenae. no nos parece imprudente relacionar esta hipertrofia
verdaderamente espectacular, con [a produccion del fluido que, una vez batdo, consntuird [a
espuma de los grandes nidos realizados por esta especie.

Los miembros del grupo peptadactylys estin mucho mds expuestos que los del fuscus a
fa desecacion por parte del sol, en el caso de que Ia Huvia no ponga en contacto el nido con Ia

charca cercana. Bajo los efectos del sol, la capa exterior de la espuma se endurece y las larvas
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pueden no obstante sobrevivir muchos dias en la espuma mucho mds fluida del interior. Los
nidos construidos el [-XII-87 permanecieron al sol y sin contacto con ¢l agua al menos hasta el
dia 12 del mismo mes (las fuertes Huvias de la tercera semana de Diciembre debieron inundar
los nidos pero fué durante uno de nuestros periodos de ausencia en la zona y no pudimos
constatarlo), y las larvas permanecian vivas en su interior. Adicionalmente a esta capacidad de
sobrevivir en los nidos de espuma, se suma el que probablemente las larvas son capaces de
aguantar bastantes horas la desecacion total de una charca, como ha sido descrito para L.,
pentadactylus (Valerio, 1971).

Se constato en Puerto Almacén la presencia de larvas recién eclosionadas a los cuatro
dias de realizada la puestay a los 10 dias estaban en estado 25 de Gosner. Se hallaron el primer
afio jovenes recién metamorfoseados en las inmediaciones de las Charcas del Potrero el dfa 14-
1-88, es decir, 45 dias después de realizadas las primeras puestas; el segundo ano, se hallaron
recién metamorfoseados en la Charca del Bosque el 22-1-89, o sea, 44 dias después de
realizadas las puestas en aquel lugar; por otro lado en las Charcas del Potrero, donde las puestas
se realizaron el 1-XI1, el 22-1 habia jovenes de 35 mm, es decir 52 dias después de la puesta.
El 24-1-89, asimismo en las Charcas del Potrero, se hallaron jovenes casi a punto de
metamorfosis, lo que indica que pertenecerian a las puestas realizadas en tal sitio el 10-XII, es
decir, 44 dias antes. Todos estos datos apuntan con bastante precision a que el desarrrollo
completo dura en la especie alrededor de 45 dias. En el pnimer ano, se hallaron juveniles el 5 de
Febrero de hasta 45 mm,presentando ya el color rojizo en ingles y muslos, y el 25-111-88 se
encontré uno de 60 mm. El 23-11-89 se hall6 uno de 75 mm. Esto no representa un crecimiento
tan notable como el de B. paracnemis, y es de suponer que en esta especie quiza no se alcance
la madurez sexual hasta cumplido el segundo afio de vida. Los jovenes se situaban
frecuentemente en charcos formados en el camino, y al ser asustados huian invariablemente
hacia la vegetacién circundante, y no lanzindose al agua, hdbito por otro lado comiin en

muchos leptodactilidos.

Canto.-

Como ya se ha indicado, al final de la €época seca se empiezan a oir machos aislados por
la orilla del rio. La llamada suena como un ladrdo, y cuando se congregan varios machos tras
una lluvia fuerte, cantando bajo la cobertura de arbustos en las inmediaciones de las charcas, en
conjunto su sonido semeja el de una jauria de perros de caza, audible desde considerable
distancia. Cada Hamada, tonal, tiene una duracion de 208 ms, y es emitida a un intervalo de 8§90
ms de la siguiente, con una tasa de repeticién de 56 notas/minuto; ta frecuencia dominante es
de 394 Hz (Ihg. 4.9 D).
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Distribucion.-

Es una especie propia del cerrado brasileiio, en el centro y SE de Brasil, y se extiende
asimismo a los distritos subtropicales de la cuenca del Parand en Paraguay y Argentina
(Misiones y N de Corrientes). Desde el cerrado pasa a las inmediaciones del chaco paraguayo y
boliviano, extendiéndose en Brasil hacia el NE hasta las caatingas y Roraima, y ocupando hacia
el N algunos enclaves aislados de la Amazonia central y la costa de Venezuela. En Bolivia, se
halla en todo el onente del departamento de Santa Cruz, en Beni y en el piedemonte andino de
Cochabamba, ocupando la llanura tropical himeda y semihimeda (Heyer, 1979; Cei, 1980;
Heyer y Maxon. 1982a; Frost, 1985; De la Riva, 1990b). Puerto Almacén puede ser una de las
citas mas nortenas dentro del departamento de Santa Cruz; dudamos de que la especie penetre
mucho mas hacia el N, dado que son territorios densamente forestados, aunque si debe

encontrarse en los cerrados del extremo NE del departamento (Serrania de Huanchaca).

Comentarios.-

Leptedactvlus labyrinthicus es una especie muy depredadora, capaz de ahmentarse de
otros vertebrados, como ya fué apuntado por Lutz (1930), Cardoso y Sazima (1977) y Braun y
Braun (1987). En efecto, se ha descrito su canibalismo y batracofagia sobre especies como
Bufo granulosus en libertad, y hasta 28 especies diferentes en cautividad, asi como 8 especies
de reptiles. Las larvas depredan asimismo sobre huevos y larvas de otras especies de anfibios.
Un ejemplar observado en la orilla del rio en Puerto Alamacén el dia 24-XI-88 estaba
dedicindose a buscar activamente y devorar los abundantes machos de Bufo tvphonius que
cantaban en un drea arenosa despejada; al ser capturado, regurgitd dos ejemplares, uno de ellos
atin vivo,

En los nidos estudiados se constatd la presencia de larvas de diptero, los cuales
devoraban los huevos de L. labyrinthicus, comenzando por el polo animal. Lacey (1978, n litt;
1980) ya registra la depredacidn por parte de larvas de Gastrops willistoni en los nidos de L.
pentadactylus en Brasil, y Villa et al. (1982) también citan el fenémeno en Costa Rica. La
incidencia de esta forma de depredacion dentro del nido sobre el control de las poblaciones de Ia
especie debe de ser muy importante, posiblemente incluso mayor que la de los depredadores
acudticos una vez tas larvas tienen vida libre. 81 asumimos un promedio de 5000 huevos/mido,
dado el nimero de nidos construidos el segundo afo en un drea con tan poca superficie de agua
como las Charcas del Potrero, en ausencia de desecacion y depredacion dentro del nido por
parte de dipteros. se podria alcanzar en los primeros dias un densidad aproximada de 30(0

)
larvas/m=.



Fig. 4.9 A. Macho de Leptodactylus labyrinthicus. Obsérvese el gran desarrollo del miembro
delantero.

Fig. 4.9 B. Aparato reproductor de una hembra adulta de Leptodactylus labyrinthicus.
Obsérvese el enorme desarrollo de la porcidn final de los oviductos.
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Figura 4. 9 D.Oscilograma y audioespectrograma de Leptodactylus tabyrinthicus.
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Tabla 4.1.- Caracleristicas y sitwawién de 45 nidos de L. tabyrinthicus,
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Leptodactvius mystaceus (Spix, 1824)
Rana mystacea Spix, 1824. Spec. Nov. Testud. Ram. Brasil: 27

Leptodactylus mystaceus Meheleyi, 1904, Ann. Mus. Hungar. 2.219

Ejemplares exarminados: 6 (3/3)

Diagnosis y descripcion.-

La unica otra especie en el drea con una raya clara supralabial confundible con L,
mystaceus es L. clenae, pero aquel carece de tubérculos blancos en la cara postertor del tarso
(Fig. 4.10 A).

Cuerpo moderadamente robusto. Piel dorsal lisa, con dos cordones glandulares
laterodorsales. Pliegue supratimpinico presente. Cabeza con hocico prominente en vista lateral;
narinas mas cerca del extremo del hocico que del ojo. Timpano mayor que la mitad del didmetro
ocular. Primer dedo de la mano notablemente mas largo que el segundo, siendo el orden, de
menor a mayor 4-2-3-1; tubérculo metacarpal interno ovalado, menor que el externo que es
redondeado. Tubérculo metatarsal interno ovalado, sobresaliente, el externo redondeado,
pequeno. Tubérculos subarticulares de manos y pies redondeados, bien sobresalientes. Sin
pliegue tarsal ni callosidades nupciales. Color dorsal pardo claro; cordones laterodorsales color
crema, bordeados externamente de negro en una longitud variable; una banda interocular parda
y dos o tres "uves” invertidas en el dorso; raya oscura desde el hocico al timpano, pasando por
las narinas y el ojo, prolongindose hasta el hombro; miembros traseros barreados; una raya
oscura longitudinal en la cara anterior del muslo, y otra clara en la cara posterior; vientre y

garganta crema. Machos con dos sacos vocales internos. Medidas: 51.8 / 57.3.

Hibitat.-

Fue encontrada en bosque primario (24.2%), secundario (41.5%) y en potreros
(34.2%), aunque en estos, siempre cerca del bosque secundario (n=95) (Fig. 4.10 B). Hasta
cuatro ejemplares se hallaron en las Charcas del Potrero en 125 m de transecto lineal. Es una
especie relativamente ecléctica, pero siempre mas forestal que L. elenag. Se escucharon machos
sobre todo en las proximidades de la Charca del Bosque, en las Charcas del Potrero, entre éstas
y el Curichi del Capibara y ocasionalmente en algunos otros lugares. Heyer y Bellin (1973)
comentan su notable amplitud de nicho espacial (el tercero en amplitud entre cinco especies) en
Limoncocha, Ecuador. Crump (1974) lo describe en Santa Cecilia como un reproductor en
espacios abiertos y alterados y en borde de bosque. Duellman (1978a) halla un 15% en bosque
primario, 50% en secundario, 5% en borde de bosque y 30% ¢n espacios abiertos. Hoogmoed
(1979), lo cita en bosque tropical. Lescure (1986b) lo cita en la Guayana Francesa como un
habitante de terrenos inundables. Rodriguez y Cadle (1990), lo registran en Manu como una

especie de bosque primario y de charcas dentro del bosque, lo que concuerda con Zimmermann



y Rodriguez (1990) y Rodriguez (1992). Leptodaciyius mystaceus es una especie s6lo

moderadamente comun en Puerto Almacén (3.36% de los registros totales, pero esta cifra estd

sobredimensionada por la constancia de la especie en el canto), y abundé mds ¢l segundo afo

que ¢l primero.

Ciclo temporat y reproduccion.-

Se trata basicamente de una especie nocturna, aungue los machos pueden emitir sus
cantos desde sus refugios durante el dia, especialmente aquellos ubicados en bosque. Se
escucharon a veces cantos desde las 16:30 h. Duellman (1978a), encuentra un tercio de los
ejemplares de dia, bien en ¢l suelo o bajo troncos (los cuales obviamente no estaban activos).
Duellman (1990), Rodriguez y Cadle (1990), Zimmermann y Rodriguez (1990), Duellman y
Salas (1991) y Rodnguez (1992) reportan la especie como nocturna.

Heyer y Bellin (1973), comentan que se trata de una especie que canta todas las noches
independientemente de las precipitaciones y Zimmermann y Rodriguez (1990), que canta
esporadicamente durante el periodo humedo. En Puerto Almacén, los primeros cantos se
oyeron el primer afio el 24-X1, y se dejaron de oir justo 3 meses después, el 24-11; el segundo
ano, se oyeron igualmente desde el 24-XI pero esta vez duraron hasta el 4-1I1. Su periodo de
actividad es asi notablemente mds corto que el de L_¢lenae. El primer ejemplar escuchado el
segundo afio fué capturado y estaba enterrado en el suelo a poca profundidad. Crump (1974)
halla machos cantando todo ¢l ano en Santa Cecilia y lo considera un reproductor continuo. En
nuestro area de estudio, pese a cantar de un modo bastante continuo a lo largo de la estacion,
los ejemplares eran muy dificiles de ver. Se capturé un macho el primer ano, que escapd y no
se pudo conservar aunque al menos sirvio para corroborar morfolégicamente lo que ya se habia
sospechado oyendo dos cantos diferentes aunque parecidos, esto es, que habia dos especies
proximas en la comunidad. El segundo afio se capturaron cinco especimenes y uno mds en
Noviembre de 1989,

Leptodactylus mystaceus, como especie perteneciente al grupo fuscus, construye nidos
de espuma en un agujero en terra (modo 21 de Duellman y Trueb, 1986). Las larvas son
capaces a su vez de producir espuma adicional en caso de necesidad (Caldwell y Lopez, 1989).
Dos nidos atribuibles a esta especie pero que podian también pertenecer a L. ¢lenae tueron
hallados el 1-X11-88 junto a las Charcas del Potrero. De las tres hembras examinadas, una del
12-X11-88 contenia solo huevos en vitelogénesis y las otras dos, una de Noviembre del 88 y
otra de Noviembre del 89, contenian 270 y 350 huevos despigmentados de hasta 2.4 mm de
diametro. EI FTO es de 13.3; este valor s bastante concordante con el indicado por Duellman
(1978a) de 12.28 (aunque en la tabla de las paginas 274-275 este valor aparece erréneamente
expresado como 1.2), y por Crump (1974), de 12.80. Asimismo, ¢l rango de la cantidad de

huevos cae dentro del dado por estos autores y es superior al dado por Heyer y Bellin (1973),



quicnes hallan en cince ardos de L mvstaceus entre 77 v 246 huevos (de hasta 2.5 mm de
diamietro) o Jarvas. v ovaminan dos hembras, una contentendo 266 v otra 285 huevos no
pigmentados de 2.0 m En las res hembras examinadas de Puerto Almaceén no habia cuerpos
grasos: cn cambio. de o tres machos, uno presentd CG=1 130-X1-8%), v dos, CG=5 (2-X11-

BE v 2 E-HEY). Nose dipone de datos sobre juveniles.

Canto.-

El canto es crindo normalmente desde dentro o desde la puerta de sus cuevas
subterrineas, siendo ditait ubicar al animal, ya que ademds se callan y esconden enseguida al
notar la presencia huniena, come va fué notado por Lutz (1926). La llamada consiste en un
silbido ascendente sermejante a la de Lo elenae pero pulsada. Il canto ha sido descrito
previamenic por distintos autores para distintas locahdades: Straughan vy Heyer (1976)
(Caquetd, Colombia v Limoncocha, Ecuador), Duellman (1978a) (Santa Cecilia, Ecuador),
Heyer (1978) (varios localidades) v Zinunermann (1983) (Tapajos, Brasil). Todos estos autores
obscrvan modulacion de frecuencia; aunque no todos los pardametros coinciden, déndose por
ejemplo rangos de tfrecuencia dominante de 700-1500 Hz, en general no hay grandes
discrepancias, En Puerto Almacen 1z nota, emitida cada 392 ms a un nntmo de 113 notas/minuto,
dura 141 ms, con 8.1 pulsos, y frecuencia dominante de 1160 Hz, sin armonicos (Fig. 4.10
).

Heyer y Bellin 01973) registruron la actividad cantora de un grupo de L. mystaceus en
Limoncocha. Empezabsn o cantar aproximadamente hora y media antes del anochecer,
hacicndolo mas mtenswnenie cuanta mds cobertura vegetal hubiese. Hasta 43 llamadas seguidas
fueron emiudas por un ~olo macho, y aparentemente no habia estructura de coro entre ¢l
conjunto de machos.

Hemos podido escuchar el canto de L_mystaceus en Cuzco Amazonico, Madre de Dios
(Perd), y diferia del de Puerto Almacén, asemejidndose en todo a L. ¢lenae, al ser también tonal.
Podria deberse a un fenomeno de desplazamiento de cardcter en Lis poblaciones simpdtridas de
ambas especies, aungue dl menos Straughan y Heyer (1976) v Hleyer (1978) manifiestan que el

anto timbién es pulsado en Beuador,

Distribucion.-

Se extiende por woda la Cuenca Amazonica y Guavanas (Guavana Irancesa, Guyana,
Surinam, Veneruela, Colombia, Ecoador, Perd, Bolivia v Brasil), En Brasil alcanza la
desembocadura del Amuzonas y los bosques atlinticos mas septentrionales. Por la periferia de
la Amazonia se adentrs algo en el cerrado (Heyer, 1978). En Bolivia ocupa woda la Hanura

hameda tropieat v subtrepical en areas torestales (De la Riva, 1900b). En Puerto Almacén estd



cerca de su limite S de distribucion en el departamento de Santa Cruz, exceptuando las

proximidades de Santa Cruz ciudad, a donde llega amparada por la franja tropical subandina.

Comentarios.-
Duellman (1978a) encuentra para la especie una dieta de artrépodos variada, con gran
predominio de ortépteros.

Fig. 4.10 A. Leptodactylus mystaceus.
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Figura 4. 10 B. Uso del macrehdbitat en Leptodactylus mystaceus.
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Figura 4. 10 C. Oscilograma y audioespectrograma de Legptodactvlus mystacens
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Leptodaciylus wagneri (Peters, 1862)
Plectromantys wagneri. Peters, 1862. Monatsb. Akad. Wiss. Berlin, 1862: 232

Leptodactylus wagneri. Nieden, 1923. Das Tierreich, Berlin 46: 479
Ejemplares examinados: 16 {5 (1 del P.N. Ambord)/11]

Comentarios taxonomicos.- Dada la amplia distribucion de la especie tal como hoy es
considerada, cambios en su taxonomia no serian de extraiar. Heyer y Maxon (1982a)

manifiestan que en realidad se trata de un complejo de al menos dos especies.

Diagnosis y descripcion.-

Leptodactvlus wagneri es la tnica especie de Leptodactylug de la zona que carece de
pliegues dorsolaterales y posee dedos de los pies con un reborde a cada lado en toda su longitud
(Fig. 4.11 A). Cuerpo relativamente gricil en comparacion con las otras especies del género.
Piel dorsal con pequerias protuberancias rugosas, mds patentes y grandes en las regiones
dorsolaterales; pliegue supratimpinico conspicuo. Cabeza subtriangular. Timpano entre {a mitad
y tres cuartas partes del didmetro del ojo. Tubérculo metacarpal interno saliente, ovalado;
externo redondeado y menos conspicuo. Macho con dos espolones cérneos en el prepoliex.
Tubérculos subarticulares de manos y pies bien desarrollados, redondeados, simples.
Tubérculo metatarsal interno pequeiio, ovalado, siendo el externo menor y redondeado. Pliegue
tarsal marcado, habiendo otro pliegue externo entre el tubérculo metatarsal externo y el primer
tubérculo subarticular del quinto dedo. Color dorsal grisdceo; una raya clara interocular fina,
que delimita la base de un mangulo oscuro que se prolonga hacia atrds, difuso; labios barreados
verticalmente; barra clara longitudinal en la cara posterior del muslo. Vientre crema

profusamente manchado de gris; garganta gris con puntitos crema. Medidas: 40.5 / 46.7.

Habitat.-

Hemos encontrado mds de 20 referencias bibliogrificas en que se menciona el habitat en
que se halla L. wagneri. En general, casi todos los autores coinciden en que la especie se
encuentra sobre todo cerca del agua (sean quebradas o charcas), en cualquier ambiente, pero
prefiriendo el bosque inundable y las depresiones pantanosas dentro del bosque, sin que por
ello falte en zonas abiertas mds o menos degradadas, stempre que haya agua. Por ejemplo,
Duellman (1978a) halla el 30% en claros de bosque, 25% en zonas anegadas en ¢l bosque, 12%
en bosque primano, 10% en bosque secundario, 10% en arroyos y 3% en orilla de lago. Heyer
(1976b) para la generahidad de la Cuenca Amazonica, da un 13% en bosque primario, 5% en
secundario y 81% en hibitats abiertos. Heyer y Bellin (1973), lo consideran una especie

asociada al bosque en su patrén general de distribucion. pero ocupando en €l los claros,



ecotonos y zonas mis secas. Zimmermann (1983) manifiesta que definitivamente la especie no
se puede clasificar como ligada especialmente a ninguno de los dos medios principales, bosque
0 espacio abierto. En Puerto Almacén, del total de veces en que la especie fué detectada (n=73),
siempre en la orilla del agua, un 35.6% fue en bosque primario, un 39.6% en secundario, y un
24.6% en espacios abiertos (Fig. 4.11 B). Nunca se hall6é en el Curichi del Capibara; las
observaciones en espacio abierto corresponden en parte a las Charcas del Potrero, donde sélo
se detectd en el lado inmediato al bosque. Es una especie bastante comin, con un 2.58% de las
observaciones totales. Hasta siete ejemplares se hallaron en las Charcas del Potrero en 125 m de
transecto lineal. Los machos se observaron cantando siempre desde el agua, pero cerca de la
orilla,independientemente de la extension del cuerpo de agua (aunque Hoogmoed (1990) los
halla en praderas flotantes bastante separados de la orilla), o desde agujeros encharcados en la
base de matas o arbolilios; esta era una forma muy comun de hallarlos en fas Charcas del
Puente; los hoyos tenian unos 8- 10 cm de didmetro por 15 de profundidad. Al ser alertados, los
machos huian rapidamente, siendo extraordinariamente dificiles de capturar, aspecto que ya

hicieron notar Heyer y Bellin (1973), Lutz (1930) (como L, natalensis) y Stebbin y
Hendrickson (1959) (como L. podicipinus petersi).

Ciclo temporal y reproduccion.-

Aungue hay autores que reportan su actividad como especie nocturna (Lescure y Gasc,
1986; Aichinger, 1987; Zimmermann y Rodriguez, 1990; Rodriguez, 1992), otros {Heyer y
Bellin, 1973; Hodl, 1977; Schliter, 1980; Duellman, 1990; Rodriguez y Cadle, 1990),
manifiestan que la actividad es tanto diurna como nocturna, como se ha podido constatar en
Puerto Almacén.

El periodo de acuvidad, entendido como aquel en el que se oyeron machos cantando,
abarca unos cuatro meses. El primer afio se oyo el primer macho el dia 1-XII y el dltimo el 29-
111, mientras que el segundo, esto ocurrié respectivamente el 24-XI1 y el 11-111. Hoogmoed y
Gorzula (1979) manifiestan que la especie se reproduce sobre todo al comienzo de la estacion
lluviosa en Venezuela. Aichinger, da un periodo de seis meses en Panguana, durante 1a estacién
lluviosa. Leptodactylus wagneri canta en coros no organizados tras fuertes lluvias, durante los
dos o tres dias siguientes a éstas (Heyer y Bellin, 1973). Zimmermann y Rodriguez (1990)
dicen que canta en Manaus esporddicamente durante todo el afo. Duelliman (1978a) halla
hembras gravidas en Marzo, Mayo y Junio, y Hodl (1977), en Manaus, en Abril, Mayo y
Junio, con machos cantando de Enero a Agosto. En Puerto Almacén se capturaron cuatro
hembras griavidas entre €] 14-1-88 y el 12-11-88. Otras hembras examinadas presentaron ovarios
en distintos estadios de desarrollo; tres del mes de Enero y Febrero del 88, con tallas de 34 .4,
34.6 y 36.8 mm de longitud total, presentaron ovarios sin desarrollar la primera, y muy poco

las otras dos. Posiblemente fueran inmaduras sexualmente, pero su tamafo es muy grande para



haber nacido en la misma estacién, de modo que serian hembras nacidas tardiamente en la
estacion anterior. PDos hembras de Febrero del 88 y una de Diciembre del 89 tenian huevos en
vitelogénesis, v otra de Febrero del 89 ya habia puesto, pues presentaba unos pocos huevos
maduros junto a otros atrésicos. Los huevos estin ligeramente pigmentados de gris, y hemos
observado que pasan por un estadio de maxima pigmentacion hacia la mitad de la vitelogénesis,
para luego aclararse un poco al madurar. Las parejas realizan un nido de espuma flotante (modo
8 de Duellman y Trueb, 1986). En Puerto Almacén nunca se observaron amplexus y so6lo se
detectaron 3 nidos atribuibles a esta especie, cuya espuma era mis grisicea y compacta que la
de Physalaemus albonotatus. El primero de ellos estaba e] 19-11-1988 bajo una corteza flotante,
cerca de la orilla en la Charca del Bosque, y habia una hembra junto a €l. Este nido media 12 cm
de didmetro y al dia siguiente estaba ya muy disgregado. Otros dos nidos semejantes se
observaron el 12-X11-88 en el Curichi Negro, flotando en el agua en huecos entre raices. Es
notable que pese a ser una especie moderadamente comiin no se hayan detectado mas nidos.

Leptodactylus wagneri pertenece al grupo melangnotus, cuyo modo de reproduccion es
junto con el del gegllatus, el mas primitivo dentro del género (Heyer, 1969). En el caso del
grupo melangnotus es en cierto modo ain mds primitivo, dado que ni siquiera hay descrito un
minimo cuidado parental. Correspondientemente, la fertilidad es bastante alta. Heyer y Bellin
(1973) hallan puestas de 2793-3602 huevos, teniendo estos 1-1.25 mm de diametro; Crump
{1974) encuentra entre 1000-3150 huevos de 1.5 mm. de didmetro (x=1740), y Aichinger
(1985), 1726-1740 de 1.0-1.5 mm. Nuestros resultados para las cuatro hembras gravidas son
de 1575-2375 (x=1893) huevos de 1.0 mm. Asi, nuestro valor de FTO es de 42.55,
aproximandose bastante al dado por Crump (1974) de 38.27, y por Duellman, de 35.40
(aunque de nuevo estd erréneamente expresado en la tabla).

El volumen de los cuerpos grasos oscilo entre (-5, con mayor volumen en los
inmaduros. Todos los machos examinados tenian CG=1. Se hallaron juveniles de pocos dias de
edad en el Curichi del Bosque el 1-111-88.

Canto.-

El canto ha sido descrito por numerosos autores en términos orales y numéricos.
Stebbins y Hendickson (1959) o describen como un "tic” metdlico emitido 27-36 veces/minuto
segin sus observaciones, o 8-10 veces por cada 15 s. Cuando canta un coro bullicioso, el
conjunto recuerda al crepitar producido al tostar maiz, o al de un liquido hirviendo. Straughan y
Heyer (1976) aportan los parametros del canto en ejemplares de cuatro localidades amazdnicas
(Belém, Brasil: Aragua, Venezuela; Santa Cecilia y Limoncocha, Ecuador). Hodl (1977) da
datos de ejemplares de Manaus, Duellman (1978a) de Belém, Schiiiter (1980b) de Panguana y
Zimmermann v Bogart (1984) de Tapajos, Brasil. En general, los autores coinciden en senalar

que es un canto modulado, pero la frecuencia dominante fluctia entre 500-3600 Hz, la maxima
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potencia entre 1000-3200, la duracién de la nota entre 0.018 y 0.13 s y el nimero de notas por
minuto, entre 54 y 199. Aunque el canto varia geogrificamente (Zimmermann y Bogart, 1983),
esta gran variacién sin duda también responde a haberse medido los cantos de diferentes
especimenes en distintas condiciones de temperatura, con diferentes aparatos y por distintos
autores. En Puerto Almacén, la duracién de la nota es de 11.7 ms, y es emitida cada 677 ms; la
frecuencia dominante es de 1455 Hz (Fig. 4.11 C). Schliiter (1980b) indica que hay dos tipos
de emisiones y que los machos forman dios en los que cada individuo emite uno de los tipos,
para terminar el individuo subordinado emitiendo el mismo tipo de sonido que el dominante.

Distribucion.-

Leptodactylus wagneri es una especie de amplisima reparticion en Sudamérica al E de
los Andes, donde ocupa zonas himedas y subhimedas. Se halla en las Guayanas, en
Venezuela, Colombia (incluidos el valle del rio Magdalena y hay una cita en el Chocd),
Ecuador, Peru, Bolivia y Brasil, donde alcanza en los bosques atldnticos la latitud de Rio de
Janeiro. Alcanza en las laderas orientales andinas hasta 1900 m. de altitud (Heyer, 1970). En
Bolivia se extiende por toda la region oriental, hasta los limites del chaco, algo al S de la ciudad
de Santa Cruz. '

Comentarios.-

Crump (1971) y Heyer y Bellin (1973), presentan a L. wagneri como una especie de
amplio nicho ecolégico, reproduciéndose en enclaves poco predecibles, y con una capacidad de
colonizacién alta, no padeciendo como otras especies las consecuencias de la deforestacién
(Aichinger, 1991). Es un estratega "r" que se comporta dentro de los leptodactilidos como una
especie tipica del género Bufo lo haria dentro de los bufénidos (incluso en tener larvas en
cardimenes). Tampoco es un especialista en la alimentacién. Duellman (1978a), encuentra una
gran diversidad de presas consumidas, con una amplia variedad de insectos (incluyendo
hormigas), caracoles, miridpodos, arafias, crustdceos e incluso un ejemplar de Hyla brevifrons.

Fig. 4  A. Leptodactylus wagneri.
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Figura 4. 11 B. Uso del macrohdbitat en Leptodactylus wagneri.
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Figura 4. 11 C. Oscilograma y audioespectrograma de Leptodactvlus wagneri,
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Lithodvtes lineatus (Schneider, 1799)
Rana lineata. Schneider, 1799, Hist. Amphib., 1: 138

Lithodytes lingatus Fitzinger, 1843. Syst. Rept. Wien, 1: 31
Ejemplares examinados: 5 [2 (1 de Valle de Sajta, Cochabamba)/3 (de Valle de Sajta)]

Diagnosis y descripcion.-

En Puerto Almacén, L. lineatus puede ser confundido sélo con E,_pictus, del que difiere
por carecer de escudetes dérmicos en la cara superior de la falange terminal de los dedos, tener
mayor tamafio, manchas rojas en las caras anterior y posterior del muslo, y disefio ventral
distinto (Fig. 4.12 A).

Aspecto gricil. Piel del dorso y superficies dorsales de los miembros cubierta de
diminutas pustulitas. Timpano casi tan grande como el ojo. Sin membranas en manos ni pies.
Tubérculos metacarpales interno y externo conspicuos, de parecido tamafio. Tubérculos
subarticulares de manos y pies redondeados, conspicuos. Tubérculo metatarsal interno saliente,
ovalado, siendo el externo redondeado, menor. Dorso y costados negros; un par de lineas
dorsolaterales amarillentas, desde el extremo del hocico a la regién inguinal, donde hay una
mancha roja o naranja que entra en la cara anterior del muslo; otra mancha de igual color en la
parte dorsal de la cara posterior del muslo; vientre y garganta pardo grisdceos con diminutos

puntos color crema. Iris color bronce. Medidas: 41.8/51.8.

Habitat.-

El tinico ejemplar hallado en Puerto Almacén (0.03% de las observaciones totales)
estaba en bosque primario, y los lugarenos se refirieron a otro, también observado en bosque
primario (Fig. 4.12 B). Diferentes autores muestran a L. lineatus como una especie propia de
bosque, tanto primario como secundario (Schliiter y Regos, 1981; Lescure y Gasc, 1986;
Hoogmoed, 1979a; Aichinger, 1991a), ya sea inundable (Stebbins y Hendrickson, 1959), o
fuera de Ia influencia de las fluctuaciones fluviales (Rodriguez y Cadle, 1990; Zimmermann y
Rodriguez, 1990; Rodriguez, 1992). Duellman (1978a), de 13 ejemplares colectados en Santa
Cecilia, halla tres en bosque primario, nueve en secundario y uno en borde de bosque. En
realidad, la presencia de L. lingatus en uno v otro medio estd en gran parte condicionada por {a

de hormigas cortadoras_de hojas (Atta $pp.), en cuyas ciudades subterrdneas encuentra la

especie refugio (Schliiter y Regds, 1981: Hoogmoed, 1986). El tnico ejemplar de Puerto
Almacén se encontraba en un enorme hormiguero, v en esta condicion los hemos podido
también observar o escuchar en la region del Chapare en zonas de borde de bosque. Otros
ejemplares de esta zona tueron encontrados removiendo grandes troncos cortados en un espacio
abierto. Schliiter y Regos (1981), presentan diferentes hipdtesis para explicar la asociacion de

L. lineatus con las hormigas (proteccion, microclima adecuado, ingestidén de otras posibles



presas atraidas por los restos dejados por las hormigas). El hormiguero de Puerto Almacén se
encontraba cercano al Curichi Negro, y dentro de él fueron escuchados otros ejemplares de L,

lineatus, aunque no vistos. En todas partes L. lineatus puede ser calificado de poco comin.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Casi todos los autores coinciden en que se trata basicamente de una especie nocturna
(Lescure y Gasc, 1986; Rodriguez y Cadle, 1990; Zimmermann y Rodriguez, 1990; Duellman
y Salas, 1991; Rodriguez, 1992), aunque también ha sido reportada su actividad diurna, al
menos en lo que se refiere a cantar desde sus guaridas (Schiiiter, 1980; Duellman 1978a; 1989;
1990). Schliiter y Regés (1981) y Regds y Schliiter (1984) indican que la especie es
basicamente nocturna y que quizd los jévenes tengan mayor tendencia que los adultos a la
actividad diurna. Nuestro ¢jemplar cantaba de noche. No hay datos bibliogrificos sobre el
periodo de actividad anual. En Puerto Almacén se oy6 la primera vez el 5-XII-88 y por ultima
vez el 22-11-89, siempre en €l mismo hormiguero.

No tenemos datos propios sobre la reproduccion de esta especie. Las tres hembras
examinadas de Valle de Sajta, capturadas el 29-1-90, presentaron todas solamente pequefios
foliculos en el ovario, y CG=4-6. Crump (1974) observa un e¢jemplar con un total de 195
huevos de 2 mm (FTO=7.65);, Duellman (1978a) aporta datos de otro con 230 huevos de 2.4
mm (FT0O=7.9, considerando los dos ejemplares) y Duellman y Toft (1979), indican huevos no
pigmentados de 1.5 mm. Hodl (1990), indica 260 huevos de 1 mm. Este escaso complemento
ovarico hizo pensar gue, como hacen otros Leptodactylinae, L. lingatus podria depositar huevos
en nidos de espuma en agua (Duellman, 1978a; 1989). Contradictorios modos de reproduccién
han sidoe descritos para la especie: nidos en depresion en tierra, cercano al agua, como en los
Leptodactylus del grupo pentadactylus (Hodl, 1986); nido sobre la superficie del agua, como en
Physalaemus (Hadl, 1990); y por Gltimo, nido en un agujero en tierra, cerca del agua, como en

los Leptodactylus del grupo fuscus (Aichinger, 1991). Regos y Schliiter (1984) dicen que
construye nidos de espuma, proceso en el que invierten cuatro horas, y que la eclosién ocurre

entre siete y quince dias después del apareamiento.

Canto.-

Schliiter (1980b), indica que los machos alternan el canto unos con otros, fenémeno
que hemos podido observar en ejemplares cantando desde sus hormigueros en el Chapare. La
llamada consiste en una nota tonal, como un corto silbido repetido continuarnente. que recuerda
al de E._pictus, pero es mds grave y menos continuo. Schliiter (1980b) da una frecuencia
fundamental de 1100 Hz, con la dominante a 2300-2600 Hz, vy una duracién de la nota de
0.12 s con un miervalo de 0.4-0.5 s entre nota y nota. Nuestras grabaciones parecen algo mas

agudas, pero en general concuerdan bastante bien con las de Schliiter (1980b), dando



una duracién de la nota de 155 ms, con una tasa de repeticién de 66 notas/minuto, y una
frecuencia fundamental de 1355 Hz, una dominante de 2698 Hz y un intervalo entre llamadas
de 760-ms (Fig. 4.12 C).

Distribucion.-
Lithodytes lineatus tiene una amplia reparticién por la alta Cuenca Amazénica, desde las

Guayanas a Bolivia a través de la Amazonia de Venezuela, Colombia, Ecuador, Perd y Brasil
noroccidental. Es un ejemplo de distribucién en "arco amazénico"(Lynch, 1979). En Bolivia se
conocen pocas citas (De la Riva, 1990), aunque ha de estar ampliamente repartido por Pando y
Beni, y N de La Paz, Cochabamba y Santa Cruz. En Puerto Almacén alcanza las proximidades
de su limite S en la Chiquitania.

Comentarios.-

El peculiar disefio de L. lineatus, que se asemeja tanto a los dendrobitidos E. pictus y
E. femoralis, parece un caso claro de mimetismo batesiano (Nelson y Miller, 1971; Duellman,
1978a).

Se trata de una especie con una dieta generalista de artrépodos (Duellman, 1978a).

Fig. 4.12 A. Lithodytes lineatus.
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Figura 4. 12 B. Uso del macrohabitat en Lithadvies lineatus.
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Figura 4. 12 C. Oscilograma y audioespectrograma de Lithodytes-Haeatrs—
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Physalaemus albonetatus (Steindachner, 1864)
Leiuperus albonotatus Steindachner, 1864. Verh. Zool. Bot. Ges. Wien, 1864: 275

Physalpemus albonotatus Barrio, 1965. Physis, B. Aires 25 (70): 435
Ejemplares examinados: 34 (24/10)

Diagnosis v descripcion.-

Se distingue de cualquier otra especie de la zona por tener una mancha oscura en el
costado, desde detras del ojo hasta la ingle (Fig. 4.13 A).

Cuerpo rechoncho. Piel dorsal lisa. con algunas glandulas formando un circulo
incompleto o una herradura en la region escapular y dos glandulas sacrales; pliegue
supratimpdnico corto; piel ventral lisa, con un pliege discoidal. Cabeza triangular, con hocico
acuminado, ligeramente sobresaliente de perfil. Timpano visible, no muy conspicuo. Sin
membranas en manos y pies. Tubérculos metacarpales redondeados; machos con callosidad
nupcial parduzca en el primer dedo de la mano, poco conspicua; tubérculos subarticulares de
manos y pies redondeados, conspicuos; tubérculos metatarsales interno y externo afilados y
prominentes; un tubérculo tarsal cénico entre el talén y el tubéreulo metatarsal interno. Diserio
dorsal variable, desde uniformemente pardo claro o verde (raro), a manchas abigarradas por
todo el dorso, lineas longitudinales, etc. Normalmente, algunas manchitas negras en region
escapular y rodeando las glandulas sacrales; raya clara sobre el urostilo. Invariablemente hay
una banda de color pardo oscuro que baja oblicuamente desde el ojo hacia los costados,
diluyéndose progresivamente. Patas traseras barreadas. Vientre color crema. Machos con un

gran saco vocal gular, grisiceo anteriormente. Medidas: 32.0/33.8.

Habitat.-

Se encuentra en ambientes variados, desde bosques mas o menos cerrados a medios
abiertos, como hemos podido comprobar tras muchas observaciones en diferentes localidades
de departamento de Santa Cruz. En Puerto Almacén, muestra a nivel local esta misma
plasticidad, y asi, se hallo el 10.9% de las veces en bosque primario, el 51.7% en bosque
secundario, el 30.5% en potreros y €l 6.6% en el arroyo al comienzo de la estacion lluviosa
(n=136) (Fig. 4.13 B). Nunca se vio en el propio lecho del rio, ni atin con el agua estancada.

Es una especie comun, con el 4.82% de las observaciones totales.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Gans (1960), indica (como P._cuvleri) que esta especie canta tanto de dia como de
noche; igual indicacion hace Bokermann (1962) para P._cuvieri, la cual es una especie criptica
muy semejante a P._albonotatus, virtualmente indistinguible de ella en ejemplares conservados,

y si en cambio muy distintas en el canto {Barrio, 1963b). En Puerto Almacén, los machos
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solfan empezar a cantar sobre las 15.30 h (excepcionalmente desde las 12.30 h o antes) y
prolongaban la actividad aproximadamente hasta las 0.03 h de la noche. El primer ano se
empezaron a oir los primeros machos ¢l 2-X1, y siguieron cantando hasta el 31-111; el segundo
afio, cantaron desde el 24-XI hasta el 4-1V, oscilando asi la duracién del perfodo de acuvidad
sexual en torno a los cinco meses. Se hallaron hembras grdvidas desde el 21-X1I al 29-111 el
primer afio, y desde el 1-XII al 24-11 el segundo, aunque en éste la actividad reproductora se
prolongé mds alld de lo que indican estos datos.

Physalacmus albonotatus es una especie precoz que aprovecha las primeras lluvias para
reproducirse temporalmente en los charcos. Posteriormente, a lo largo de toda la estacion
lluviosa, los mayores picos de actividad se dan siguiendo a fuertes lluvias durante dos o tres
dias (ver figura 5.8). Los machos, dificiles de descubrir, cantan desde la orilla de charcas,
flotando en agua somera; a veces lo hacen desde pequenos hoyos, como pisadas de ganado
(Gans, 1960), al igual que P_ cuvigri (Bokermann, 1962). Las especies del género
Physalaemus construyen nidos flotantes de espuma en charcas (modo 8 de Duellman y Trueb,
1986). Segiin Bokermann (1962), en P, cuvieri, el amplexus se produce a veces primero en
tierra, tras Jo que la pareja va al agua y a los 30 minutos empieza el desove, durante el cual el
macho bate con sus patas los fluidos oviductales de la hembra para fabricar la espuma; la puesta
dura unos 25 minutos, y tras ella, ¢l nido, de unos 7-9 ¢m de didmetro y cuatro de alto, es
abandonado pegado a la tierra de la orilla o a la vegetacion, conteniendo entre 455-665 huevos
(x=549.1; n=7). Barrio (1965b), comenta que ¢l patrén de reproduccidn es ¢l mismo en P,
albonotatus. En Puerto Almacén observamos numerosos amplexus e innumerables nidos,
respondiendo a lo dicho anteriormente. En ocasiones, muchos nidos son adosados unos a otros
por muchas parejas en amplexus, resultando dificil individualizarlos. La fecundidad de P.
albonotatus parece superior a la de P._cuvieri, a juzgar por los escasos datos disponibles. En
seis hembras examinadas, hallamos 580-1550 huevos despigmentados (x=900.8) de 0.9 mm,
obteniendo un FTO=26.2. Dada la conspicuidad de los nidos, es ficil saber qué noches se han
producido amplexus. En el primer ano, al menos hubo acoplamientos los dias 6, 21, 28 y 30
del XI, el 6, 22 y 30 del 1 y el 16-1I; el segundo aio, los dias 24 y 30 del X1, el 6, 7, 10, 14,
25, 26,29 del X1, el 25-1, el 1,23 y 24 del ll yel 5,6, 8,9, 10, 28 y 29 del 1H. Como se
puede ver, el segundo ano se observaron amplexus en 20 dias {y muy probablemente también
se produjeron durante nuestras ausencias de Puerto Almacén), y el primero sélo en diez. Esta
diferencia cuantitativa no lo es s6lo en el nimero de noches en que P._albonotatus se reprodujo,
sino en ¢l numero de nidos construidos. A efectos de evaluar la intensidad de la actividad
reproductora de la especie, se tlevaron a cabo conteos de nidos en las mafanas sigutentes a las
noches en que se presuponia que habian de darse amplexus. Mientras que el primer aio se
contabilizaron de un total de 8 dias, 70 nidos, en el segundo, de 19 dias se contabilizaron 2180

nidos. Es una cifra infinitamente superior a los 166 nidos que cabria esperar si se hubiesen
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reproducido el segundo aio con la misma intensidad que el primero, aunque fuese durante mas
dias. Lo mds impresionante es que de los 2180 nidos contados, 2012 fueron construidos en las
Charcas del Potrero (el resto, 32 en el Arroyo con las primeras lluvias y 125 en el Curichi del
Capibara). Si consideramos una media de 900 huevos por nido, entre los tres enclaves citados
habrian sido puestos a lo largo de toda la estacién un total de 1962(X) huevos, de los cuales
18108(0X) sélo en las Charcas del Potrero. Para una superficie total en este alumo enclave de
unos 60 m < de tabla de agua, cada metro cuadrado habria contenido 30180 larvas durante toda
la estacion Huviosa. Ni siquiera la deposicidn de estas enormes cantidades de descendientes
tiene lugar uniformemente en el tiempo. Solo en la noche del 26-X1I-88, en las Charcas del
Potrero se construveron 580 nidos, de los cuales 350 estaban en un sélo charco de unos 10 m?
(35 nidos/m?) y 40 ¢ de profundidad maxima. Considerando una profundidad media de 20
cm esto implicaria que simultdneamente, 315000 larvas pasarfan a ocupar un volumen de agua
de unos dos metros ciabicos, esto es, 157500 larvas por metro cabico. Obviamente, esta
biomasa es insostenible y la tasa de mortalidad ha de ser elevadisima. Ademas muchos huevos
de nidos demastado periféricos mueren al desecarse la charca.

Bokermann (1962) da para P.cuvieri un tiempo de 72 horas desde la construccion del
nido hasta que las larvas abandonan la espuma. Para P._albonotatus pudimos constatar que las
larvas de un nido construido la noche del 28-XI11-87, eran ya libres y estaban en estadio 22 de
Gosner el dia 31 a las 19:00, midiendo 5 mm (3.6 mm en el momento de la eclosion). Estos
resultados concuerdan aproximadamente con los de Bokermann, que apuntan a la necesidad por
parte de la larva de pasar un periodo de unos tres dias en el nido antes de iniciar  una vida
acudtica libre. En ocasiones s¢ observd cdmo tras una fuerte lluvia, las zonas inundadas por
primera vez, aledanas a charcas ya previamente existentes, eran preferidas. Esto posiblemente
responda a una eswategia para evitar la competencia con las larvas ya afincadas en esas charcas
y la depredacién por parte de, principalmente, larvas de insectos igualmente instaladas en ellas.
Sin cmbargo no era infrecuente que tales zonas anegadas por primera vez (o que nunca
conservaban el agua mucho tiempo), se secasen adn antes de que las larvas estuviesen en
condiciones de abandonar el nido. Por ejemplo, los aledanios de las Charcas del Potrero, se
anegaron con Jas fuertes lluvias de Jos dias 12, 13 y 14 de Diciembre del 88, vy la actividad
reproductiva de la especie se prolongo hasta el dia 16; el dia 19, estas zonas se habian secado
totalmente, v no menos de 10 nidos (unas 90000 larvas) se perdieron. No obstante la cantidad
de larvas producida es tal que su repercusion temporal en el equilibrio demografico de la especie
ha de ser notable. No tenemos datos de un tercer afio para estimar si se notd un gran incremento
en la pobliacion. En cualquier caso, el nimero de adultos reproductores de P,_albonotatus
durante el segundo ano fué mucho mayor que el pnmero. Posiblemente los afos de menor

competencia entre adultos, el éxito reproductor es mayor y se traduce en un gran nimero de
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adultos al siguiente afio. Asi, por lo poco observado parece que P, albonotatus sufre

fluctuaciones poblactonales muy acusadas de unos anos a otros.

Si no queremos admitir una densidad de poblacidn tan alta como para creer que en una
sola noche al menos 1160 ejemplares se hallaban en las Charcas del Potrero y otros individuos
distintos en las noches previas y posteriores, hay que buscar hipotesis alternativas para explicar
tal cantidad de nidos construidos durante varias noches consecutivas en el mismo sitio (por
ejemplo 5-X11-88, 100 nidos: 6-X1I-88, 100; 25-X11-88, 75; 26-X11-88, 580; 28-X11-83, 60).
En principio se pueden barajar varias hipotesis, entre las cuales las mis verosimiles son: 1) las
hembras son mds abundantes que los machos (con una proporcion de sexos aproximada de
2:1), los cuales se aparearian varias noches consecutivas con diferentes hembras; 2) las
hembras son capaces de dividir el total del complemento ovdrico en vanias puestas realizadas en
a) sendas noches consecutivas o b) en una misma noche. Ambas hipotesis no son mutuamente
excluyentes. Del andlisis del estadio reproductor de las génadas de las hembras examinadas, se
puede inferir que desde luego, las hembras realizan segundas puestas en la misma temporada,
pues algunas presentaron huevos maduros en la porcion final del oviducto, a punto para poner,
mientras que ¢l ovario presentaba huevos en vitelogénesis. Bokermann (1962} encuentra en P,
cuvier que fas hembras realizan una puesta al principio de la estacién y otra al final; hembras
que pusieron en Septiembre y que fueron recapturadas por él en Febrero, presentaban huevos o
indicios de acabar de poner de nuevo. L.o mismo ha de ocurrir en P,_albongtatus, € incluso a
intervalos mds cortos. Es posible que sean realizadas hasta tres puestas por cada hembra (una
del 24-11-89 presentaba ain huevos en vitelogénesis junto a huevos maduros). Esto no explica
sin embargo las grandes cantidades de nidos construidos con pocos dias de diferencia. La
hipotesis 1) no la podemos probar, aunque la proporcion de sexos en las capturas ya no apunta
en este sentido, y eso ain contando con que normalmente dichas capturas estdn sesgadas hacia
las hembras (en las que se puso mds interés por aportar mds datos sobre la biologfa de la
especie). La hipdtesis 2) lamentablemente tampoco [a podemos probar, pues no contamos en
ningun caso los huevos de los nidos. Si _P. cuvieri es en este sentido como P,_albonotatus, la
cifra de 900 huevos/hembra de media en éste, dobla aproximadamente a la ya comentada de 549
huevos/nido en aquel, y quizd las hembras podrian repartir una misma freza en varios nidos,
independientemente de que esto lo pueda hacer dos o tres veces a lo largo de Ia estacién. De las
seis hembras examinadas, tres presentaron huevos en utero, en nimero de 425, 800 y 1550.
Obviamente con estos datos es aventurado hipotetizar nada a cerca de ¢émo las hembras
distribuyen su potencial reproductor.

Si las hembras realizan una sola puesta por noche y algunas hembras hasta dos y tres
puestas espaciadas en toda la estacion himeda, entonces P._albonotatus {u€ la especie de anuro

mias abundante ¢n Puerto Almacén en el segundo ailo, ya que esto implicaria al menos la

132



presencia de 835 hembras en las Charcas del Potrero en los diez dias transcurnidos entre el 16 y
el 26-X11-88, mids un nimero indeterminado de machos.

- Las fluctuaciones en ¢l volumen de los cuerpos grasos de los machos no presentaron
tendencias claras, oscilando los valores entre (0 y 4 4 lo largo de la estacion; todas las hembras,
presentaron CG=0), excepto un ejemplar de 23.9 mm de longitud total, que presenté CG=3.
Este cjemplar, del dia 15-111-88, no presentaba el ovario desarrollado y con seguridad habia
nacido en la misma temporada. Si bien estas hembras nacidas en la temporada no llegan a
participar en la actividad reproductora, los machos mis tempranamente nacidos si se presentan
cantando (con un canto mds débil y agudo de lo normal) en las charcas al final de la estacion,
Asi, dos individuos de 25.5 mm fueron capturados camando el 29-111-88. Sin embargo, estos
individuos no eran maduros sexualmente. Mientras que en los individuos de tallas
comprendidas entre 29.1-32.0 mm, la longitud del testiculo mis desarrollado era de 1.9-2.4 y
la media de la relacion longitud del testiculo/longitud total era 0.070 (n=14), en los dos citados
individuos la longitud del testiculo era sélo de 1.4 y 1.6 respectivamente, y el valor medio de la
relacion indicada, 0.056. Sin embargo, dos individuos de sélo 25.9 mm y 27.7 mm, pero
capturados el 3 y 6 de Diciembre de 1988, empezando ya fuerte la estacion de Huvias, y
obviamente nacidos en la anterior estacién, presentaron un testiculo de 2.4 mm y 2.3 mm
respectivamente, y por fo tanto debian ser sexuaimente maduros (media de Ta fongitud del
testiculo/longitud total=0.0872). Jévenes de 22 mm, ya metamorfoseados dias atrds, se
hallaron el 22-111-88 cerca del Curichi del Capibara.

Canto.-

Barrio (1965b) basd la separacion de las dos especies cripticas P._albopotatus y P,
guvieri en su distintivo canto. En la especie que nos ocupa, €ste semeja un largo maullido de
gato o un llanto de nifio. Los machos cantan flotando en el agua, con todo el cuerpo hinchado.
Barrio (1965b) da una duracion de la llamada de 1.4-1.5 s, con una tasa de repeticion de 15-20
llamadas/minuto, consistiendo la nota en un tono descendente con 14 arménicos (los
principales a 2100, 3200 y 4000 cps), vy frecuencia fundamental de 800 cps. Estos datos
parecen indicar un canto algo mds rapido y agudo que el registrado en Puerto Almacén, el cual
tiene una duracidén de 1779 ms, y es repetido a razén de 11.4 Hamadas/minuto; la frecuencia
dominante es de 2392 Hz, constando la [lamada de 37 pulsos repetidos a un ritmo de 20.8
pulsos/s (Fig. 4.13 ),

Distribucion.-
Physalaetmus albonotatus tiene una distribucion cerrado - chaqueiia (Barrio, 1965b). Se

encuentra en todo el chaco y regiones aledaias en el cerrado brasileiio y bosques himedos

subtropicales de Argentina, Bolivia y Paraguay.. En Argentina se halla en Jujuy, Salta, Chaco,
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Formosa, Corrientes y Santa Fe. En Bolivia tiene distribucién por todo el chaco y llanuras
semihiimedas orientales (De la Riva, 1990). Su presencia en Puerto Almacén ya supone una
intromisién bastante profunda en el medio forestal himedo que no es el mds tipico para la

especie, y debe tener aproximadamente aqui su limite N y NO de distribucién. Muchas citas

publicadas para P, cuvieri pertenecen en realidad a P._albonotatus. Ambas especies son
simpétridas en gran parte de la Chiquitania (De la Riva, 1990b).

Comentarios.-

Un macho cuyo contenido estomacal fué examinado, habia ingerido dos coledpteros,
una larva de coledptero, un homéptero y dos himendpteros. Bokermann (1962) comenta que
P. cuvieri come gran variedad de invertebrados.

Fig. 4.13 A. Pareja de Physalaemus albonotatus en amplexus, durante la construccién del nido
de espuma.
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Figura 4. 13 B. Uso del macrohdbitat en Physalaemus albonotatus.
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Figura 4. 13 C. Oscilograma y audioespectrograma de Physaliaemus albonotatus.



Lhmsmmm—s_albmunﬂmsl (Boettger, 1885)

gx;;g i !; @g; netatum 1885 Boettger. Z. Naturwiss., Halle, 58: 240
1934 Parker. British. Mus. Nat. Hist. Publ.: 116

Numero de gjemplares: 19 ( 15/4)

Diagnosis y descripcion.-

Esta especie es inconfundible por su disefio a base de puntos blancos o crema sobre
fondo pardo o negro (Fig. 4.14 A).

Tamaiio pequeiio. Aspecto relativamente griacil, con cuerpo largo y miembros cortos.
Piel dorsal y ventral lisa. Cabeza subtnangular en vista dorsal; narinas cerca del extremo del
hocico, ojo pequerio, siendo Ia distancia interorbital mis de dos veces el didmetro del ojo;
timpano ausente. Primer dedo de la mano mucho mds corto que el segundo; tubérculo
metacarpal interno pequefo y redondeado, siendo el externo bifido y aplanado; tubérculos
subarticulares redondeados. Pie sin membrana; tubérculo metatarsal interno pequeno, redondo;
externo ausente; tubérculos subarticulares redondeados; sin tubérculos supemumerarios. Color
dorsal pardo oscuro o casi negro, con pintas dispersas de color blanco azulado, que pueden
formar una mancha continua a lo largo del canto rostral; vientre pardo claro, también con pintas.

Machos con un saco vocal gular de color pardo oscuro. Medidas: 25.8 /31.6.

Habitat.-

Se encuentra tanto en bosque pnimario como secundario, pero sobre todo en poireros y
zonas abiertas. En bosque primario se hallo el 11.5% de las veces, en secundario el 41.2% y en
potreros el 43.25% (Fig. 4.14 B). Un 3.8% se hall6 en los Charcos del Arroyo al principio de
la estacion de lluvias (n=52). Es una especie de suelo, que se encuentra a veces bajo piedras o
troncos durante ¢l dia. No existen datos publicados sobre la biologia de esta especie. Otras
especies amazonicas del género, como €, ventrimaculata o €, shudikarensis son igualmente
habitantes de bosque primario y secundario o de borde forestal, con costumbres mds o menos
fosonales y nocturnas en el manto de hojas del suelo (Duellman, 1978a; Rodriguez y Cadle,
1990, Zimmermann y Rodriguez, 1990: Aichinger, 1991),

En Puerto Almacén es una especie moderadamente comin, con un 1.84% de las

observaciones totales.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Chiasmocteis albopunctata es una especie nocturna, activa durante la estacion lluviosa.
El primer afo los machos empezaron a cantar el 21-X1 y dejaron de hacerlo el 28-111, y el
segundo ano, empezaron el 24-X1 y cesaron ¢l 10-111, con lo que el periodo de reproduccion

abarca asi aproximadamente 4 meses; la misma duracion es dada por Aichinger (1987) para C,



ventrimaculata. Los machos cantan a menudo en grupos, tanto desde el agua como desde la
orilia. Parecen tener preferencia por charcos de moderada profundidad y reducida extensién,
como los que se forman tras fuertes lluvias en las rodadas de los caminos y en pequenas
depresiones entre la hierba de los potreros. El pequefio tamafio de los charcos himita quizd el
nimero de machos agrupados, pero la tendencia parece ser a producir grandes agrupaciones.
Aichinger (1987) cita concentraciones de C, ventrimaculata superiores a 50 machos. Se
observaron amplexus el primer aio los dias 6-1, 22-1, 1-1I y 7-111, y el segundo afo, el 14-
XII. Durante el acoplamicento, el vientre del macho y el dorso de la hembra se adhieren
fuertemente mediante una secrecion pegajosa aparentemente producida por el macho, como ha
sido citado también para Elachisiocleis bicolor (Scrocchi y Lavilla, 1990). Los huevos son
depositados en peliculas flotantes sobre la superficie del agua de los charcos (Modo 1 de
Duellman y Trueb, 1986).

Las cuatro hembras griavidas examinadas capturadas entre el 6-1-88 y el 1-111-88,
presentaron 175-350 huevos (X=256.25) de 1.4 mm, pigmentados. El FTO es de 12.27.
Ademds, todas tenian huevos en vitelogénesis, independientemente de si los huevos maduros
estaban en el ovisaco o en el diero, lo que indica que tiene lugar mds de una puesta por estacion.
El tamano y mimero de huevos y la talla de las hembras son mayores que los indicados por
Duellman (1978a) para . venirimaculata y C. basslert, que tienen un FTQ de 7.6 y 9.3
respectivamente. Para €. ventnmaculata, Aichinger (1985) obtendria, segin sus datos, un valor
de FTO=26.31 y Hodl (1990), para C. shudikarensis,un FTO=17.68.

Los patrones de desarrollo de cuerpos grasos tanto en machos como en hembras, no
presentan una tendencia definida; en Enero del 88, por ejemplo, habia machos con CG=0y
otros con CG=4,

Canto.-

La liamada es una sucesién prolongada de notas secas y rdpidas semejante al canto de
algunos ortopteros, como en todos los especies deChiasmocleis (Nelson, 1973) Los coros de
varios machos, a pesar del pequeno tamano del antmal, producen un ruido bastante fuerte. Los
machos ponen el cuerpo casi vertical, y se ubican normalmente en sitios algo escondidos, en el
agua o ¢n la orilla.

La Itamada bdsica esta compuesta de dos notas cortas tonales (A y B) seguidas de una nota
pulsada mis larga (C). La duracidn total de la llamada es de 54.8 ms, de los que 3.05 ms
corresponden a la nota A, 13.9 ms al intervalo A-B, 3.8 ms a la nota B, 7.9 ms al intervalo B-C
y 259 ms a la nota C, la cual tiene 200 pulsos/s. La frecuencia dominante de la nota A ¢s de
4180 Hz, la de la B, 4300 Hz y la de Ya C, 4492 Hz, siendo su frecuencia fundamental de 2328
Hz, con un arménica a 6796 Hz. La llamada es emitida a un ritmo de 639 llamadas/minuto, y ¢l

intervalo entre ellas es de 39,1 ms (Fig. 4.14 ).



Distribucién.-

Es una especie propia de los bosques subtropicales del centro de Brasil. del cerrado, del
E y N de Paraguay y del E de Bolivia. En este pais no se conoce de més localidades a parte de
Puerto Almacén, de modo que no podemos aportar mucho sobre sus preferencias de hébitat.
Debe de ocupar sobre todo espacios abiertos tipo pampa arbolada, como es gran parte del

paisaje de la Chiquitania.

Comentarios.- ,

Aunque pueden comer una variedad de pequefios insectos, las especies del género
Chiasmocleis son predominantemente mirmecéfagas (Duellman, 1978a; Zimmermann y
Rodriguez, 1990; Rodriguez, 1992). El estémago de un ejemplar examinado contenfa 11
hormigas de cabeza mayor de 1.1 mm.

Fig. 4.14 A. Chiasmocleis albopunctata.
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Figura4. 14 C. Oscilograma y audioespectrograma de Chiasmocleis albopunctata,



Elachistocieis ovalis {Schneider, 1799)

Rang ovalis 1977. Schneider. Hist. Amph,, 1: 131

Elachistoclets ovalis 1927. Parker. Occ. Pap. Mus. Zool. Univ. Michigan, 187: 4
Ejemplares examinados: 30 (22/8)

Comentarios taxonémicos.-
Pese a contener pocas especies, la taxonomia del género Elachistocleis dista mucho de

estar clara. Especialmente complejo es el estatus de las formas E. ovalis y E. bicolor, que en

ocasiones han sido consideradas dos subespecies de E, ovalis. Bolivia sudoriental es una zona
especialmente conflictiva en este sentido (Rivero, 1961, Gans, 1960; Parker, 1927b), por
cuanto las dos han sido citadas, incluso en las mismas localidades. Parte de la confusién
proviene de las contradicciones en que incurrié Parker, que en un primer trabajo (1927b),
considera a E, bicolor como la forma de vientre uniforme, linea fina en la cara postenior del
muslo y ausencia de manchas grandes amarillas o naranjas en la region inguinal, y E. ovalis
como la forma de vientre moteado y manchas mds o menos notables en muslo e ingle. Sin
embargo, posteriormente, Parker (1934) define las dos especies justo en el modo contrario.
Generalmente se admite como E, bicolor la especie de vientre liso, aunque por ejemplo,
Duellman v Salas (1991) citan E_ovalis en Cuzco Amazénico, cuando lo cierto es que los
Elachistocleis de dicha localidad poseen un vientre amarilio inmaculado y probablemente son
como los ejemplares de E. ¢f. ovalis a que se refiere Rodnguez (1992) en ¢l P. N. Manu.

Los especimenes de Puerto Almacén se corresponden con el patrén E. ovalis, aunque
no son idénticos a ejemplares determinados como pertenecientes a esta especie, provenientes de
distintas localidades sudamericanas, que fueron examinados en el MZUSP. Probablemente la
elucidacion del estatus de ambas formas en dreas conflictivas sea facil mediante el andlisis de los
cantos de los machos. En tanto no haya mayor conocimiento del tema, asigno tentativamente la

poblacion de Puerto Almacén a E. gvalis.

Diagnosis vy descripcion.-

Es la Unica especie en el drea que presenta combinados los caracteres de timpano no
visible, cabeza estrecha, ojos pequeios y manchas amarillas o anaranjadas en la region inguinal
(Fig. 4.15 A).

Cuerpo robusto y rechoncho y miembros cortos. Piel dorsal y ventral lisa. Cabeza
pequena, triangular en vista dorsal, con morro prominente, sobresaliendo por delante de la
mandibula inferior; pliegue nucal marcado; narinas cercanas al hocico, abiertas lateralmente. Ojo
pequenio, siendo la distancia interocular aproximadamente el doble de su didmetro. Timpano
ausente. Manos sin palmear; tercer dedo notablemente mds largo gue los otros; tubérculo

metacarpal interno redondo; externo bifido, aplanado; tubérculos subarticulares redondeados,
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aplanados. Pie sin membrana: tubérculo metatarsal interno ovalado, conspicuo; externo ausente;
tubérculos subarticulares del pie redondeados; supernumerarios ausentes. Partes superiores
grisdceas con un fino reticulado oscuro, que se va progresivamente aclarando hacia los costados.
Vientre parduzeo, reticulado de cremay; manchas naranjas o amarillas en ingle, caras anterior y
posterior del muslo y cara interna de la tibia. Machos con un saco vocal gular pardo oscuro.
Medidas: 36.7/41.7.

Habitat.-

El drea de distribucién de la especie coincide en general con espacios abiertos tipo sabana
o cerrado, de modo que no se puede considerar una especie forestal. En Puerto Almacén, el
13.1% se observé en bosque primario, el 45.3% en secundario, el 36.5% en potreros y el 5%
en los charcos del rio y arroyo al comienzo de la estacion (n=99) (Fig. 4.15 B). Stebbins y
Hendrickson (1959) encuentran E. ovalis en campos cultivados encharcados, platanares,
maizales y arrozales; Gans (1960} lo halla en espacios abiertos; Rivero-Blanco y Dixon (1979)
lo citan en bosque seco tropical; Hoogmoed y Gorzula (1979) y Hoogmoed (1979), en sabana;
Rodriguez v Cadle (1990) y Rodriguez (1992) encuentran  Elachistocleis ¢f,. ovalis en bosque
primario inundable. Como diferentes autores manifiestan, se suele hallar cerca de o en pequefias
charcas someras, aunque no desdena cuerpos de agua permanentes y de mayor tamano
(Hoogmoed y Gorzula, 1979; Cardoso et al., 1989). En Puerto Almacén, la especie presenta
mucha querencia por los pequenos y someros charcos efimeros que se forman en los potreros
tras lluvias torrenciales, y especialmente, lluvias prolongadas de varias horas. A menudo los
machos cantan desde zonas de hierba encharcada, junto a C. albopunctata. También se halla en
charcas mayores en el bosque y en charcas del camino. Es una especie de suelo, mds bien

fosorial y moderadamente comiin, con ¢l 3.51% de las observiaciones totales.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Es una especie nocturna, aunque tras fuertes Huvias los machos pueden ser oidos ya por
la tarde y continuar hasta el amanecer. Se presenta activa durante toda la estacidn lluviosa, con
mas intensidad al principio de la misma. El primer afio se oyeron desde el 21-XTI al 29-111, y el
segundo, desde el 24-X1 al 28-1III, abarcando asi el periodo reproductor cuatro meses. Este
periodo cotncide (annque en diferentes meses), con las 12-16 semanas indicadas por Hoogmoed
y Gorzula (1979), aunque dichos autores manifiestan que los cantos empiezan dos semanas
después de las primeras lluvias, mientras que en Puerto Almacén lo hacen casi inmediatamente
despues de ellas. Las primeras apariciones tuvieron lugar sicmpre en los Charcos del Arroyo.

Se observaron amplexus el primer ano el 21-X1, 28-XI, I-XT1, 6-1, 22-1 y 1-11L, y el
segundo, solo el 14-X11, dato que en este caso unicamente indica que no se prospectaron

minuctosamente los enclaves cuando se oyeron cantos, y no necesariamente que el segundo aio
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hubiese menos parejas reproduciéndose. Los machos, de los que se observaron hasta 10 juntos,
cantan desde 1a orilla o mds a menudo desde agua somera, apoyados en alguna piedra o planta 'y
con el hocico apuntando hacia arriba y gran parte del cuerpo fuera del agua (Stebbins y
Hendrickson, 1959; Gans, 1960). Durante el amplexus, macho y hembra estdn adheridos por
una secrecion ventral del macho, como en E, bicolor (Scrocchi v Lavilla, 1990). Los huevos son
puestos en forma de pelicula flotante, como es frecuente en muchos microhilidos (modo 1 de
Duellman y Trueb, 1986). Encontramos hembras grividas desde el 28-X1 al 7-1 el primer ato y
del 3-X11 al 9-XII el segundo. La Gnica hembra no gravida capturada lo fué el 28-111-88, y s6lo
contenia pequefios foliculos ovdricos. En algunas habfa una clara dicotomia entre huevos
maduros en titero y huevos en vitelogénesis en el ovario, o que indicaria que se realiza mas de
una puesta por estacién. El nimero de huevos, de 1.2 mm en ejemplares conservados y 1.35 en
fresco, oscild entre 500-1000 (x=721.42; n=7), con un FTO=23.24. Hadl (1990) da para E,
bicolor en Manaus una puesta media de 1380 huevos (n=3) con un FTO=33.6. Los cuerpos
grasos presentan un desarrollo variable a lo largo de la temporada de lluvias, sin patrones
definidos en las hembras, mientras que en los machos se aprecia si acaso un leve aumento del
volumen en medio de la estacion.

Huevos puestos el 6-1-88, se habian transformado ¢l dia 9 en larvas en estadio 25. El
desarrollo completo de huevo a joven recién metamorfoseado en laboratorio, a unos 26-27°C,
duré 32 dias. Los jévenes miden al salir del agua 10 mm. Se hallaron juveniles en las charcas
del potrero el 7-11-89.

Canto.-

La llamada de los machos consiste en un zumbido prolongado que es emitido
aproximadamente cada dos minutos, dependiendo de las condiciones. Nelson (1973), describe
el canto de Elachistocleis de un total de 12 localidades desde Panama hasta S&o Paulo. Este autor
da una duracion media del canto entre 1.6 y 4.3 s, con un rango de frecuencias dominantes entre
3097-4700 Hz y de frecuencias fundamentales entre 102-255 FHz. Haddad et. al (1988) estudian

el canto de E. ovalis en la Serra da Canastra, Minas Gerais, Brasil. Ellos apuntan la existencia de

un “click™ inicial con tres o cuatro pulsos entre 2000 v 2500 Hz, el cual es emitido antes de la
[famada larga, que dura aproximadamente tres segundos y uene una frecuencia entre 2700 y
3600 Hz. Las grabaciones efectuadas en Puerto Almacén contienen una llamada larga de una
nota, con una banda amplia de frecuencias. La duracion total es de 2410 ms, con una frecuencia
fundamental de 464 Hz y una dominante de 3648 Hz (entre 3190-4502 Hz), y potencia en 7127
Hz (Fig. 4.15 Q).



Distribucién.-

Elachistocleis ovalis se distribuye principalmente por las dreas abiertas de la mitad

nororiental de América del Sur al E de los Andes, desde Panamd, Colombia y los llanos
venezolanos y Trinidad, al cerrado brasilefio, SE de Brasil y E de Bolivia (Frost, 1985). Parece
ser sustituido por otras especies en la regién de las caatingas, en el NE de Brasil (E. piauiensis;
Caramaschi y Jim, 1983), en el chaco y parte del cerrado (E. bicolor) y en ciertas porciones de la
Amazonia central y occidental. En Bolivia se extiende por la regidn oriental (Beni y Santa Cruz),
y coincide con E. bicolor en el S del departamento de Santa Cruz. La poblacién de Puerto
Almacén constituye una intromisién en el medio forestal, a partir de las pampas y cerrados de la

Chiquitania.

Comentarios.-

Se trata de una especie eminentemente mirmecé6faga (Rodriguez, 1992), que busca
activamente hormigas en el suelo. De dos hembras examinadas, una contenfa cuatro hormigas de
2.5 cm, y otra 48 hormigas de tres especies diferentes.

Varios ejemplares examinados presentaron gusanos pardsitos en la pared interna del
cuerpo. Hoogmoed y Gorzula (1979) exponen que la especie sufre en Sabanas de Venezuela una

fuerte depredacién por parte de Caiman crocodylus.

Fig. 4.15 A. Elachistocleis ovalis.
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Figura 4. 15 B. Uso del macrohdbitat en Elachistocleis ovalis.
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Figura 4. 15 C. Oscilograma y audioespectrograma de Elachistocleis ovalis.
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Hamptophryne boliviana (Parker, 1927)
Chiasmocleis boliviana 1927. Parker. Occ. Pap. Mus. Zool. Univ. Michigan, 187: 3

Hamptophryne boliviana 1954. Carvalho. Occ. Pap. Mus. Zool. Univ. Michigan, 555:7
Namero de ejemplares: 19 (16/3)

Diagnosis y descripcion.-

Hamptophryne boliviana es la tnica especie en el drea con cabeza estrecha, timpano
ausente, ojos pequeiios y dos puntos oscuros en la regién inguinal (Fig. 4.16 A).

Cuerpo y miembros robustos. Piel de partes dorsales y ventrales lisa. Cabeza
subtriangular en vista dorsal; de perfil, morro algo prominente sobre la mandibula inferior. Ojo
pequeio, siendo su didmetro unas dos veces la distancia interorbital. Timpano ausente. Pliegue
nucal presente. Manos sin membrana; primer dedo algo mds corto que el segundo; tubérculo
metacarpal interno pequeiio, ovalado, siendo el externo doble, aplanado; tubérculos
subarticulares de la mano redondos, conspicuos. Dedos acabados en una ligera dilatacion. Pies
sin membrana; tubérculo metatarsal interno ovalado, pequeno; externo ausente; tubérculos
subarticulares del pie ovalados, bajos. Sin tubérculos supernumerarios. Dorso pardo claro con
un dibujo central simétrico mas oscuro, costados oscuros; una mancha negra inguinal; caras
superiores de los miembros del color del dorso, claramente contrastadas con las inferiores, mas
oscuras; una difusa banda oscura transversal en cada tibia; vientre color crema con manchas

grises. Machos con saco vocal gular de color gris oscuro. Medidas: 38.0/40.3.

Habitat.-

Se trata de una especie de bosque, ya sea €ste primario o secundario, inundable o no,
donde se mueve entre la hojarasca del suelo (Lutz y Kloss, 1952; Duellman, 1978a; Hoogmoed,
1979, Toft y Duellman, [979; Rodriguez y Cadle, 1990; Aichinger, 1991; Rodriguez, 1992).
Duellman (1978a), halla un 85% en bosque primario y un 15% en secundario. En Puerto
Almacén hallamos un 76% en bosque primario y un 24% en secundario (Fig. 4.16 B). Nunca se
hallé en vegetacion a baja altura, como indican Duellman (1978a), Toft y Duellman (1979) y
Duellman y Salas (1991). Crump (1974) lo halla en charcas y zonas anegadas relauvamente
grandes dentro del bosque; Aichinger (1987; 1991), en charcas y corrientes efimieras temporales
o perennes, grandes o pequenas, tanto en bosque como en borde de bosque; Schliiter (1987) y
Schliiter y Salas (1991) lo citan en charcas de aguas negras, casi sin vegetacion, La especie
prefiere en Puerto Almacén charcas temporales relativamente profundas, grandes y duraderas,
como son la Charca del Bosque, el Curichi Grande y el Curichi Negro, aunque también se
observo entre palmas espinosas junto a las Charcas del Puente, y estos son los \inicos cuatro
enclaves en que se encontro. Si no es por su canto, pasa muy desapercibida y no es facil de

encontrar, constituyendo sélo el 0.88% de todos los registros. No obstante, en otros lugares es
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una especie mucho mds comin y conspicua (Aichinger, 1985; Toft y Duellman, 1679;
Rodriguez, 1992). Schliiter y Salas (1991) en su lugar de estudio, encontraron una poblacion de
1500-2500 individuos (pero no especifican en qué superticie), con una razén entre sexos de 6:1

a favor de los machos.

Ciclo temporal y reproduccion.-

La especie es basicamente nocturna (Duellman y Salas, 1991; Rodriguez, 1992) aunque
también presenta cierta actividad diurna en los momentos dlgidos de la reproduccion, cuando los
machos se congregan en determinados enclaves y forman coros numerosos. En Panguana, Perq,
Schliiter {1987) y Schliiter y Salas (1991) describen conciertos masivos que suelen tener lugar
una vez al afio, después de las primeras grandes lluvias (60 mm o mds), durando alrededor de
36 horas seguidas; dichos conciertos se producen en compaiiia de otras especies, particularmente

Chiasmocleis ventrimaculata, Ctenophryne geayi y Ceratophrys cornutg. También en Puerto

Almacén hemos podido constatar esta actividad diurna; el 27-1-89 a las 10:00 a.m., unos 15

machos cantaban en la Charca del Bosque, algunos en los lugares habituales, pero otros desde el
agua o desde troncos o ramas flotantes, como ya fué notado por Schliiter y Salas (1991).
Presumiblemente llevaban toda la noche cantando, y ¢l dia 28 por la maifana todavia se oia
alguno.

Se registrd actividad sélo durante la porcidn central de la estacion lluviosa. El primer anio
empezaron los cantos el 06-1 y terminaron el 28-111, mientras que el segundo ano empezaron
antes, el 13-XI1, y acabaron también antes, ¢l 22-11. Duellman (1978a), halla actividad todo el
afio en Santa Cecilia, con mayor intensidad en Abril y Mayo, y Aichinger (1987) da en
Panguana un periodo activo de unos 6 meses en la estacion Huviosa. Las unicas dos hembras
gravidas obtenidas en Puerto Almacén lo fueron una el 27-1-88 y otra el 13-X11-88; una tercera
hembra con huevos en vitelogénesis v que probablemente ya habia puesto, se capturd el 27-1-89.
El dnico amplexus observado tuvo lugar el 27-1-89 por la manana. Schliiter y Salas (1991) dicen
que los acoplamientos se producen sobre tode entre las 20:00 h y las 04:00 h y que pueden durar
hasta cuatro horas. En Santa Cecilia, H._boliviana se reproduce esporddicamente, siendo
desconocido el factor desencadenante (Crump, 1974); por ¢l conirario, en Panguana es un
reproductor explosivo, produciéndose agrupaciones superiores a 50 machos (Aichinger, 1987).
En Puerto Almacén, la miaxima actividad reproductora se da sobre todo tras fuertes lluvias.
Entonces, habitualmente tos machos cantan en el suelo empapado o higeramente encharcado y
cerca de los cuerpos de agua. Se suelen esconder bajo hojas caidas o cortezas, asomando a lo
sumo la cabeza, de modo que son dificiles de locahizar. Parece ser que en esta especie se
presentan machos satélites; dichos individuos se situarian stlentes y escondidos en las
proximidades de machos cantores, bien para ocupar sus territorios una vez e¢stos se hallan

aparcado, bien para interceptar a las hembras que se acerquen v aparearse con ellas (para una
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revision sobre este “parasitismo sexual”, ver Duellman y Trueb, 1986). Aunque no se pudo
corroborar el fenomeno en H. boliviana, nos inclinamos a pensar que se produce, pues es
frecuente escuchar un macho vy, tras capturarlo, oir casi inmediatamente otro en el mismo sitio, e
incluso repetirse el hecho con un tercer macho al retirar al segundo. Asi ocurrio en una ocasion
en un punto especialmente querencioso en la Charca del Bosque, donde tres machos se
capturaron sucesivamente en menos de 1 m2. Esto abogaria por la intencién de ocupar el lugar
de llamada, mds que por la de interceptar a las hembras, aunque ambas no son incompatibles.

Las dos hembras gravidas examinadas presentaron huevos de 1.0 mm en el ovisaco; una
tenia 1200 y la otra 2400 siendo el FTO=45.38. La fecundidad de H. boliviana es, asi, bastante
alta. Crump (1974) halla en Santa Cecilia un complemento ovarico de 1370-2186 huevos
(x=1778; n=2), con un FT0=423, datos bastante semejantes a los de Puerto Almacén; por su
parte, Aichinger (1985), da un nimero medio de huevos de 1487 (n=15) con un FTO=42.8. En
cambio, Schiiiter y Salas (1991) hallan puestas {(de un didmetro de 9-12 cm) de 160-280 huevos
de 1.5 mm, lo que indicaria que no todo el complemento ovdrico es utilizado en una sola puesta.
Las tres hembras de Puerto Almacén presentaron cuerpos grasos no desarrollados, y en los
machos se aprecia una tendencia a la reduccién de su volumen a medida que avanza la estacién
himeda.

LLos huevos parecen ser depositados en forma de pelicula flotante (modo 1 de Duellman y
Trueb, 1986). Duellman (1978a) encuentra larvas en Abnl y Junio y jévenes en Junio. Schliiter
y Satas (1991) hallan en Panguana una preferencia por la puesta en pequefias depresiones como
huellas inundadas cerca de las charcas donde se producen los cantos. Dichos autores dan un
tiempo de eclosion de 36 h, haciéndose las larvas completamente moviles a los nueve dias. No

se hallaron juveniles de esta especie en Puerte Almacéa.

Distribucion.-
Se extiende por toda la parte alta de la Cuenca Amazénica, desde las Guayanas a Bolivia,
siempre en bosque himedo o semihimedo. En Bolivia ocupa toda la regién amazénica del pafs.

Puerto Almacén es posiblemente una localidad ya bastante seca para la especie.

Canto.-

El canto ha sido descrito por Nelson (1973), como un zumbido corto. Es
estructuralmente parecido al de Elachistocleis, aunque de tono mds nasal. Dicho autor da una
duracion de 0.35-0.46 s (X=0.41; n=16), una frecuencia dominante de 1100-1500 Hz (x=1234)
y una fundamental de 200-220 Hz (%=203). En Puerto Almacén se observé que normalmente los
machos no inmersos en un coro, suelen Hamar dos veces seguidas, a intervalos errdticos de
aproximadamente un minuto. Schliter (1980¢) y Schiiiter y Salas (1991) dan, a 26° C de

temperatura, una duracion de la nota de 0.33-0.47 s. Nuestras grabaciones muestran una
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llamada cc;mpuesta por una nota larga, muy pulsada, siendo el primer pulso mds largo que el
resto, con mds volumen y con diferente estructura espectral; en el resto de la nota se alternan dos
tipos de pulsos. La duracién total es de 596.5 ms, de los que 33.9 ms corresponden al primer
pulso, cuya frecuencia fundamental es de 848 Hz, siendo la dominante de 1706 Hz, con un
arménico de 2554 Hz. El resto de la nota tiene 219 pulsos, a razén de 368 pulsos/s, con una
frecuencia fundamental de 1383 Hz (banda entre 727-1726 Hz) y una dominante de 2271 Hz
(banda de 2059-3028 Hz). El intervalo entre dos llamadas consecutivas es de 1660 ms (Fig.
4.16 C). :

Comentarios.-

Como los otros microhilidos, H. boliviana es una especie mirmecéfaga. Duellman
(1978a) encuentra que de 25 estémagos examinados, 24 contenian hormigas. Schliiter y Salas
(1991) examinan 160 estémagos los cuales casi todos estaban vacios, pero en 16 habia hormigas
de 2-10 mm. Rodriguez (1992), observa un ejemplar sobre un tronco caido, alimentdndose de
una columna de hormigas. Los estémagos de tres ejemplares de Puerto Almacén, presentaron
uno dos hormigas (una con cabeza de 2.2 mm), otro tres, y el tercero, 43 hormigas de dos
especies, una de ellas de gran tamaiio.

Schliiter y Salas (1991) citan como depredadores de las larvas de H. boliviana a ciertos
crustdceos, larvas de libélula y una posible variedad de peces, reptiles y aves, asi como el

murciélago Trachops chirrhosus.
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Hyla acreana Bokermann, 1964
Hyla acreana. 1964 Bokermann. Senck. Biol. 45: 244

Nuimero de ejemplares: 40 (30/10)

Diagnosis y descripcion.-

Ningiin otro hilido del drea tiene la combinacién de caracteres de un tarso festoneado y
partes inferiores de los muslos naranjas o blancas con manchas negras (Fig. 4.17 A).

Cuerpo moderadamente robusto. Piel dorsal lisa. suelta y de aspecto rugoso; piel ventral
granular; una conspicua membrana axilar. Cabeza relauvamente pequeiia, redondeada en vista
dorsal; morro bastante cuadrado de perfil. Narinas separadas por una distancia solo algo menor
que la distancia 0jo narina. Timpano parduzco, de didmetro algo inferior al del ojo. Membrana
de la mano alcanzando el altimo tubérculo subarticular; tubérculo metatarsal interno ovalado, el
externo bifido y pequefo; tubérculos subarticulares poco desarrollados; tubérculos
supernumerarios pequenos y escasos; disco del tercer dedo de tamano semejante al del timpano.
Pies casi completamente palmeados; tubérculo metatarsal interno ovalado, externo ausente.
Bordes externos de brazo y tarso festoneados por una fila de tubérculos color crema. Parte
inferior de las membranas interdigitales y caras internas de brazos y tarsos negros. Parte inferior
de los discos adhesivos de color crema. Dorso pardo o gris con un dibujo liquenoso a base de
manchas irregulares mds oscuras con contorno fino, negro. Normalmente hay una mancha en
forma de "X" sobre la regién escapular, y otra que cruza transversalmente el tercio posterior,
ademds de otras manchitas menores dispersas en partes superiores de cuerpo, cabeza y
miembros. Las caras antenor, posterior ¢ infenior del muslo, 1a inferior de 1a tibia y la porcién
distal del vientre son naranja, amarilio o blanco con manchas negras grandes, irregulares y
dispersas. Pecho y vientre crema grisaceo. Machos con un gran saco gular de color crema con
manchas difusas grises. En vida, esta especie emite un fuerte olor a soja, v puede hacerse la

muerta al ser capturada. Medidas: 41.7/46.4.

Habitat.-

Se trata de una especte muy afin 2 H._marmoraia (Bokermann, 1964a), y como ella, es
fundumentalmente de hdbitos forestales, ya sea en bosque primario o secundario; suele estar
hastante alta en el bosque, aunque también se halla en los drboles dispersos de zonas abiertas.
Duellman (1978a) encuentra H, marmorata a mas de 20 m de altura. En Puerto Almacén H.
acreung se encontrd en bosque primario el 14.4% de las veces. en secundario el 29.7%, en
potreros el 53.1% y en la orilla del rio al principio de la estacion, el 2.7% (n = 111) (Fig. 4.17
B). El porcentaje es tan alto en los potreros debido al sesgo producido por el gran nimero de

contactos efectuados al ser €ste un medio muy prospectado, pero en realidad, la densidad de
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individuos aquf es baja. En conjunto es una especie moderadamente comun, que acumula cl
3.93% de las observaciones totales.

Para reproducirse, utiliza charcas temporales grandes o pequeas, dentro del bosque o en
el borde de él. Resulté especialmente comiin en las Charcas del Potrero, Charca del Bosque y
Curichi Negro, moderadamente comin en las Charcas del Puente y Curichi Grande, y muy rara
en el Curichi del Capibara. Ademds se presentd frecuentemente junto a charcas formadas en el
camino.

A nivel de microhdbitat durante la reproduccién, H. acreana prefiere situarse en
pequedios drboles (38.2%; n=34) y enredaderas (29.4%); la altura de las plantas utilizadas varia
entre 0.9 y 5.5 m (X=2.81; n=32), bien situdndose sobre el tronco o ramas gruesas (44.1%) o
sobre hojas (55.8%). Normalmente se¢ encuentra sobre plantas fuera de la oriila (88.2%; n=32),
a una distancia media de ésta de 1.68 m (n=11), y a una altura entre 0.6-4.0 m (X=1.63; n=34).
Es una especie relativamente escondediza, conspicua por su canto pero a menudo dificil de
encontrar, excepto cuando se producen grandes concentraciones. Hasta cuatro individuos
diferentes se hallaron en unintervalo de 30 dias en un mismo arbol que presentaba un agujero
conteniendo agua, donde se refugiaban. Durante el dia se encontraron agrupaciones numerosas
de individuos en reposo, junto con Scinax rubra, en hojas de palmeras plegadas en la Charca de

Bosque.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Aunque bdsicamente, como en la mayoria de los hilidos, su actividad es nocturna,
machos aislados y en reposo, pueden emitir vocalizaciones durante todo el dia cada cierto
tiempo, especialmente cuando empieza a llover y con mayor tendencia a ello al principio de la
estacion. Estos mismos individuos aumentaban el nimero de [lamadas por la noche, haciéndolo
cada 5-10 minutos y 5-6 veces cada vez. Es de las primeras especies que se oyen tras la caida del
sol en dias de acuvidad.

LLos primcros cantos empezaron el primer aio (emitidos por machos aislados) el 27-X y
duraron hasta el 28-I11, y el segundo ano, se escucharon desde el 16-X1 (probablemente
empezaron antes) hasta el 10-1H. Los machos de los drboles del potrero dejaban de ser oidos tras
los dias de gran actividad reproductora, probablemente debido a que se habian desplazado a las
charcas, pero después regresaban de nuevo. Se hallaron hembras con huevos maduros desde
primeros de Octubre a finales de Febrero. Heyer (1977), encuentra 12 especie reproduciéndose
en Pauini (Amazonas, Brasil), en Diciembre y Enero, y Aichinger (1987), da para H, marmorata
en Panguana un periodo de reproduccidn de seis meses durante la estacion Huviosa. En Puerto
Almacén observamos amplexus el primer aio en los meses de Noviembre, Diciembre, Enero y
Febrero, y el segundo sdlo en Diciembre. Es un reproductor explosivo; se encontraron

agrupaciones de mds de diez machos cantando simultineamente. Los huevos son depositados en
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forma de pelicula flotante en charcas (modo | de Duellman y Trueb, 1986). Las diez hembras
examinadas presentaron 525-2200 huevos (X=1615.5) de 1.2 mm: el FTO=44.1, lo que hace de
H. acreana una especie bastante {értil, en principio mas que H. marmorafa para la que Duellman
(1978a) da un FTO=30.2 (n=10}, v de los datos de Aichinger (1985) para esta misma especie,
se deduce un FTO=15.6 (n=3). Posiblemente, H. acreana realiza mds de una puesta por
estacion. Ni en machos ni en hembras se observa un patrdn definido de desarrollo de los
cuerpos grasos. No hay datos sobre duracién del desarrollo vy reclutamiento de jovenes.

Duellman (1978a), da para H._marmorata un periodo de eclosion de 32-48 horas.

Canto.-

La llamada del macho consiste en una emisidn pulsada de 332 ms, con 22-39
pulsos/nota, sin modulacidn de frecuencia, y emitida a razén de 17-53 llamadas/minuto. La
frecuencia fundamental es de 1747 Hz, y la frecuencia dominanie estd alrededor de 3230 Hz
(Fig. 4.17 C). A menudo este canto es segutdo de dos notas mds cortas. Este dltimo carécter no

se presenta en H, melanargyrea, que por lo demds tiene un canto extraordinariamente parecido.

Distribucion.-

Se trata de una especie endémica de la porciéon sudoccidental de la Cuenca Amazénica,
halldndose en el SE de Peru, y estados de Amazonas y Acre en Brasil (Heyer, 1977; Frost,
1985). En Bolivia se distribuye por toda la regién N y O donde existe bosque tropical y

subtropical, alcanzando el piedemonte andino.

Comentarios.-

Presumiblemente es una especic generalista en su alimentacion, como lo es H
marmorata; Duellman (1978a), encuentra en esta especie un 38% de estdmagos con coledpteros
y ortdpteros, asi como ardcnidos, termitas, orugas y dermédpteros. Una pareja en amplexus de

H, acreana se encontré en el estémago de un Ceratophrys cornutg. En algunos ejemplares

examinados habia quistes en los rifiones.



Fig. 4.17 A. Macho de Hyla acreana cantando.
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Figura 4. 17 C. Oscilograma y audioespectrograma de Hyla acreana
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Hyla bifurca Andersson, 1945
Hyla (Hvlella) bifurca. 1945 Andersson. Ark. Zool. 37A (2): 17

Ejemplares examinados: 37 (21/16)

Comentarios taxonomicos.-

Originalmente descrita de la Amazonia de Ecuador, esta especie es alli comdn y sus
registros se vuelven mds escasos hacia el 8. S6lo recientemente ha sido citada para et SE de Peru
(Rodriguez y Cadle, 1990) aunque ya se conocia del estado de Acre en Brasil (Frost, 1985). No
sabemos si la distribucidon es o no continua desde Bolivia hasta Ecuador y Colombia. Los
ejemplares de Puerto Almacén presentaron notables diferencias con los ecuatonanos, al poseer
rayas dorsolaterales mds anchas, tres manchas sobre la tibia (y no una) y ausencia de puntos
oscuros en el dorso. La estructura y caracteristicas del canto en ejemplares de ambos lugares son
coincidentes de un modo general, pero no son idénticos, ni siquiera al oido humano. En la
frontera boliviana con el departamento brasileno de Acre, hemos podido observar algunos
ejemplares iguales a los de Ecuador, otros iguales a los de Puerto Almacén y otros con
caracteristicas intermedias. Posiblemente las poblaciones del oriente boliviano y valles
subandinos (ver distribucion) representan una subespecie diferente con una zona de contacto con

la forma nominal en la region del rio Madre de Dios.

Diagnosis y descripcion.-

lL.a otra udnica especie en Puerto Almacén que presenta dos bandas amarillas
laterodorsales sobre fondo pardo unidas entre los ojos, una mancha sacral y tres manchas sobre
la tibia, es H. leucophyllata, especie muy afin. A parte de por su canto completamente distinto,
H,_ bifurca puede ser distinguida de H. leucophyllata por tener (H. leucophyllata entre
paréntesis): membrana de pies y manos, y caras ocultas del muslo, de color anaranjado pélido
{naranja fuerte, casi rojo); contornos de las partes posteriores de las bandas dorsolaterales, de la
mancha sacral y de las manchas tibiales, lisos (ligeramente festoneados) (Fig. 4.18 A).

Cuerpo moderadamente robusto. Piel dorsal lisa y brillante, ventral granular. Membrana
axilar patente. Morro redondeado en vista dorsal, truncado vy retrocediendo ligeramente en vista
lateral; distancia entre narinas aproximadamente 1gual a la distancia ojo-narina; ojo mayor de dos
veces el timpano. Manos con membrana basal; tubérculo metacarpal interno grande, ovalado,
siendo el externo doble, menor; tubérculos subarticulares bifidos; tubérculos supernumerarios
abundantes; disco del tercer dedo mayor o igual que el timpano. Membrana del pie alcanzando el
penultimo tubéreulo subarticular del cuarto dedo: tubéreulo metatarsal intemo pequerio, ovalado,
externo ausente; tubérculos subarticulares del pie sencillos: tubérculos supernumerarios
abundantes. Un ligero pliegue tarsal. Color de fondo pardo. Dos bandas laterodorsales amanllas

o pardo claro (blancas de dia), desde los parpados superiores hasta el tercio posterior del tronco,

155



donde se pueden o no unir {las dos o una sola) a una mancha sacral de forma redondeada o
subtriangular, también amarilla; parte anterior de las bandas laterodorsales en contacto con un
trigngulo amarillo situado entre los ojos y el extremo del hocico; una mancha amarilla en el codo,
y tres sobre Ja tibia (una en la rodilla, otra en el centro y otra en el talon); muslos y membranas
de color anaranjado; partes inferiores de color amarillo claro. Machos inferiores en tamarno a las

hembras, con un saco gular. Medidas: 28.7/37.0.

Habitat.-

Es una especie presente sobre todo en bosque primario; hallamos en este medio el
51.3%, en secundario el 32.5 %, y en espacios abiertos el 15.9% (n=72) (Fig. 4.18 B). No
obstante, la proporcién en bosque es mayor de lo expresada, pues los conteos realizados en
espacios abiertos fueron siempre de unos pocos individuos fieles a un punto desde el que
cantaban, y que eran sistemdticamente registrados. Enclaves como las Charcas del Puente y la
orilla fluvial, no contaron nunca con la presencia de esta especie, pero por el contrario, era
extraordinariamente abundante en la Charca del Bosque (48.6% de las observaciones; el 97.8%
de las veces que se visitd este lugar, H. bifurca estaba presente). Es una especie muy comun, y
un 2.55% de los registros totales de anuros corresponden a ella. En Santa Cecilia, Duellman
(1978a), dice no hallarla en bosque primario, y si en secundario y borde de bosque,
congregandose en charcas temporales en claros, orillas de lagos, etc. Rodriguez y Cadle (1990)
y Rodriguez (1992), la encuentran en el Manu en bosque primario inundable. Los machos se
congregan en la vegetacion baja de las charcas para reproducirse. Duellman (1978a), dice que
normalmente estdn a una altura inferior a 1.5 m. En Puerto Almacén, se suelen situar sobre todo
en plantas palustres (47.3%; n=38) y secundariamente en plantas flotantes (31.5%),
normalmente sobre hojas (68.8%) o ramitas finas (28.9%). El 10X}% de los ejemplares sobre los
que se tomaron estos datos, se hallo sobre vegetacion dentro del agua, a una distancia media de
la orilla de 4.1 m (n=16). La altura de las plantas en las que se sitdan los individuos oscila entre
0-1.9 m (x=47.7), y éstos se sitian entre 0-1.8 m (x=0.3; n=38). Es una especie conspicua y
facil de ver.

Cicio temporai y distribucion.-

Es una especie nocturna {Duellman, 1978a: Rodriguez y Cadle, 199(; Rodriguez, 1992),
aunque en Puerto Almacén hemos advertido que tras noches de especial intensidad en la
acttvidad reproductora, todavia se pueden ver ejemplares activos y parejas en ampiexus incluso a
las 10 de la manana del dia siguiente.

Se observaron los primeros machos el primer ano el dia 4-X{1, aunque no se escucharon
cantos hasta el 15-1 y continuaron al menos hasta mediados de Abril. El segundo afio, se oyeron

desde el 10-X1I (y se observaron desde el 8-X1I), al menos hasta la primera semana de Abril. La
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actividad no empieza por tanto con las primeras lluvias, sino un poco retrasada, y se prolonga
probablemente algo mas alld del final de la estacion himeda, mientras hay cuerpos de agua
disponibles. No obstante, el nimero de ejemplares y la intensidad de los cantos, decrece
dramdticamente hacia finales de Marzo. Hembras con huevos se encontraron de Enero a Marzo,
y el primer afio se observaron amplexus los dias 15-1, 27-T'y 20-11, y el segundo, en un total de
12 dias dispersos entre el 8-X11 y el 20-11. Crump (1974) y Duellman (1978a) no hallaron
hembras griavidas en los meses de Junio, Diciembre, Enero y Febrero, y consideran la especie
una oportunista que se reproduce tras luvias durante todo el afio. En Puerto Almacén, es una
especie de reproduccidn continua, al menos durante el perfodo central de {a estacidn fluviosa.
Pricticamente todas las noches parece reproducirse, independientemente del tiempo atmosférico.
La proporcién de sexos no parece tan desequilibrada a favor de los machos como en otras
especies. La actividad sexual y la actividad de H. bifurca son tan notables que se vieron diversos
intentos de amplexus de machos con ejemplares de especies tan dispares como Hylg
melanargyrea, Phrynohyas venulosa, Sphagnorhynchus lacteus y Elachistocleis ovalis. Para las
especies de Hyla del grupo leucophyliata, se ha descrito un modo de reproduccion consistente en
poner huevos fuera del agua, sobre la vegetacion emergente; tras la eclosion de los mismos, las
larvas caen al agua y contindan alli su desarrollo (modo 18 de Duellman y Trueb, 1986). En H.
bifurca, los huevos son puestos sobre el haz de las hojas, a unos 30 cm de altura (Duellman,
1978a). En Puerio Almacén, pese a producirse enormes concentraciones reproductoras,
especialmente en {a Charca del Bosque (donde en una ocasion se llegaron a contabilizar hasta
145 ejemplares en pocos minutos de observacidn), jamas se encontré una puesta de estas
caracteristicas; a lo sumo, se hallaron masas de huevos esparcidas sobre las plantas flotantes,
practicamente en el agua, y ni siquiera hay seguridad de que las mismas no perteneciesen a .
lacteus. Esto nos induce a pensar que las poblaciones bolivianas como las de Puerto Almacén
podrian no seguir el citado modo de reproduccion, sino el modo mds generalista (modo 1), lo
que reforzarta la idea de la posible diferente entidad taxondmica de las mismas. Como
corresponderia a estas diferencias en el modo de reproduccion, los ejemplares de Puerto
Almacén parecen ser mas {értiles que los de Ecuador; en efecto, Duellman (1978a), haila un
complemento ovarico de 145-225 (x=190.0) huevos (n=2(}}, de 1.5 mm de didmetro, dando un
FTO=8.7. De Puerto Almacén disponemos de 16 hembras grividas con 150-525 (X=340.3)
huevos de 1.3 mm, y un £TO=12.6. Crump (1974) obticne en terrarios puestas de 153-225
(x=191.0) huevos de 2.0 mm (FTO=11.47) con un tiempo de eclosion de 5.0-5.6 dias. Jévenes
recién metamorfoscados atribuibles a H. bifurcy se encontraron en la Charca del Bosque el 14-
[I-88, y el 7-111-88. El volumen de los cuerpos grasos fue cast siempre de (0 para ias hembras,
mientras que en los machos habia en general un gran desarrollo durante Diciembre - Enero (entre

4 y 0), decayendo ya ¢n Febrero (1-2).



Canto.-

Los machos se situan, como se ha dicho, en vegetacion baja sobre el agua, desde donde
efectian sus emisiones sonoras. Estas son  bdsicamente de dos tipos. La llamada "normal”
consiste en una serie de 1-4 notas de intensidad decreciente. La nota mds larga es una serie de
pulsos (14-18) con una modulacién de frecuencia entre 2692-3230 Hz, y una duracién de unos
150 ms (Fig. 4.18 C). Cuando 2 6 3 machos se hailan préximos, pueden intercambiar una serie
de rdpidas llamadas diferentes. Duellman (1974a) da un ritmo de repeticion de 15.3-73.2
notas/minuto (X=33.9), con 100-120 pulsos/s (X=105.0), y presencia de 2-3 arménicas (X=2.8),
con frecuencia fundamental a 2625-3339 Hz (X=2984.1). L.a duracién de la nota primania ¢s de
0.06-0.15 s (x=0.09) (Duellman, 1978a).

Distribucion.-

Como se ha comentado al principio, la reparticion geogrdfica de la especie tiene un
nicleo central en la alta Cuenca Amazénica de Colombia, Ecuador y N de Peni, y citas dispersas
en ¢l § de Pertt (Madre de Dios) y O de Brasil (Acre)(Frost, 1985). En Bolivia sélo la hemos
encontrado en dos localidades ademads de Puerto Almacén: Cobija (Pando) y Bermejo (Santa
Cruz); esta ultima localidad estd en los valles mesotérmicos andinos, un [ugar donde no era
esperable encontrarla. Las poblaciones de Bermejo y Puerto Almacén son fenotipicamente
idénticas, y tampoco difieren en el canto. No sabemos bien qué tipo de hdbitat es preferido por
H. bifurca en Bolivia, desde el momento en que las tres localidades citadas se hallan en

diferentes "zonas de vida” (Tosi et al., 1975).

Comentarios.-

Dos estdmagos analizados estaban vacios. Duellman (1978a), encuentra un 36% de
estomagos con dipteros, 20% con ardcnidos, 12% con lepidépteros y 8% de coledpteros
(n=25).

No se encontraron pardsitos.
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Fig. 4.18 A. Pareja de Hyla bifurca en amplexus.
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Figura 4. 18 C. Oscilograma y audioespectrograma de Hyla bifurca.

160



Hvla fasciata Giinther, 1859 "1858"
Hyla fasciata 1859 "1858" Giinther. Cat. Batr. Sal. Coll. Brit. Mus.: 100
Niamero de ejemplares: 35 (30/5).

Diagnosis y descripcion.-

Se trata de la 1inica especie mediana de Hyla con un color pardo claro o amarillento con
tenues o inexistentes bandas dorsales transversales mds oscuras, un pequedio calcar en el talén y
ausencia de reticulaciones en el parpado inferior (Fig. 4.19 A).

Aspecto gricil, con miembros delgados. Piel dorsal lisa, granular en vientre y cara
inferior de muslos. Cabeza aplanada, con perfil levemente apuntado en vista dorsal; hocico algo
truncado en vista lateral; narinas separadas por una distancia inferior a la distancia ojo-narina.
Timpano dos tercios del tamaifio del ojo. Membrana de las manos vestigial. Tubérculo metacarpal
interno ovalado, aplastado, el externo redondeado, bajo; un tubérculo prepolical pequeio,
redondeado; tubérculos subarticulares redondeados, no muy patentes; sin tubérculos
supernumerarios. Disco del tercer dedo menor que el timpano. Membrana del pie alcanzando la
mitad del cuarto dedo; tubérculo metatarsal interno ovalado, pero conspicuo; externo ausente;
tubérculos subarticulares del pie redondeados. Sin pliegue tarsal; un pequefio calcar en el talon.
Dorso beige o amarillento, con tenues manchas algo mds oscuras dispersas, que pueden formar
bandas transversales; pequenas manchitas negras en mgle y caras anterior y posterior del muslo;
partes inferiores crema. Machos con un saco gular interno, poco desarrollado. Dimorfismo

sexual en tamano notable. Medidas: 35.8/ 44.6.

Habitat.-

Es una especie forestal tanto de bosque primario como secundario y de borde de bosque.
Heyer (1976b), da un 84% en bosque primario, 4% en secundario y 11% en formaciones
ablertas, mientras que Duellman (1978a) halla 75 individuos en bosque secundario y solo tres en
primario, casl todos en vegetacion a menos de 1.5 m de altura, el 90% en ramas y el 10% sobre
hojas, y cerca de charcas, zonas anegadas, lagos y corrientes. Otros autores manifiestan la
preferencia forestal de la especie (Hoogmoed, 1979; Aichinger 1987; 1991; Toft y Duellman,
1979, Fugler, 1986; Rodriguez vy Cadle, 1991; Rodriguez, 1992); Aichinger (1987), la
encuentra en una variedad de ambientes acudticos, como corrientes temporales, charcas
efimeras, charcas temporales y permanentes, etc. Es notable su querencia por la vegetacion de
ribera en arroyos en el bosque (Lescure, 1986a; 1986b). En Puerto Almacén, hallamos a H,
fasciata en bosque primario en el 42,5% de los casos, en secundano el 49.9% y en la orilla del
rio, en cualquier época, el 7.4% restante (n=54) {(Fig. 4.19 B). No se prospectaron arroyos en el
bosque como para saber si se halla en ellos. Es una especie moderadamente comin (1.91% de

las observaciones totales), que resultd especialmente abundante en el Curichi Grande, donde se
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observé en el 87.5% de las prospecciones alli efectuadas. Nunca se vid en los potreros ni en las
Charcas del Potrero. No hay un tipo de planta donde los ejemplares se ubiquen preferentemente,

aunque se observd una ligera predileccion por los patujus (Heliconia), donde se encontraron el

30.3% de los ejemplares (n=33), seguidos de las enredaderas (24.4%). En concordancia con los
datos de Duellman (1978a), se aprecié una preferencia por tallos y ramas frente a hojas (30.3%
y 9.7% respectivamente; n=33); las plantas utilizadas tuvieron una altura de 0.45-2.5 m
(X=104.8; n=6), en los que se situaron a una altura de 0.15-2.5 m (X=0.67; n=32}.
Preferentemente, tales plantas se hallaban justo en la orilla del agua o en el agua (48.4% y
45.4% respectivamente; n=33); en este Gltimo caso, la distancia a la orilla era de 2.1 m (n=5). Es
una especie poco conspicua, el canto débil de los machos es casi inaudible si hay coros de otras

especies, y normaimente se sitdan en vegetacion bastante densa y mas bien escondidos.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Es una especie completamente nocturna, como ya ha sido observado por diversos
autores, y algunos manifiestan que es comun durante todo ¢l afio, independientemente de la
estactonalidad (Duellman, 1978a; Toft y Duellman, 1979, Fugler, 1986). Hay variacién en la
duracién del periodo reproductor; es continuo en Santa Cecilia (Duellman, 1978a), aunque en
dicha localidad se oyeron cantar los machos sélo de Marzo a Junio (Dueliman, 1973); dura ocho
meses en Panguana (Aichinger, 1987); el mds reducido parece darse en Puerto Almacén, donde
el primer ano se oyveron machos del 7-1I al 29-11I (aunque ya se observé un ejemplar el 15-1), y
el segundo afio, del 12-XI11 hasta por lo menos la primera semana de Abril. No obstante, con tal
disparidad entre un afio y otro no nos atrevemos a aventurar la posible duracion del periodo
reproductor de la especie aqui. En efecto, el segundo afo, fué mucho mds abundante que el
primero (aunque no hay que desdefar el hecho de que en el primero no se conocia aiin el Curichi
Grande, donde como se ha dicho H. fasciata fué bastante comin), especialmente al final de la
estacion lluviosa. La proporciéon de sexos estd muy sesgada a favor de los machos. No se
encontraron agrupaciones de mds de siete machos; Aichinger (1987), indica agrupaciones de
mds de diez. Se encontrd una hembra con huevos ¢l 27-1-88, v las demas entre el 18-11 y el 27-
I del segundo ano. Nunca se observd un amplexus. Los huevos son depositados quiza en
forma de pelicula tlotante (Dueliman, 19784) tmodo | de Duellman y Trueb, 1986). Las
hembras que presentaron huevos, los tenjan en el ovisaco, en mimero de 1225-1550 (x=1375),
midiendo estos 1.3 mm; el FTO=42.3, lo que no concuerda con los datos de Crump (1974),
quien halla un valor de 18.05, con 360-870) huevos (X=569.1) de 1.5 mm de didmetro (n=27),
comentando que es en Santa Cecilia una especie de reproduccion continua, Wild (1992) obtiene
en laboratorio dos puestas de 1248 y 1268 huevos. Nada indica que en Puerto Almacén las
hembras puedan hacer mids de una puesta por temporada. Estas presentaron siempre CG=(), y el

valor fué en general bajo en fos machos. y nulo al final de la estacion.
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Canto.-

1.os machos cantan desde vegetacion baja y no forman coros, aunque en una ocasion se
observo un agregado de machos que, en ausencia de ruido de fondo provocado por otras
especies, parecia mantener algin tipo de interaccion sonora entre ellos. Consiste el canto,
repetido a intervalos irregulares entre 6-13 Hamadas/minuto, en una primera emision compuesta
por cinco cortas notas pulsadas con una duracién total de siete ms, seguida de dos notas mds
largas, de 64 ms. La frecuencia dominante de las notas largas es de alrededor de 2000 Hz, y la
de las cortas, de 1800 Hz (Fig. 4.19 C). Duellman (1973) describe el canto como consistente en
tres O cuatro notas cortas rdpidamente repetidas, y posteriormente (1978a) como una nota
difdsica, baja y poco modulada, repetida aproximadamente cada 12 s, con una duracion cada una
de 0.12-0.16 s (x=().145), y 140-180 (X=164) pulsos/s y una frecuencia dominante de 17(0-
1800 Hz.

Distribucion.-

Se trata de una especie propia de la mitad occidental de la Cuenca Amazénica, desde las
Guayanas a Bolivia, a través del S de Venezuela, Colombia, Ecuador, O de Brasil y Perd
(Duellman, 1973; Heyer, 1976b; Frost, 1985). En Bolivia ocupa todas las dreas forestales
tropicales de los departamentos de Pando, La Paz, Beni, Cochabamba y Santa Cruz.

Comentarios.-

Se trata de una especie entornéfaga generalista. Duellman (1978a), analiza 23 estémagos,
hallando moscas en el 27%, cucarachas en el 22%, arafias en el 17%, escarabajos en el 13%,
orugas en el 13%, y otros invertebrados en menos del 5%. En cuatro estémagos analizados de
ejemplares de Puerto Almacén, hallamos en uno una arafa y un artrépodo indeterminado; en
otro, una presa blanda indeterminada (probablemente una oruga); en otro una oruga de 14 mm, y
en el otro una pequefia ninfa de Blattidae. Este mismo ejemplar presenté nematodos en el

peritonco visceral.
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Fig. 4.19 A. Hembra de Hyla fasciata
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Figura 4. 19 B. Uso del macrohdbitat en Hyla fasgiaty
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Figura 4. 19 C. Oscilograma y audioespectrograma de Hyla fasciata
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Hyla geographica Spix, 1824
Hyla geographica Spix, 1824. Spec. Nov. Testud. Ran. Brasil: 39

Ejemplares examinados: 51 (46/5)

Comentarios taxonomicos.-

Los ejemplares del S de Perd y Bolivia poseen como cardcter diferencial las membranas
de manos y pies de color rojo, ademds de presentar habitualmente garganta y vientre moteados,
como expuso Duellman (1973). Anteriormente, Gans (1960) incluyé tentativamente los
ejemplares de Roboré (SE de Santa Cruz) en la subespecie H. ¢ punctatissima (Reinhardt y
Liitken, 1862). Sin embargo, Duellman (1973), prefirié no pronunciarse sobre la identidad
taxonémica de las poblaciones peruanas y bolivianas en tanto los limites de distribucidn y
posibles dreas de intergradacion de las mismas no sean conocidos. Los ejemplares de Puerto

Almacén presentan los caracteres citados.

Diagnosis y descripcion.-

Es una especie inconfundible por presentar manos y pies de color rojo, parpado inferior
reticulado y un gran calcar punttagudo en el wion (Fig. 4.20 A).

Aspecto gricil, con miembros delgados. Piel dorsal lisa, la ventral fuertemente granular.
Cabeza y cuerpo aplanados. Morro subtriangular en vista dorsal, alargado y con extremo
redondeado en vista lateral. Narinas abiertas lateralmente siendo la distancia entre ellas la mitad
que la distancia ojo-narina; ojos grandes; timpano mayor o igual a la mitad del tamario del ojo.
Pliegue supratimpdnico patente. Membrana en la mano alcanzando la mitad de la longitud del
tercer dedo; tubérculo metacarpal interno largo, ovalado; externo ausente; tubérculos
subarticulares redondeados; tubérculos supernumerarios abundantes. Disco del tercer dedo
mayor que la mitad del timpano. Un plicgue dérmico blanquecino a lo largo del borde externo
del brazo, sobrepasando algo el codo. Membrana del pie alcanzando el pentltimo tubérculo
subarticular del cuarto dedo, y el dltimo del quinto y del tercero; tubérculo metatarsal interno
pequeno, ovalado, poco conspicuo; externo ausente: tubérculo subarticular redondeado;
tubérculos supernumerarios abundantes. Pliegue tarsal poco conspicuo; un marcado calcar
triangular en el taldén. Dorso pardo claro o grisdaceo, con manchas oscuras irregulares, tendiendo
a formar barras en los costados; ¢« menudo una fina linea oscura vertebral. Muslos finamente
barreados excepto en la cara superior; tibias completamente barreadas. Membranas de pies y
manos rojas. Vientre, garganta y cara inferior de las muslos color crema, con pequenas manchas
oscuras trregulares. Parpado inferior transparente, con un fino reticulo amarillento. Huesos
verdes. Machos con un saco gular interno v callosidades nupciales oscuras en el pulgar, poco
patentes. Dimorfismo sexual en tamano muy acusado, siendo las hembras bastante mayores que
fos machos, Medidas: 49.1/59.8.



Habitat.-

Es una especie basicamente de espacios abiertos y borde de bosque, aunque también se
puede detectar en zonas de mds cobertura. Crump (1971) la halla abundante en Belém en la
varzea y moderadamente comun en zonas abiertas y en borde de bosque, siempre con vegetacion
mids bien densa, mientras que en Santa Cecilia, s6lo la encuenira en vegetacion en orilla de lago
(Crump, 1974). Otros autores la describen como habitante de bosque (Duellman, 1978a; Rivero-
Blanco y Dixon, 1979; Rodriguez y Cadle, 1990; Rodriguez, 1992), bosque galeria y claros en
el bosque (Hoogmoed y Gorzula, 1979), bordes de bosque (Hoogmoed, 1979), bordes de rios
o arroyos {Lescure, 1976; Caldwell, [989; Zimmermann y Rodriguez, 1990) o praderas
flotantes (Hoogmoed, 1990). Zimmermann (1983) afirma que no se puede caracterizar a Hyla
geographica como una especie con preferencias por el medio forestal ni tampoco por el medio
abierto. Normalmente es hallada en vegetacion a menos de 1.5 m de altura (Gans, 1960;
Duellman, 1978a; Zimmermann y Rodriguez, 1990). En Puerto Almacén, la haltamos en bosque
primario un 3.7%, en secundario un 31.7%, en potreros un 1.8% y en la orilla del rio un 62.6%
(n=107) (Fig. 4.20 B). En realidad, del porcentaje dado para bosque secundario, un 23%
pertenece al Curichi del Capibara, que a muchos efectos puede ser considerado como un medio
abierto, dada la pequefia extension de potrero cercana, y su proximidad y conexién con el rio. Es
una especie bastante comin, con un 3.79% de los registros totales. En la orilla del rio y en el
Curichi del Capibara, lugares donde se reproducia, se registr6 en el 46.2% y el 49.0% de las
visitas respectivamente. Hasta 30 individuos se contabilizaron en un tramo de 170 m de orilla en
el rio. En Santa Cecilia, pese a hallarse en el bosque y en charcas dentro de este, sélo se
reproducian en un lago (Crump, 1974; Duellman, 1978a). Zimmermann y Rodriguez (1990),
dan como lugar de reproduccion en Manaus, corrientes y pozas permanentes y
semipennanentes.

A nivel de microhabitat, los ejemplares de H. geographica se suelen situar
preferentemente en plantas palustres (51.2%; n=41) y normalmente en el tronco o tallo de las
mismas (41.4%), aunque un porcentaje importante (26.8%) se situd sobre hojas de jacinto de
agua. Casi stempre se hallan sobre plantas enraizadas dentro del agua (70.7%; n=41) o en la
orilla (24.4%:}), y en el primer caso, la distancia media a la onilla es de 1.3 m (n=23). Las plantas
utilizadas no suelen ser altas (0.35-2.50 m; X=61.9; n=14), y en cllas se sitlian a una altura de ()-
1.7 m (X=0.45; n=41). Sc¢ trata de una especie no muy conspicua, aunque depende del medio;
por ejemplo, en la enmaranada vegetacion de la orilla del rio es mucho mds dificil de encontrar
que en el Curichi det Capibara. En algunas zonas, como ¢l brazo del agua que une el Curichi
Grande con el rio, o en el Curichi Negro, puede ser bastante evidente su presencia, dada la

escasa cobertura vegetal de Ta onlla y de las plantas enraizadas dentro del agua.
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Ciclo temporal y reproduccion.-

Es una especie completamente nocturna (Dueliman, 1990; Rodriguez y Cadle, 1990:
Zimmermann y Rodriguez, 1990); Rodriguez, 1992). En Santa Cecilia presenta actividad todo el
aio, con machos cantando de Septiembre a Marzo (Crump, 1974; Duellman, 1978a). En Puerto
Almacén, el primer afio se oyeron cantos desde el 22-X1 hasta al menos la segunda semana de
Abril, y el segundo aio, al menos desde el 19-X1 hasta la primera semana de Abril. Es decir,
aparentemente la especie comienza su actividad con la estacién lluviosa ya empezada y la
mantiene hasta después de ésta, durante un periodo cuya duracidn total ignoramos, pero que
podria prolongarse hasta finales de Junio o mds tarde; Hoogmoed y Gorzula (1979) encuentran
en Venezuela un patrén temporal muy semejante. No obstante, tan temprano como finales de
Noviembre, ya se observaron larvas en Puerto Almacén; Bokermann (1963) ya las observé en
Septiembre en Sio Paulo, y Crump (1974), en Junio y Julio en Belém. Es una especie de
reproduccion continua a lo largo de la estacidn; Duellman (1978a) la cita como reproductora
esporddica durante todo el afio, tras fuertes lluvias, aunque Crump (1971) expone que el factor
ambiental que determina la fenologia reproductora de la especie en Belém, es desconocido. En
Puerto Almacén se observo que las hembras son notablemente menos numerosas que los
machos. Sélo se vieron cuatro hembras gravidas, el segundo afio, entre el 29-X1 y el 27-11l, y
s6lo se observé un amplexus el 29-X1 en el rio. En Santa Cecilia, Duellman (1978a) halla
hembras gravidas de Marzo a Noviembre, ¢ indica que la puesta es realizada en forma de pelicula
flotante. LLas cuatro hembras examinadas en Puerto Almacén, presentaron huevos de 1.4 mm,
muy pigmentados, y en nimero de 1500-2500 (x=2000), dando asi un FTO=48.2. Estos altos
valores coinciden con los de Crump (1974), de 1780-4300 huevos (X=2797.1; n=7) y
FTO=42.0, y Duellman (1978a), que da un FTO=50.3. Hyla geographica se presenta asi como
un caso extremo de estrategia 't dentro de los Hylidae de Puerto Almacén. Todas las hembras
examinadas presentaron CG=0), y en los machos se observé una hgera tendencia al mayor
desarrollo de estos al final de Ia estacién, con valores de hasta CG=5.

Los renacuajos de H,_geographicg se agrupan en cardimenes (Bokermann, 1963).
Duellman y Lescure (1973) describieron el comportamiento de las larvas de esta especie
(erroneamente considerdndolas como larvas de Qsteocephalus taurinygg), las cuales forman
cardumenes de hasta mds de 1000 individuos de tamanos heterogéneos, que s mueven a una
profundidad de 0.5-1.0 m, con el fin de disminuir a depredacion sobre ellas. Caldwell (1989)
encuentra agrupaciones de 87-2040 larvas (x=609; n=11), aunque manifiesta que pueden
superar fos 3000 individuos. Wassersurg (1973), manifiesta que las larvas tendrian toxinas en la
piel que las haria impalatables para los peces, permitiéndoles asi desarrollarse en charcas
permanentes o semipermanentes y rios; por el contrario, las larvas de insectos acudticos, que
sorben el contenido de sus victimas, no se verian afectadas por estas toxinas; tales farvas

abundan mds en estos medios efimeros y temporales, que H._geographica evita. En Pueno

168



Almacén, observamos cardiimenes de larvas tanto en el rio (10-1-88; 29-X1-88; 26-111-89) como
en el Curichi del Capibara y en el Curichi Grande (16-111-89). Apenas se dispone de datos sobre
desarrollo y reclutamiento. Bokermann {1963) encuentra larvas en fase de metamorfosis de
Septiembre a Febrero, y Crump (1971) jévenes recién metamorfoseados en Julio. Los jovenes

presentan notable cambios ontogénicos en la coloracién y el disefio (Duellman, 1973).

Canto.-

Los machos emiten el canto desde sus posiciones en las matas palustres. No se forman
coros estructurados, aunque a veces hay notables agrupaciones en las que todos emiten su
llamada a la vez, pero el canto es variable, desordenado en su estructura y repetido
errdticamente. Suena como una sucesion de grufiidos bajos o chirridos como de un gozne
oxidado. Lutz (1973) lo describié como "clucking or whimpering noises”. No es audible nada
mds que a unos pocos metros del emisor (Zimmermann y Bogart, 1984). Dueliman (1973)
indica que hay individuos que producen notas largas, otros que producen notas cortas y otros
que producen ambas. De dos individuos de membranas rojas de Pert, dice que sélo producian
notas cortas. El canto ha sido descrito por varios autores (Duellman, 1973; 1978a; Schliiter,
1979; Duellman y Pyles, 1983; Zimmermann y Bogart, 1984) y los datos de unos y otros no
siempre son coincidentes, dada la heterogeneidad del canto de la especie y su amplia distribucidn
geografica, que puede influir también. En Puerto Almacén encontramos notas de duracion
variable, entre 27-130 ms, teniendo las mds largas modulacion de frecuencia. Cada Hamada
contiene 1-4 notas, las cuales tienen 6-15 pulsos (Fig. 4.20 C). La frecuencia dominante tiene
un rango de 880-1120 Hz, comparable a la registrada por Schliiter (1979) y Zimmermann y
Bogart (1984), y algo mds baja que la indicada por Duellman (19784) y Duellman y Pyles
(1983).

Distribucion.-

Se trata de uno de los hilidos mds ampliamente distribuidos en Sudaménca, hallindose
en todas sus regiones tropieales al E de los Andes, incluida {a isla de Trinidad (Frost, 1983),
toda la cuenca Orinoco-Amazonica, Guayanas y Costa Atlintica de Brasil desde Bahia a Santa
Catarina (Duellman, 1973; Lutz, 1973). En Bolivia se halla en todas las tierras bajas tropicales y

subtropicales.

Comentarios.-
Hyla geographica es una especie mnsectivora generalista. Duellman (1978a) encuentra que
de 25 estémagos examinados, el 72% contenia onopteros, el 24% coledpteros y el 8% ardcnidos

y habia otros tipos de presas en menor proporcion. En cuatro estémagos analizados,
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encontramos en total s6lo cuatro ortépteros, un diptero, un lepidéptero y curiosamente, huevos
de anuro.

Hyla geographica debe de ser una de las especies que mds sufre la depredacién por parte
de Caiman yacare, que se halla siempre exactamente en los mismos lugares que ella, esto es, la
orilla del rio y el Curichi del Capibara. En este dltimo lugar también debe de ser presa frecuente
de aves acudticas. No se observaron pardsitos en los ejemplares examinados.

Fig. 4.20 A. Pareja de Hyla geographica en amplexus Notese el gran dimorfismo sexual en
tamano.
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Figura 4. 20 B. Uso del macrohdbitat en Hyla geographica.
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Figura 4. 20 C, Oscilograma y audioespectrograma de Hyla geopraphica,
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Hyla leali Bokermann, 1964
Hyvla leali Bokermann, 1964. Neotropica 10:3

Ejemplares examinados: 40 {35 (14 de Monteverde)/ 5]

Comentarios ifaxonémicos.-

La validez de la especie fue puesta en duda por Dueliman (1974a), quien la consider un
sinénimo de H,_rossalleni Goin, 1959. Posteriormente, Heyer (1977) revalida la especie, pero
Duellman (1982) vuelve a dudar sobre su validez, para después reconocer a ambas como
especies distintas (Duellman, 1990; Duellman y Salas, 1991). Varios autores entre tanto se han
referido a H. rossalleni y no sabemos si en realidad no estarfan tratando con H. leali (Duellman,
1978a; Schliiter, 1979; Aichinger, 1985). Ambas especies son bastante parecidas y las dos

existen en Bolivia.

Diagnosis y descripcion.-
Hyla leali se parece a otras especies de Hyla amarillentas y pequenas como H. nana, H.
minuta ¢ H. riveroi. De H. nana se distingue por carecer de puntos oscuros dorsales dispuestos

longitndinalmente; de H. minuta, por carecer de una gran mancha en forma de copa invertida o
de reloj de arena sobre el dorso, y en todo caso, no presentar nunca manchas bordeadas de una
fina linea crema claro; de H._riverol difiere por la ausencia de mancha clara subocular y de
contraste de color entre la parte superior de la cabeza y la regidn loreal (Fig. 4.21 A).

Piel lisa, excepto la ventral, que es granular. Cabeza subtrapezoidal en vista dorsal, con
morro corto, truncado en vista de perfil; distancia entre narinas mayor o igual a la distancia ojo-
narina: timpano pequeno, menor que la mitad del didmetro del ojo. Manos con membrana basal.
Tubérculo metacarpal interno ovalado, externo ausente; tubérculos subarticulares pequefios
bifidos; tubérculos supernumerarios abundantes, pequenos; disco del tercer dedo mayor que el
timpano. Membrana axilar poco patente. Pies con membrana alcanzando al menos el pendltimo
tubérculo subarticular del cuarto dedo; tubérculo metatarsal interno ovalado, pequeiio; externo
ausente; tubéreculos subarticulares del pie simples, pequenos y redondeados. Pliegue tarsal
ausente. Dorso y miembros pardo claro con manchas oscuras difusas, normalmente una entre
los 0jos, otra en la regién escapular y otra en la region sacral. Membranas amarillentas. Partes
infertores crema uniforme. Machos con un saco vocal externo, solo ligeramente mids pequenos
que las hembras, Medidas: 24.5/29.0.

Habitat.-
Es una especie bastante ecléctica, que se halla tanto en bosque como en espacios
abiertos. Heyer (1976b), encuentra un 3% en bosque secundario y un 97% en zonas abiertas;

Dueliman (1978a) halla la especie en bosque secundario y claros; Rodriguez y Cadle (1990) y
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Rodriguez (1992) la hallaron tanto en bosque primario como en espacios abiertos y lagos.
Parece tener preferencia por los arbustos bajos (Bokermann, 1964b; Duellman, 1978a; 1990;
Duellman y Salas, 1991). En Puerto Almacén, H. leali se encontrd en un 28.9% de los casos en
bosque primario, un 53.1% en bosque secundario, un 14.5% en espacios abiertos y un 32% en
la orilla del rio o del arroyo al principio de la estacién (n=62) (Fig. 4.21 B). Es una especie
moderadamente comiin, y fué bastante mds abundante el primer afo que el segundo. Representa
el 2.199% de las observaciones totales. El lugar donde resultd mds frecuente fué en las Charcas
del Potrero, con un 29% de las observaciones, seguido de la Charca del Bosque con un 24.1%.
En éste dltimo lugar se llegaron a contabilizar 14 machos cantando simultdneamente. Como se ha
citado ya, es una especie con gran querencia por los arbustos, que en Puerto Almacén
representaron €l 64% de las plantas elegidas para situarse (n=25); en ellos, H. leali se coloca casi
siempre sobre hojas (88%). Algunos ejemplares se encontraron sobre pequefios drboles. La
altura de la planta elegida varfa entre (.35-2.7 m (X=1.65; n=15), donde los animales se situaron
a una altura de 0.2-1.9 m (x=0.7; n=25). A menudo cantan en zonas anegadas con una interfase
agua-tierra confusa, 0 en caso contrario se sitdan preferentemente sobre la orilla (56%; n=25).
Es una especie bastante conspicua, que se suele situar en la periferia de las plantas sobre las que

S¢€ encarama.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Es una especie nocturna (Duellman, 1990; Duellman y Salas, 1991; Rodriguez, 1992).
Se vieron ejemplares el primer afo desde el 2-X1 al 28-111, y el segundo, desde el 2-XTI al 22-11.
Como ya se ha indicado, el segundo aio fué una especie escasa en Puerto Almacén, aunque
extraordinariamente comun en Monteverde, 40 Km mads arriba. Su actividad es mis notable tras
fuertes Iluvias en la primera mitad de la estacion himeda. Se observaron pocas hembras; se
capturaron cuatro gravidas, entre el 14-[1-88 y el 1-11I-88. Correspondientemente, se vieron
pocos amplexus, el primer aino en Enero, y el segundo en Diciembre y Enero. Nunca hemos
observado una puesta atribuible a esta especie. Aichinger (1985), dice de H. rogsalleni que
posiblemente realice puestas sobre vegetacion, a la manera de las especies del grupo
leucophyilata, basindose sobre todo en el bajo nimero de huevos hallados por este autor, de
103 en promedio (n=77; hembras midiendo en promedio 22 mm), midiendo 1.0 mm de didmetro
(FTO = 4.7). Nuestros valores son bastante mds altos; para empezar, las hembras son mayores
(x=27.4 mm), v los huevos mds pequenos (0.8 mm) y en mayor nimero (350-80(); x=487.5)
dando un FTO=14.2, lo que sugiere que Aichinger (1985) se refiere a la "auténtica” H,
rossalieni v no a H, leali. De las hembras, cuatro presentaron CG=0 y una, CG=1, y los machos
presentaron en Pucrio Almacén una tendencia al aumento de los mismos a lo largo de la estacion,
desde CG=1-2 en Noviembre - Diciembre, a CG=4 en Febrero, aunque los de Monteverde,

capturados en Marzo del 89, presentaron en promedio valores bajos.
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J6venes recién metamorfoseados atribuibles a esta especie se vieron en las Charcas del
Potrero el 14-11-88.

Canto.-

Los machos forman a veces coros bastante ruidosos, ya que pese a su pequeiio tamaio,
el canto es bastante potente, sonando como un pitido corto. Bokermann (1964b), lo comparé al
de H. nana, al que en verdad se parece, aunque es mds largo y grave. El canto es emitido a
intervalos irregulares en grupos de llamadas con un nimero variable de ellas, la duracién de las
cuales es de 34-92 ms. Cada nota tiene de dos a siete pulsos. La frecuencia dominante es muy
baja, de 118 Hz en promedio, presentando dos arménicos a frecuencias relativamente altas,
3240 y 6480 Hz (Fig. 4.21 C). Estos datos concuerdan sélo parcialmente con los de Hodl
(1977) y Schliiter (1979) para H. rossalleni.

Distribucién.-

Se encuentra en la parte alta de la Cuenca Amazénica en Ecuador, Pert, Brasil y Bolivia.
En este pais la hemos observado en la region del Chapare, en Cochabamba, y presumiblemente
se distribuye por toda la regién tropical en los departamentos de Pando, La Paz, Beni,
Cochabamba y Santa Cruz. |

Comentarios.-
No se dispone de datos sobre alimentacién. Presumiblemente es una entoméfaga
generalista que consume pequefios insectos.

Fig. 4.21 A. Macho de Hyla leali cantando.
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Figura 4. 21 B. Uso del macrohdbitat en Hyla lealt.
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Figura 4. 21 C. Oscitograma y audioespectrograma de Hyla leali,
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Hyvla leycophyvllata (Berets, 1783)
Rana leucophyllata Bereis, 1783, Schr. Ges. Naturforsch. Freunde Berlin, 4; 182

Hvla leucophvllata Gravenhorst, 1829, Delic. Mus. Zool. Bratislav., Batr.: 31
Ejemplares examinados: 31 [21(3 de Monteverde, 1 de Valle de Sajta)/10]

Diagnosis y descripcion.-
La tinica especie con la que H. leucophvilata se podria confundir es H. bifurca, de 12 que
difiere por tener (. bifurca entre paréntesis): porcién distal de las manchas laterodorsales,

mancha sacral y manchas tibiales con contorno ligeramente festoneado (contorno liso);
membranas interdigitales y caras anterior y posterior de los muslos naranja fuerte o rojo (naranja
pélido) (Fig. 4.22 A).

Piel dorsal lisa, vientre fuertemente granular. Cabeza corta, redondeada, con hocico
redondeado en vista lateral; distancia entre narinas aproximadamente igual a la distancia ojo-
narina; timpano menor que la mitad del didmetro del ojo. Membrana en la mano apenas
alcanzando la mitad de la longitud del tercer dedo; tubérculo metacarpal interno grande, ovalado;
externo ausente; tubérculos subarticulares bifidos, poco conspicuos; tubérculos supernumerarios
pequeiios y abundantes; disco del tercer dedo mayor o igual al timpano. Membrana axilar
patente. Membrana del pie alcanzando casi el Gltimo wbérculo subarticular del cuarto dedo;
tubéreculo metatarsal interno ovalado, externo ausente; tubérculos subarticulares redondos;
tubérculos supernumerarios escasos e inconspicuos. Sin pliegue tarsal. Color de fondo pardo.
Lineas laterodorsales amarillas (blancas de dia) desde los 0jos a la region sacral, normalmente no
en contacto con una mancha sacral ovalada, y unida con un tridngulo que une los parpados y ¢l
extremo del hocico. Una mancha amanlia en el antebrazo, otra sobre el codo, y tres sobre Ia tibia
funa cn Ja rodilla, otra en ¢} centro y otra en el talon). Muslos y membranas de pies y manos de
color naranja fuerte, casi rojo. Partes inferiores amarilientas. Machos con saco vocal amarillento.
Hembras algo mayores que los machos.

Medidas: 32.8/36.7.

Habitat.-

s una especie bastante tolerante en cuanto a preferencias espaciales, aunque parece
inclinarse por los espacios abiertos. Crump (1971} indica que en Belém es moderadamente
comun en la varzea, no comun en ¢l 1gapd (bosque inundado por aguas sin sedimentos) y
abundante en espacios abiertos y borde de bosque; Heyer (1976b) halla un 11% en bosque
primario, un 4% en secundario y un 85% en espacios abiertos; Duellman (1978a) 1a encuentra en
bosque secundario y sobre todo en borde de bosque, al 1gual que Aichinger (1991a); Hoogmoed
(1979) la cita en bosque v en borde de bosque, y Rivero - Blanco y Dixon (1979) en bosque

seco tropical; Fugler (1986) dice que en Tumi Chucua estd en bosque inundable y en lagos;
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Rodriguez y Cadle (1990) y Rodriguez (1992), la encuentran en bosque inundable y también en
espacios abiertos y lagos. En Puerto Almacén se hallaron en bosque primario ¢b 10%, en
secundario el 29.6%, y en espacios abiertos el 60.1%, incluyendo las Charcas del Potrero y la
orilla del rio, medio éste que con un 54.0% fué el que mds continuamente registro la presencia
de la especie, seguido del Curichi del Capibara, con un 17.0% (n=259) (Fig. 4.22 B). Dentro de
éste y del Curichi Grande, H, leucophyllata se hailaba en las zonas centrales o despejadas. Es
una especie relativamente comin, acumulando un 9.18% de los registros totales, aunque ello se
debe quizd mds a su constancia a lo largo de los dias que a una mayor abundancia real frente a
otras especies. Un ndmero maximo de nueve ejemplares se hallaron en 500 m de orilla del rio.
Aichinger (1987a) también indica agrupaciones superiores a ¢inco machos.

Diversos autores describen a H, leucophyllata como una especie arbdrea, hallindose a
baja-media altura en la vegetacion que rodea los cuerpos de agua. Gans (1960) la encuentra a 25
cm de altura sobre juncos, hojas y tallos; Lescure (1986a; 1986b), dice que vive en vegetacion
baja, heliofilica; Hoogmoed (1990) la encuentra en praderas flotantes; Rodriguez (1992), da un
limite superior de unos 2 m de altura como preferencia de la especie. El tipo de planta sobre el
que mds frecuentemente se encontré en Puerto Almacén, fueron matas palustres (27.6%; n=47)
seguido de matorrales (19.1%) drboles pequeiios (14.9%) y enredaderas (12.7%). De
preferencia se situaron sobre hojas (57.4%), seguido de troncos o tallos (23.4%). Normalmente
las plantas elegidas estaban enraizadas en el agua (76.0%; n=46), o en la orilla (15.8%), y la
altura de las mismas era de 1.0-2.7 m (X = 144.2; n=30); los animales se situaron a una altura de

0-2.5 m (x=0.85; n=47). Es una especie bastante conspicua que no se oculta demasiado.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Es una especie nocturna (Duellman, 1978a; Aichinger, 1987; Rodriguez y Cadie, 199(;
Rodriguez, 1992); en Puerto Almacén, los machos empezaban a cantar al anochecer y
continuaban hasta muy tarde, en ocasiones hasta las 03:30.

En Belém, Crump (1971) halla la especie desde Enero a Julio, y en Santa Cecilia
seguramente se reproduce esporddicamente a lo largo del ano tras fuertes luvias, aunque
hembras gravidas se hallaron s6lo de Abril a Octubre (Duellman, 1978a); Aichinger (1987),
encuentra en Panguana que se reproduce durante cuatro meses, en la estacion luviosa. En
Puerto Almacén es una de las especies con ciclo mis largo. Se oy6 cantar durante todo el
periodo de estudio en los dos anos, es decir, al menos desde Octubre (no parecia cantar a
principios de Septiembre del 87) hasta mediados de Abril, y posiblemente bastante mas; hay un
testimonio ajeno que indicaria que al menos permanece cantando en el rio hasta tinales de Junio.
Parece asi mantener una actividad continua o casi continua. S6lo en los enclaves donde su
presencia no era constante (como la Charca del Bosque), parecia haber una relacién entre

actividad y precipitaciones. Las hembras son escasas en relacién a los machos. Se hallaron
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hembras gravidas, el primer afio del 27-1 al 21-111, y el segundo, del 27-X1 al 25-11. Una
capturada el 23-X-87 presentaba huevos en vitelogénesis. S6lo se observé un amplexus el 14-
XII-88. I.a puesta es depositada en vegetacion sobre el agua, normalmente en el centro de una
hoja, a una altura de 20-50 cm (Crump, 1974; Lamotte y Lescure, 1977; Duellman, 1978a;
Aichinger, 1985); tras la eclosion que parece ser estimulada por la lluvia (Crump, 1974), las
larvas caen al agua, donde contindan su desarrollo (modo 18 de Dueliman y Trueb, 1986). La
fertilidad de H._leucophyvllatg es moderadamente alta. Crump (1974), da un nimero de huevos
de 420-910 (x =587.8; n=6), los cuales miden 1.5 mm; el FTO=20.94; Duellman (1978a) da un
namero de huevos de 220-928 (x=572.3; n=12), de 1.3 mm (1.5 mm en fresco); el FTO es de
17.7. Por su parte, Aichinger (1985) halla un nimero de huevos medio de 496, de 1.0 mm
(n=3), en hembras de un promedio de 36.00 mm, dando asi un FTO=13.7. En Puerto Almacén,
examinamos siete hembras que portaban 230-580 huevos (8=374.3) de 1.1 mm, teniendo un
FT0O=12.08. Los cuerpos grasos fueron siempre inexistentes en todas las hembras, excepto una
inmadura capturada en Marzo que tuvo CG=7; en los machos no se apreciaron tendencias claras.

La eclosién de los huevos se produce en 3.6-4.0 dias (Crump, 1974). En Puerto
Almacén, el 16-11I-89 se hallaron machos cantando con un tamafio bastante inferior al normal,
presumiblemente nacidos al principio de la temporada, como lo seria una hembra de 27 mm

capturada el 19-111-88, con ovario sin desarrollar.

Canto.-

Aunque los machos emiten en general su [lamada de un modo errdtico, frecuentemente se
oyen coros de varios machos que siguen a uno que empieza; esto es especialmente notable a altas
horas de Ia noche, cuando la actividad va decayendo y las emisiones sonoras se producen ya
mds espaciadas. Estas consisten en una nota de 145-221 ms de duracion, compuesta por una
seric de 13-19 pulsos distribuidos desigualmente, y son emitidas en grupos de 6-18,
regularmente separadas por intervalos de unos 2200 ms. Algunas notas pueden mostrar ausencia
de algunos pulsos. La frecuencia dominante de las notas se incrementa ligeramente, €n un rango
de 2410-2562 Hz, siendo las tasas de repeticion media de 143 notas/minuto, y de 90 pulsos/s
(Fig. 4.22 C). El canto ha sido analizado por otros autores. Duellman (19744) da una frecuencia
dominante media de 2304.2 Hz y presencia de tres arménicos. Dicho autor (1978a) distingue
dos tipos de notas, que son una primaria larga seguida de otras mds cortas, en nimero de 2-7. El
ritmo de repeticion de 1a primera es en promedio de 77.9 notas/minuto, y su duracion es de 190
ms, frente a los 45 ms de las secundarias. El ritmo de pulsacion es de 118.3 pulsos/s. Como
vemos, hay algunas diferencias estructurales entre estos resultados y 1os nuestros. Las notas
primarias de Duellman coinciden en lineas generales con las nuestras, v en Puerto Almacén no
registramos las notas secundanas. Nuestra tasa de repeticion de notas es algo superior y ia de
pulsos, algo inferior. Duellman y Pyles (1983) aportan datos de cantos de H. leucophyllata de
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Belém; difieren de los de Santa Cecilia y de los nuestros por presentar frecuencias mds altas y
tasas de repeticién y notas mds cortas. Dichas frecuencias estdn de acuerdo con las diferencias
morfolégicas y de disefio observables en diferentes poblaciones a lo largo de la amplia
distribucién amazénica de la especie.

Distribucion.-

Se halla en las Guayanas y en toda la Cuenca Amazénica (Lutz, 1973; Duellman, 1974a;
Frost, 1985). En Bolivia se halla en toda la regién himeda del oriente, hasta los limites del
Chaco

Comentarios.-

Es un insectivoro generalista. Duellman (1978a) halla sélo tres individuos con presas
identificables, que fueron escarabajos, cucarachas y polillas. De nueve estémagos examinados
en Puerto Almacén, cuatro estaban completamente vacios. En los otros se hallaron en total un
ortéptero, cuatro lepidépteros, dos orugas, una larva indeterminada y un insecto indeterminado.

Hyla leucophyllata debe sufrir bastante depredacion por parte de Caiman yacare. No se
detectaron pardsitos.

Fig. 4.22 A. Macho de Hyla leucophyllata
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Figura 4. 22 B. Uso del macrohabitat en Hyla leucopbylata.
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Figura 4. 22 C. Oscilograma y audioespectrograma de Hyla leucophyllata,
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Hvla melanargvrea Cope, 1887
Hyla melanargyrea. Cope, 1887. Proc. Amer. Philos. Soc. 24: 45
Eiemplares examinados: 50 (37/13)

Diagnosis y descripcion.-
Las tinicas especies de color pardo grisaceo y con un disefio dorsal liquenoso en Puerto

Almacén son H._acreana, H. parviceps e H. geographica. De ésta, H._melanargyrea difiere por
no tener calcar. De H, parviceps, por no poseer manchas naranjas o amarillas en tibias y brazos;

y de H_acreana, a la que se parece mucho, por poseer menor tamano y parte inferior de muslos,
tibia y porcion distal del vientre de color pardo oscuro manchado de crema, y no amarillo,
naranja o blanco con grandes manchas negras (Fig. 4.23 A).

Cuerpo de complexién normal. Piel dorsal lisa y fina pero pudiendo formar rugosidades.
Cabeza pequefia, mds 0 menos redondeada, con morro cuadrado en vista dorsal y truncado y
retrocediendo algo en vista de perfil. Distancia entre narinas menor que la distancia ojo-narina.
Timpano algo mayor que la mitad del didmetro del ojo. Membrana de la mano alcanzando la
mitad del tercer dedo. Tubérculo metacarpal interno ovalado, poco conspicuo, interno aplanado
y casi inapreciable. Tubérculos subarticulares bifidos, pequenos. Sin tubérculos
supernumerarios. Pliegue dérmico festoneado, desde el borde externo del cuarto dedo, a lo largo
del brazo, hasta el codo. Membrana axilar bien desarrollada. Pie casi completamente palmeado.
Tubérculo metatarsal interno ovalado, pequeiio; externo ausente; tubérculos subarticulares
sencillos, pequenos. Pliegue tarsal blanco, festoneado, desde el borde externo del quinto dedo
hasta el talén. Partes superiores gris o beige -rosiceo, con manchas irregulares liguenosas grises
o pardo oscuras que pueden ser de doble contorno. Suele estar presente una mancha escapular
en forma de "X" y una banda ancha transversal en el tercio distal del cuerpo. Costados con una
mancha oscura en la mitad anterior; regién inguinal pardo oscura. Cara superior del muslo pardo
oscura © negra, con grandes manchas claras. Cara inferior de los miembros pardo oscura.
Garganta crema salpicada de gris; vientre crema salpicado de gris o pardo, sobre todo en la
porcion distal. Machos con un saco vocal muy dilatable. Hembras algo mayores que los
machos. En ocasiones pueden desprender un fuerte olor a soja o a jara al ser manejados.
Medidas: 36.2 43.3.

Habitat.-

Es una especie propia de espacios abiertos o solo moderadamente forestados. Crump
(1971), en Belém, la encuentra rara en bosque en tierra firme, y abundante en espacios abiertos
y borde de bosque, sobre vegetacion baja. Gans (1960) encuentra ejemplares en orillas de
charcas o en sus proximidades, hasta a 106 15 m, y a 1.5 m de altura sobre matorrales. En

Puerto Almacén se hallaron en bosque primario un 17.6% de las veces, en secundarto un
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40.5%, en espacios abiertos un 24.1%, y en el arroyo y orilla del rio al principio de la estacion,
un 17.6% (n = 85) (Fig. 4.23 B). Aunque fué hallada en todos los puntos de muestreo, las
Charcas del Potrero, que estdn en el limite entre espacio abierto y bosque secundario tipo B,
cosecharon la mayor abundancia de la especie, con un 48.2% de las observaciones totales; en
este lugar se detecté en el 32.0% de las visitas, y se llegaron en una ocasién a contabilizar hasta
72 ejemplares, a veces en concentraciones de hasta 10 individuos/m2. En conjunto es una
especie comun, con un 3.01% de las observaciones totales.

Hyla melanargyrea se suele ubicar en matas y matorrales (63.1%; n=38), seguido de
arboles, sobre todo de pequefio porte (23.6%). Dentro de la planta, prefiere las hojas (39.4%),
aunqgue no desdefa ¢l tronco o tallo (28.9%). Las plantas elegidas tienen una altura de (.3-4.0 m
(X=204.4; n=27) y casi sicmpre estin sobre tierra (84.2%; n=32), a veces a considerable
distancia del agua, o como mucho, en la orilla (15.8%). La altura a la que se suelen situar los
individuos es de 0.3-2.2 m (X=1.19; n=38). Es una especie bastante conspicua, que no rehuye
las situaciones expuestas en la periferia de las plantas, o plantas que ofrecen poca o casi ninguna

cobertura, por ejemplo por estar secas.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Badsicamente es una especie nocturna, aunque tras noches de actividad febril, pueden
verse algunos individuos activos a la manana siguiente. Es un reproductor explosivo tras fuertes
lluvias, especialmente al inicio de la estacion. Su actividad empieza a horas mds tardias que la de
su congénere H._acreang (aunque terminan por hacer grandes coros mixtos), y sélo muy rara
vez, al contrario que ésta, es escuchada de dia. Por ejemplo, el 23-1-84, a las 21:00, en las
Charcas del Potrero habfa bastante actividad de anuros, pero H. melanargyred no fué oida hasta
las 23:15 h.

Se escucho el primer afio desde el 6-X1 al 28-111, y el segundo al menos del 18-XT al 10-
I Crump (1971) hallé6 machos cantando (y larvas) en Abril. Aunque los machos son mds
abundantes que las hembras, estas son bastante comunes; se obtuvieron hembras con huevos
desde el 6-X1al 19-11 el primer afio, y del 1-XII al 6-XII el segundo, aunque en este caso estos
datos reflejan mds cuiando se colectaron, que el periodo real de presencia de hembras
sexualmente maduras. De hecho, se observaron amplexus el pnimer ano en un total de siete dias
entre el 6-X1y el 20-I11, y el segundo ano, en un total de dicz dias entre el 22-X1 vy ¢l 29-XI1.
Asi, ¢l segundo ano la actividad reproductora se concentré muds al principio de la estacién, como
consecuencia de la propia concentracion del grueso de las precipitaciones en igual periodo.
Puestas de huevos atribuibles a esta especie consistian en agrupaciones flotantes de unos 6-7 ¢cm
de didmetro (modo 1 de Duellman y Trueb, 1986). Se examino el estado reproductor en 12
hembras, cast todas capturadas en amplexus; de ellas, seis presentaron huevos en el dtero, a

punto para poner, en nimero de 360-620 (X=466), con un diamero de 1.2 mm; el ovano, o bien
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estaba vacio o presentaba también huevos en diversos estadios, indicando seguramente en el
primer caso que Ja puesta que se iba a hacer era la segunda, o en el segundo caso, que era la
primera y todavia habia huevos de reserva para una puesta posterior. Por otro lado, otras seis
hembras presentaron complementos ovaricos de 930-1500 huevos (x=1181) en ovisaco, 1o que
apunta de nuevo a que el complemento ovdrico total podria repartirse en dos puestas.
Considerando este complemento ovdrico total, el FTO=36.43. Los cuerpos grasos presentaron
escaso volumen en las hembras; los machos mostraron enormes variaciones, con individuos
capturados el mismo dia presentando todos los valores posibles.

Los huevos, muy pigmentados, se desarrollan ripidamente; a las 24 horas, hay
embriones todavia flotantes e inmoéviles, conservando la estructura de la puesta. La eclosion se

produce a las 48 horas de la puesta, y las larvas miden entonces 5 mm.

Canto.-

Como va se ha indicado, los machos cantan en grandes agrupaciones y desde lugares
expuestos, formando ruidosos coros. El canto consiste en una sola nota ligeramente
descendente, emitida a intervalos irregulares, y muy parecida a la de H_agreana, pero algo mds
grave y larga. Estd compuesta por un tren de 34-39 pulsos, a razén de 83-97 pulsos/s, con una
duracién aproximada de 400 ms. La frecuencia fundamental es de 1800 Hz y 1a dominante de
3500 Hz (Fig. 4.23 C) Duellman y Pyles (1983), dan un ritmo medio de repeticién de 30.5
notas/minuto, una duracién de 0.28 s, 136.3 pulsos/s, una frecuencia fundamental de 143 Hz y
una dominante de 2241 Hz. Como se ve, dichos datos, obtenidos en Belém do Pard, no
concuerdan demasiado con los nuestros, pero creemos que esto se debe interpretar antes como
diferencias en los procedimientos de grabacidn y andlisis, que como un reflejo de diferencias

taxonomicas entre las dos poblaciones.

Distribucion.-

Es una especie tipica del cerrado y marginalmente chaqueiia, distribuyéndose desde Mato
Grosso do Sul al NE de Brasil v alcanzando Surinam (Hoogmoed en Frost, 1985). En Bolivia
vive en laregion E y S del departamento de Santa Cruz y en las pampas y cerrados del centro del
mismo. A Puerto Almacén llega de forma marginal pues no es propia de medios tan cerrados, y

probablemente no sea hallada mucho mas al N.

Comentarios.-
Presumiblemente se trata de una especie insectivora generalista.

No se observaron pardsitos internos.



4
Se encontraron tres ejemplares con caractéres intermedios entre H. melanargyrea e H.
acreana. La semejanza entre estas dos especies en morfologfa, disefio, coloracién, canto y
ecologia apuntan a que la hibridacién no debe de ser un fenémeno infrecuente.

Fig. 4.23 A. Macho de Hyla melanargyrea cantando.
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Figura 4. 23 B. Uso del macrohdbitat en Hyla melanargyrea.
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Figura 4. 23 C. Oscilograma y audioespectrograma de Hyla melanargvres
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Hylg minutg Peters, 1872
Hyla minura Peters, 1872, Monatsber. Preuss. Akad. Wiss. Berlin, 1872: 680

Ejemplares examinados: 35 {27(dos de Monteverde)/ 8]

Diagnosis y descripcion.-

Se distingue de las otras pequefias especies de Hyla amarillas presentes en el drea por
presentar un disefio dorsal a base de manchas de contorno nitido, que pueden o no tener un fino
reborde color crema. Estas manchas pueden tener forma de copa invertida o de reloj de arena. A
veces H. leali puede tener manchas de forma parecida, pero siempre son mds difusas y de menor
extension. Algunas H. riveroi pueden presentar una mancha oscura dorsal en forma de reloj de
arena, pero ésta entonces es difusa, y ademds suele haber una manchita blanca bajo el ojo, y una
nitida separacién entre la coloracion de la parte superior de la cabeza y la de la region loreal,
rasgos no presentes en H, minuta (Fig. 4.24 A). ‘

Especie pequeiia, moderadamente robusta. Piel dorsal lisa, ventral granular. Cabeza
corta, con hocico redondeado en vista dorsal y de perfil. Narinas mds cerca del extremo del
hocico que del ojo, la distancia entre ellas aproximadamente igual a la distancia ojo-narina.
Timpano poco conspicuo, menor que ¢l 0jo. Mano basalmente palmeada; tubérculo metacarpal
interno ovalado; tubérculos subarticulares simples; tubérculos supernumerarios poco
conspicuos. Pies palmeados hasta el pendltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo; tubéreulo
metatarsal interno ovalado, externo ausente: tubérculos subarticulares simples; tubérculos
supernumerarios ausentes. Color dorsal pardo, beige o amarillo; disefio dorsal variable,
normalmente consistente en un dibujo en forma de copa invertida con la base entre los 0jos, y
una o dos bandas transversales en el tercio posterior del dorso; miembros barreados. Todas estas
manchas oscuras pueden o no estar bordeadas por una fina linea de color crema. Partes
inferiores color crema o amarillo claro uniforme. Machos con un saco vocal gular amarillo.
Medidas: 28.1/29.3.

Habitat.-

Es una especie relativamente eciéctica. a juzgar por los diferentes ambientes en que ha
sido registrada a lo largo de su extensa drea de distribucién. Gans (1960) la halla en el limite del
chaco sobre las partes aéreas de plantas enraizadas en el agua, en una poza de | m de
profundidad: Bokermann (1963) senala charcas pequenas con vegetacion baja; Rivero y Esteves
(1969) la hallan en Venezuela en charcas rodeadas de Heliconia y Dieffenbachia; Crump (1971)
la encuentra, comun, sélo en zonas abiertas y borde de bosque, sobre vegetacion baja; Duellman
(1978a), de 17 ejemplares, encuentra dos en charcas en bosque primano y 15 en secundario,
sobre vegetacion baja (<1.5 m); Hoogmoed (1979), 1a cita en sabanas y espacios abiertos; Cei

(198(}), en Misiones, Argentina, da como habitat zonas de juncos en aguas someras; Cardoso y
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Haddad (1984) la encuentran tanto en la vegetacion marginal de grandes charcas, a 0.2-1.0m de
altura, como en hojas de plantas en medio de lagos, a 0.1-0.8 m; Lescure (1986a) da como
hdbitat la vegetacion baja en terrenos inundables; Haddad et al (1988) la encontraron sobre
gramineas hasta a 0.7 m de altura en charcas y pozas de riachuelos; Cardoso et al. (1989), en
arbustos marginales de pozas profundas o someras o en agua corriente; Heyer et al (1990}, en
Boracéia, Sao Paulo, la hallan en bosque fuera de la reproduccién, y durante ésta, sélo en
vegetacion baja de charcas permanentes y temporales de zonas abiertas; Zimmermann y
Rodriguez (1990) la registraron en bosque primario; Rodriguez y Cadle (1990) y Rodriguez
(1992), en bosque primario y pozas dentro del mismo; por Gltimo, Aichinger (1991) la registré
también en bosque primario. En Puerto Almacén se encontré un 29.3% en bosque primario, un
37.25% en secundario y un 33.1% en espacio abierto (n=92) (Fig. 4.24 B). Donde mis
constante presencia tuvo fué en las Charcas del Potrero, con un 66.3% de las observaciones
totales (presente en un 47.6% de las visitas a ese lugar; n=128) y en la Charca del Bosque
(58.7%; n=46), lugar éste donde se hallaron hasta ocho ejemplares simuitdneamente. Nunca se
hallé en el rio ni en el Curichi Negro, y fué muy rara en las Charcas del Puente y el Curichi
Grande, con un 1% de observaciones en cada sitio; curiosamente, el Curichi del Capibara, que
en principio parece un lugar 6ptimo para la especie, $6lo tiene un 2.1% de las observaciones. En
conjunto es una especie moderadamente comun, con un 3.26% de las observaciones totales.

El tipo de planta preferido fue, con diferencia, las hierbas o juncos (54.7%; n=53),
donde se situaron sobre todo en el tailo (54.7%0, seguido de las hojas (33.9%). Casi siempre,
las plantas elegidas estaban enraizadas en el agua (88.6%; n=53), y en mucha menor proporcion
en la orilla (7.5%); l1a ubicacidn en tierra fué muy rara (3.7%); las plantas elegidas tenian una
altura de (1L.25-2.0 m (X=88.6; n=11); estos datos, basados en una muestra demasiado pequefia,
10 $0n muy representativos, pues de muchos ejemplares sobre hierba no se midié la altura de la
misma, de modo que los valores son en realidad mucho mads bajos. Los ejemplares se situaron a
una altura de 0-1.75 m (X=0.37; n=53). Hyla minuta es una especie relativamente conspicua en
noches sin funa o en noches oscuras; en noches de tuna llena o muy luminosas, no disminuye su
actividad, como hacen muchas otras especies, pero si se vuelve mds escondediza, situdndose

entonces mds cerca de la base de las plantas y aprovechando asi mis su cobertura.

Ciclo temporal v reproduccion.-

Aunque los cantos de los machos pueden comenzar algo antes del anochecer (Cardoso y
Haddad, 1984}, se trata de una especie nocturna, activa solo durante la estacién lluviosa, pero
no desde el principio de la musma. Crump (1971) 14 encuentra de Enero a Julio, constatando
reproduccion en Abril, Mayo y Julio, v observando larvas en Abril; Duellman (1978a) la
encuentra en Mayo, Julio y Aposto; Heyer et al (1990}, de Octubre a Marzo; y Zimmermann y

Rodriguez (1990} dicen que su actividad reproductora es temporal, con menos de 4 meses de
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actividad al afio, aunque los machos son oidos todo el afio. En Puerto Almacén, el primer ano se
oyé por primera vez ¢l 15-1y se dejé de ofr el 31-111, y el segundo afio, cantaron desde el 10-
X1 (aunque ya se ohservd algin ejemplar desde el 27-X1), al menos hasta el 6-1V. Asi, vemos
gue el primer afio su periodo de actividad fué menor, y también lo fué su abundancia. Es una
especic de reproduccién mds o menos continua, sin patrones claros, aunque se deja
progresivamente de oir tras varios dias sin lHluvia. Se colectaron hembras con huevos ¢l primer
afio, del 22-1 at 20-11: el segundo afio, el 25-1. Se observaron amplexus el primer ano el 22-1, y
el segundo, el 7-111. Segin Bokermann (1963), la puesta consiste en masas globulares de unos
100 huevos, pegados a vegetacion sumergida (modo 1 de Duellman y Trueb, 1986). Se examind
el estado reproductor de ocho hembras, las cuales presentaron 420-600 huevos (x==532) de 1.1
mm, dando un FTO=20.82. Este valor es bastante superior al dado por Dueliman (1978a), de
8.9, ya que el nimero de huevos encontrado en la muestra de Santa Cecilia es bastante menor
{de 160 a 265; X=211.63; n=5), y son de menor tamaiio (1.0 mm), aunque también las hembras
son menores que las de Puerto Almacén (23.8 mm en promedio, frente a 28.1). Las hembras
examinadas presentaron cuerpos grasos no desarrollados o escasamente, mientras que el valor
promedio en nueve machos colectados en Enero, es de 4.3; de cinco examinados del mes de
Febrero, ¢l valor medio es 2.4, y en Marzo, de otros cinco, el valor medio es de 0.2.
Probablemente, aungue atin no detectados, [os machos estdn activos una temporada antes de
empezar a cantar y tienen tiempo de acumular asi reservas para su periodo reproductor, las
cuales se van perdiendo a medida que éste avanza. No se dispone de datos sobre la duracién del

desarrollo y el reclutamiento de jdvenes.

Canto.-

Como ya se ha indicado, los machos se sitian sobre la vegetacion y defienden territorios
(Haddad, 1988); cuando estdn proximos entre si, se producen interacciones sonoras agresivas
entre ellos. Cardoso v Haddad (1984) hallan concentraciones de hasta 30 machos y describen
tres tipos de notas, dos de ellas implicadas principalmente en tales interacciones. El combate
fisico puede seguir al combate sonoro. Asimismo, se ha descrito en esta especie la existencia de
machos satélites, de forma que un 38% de ellos conseguiria aparearse con la hembra atraida por
otro macho (Haddad. 1988, 1991).

La Hamada bisica consiste en una nota aguda de corta duracion, que puede ir precedida o
seguida de notas secundanas mads cortas, Los parametros fisicos del canto han sido descritos por
numerosos autores en diferentes localidades reparudas por el gran drea de distribucién de la
especie: Barrio (1967) en Misiones, Argenting; Bekermann (1967) en Sio Paulo, Brasil;, Rivero
(1969) en La Escalera, estado Bolivar, Venezuela; Duellman (19784) en Belém do Pard, Brasil;
Zimmermann (1983) en el Parque Nacional Tapajos, Brasil; Cardoso y Haddad {1984) en Rio

de Janeiro, Santa Catarina y Mato Grosso, Brasil; Haddad et al. (198R) en [a Serra da Canastra,
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Brasil; Heyer et al. (1990) en Boracéia, Brasil; y Donnelly y Myers (1991) en el Cerro
Guaiquinima, Venezuela. Los resultados varifan de unos estudios a otros, parte como efecto de
los diferentes métodos de registro y andlisis de los sonidos, parte debido a la propia vanabilidad
del canto intra ¢ interpoblacionalmente. En Puerto Almacén analizamos notas adscribibles a las
del tipo A vy tipo C descritas por Cardoso y Haddad (1984}, Er las de tipo A, la frecuencia
dominante es de 3841 Hz y la fundamental de 1925 Hz, con una duracién de 119.3 ms, 1o que
concuerda bastante con los datos de dichos autores, asi como con los de Haddad et al (1988) y
Heyer et al (1990) (Fig. 4.24 C). La amplia distribucién de H. minuta, junto con su variabilidad
en diseno, tamaifio y tipos de emisiones sonoras, podria hacer pensar en que en realidad nos
hallemos ante un complejo compuesto de varias especies, como sefialan Donnelly y Myers
(1991). No obstante Cardoso y Haddad (1984), en su examen del canto de tres diferentes
poblaciones brasilefias, sefialan ia conespecificidad de todas elias pese a las diferencias halladas

en Jas emisiones sonoras, aunque califican a dichas poblaciones de "especies emergentes”.

Distribucion.-

Como ya se ha indicado, H. minuta es una especie de amplia distribucién en
Sudamérica, en las tierras bajas al E de los Andes, desde Colombia, Venezuela, Trinidad y
Guayanas, hasta Bolivia, Argentina (Misiones), Paraguay, Uruguay, a través de casi todo
Brasil, desde el N hasta Rio Grande do Sul. Su distribucién periandina es dispersa e irregular.
En Bolivia se distribuye por toda la regién oriental entrando algo en la regién chaqueiia y en los
valles mesotérmicos del departamento de Santa Cruz.

Comentarios.-

Duellman (1978a), halla orugas en el estdmago de tres ¢jemplares examinados. De los
ocho estomagos analizados en Puerto Almacén, tres estaban vacios, y los otros cinco
prescntaron, respectivamente, un mosquito de 6 mm, una cucaracha. una larva de coledptero de
15 mm, una araia y dos mariposas de 21 mm. Como casi todos los Hylidae, H_minyta parece
Por tanto un insectivoro gencralista.

No s¢ observaron pardsitos.
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Frg 424 A, Parcja de Halaminu en amplexus.
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Figura 4. 24 B. Uso del macrohdbitat en Hyla minuta,
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Figura 4. 24 C. Oscilograma y audioespectrograma de Hyla mimua.
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Hvla nang Boulenger, 188Y
Hyla nana Boulenger, 1889. Ann. Mus. Civ. Stor. Nat. Genova (2)7: 249

Ejemplares examinados: 55 {42 (4 de Monteverde)/13 (1 de Monteverde)]

Diagnosis y descripcion.-

Se distingue de las demads pequefas especies amarillas de Hyla, por poseer en el dorso
puntitos oscuros que pueden formar lineas longitudinales, y color dorsal mds oscuro que el de
los costados, contrastando ambos a nivel dorsolateral (Fig. 4.25 A).

Tamafio muy pequefio. Piel dorsal lisa, ventral granular. Cabeza subtnangular, con
hocico retrocediendo algo en vista lateral. Nannas cerca del hocico, la distancia entre ellas menor
que la distancia ojo-narina. Timpano algo menor que la mitad del didmetro del ojo. Manos
palmeadas s6lo basalmente. Tubérculo metacarpal interno conspicuo, ovalado; externo menor,
redondo. Tubérculos subarticulares simples, excepto el peniltimo del cuarto dedo, bifido.
Tubérculos supernumerarios irregulares. Discas adhesivos de tamaito semejante al timpano. Pie
con membrana alcanzando el peniltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo. Tubérculo
metatarsal interno pequeno, ovalado; externo ausente. Tubérculos subarticulares sencillos.
Tubérculos supernumerarios poco conspicuos. Dorso beige o pardo, nitidamente separado del
color del costado, amarillento, Una serie de puntos o manchitas dorsales que pueden formar
lineas discontinuas longitudinales. Patas no barreadas. Partes inferiores color crema o amanlio

claro uniforme. Machos con un saco vocal gular amarillento. Medidas: 23.8/27.0.

Habitat.-

Se trata de una especie propia de espacios abiertos o medianamente forestados, como el
cerrado y el chaco, halldndose cerca de charcas, en orillas de lagos y corrientes, zonas anegadas,
etc., donde haya juncos, matas, palmitos y bromelidceas, como Eryngium, Juncus, Cyperuys,
praderas flotantes, etc. (Cochran, 1955; Gans, 1960; Cei, 1980; Gallardo, 1987; Hoogmoed,
1990). Para una especie muy proxima tanto morfoldgica como ecoldgicamente, H. walfordi,
Heyer (1976b) da un 0% de presencia en bosque primario, 2% en secundario y 98% en espacios
ablertos, o que coincide con Crump (1971). quien bajo el nombre de H. nanga debid referirse
probablemente también a H. walfordi (Langone y Basso, 1987), y registra la especie como
abundante en espacios abtertos v borde de bosque, pero rara en la tierra firme. En Puerto
Almacén, H, nana es bastante ecléctica. Se halld en bosque primano en el 5.2% de los casos, en
secundario el 46.5%, en espacios abiertos el 13.1% v en la orilla del rio, el 25.0% (n=212)
(Fig. 4.25 B). Globalmente es una especie comun, con un 7.51% del total de observaciones.
Aunque ¢l maximo de observaciones lo tienen las Charcas del Potrero con un 36.3%, esto
responde 4 una presencia continuada en ese enclave, frecuentemente muestreado, pero donde se

producia la mayor densidad de poblacion, con abundancias espectaculares, era en el Curichi del
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Capibara, donde se llcgaron a detectar 23 ejemplares en un perimetro de orilla de unos 50 m. En
el rfo, H. nana es abundante solo al principio de la estacion liuviosa, y en las primeras semanas
de ésta, donde es el tinico Jugar en que se halla, hasta que la corriente se hace tan fuerte como
para arrastrar las praderas flotantes; entonces la especie se desplaza a las charcas ya formadas en
otras zonas y s6lo muy ocasionalmente s¢ vuelve a ver en el rio, si la comente vuelve a hacerse
lenta por la falta de Huvias.

A nivel de microhabitat, H_nang se ubica con gran preferencia en Ja hierba o juncos
(43.6%; n=780), seguido de plantas palustres (33.3%). Se muestra mas o menos indiferente en
cuanto a la ubicacion dentro de la planta, con una proporcién ligeramente menor en tallos
(43.6%) que en hojas (52.5%). Las plantas elegidas suelen estar enraizadas en el agua (83.13;
n=77}) 0, en menor medida, en la orilla (15.6%), siendo en el primer caso la distancia media a la
orilla de 167 cm (n=34). La altura sobre el suelo de las plantas utilizadas es de 0-125 ¢cm
(X=52.9; n=39), y en ellas las ranas se sitdan entre 0-0.7 m (x=0.2; n=78). Hyla nana es una
especie bastante conspicua, que es bien visible sobre las plantas en que se ubica. S6lo en las
noches de luna llena o muy luminosas se aprecia que los machos buscan mayor cobertura,

aunque sin disminuir su actividad notablemente.

Ciclo temporal y reproducci6n.-

Es una especie nocturna. El primer ano se oyeron al menos desde el 23-X hasta el 13-1V,
y el segundo, al menos desde el 16-XI al 7-1V; es decir su actividad empieza adn antes de las
primeras lluvias y termina probablemente al principio de la estacion seca. Ignoramos si en medio
de ésta la especie estd activa en el rio, aunque probablemente no. Es un reproductor continuo a lo
largo de toda la estacion. Se hallaron hembras gravidas el primer afio del 13-1 al 1-11, y ¢l
segundo, del 29-X al 10-11I; obviamente, los datos para el primer afo reflejan cudndo se
colectaron las hembras y no el periodo real de gravidez. Se observaron amplexus el 1-XI11 del
primer afio, y el segundo, los dias 1-XII, 24-1, 31-1, 20-H y el 6-1}. Aparentemente la puesta
consiste en masas de huevos bastante sueltos depositados sobre las plantas acudticas del fondo
(modo 1 de Duellman y Trueb, 1986). Se examind el estado reproductor de 13 hembras, que
presentaron 350-800 (x=492.5) huevos de 0.8 mm, con un FTO=15.5. Los cuerpos grasos en
los machos presentaron diversos valores a lo largo de la estacion, sin tendencias notables. Las
hembras presentaron todas CG=0, excepto una con CG=3.

Se abservaron abundantes jévenes recién metamorfoseados en diversas ocasiones (17-1-
88, 29-1-88, 11-11-89, 16-11-89), los cuales se situaban sobre plantas acudticas, a unos 20 cm de
altura; presentaban un tamano corporal a veces cast semejante al de los adultos, pero portando
todavia una larga cola. E1 24-11-88, machos de tamario inferior al normat cantaban en las Charcas

del Potrero, y debian ser ejemplares nacidos en esa estacion y es posible que ya se reprodujesen.
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Canto.-

Los machos forman grandes concentraciones en las que emiten su canto, pero sin
ninguna formacion de coros organizados. Asi, en conjunto se produce un gran ruido compuesto
por infinidad de repiqueteos. El canto consiste en una simple nota corta y muy aguda, seca,
aislada o en grupos de dos o tres. Su duracién es de 38 ms y la frecuencia dominante es de 4526
Hz, pero hay una potencia notable entre 3500-4500 Hz (Fig. 4.25 ). Los datos concuerdan en
general con Jos de Barrio (1967) y Cei (1987), cuyos registros pertenccen a poblaciones

argentinas.

Distribucion.-

Hyla nang es una especie de distribucion fundamentalmente chaquenia, de donde irradia a
otras regiones. Se extiende en Argentina desde Buenos Aires hacia el N a través de Entre Rios,
Corrientes, Misiones, Chaco, Formosa, Santa Fe, Salta y Jujuy, entrando en el N de Unuguay,
SE de Brasil, Mato Grosso do Sul, Mato Grosso, Rondénia y S y E de Bolivia (Vanzolini,
1986; Langone y Basso, 1987). En Bolivia se extiende por la regidn chaquefia y cerrados del
departamento de Santa Cruz, y posiblemente mds hacia el O hacia el departamento de Beni y mas
alla; las citas de Fugler (1984) para los departamentos de La Paz, Beni y Pando habria que
tomarlas con reservas y quizd pertenezcan en realidad a H, walfordi (L.angone y Basso, 1987),
cuya distribucion es mds norteda, posiblemente con dreas de simpatria con H, nana de extensién

ain no determinada.

Comentarios.-
Hyla nana es con seguridad un insectivoro generalista, dado que no presenta ninguna
adaptacion morfologica que indique una dieta especializada.

No se hallaron parasitos en los ejemplares examinados.
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Fig. 4.25 A. Macho de Hyla nana cantando.
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Figura 4. 25 B. Uso del macrohabitat en Hyla nana.
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Figura 4. 25 C. Oscilograma y audicespectrograma de Hyla nana,
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Hyla parviceps Boulenger, 1882
Hyla parviceps Boulenger, 1882. Cat. Batr. Sal. Brit. Mus.: 393
Ejemplares examinados: 42 | 35 (1 de Monteverde) / 7|

Diagnosis y descripcion.-

Todas las Hyla de pequeno tamafio de Puerto Almacén son amarillas o anaranjadas en
vida, excepto H. parviceps, que ademds presenta una mancha naranja o amarilla en la cara
posterior del antebrazo y otra en la cara inferior de 1a tibia (Fig. 4.26 A).

Especie pequena, de aspecto compacto. Piel dorsal con muy pequenas pustulitas,
notablemente en el parpado superior; piel ventral granular. Cabeza corta, con hocico truncado.
Narinas casi en el extremo del hocico, la distancia entre ellas menor que la distancia 0jo-naring;
canto rostral recto. Timpano algo mayor que la mitad del didmetro del ojo. Manos con membrana
hasta un tercio de la longitud del tercer dedo. Tubérculo palmar interno ovalado, externo bifido.
Tubérculos subarticulares bifidos, apreciables sélo en el cuarto dedo. Sin tubérculos
supernumerarios. Pliegue dérmico claro en el borde externo de la mano y cuarto dedo. Discos
adhesivos del tamano del timpano. Membrana axilar poco desarrollada. Membrana del pie
alcanzando el peniltimo tubéreulo subarticular del cuarto dedo. Tubérculo metatarsal interno
ovalado, pequeio; externo ausente. Tubérculos subarticulares poco apreciables. Un reborde
tarsal externo blanco, discontinuo, desde la punta del quinto dedo al talén. Color dorsal pardo o
pardo - verdoso, con manchas oscuras trregulares, una en forma de "Y' tras la cabeza y otra
ransversal por encima del sacro. Las hembras pueden presentar unas bandas laterodorsales
desde el 0jo a la ingle. Manchas color crema en el costado e ingle, v hasta tres manchas de igual
color en la cara superior del muslo sobre fondo negro. Una mancha amarilla en Ia insercién del
brazo con ¢l pecho, y otra en la cara interna de [a tibia. junto a la rodilla. Labio superior con una
manchita crema bajo el ojo y dos mds entre ésta y el extremo del hocico. Garganta gris con
manchas crema irregulares. Vientre grisiceo, manchado de crema y/o pardo. Machos bastante

menores que las hembras, con saco vocal dilatable. Medidas: 24.6/28.7.

Habitat.-
Hyvla parviceps es una especie bastante ecléctica, que igual se encuentra en bosque que en

espacios abiertos, pero nunca lejos de aquel. Diversos autores la citan en bosque tanto primario
como secundario y en dreas alteradas abiertas (Duellman vy Crump, 1974; Duellman 1978;
Aichinger, 1991; Rodriguez, 1992); Heyer (1976b) da un 119% en bosque primario, 11% en
secundario y 78% en dreas abiertas. Gusta de depresiones inundadas dentro del bosque
("swamp”) (Crump, 1974: Dueliman y Crump, 1974, Toft y Duellman, 1979; Rodriguez y
Cadle, 1991; Rodriguez, 1992), aunque se puede hallar en otros medios, como corrientes

temporales o permanentes o charcas permanentes (Aichinger, 1987). Usualmente se halla a
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menos de 1.5 m de aitura, sobre hojas, frecuentemente de Heliconia (Duellman y Crump, 1974;
Duellman, 1978; Toft y Duellman, 1979; Duellman y Salas, 1991).

En Puerto Almacén, H. parviceps se comporta como una especie forestal y de borde de

bosque. Se encontré el 19.1% en bosque primario, el 59.5% en secundario y el 21.3% en
espucio abierto (n=68) (Fig. 4.26 B). El mayor ndmero de observaciones se di6 en las Charcas
del Potrero, con un 42.6%, aunque s6lo se vio aqui en un 22.6% de las visitas; en cambio, su
presencia parece mas constante en el Curichi Grande, donde se observé en el 56.2% de las
visitas al lugar. En conjunto es una especie no muy comin, con un 2.41% de las observaciones
totales. Los machos cantaban desde plantas variadas, pero mostraron una preferencia por
matorrales y matas (46.1%) y por las Heliconig (19.2%) (n=26), y dentro de las plantas,
frecuentemente (69.2%) se sitGan sobre las hojas y mds raramente en ramas secundarias (23%).
En especial, les gusta siwarse sobre el haz de las grandes hojas de Heliconia, siendo asi una
especie relativamente fdcil de detectar. Las plantas utilizadas se hallan normalmente sobre la
misma oriila del agua (46.1%; n=26), aunque pueden encontrarse también por igual en tierra o
en agua, a una distancia media de la orilia de 1.4 m. La aitura media de las plantas utilizadas es

de 205 cm (n=12) y en ellas los ejemplares se situaron a (.4-2.5 m (X=1.0; n=26).

Ciclo temporal y reproduccion.-

Aungue normalmente distintos autores la han considerado una especie nocturna
(Duellman, 1990; Rodriguez, 1992, Dueliman y Salas, 1992), en otras ocasiones se ha
registrado también su actividad diurna (Toft y Duellman, 1979; Rodriguez y Cadle, 1991). En
efecto, en Puerto Almacén hemos podido observar actividad aislada de algin macho cantando
durante el dia, o incluso coros de machos y parejas en amplexus, como ocurrid el 27-1-89 en la
Charca del Bosque a las 10:00.

Duellman y Crump (1974) y Toft y Duellman (1979) apuntan su actividad continuada a
lo largo del afo, en Ecuador y Pera (aunque aqui, reproduciéndose probablemente sélo en la
estacion himeda), y Aichinger (1987) da un periodo de actividad en Panguana de diez meses,
centrado en la estacion humeda. En Puerto Almacén, el periodo reproductor es mucho mas
corto, en torno a dos meses y medio - tres meses. El primer ano, se oyeron machos entre el 7-[ y
el 29-1I1, y el segundo afio, en que fué mds escasa, entre el 14-XI1 y ¢l 27-1. Es una especie que
se reproduce tras fuertes luvias, como ya puso de manifiesto Crump (1974), aunque cierta
actividad se puede mantener en enclaves favorables durante {os perfodos comprendidos entre
ellas. Las hembras parecen bastante escasas en relacion a los machos. Aunque la vez que mds,
solo se observaron seis machos en [a Charca del Bosque, Duellman y Crump (1974) citan
agrupaciones de 100-150 machos y 20 hembras en una charca de 15 x 30 m, en la que parecia
haber mds actividad a medida que la charca tenfa mas agua, y no encontrindose la especie si

habia menos de 30 c¢m de profundidad. Se observaron amplexus tan sélo el 27-1-89,
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detectindose hasta seis parejas en un metro cuadrado; junto a algunas de ellas se observaron
peliculas flotantes de huevos, cada una de unos 5 x 3 c¢m y conteniendo unos 350 huevos;
dichos conjuntos formaban dos masas juntas pero independientes, pertenecientes a cada uno de
los ovarios. Asi, y como ya apuntaron Duellman y Crump (1974), contrariamente a otras
especies del grupo parvigeps que realizan sus puestas sobre vegetacion, H. parviceps realiza
puestas flotantes (modo 1 de Duellman y Trueb, 1986). En el primer ano se hallaron hembras
grividas entre el 7-1 y el 1-1I, frente a los datos de Duellman y Crump (1974) y Duellman
(1978a), que hallaron hembras grividas todo el afio en Santa Cecilia, aunque con picos de
reproduccién en Octubre - Noviembre y Junio - Julio. De las siete hembras de Puerto Almacén
examinadas, cinco presentaron huevos maduros en nimero 320-790 (X=592), de un tamaiio de
0.1 mm, dando un FTO=23.64. Diversos valores han sido dados por otros autores en distintas
condiciones, pero en general, las hembras de Puerto Almacén parecen tener un tamafio de puesta
mayor que las de Ecuador, probablemente porque sélo realizan una al afio. Asi, para aquel pais,
los tamanos medios de puesta observados en laboratorio son de 311.3 huevos (Crump, 1974),
302.8 (Duellman, 1978), 381.2 (Crump y Kaplan, 1979), y el observado mediante el examen de
los ovarios, 234.1 (Crump, 1974; Duellman, 1978) y 290 (Aichinger, 1983). Asi, los valores
de FTO, varian, segiin los distintos autores y técnicas empleadas, entre 9.1-13.4; en todo caso,
todas las cifras dadas son muy inferiores a [as obtenidas a partir de los datos de Puerto
Almacén. Tanto machos como hembras mostraron una tendencia a la disminucion en el volumen
de los cuerpos grasos a medida que avanzaba la estacion reproductora.

Duellman y Crump (1974) dan una duracién de 1.3-2.3 dfas, (X=1.9) desde la puesta

hasta la eclosion. No tenemos datos sobre larvas ni reclutamiento en Puerto Almacén.

Canto.-

El canto registrado en Puerto Almaceén consiste en una sucesién de un nimero variable
de notas pulsadas, emitidas a intervalos iregulares, con una tasa de repeticion de 47-198
llamadas/minuto. Cada nota tiene una duracion media de 162 ms y consta de 11-37 pulsos; hay
modulacion de frecuencia, con una frecuencia dominante entre 2476-3144 Hz (Fig. 4.26 C).
Esta es mds baja que la registrada por Schliter (1979), de 3200-4700 Hz, y mucho mds baja que
las registradas por Duellman y Crump (19741 y Duellman y Pyles (1983) (6072-6341 Hz). Dada
la gran reparticion geogrifica de Ja especie. no son de extranar estas discrepancias, que podrian

derivar también en parte de diferentes métodos de grabacion y andlisis.

Distribucion.-

Hyla parviceps se extiende por toda la mitad occidental de la Cuenca Amazénica, desde
el S de Venezuela (Schliiter y Magdefrau, 1991) hasta Bolivia (De la Riva, 1990a), a través de
Colombia, Ecuador, Brasil y Perd (Dueliman y Crump, 1974). En Bolivia sélo es conocida en
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Puerto Almacén, pero presumiblemente ocupard toda la porcién amazénica, en los
departamentos de Santa Cruz, Beni, Cochabamba, La Paz y Pando.

Comentarios.-

Duellman (1978), encuentra que H. parviceps es un insectivoro generalista. De 25
estomagos analizados, halla coledpteros en el 36%, larvas de lepiddpteros en el 32%, y otros
artropodos en el 12%. Los estomagos de un macho y dos hembras examinados en Puerto
Almacén estaban vacios. |

No hay datos sobre depredacion por parte de otras especies. En los ejemplares de Puerto
Almacén no se observaron pardsitos.

Fig. 4.26 A. Macho de Hyla parviceps.
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Hyla_punctata (Schneider, 1799)
Calamita punctata Schneider, 1799. Hist. Amph. 1: 170
Hyla punctata Daudin, 1802. Hist. Nat. Rain. Gren. Crap. 41

Ejemiplares examinados: 40 (27/13)

Diagnosis y descripcion,-

La unica especie de hilido de la zona con la que H, punctata comparte el tener una piel
verde translicida es Sphaenorhynchus lacteus, pero aquella tiene puntos rojos sobre el dorso y
no presenta el extremo del hocico notablemente adelantado respecto al labio superior (Fig. 4.27
A).

Tamano mediano, aspecto moderadamente robusto y patas delgadas. Piel dorsal muy
finamente granular, sin pdstulas; ventral granular. Cabeza ancha y aplanada, con hocico
moderadamente largo, descendiendo bastante recto. Narinas cerca del hocico, la distancia entre
narinas menor que la distancia ojo-narina; canto rostral recto y pronunciado; region loreal algo
céncava. Timpano algo menor gque el didmetro del ojo. Mano soélo basalmente palmeada.
Tubérculo metacarpal interno largo, ovalado. Tubérculos subarticulares sencillos. Discos
adhesivos de tamaho equivalente a la mitad del timpano. Membrana del pie alcanzando el
pentltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo. Tubérculo metatarsal interno redondeado y
pequefio, poco conspicuo. Dorso verde transhicido con puntos rojos de noche, que durante el
dia se tornan amarillos; una fina linea roja desde el ojo a la ingle. Partes inferiores verde
azuladas, transiacidas. Durante el dia, el iris se puede tornar completamente blanco, presentando
de noche finas reticulaciones negras. Huesos verdes. Sin dimorfismo sexual en tamafno. Machos

con un saco vocal liso, de color verde. Medidas: 36.2/36.4.

Habitat.-

Aungue algunos autores citan su presencia en bosque primario o secundario (Duellman,
1978a; Duelman y Salas, 1991), la mayor parte coinciden en sefalar que se trata de una especie
propia de espacios abiertos, como lagos, orillas fluviales, grandes zonas inundadas en la varzea,
praderas encharcadas, etc. (Hoogmoed, 1979a; 1979b; Fugler, 1986; Rodriguez y Cadle, 1991;
Rodriguez, 1992). Heyer (1976b) da un 100% de presencia en medios abiertos. Hodl (1977)
indica su presencia en praderas flotantes de Paspalum y Reussia a menos de 40 cm de altura, y
Hoogmoed (1990) en Perseverancia, la encuentra en praderas de Ludwigia. En general se halla
entre tallos de gramineas y ciperdceas, arbustos y vegetacion por debajo de 1.5 m en zonas
anegadas (Barrio, 1965¢; Duellman, 1978a; Hoogmoed, 1979b; Cardoso et al., 1990; Duellman
y Salas, 1991).

En Puerto Almacén, el 68.6% de las observaciones corresponden a espacios abiertos

(orilla fluvial y potreros), un 31.6% a bosque secundario y sélo un 1.6% a bosque primario
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(n=183) (Fig. 4.27 B). No obstante, estas cifras responden sélo parcialmente a la realidad. Parte
de las observaciones en bosque secundario pertenecen al Curichi del Capibara, pero la mayoria
de los ejemplares se situaban a veees en la prolongacién del mismo que lo conectaba con el rio,
en una drea que puede ser mas bien considerada como abierta, en la cual se observaron las
mayores concentraciones. En los potreros su presencia fué minima (2.7%) debido a la carencia
de grandes tablas de agua. En efecto, H. punctata prefiere las masas de agua permanentes o
semipermanentes. S6lo en tres ocasiones s¢ observéd en la Charca del Bosque. En 200 m de
orilla de rio, se llegaron a localizar hasta 13 machos. Es una especie relativamente comin, con
un 6.48% de las observaciones totales de anfibios. No obstante, esta cifra puede ser algo
excesiva y mds bien es un reflejo de la gran detectabilidad de la especie, al mantener una
actividad bastante uniforme a lo largo de la estacion.

A nivel de microhdbitat es una especie poco arbdrea y que se mueve entre vegetacion baja
o al nivel del suelo. La mayoria de las observaciones corresponden a ejemplares sobre hierbas o
juncos (51.7%; n=29), seguido de otras plantas palustres (17.6%); la mayoria de las veces se
situaron sobre el tallo (62%), mds que sobre hojas (31%) o ramas (6.9%). Normalmente los
ejemplares se sitian en la orilla (75.8%; n=29) o dentro de la masa de agua (17.2%}; s6lo en dos
ocasiones (6.9%) se registraron ejemplares en tierra, y en ambos casos se traté de hembras, que
ademds se encontraban a una altura muy superior a la normal en los machos, siendo el rango de
0-2.5 m (x=0.32; n=29). Es una especie ficil de oir pero dificil de ver, ya que suele estar muy
oculta por la vegetacion y cerca del o en el suelo. Las noches oscuras estdn mds expuestas,
ocultindosc mdis las noches de luna llena. Los dnicos ejemplares observados en bosque
primario, lo fueron en noches de gran luminosidad, cuando la actividad de la especie en las

zonas abiertas estaba muy disminuida respecto a noches sin luna o nubladas.

Ciclo femporal o reproduccion.-

Se trata de una especie nocturna (Hoogmoed, 1979b; Rodriguez y Cadle, 1991;
Rodriguez, 1992). En Puerto Almacén hemos podido observar que mantiene su actividad
durante toda la noche, como ya fué notado por Barrio (1965¢) y Hoogmoed (1979b),
imcrementandola incluso al final de la misma. Frecuentemente, lo que en las primeras horas son
cantos de machos aislados, termina por ser un concicrto masivo en las horas previas al
amanccer, cuando ya practicamente ninguna otra especie de anuro estd cantando.

I:s una especie de actividad continua a lo largo de toda 1a estacion. Dueliman (1978a),
encuentra en Santa Cecilia actividad continua todo el ano, excepto en Diciembre - Enero. En
Suninam, Hoogmoed (1979b) dice que empieza a cantar al final de la estacion seca y continda
durante toda la humeda, no haciéndolo al principio de la estacion seca. Este no es el patrén
observado en Puerto Almacén, donde la especie comenzd a cantar al principio de la estacion

lluviosa y se prolongd duranie toda ella hasta bien entrada la seca. Asi, el primer afo cantaron
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por primera vez el 8-X1, y al inenos lo hicieron hasta la dltima semana de Junio, y el segundo
afto, como tarde empezaron el 16-1X. Al igual que con otras especies, no se tiene idea de cudnto
tiempo se puede prolongar la actividad en la estacion seca. Nuestros datos parecen concordantes
con los de Crump (1974) y Hidl (1977), que halla machos cantando de Diciembre 4 Agosto, y
hembras gravidas o amplexus de Marzo a Julio. Duellman (19784) dice que en Santa Cecilia la
especie se reproduce esporddicamente tras fuertes lluvias en charcas temporales y permanentes,
con picos de reproduccién en Abril y Junio y de Octubre a Noviembre, y halla hembras gravidas
de Abril a Julio, en Octubre y en Noviembre. Hoogmoed (1979b), las encuentra de Enero a
Abril, manifestando que no hay hembras con huevos al principio de la estacion seca. El patron
temporal en Surinam parece en este sentido, por tanto, diferente al de Puerto Almacén. Aunque
Heyer (1976b) dice que aparentemente no se reproduce en la orilla fluvial, en Puerto Almacén si
parece hacerlo (modos 1y 2 de Duellman y Trueb, 1986). Las hembras parecen relativamente
abundantes. Se hallaron hembras grividas el primer ano entre el 16-XI y el 14-1, y el segundo
afio entre el 5-XIl y el 1-1V. Sin embargo, nunca se observaron amplexus, aunque
frecuentemente se vieran dos machos agarrados y en aparente combate; no sabemos si ello
corresponde a amplexus erréneos o a luchas territonales; durante los mismos, emitian un suave
pitido audible desde bastante distancia. Posiblemente, 1a falta absoluta de dimorfismo, tanto en
tamafio como en disefo, dificulte el reconocimiento sexual. No es descartable la existencia de
machos satélites en esta especie. Las diez hembras examinadas presentaron siempre huevos en
vitelogénestis, lo que apoya la hipdtesis de un periodo continuo de reproduccion. El ndimero de
huevos maduros, de 1.4 mm de didmetro, fué de 300-600 (x=450.5), lo que da un FTO=18.6.
Estos valores son algo superiores a los de Crump (1974) y Duellman (1978a), de complementos
oviéricos de 230-430 huevos (X=325; n=20; FTO=13.1), o puestas de 310-420 (x=353.4; n=2;
FTO=12.2; Crump, 1974) vy 279-447 (X=303; n=2; FTO=10.4; Crump y Kaplan, 1979). El
tiempo de eclosion es de 3.6 dias (Crump, 1974; Duellman, 1978a). Sélo hubo una hembra con
un volumen de cuerpos grasos igual a cuatro, y ¢l resto no presentaron vestigio de ellos. Los
machos presentaron valores variables a [o largo de la estacion, entre (0 v 4, sin patrones

definidos. No hav datos sobre arvas y reclutamiento en Puerto Almacén.

Canto.-

Como va se ha indicado, grandes coros de machos se forman en las dltimas horas de la
noche y primeros minutos del alba. A medida que aumentan las interacciones acasticas, el canto
cambia de estructura. Los machos aislados emiten un repiqueteo corto y ripido compuesto de 3-
& notas secas. Cada nota dura 15-22 ms y tene 6-7 pulsos. La frecuencia dominante es en
promedio de Y70 Hz, con potencia en 2500 Hz (Fig. 4.27 ). Cuando se forman coros, las
emisiones pasan a ser un rapido repiqueteo de larga duracion. Los resultados del andlisis de los

cantos grabados en Puerto Almacén son semejantes a los obtenidos en otras zonas por Barrio
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(1965c¢), Hodl (1977), Duellman 1978a), Hoogmoed 1979b), Duellman y Pyles 1983) y
Cardoso y Viellard (1990).

Distribucién.-

Es una especie de amplia distribucién, desde el N de Colombia, Guayanas, Trinidad y la
cuenca superior del Orinoco en Venezuela, hasta el chaco de Argentina y de Paraguay, a través
de toda la parte central y occidental de la Cuenca Amazénica (Colombia, Ecuador, Pert, Brasil y
Bolivia) y centro de Brasil (Frost, 1985). En Bolivia se halla en toda la regién amazénica, de

cerrado y chaquena.

Comentarios.-

Duellman (1978a) encontré en nueve estémagos analizados, cuatro homdpteros, tres
ortépteros, un himenéptero y un diptero.

Hoogmoed (1979b), cita como depredadores de H. punctata en Surinam, los colibridos
Liophis cobella, Leptodeira annulata, Leptophis ahetulla, Helicops angulatus y Thamnodynastes
sp.. Caiman yacare debe de ser un depredador importante para la especie en Puerto Almacén. No

se observaron pardsitos.

‘ig. 4.27 A. Macho de Hyla punctata
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Figura 4. 27 C. Oscilograma y audioespectrograma de Hyla puncrara,
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Hvla raniceps (Cope, 1862)
Hypsiboas raniceps Cope, 1862, Proc. Acad. Nat. Sci. Philadeiphia 14: 353

Hyli raniceps Cochran, 1955, Bull. U. S. Nat. Mus. 206: 96

Ejemplares examinados: 1 (macho)

Diagnosis y descripcion.-

Una Hyla de gran tamafio, con rayas transversales finas en costados, cara anterior del
muslo ¢ ingle, un pliegue dérmico pectoral entre los brazos y una mancha temporal oscura (Fig
4.28 A).

Aspecto robusto, con miembros largos. Piel dorsal lisa, ventral y de la cara posterior del
muslo granular con muy pequenas pustulas. Cabeza alargada, subtriangular. Hocico redondeado
de perfil. Narinas mds cerca del extremo del hocico que del ojo, la distancia entre ellas algo
menor que la distancia ojo - narina. Canto rostral y regién loreal ligeramente concavos. Timpano
dos tercios del tamano def ojo. Manos con membrana basal. Tubérculo metacarpal interno
alargado, con un saliente prepolical en el macho; tubérculo metacarpal externo grande, irregular,
bifido. Tubérculos supernumerarios presentes. Tubérculos subarticulares grandes, redondeados.
Discos adhesivos de tamano equivalente a la mitad del timpano. Membrana del pie alcanzando el
peniltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo. Tubérculo metatarsal interno ovalado,
conspicuo. Tubérculos supernumerarios poco conspicuos. Color dorsal pardo o beige, con
manchas oscuras irregulares en tamano y forma. Barras transversales difusas en miembros y
costados. Zona loreal oscura, y mancha oscura difusa desde detrds del ojo a 1a mitad del costado
o menos. Partes inferiores crema, salvo la garganta, manchada de gris. Labio inferior color

crema. Machos con saco vocal gular. Medidas: 65 (1 macho).

Habitat.-

Se trata de una especic de zonas abiertas, que se halla en orillas de rios y lagos, zonas
encharcadas y pantanos con vegetacion baja (Lutz, 1973; Cet, 1980). Crump (1971) la encuentra
rara en la varzea y abundante en borde de bosque y espacios abiertos, en vegetacidn a baja altura
(aproximadamente unos 20 cm). cerca del agua; Heyer (1976b) encuentra ¢l 2% en bosque
secundano y el 98% en espactos abiertos. Hoogmoed (1979a) la cita como especie de sabana y
espacios abiertos. Fugler (1986) la halla en la varzea en bosque primano y secundario. En
Puerto Almaucén sélo fue hallado un ejemplar macho en las Charcas del Potrero, ¢l dia 9-X1-88.
Se hallaba 4 2 m de altura, cantando encaramado en un arbusto a la orilla de 1a charca. La especie
es abundante en las pampas cercanas, a 35 Km hacia el sur, en direccion a Concepeion. Allf se
encuentra en los bordes de charcas y lagunas. En Puerto Almacén se puede por tanto considerar

una especic muy rara y ocasional (0.03% de las observaciones totales), que quizd llegue
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esporadicamente arrastrada por las crecidas del rfo desde sus cabeceras (que atraviesan regiones

de pampa), bien en forma de adulto o de larvas.

Ciclo temporal y reproduccion.-

IZs una especie nocturna. Crump (1971) dice que en Belém se reproduce en la estacion
secd, de Febrero a Julio. Hodl (1977) encuentra en Manaus actividad de Diciembre a Agosto,
con hembras gravidas y/o amplexus de Mayo a Agosto. Fugler (1986) halla hembras gravidas de
Octubre a Diciembre en el Beni. En cuanto al tamaiio de puesta, Vizotto (1967) da un nimero de
huevos de 20¢(X) a 2200), con un didmetro de 1.7 mm y una duracion total del desarrollo farvario
de 76 dias, y Hodl (1990), un nimero medio de 1272 huevos, de 1.0 mm y un FTO de 22.3.
Hyla raniceps es por tanto un reproductor generalista (modo | de Duellman y Trueb, 1986) y

con una ferulidad alia.

Canto.-

El canto consiste en una serie de notas pulsadas desordenadas y audibles desde bastante
lejos, con una duracién de 114-244 ms, y asociadas en grupos de dos a seis. Cada nota contiene
cinco o seis pulsos, y la tasa de repeticién es de 101-205 notas/minuto. La frecuencia dominante
es de 761 Hz (Fig. 4.28 B). Los datos aportados por Hodl (1977) de ejemplares grabados en
Manaus, difieren en algunos pardmetros de los nuestros, pero la apaniencia general de sus

audioespectrogramas no ditieren sustanciaimente de los obtenidos en Puerto Almacén.

Distribucion.-

Se encuentra en la mitad oriental de Sudamérica, desde la Guayana Francesa, a través del
E de Brasil, hasta Paraguay, N de Argentina y E de Bolivia (Frost, 1985). En este pais se
distribuye por las zonas abiertas en los departamentos de Santa Cruz, Beni y La Paz. Como ya
se ha indicado. su presencia en Puerto Almacén es puramente accidental dada la proximidad de

las pampas ablertas en las que abunda.
Comentarios.-

Presumiblemente es una especie de alimentacidén generalista, capaz de devorar

invertebrados de tamafio mediano-grande.
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Fig. 4.28 A. Hyla raniceps.
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Figura 4. 28 B. Oscilograma y audioespectrograma de Hyla raniceps.
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Hyla rivergi Cochran v Goin, 1959
Hyla riveroi Cochran y Goin, 1959, Bull. U. S. Nat. Mus. 288: 284

Ejemplares examinados: 35 {34(dos de Monteverde, uno de Valle de Sajta)/1]

Diagnosis y descripeién.-

Hyla riveroi se distingue de las otras pequeiias especies de Hyla por tener un nitido canto
rostral, una o dos pequefias manchitas blancas supralabiales bajo el ojo y un diseio dorsal
irregular oscuro sobre fondo beige (Fig. 4.29 A).

Tamafio muy pequeno. Piel dorsal lisa, con pequetias pustulitas; piel ventral granular.
Cabeza corta, con hocico redondeado y retrocediendo un poco. Narinas mds cerca del extremo
del hocico que del ojo, siendo [a distancia entre ellas menor que la distancia ojo-naring; canto
rostral recto. Timpano menor que la mitad del ojo. Manos basalmente palmeadas. Tubérculo
metacarpal interno ovalado, el externo oval y mds pequeiio; tubérculos subarticulares bifidos,
s6lo conspicuos en ¢l cuarto dedo. Tubérculos supernumerarios poco conspicuos. Discos
adhesivos de tamaiio similar al timpano. Pies palmeados hasta el peniltimo tubérculo
subarticular del cuarto dedo. Tubérculo metatarsal interno ovalado, pequefio, el externo ausente.
Tubérculos subarticulares simples, poco conspicuos. Tubérculos supernumerarios pequenos.
Partes superiores beige, pardo claro o pardo rojizo, con un diseio mads oscuro, irregular, pero
habitualmente formando una mancha en forma de "X" o de "H" en la regién escapular, y una
barra interocular difusa. Del extremo del hocico al costado, a través del canto rostral y el ojo,
pasa una raya fina color crema, que delimita y separa la coloracidn de las partes superiores de la
del resto de la cabeza, que es mds oscura. Bandas difusas oscuras en tibias y brazos. Una o dos
manchitas blancas suboculares. A veces se encuentran ejemplares con un disefio dorsal en forma

de reloj de arena, recordando aigo al de H. leucophyllata. Machos con un saco gular distendible,
liso. Medidas: 22.8/24.5.

Habitat.-

Es una especie ecléctica, que se encuentra en gran variedad de medios, tanto en bosque
primario como secundario y en espacios abiertos (Duellman, 1978a; Toft y Dueliman, 1979;
Aichinger, 1991). No obstante, Heyer (1976b) da un 100% de presencia en espacios abiertos.
Se encuentra en corrientes y en charcas en borde de bosque, sean temporales o permanentes, y
aunque prefiere las temporales, aparece primero en las permanentes (Aichinger, 1987). Se sitda
sobre vegetacion baja, a 30-60 ¢m (Goin y Layne, 1958) y normalmente por debajo de 1.5 m
(Toft y Duellman, 1979).

En Puerto Almacén, se encontrd en bosque primario el 16.2%, en secundario el 58.6%,
en potreros el 1.2% y en orilla fluvial el 23.7% (n=80), demostrando asi un cardcter poco

exigente (Fig.4.29 B). Es moderadamente comin, nunca abundante, con un 2.83% de las
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observaciones totales. En la oriila fluvial su presencia es mds estabie, v aqui se tegaron a
contabilizar ocho especimenes en 500 m de orilla. No obstante, Aichinger (1987), cita
concentraciones de machos superiores a los 50 ejemplares. El substrato preferido donde se
sitdan son las plantas palustres, con un 50% (n=20), y en ellas se colocan con preferencia sobre
hojas (90%). Las plantas utilizadas tienen una altura media de 1.1 m (n=14), y estan
preferentemente enraizadas en el agua (85%), a una distancia media de 3.1 m {n=5) de la orilla,
cuando se hallan en charcas (en la onlla fluvial, se disponen mas o menos sobre 1a misma onlla).
La altura a que se encuentran los ejemplares es de 0.3-1.75 m (X=0.6; n=20). Es
moderadamente conspicua, no escondiéndose mucho, pero tampoco es facil de detectar dado su

diminuto tamano.

Ciclo temporal y reproduccidn.-

Es una especie claramente nocturna (Toft y Duellman, 1979; Rodriguez y Cadle, 1990,
Rodriguez, 1992). Duellman (1978a) la encuentra activa de Marzo a Junio en Santa Cecilia,
manifestando que probablemente se reproduzca esporddicamente. Aichinger (1987) la halla
activa solo durante seis meses, en la estacion luviosa. En Puerto Almacén, el primer afio
cantaron desde el 28-X al 13-1V, y el segundo, del 25-XI hasta al menos el 16-IV. Las hembras
parecen muy escasas. La inica hembra capturada, del dia 27-1-88, no tenfa el ovario
desarroliado y los tnicos datos de reproduccién conocidos para la especie son de Aichinger
(1985), quien da un nimero medio de puesta de 394 huevos de 1 mm de didmetro (n=10), con
un tamano medio de las hembras de 23 mm, con lo que el FTO=17.1. Probablemente se
reproduce tanto en charcas como en el rio (modos 1 y 2 de Duellman y Trueb, 1986). Los
machos examinados en Puerto Almacén mostraron valores de cuerpos grasos entre 0 y 4, con

tendencia a acumular mds grasa en el pico de lluvias de Diciembre - Enero.

Canto.-

Los machos emiten una nota corta y aguda, a intervalos irregulares, a veces en series de
tres ¢ cuatro; cada nota, compuesta de 6-8 pulsos, dura 20-29 ms, con una frecuencia
fundamental de 5313 Hz y una tasa de repeticion de 44.6 (Fig. 4. 29 C). Estos datos coinciden a
grandes rasgos con los proporcionados por Duellman (1978a). El canto es bastante parecido al

de H. nang y en agrupaciones mixtas puede no resultar fécil distinguirlos.

Distribucion.-
Es una especie propia de la parte alta de ta Cuenca Amazénica en Colombia, Ecuador,
Perd, O de Brasil y Bolivia. En este pais se distribuye presumiblemente por toda la region

amazonica, habiéndola encontrado en la region del Chapare, en Cochabamba.



Comentarios.-

Duellman (1978a) encuentra tres dipteros en el estémago de un ejemplar

Fig. 4.29 A. Hyla riveroi.
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Osteocephalus leprieurii Duméril y Bibron, 1841
Hyla lepricyrii Duméril y Bibron, 1841. Erpetol. Gen. 8: 553
Qsteocephalug leprieurii Goin, 1961. Ann. Carnegic Mus. 36: 13

Ejemplares examinados: 1 (macho)

Diagnosis v descripcion.-

Esta especie se distingue de otros hilidos de 1a zona por poseer los machos dos sacos
vocales externos y piel espinosa y carecer de dos crestas éseas en la parte superior del crianeo,
visibles bajo la piel (Fig. 4.30 A).

Aspecto moderadamente robusto. Piel dorsal en el macho cubierta de pequenas
espiculas, lisa en [a hembra; piel ventral granular. Cabeza ancha y aplanada, con morro cuadrado
en vista dorsal y retrocediendo figeramente de perfil. Narinas cerca del extremo del hocico;
distancia entre narinas casi el doble que [a distancia ojo - narina. Timpano casi tan grande como
el 0jo. Manos palmeadas basaimente. Tubércuio metacarpal interno ovalado, pequeno. Machos
con callosidad nupcial parda en toda la cara interna del primer dedo. Tubércuio metacarpal
externo bitido, en conexi6n con un tubérculo carpal externo. Tubérculos subarticulares simples,
excepto el penultimo del cuarto dedo, que es bifido. Discos adhesivos aproximadamente como la
mitad del timpano. Pie con membrana rebasando algo el peniltimo tubércuio subarticular del
cuarto dedo. Tubérculo metatarsal interno ovalado, conspicuo, el externo puntiforme.
Tubérculos subarticulares simples. Tubérculos supernumerarios poco conspicuos. Dorso beige -
amarillento, con bandas transversales poco marcadas, la mds nitida entre los ojos. Raya oscura
difusa del ojo a la narina; regidn loreal mds oscura que la regién subocular. Timpano pardo
oscuro. Rayas transversales oscuras en brazos y piernas, Partes inferiores crema. Iris amarillo
dorado, con reticulaciones negras. Machos con dos sacos vocales externos, uno a cada lado de

la comisura bucal. Medidas: 49 mm (1 macho).

Habitat.-

Es una especie muy arboricola hallada en bosque primario y secundario, y borde de
bosque, usualmente a mds de [.5 m de altura (Duellman, 1978a; Toft y Duellman, 1979;
Aichinger, 1991; Rodriguez y Cadle, 1991; Rodriguez, 1992). Aunque para la reproduccion
utiliza charcas y cormientes, sean efimeras o permanentes, es basicamente un habitante del dosel
forestal (Trueb y Duellman, 1971; Duellman, 1978a; Hoogmoed, 1979%; Lescure y Gasc,
1986). Esto le hace pasar desapercibido, pero al margen de eilo incluso, la especie puede ser
considerada en Puerto Almacén como extraordinariamente escasa. Tan sélo un ejemplar (0.03%
de las observaciones totales), macho adulto, fué hallado el 20-11-88, en borde de bosque
secundario, en las Charcas del Puente. Estaba cantando desde el agua de un pequeiio charco,

entre la vegetacion herbicea. A pesar de haber prospectado el lugar en noches sucesivas v a
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distintas horas, nunca mds volvio a ser observada ni oida esta especie. Probablemente es mds
comiin mas hacia el N. La abundancia de la especie varia localmente. Toft y Duellman (1979) la
encuentran comun en ambas estaciones en el rio Llullapichis, Perd; en cambio, Aichinger (1987)
no halla concentraciones superiores a 5 machos, y Duellman y Salas (1991) la consideran rara en

Cuzco Amazonico.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Se trata de una especie nocturna (Toft y Duellman, 1979; Duellman y Salas, 1991,
Rodriguez y Cadle, 1991; Rodnguez, 1992). Como para el caso de H, raniceps, no disponemos
de datos sobre reproduccion en Puerto Almacén, salvo que un macho cantaba en Febrero. Trueb
y Duellman (1971) dicen que probablemente se reproducen de Abril a Mayo, aunque Duellman
(1978a) encuentra juveniles de Marzo a Noviembre. Contranamente a lo observado en Puerto
Almacén, diversos autores manifiestan que los machos, aunque seguramente se reproducen en
charcas en el bosque (modo 1 de Duellman y Trueb, 1986), cantan desde los drboles, hasta a
cinco metros de altura {(Duellman, 1978a: Aichinger, 1987). Esto y el oirlos dispersos por el
bosque, ha sugerido también la idea de que pudiese utilizar agua acumulada en huecos de drboles
como lugar de reproduccidén (modo 19 de Duellman y Trueb, 1986) (Aichinger, 1985; 1991).
Duellman (1978a) da un complemento ovidrico de 480-1150 (X=848; n=16) huevos de 1.2 mm,
y un FTO=17.0, v Aichinger (1985), un promedio de 788 huevos (n=2) de 1.5 mm,
deduciéndose un FTO=20.7.

Canto.-

El canto consiste en una nota pulsada, ronca, algo parecida a la de B. typhonius. La
duracion media de cada nota es de 235 ms, y consta de 7-8 pulsos; la frecuencia fundamental es
de 878 Hz, v la dominante, de 2083 Hz (Fig. 4.30 B). Schliiter (1979) describié el canto de
ejemplares de Perd, exponiendo que hay dos tipos de notas, una larga y mds tonal y otra corta,
mds pulsada. Sus datos y audioespectrogramas no concuerdan con los obtenidos en Puerto

Almicén.

Distribucion.-

Se encuentra desde las Guayanas, a través de la parte occidental de la Cuenca
Amazénica, en Colombia, Lcuador, Perd v O de Brasil (Frost, 1985), hasta el N de Bolivia.
Puerto Almacén es la inica localidad conocida para la especie en el pais (De la Riva, 1990b),
pero presumiblemente se ha de hatlar en toda la regién amazénica del mismo; a la longitud de

Puerto Almacén, probablemente esta es la localidad mds surefia de la especie.

1]
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Comentarios.-

Es una especie insectivora generalista. Ducllman (1978a), analiza el contenido de 25
estdmagos, encontrando ortépteros en el 36%, coledpteros en el 20%, dictiopteros en el 16%,
lepidépteros en el 8%, larvas de coledptero cn ¢l 8%, ardcnidos en el 8%, dermdpteros en el 8%,

dipteros en el 4% y formicidos en el 4%.
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Fig. 4.30 A. Macho de Osteocephalus leprieurii.
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Figura 4. 30 B. Oscilograma y audioespectrograma de Osteocephalus leprieurii.
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Osteocephalus taurinus Steindachner, 1862
Osteocephalus taurinus Steindachner, 1862. Arch. Zool. Anat. Physsiol. Wiss. Med. 2: 77

Ejemplares examinados: 32 (24/8)

Diagnosis y descripcion.-

La combinacién de caracteres de poseer dos sacos vocales externos, piel con pequenas
plistulas espinosas en los machos y dos crestas dseas craneales visibles bajo la piel, diferencian
a Q. taurinys de cualquier otra especie de hilido de la zona (Fig. 4.31 A).

Aspecto relativamente gricil, con patas largas. Piel dorsal en los machos con pequefias
espiculas, en las hembras lisa con pequedios grénulos; piel ventral granular. Cabeza aplanada y
redondeada, con dos crestas 6seas frontoparietales paralelas que parten de la region interorbital
hacia atrds. Hocico recto en visia dorsal y de perfil. Narinas casi en el extremo, abiertas
lateralmente, la distancia entre ellas menor que la distancia ojo ~ narina. Canto rostral recto o
ligeramente convexo. Timpano aproximadamente tres cuartos del didmetro del ojo. Mano
basalmente palmeada. Tubérculo metacarpal interno ovalado. Machos con una callosidad nupcial
parda en la cara interna del primer dedo. Tubérenlo subarticular simple, salvo el peniiltimo del
cuarto dedo, semibifido. Tubérculos supernumerarios escasos, muy poco conspicuos. Discos
adhesivos algo mayores que la mitad del timpano. Pie paimeado hasta algo mds del pendltimo
tubérculo del cuarto dedo. Tubérculo metatarsal interno ovalado, el externo redondeado.
Tubérculos subarticulares sencillos. Tubérculos supernumerarios pequefios y escasos. Color
dorsal variable, desde beige a pardo oscuro o pardo rojizo, con manchas oscuras o sin ellas;
puede haber una raya clara vertebral y manchas o lunares color crema, dispersos. Bandas
transversales en los miembros, poco marcadas. Coloracion de las partes inferiores crema, con o
sin manchitas pardas. Region subocular crema. Machos con dos sacos vocales grises, uno en
cada comisura bucal. Iris dorado verdoso con reticulo negro. Timpano beige, translicido.
Huesos verdes. Medidas: 66.7/83.0.

Habitat.-

Es una especie forestal, hallada tanto en bosque primano como secundario, aunque
también se puede encontrar en borde de bosque (Bokermann, 1964c; Dueliman, 1978a;
Hoogmoed, 19794 Toft vy Duellman, 1979; Fugler, 1986. Rodriguez v Cadle, 199(;
Zimmermann y Rodriguez, 1990: Aichinger, 1991; Rodriguez, 1992). Crump (1971) lo seiiala
como raro en zonas abiertas y borde de bosque. Se ha senalado su cardcter muy arboricola,
destacindose el que se encuentre alto y su preferencia por los troncos; asi, Zimmermann y
Rodriguez (1990} indican que se halla hasta a tres metros, pero Rodriguez (1992), lo cita a mis
de 20 metros de altura. Toft y Duellman (1979) dicen que se halla alio durante el dia y mis bajo

por la noche. Parece preferir ubicarse en los troncos (Bokermann, 1964¢; Lescure y Gasc, 1986;
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Duellman v Salas. 1991). Para reproducirse baja a charcas en el bosque, o en ¢l limite de éste,
que pueden ser efimeras (Aichinger, 1987), pero tambi€n se reproduce en corrientes dentro del
bosque (Lutz y Kloss, 1952), sean efimeras o permanentes {Aichinger, 1987). Zimmermann y
Rodriguez (1990), dan como lugares de reproduccion en Manaus charcas temporales (menos de
cuatro meses con agua) y permanentes o semipermanentes (ocho o mds meses con agua) y
charcas junto a corrientes. En Puerto Almacén, se encontré en bosque primario el 28.2%, en
secundario el 63.1%. y en la orilla fluvial al principio de la estacién, el 8.7% (n=36) (Fig. 4.31
B). El lugar donde la especie resulté mds comiin fué el Curichi del Capibara, con un 34.8% del
total de observaciones, y ahi se observé en el 31.3% de las visitas. Sin embargo, el mayor
ndmero de ejempiares en un sélo censo fué de diez y se contabilizaron en la Charca del Bosque.
Aichinger (1987) cita una concentracion de unos 25 machos, y Bokermann (1964c¢) habla de una
agrupacién de mds de 50 ejemplares. En Puerto Almacén es una especie moderadamente comun,
con un 1.63% de las observaciones totales.

A nivel de microhdbitat, Q. taurinus prefiere ubicarse en drboles grandes (68.2%)

(n=22), donde se sitia preferentemente en los troncos (50%) o ramas primarias (31.8%). Las
plantas utilizadas miden entre 1.70-5.50 m (X=2.95; n=13), y se ubican sobre todo en la orilla
(72.7%; n=22) o en tierra {27.3%), pero no se observaron en plantas sobre el agua. La altura a
que se sitian los ejemplares es de 0.3-2.5 m (X=1.3; n=22). Dados su tamafio y su costumbre

de situarse sobre troncos y tallos es una especie bastante conspicua.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Aungue Bokermann (1964c¢) cita el caso de machos cantando a las 13 h, la mayoria de
los autores la senalan como una especie nocturna (Toft y Duellman, 1979, Zimmermann y
Rodriguez, 1990: Redriguez y Cadle, 1991; Duellman y Salas, 1991; Rodriguez, 1992). En
Puerto Almacén también se detectd ocasionalmente actividad diurna; un ¢jemplar cantaba a las
11:30 de la manana en el Curichi del Capibara el 11-X11-88.

En Santa Cecilia, Duellman (1978a) halla ¢jemplares de Abril a Agosto y uno solo en
Noviembre. Aichinger (1987) da en Panguana cuatro meses de actividad durante la estacion
himeda, mientras que segun Zimmermann y Rodriguez (1990), ¢n Manaus canta
espordadicamente todo el ano. Fugler (1986) halla hembras gravidas en Octubre, Trueb y
Duellman (1971} en Mayo, y Duellman (19782} en Julio; Bokermann {1964¢). encuentra puestas
en Rondonia en Noviembre. En Puerto Almacén, ¢l primer ano los machos empezaron a cantar
el 1-X1l y dejaron de hacerlo el 1-11l. y se vieron hembras gravidas del [-XII al 19-11. El
segundo ano, s¢ overon machos del 24-X1 al 31-1, aunque se observaron individuos activos
hasta el 29-111, v se vieron hembras grividas del 2-X1I al 9-111. Las hembras son bastante
abundantes, aunque menos que los machos. Se observaron amplexus ¢l primer ano el 28-X11, el

30-1 v el 19-11 v el segundo afo, el 29-XI1 y el 26-1. En ocasiones se vieron parejas en
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amplexus a dos o tres m de alturi, pero esto puede ser resultado de su tendencia a huir hacia las
copas de los drboles al ser molestadas (Bokermann, 1964c; Trueb y Duellman, 1971).

Qsteocephalus taurinus deposita Tos huevos en una pelicula flotante en el agua en charcas (modo

1 de Duellman y Trueb, 1986), dispersindose los huevos, que con la envuelta gelatinosa miden
5 mm de didmetro, de modo que se hallan unos 100 por decimetro cuadrado (Bokermann,
1964c¢). Se trata de una especie muy fértil, aunque los datos aportados por Crump (1974),
Duellman (1978a) y Hodl (1990) no parecen indicarlo tanto. En efecto, los dos primeros autores
encuentran sélo una hembra gravida de 76 mm, con 550 huevos de | mm (FTO=7.2), y el
tltimo da también los datos de una sola hembra de 74 mm, conteniendo 1479 huevos de 1 mm
(FTO=20). Sin embargo, las cinco hembras con huevos maduros examinadas en Puerto
Almacén mostraron un nimero de huevos entre 24(00-3525 (X¥=3080) de 1.5 mm, dando asf un
FTO=60.4, uno de los valores mas altos de todos los anuros de la comunidad. Todas las
hembras de Puerto Almacén examinadas presentaban cuerpos grasos sin desarrollar, excepto una
con CG=1]. Los machos oscilaron entre valores 0 y 2, con predominancia del primero.

No hay datos sobre desarrollo y reclutamiento. 1.os datos sobre comportamiento de las
larvas proporcionados por Duellman y Lescure (1973) corresponden en realidad a Hyla

geographicy (Caldwell, 1989).

Canto.-

Los machos cantan desde el suelo (Trueb y Duellman, 1971; Duellman, 1978a) o desde
plantas a menos de un metro de altura (Bokermann, 1964c¢), aunque en Puerto Almacén también
los hemos observado cantando algo mds altos. El canto consiste en una larga nota pulsada, como
un ronquido y con modulacidn de frecuencia, la cual es emitida a razén de 31 notas/minuto, tiene
un promedio de 43 pulsos, y una duracion media de 761 ms. La frecuencia fundamental es de
901 Hz, y la dominante de 1330 Hz (Fig. 4.31 C). Raramente era emitida una nota secundania
mds corta y tonal. Duellman y Lescure (1973) describen dos tipos de notas en Ecuador, una
corta y mas tonal, y otra mds larga y pulsada, que es la inica comparable a la registrada por
NOSOLros, Pero que aun asi muestra un mayor numero de pulsos y menor duracion. Schliiter
(1979) en Panguana también describe dos tipos de nota, aunque no exactamente
correspondientes a los de Duellman y Lescure (1973), pero la nota larga descrita por este autor,
aunque algo mas larga que la nuestra, en general es semejante en rango vy estructura.
Zimmermann y Bogart (1984) obtienen grabaciones en ¢l P. N. Tapajés, Brasil, que se
corresponden bastante bien con las de Schliiter, y también con las nuestras, aunque su nota larga
tiene también mayor duracién y un mids bajo ritmo de repeticion de pulsos. La amplia
distribucién geogrifica de Q. taurinus no es raro que conlleve la existencia de variaciones

regionales en las caracteristicas de sus llamadas, tal como apuntan todos estos resultados.



Distribucion.-

Es una especie de amplia distribucién. Se encuentra en las Guayanas, la alta cuenca del
Orinoco y toda la Cuenca Amazénica desde los Andes al Atldntico, alcanzando Mato Grosso y
Bolivia por el S (Trueb y Duellman, 1971; Frost, 1985). En Bolivia ocupa toda la regién

amazonica

Comentarios.-

Duellman (1978a), encuentra en diez estémagos, ortépteros en ocho y dictiépteros en
dos, y como presas adicionales, una arafia, un amblipigido y una hormiga. De dos estébmagos
examinados en Puerto Almacén, uno estaba vacio y el otro contenfa dos arafias, un diptero, un
ortéptero y un formicido de 2.3 mm. Se debe alimentar por tanto, de artrépodos arboricolas

relativamente grandes. No se observaron pardsitos.

ig. 4.3 A. Osteocephalus taurinus.
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Figura 4. 31 B. Uso del macrohabitat en Qsteocephalus taurinus.
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Figura 4. 31 C. Oscilograma y audioespectrograma de Osteocephalus taurinus,
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Phrynohvyas coriacea (Peters. 1867)
Hyla coriacea Peters, 1867. Monatsber. Preuss. Akad. Wiss. Berlin, 1867: 11

Phrynohvas coriacea Duellman, 1968. Herpetologica 24: 205
Ejemplares examinados: 6 (3/3)

Diagnosis y descripcion.-

Es la inica especie de la zona que presenta combinados los caracteres de tener dos sacos
vocales externos de color amarillo, piel lisa, ausencia de crestas 6seas cefdlicas y membranas
interdigitales de color rojo (Fig. 4.32 A).

Cuerpo grueso y robusto. Piel dorsal lisa y gruesa, la ventral granular y la de los
costados con arrugas formando celdillas. Cabeza ancha, subtriangular. Narinas un poco mas
cerca del extremo del hocico que del ojo, la distancia entre ellas igual o algo menor que la
distancia ojo - narina. Regién loreal oblicua y ligeramente concava. Timpano algo menor que el
0jo. Mano palmeada hasta la mitad del tercer dedo. Tubérculo metacarpal interno ovalado.
Machos con una callosidad nupcial en la cara interna del primer dedo. Tubérculo metatarsal
externo bifido y poco definido. Tubérculos subarticulares simples, salvo €l pentltimo del cuarto
dedo, que es bifido. Tubérculos supermumerarios abundantes, pequenos. Discos adhesivos algo
menores que el timpano. Pie palmeado casi completamente, sobrepasando el peniltimo tubérculo
subarticular del cuarto dedo. Tubérculo subarticular interno ovalado, pequeiio; externo auseate;
tubé€rculos subarticulares simples; tubérculos supernumerarios abundantes, pequenios. Dorso
beige o pardo; aunque puede ser mds o menos uniforme, normalmente hay una mancha oscura
en forma de reloj de arena, con un extremo entre los ojos; otra mancha transversal sacral. Ambas
estan orladas por una fina raya de color crema. Bandas de igual disedo sobre la tibia. Una
mancha negra de contorno difuso en el hombro. Partes inferiores color crema uniforme.,
Membranas interdigitales rojas. Iris anaranjado. Machos con dos sacos vocales amarillos, uno
en cada comisura bucal. Medidas: 64.0/68.6.

Phrynohyas coriacea presenta un comportamiento defensivo hasta la fecha no descrito,
consistente en nflar el cuerpo al sentirse en peligro, y de este modo, las dos manchas negras
sobre ¢l hombro se ven de frente como s1 fuesen dos grandes ojos, tal como pretende
Physalaemus natiereri cuando se infla para mostrar hacia atrds sus glindulas inguinales.

Habitat.-

Es una especie forestal que se halla tanto en bosque primario como en secundario
(Dueltman, 1978a; Hoogmoed, 1979%a; Toft y Duellman, 1979; Aichinger, 1991; Rodriguez,
1992). Se halla a bastante attura (Toft y Duellman, 1979); Aichinger (1987) seiiala que canta a
cinco mde altura, y Zimmemann y Rodriguez (1990) apuntan que es una especie arbdrea que se

encuentra alta. Unliza para reproducirse charcas de bosque que pueden ser efimeras (Aichinger,
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1987; Rodriguez y Cadle, 1990). En Puerto Almacén, como parece ser noria, es una especie
escasa (0.14% de observaciones totales), y las pocas observaciones lo fueron todas en bosque
primario (Fig. 4.32 B), el 75% de las veces en fa Charca del Bosque (donde se encontraron
hasta ocho ejemplares simultdneamente), y el 25% en el Curichi Negro (n=4). Aichinger (1987)
sefiala concentraciones de machos inferiores a cinco ejemplares. El 60% fué visto sobre
palmeras, y ¢l 40% en enredaderas (n=5), estando el 100% en ramas primarias, aunque agui
incluimos los hallados en hojas de palmeras, que fueron el 80%. El 100% (n=5) de las plantas
utilizadas estaban enraizadas en tierra, a una distancia media de la orilla de 2.6 m (n=3). No se
midio la altura de las plantas utilizadas, pero la preferida por los ejemplares vistos, fué de 1.2-
1.7 m (%=1.3; n=5). Todos estos datos han de tratarse con muchas reservas dada la escasez de

observaciones.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Se trata de una especie nocturna (Rodriguez y Cadle, 1990; Rodriguez, 1992). Duellman
(1978a), halla en Santa Cecilia la especie activa de Mayo a Octubre, y Aichinger (1987), sefala
seis meses de actividad durante la estacién himeda en Panguana. Parece ser un reproductor
explosivo tras fuertes lluvias, aunque se sabe muy poco sobre la biologia de esta especie. Si bien
Rodriguez (1992) especula con la posibilidad de que utilicen huecos llenos de agua en los

irboles como lugar de reproduccién (como hace P. resinifecirix), en Puerto Almacén hemos

podido observar que se reproduce en charcas temporales (como P venulosa). Dichas
observaciones de machos cantando y en amplexus, corresponden solo a dos noches seguidas, el
28 y 29 de Diciembre del 88, y otra noche aislada el 25 de Enero del 89. Todos los ejemplares
vistos de P, conagea lo fueron en el segundo adfio, en esos tres Gnicos dias, mds una hembra sola
el dia 10-XII. El primer dia de canto, en la Charca del Bosque, tan solo habfa una delgada capa
de agua que de no haber llovido al dia siguiente, habria desaparecido del todo. Los huevos son
depositados formando una pelicula flotante (Duellman, 1978a). Crump (1974) examind una
hembra de 66 mm portando 1430 huevos de 2.0 mm (FTO=43.3); para la misma, Duellman
(1978a) da un diametro de huevo de 1.9 mm (FTO=41.2). Las tres hembras examinadas de
Puerto Almacén presentaron 1075-1700 (X=1375) huevos de 1.7 mm (FI'O=35.12). Se puede
considerar por tanto a P, coriacea como un reproductor gencralista, de elevada ferulidad (modo 1
de Ducllman y Trueb, 1986). Los valores de los cuerpos grasos en machos y hembras oscilaron

entre 0 vy 2. No se sabe nada sobre Tarvas y desarrollo.

Canto.-

El canto, emitido bien flotando en el agua, bien desde la vegetacidn circundante, es como
una mezcla entre el de Q. taurinus v el de P._venulosa, al ser una sucesidn de notas largas
pulsadas y roncas, con modulacion de frecuencia. La duracion media es de 608 ms, con un
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promedio de 42 pusos/nota, y la frecuencia dominante es de 2090 Hz (Fig. 4.32 C). Schliiter
(1979) obtiene en Peri grabaciones en las cuales la modulacién de frecuencia es muy acusada, y
hay potencia en diferentes bandas, aproximadamente a 500, 1000, 2800 y 3800 Hz, mientras

que nosotros s0lo encontramos una banda con potencia, alrededor de los 2000 Hz.

Distribucién.-

Se encuentra en la Cuenca Amazdnica de Ecuador, Perii y Bblivia, y en las Guayanas
(Frost, 1985). En Bolivia sélo estd citada en Puerto Almacén (De la Riva, 1990b), pero
probablemente se halle en gran parte de la regién amazoénica del pafs.

Comentarios.-
Duellman (1978a) encuentra en dos estémagos analizados una dieta variada de
artrépodos.

Fig. 4.32 A Macho de Phrynohyas coriacea cantando en el agua.
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hrynohyas venulesa (Laurenti, 1768)

Rana venulosa Laurenti, 1768. Synops. Rept.: 31
Phrynohyas venulosa Hemming, 1958, Opin. Dechlar. Intl. Comm. Zool. Nomencl., 19: 172
Ejemplares examinados: 25 (19/6)

Diagnosis y descripcion.-

Se trata de la especie de hilido mds grande de la zona. La siguiente combinacion de
caracteres, la distingue de cualquier otra: dos sacos vocales externos de color pardo, piel
pustulosa pero no con espiculas, ausencia de crestas cefdlicas y labio inferior de color crema
(Fig. 4.33 A).

Especie grande y robusta. Piel dorsal gruesa, glandular y ligeramente rugosa, con
pustulas aplanadas dispersas; piel ventral fuertemente granular. Piel de los costados con arrugas
formando celdillas. Cabeza ancha y aplanada. Hocico redondeado en vista dorsal y lateral.
Narinas cerca del extremo del hocico, la distancia entre ellas algo menor que la distancia ojo-
narina. Timpano algo menor que el ojo. Canto rostral poco conspicuo, regién loreal ligeramente
concava. Mano palmeada basalmente. Tubérculo metacarpal interno ovalado, externo aplastado,
bifido. Machos con una extensa callosidad nupcial parda en la cara interna del primer dedo.
Tubérculos subarticulares prominentes, €l penultimo del cuarto dedo, bifido. Tubérculos
supernumerarios redondeados, irregulares en tamano. Discos adhesivos de tamaiio similar al
timpano. Membrana del pie sobrepasando algo el peniltimo tubérculo subarticular del cuarto
dedo. Tubérculo metatarsal interno ovoidal, externo redondeado, menor. Tubérculos
subarticulares prominentes, subconicos. Tubérculos supernumerarios pequefios, redondos.
Pliegue dérmico supratimpdnico. Dorso beige, pardo o pardo-verdoso, con disefio variable;
puede ser casi uniforme, pero normalmente hay manchas oscuras irregulares, que pueden formar
dos bandas laterodorsales. Puede haber manchas blancas dispersas. Miembros barreados. Labio
inferior y partes inferiores de color crema uniforme. Ins color dorado con reticulaciones negras.
Machos con dos sacos vocales comisurales de color pardo-grisiceo. Medidas: 93.5/103.3.

Al ser manepados, los ejemplares de P_vennlosg exudan una secrecion lechosa que se
vuelve tremendamente pegajosa y puede resultar bastante toxica (Smith, 1941; Lutz y Kloss,
1952; Duellman, 1956; Janzen, 1962). McDiarmid (1968) apunta un mayor desarrollo del tejido

glandular en la época seca, como medio de paliar el riesgo de desecacion.

Habitat.-

Es una especte ecléctica y se halla en todo tipo de medios a lo largo de su drea de
distribucion. Asi, los estudios llevados a cabo en dreas cubiertas de bosque, sea éste primario o
secundario, registran su presencia en €l (Duellman. 19784; Toft y Duellman, 1979; Fugler,
1986; Hoogmoed, 1990; Rodriguez y Cadle, 199(; Aichinger, 1991, Rodriguez, 1992), pero
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también es citada en orilla fluvial (Lutz y Kloss, 1952; Lescure, 1986b), sabana o terras
cultivadas (Zweifel, 1964; Hoogmoed, 1979a; Hoogmoed y Gorzula, 1979), zonas de
transicién de bosque a sabana (Pyburn, 1967), y zonas abiertas en general (Zimmermann y
Hold, 1983). Crump (1971) la halla rara en bosque, pero comin en borde de bosque y areas
abiertas, y Heyer (1976b) da un 100% de presencia en zonas abiertas; ello puede deberse a que
en el bosque es una especie que se suele encontrar a bastante altura, en copas y troncos
(Duellman, 1987a; Toft y Duellman, 1979; Dueilman y Salas, 1991). Se ha sefialado asimismo
su cardcter antrépico (Lutz y Kloss, 1952; Hoogmoed y Gorzula, 1979; Hoogmoed, 1990).
Efectivamente, en algunas ciudades y pueblos de Bolivia hemos podido encontrarla en patios de
casas e incluso en cisternas en los cuartos de bano.

En Puerto Almacén, P, venylosa se halld en bosque primario un 22.7%, en secundario
un 22.6%, en potreros un 11.3%, y en la orilla fluvial un 43.2% (n=44) (Fig. 4.33 B). La
mayor parte de las observaciones en el rio se deben a los dias de las primeras lluvias de la
temporada, en que la especie se reproducia en los nuevos charcos formados o en las balsas
estancadas de agua del rfo. La otra parte corresponden a ejemplares aislados en los arboles de las
orillas detectados a lo largo de toda la estacién lluviosa, pero una vez que ¢l rio empezaba a
correr, la especie lo abandonaba por completo como lugar de reproduccion. Es una especie
relativamente comiin, con un 1.56% de las observaciones totales.

A nivel de microhdbitat, los drboles grandes y pequefnios superan con mucho el
porcentaje de utilizacién frente a otros tipos de plantas (55%; n=58), seguidos de las enredaderas
y marafas vegetales (20.7%); nunca se observé en hierbas, plantas palustres o flotantes. La
ubicacion preferida fue en ramas primarias (50%; n=58), seguidas por igual por los troncos
(20.7%) y ramas secundarias (20.7%). Las plantas elegidas estaban sobre todo en tierra (89.6%:;
n=58), y su altura oscil6 entre 2.0-8.0 m (Xx=4.55; n=45). Los ejemplares se encontraron a una
altura de 0.8-4.0 m (X=2.0; n=58). Es una especie bastante conspicua, dados sus lugares de

ubicacion bastante expuestos y su gran tamano.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Phrynohyvas venulosa es una especie nocturna (Lutz v Kloss, 1952, Rodriguez y Cadle,
1990; Dueliman y Salas, 1991; Rodriguez, 1992). No obstante, en Puerto Almacén hemos
observado que algunos machos aislados pueden cantar por la tarde, muy de cuando en cuando.

Zweifel (1964) halla la especie activa en Panama en la estacion lluviosa (Mayo, Junio y
Julio), al igual que Pyburn (1967) en Méjico (Julio y Agosto); en Venezuela, Staton y Dixon
(1977) y Hoogmoed y Gorzula (1979) dicen que canta en la primera mitad de la estacion
Huviosa, empezando un mes después de que catgan las primeras Huvias, Duellman (1970b) dice
que ¢n la €poca seca se halla de dia en agujeros de drboles, bajo cortezas, en bromelias y axilas

de hojas de bananero, y que de noche se vuelven activas. En Puerto Almacén, el periodo de



actividad reproductor es relativamente corto. Como en otras partes, se dan masivas
concentraciones reproductoras, de tipo explosivo, con las primeras lluvias torrenciales (Pyburn,
1967; Duellman, 1978a) v en seguida cesan. As{, el primer aito cantaron entre el 2-Xiy el 17-1,
y se vieron amplexus los dias 21-XI, 1-X11 y 28-XII: el segundo ano se oyeron al menos desde
el 16-XI al 1-1I, con amplexus observados los dias 24-X1; 9, 10, 14 y 28-X11. Asi, en realidad
la actividad reproductora dura unos dos meses y medio, pero con pocos dias reales de
reproduccién. No obstante, al contrario gue a otras especies, se la puede seguir observando,
aunque escasa, hasta mds avanzada la estacion; el pnimer ano se¢ vieron ejemplares hasta la
tercera semana de Febrero, y el segundo, hasta la primera de Abril. Siguiendo a dias de fuertes
iluvias, los machos se congregan alrededor de charcas temporales y cantan desde la vegetacién
circundante y, sobre todo, flotando en el agua (Gans, 1960; Zweifel, 1964; Rivero y Esteves,
1969; Duellman, 1970b; Duellman, 1978a). Hasta 32 ejemplares se observaron en la Charca del
Bosque en una de estas agrupaciones; al ser molestados, se suben a los drboles y siguen
cantando; la actividad puede durar toda la noche. Se producen los amplexus en €l agua, aunque
también se pueden ver parejas copulando en la vegetacidn o en el suelo. La hembra se inclina
hacia abajo y vibra en el momento de emitir los huevos, que se dispersan por la superficie
(Pyburn, 1967); asi, la puesta consiste en una pelicula flotante que ocupa aproximadamente 1.5
m?y los hvevos, de 3.5 mm (con cubierta gelatinosa), se hallan separados 1-1.5 mm unos de
otros (Duellman, 1956; Zweifel, 1964; Pyburn, 1967) (Modo 1 de Duellman y Trueb, 1986).
Fugler (1986) halla hembras con huevos en el Beni en Octubre y Noviembre. En Puerto
Almacén, hallamos hembras gravidas en primer ano entre el 29-X y el i-XII, y el segundo afio,
del 10 al 16 del X1l. Se examinaron las gdnadas de seis hembras, de las cuales cuatro portaban
huevos, y mostraron una fertilidad muy alta, con un nimero de hucvos entre 5000-5775
(x=5481.2), de 1.6 mm de didmetro. El FTO=90.86, un valor muy alto, sélo superado por
Bufo paracnemis. La disposicion interna de los huevos hace pensar en que $6lo se realiza una
puesta, ya que cuando todos estan en ¢l Gtero, aparecen solo huevos atrésicos en el ovario, y no
huevos en vitelogénesis. Las hembras examinadas presentaron todas carencia de cuerpos grasos,
excepto una del 26-1-89, que no contenia huevos y tenfa CG=6. En los machos, el valor varié
entre (} y 6, mostrando claramente tendencid a empezar a acuniular grasa tras el periodo de
méxima actividad reproductora.

Dado que la puesta es flotante y a menudo dejada en espacios abiertos, recibiendo asi
gran cantidad de radiacion solar, la eclosion se produce rapido, en unas 24 h (Pyburn, 1967).
Las larvas tienen, presumiblemente como adaptacion a la baja tension de oxigeno en charcas
someras y recalentadas, unas grandes branquias externas en sus primeros dias de desarrollo
(Zweifel, 1964; Pyburn, 1967): en efecto, en algunas charcas con puestas recientes de esta
especie en Puerto Almacén, se llegaron a registrar a las 17 h temperaturas del agua de hasta

39.6°C y posiblemente lleguen a alcanzar ain temperaturas mas altas. Larvas criadas en
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condiciones artificiales midieron al eclosionar 4.6 mm y al alcanzar § mm estaban en estadio 23
de Gosner (1960). Zweifel (1964) da un periodo de desarrollo larvario maximo de 37 dias,
también en laboratorio. En Puerto Almacén hallamos jovenes recién metamorfoseados atribuibles
a esta especie ef 27-XI1-88 en las Charcas del Potrero, y un joven de 45 mm en el Curichi Negro
el 22-11-89.

Canto.-

Como ya se ha indicado, los machos se¢ relinen en notables concentraciones para cantar.
Dado el gran tamafno de la especie y de los dos sacos vocales que se proyectan hacia arriba al
llenarse con el aire de los pulmones, las llamadas aicanzan un gran volumen, y un coro puede
ser oido asi a un kilémetro de distancia (Duellman y Trueb, 1986). De hecho, dichas
agrupaciones sonoras son de gran utilidad para el investigador para descubrir por el oido la
existencia de charcas. El canto consiste en una nota grave repetida intensamente y con
modulacién de frecuencia. Andlisis del mismo han sido llevados a cabo por Porter (1962) en
México, Zweifel (1964) en Panamd, Rivero y Esteves (1967) en Venezuela, Duellman (1970b)
en Panamd y Costa Rica y Zimmermann y Hodl (1983}, quienes compararon los datos de las
diferentes regiones anteriores con otros de Perd y Guayana Francesa. Las grabaciones
efectuadas en Puerto Almacén muestran una nota de una duracién media de 343 ms, compuesta
por 45-6( pulsos, con una frecuencia fundamental de 652 Hz y una dominante de 2143 Hz, y
emitida a raz6n de 54.8 notas/minuto (Fig. 4.33 C). A pesar de la amplisima distribucién de esta
especie, los datos provenientes de todas las zonas indicadas apuntan a una llamada de

caracteristicas bastante homogéneas en toda el drea..

Distribucion.-

Phrynohyas venulosa posee la distribucién geogréfica mds amplia entre todos los

anfibios de Puerta Almacén. Se halla desde las tierras bajas de Méjico, a través de todo Centro
América (donde alcanza 2500 m de altitud en Guatemala), toda 1a Cuenca Amazoénica, Guayanas
y Trinidad y Tobago, hasta la latitud de Santiago del Estero en Argentina, y Parand en Brasil
(Frost, 1985; Scrocchi y Lavilla, 1988). Se halla asi en una gran variedad de medios, como
bosques templados, selvas tropicales, chaco, cerrado, etc., normalmente por debajo de 1000 m
de altitud. Parece escasa en las dreas proximas al piedemonte andino. En Bolivia ocupa todas las

zonas bajds y estd presente en todos los departamentos con excepeidn de Oruro y Potosi.
Comentarios.-

Duellman (1978a) indica que se alimenta de una amplia variedad de artrépodos. En

Puerto Almacén la hemos visto alimentindose de lepiddpteros nocturnos. De dos estdmagos
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examinado;, uno estaba vacio y el otro contena un ortéptero de mds de 27 mm y un insecto
indeterminado.

La mortalidad de la especie parece alta tras las concentraciones reproductoras. Varios
ejemplares se observaron muertos en el Curichi del Capibara el dia 3-X11-87, aparentemente sin
restos de haber sido atacados por un depredador; en cambio, otro ejemplar se hallé
semidevorado el 11-XI1-87.

Los especimenes examinados mostraron a veces nematodos en la cavidad peritoneal, y
trematodos del género Polystoma en la vejiga urinaria. '

Fig. 4.33 A. Macho de Phrynohyas venulosa cantando.
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Scinax chiguitang (De la Riva, 1990)
Qlolygon chiguitana De la Riva, 1990. Rev. Esp. Herp. 4: 82
Scinax chigquitana Duellman y Wiens, 1992. Occ. Pap. Mus. Nat. Hist. Univ. Kansas 151: 22

Ejemplares examinados: 16 (13/3)

Diagnosis y descripcion.-

Se diferencia de las otras Scinax de Puerto Almacén por no poseer ni calcar ni disenio de
la cara superior del muslo con contrastadas manchas amarillas o blancas rodeadas de pardo o
negro, y un diseio dorsal casi siempre uniformemente amariilo o naranja (Fig. 4.34 A).

Una especie mediana, mas bien grdcil. Piel dorsal finamente granular, ventral granular.
Cabeza algo mds larga que ancha, ligeramente apuntada en vista dorsal, con hocico
sobresaliendo un poco en vista lateral; narinas cerca del extremo del hocico, abiertas
lateralmente, siendo la distancia entre ellas Ia mitad que la distancia ojo - narina; didmetro del
timpano algo més que la mitad del didmetro del ojo; pliegue supratimpénico débil. Manos no
palmeadas; tubérculo metacarpal interno ovalado, siendo el externo grande, bifido; machos con
callosidad nupcial parda en la cara interna del primer dedo; tubérculos subarticulares simples;
tubérculos supernumerarios pequeiios; discos adhesivos algo menores que el timpano.
Membrana del pie apenas alcanzando el peniltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo.
Tubérculo metatarsal interno grande, ovalado y protuberante; externo pequeiio y redondeado;
tubérculos subarticulares redondos, simples; tubérculos supernumerarios poco conspicuos.
Partes superiores de color amarillo o anaranjado, casi inmaculado, con costados de tono mds
claro; puede haber pequenas manchas dispersas de color pardo claro, pudiendo llegar a formar
dos bandas laterodorsales difusas, englobando o no pequefios ocelos de color claro, que pueden
hallarse también en el centro del dorso. Partes inferiores amarilientas. Iris dorado claro. Machos
con un saco vocal gular pequeno, amarillo. Hembras mayores que los machos, de color beige o
pardo claro y diseno como el de los machos. De dia pueden tornarse muy oscuros. Medidas:
32.0/35.3.

Habitat.-

En Cuzco Amazonico, Perd, Duellman y Salas (1991) senialan la especie como un
habitante de los arbustos de bosque primario. En Perseverancia, Hoogmoed (1990) habla de una
especie de Qlolygon (posiblemente §. chiguitanga) presente en el bosque primario (varzea) y
bosque galeria. En Puerto Almacén, ya se indicé a la especie como presente sobre todo en
bosgue y en borde de bosque (De la Riva, [990a). En efecto, el 40.5% se hallé en bosque
primario, el 45.1% en bosque secundario y el 14% en borde de bosque o zona abierta (n=32)
{Fig. 4.34 B). Nunca se halld en la orilla fluvial. Es una especie moderadamente comun, con el

1.13% de las observaciones totales. El enclave donde se halldé con mayor frecuencia fue la
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Charca del Bosque, con el 31.2%. En este lugar se encontraron a veces concentraciones muy
numerosas, llegandose en una ocasion a contabilizar 93 ejemplares en unos 50 m de transecto.
No obstante, es posible que tras una noche de tal abundancia, venga otra en la que no se ve un
solo ¢jemplar. A nivel de microhibitat, se ubica con frecuencia en plantas palustres (44.8%;
n=29), matorrales (31%) v Heliconia (17.2%j. En las plantas, los ejemplares se sitdan
preferentemente sobre hojas (79.3%). Las plantas utilizadas estdn sobre todo en tierra (55.1%),
seguido de la orilla (27.6%) y el agua (17.2%; n=29), y tienen una altura de 0.6-4.0 m (x=2.56;
n=20), situdndose las ranas a 0.2-1.8 m (¥=0.8; n=29). Es una especie bastante conspicua dada

su abundancia y el no utilizar plantas con mucha cobertura.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Es una especie nocturna, aunque algunos ejemplares pueden verse de dia tras noches de
gran actividad, y estd activa solo durante la estacion lluviosa. El primer afio se oyeron del 20-11
al 28-1I1, si bien se observaron ejemplares aislados desde el 28-X11; el segundo aifio, se oyeron
del 13-X1I al 3-H, aunque se observaron ejemplares aislados en un periodo mas amplio, entre el
30-X1 y el 5-111. Es decir, parece que el periodo efectivo de reproduccion comprende tan sélo la
porcidn mas lluviosa de la estaciéon hiimeda, abarcando aproximadamente un mes y medio y
reproduciéndose explosivamente. La proporcidn de sexos estd muy desviada a favor de los
machos (De Ia Riva, 1990a) y se vieron pocos amplexus, el primer ano el dia 1-II y el segundo,
los dias 14-X11, 29-XH y 3-1I. Los mismos, parecen tener lugar a altas horas de la noche (De la
Riva, 1990a). Presumiblemente, 1a puesta es flotante y abandonada en las charcas temporales
(Modo 1 de Duellman y Trueb, 1986). De las tres hembras examinadas, dos contenian 1250
huevos de 0.9 mm cada una (FTO=32.7). No hay datos sobre duracién del desarrollo y
reclutamiento. Las tres hembras no presentaron cuerpos grasos, y en los machos varié el valor

errdticamente entre () y 3, sin tendencias temporales definidas.

Canto.-

El canto de §. chigquitang es raramente oido. Estructural y temporalmente es bastante
parecido al de S. rubra, pero perfectamente distinguible por ser mids agudo y nasal. Consiste en
una nota con una duracion media de 243 ms, conteniendo 23-42 pulsos, con una freciencia

dominante de 2172 Hz, y emitida a un promedio de 64 llamadas/minuto (Fig. 4.34 C).

Distribucion.-
Hasta ¢l presente se conoce solo del sur de Peri (Cuzeo Amazonico y Tambopata) y de
Puerto Almacén (Duellman y Salas, 1991). Posiblemente ocupe todo el N de Bolivia,

alcanzando quizd los estados brasilefos de Mato Grosso, Rondonia y Acre, y Madre de Dios en
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Peri. Como se ha indicado, las citas de Hoogmoed (1990) de Qlolygon sp. en Perseverancia
debe corresponder a esta especie, y también la hemos encontrado en Monteverde.

Comentarios.-

No hay datos sobre alimentacién; presumiblemente, como otras Scinax, es un
insectivoro generalista. No se hallaron parésitos. '

Un especimen macho capturado el 2-X1-87 parece ser un hibrido entre S, chiquitana y S.
rubra, a juzgar por sus caracteres morfolégico's externos intermedios, incluyendo el tamafio
corporal (33.9 mm de longitud cabeza-cuerpo; el mdximo en las demds S. chiquitana machos es
32.0, el minimo en §, rubra, 31.5, y el mdximo, 36.1). Especialmente sospechoso es el tamafio
de los testiculos. Mientras que en S. chiquitana el rango es (para el testiculo més desarrollado)
de 2.6-4.0 mm de longitud por 0.7-1.5 de anchura, en S, rubra es de 5.7-10.0 x 2.5-3.6 mm.
El testiculo mds desarrollado del ejemplar presuntamente hibrido mide 9.0 x 3.5 mm.

Fig. 4.34 A. Macho de Scinax chiquitana.
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Scinax fuscovarig (utz, 1925)
Hyla fuscovaria Lutz, 1925. C.R. Séances. Soc. Biol. Paris, 93: 212
Scinax fuscovaria Duellman y Wiens, 1992. Occ. Pap. Mus. Nat. Hist. Univ. Kansas 151: 22

Ejemplares Examinados: 18 (12/6)

Diagnosis y descripcion.-

Una especie grande de Scinax, caracterizada por la ausencia de calcar y por tener tibias
robustas y manchas oscuras dispersas en el dorso, pero no formando dos manchas
laterodorsales. La especie més parecida es S. rubra de la que difiere sobre todo por su mayor
tamano (Fig. 4.35 A).

Tamaiio mediano - grande; aspecto relativamente robusto. Piel dorsal ligeramente
rugosa, ventral rugosa. Cabeza triangular, con hocico moderadamente apuntado en vistas dorsal
y lateral; distancia entre narinas algo mayor que la mitad de la distancia ojo-narina; timpano 3/4
del didametro del ojo; pliegue timpdnico conspicuo. Manos sin palmear; tubérculo metacarpal
interno ovalado, el externo grande vy bifido; machos con callosidad nupcial amarillenta en el
primer dedo; tubérculos subarticulares redondos, conspicuos; tubérculos supernumerarios
pequeiios, moderadamente marcados; discos adhesivos aproximadamente 1a mitad de tamafio del
timpano. Tibia robusta. Pie palmeado casi hasta el peniltimo tubérculo subarticular del cuarto
dedo. Tubérculo metatarsal interno ovalado y muy marcado, ¢l externo redondo, menor;
tubérculos subarticulares redondeados, sobresalientes; tubérculos supernumerarios pequenios,
dispersos. Dorso beige, pardo, amarillento o pardo - verdoso, con manchas oscuras dispersas,
habiendo siempre una entre los 0jos; costados amarillentos; miembros irregularmente barreados;
cara posterior del muslo con manchas amarillas y negras; partes inferiores crerma amarillento;
machos con un saco gular ligeramente bilobulado, amarillo. En la poblacién de Puerto Almacén
no se han observado las callosidades nupciales pectorales registradas en otras zonas (ver Luzt,
1973). Medidas: 50.2/53.2.

Habitat.-

No hay muchos datos publicados sobre las preferencias de uso del espacio en esta
especie. Gans (1960) la encuentra en tallos de arbustos y hierbas e incluso en el suelo en charcas
y zonas anegadas en dreas abiertas del S de Bolivia; Lutz (1973) y Cei (1980) I consideran una
especie de dreas abiertas, no forestales; Haddad et al (1988) a hallan en dreas de matorral
cercanas a lagunas, sobre ¢ suelo o en vegetacion baja, normalmente gramineas, hasta a 30 cm
de altura. Hemos observado clerta tendencia antropofilica, y no es raro hailarla en casas y patios
de los pueblos, como otras S¢lnax. En Puerto Almacén, §_fuscovaria se comporta como una
especie polivalente, haliindose tanto en bosque primario (16.0%), como en secundario (45.5%),

potreros (33%) v orilla tluvial (5.3%) (n=56) (Fig. 4.35 B). aunque ésto alimo sélo al
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comienzo de [a estacién lluviosa. Es una especie moderadamente comuin, con un 1.98% de las
observaciones totales. Hasta 13 ejemplares se hallaron en 125 m de transecto en las Charcas del
Potrero, lugar donde resulté mds abundante, con un total del 62.5% de las observaciones
realizadas (27.3% de las vistas al lugar).

A nivel de microhdbitat, se halla sobre todo en pequefios drboles (45.4%; n=22),
seguido de marafias vegetales (27.3%), v dentro de la planta se ubica sobre todo en ramas
primarias o el mismo tronco (59%; n=18), seguido de ramas secundarias (18.2%) y muy
raramente en hojas (4.5%). Las plantas elegidas estin mds o menos por igual en tierra (36.3%;
n=22) que en agua (40.9%) o en la orilla (22.7%), pero pueden alejarse bastante de ella. La
altura de las plantas varia entre 0.4-4.5 m (X=2.56; n=15), y en ella, las ranas se sitdan a (.1-
1.8 m (X=1.0; n=22). No es una especie ficil de ver, pues tiene tendencia a ocultarse en

vegetacion densa.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Es una especie completamente nocturna. Diversos autores sitdan su periodo de actividad
reproductora en la época de lluvias. Gans (1960) observé amplexus en Febrero; Gonzaga de
Almeida y Cardoso (1985) dan un periodo de Septiembre a Marzo, y Cardoso et al. (1989), de
Noviembre a Abril. En Puerto Almacén, se muestra como un reproductor explosivo, con un
periodo de reproduccién centrado en los primeros dos tercios de la estacion lluviosa. El primer
ano, se oyeron los machos desde el 21-XI (aunque se vié un ejemplar el 19-X1) al 7-11I (y se
vieron ejemplares hasta el 17-111}, y el segundo afio cantaron del 24-XT al 10-11L. Se encontraron
hembras con huevos el primer anio entre el 22-1y el 19-1I1, y se observaron amplexus el pnmer
afio los dias 7-1, 22-1, 16-11 y 20-11, y el segundo aiio, los dias 10-XII, 14-XII, 28-XII, 29-XII
y 25-1. Las parejas en amplexus se encuentran a veces lejos del agua, y por el suelo o hastaa 2.5
m de altura. Los huevos son depositados en charcas temporales, presumiblemente formando una
pelicula flotante (Modo 1 de Duellman y Trueb, 1986). Es una especie muy fértil. Las seis
hembras examinadas presentaron 1600-2850 (x=2025) huevos de 1.2 mm, y el FT0=47.24, un
valor muy alto. Todas las hembras examinadas presentaron CG=0. De nucve machos
examinados entre Diciembre y Febrero, uno de Enero presentd CG=4 y dos del mismo mes,
CG=1, y el resto todos CG=).

Puestas realizadas la noche del 22-11-89, el dia 24 por {a manana eran larvas moviles,
pero aun e¢n la cubierta gelatinosa. El 16-11-89 se encontraron muchos jévenes recién

metamorfoseados en las Charcas del Potrero,

Canto.-
La llamada de apareamiento es realizada por los machos a veces en grandes coros pero

sin estructura social alguna. Se parece en estructura y sonido a la de S. rubra, pero es mds
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grave. En Puerto Almacén, el canto consiste en una nota grave, Como un carraspeo, compuesta
por 7-9 pulsos, con una duracion media de 162 ms y emitida a un ritmo de 100 notas/minuto; la
frecuencia dominante es de unos 850 Hz (De la Riva, 1993). (Fig. 4.35 C).

Distribucion.-

Se encuentra en el E y centro del Brasil, desde Goids y Bahia, a través de Minas Gerais,
Matogrosso v Parand hasta Rio Grande do Sul; se distribuye ademds pbr la regién chaquena y, a
través de todo Paraguay hacia el S, alcanza las brovincias argentinas de Misiones, Entre Rios y
Corrientes; hacia el O, se extiende desde Formosa y Chaco hasta el piedemonte andino en las
provincias de Jujuy, Salta y Tucumdn (Lutz, 1973; Cei, 1980; Frost, 1985). En Bolivia ocupa
gran parte de la region oriental y S del departamento de Santa Cruz, y las regiones chaquefias de
Chugquisaca y Tarija. Puerto Almacén debe de representar una de las localidades més nortefias
para la especie en el pafs, ya que se puede considerar su presencia como una intromisién desde
las cercanas zonas abiertas de la Chiquitania.

Comentarios.-

Presumiblemente es un insectivoro generalista. De cuatro estémagos examinados, dos
estaban vacios, uno contenia una araiia de 13 mm y otro dos homépteros de 8.4 mm.

El aparato digestivo contenia nematodos.

ig. 4.35 A. Scinax fuscovaria.
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Scingx garbei (Miranda-Ribeiro, 1926)
Garbeana garbe!l Miranda-Ribeiro, 1926. Arq. Mus. Nac. Rio de Janeiro, 27: 96
Scinax garbei Duellman y Wiens, 1992. Occ. Pap. Mus. Nat. Hist. Univ. Kansas 151: 22

Ejemplares examinados: 27 (19/8)

Diagnosis y descripcion.-
Se distingue de las otras especies de S¢inax de Puerto Almacén por presentar un calcar

en ¢l talén y manchas amarillas o anaranjadas en la cara posterior del muslo. Scinax nebulosa es

semejante, pero pero su calcar es muy pequefio y tiene sélo manchas negras en el muslo (Fig.
4.36 A).

Aspecto grécil. Piel dorsal lisa, con pequefias pustulitas dispersas por todo el cuerpo; un
pequeiio calcar en el talon; piel veniral granular. Cabeza alargada, con hocico puntiagudo en
vista dorsal, retrocediendo notablemente en vista de perfil; distancia entre narinas algo menos del
doble que la distancia ojo - narina; timpano algo mayor que la mitad del ojo, con ligero pliegue
supratimpdnico. Manos sin palmear; tubérculo metacarpal interno oval, largo, el externo dividido
en tres; machos con callosidad nupcial blanquecina; tubérculos subarticulares redondeados, el
pendltimo del cuarto dedo muy desarrollado; tubérculos supemumerarios abundantes, pequenos;
discos adhesivos algo menores que ¢l timpano. Pie palmeado hasta algo menos del peniltimo
tubérculo subarticular del cuarto dedo; tubérculo metatarsal interno redondeado, higeramente
mayor que ¢l externo; tubérculos subarticulares redondos, notables; tubérculos supernumerarios
pequeiios y escasos. Dorso gris o beige-dorado, con un tridngulo invertido gris entre los 0jos, y
una raya oscura fina sobre el timpano; patas barreadas difusamente de gris; caras posterior y
anterior del muslo con manchas amarillentas y grises; partes inferiores crema sucio; machos con

saco vocal gular crema salpicado de gris, de tamano moderado. Medidas: 39.8/42.1.

Habitat.-

Es una especie no muy exigente, v se halla en diferentes medios. Heyer (1976b), da un
83% en bosque primario y un 17% en secundario; Duellman (1978a), de 82 ejemplares halla
s6lo uno en bosque prumarto, y el resto mds o menos por igual en dreas abiertas y en bosque
secundario, en este caso reproduciéndose en charcas, donde los machos estin a menos de 1.5 m
de altura y a mds o menos 1 m de fa ontlla. Dicho autor manifiesta que la especie se fué haciendo
mas comtun a medida que ¢l bosque era clareado. Hoogmoed (19792), la considera una especie
de espacios abiertos; Toft y Duellman (1979) la citan en bosque secundanio y Aichinger (1991)
en bosque secundario, borde de bosque v tierras cultivadas; Rodriguez (1992) 1a halla en bosque
y en dreas abiertas. Utihiza para reproducirse lagos y charcas de bosque (Rodriguez y
Cadle,1990), asi como corrientes temporales y charcas en borde de bosque (Aichinger, 1987).

En Puerto Almacén, §, garbei se encontrd en bosque primario el 12%, en secundano ¢l 78.7% y
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en orilla del rio el 9% (n=33), lo que confirma la preferencia ya citada por el bosque secundario
(Fig. 4.36 B). En la orilla fluvial aparecid tardiamente y los registros (sélo tres), se deben a
ejemplares aislados; la especie no se reproduce en el rio. El lugar donde resulté mas comin
fueron el Curichi Grande (33.3% de las observaciones; detectada alli el 68.7% de las visitas al
lugar, n=16) y en el Curichi del Capibara (45.4% de las observaciones; 29.4% de las visitas;
n=51), donde se detectaron hasta cuatro machos en 35 m de transecto lineal. Aichinger (1987)
cita agrupaciones de mds de cinco machos. En el Curichi Grande, llegaron a verse cuatro
machos v una hembra en 1 m? de superficie, pero estas pequefias agrupaciones se disponen muy
iregularmente en el entorno. Scinax garbei se coloca sobre todo en maranas vegetales (37.9%;
n=29) vy Heliconia (37.9%), y en ellos utiliza preferentemente las hojas (53.6%; n=28), seguido
de ramas primarias o secundarias (35.7%}) y raramente ¢l tronco o tallo (10.7%); este resultado
contrasta con el indicado por Heyer (1977) y Duellman y Salas (1991), que apunta a que S,
garbei se ubica preferentemente en troncos de drboles y arbustos, aunque si hemos observado lo
indicado por Heyer (1977) y Duellman (1978a) respecto a la costumbre de la especie de
colocarse cabeza abajo, medio oculta por la vegetacion, cardcter que ha sido considerado como
una posible sinapomorfia del grupo rostrata (Duellman y Wiens, 1992). Las plantas utilizadas,
de una altura de 1.0-2.5 m (X=1.71; n=7), se ubican sobre todo en la orilla (55.1%; n=29),
seguido de en tierra (31.0%) y mds raramente en el agua (13.8%); en el primer caso, la distancia
media a la orilla es de 0.95 m (n=7), lo que coincide con lo indicado por Duellman (1978a). La
altura a que se sitian los ejemplares es de 0.2-2.2 m (X=1.0}; n=29).

Como ya se ha dicho, es una especie bastante escondediza, que pese a no estar muy
metida en la vegetacion, suele buscar estar cubierta por alguna hoja, haciéndose asi dificil de

descubrr.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Se trata de una especie nocturna (Duellman, 1978a; Aichinger, 1987; Rodriguez y Cadle,
1990; Ducllman y Salas, 1991; Rodriguez, 1992). Heyer (1977) indica haberla visto de dia,
cabeza abajo sobre troncos a 20 ¢m del suelo; probablemente, se trataba sin embargo de
ejemplares en reposo, no activos. En Santa Cecilia, se muestra activa todo el afio y con
reproduccion seguramente continua (Duellman, 1978a), pero en Panguana se halla activa seis
meses, reproduciéndose solo en la estacion himeda (Aichinger, 1987). Crump (1974) indica
que para reproducirse necesita que las charcas temporales tengan al menos 60 cm de
profundidad. Desde luego, no se muestra como un reproductor explosivo. En Puerto Almacén
empiceza relauvamente tarde su actividad, aunque se mantiene luego de modo mds o menos
continuo. El primer aiio empezaron los cantos el 30-1 y acabaron el 29-111; el segundo afo,
empezaron el 13-X11 y siguieron al menos hasta la segunda semana de Abril. El hecho de que el

segundo ano se detectase la especie un mes y medio antes que el primero, se debe en parte a que
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el primer afio no se habfa descubierto el Curichi Grande, en el que como se ha dicho, S. garbel
era comin. Pero también es cierto que el segundo ano, se encontraron en el Curichi del Capibara
ya desde el dia 27-XI1, o sea, un mes antes que el aio anterior en el mismo lugar. Es decir, que
realmente hubo un adelanto considerable en el inicio de la actividad reproductora de un ano
respecto a otro, y de nuevo debe ser un reflejo de la diferente distribucion de las precipitaciones
en ambos, lo que se¢ tradujo en que los enclaves de reproduccidn se llenaron de agua mucho
antes.

Se hallaron hembras con huevos el primer ano entre €l 30-1 y el 8-II (no se observaron
amplexus) y el segundo del 31-1 al 5-1V, con amplexus observados los dfas 7-II[ y 16-HI, a 20
cm sobre el agua. Los huevos son puestos en forma de pelicula flotante (modo 1 de Duellman y
Trueb, 1986). Es posible que en esta especie se d€ el fenémeno de los machos satélites, por
cuanto aparecen grupos de machos proximos entre si, algunos de ellos silentes.

Se examinaron [as génadas de ocho hembras, que mostraron entre 240-95( (x=708.7)
huevos de 1.4 mim, dando un FTO=25.6. Este valor es algo superior al dado por Crump (1974)
y Duellman (1978a), de un nimero de huevos de 280-793 (x=551; n=21} y FTO=19.7; de
puestas realizadas en laboratorio, dichos autores obtuvieron 445-905 (x=727; n=18) huevos
(FTO=26.4), valores mucho mas préximos a los obtenidos en Puerto Almacén. Hay mds datos a
cerca de la fertilidad en S. garbei; Crump y Kaplan (1979) dan puestas de 544-880 (x=695.6;
n=5; FTO=19.1); Crump (1981), de 280-1138 (x=647.2; n=45; FTO= 23.1); por ultimo,
Aichinger (1985) da puestas de un ndimero medio de 810 huevos (n=4; FTO=18.4). Estos
valores de FTO tan bajos se deben a que las hembras de Puerto Almacén no alcanzan un tamano
tan grande como las de otras regiones, como el piedemonte andino en Perd (38.7 mm en
promedio, frente a los 43.0 mm dados por Aichinger, 1985). Todas 1as hembras examinadas en
Puerto Almacén carecian de cuerpos grasos y los machos presentaron a lo largo de la estacién
valores entre (-5, de modo errdtico y sin tendencias temporales claras.

Respecto a la duracion del desarrolio, Crump (1974) v Duellman (1978a) dan un periodo
de eclosion de 55-79 horas, y hallan larvas de Marzo a Agosto.

Canto.-

El canto de esta especie ha sido analizado en diversas ocasiones (Duellman, 1970a;
Duellman, 1972; Dueliman, 19784; Duellman y Pyles, 1983; Zimmermann, 1983). Los machos
no forman coros, pero interacciones sonoras se pueden producir entre 2 ¢ 3 ejemplares cantando
proximos. La llamada consiste en una larga nota pulsada, grave, precedida o no de alguna nota
corta mds aguda. Tiene una duracion de 295- 1469 ms, con 33-57 pulsos/s, v una frecuencia
dominante de 3453-3958 Hz (Fig. 4.36 C). Estos valores discrepan en parte de los hallados para

la Amazonia ecuatoriana por los autores antes mencionados: S, garbei es una especie bastante



variable y las diferencias encontradas en sus cantos a lo largo de su drea de distribucion, podrian

tener algan significado axondmico.

Distribucion.-
Se encuentra en la Cuenca Amazénica central y occidental, en Brasil, Colombia,
Ecuador, Perd (Frost, 1985) y N de Bolivia, donde presumiblemente se distribuye por toda la

region amazdnica hasta la latitud de Buenavista (De [a Riva, 1990b).

Comentarios.-

Dueilman (1978a) examina 23 estémagos, y halla ortépteros en el 70%, araras en el
30% vy dipteros y larvas de coledpteros en el 4%. En Puetto Almacén examinamos el contenido
de cuatro estdmagos, de los cuales uno estaba vacio, y los otros mostraron entre los tres, una
hormiga, un homaoptero, un coledptero de 7.5 mm y cuatro araiias de mds de 3 mm. Parece ser
que S. garbet consume arafias en proporciones mds altas que otras especies de ranas de la zona.

Se hallaron pardsitos intesttnales.
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Fig. 4.36 A. Macho de Scinax garbei.
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Scinax n¢bulosa (Spix, 1824)

Hyla nebulosa Spix, 1824. Spec. Nov. Testud. Ran. Brasil: 30

Scinax nebulosa Duellman y Wiens, 1992, Occ. Pap. Mus. Nat. Hist. Univ. Kansas 151: 23
Ejemplares examinados: 25 (23/2)

Diagnosis y descripcion.-

Una Scinax pequena, con cabeza alargada, y aplanada, extremo del hocico prominente y
un mintsculo calcar en el taldn; se distingue de S, garbei sobre todo por carecer de manchas
anaranjadas o amarillas en el muslo (Fig. 37 A).

Especie pequefita v mds bien gracil. Piel dorsal ligeramente rugosa, con pequenas
pustulitas dispersas; un pequefio calcar en el talén; piel ventral rugosa. Cabeza alargada, con
hocico apuntado en vista dorsal y lateral; distancia entre narinas algo mayor que [a mitad que Ia
distancia ojo - narina; timpano algo mayor que la mitad del didmetro del ojo; un ligero pliegue
supratimpanico. Manos sin palmear; tubérculo metacarpal interno ovalado, el externo dividido en
tres; tubérculos subarticulares simples, el peniltimo del cuarto dedo mds desarrollado;
tubérculos supernumerarios pequenos, escasos; discos adhesivos aproximadamente la mitad del
tamano del timpano. Pie palmeado hasta algo menos del peniiltimo tubérculo subarticular del
cuarto dedo; tubérculo metatarsal interno pequefio, redondo, el externo menor y también
redondo; tubérculos subarticulares redondos, notables; tubérculos supernumeranos €scasos y
poco conspicuos. Dorso pardo o gris, con un tridngulo o trapecio oscuro invertido entre los
ojos, bordeado o no completamente por una linea crema; mancha oscura irregular en el centro del
dorso, otra sobre la axila, y otras dispersas en partes superiores y labios; miembros difusamente
barreados. Caras anterior y posterior del muslo con manchas oscuras y gris claro, irregulares;
partes inferiores crema sucio; garganta con saco vocal pequeno en los machos, difusamente
manchado de gris. Medidas: 29.5/36.0.

Habitat.-

Se trata de una especie fundamentalmente de dreas abiertas. Crump (1971) la encuentra
moderadamente comun en tierra firme, comiin en la varzea, moderadamente comin en el igapo,
y abundante en borde de bosque y espacios abiertos, especialmente en dreas herbdceas himedas
y vepetacion baja, de donde se desplazaria también a las charcas para reproducirse. Duellman
(1972) da como hdbitat las charcas en borde de bosque. Hodl (1977) la encuentra en orilla
fluvial, en la zona de transicion entre formaciones de Paspalum y el bosque inundado;
Hoogmoed (19794) 1a cita como de espactos abiertos y borde de bosque. [escure (1986a) fa cita
€n panianos, en vegetacion baja. En Puerto Almacén, 3. nebulosa se encuentra muy raramente
en bosque primario (0.6%), raramente en secundanio (20.9%), v sobre todo estd en la orilla del

rio (78.4%; n=148) (Fig. 4.37 B); las cifras de bosque secundarnio corresponden en un 16.9% al
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Curichi del Capibara. que como hemos comentado en otros casos, se puede considerar a efectos
de algunas especies como un drea abierta, y muy influenciada por el rio; en éste, su presencia es
muy constante (80% de las visitas realizadas; n=145). Es una especie que a juzgar por su
porcentaje de registro respecto a otras especies (5.24%), parece de las mds abundantes, pero en
realidad esta cifra estd magnificada por el gran nimero de visitas realizadas al rio respecto a otros
medios (28.71%) y la citada constancia de la especie en ese hdbitat. Por el contrario, es una
especie solo moderadamente comtin. Se contaron, la vez que mds, ocho ejemplares en 170 m de
orilla fluvial, pero quizd las mayores concentraciones se daban en el Curichi del Capibara, donde
su aparicion es muy tardia. Crump (1971) indica agrupaciones de hasta diez machos.

A nivel de microhdbitat, S, nebulosa se ubica sobre todo en plantas y hierbas palustres
(41.6%; n=12), seguido de arbolillos (25%), Heliconia (16.6%) y marafias vegetales (16.6%),
y el lugar preferido son las hojas (66.6%), seguido de tallos y ramas (33.35). Las plantas se
encuentran sobre todo en la orilla (50%; n=12), seguido del agua (33.3%) y tierra (16.6%), y
cuando estdn en agua, la distancia media a la orilla es de 1.6 m (n=3). La altura de las plantas
elegidas es de 1.2-3.0 m (X=19; n=5), y en ellas las ranas se sitian a 0.2-1.6 m (x=0.9; n=12).

Es una especie conspicua por su canto, pero no muy ficil de ver.

Ciclo temporal y reproduccién.-

Es de costumbres nocturnas; los machos cantan durante gran parte de la noche, y parece
ser que las noches luminosas les estimulan. Crump (1971) la encuentra activa al menos de Enero
a Julio, y observa actividad sexual y larvas de Marzo a Julio, y Hodl (1977), dice que en
Manaus se reproduce de Mayo a Agosto. En Puerto Almacén, se muestra activa a lo largo de
toda la estacién humeda, sin que podamos precisar cuindo no lo estd. Asi, siempre se detecto
desde el primer dia de llegada, al principio de cada periodo de estudio, hasta el final. Al principio
solo se halla en el rio, y en los demds enclaves, ya mds entrada la estacion. Ignoramos si se
reproducird en plena €poca seca, pero probablemente no. Desde luego, la actividad, aunque
continuada, es mds intensa en mitad de la estacidn himeda. Las hembras parecen bastante
escasas. Se encontraron s6lo dos hembras con huevos, el 30-1-88 y el 14-11-88; una de ellas fué
el tnico ejemplar de la especie hallado en la Charca del Bosque; nunca se observaron amplexus.
Parece reproducirse dejando una pelicula flotante de huevos en rios y charcas temporales
(Modos |y 2 de Duellman y Trueb, 1986); Crump (1971) indica que se reproduce igual en
charcas grandes o pequenas, profundas o someras. Los inicos datos publicados sobre la
fertilidad de la especie son los de Hodl (1990}, quien da un nimero medio de huevos de 527 (de
1.0 mm de didmetro) (n=5), para hembras con un tamafio medio de 32 mm, con lo que el
FTO=16.46, valor muy semejante al de las dos hembras de Puerto Almacén, que contuvieron
una 4X) y otra 6(X) huevos de 1.1. mm de didmewo (8=500), con lo que el FTO=15.9. La

hembra del 30-1-88 tenfa CG=0, y la del 14-1I, CG=3. Los machos variaron entre () y 6, con
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und clara tendencia al aumento del volumen de los cuerpos grasos a medida que avanza la
estacion hiameda, para ir luego dismintiyendo hasta desaparecer al final de la estacion seca.

No hay datos sobre larvas, desarrollo y reclutamiento.

Canto.-

Como ya tue indicado por Hadl (1977), los machos cantan frecuentemente cabeza abajo,
como también hemos podido constatar en Puerto Almacén. También ¢ste autor manifiesta que el
canto es emitido a largos intervalos de tiempo. Sélo en algunas ocasiones en que algunos
machos interactuaban, se pudo escuchar ¢l canto en Puerto Almacén de un modo bastante
continuo, pero efectivamente, lo normal es que transcurran a veces varios minutos entre {{amada
y llamada. Ei canto ha sido descrito por Duellman (1972), Hodl (1977) y Dueliman y Pyles
(1983), siempre bajo ¢l nombre de Hyla egleri. En ningiin caso los datos proporcionados por
dichos autores son concordantes con los registrados en Puerto Almacén. La llamada consiste en
una nota formada por 11-17 pulsos, con una duracién media de 240 ms, una tasa media de
repeticién de pulsos de 55.6 pulsos/s, frecuencia fundamental de 2374 Hz, y dominante de 2867
Hz (Fig. 4.37 C). De un modo general, estos datos concuerdan con los de Duellman (1972) y
Duellman y Pyles (1983) en lo referente a la tasa de repeticién de pulsos dada por estos autores
(58 y 60, respectivamente), pero difieren en casi todos los demds pardmetros, y tampoco estan
de acuerdo con los de Hodl (1977), quien manifiesta que hay dos tipos de notas en cada
liamada. No obstante, creemos que dichas diferencias deben de responder mds a distintas formas
de grabar y analizar determinados sectores de los cantos, que a diferencias taxondmicas reales

entre las poblaciones estudiadas.

Distribucion.-

Es una especie propia de la mitad oriental de la Cuenca Amazénica. desde el sur de
Venezuela y las Guayanas hasta Alagoas en el NE de Brasil, Rondonia, Mato Grosso, Amazonia
Central y NE de Bolivia. Aqui sélo se conoce de Puerto Almacén (De la Riva, 1990.b),
localidad que debe de constituir una de fas mds surefias en que se halle la especie, que
probablemente s6lo ocupa el N del departamento de Santa Cruz, y quizd el oriente de Beni y

Pando.

Comentarios.-

El tinico estdémago examinado contenia una arafia. Posiblemente, las aradas, como en el
caso de 3. girbel (ambas especies del grupo postrat v con similar morfologia), constituyan una
partc imponante de su dieta.

No se hallaron parisitos.
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Fig. 4.37 A. Scinax nebulosa
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Figura 4. 37 B. Uso del macrohabitat en Scinax nebulosa
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Figura 4. 37 C. Oscilograma y audioespectrograma de Seinax nebulosy
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Scinax rubra (Laurenti, 1768)

Hyla rubra Laurenti, 1768. Synops. Rept.: 5

Scinax rubra Duellman y Wiens, 1992. Oce. Pap. Mus. Nat. Hist. Univ. Kansas 151; 23
Ejemplares examinados: 45 (20/25)

Comentarios taxondmicos.-

Scinax rubra s hoy por hoy una especie con una distribucion muy vasta, desde el E de
Panamai al S de Bolivia, a través de toda la Cuenca Amazonica y Guayanas. Presenta una gran
variabilidad interpoblacional en talla, disefio, coloracion e incluso llamada de apareamiento,
siendo una de las especies taxonémicamente mds problemdticas dentro de los hilidos
neotropicales. Aqui consideraremos como S. rubra todo lo asi denominado hasta la fecha, pero
es seguro que determinadas poblaciones cambiardn su estatus taxonémico cuando una revision

del género o del grupo rubra sea llevada a cabo.

Diagnosis y descripcion.-

Es una especie semejante a 3. fuscovana, de la que se distingue por su menor tamaio y
por tener a menudo dos bandas dorsales irregulares de color pardo oscuro, a veces con forma de
"X". De S, _chiguitang se distingue por poseer siempre algo de diseno dorsal y presentar
manchas amarillas o anaranjadas en el muslo (Fig. 4.38 A).

Tamano mediano, aspecto moderadamente gricil. Piel dorsal finamente rugosa, ventral
rugosa; un pliegue dérmico pectoral. Cabeza mads larga que ancha, con hocico ligeramente
apuntado en vista dorsal, retrocediendo en vista lateral; narinas separadas por una distancia algo
mavor que la mitad de la distancia ojo - narina; timpano algo menor que el ojo; pliegue
supratimpdnico poco conspicuo. Mano sin palmear; tubérculo metacarpal interno ovalado,
externo mayor, ligeramente bifido; tubérculos subarticulares redondeados; tubérculos
SUPErNUMErarios ¢scasos, poco conspicuos; discos adhesivos algo menores que el timpano. Pie
palmeado casi hasta el pendltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo; tubérculo metatarsal
interno ligeramente ovalado, el externo menor, redondo; tubérculos subarticulares redondos;
tubérculos supernumerarios escasos y poco conspicuos. Panes superiores amarillentas o beige,
normalmente con dos bandas oscuras laterodorsales difusas, y otras dos manchas en el centro
del dorso, con forma de "X" abierta; caras anterior v posterior del muslo con manchas
amarillentas o anaranjadas englobadas en manchas pardo claro; partes inferiores amanllentas;

machos con saco gular pequeno, amarillo. Medidas: 36.1/43.6.

Habitat.-
Se ha senalado repetidamente la preferencia de S. rubra por las dreas abiertas y el medio

antropico en general, desde tierras de labor a la proximidad de construcciones; de hecho, la
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alteracién del medio parece favorecer a la especie (Duellman, 1978a; Aichinger, 1991); sin
embargo, también muchos autores la citan en medio forestal. Campbell (1971) halla la especie en
Panamd en charcas junto a borde de bosque, a 30-90 cm en los troncos; Crump (1971) la
encuentra rara en tierra firme, comun en la varzea y el igapd, y abundante en dreas abiertas y
borde de bosque, en el suelo y vegetacién bajos. Heyer (1976b) da un 1% de presencia en
bosque primario, 2% en secundario y 97% en dreas abiertas. Staton y Dixon (1977) senalan su
presencia en charcas ¢n borde de bosque y en medio antropico, sobre drboles v arbusios y en
suelo; Duellman (1978a) no la encuentra en bosque primario, y halla un 42% en secundano y un
58% en dreas abiertas, normalmente en vegetacion a menos de 1.5 m, pero a veces en el suelo;
Hoogmoed (1979a) la considera una especie de dreas abiertas en gran parte de su distribucion;
Rivero-Blanco y Dixon (1979), la halian en Venezuela en bosque seco tropical; Hoogmoed y
Gorzula (1979) la encuentran en bromelias terrestres, en bosque primario, € indican que en dreas
abiertas sélo se halla en las proximidades de medios humanizados; Toft y Duellman (1979),
sefialan su presencia en claros de bosque, a menos de 1.5 m de altura; Fugler (1986) la
encuentra en bosque secandario y orilla de lago; Hoogmoed (1990) indica su presencia en
bosque secundario en Perseverancia (asi como en las dreas abiertas aledafias a la pista de
aterrizaje); Rodriguez y Cadle (1990) sefialan que es una especie arborea de bosque primario;
Aichinger (1991), [a encuentra en bosque primario, secundario, borde de bosque y tierras
cultivadas; Duellman y Salas (1991) indican que se halla en arbustos por debajo de 1.5 m, pero
también en el suelo y habitaciones humanas; por dltimo, Rodriguez (1992) la encuentra en
bosque primario y zonas abiertas. Como vemos, de la bibliografia se desprende que $. rubra es
una especie ecléctica a todos los niveles de ocupacion espacial. En Puerto Almacén, se encontré
un 24.5% en bosque primario, un 48.5% en secundario, un [6.5% en espacios abiertos y un
10.3% en la orilla fluvial (sélo al principio de la estaciéon Huviosa) (n=106) (Fig. 4.38 B).
Donde mds frecuentemente se encontré fué en la Charca del Bosque, con un 19.8%, de
presencia (45.6% de todas las visitas al lugar; n=46), aunque la mayor concentracion
contabilizada se produjo en las Charcas del Potrero, con 27 ejemiplares en 125 m de ransecto.
Aichinger (1987) la encuentra reproduciéndose en concentraciones de mas de 50 machos. Este
autor indica que S. rubra prefierc las charcas temporales, aungque al principio de a reproduccién
se la ve en pequeno mimero en charcas y corrientes permanentes. En Puerto Almacén, los
primeros ejemplares siempre se vieron en orilla fluvial y Charcos del Arroyo, de donde
desaparecia al empezar a correr el agua. Es una especie bastante comdan, con un 3.75% de los
registros totales. Seinax rubra utiliza como soporte variados tipos de vegetacion, destacando
matas y matorrales (43%; n=74), drboles y arbolillos (26.6%), maranas vegetales (19%) vy
palmeras (7.6%). No tienen preferencias especiales en cuanto a seleccion dentro de las plantas;
el 32.4% se hallé en hojas, el 28.6% en ramas secundanias, €l 24.6% en troncos y el 14.3% en

ramas primarias (n=77). Las plantas utilizadas estaban enraizadas normalmente en tierra
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(55.7%). o en la orilla (77.9), mds raramente en el agua (6.3%) (n=79), y su altura varié entre
0.6-5.0 m, con un promedio de 2.75 m (n=49). En ellas, las ranas se sitian a 0.1-2.4 m (x=1.3;
n=79).

Es una especie conspicua en grandes concentraciones, pero tiende a ocultarse bastante
hacia el centro de la vegetacion cuando hay pocos ejemplares, haciéndose asi dificil de ver, como

ha sido notado también por Bourne (1992).

Ciclo temporal y reproduccion.-

Se trata dc una especie nocturna (Aichinger, 1987; Duellman, 1990; Rodriguez y Cadle,
1990; Duellman y Salas, 1991; Rodriguez, 1992). Sin embargo, en Puerto Almacén hemos
observado que en dias de fuertes lluvias puede mostrarse activa de dia, sobre todo por la tarde
tras llenarse subitamente las charcas, o a la mafiana siguiente tras una noche de intensa actividad
reproductora. Esto dltimo se debe ademds a ser una especie que, contrariamente a muchas otras,
retrasa mucho el momento de los amplexus y puestas, que no se producen hasta altas horas de la
noche. Asi, por ejemplo, 1a noche del 14-X11-88, a las 23.00, no se encontré en la Charca del
Bosque a esta especie, aunque otras mostraban gran actividad; a las 03.00 era en cambio la
especie dominante en cuanto a vocalizaciones, y a las 04:20 dominaba ya por completo sobre
todas las demds, con parejas en amplexus; a las 05:30, totalmente de dia estaban todos los
ejemplares adn activos en la charca y sus inmediaciones. Igualmente, el dia 10-111-89, en el
mismo lugar, cantaban ain a las 06:00 de la manana, y se las veia abundantes saliendo de Ia
charca, presentando un color pardo oscuro diferente al amarillo que muestran por la noche.

Campbell (1971) dice que en Panama se reproduce hasta Junio, época en la que
encuentra recién metamorfoseados. Crump (1971) la halla activa de Enero a Julio, con
reproduccién de Enero a Abril. Duellman (1978a) la cita como activa durante todo el afio en
Santa Cecilia, en Peru, Toft y Duellman (1979) 1a registran en la estacion humeda, al igual que
Aichinger (1987}, que da ocho meses de actividad centrados en Ia estacion himeda. Fugler
(1986}, va en Botivia, {as halla activas de Septiembre a Diciembre. En Ecuador, S, rubrg es una
especie oportunista gue se reproduce tras fuertes Huvias durante todo el ano, y que canta todas
las noches excepto las mds secas y luminosas (Crump, 1974; Duellman, 1978a). En cambio, en
Puerto Almacén, al igual gue en Guyana, donde tiene dos estaciones reproductivas totalizando
se1s meses (Bourne, 1992}, se puede considerar una reproductora explosiva, que normalmente
solo canta y se reproduce trag coplosas precipitaciones, y solo durante un periodo de 4-5 meses.
El primer ano se oyeron los cantos del 2-X al 29-111 (aunque se vieron ejemplares hasta el 7-1V),
y el segundo ano, del 21-XT al 28-111. Las hembras parecen bastante abundantes en comparacion
con otras especies. Sin embargo Bourne (1992) indica en Guyana una razédn de sexos a favor de
los machos de 17:1 £9:1. Se encontraron hembras grividas en el primer afio entre la primera

semana de Enero y la dltima de Febrero, y el segundo afto, del 1-XI al 12-1, pero esto no refleja
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la realidad de 1a especie, sino la de los ejemplares colectados, ya que al ser las hembras tan
comunes, no se colectaron, ni mucho menos, todas las que se observaron. Dueliman (1978a),
halla hembras gravidas todos los meses salvo Agosto y Diciembre; Hoogmoed y Gorzula
(1979), de Abril a Junio, y Fugler (1986), en Octubre, Noviembre y Diciembre. Como los
amplexus se producen a altas horas de la noche, no se observaron muchos; tan sélo dos dias, el
27-1-88 y el 10-X11-88. Las puestas son abandonadas en las charcas en forma de pelicula
flotante (modo 1 de Dueliman y Trueb, 1986). Sin embargo Bourne (1992) indica que durante el
amplexus, que tiene una duracion de 2-6 horas, las hembras van dejando sucesivas puestas de
20-40) huevos, enredadas entre la vegetacion sumergida y de la superficie, hasta totalizar 121-
337 huevos. Esta cifra tan baja y el pequefio tamaiio de los ejemplares de Guyana (hembras,

31.4-2.7 mm; machos 27.7-2.4 mm), junto a la ya comentada variabilidad de S, rubra a lo largo

de su extensa drea de distribucion, pueden hacer pensar que no se trata de la misma especie. El
mismo autor describe por primera vez para un anuro un comportamiento reproductor basado en
la formacion de “leks" (agrupaciones de machos para atraer a las hembras, pero en las que el
macho sélo aporta su dotacién genética, sin cuidado parental paterno ni eleccién de la hembra
por parte del macho, y sin ofrecer un lugar de reproduccion in situ). Asimismo, Bourne (1992)
indica la presencia en la especie de machos satélites, con un 7% de éxito en el apareamiento.

[.a fertilidad de S. rubra es bastante alta; las cifras dadas por Bourne (1992) son las mds
bajas dadas para la especie. Crump (1974), da un nimero de huevos de, 1.5 mm, de 315-960
(x=591; n=66), con un FTO=22.4, y de puestas obtenidas en laboratorio, un nimero de 620-
807 (%=738; n=4) con un FTO=28.0; otros datos son 440-780 huevos (Xx=642.6) y FTO=23.9.
Duellman (1978a), da un nimero de huevos de 68-960 (X=521; n= 60), y un FTO=19.8.
Crump y Kaplan (1979), dan un nimero de huevos, de 1.4 mm, de 564-726 (X=647.5; n=3), y
un FTO=22.2. Aichinger (1985), da un nimero medio de 1170 huevos (n=10) de 1.0 mm, con
un FTO=30.0. En Puerto Almacén se examinaron las génadas de 25 hembras, de las que 19
presentaron huevos maduros, de 1.1 mm en nimero de 950-2450 (¥=1735.5), valor mucho mds
alto que los registrados por los autores anteriores. Asi, el FTO=47.2, mucho mayor a pesar de
que ¢l tamano de hueve obtenido en Puerto Almacén es menor que ¢l citado por dichos autores.
Probablemente esta citra tan superior guarda relacion con un periodo reproductor mas
comprimido, en gue se producen menos puestis pero mds coplosas, como parece pasar también
en otras especies. Todos los ejemplares examinados, tanto machos como hembras, presentaron
CG=0), excepto un macho del 7-1X-87, con CG=4.

La eclosion se produce entre 48-55 horas después de 1a puesta, y las larvas miden
entonces 4.5-5.0 mm (Crump, 1974; Duellman, 1978a). Campbell (1971) encuentra en Panamd
Jovenes recién metamorfoseados en Juno, y Crump (1971) larvas y jovenes entre Abril y Julio.
Bourne (1992) da un tiempo de eclosion de 28-32 horas v 32-65 dias hasta completar la

metamorfosis, En Puerto Almacén se halld un juvenil de 2.8 mm el 7-1V-88, y jovenes recién
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metamorfoseados atribuibles a esta especie eran abundantes en las charcas del Potrero el 16-11-
89.

Canto.-

Los machos emiten sus llamadas desde vegetacion baja. Crump (1971) indica que se
sitdan a 20 cm del agua, pero que si canta otra especie semejante, cantan mds alto. Parece que
sufre la interferencia de otros cantos, de modo que en general, si hay gran actividad y ruido
procedente de otras especies, S, rubra puede estar presente en la misma charca pero sin cantar,
lo que explicaria el citado retraso horario de su reproduccidn respecto a otras especies. El canto
consiste en una nota pulsada corta y ronca, muy semejante a la de S, fuscovaria pero no tan
grave, y que puede ir precedida de algunas notas mds cortas.

El canto ha sido descrito por Rivero (1969b) en Venezuela, Campbell (1971) en Panamd,
Duellman (1978a) en Ecuador y Schliiter (1979) en Perd. En Puerto Almacén encontramos dos
tipos de notas, la mas larga de las cuales consta de 10-14 pulsos, tiene una duracién de 142-197
ms, una tasa de repeticion de pulsos de 67-74 pulsos/s, y una frecuencia dominante de 2096 Hz;
la nota corta dura sélo 24-34 ms, y su frecuencia fundamental es de 1865 Hz (Fig. 4.38 C).

En general, nuestros datos estdn de acuerdo con las descripciones de los citados autores,
aunque siempre mostrando algunas diferencias que pueden tener significado taxonémico. En el
caso de Rivero (1969b), las diferencias son tales que es imposible que se trate de la misma
esepecie. De hecho, Rivero compara sus resultados para S. rubra (como Hyla rubra) con los
obtenidos para 3. x-signafa. y nos inclinamos a creer que en realidad ambas especies estdn
confundidas, pues los resultados obtenidos en Puerto Almacén concuerdan mds con los de la

segunda que con los de la primera.

Distribucion.-

La distribucion de §. rubra es muy amplia, alcanzando desde el E de Panamd, a través de
la costa N de Sudamérica en Colombia, Venezuela y Guayanas, hasta el estado brasilefio de
Espirito Santo, asi como toda la Cuenca Amazénica y las islas de Trinidad y Tobago y Santa
Lucia. En Bolivia ocupa toda la region amazoénica. Su presencia en Puerto Almacén es
perfectamente comprensibie, pero probablemente se haya visto favorecida por la colonizacion

humana,

Comentarios.-

Es unia especie insectivora generalista. Duellman (1978a), examina 25 estémagos,
hallando ortépteros en et 409%. orugas en el 24%, polillas en el 20%, coleépteros en el 20% y
dipteros en el 18%. De cuatro estomagos analizados en Puerto Almacén, dos estaban vacios y

uno contenia una araia de 4 mm, No se hallaron parasitos.
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Sphaenorbynchus facteus (Daudin, 1802)
Hyla lactea Daudin, 1802. Hist. Nat. Rain, Gran Crap.: 20

Sphagnorhynchus facteus Duellman y Lynch, 1981, J. Herpetol 15 (2): 238

Ejemplares examinados: 38 (31/7)

Diagnosis y descripcion.-

Es la dnica especie del drea con color verde translicido, ojo pequefio, morro prominente
y un gran saco gular muy dilatable en los machos (Fig. 4.39 A).

Cuerpo robusto. Piel dorsal muy finamente granular; piel ventral granular. Cabeza con
perfil triangular en vista dorsal; hocico apuntado y retrocediendo mucho hacia el labio inferior en
vista lateral; distancia entre narinas menor que distancia 0jo - harina; 0jo pequeno; timpano poco
conspicuo, menor que ¢l ojo, con pliegue supratimpdnico no muy marcado. Mano palmeada
basalmente; tubérculo metacarpal interno ovalado, aplastado; tubérculo metarcarpal exierno
dividido en tres, aplastado; tubérculos subarticulares aplastados, poco conspicuos; tubérculos
supernumerarios pequefios y abundantes; pliegue dérmico en la cara externa del antebrazo, de {a
mano al codo. Pies casi completamente palmeados; tubérculo metatarsal interno delgado,
ovalado; externo ausente; tubérculos subarticulares simples, pequeiios, poco conspicuos;
tubérculos supernumerarios abundantes, pequefios; un pliegue tarsal externo hasta el talon.
Pliegue dérmico supracioacal. Partes superiores de color verde translicido, las inferiores verde -
azulado translicidas; una raya difusa de color pardo claro del ojo al extremo del hocico; puede
haber pequenos lunares oscuros sobre el dorso; los pliegues dérmicos de brazos, tarso y cloaca

son de color blanco. Machos con un gran saco vocal gular, muy dilatable. Medidas: 37.0/42.4,

Habitat.-

Parece una especie bastante ecléctica, halldndose tanto en bosque como en dreas abiertas,
siempre que haya masas de agua con vegetacion flotante o emergente; la querencia de la especie
por la vegetacion flotante s muy notable y ha sido maltiples veces senalada. As{ Lutz y Kloss
(1952) citan su presencia en hierbas flotantes en las oriflas; Crump (1971) la encuentra comuin en
borde de bosque y dreas abiertas, sobre vegetacion baja; Heyer (1976b), encuentra un 45% en
bosque primario, 0% en secundario y 55% en dreas abiertas, en vegetacion flotante sobre
charcas, bien en hierba o plantas del género Pistg; por su parte, Hodl (1977) lo encuentra en
praderas flotantes, entre 2 v 10 ¢m de altura sobre tallos de Reussia v Paspalum; Duellman
(19784) indica su presencia sobre arbustos en borde de bosque; Hoogmoed (1979a) fo considera
especie de sabana; Hoogmoed y Gorzuia (1979) jo registran en lagunas v dreas inundadas con
vegetacion en sabanas, estando los machos en plantas de la orilla, entre 5-50 ¢m de altura;
Rivero-Blanco v Dixon (1979) lo citan en bosque seco tropical; Fugler (1986) lo halla en orilla

de lago: Lescure (1986a) lo cita en la banda costera de Ia Guayana Francesa, sobre plantas
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flotantes de la especie Pistia stratiotes; Hoogmoed (1990) lo halla en praderas flotantes de rios y

lagunas en Perseverancia; Rodriguez y Cadle (1990) lo halla en bosque primario y lagos, sobre
vegetacion baja; Duellman y Salas (1991) lo registran en Cuzco Amazdénico en bosque primario
por debajo de 1.5 m de altura; por dltimo, Rodriguez (1992), lo encuentra en bosque primario y
lo describe como semiacudtico.

En Puerto Almacén, S. lacteus mostrd el mismo patrén de poca exigencia en cuanto a
macrohdbitat, y mucha respecto al microhdbitat. Se hallé en bosque primario el 35%, en
secundario el 62.4% y en el rio el 2.5% (n=80) (Fig. 4.39 B). El total de observaciones en
bosque primario corresponde a la Charca del Bosque, y las de bosque secundario pertenecen en
un 46.2% al Curichi del Capibara, primer lugar donde la especie aparecia, y donde mantenia su
actividad mds constante (72.5%, presente en el de las visitas al lugar; n=46). Su actividad adn
parecia mds aita en el menos visitado Curichi Grande (81.2%; n=16). En el rio se¢ observaron
algunos escasos ejemplares un poco empezada ya la estacién, cuando éste presentaba notables
praderas flotantes que luego desaparecian al subir el nivel y aumentar la corriente; algin ejemplar
se escuchd mds tarde, aislado, por la orilla. Dias antes de empezar la actividad, se ofan machos
aislados lejos del agua, en arbolillos en el bosque o en los potreros, y unos pocos dias mds tarde
va se reunian en los cuerpos de agua formados, siempre y cuando estos fueran a permanecer
durante toda la estacidn. Es una especie bastante comun, con un 2.83% de los registros totales,

A nivel de microhdbitat, §, lacteus se hallé en plantas palustres un 66.6%, en plantas
flotantes un 25% y sobre Heliconia un 8.3% (n=24); los ejemplares sobre Hgliconia eran
hembras y se hallaban a una altura muy superior a la normal para la especie. Dentro de las
plantas, los ejemplares se disponian sobre hojas (83.3%) y mads raramente sobre tallos (16.6%;
n= 24). Las plantas se hallaban en el agua casi siempre (87.5%), rara vez en la orilla (12.5%;
n=24) y nunca en tierra. La distancia media a la orilla fué de 4.5 m (n=2). La altura de las
plantas oscilé entre 0-1.7 m (x=0.53; n=19), y los animales se dispusieron a una altura de 0-1.6
m (X=0.3; n=24). Es una especie conspicua por estar en lugares relativamente abiertos, pero su

color verde la hace a veces dificil de descubrir en el entorno.

Ciclo temporal v reproduccion. -

Se trata de una especte nocturna (Rodriguez y Cadle, 1990; Duellman y Salas, 1991;
Rodriguez, 1992), aunque puede empezar 4 cantar timidamente todavia con bastante luz, antes
del anochecer. Su actividad reproductora es continua a lo largo de la estacién lHuviosa, cantando
todas las noches. Crump (1971) halla activa la especie entre Febrero y Abril en Belém, v Hodli,
de Diciembre a Julio (con hembras grividas o amplexus de Enero a Mayo) en Manaus. En
Pucerto Almacén, la actividad comenzo el primer aio el 27-X1I y continud al menos hasta la
primera semana de Abril. La especie empieza su actividad con la estacion Huviosa algo avanzada,

cuando se empiezan a inundar las zonas que tendrdn agua con permanencia suficiente como para
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permitir el crecimiento de plantas acudticas, y al parecer, la prolonga mientras tales enclaves
conserven el agua, hasta bien entrada la época seca. Se observaron amplexus el primer afio el
20-11, y el segundo, el 27-X11I, el 25-1 y el 16-111, y se hailaron hembras gravidas del 14-T al 20-
1y del 13-X11 al 16-111 respectivamente. Durante el amplexus, machos y hembras se mueven
sobre la vegetlacion flotante, y los huevos son depositados en masas dispersas en ¢l agua, entre
las plantas (modo 1 de Duellman y Trueb, 1986).

No hay muchos datos publicados sobre la fertilidad de 3. lacteus. Duellman (1978a),
halla una hembra de 48 mm con 550 huevos de 1.2 mm (FTO=13.8) y Hodl (1990}, en cinco
hembras halla un ntimero medio de 478 huevos de 1.0 m (FTO=10.4). En Puerto Almacén,
examinamos las génadas de cuatro hembras, que contuvieron 270-450 huevos (x=350) de 1.3
mm (FTO=11.3), cifras como vemos no muy distintas a las de los citados autores.

El grado de desarrollo de cuerpos grasos es parecido al de H. bifurca, al tener las
hembras CG=0 y los machos, valores variables entre 0 y 6, pero en general bastante altos y sin
un patrén estacional claro.

No se dispone de datos sobre desarrollo y reclutamiento.

Canto.-

Los machos cantan inflando su enorme saco gular, que mantienen inflado entre emisién
y emision. El canto consiste en tres tipos de notas, una primera consistente en un chirrido corto
y grave, seguido de un nimero variable de notas cortas y secas. l.a primera nota (A) es la mds
larga, con 83 ms, su frecuencia dominante es de 2049 Hz y consta de 9-12 pulsos. La segunda
(B) dura 19 ms, su frecuencia dominante es de 2169 Hz y consta de 4-8 pulsos. Por iltimo, la
tercera nota (C) es la mds corta, con sélo 13 ms, una frecuencia dominante de 1982 Hz, y 4-5
pulsos. La sucesidon normal es A-B-C (tres dltimas notas en la Fig. 4.39 C), pero en ocasiones
la nota B puede ser repetida muchas veces seguidas, mientras que fa A puede faltar. Hodl (1977)
registra ¢l canto de esta especie en Manaus, y sus datos concuerdan en general con lo aqui
expuesto. Dueliman (1978a) describe ei canto de ejemplares de Guyana, con una frecuencia

dominante de 1050-1230) Hz, bastante mds baja que la de Puerto Almacén y Manaus.

Distribucion.-

Se extiende por toda la cuenca Orinoco - Amazonica, Guayanas y Trinidad (Frost,
1985). En Bolivia se conoce de pocas localidades (De la Riva, 1990b), pero debe ocupar toda la
region amazénica, hasta su limute con el cerrado por el E, y con el Chaco por el S (hemos
encontrado la especie a la latitud de Santa Cruz de ka Sierra en un drea chaqueiia, junio con fauna
caracteristica de éste medio). Su presencia en Puerto Almacén es por tanto esperable, aungue no

s¢ debe hallar mucho mas hacia el .



Comentarios.-

Duellman (1978a) y Rodriguez y Cadle (1990). indican que la dieta de S. lacteus es
eminentemente mirmecéfaga. El examen de tres estémagos de Puerto Almacén lo confirma, al
hallar en ellos un total de 16 hormigas (de entre 2.3 y 6.5 mm) y un homéptero de mds de 2.5

mm

No se hallaron par4sitos.

Fig. 4.39 A. Macho de Sphaenorhynchus lacteus cantando.
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Figura 4. 39 B. Uso del macrohdbitat en Sphaenorhynchus lacteus.
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Figura 4. 39 C. Osctlograma y audioespectrograma de Sphaenorhynchus lacteus.
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Phyllomedusa vaillanti, Boulenger, 1852
Phyllomedusa vaillanti, Boulenger, 1882. Cant. Batr. Sal. Brit. Mus.: 427
Ejemplares examinados: 7 [6/1 (de Cuzco Amazoénico, Perd)|

Diagaosis vy descripcion.-

La otra linica especie en el drea con el primer dedo del pie mds largo que el segundo y la
pupila vertical, es Phyllomedusa s.p., que difiere de P, vaillanti porque €sta no posee iris negro
(Fig. 4.40 A).

Tamano mediano; cabeza grande y miembros finos. Piel dorsal lisa, con una fila
dorsolateral de pequerios tubérculos sobre las parotidas; piel ventral granular. Cabeza ancha, con
hocico subtriangular en vista dorsal, en vista lateral bajando en angulo ablerto desde el nivel de
las narinas; distancia entre narinas igual a la distancia ojo - narina; timpano poco conspicuo, algo
mayor que la mitad del didmetro del ojo; pliegue timpdnico poco evidente. Manos sin palmear,
tubérculo meracarpal intermno ovalado, grande; machos con callosidad nupcial parda; tubérculo
metacarpal externo irregular; tubérculos subarticulares redondos, simples; tubérculos
supernumerarios poco marcados; discos adhesivos menores que la mitad del timpano. Pie sin
membranas, ¢l primer dedo mis largo que el segundo, prensiles; tubérculo metatarsal interno
redondeado, poco conspicuo; externo ausente; tubérculos subarticulares simples y prominentes;
tubérculos supernumerarios escasos y poco marcados. Dorso verde uniforme; borde del parpado
rojo; contorno de labios superior ¢ inferior crema; linea fina color crema en el borde externo del
antebrazo, tarso y sobre la cloaca; ingles y caras anterior y posterior del muslo de color purpuira,
con pequenos puatos blancos difusos; costados con una linea crema irregular separando la
coloracion dorsal de la del vientre, que es crema sucio; algunas manchas blancas en garganta y
en la cara inferior del muslo, cerca de la cloaca. Timpano del color del dorso; iris plateado.
Machos con saco vocal gular, interno. Medidas: 48.9/66 4,

Al ser capturada cierra los ojos y se encoge, arqueando el dorso, y adoptando una actitud

inerte.

Habitat.-

Es una especie eminentemente forestal. Crump (1971) indica que es rara en la varzea;
Duellman (19784) la halla en bosque primario y secundarto, en arbustos y drboles hasta a cuatro
metros de altura, aunque Toft y Duellman (1979), dicen que se halla tanto a alta como a baja
altura, en bosque primario; Hoogmoed (1979a) la considera una especie de bosque y Lescure
(1986b) dice que es un habitante del dosel; Branch (1983) la sefala en bosque secundario;
Rodriguez y Cadle (1990) Ia hallan en bosque primano y secundario; Zimmermann y Rodriguez
(1990) en bosque primario tanto en valles como en colinas, entre 1-2.5 m de alwira; Aichinger

(1991) la encuentra en bosque pnimario, secundario y borde de bosque; Duellman y Salas (1991}

264



la citan en bosque primario, en arbustos y ramas de drboles; por ultimo, Rodriguez (1992) la
encuentra en drboles en bosque primario. En Puerto Almacén, se hallé en bosque primario el
33.3% y en secundario, el 66.6% (n=12) (Fig. 4.40 B). Estas cifras corresponden
respectivamente al Curichi Negro v al Curichi Grande, unicos enclaves donde se hallo, por lo
que, al ser estos conocidos solo el segundo aio, no se detectd la especie el primero.
Phyllomedusa vaillanti es muy rara en Puerto Almacén, con sélo el 0.42% de las observaciones
totales, contrariamente a otras localidades por ejemplo de Penii, donde parece una especie comin
(Toft y Duellman, 1979; Ducliman y Salas, 1991). En el Curichi Negro se contaron siete
machos el 27-XII; Aichinger (1987) no encuentra grupos de mds de cinco machos. Los dos
enclaves donde se hallé en Puerto Almacén, tienen en comin poseer aguas muy eutrofizadas y
oscuras, ricas en laninos, y desprovistas de vegetacion acudtica; este tipo de charca ya ha sido
senalado como querencioso para la especie por Branch (1983) y también lo hemos podido
comprobar en el P.N. Amboré. Duellman (1978a) dice que s¢ encuentran pequenios grupos de
ejemplares dispersos por el bosque junto a pequefias charcas temporales, y que nunca se
reproduce donde lo haga otra especie de Phyllomedusa. Sin embargo, Phyllomedus; si se
reproduce también en el Curichi Negro. Aichinger (1987) da una mayor variedad de medios
donde se reproduce la especie, como charcas en borde de bosque, permanentes o temporales, y
corrientes permanentes, como también seftalan Zimmermann y Rodriguez (1990). A nivel de
microhdbitat, se hallé un 50% en arboles y otro 50% en maraias vegetales (n=4), situdndose el
75% en ramas secundarias y €l 25% en hojas. Las plantas elegidas tenjan una altura de 3.7-4.3
m (x=4.0; n=2), ubicdndose el 50% en tierra, ¢l 25% en la orilla y el 25% en agua (n=4); los
ejemplares se hallaron a una altura de 2.5-4.3 m (x=3.4; n=3). Es una especie poco conspicua
por la altura a que se mueve, su color que la camufla contra el follaje, y el distanciamiento

temporal entre un canto y otro.

Ciclo temporal y reproduccion.-

s completamente nocturna (Rodriguez y Cadle, 1990; Zimmermann y Rodriguez, 1990;
Duellman y Salas, 1991; Rodriguez, 1992). Su actividad en Puerto Almacén parece continua a lo
largo de la época de lluvias, pero Duellman (1978a) halla en Santa Cecilia ¢jemplares activos
todos los meses, menos Noviembre v Diciembre, y Zimmermann y Rodriguez (1990) dicen que
en Manaus canta esporddicamente todo el ano. Sin embargo. Aichinger (1987) va restringe su
actividad a ocho meses al ano, centrados en la estacion himeda. Parece que se reproduce de
modo esporadico (Crump, 1974). En Puerto Almacén, s¢ oyeron ejemplares del 13-X11 al 16-
HI. Duellman (1978a), halla hembras gravidas de Marzo a Agosto. En Puerto Almacén nunca se
hallaron hembras, y por lo tanto no se vieron amplexus, pero una puesta reciente de esta especie
se halld en el Curichi Negro el 22-11-89. Las especies del género Phyllomedusa depositan los

huevos sobre hojas situadas a vanable alura sobre el agua, y las mismas son pegadas entre si
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para proteger el conjunto de huevos, o enroscadas sobre si mismas si la puesta se realiza en una
sola hoja; tras la eclosion, las larvas caen al agua, donde contintian su desarrollo (modo 18 de
Duellman y Trueb, 1986). La puesta observada, estaba adherida al haz de una hoja que habia
sido envuelta sobre si misma, a unos 50 cm de la orilla y a 70 cm sobre la superficie del agua;
contenia unos 450 huevos blancos de hasta 2.5 mm (Fig. 4.40 C). Una hembra capturada el dia
12-11-90 en Cuzco Amazonico (Perii), cuyas génadas se examinaron, contenia 925 huevos de
1.4 mm (FTO=19.5). Crump (1974), obtiene valores mds altos, con complementos ovdricos de
912-1250 huevos (x=1114.4; n=5) de 2.0 mm (FTO=28.28), y en laboratorio obtuvo una
puesta de 645 huevos; Duellman (19784a), da cifras de 645-1250 huevos (x=1036.2; n=6) de 2.0
mm (FT0O=26.3); por dltimo, Aichinger (1985) da un nimero medio de 703 huevos de 2.5 mm
(n=2), y FT0=29.78. De los cinco machos examinados, cuatro de ellos contuvieron CG=0 y
uno, CG=1.

Crump (1971) halla larvas en junio. La puesta observada en Puerto Almacén, estaba muy
avanzada el dia 5-111-89, unos 12 dias después de la puesta; presentaba embriones maéviles, que
eclosionaban al contacto con el agua, y estaban mds desarrollados los que ocupaban las
posiciones periféricas de la puesta; el 10-11I sélo quedaban cdpsulas gelatinosas, algunos huevos
estériles y 20 larvas secas que no habian podido resbatar al agua y habian muerto. En el mismo
lugar, el 26-1I1 hab{a larvas bastante crecidas. Jévenes de 2-3 cm se hallaron cerca del Curichi
Grande el 16-111 y el 27-111, bastante lejos de la charca donde se reproducian; presentaban un
color pardo rojizo muy distinto al de los adultos (aunque se volvieron verdes al rato de

capturarios). Este cambio ontogénico de color ya fue sefialado por Duellman et al. (1988).

Canto.-

Los machos no realizan nada parecido a un coro, sino que sus ltamadas son esporddicas
y espaciadas en el uempo. Estas consisten en una sola nota seca. No se pudieron hacer
grabaciones analizables en Puerto Almacén. Dueliman (1978a), describe el sonido como un
"cluck” seco, emiudo 13.3 veces por minuto y con una duracion de (1.5 s, 240 pulsos/s, y una
frecuencia dominante de alrededor de 1800 Hz. En cambio, el sonograma aportado por Schiiiter

(1979) muestra una duracion de la nota de unos (0.2 s v una frecuencia en tomo a los 1000 Hz.

Distribucion.-

Se extiende por las Guayanas y toda la Cuenca Amazonica, desde el NE de Brasil a los
Andes. En Bolivia se halla en todas las regiones torestales de la region amazonica, hasta la
latitud de Santa Cruz. A la longitud de Puerto Almacén, esta debe ser una de las localidades mds

surenas.
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Comentarios.-

Duellman (1978a), de 18 estémagos examinados, encuentra ortépteros en 16 y arafas en
los otros dos.

La puesta observada en Puerto Almacén presentaba en su fase madura pequeiias avispas
y hormigas que quizd parasiten o depreden sobre los huevos. Se sabe que la culebra Leptodeira
annulata devora las puestas de Phyllomedusa (Duellman, 1978a).

Fig. 4.40 A. Macho de Phyllomedusa vaillanti.
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Fig. 4.40 C. Puesta de Phyllomedusa vaillanti.
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Phyllomedysa sp.
Ejemplares examinados: 26 {21 (2 de Valle de Sajta, 1 del P.N. Ambord)/5]

Comentarios {axondmicos.-

Aunque ha habido diversas referencias a esta especie, en la bibliografia, sea
reconociéndola como una forma innominada, sea confundiéndola con P boliviana Boulenger,
1902, lo cierto es que hasta el presente continta sin ser descrita. La primera referencia es la de
Funkhouser (1957), quien, tal como puso de manifiesto Cannatella (1983), se baso
erréneamente en ejemplares de esta especie para el tratamiento de P, boliviana en su revision del
género Phyllomedusa. Funkhouser (1957), ademds de ejemplares bolivianos, cit6 dos
ejemplares para la Amazonia ecuatoriana (Abitagua, Rio Pastaza). Posteriormente, Cochran y
Goin (1970) citan Phyllomedusa sp. en La Providencia (Caquetd, Colombia), basindose
probablemente en un ejemplar de la misma especie innominada que confundié Funkhouser. Por
iltimo, Heyer (1977a), cita un ejemplar de P,_aff. boliviana de Restauragao, en el rio Madeira
(Amazonas, Brasil). Cannatella (1983) aclaré la cuestion al poner a P, pailong Shreve, 1959 en
la sinonimia de P, boliviana, y poner de manifiesto que los ejemplares descritos por Shreve se
basaron en la comparacién con los mal identificados como P, boliviana por Funkhouser, que
como hemos dicho pertenecian a la misma especie innominada que estamos tratando ahora.
Posteriormente, la misma ha sido citada en Tambopata (McDiarmid y Cocroft, 1987), en Cuzco
Amazoénico (Duellman et al, 1988; Duellman y Salas, 1991) (indicando que estaba siendo
nominada por Cannatella y Crombie) y en el P.N. Manu {Rodriguez y Cadle, 1990; Rodriguez,
1992). Cannatella y Crombie (com. pers.) manifiestan estar describiendo esta especie, que por

€so aparece aqui todavia sin nombre.

Diagnosis y descripcion.-

Es la unica especie de anuro de la zona con el segundo dedo del pie mas corto que el
primero, glandulas pardtidas muy desarrolladas, iris pardo oscuro casi negro y pupila vertical
(Fig 4.41 A).

Cuerpo y miembros delgados, cabeza grande. Piel dorsal lisa, ventral granular;
glandulas paroudas grandes, alargadas. Cabeza ancha, subtriangular, con hocico redondeado en
vista dorsal, bajando en dngulo abierto en vista lateral; ojos muy grandes; distancia entre narinas
igual a la distancia 0jo - narina; timpano poco conspicuo, aproximadamente la mitad del tamano
del ojo, con plicgue timpdnico solo presente posteriormente. Manos sin palmear; tubérculo
metacarpal interno ovalado, poco marcado; externo irregular, poco marcado; tubérculos
subarticulares redondeados, conspicuos; tubdreulos supernumeranos escasos y poco marcados;
discos adhesivos algo menores que la mitad del timpano; machos con callosidad nupcial pardo

oscura. Pie sin palmear; primer dedo mds largo que el segundo; tubérculo metatarsal interno
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ligeramente ovalado, poco conspicuo: tubérculo metatarsal externo ausente; tubérculos
subarticulares grandes, redondeados; tubérculos supernumerarios ausentes. Partes superiores
del cuerpo y miembros verde uniforme; borde del pdrpado amarillento; borde de los labios
crema; una linea crema desde la punta del cuarto dedo de Ta mano hasta el codo, y otra desde el
quinto dedo del pic al taldn, ésta menos conspicua que aquella; costados separando coloracion
dorsal y ventral por medio de una serie de manchas crema o rosa pélido, irregulares, que
conectan por medio de una linea clara con el labio inferior; ingles y caras anterior y posterior del
muslo color purptra palido; garganta y caras inferiores del tronco y miembros crema sucio;
algunas manchas blancas irregulares en garganta y cara inferior del muslo, cerca de la cloaca;
timpano del color del dorso; iris pardo oscuro, pricticamente negro. Machos con un saco vocal
gular, interno. Medidas: 70.86/84.0.

Habitat.-

En principio es un habitante de bosque primario, donde se halla en los drboles
(Rodriguez y Cadle, 1990; Duellman y Salas, 1991; Rodriguez, 1992). Sin embargo, hemos
encontrado un ejemplar de esta especie en las pampas arboladas entre Puerto Almacén y
Concepcién. No obstante, no parece tan ecléctica como P, boliviana (que hemos hallado en
simpatria en sitios como el P.N. Ambord), la cual se presenta indistintamente en bosque
tropical, bosque montano, chaco y zonas abiertas. En Puerto Almacén, se hallo la especie en
bosque primario ¢l 60.8% de las veces, en secundario €l 37.1% y en zonas abiertas (potreros),
el 1.8% (n=51) (Fig. 4.41 B). Nunca se hallé en corilla fluvial. El enclave donde se encontrd
mds veces fue la Charca del Bosque, con el 53% de las observaciones totales, estando presente
en ¢l 58.7% de las visitas al lugar (n=46). Se llegaron a observar aqui hasta nueve ejemplares en
50 m de transecto lineal. Como lugares de reproduccidn, busca charcas rodeadas de bosque o
borde de bosque, aunque no desdefia charcas formadas en los caminos. Duellman (1978a) habla
de cientos de P. tarsius en una charca una noche. Es una especie relativamente comdn, con un
1.80% de las observaciones totales. En Cuzco Amazoénico es rara (Doellman y Salas, 1991).

A nivel de microhdbitat, los ejemplares se hallaron un 33 9% de las veces en arboles, un
28.6% en maranas vegetales (normalmente colgantes de drboles), un 23.2% en palmeras y un
14.3% en plantas variadas como Heliconig, matas y matorrales (n=56). Dentro de las plantas, se
ubicaron sobre todo, con un 48.2%, en ramas secundarias, 21.4% en hojas (sobre todo de
Heliconia), 17.8% en ramas primarias y 12.5% en troncos y tallos (n=56). Las plantas usadas
se hallaban tanto en tierra (58.1% ), como en agua (34.5%) u orilla (7.2%) (n=55), y su altura
fué de 2.0-10.0 m (x=257.2; n=21) (no se consideraron drboles mds alios, que obviamente
existian y eran utihizados), y los ejemplares se hallaron a 0.8-5.0 m (x=2.1; n=53). Es una
especie bastante conspicua, que se mueve por zonas despejadas y ramas finas, lo que la hace

facil de descubrir.
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Ciclo temporal y reproduccion.-

Es completamente nocturna (Rodriguez y Cadle, 1990; Rodriguez, 1992). Como P,
tarsius (Duellman, 1978a; Crump, 1974; Zimmermann y Rodriguez, 1990), s¢ reproduce
esporadicamente, apareciendo con las primeras Huvias fuertes. El primer ano se oyeron los
primeros ejemplares el 27-X11 y los dltimos el 24-111, y el segundo afio, se oyeron del 27-XT al
15-111; de nuevo, ¢l segundo afio, como en otras especies, la actividad se adelanté un mes
respecto al primero. Se hallaron hembras gravidas del 15-1-88 al 1-111-88, y una el 10-XTI-88;
no se observaron amplexus el primer ano, y el segundo, se observaron el 10-XH, 14-X1I, 28-
XII vy 25-1. Las parejas se hallaron a veces en el suelo, a veces a gran altura, pero, por
observaciones llevadas a cabo en el P.N. Amboro, parece que machos y hembras, a menudo se
encuentran en o cercd del suelo y luego suben a los drboles. Probablemente esto se debe a la
necesidad que tiene la hembra de meterse en €l agua para llenar su vejiga urinaria de agua, a fin
de hidratar las cdpsulas gelatinosas de los huevos seglin van siendo puestos, tal como indicod
Pyburn (1970) en el género Agalychnis. En el P.N. Ambord, el 22-X1-89 s¢ pudo observar ¢l
proceso de apareamiento completo de una pareja de Phyllomedusa sp., sobre un limonero en el
que también se encontraba P. boliviana. Tras subir desde el suelo al drbol, estuvieron durante
casi una hora moviéndose por las ramas periféricas del misimo, hasta que se situaron en unas
hojas sobre el centro de la charca, a unos dos metros y medio sobre el nivel del agua; después se
agarraron, colgando boca arriba, a un conjunto de hojas, las cuales median seis cm de largo. El
macho se situaba en una posicion adelantada respeto a la hembra, de modo que €1 agarraba la
hoja cerca del peciolo, y ella cerca del dpice, pero las cloacas se mantenian cercanas. [.a hembra
se hallaba envuelta en las hojas, y el macho estaba por encima de ellas, dejando fluir el semen
por la ranura formada. La suelta de los huevos, que se realiza bastante rapido, comenzé por el
dpice y fué avanzando hacia el peciolo; en total, seis hojas quedaron implicadas en la
construccion del mdo. Todo el proceso de la puesta tuvo una duracidon de una hora y quince
minutos, tras 1o cual el macho, que no dejd de cantar ((Jo que ya se ha observado en otros
Phytlomedusinac (Pyburn, 19701, se separo de la hembra y se fué. Esta permanecié en el lugar
una hora mas, dedicada & compactar el conjunto de puesta y hojas, envolviéndolo con ios dos
tarsos, manteniendo las patas traseras de modo que los talones estaban en contacto. Un segundo
macho intento, durante el ampliexus de la pareja, acoplarse a su vez, e incluso se vio otra pareja
con otros dos machos intentando acoplarse. Este comportamiento en los Phyllomedusinae ya fué
senalado por Pyburn (1970). Se encontrd otra puesta a una altura de 3.5 m. Sorprendentemente,
Rodriguez (1992) atirma que la especie usa, aparte de charcus, agujeros de drboles para la
reproduccion.

La fertlidad de Phyllomedusa sp., se examind en cinco hembras, de las cuales una

parecia haber puesto ya, pues s6lo mostraba 40 huevos en el titero. Las otras cuatro presentaron
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250-375 (x=311.2) huevos de 2.5 mm, dando un FTO=10.0. Estos son unos valores mucho
mas bajos que los de P._vaillanti, y mucho mds préximos. aunque bajos todavia, a los de P,
tarsius dados por Crump (1974) (FTO=15.6), Duellman {1978a) (FTO=16.2) y Aichinger
(1985) (FTO=15.5). Cannatella (1983) observa en P, boliviana dos puestas de 154 y 142
huevos, de 2-6 mim, valores mas bajos que los vistos en Phyllomedusa sp..

Todas las hembras de Puerto Almacén presentaron huevos en el atero, junto a capsulas
gelatinosas vacias que sirven de proteccion, y al mismo tempo tenian huevos ovdricos en
vitelogénesis, como indicador de su actividad reproductora continua durante 1a estacion Iluviosa.
Todas las hembras examinadas carecian de cuerpos grasos v los machos presentaron valores
entre (-4, sin mostrar un patrén temporal definido.

De las larvas y reclutamiento poco se sabe. Una puesia eclosionada se hallé en un curichi
cercano al Curichi Negro, el dia 22-11-89. Se hallaron larvas bastante desarrolladas en un charco
del camino, a final del segundo afio, y en la Charca del Bosque el 29-111-89. No se encontraron

juveniles.

Canto.-

Los machos, sin formar coros estructurados, pueden concurrir en gran ndmero en los
lugares de reproduccidn, y se oyen continuamente como un bajo ruido de fondo. La llamada es
una nota corta y grave; su duracion media es de 48 ms, consta de 4-6 pulsos y la frecuencia
dominante es de 917 Hz (Fig. 41.4 C).

Distribucidn.-
Aunque no bien conocida, probablemente el drea de distribucién de esta especie se
extiende desde la Amazonia colombiana, por toda la alta Cuenca Amazénica, hasta el centro de

Bolivia, sin entrar en la regidn chaquena.

Comentarios.-

Presumiblemente, como P._tarsius, consume sobre todo ortdpteros y algunas araias
(Duellman, 1978a). Un ejemplar de Puerto Almacén, presentd en el estomago un ortéptero
(Tetugonoidea) mayor de 21 mm. Parece por tanto que las especies del género Phyllomedusa se

alimentan principalmente de ortdpieros, presas muy abundantes en la vegetacidn arbérea durante

la noche.
Se observaron gusanos pardsitos bajo la piel y trematodos del género Palystama en la
vejiga.
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Fig.4. 41 A. Macho de Phyllomedusa sp.
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Figura 4. 41 B. Uso del macrohdbitat en Phyllomedusa sp.
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Figura 4. 41 C. Oscilograma y audioespectrograma de Phyllomedusa sp,




5) ECOLOGIA DE LA COMUNIDAD.-
5.1.- Introduccion.-

Despuds de haber tratado una por una cada especie de anfibio de Puerto Almacén, los
resuliados de la integracién y comparacion de los datos individuales refativos al uso del espacio,
uso del tiempo, patrones de reproduccion y vocalizaciones, pueden arrojar cierta luz sobre la
estructura de la taxocenosis de anfibios, siempre sin perder de vista que el estudio ha sido
hecho dentro del contexto reproductivo. En este capitulo intentaremos tan s6lo agrupar los

resultados obtenidos, de una manera muy escueta y preliminar.
5.2.- Uso del espacio.-

Aungque es dificil categorizar los tipos de hadbitat dadas las difusas fronteras entre los
mismos o el mosaico de diferentes tipos encontrados en ciertas dreas, hemos venido
considerando cuatro tipos principales: bosque primario, bosque secundario (agrupando dos
tipos), dreas abiertas y orilla fluvial. Las dos dltimas categorias son a veces consideradas por
algunos autores como una sola, puesto que las orillas de los rios siempre son una zona mas
despejada que el interior del bosque. La mayoria de las especies de anfibios estudiadas aparecen
en distintas proporciones en cada habitat y rara vez son exclusivas de alguno en particular, de
modo gue no hay grandes diferencias cualitativas entre cada uno de ellos. 1os valores obtenidos
de los coeficientes de comunidad de Whittaker son mostrados en la Tabla 5.1. Como vemos, la
mayor similitud se da entre bosque primario y secundario, y probablemente, la ausencia de
datos sobre algunas especies muy escasas es lo que hace que el valor del coeficiente entre estos
dos medios no sea ain mds alto. El valor mds bajo se da entre la comunidad de espacios
abiertos y la tluvial, siempre que desechemos en ésta a las 11 especies presentes en ella sélo al
principio de la estacion humeda, cuando ciertos tramos del lecho del rio presentan sélo pozas
estancadas y dichas especies aparecen ahi 0 en ios charcos recién formados en el lecho de los
arroyos sccos aledanos. En general, no se observa una fuerte estratificacion a nivel de
macrohidbitats,

Si exceptuamos las observaciones de B._paracnenus, E. pictus y A, hylaedactyla, que o
no fueron cuantificadas o lo fueron de otro modo, 2758 contactos de especies (no de
individuos) fueron realizados en un total de ocho enclaves, visitados en conjunto 545 veces a lo
largo de las dos temporadas de estudio. De estos contactos, 471 (17.07 %) fueroa hechos en
bosque primario, 1128 (40.89 %) en bosque secundario, 519 (18.81 %) en espacios abiertos, y
640 (23.20 %) en orilla tluvial; el porcentaje de visitas a cada uno de los medios fue
respectivamente 1108 %, 31.26 %, 28.90 % y 28.71 %. Vemos asi que pese a que ¢l bosque

primario fue visitado tan solo un tercio de o que lo fueron los otros tres medios (que se
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muestrearon con una intensidad semejante entre s{), el porcentaje de contactos en €l es
proporcionalmente mas alto y, sobre todo, corresponde a un mayor nimero de especies {37),
seguido por el bosque secundario (34), los espacios abiertos (27) y el rio, el cual si bien al
principio de la estacién alberga hasta 24 especies, en realidad sélo 13 son moradores mas o
menos constantes de este hdbitat.

La importancia relativa de cada hdbitat para cada especie ya ha sido expresada en los
apartados correspondientes de cada una de ellas, pero ademds puede ser interesante comparar la
importancia relativa de cada especie para cada medio, esto es, en qué medida contribuye una
determinada especie a la composicion total de la anurofauna de un habitat determinado. En las
figuras 5.1-5.4 podemos ver los valores del % I; (ver apartado 3.2.3.1) para cada especie y
medio. Contrastando estas con las correspondientes figuras derivadas del valor % I; (que
indica la importancia de cada medio para cada especie, y es el valor expuesto en las figuras de
uso del espacio correspondientes a cada una de ellas y mostradas en sus correspondientes
apartados), vemos que por ejemplo, pese a lo importante que es el bosque primario para €.

cornuta, L. bolivianus. L. lineatus y P. coriacea, tales especies representan una parte muy

escasa de la anurofauna en este medio, lo que se podria expresar en términos de densidad
poblacional y/o biomasa. La importancia de B. typhonius en el bosque primario estd
subestimada en la figura 5.1 (y en la 4.3 B), al ser una especie diurna y normalmente no
presente por la noche en los enclaves acudticos muestreados. De nuevo conviene recordar que
algunas de las especies mostradas en la fig 5.4 sélo tienen cierta presencia en ¢l rio al principio
de la estacién lluviosa, aunque desde luego, las de mayor participacién porcentual en la
comunidad fluvial, si se reproducen en este medio y se hallan habitualmente en €l.

Pocas especies se presentan en uno solo de los hébitats exclusivamente. Estas son
normalmente aquellas muy raras, en las que lo que realmente ocurre es que se tienen pocos

datos. Ceratophrys cornuta, L. bolivianus, L. lineatus y P. coriacea son exclusivas de bosque

primario; al menos la primera y la vltima parccen en verdad muy forestales. Osteocephalus
leprieurii sélo se ha hallado en bosque secundario, e H. raniceps sélo en espacios abiertos.
Entre las especies de que si se dispone de suficiente informacion, estd claro que algunas tienen
una preferencia muy clara por ¢l medio forestal, sea este bosque primario o secundario (E.

pictus, H. fasciata, S. chiquitana, Q. taurinus, Phyllomedusa sp, y H._boliviana) v otras por
los espacios abiertos y/o la orilla fluvial (L. elenae, H. geographica, H. punctata, S. nebulosa

E_ovalis), aunque estos dos dhtimos hdbitats no presentan ninguna especie exclusiva,

El enclave de mayor diversidad fue la Charca del Bosque, donde se hallaron 33 especies
de anuros (82.5 %), seguido del Curichi Grande con 28 (70 %), y ¢! menos diverso, los
potreros, con solo 14 especies (35 %).

A nivel de microhidbitat, las especies terrestres pueden ser en algin grado fosoriales
(microhilidos) o emplazarse preferentemente dentro o en las proximidades de nidos de hormigas

(L. lingatus); otras se mueven libremente por el suelo (B. typhonjus, Leptodactylus spp., P.
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albonotatus) o pueden buscar casi siempre cierta cobertura arbustiva (E._pictus, A:
hylaedactyla). Por ltimo, B. paracnemis se mueve siempre en el medio antropdgeno o en la
orilla fluvial, en dreas despejadas. Por su parte, los dos cecilidos son subterrdneos y sus
patrones de uso del espacio difieren enormemente de los de los demds anfibios.

Dado el caricter arboricola de los hilidos, su estudio a nivel de microhdbitat presenta
mayor complejidad que ¢l del resto de las especies. En el anexo 3 se muestra la estadistica
descriptiva de los datos correspondientes al uso del microhdbitat en 23 especies de hilidos

{excluyendo H. raniceps y Q. leprieurii), respecto a la altura, distancia al ¢je de la planta y

distancia a la periferia, donde se pueden apreciar diferencias. Por otro lado, se ponen de
manifiesto distintos patrones de utilizacién de tipos de planta y ubicacién en las mismas. Como
hemos visto, las maranas vegetales formadas por enredaderas y ramas de drboles, son uno de
los puntos utilizados globalmente en mayor porcentaje (18.21 %) y por mas especies (22).
Asimismo, las plantas palustres constituyen un 15.34 % del total de registros de uso de plantas,
aunque s6lo son utilizadas por 12 especies de mediano y pequefio tamarfio; inversamente, las
especies de mayor tamafo son las que mds usan drboles grandes y pequefios (6.23 % y 15.59
% tespectivamente), siendo en total 19 especies. El soporte menos usado es el de las palmeras
marayah, probablemente porque son muy espinosas y cerradas, y sélo tres especies hacen uso
de él. Tampoco las plantas flotantes son utilizadas nada mds que por cuatro especies, aunque

para dos de ellas, H. bifurca y S. lacteus, este soporte es tmuy importante. En general, en la

mayoria de los casos (43.89 %), los anuros se disponen sobre hojas, sean estas de palmeras,
patujus, drboles o arbustos. L.as 23 especies usan en mayor o menos medida las hojas, aunque

para algunas como H. leaii e H. riveroi, este punto de la planta es utilizado casi exclusivamente.

Los tallos y/o troncos son usados en segundo lugar, con un 25.66 % de utilizacidon global,
llevada a cabo por 20 especies. Las ramas secundarias, con un 19.44 %, son utilizadas por 22
especies.

El grado de interferencia espacial entre las diferentes especies se ve disminuido al
considerar todas las diferentes variables. Teniendo en cuenta por ejemplo sélo el tipo de planta
utilizado, se ven casos de usos diferenciales, como se observa en la tabla 5.2, donde se
muestran los valores del solapamiento simétrico. Este resulta ser mdximo entre algunos pares de

especies como H. punctata - H. nana, H. bifurca - S. lacteus, S. chiquitana - H. parviceps, S.

chiguitana - H. leali, S. rubra - H. parviceps, P. vaillanti - Phyllomedusa sp., etc. y nulo entre

los pares S, lacteus - H. melanargyrea, §. lacteus - S. fuscovania, S. lacteus - O wurinus, S.
lacteus - P, conacea y 5. lacteus - P vaillanti.

Algunas especics presentan un patron de uso del espacio muy semejante a nivel de
todas las variables. Dentro de las especies con preferencia por las plantas tlotantes y/o hierbas
bajas o plantas palustres, kas cuales se mueven en un microhibitat de escasas posibilidades en

cuanto a heterogeneidad espacial, algunas como H. punctata o H. minuta prefieren los 1allos,

pero el escaso porte de las plantas utilizadas, les hace estar potencialmente cercanas a aquellas
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que prefieren las hojas, como H. bifurca y S. lacteus, aunque por ejemplo en el caso del par H.

punctata - H._minuta, la coincidencia a nivel de macrohdbitat es escasa. Algunos pares de

especies, como por ejemplo H.acreana - H. melanargyrea, H. nana - H. riveroi, H. agreana -

S. fuscovaria e H,_bifurca - S. lacteus, presentan muy semejantes patrones de uso del espacio

tanto a nivel de micro comao de macrohabitat. En las Figs. 5.5 A y 5.5 B se propociona una

representacion esquemdtica del uso del espacio de toda la comunidad de anfibios.
5.3.- Uso del tiempo y reproduccion.-

Entre los anuros de Puerto Amacén, 37 especies (92.5 %) son casi exclusivamente
nocturnas. No obstante, algunos pueden mostrar cierta actividad diurna ocasional. Esta es rara
en los hilidos, v si bien muchos de ellos empiezan su habitual actividad al atardecer y/o la
pueden mantener algo durante el amanecer, s6lo H. acreana canta regularmente de dia, aunque
de un modo espaciado en tiempo y espacio, v sin fines de apareamiento. Por su parte, H.
bifurca, H. parviceps y S. rubra, pueden cantar y reproducirse a la mafnana siguiente a una
noche de intensa actividad, y algunas otras especies de hilidos pueden también mostrarse algo
activas tras una noche asi. No obstante, en términos generales, los hilidos pueden considerarse
estrictamente nocturnos en las comunidades neotropicales, como ya fue apuntado por Duellman
(1989).

Entre las 15 especies terrestres, los cinco Leptodactylus y C. cornuta pueden cantar de
dia, bien tras fuertes luvias y reproduciéndose (C. cornuta, L. bolivianus y 1._labyrinthicus),

bien de un modo mds regular, desde sus refugios (L. elenae, L. mystaceus y L. wagneri). De

este Ultimo modo también se comportan P._albonotatus y L. lineatus. Elachistocleis ovalis

puede cantar de dia tras fuertes Huvias, y en tales circunstancias, H. boliviana mantiene su
actividad incluso todo un dia seguido o mas. No obstante, todas las especies citadas son
basicamente nocturnas.

Sélo dos especies (5 %) son tanto diurnas como nocturnas. Bufo typhonius se alimenta

durante el dia y se reproduce durante la noche, y A, hylaedactyia canta y se muestra activa anto

de noche como de dia. Solo una especic (2.5 %), L. pictus es exclusivamente diurna.
En las especies nocturnas congregadas en los cuerpos de agua, se aprecia clerta

estratificacion horarna: especies como H. bifurca, H. leucophyllata, H. nana e H. punctata

empiezan su actividad a la caida del sol, y poco después se unen otras como H. melanargyrea,

H. parviceps. v S. rubra, pero mientras que H. nana deja de oirse alrededor de la media noche,

H. icucophvilata canta hasta mas rarde, S, rubra ¢ H. punctata estdn mucho mds activas a alias

horas de ta madrugada que en las primeras de la noche, e H._bifurca, H, melanargyrea e H.
parviceps pueden seguir activas en las primeras horas de la manana, aunque este extremo solo

se d¢ tras noches de gran actividad,



Dentro de la estacion lluviosa se presentan diferentes patrones relativos al inicio de la
actividad y su continuidad, de modo que se da cierta estratificacion cronologica (De la Riva,
1988). La actividad reproductora tiene lugar durante la estacién himeda en 39 especies (97.5
%) y s6lo una (2.5. %), B. paracnemis se reproduce exclusivamente en la estacién seca.
Respecto al inicio de las llamadas de reproduccién, podemos distinguir seis grupos, a saber (se

excluyen L. lineatus, H. raniceps y O. leprieurii):

a) Especies que presentan actividad continua o casi continua durante todo el ano; son,

presumiblemente, al menos tres: A, hylaedactyla, H. leucophyllata y S. nebulosa.

Posiblemente haya alguna otra, pero al no haber hecho prospecciones en la zona durante la

época seca, no podemos asegurarlo.

b) Especies que empiezan a cantar al final de la época seca; son seis: E. pictus, L. elenag, L.

labyrinthicus, H. nana, H. punctata e H. riveroi; probablemente la reproduccién no tiene lugar

antes de las primeras lluvias.

c) Especies que empiezan a cantar con las primeras lluvias ligeras que forman los primeros
charcos; es el grupo mds numeroso, compuesto por 14 especies: B. typhonius, L. mystaceus,
L. wagneri, P. albonotatus, C. albopunctata, E. ovalis, H. acreana, H. geographica, H. leali

H. melanargyrea, O. taurinus, P._venulosa, S. fuscovaria, y 3. rubra. Probablemente B.

typhonius estd activo gran parte del afio.

d) Especies que empiezan a cantar con fas primeras {luvias fuertes; son siete: C. cornufa, L.

bolivianus, H. boliviana, H. parviceps, P. coriacea, S, lacteus y Phyllomedusa sp.

e) Especies que empiezan mds o menos escalonadamente después del pico de mdxima

pluviosidad; son seis: H. bifurca, H. fasciata, H. minuta, S. chiquitana, S. garbei vy P

vaillant.

f) Especies que cantan sélo en la época seca y principios de la himeda; es solamente B,

paracnemis, aunque estia activo todo el ano.

Con respecto al final de las emisiones sonoras dentro de los cinco grupos de actividad

no continig, podemos distinguir tres categorias:
1) Especies con periodo de reproduccion muy breve: son dos, ambas del grupo d): C._cornuta

y L. bolivianus, las cuales tienen a lo sumo tres o cuatro dias de reproduccion, seguidos o casi

seguidos.
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2) Especies con periodo reproductor corto (< 3 meses); son seis: L. labyrinthicus, H. boliviana,

0. taurinus, P. coriacea, P. venulosa y S. chiguitana.

3) Especies con periodo reproductor largo (> 3 meses); son todas las demas, y entre ellas,

algunas como H. geographica siguen activas al inicio de la estacion seca.

Todo esto no implica que la actividad reproductora (cantos y amplexus) sea continua
durante todo el periodo, sino que se refiere a que los eventos reproductivos tienen lugar dentro
de ese intervalo. Asi, de un modo fuertemente correlacionado con las precipitaciones, 19
especies (47.5 %) (B. typhonius, €. cornuta, L. bolivianys, L. labyrinthicus, L. wagneri, P.
albonotatus, C. albopunctata, E. ovalis, H. boliviana, H. acreana H. leali, H. melanargyrea,

H. parviceps, O. taurinus, P, coriacea, P._venulosa, S, chiquitang, S. fuscovaria y S. rubra)
presentan reproduccion explosiva tras fuertes lluvias, y el resto, actividad mds o menos

continua. En las figuras 5.6-5.9 se puede ver cémo a grandes rasgos, los picos de alta
precipitacion coinciden con el inicio de la actividad y/o los amplexus de muchas especies. Al
final del periodo humedo, la caida de fuertes lluvias puede causar ya poco efecto en la catividad
reproductora.

Entre los 40 anuros de Puerto Almacén se presentan un total de seis modos de
reproduccion, con un continuo en el gradiente "r" - "K", desde el mdximo exponente de la

estrategia "r", B. paracnemis, a los mdximos representantes de la "K", A. hylaedactvla y E.

pictus, si lo medimos en funcién del FTO y de la presencia de cuidado parental (Tabla 5.3).
Especies generalistas son los tres microhilidos, los dos bufdnidos y 21 (84 %) de las 25
especies de hilidos, todos los cuales presentan modos 1 y/o 2. Los mds especializados son el

unico dendrobatido y los leptodactilidos, de los cuales sélo uno (14.3 %), C. cornuta, es

gencralista.

5.4.- Dieta.-

Aunque apenas se dispone de informacion para hablar de la alimentacion de los anuros
de Puerto Almacén, los datos disponibles en Ia bibliografia sobre los mismos en otras dreas, los
escasos datos propios y las inferencias acerca de la falta de especializacidn en la dieta a partir de
la ausencia de caracteres morfologicos peculiares, permiten esquematizar los patrones de
alimentacion de todas las espectes de la taxocenosis. Asi, podemos distinguir tres patrones de

alimentacion:

a) Mirmecotagas; son seis especies (15 %): B. typhonius, E. pictus. C_albopunctata, E_ovalis

H_boliviana y §. lacteus. Los dos primeros se alimentan de dia activamente en ¢l suelo del

280



bosque; los tres microhilidos se alimentan de noche activamente, y . lacteus el el unico hilido

con dicta especializada, y es un estratega de "sentarse y esperar”.

b) Carnivoras: lo son con seguridad dos especies: C. cornuta y L. labyrinthicus, y posiblenmete
una tercera, L. bolivianus (7.5 %). Por supuesto, también devoran invertebrados, pero gran
parte de la energia obtenida viene de la ingestion de, sobre todo, otros anuros. Las tres son
nocturnas, y mientras C_cornuta es un estratega de “sentarse y esperar”, las otras dos también

buscan activamente a sus presas.

¢) Generalistas; son las 31 especies restantes (77.5 %); todas son nocturnas, y en general,
estrategas de "sentarse y esperar”. Dentro de este conjunto, puede haber cierto grado de
especializacion. Por ejemplo, S. garbei y S. nebulosa parecen consumir bastantes araias, y las
dos especies de Phyllomedusa, bastantes ortépteros. Por su parte, B. paracnemis ingiere duros

coledpteros y puede ser un carnivoro ocasional.

Por tltimo, las dos especies de cecilidos se alimentan de insectos y lombrices en el

subsuelo.
5.5.- Cantos.-

Las vocalizaciones de 38 de las 40 especies de anuros ha sido analizadas. S6lo B.
paracnemis y P. vaillanti no pudieron ser grabados. Para el oido humano, casi todas las

especies pueden ser diferenciadas con facilidad por su canto, salvo el par H. nana - H. riverol

y, sobre todo, H. acreana - H. melanargyrea. Al menos dentro de los hilidos, los lugares donde

es emitido ¢l canto parecié importante en la segregacion de los mismos (De la Riva, 1989). En
la Fig. 5.10 se puede ver la afinidad fenética de los cantos de todos los hilidos grabados en
Puerto Almacén, v en la Fig. 5.11, la de todas las especies de Hyla. En el primer caso, la
mayor similitud entre dos cantos, se da entre los de H. acreana e H. melanargyrea, seguidos de

los de H. parviceps y S. chiguitana, O. taurinus v P._coriacea ¢ H._nana e H._nveroi. Dentro

solo del género Hyla, de nucvo la menor distancia se da entre H. acreana e Hmelanargyrea; en

esta ocasion, H. leucophyllata aparece higada a H. parviceps, y les siguen en similitud la pareja

H. nana - H. riverol,




{8

Bosque 13ric  Bosque 2urio Abierto Orilla fluvial

Bosque 1zrie 37 0.868 0.641 0.313
Bosque 2ario 33 34 0.694 0.342
Abierto 25 25 27 0.290
Orilla fluvial 12 12 9 13

Tabla 3.1, Coeficientes de comunidad entre los cuatro tipos de hdbitars, En la orilla fluvial se han
suprimidoe las especics que aparecen ahf exclusivamente al principio de la estacion Huviosa. En negriia,
nimero de especies de cada hdbitat, en letra normal, ndmero de especies compartidas entre dos hdbitus, y

en cursiva, ceeficientes de comunidad.
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LT Hembras Complemento ovarico

Modo Media Rango N Media Rango N ol FTO
B. paracnemis 2 16510 142.50-190.00 9 20,870 24.000-34650 3 1.4 249.60
P. venuolosa ! 9476  86.60-103.30¢ 4 5381.25 5000-5775 4 1.6 G0.86
(). taurinus 1 76.47 6O.60-83.00 7 3080 2400-3525 5 1.5 6041
H. geographica 1,2 58.10 49.50-59.80 4 2000 1500-2500 4 1.4 48.20)
S. fuscovaria 1 51.43 47.60-33.20 6 2025 1600-2850 6 1.2 4724
5. rubra | 40,46 38.00-43.60 24 1735.50 950-2450 19 1.1 47.20
H. beliviana 1 39.66 38.50-40.300 3 1800 1200-2400 2 1.0 4538
H. acreana 1 43.90 42.20-46.40 10 1615.50 525-2200 10 1.2 4410
C. cornuta 1 09957 94,50-102.60 3 1783.30 1350-2000 3 24 43.00
H. fasciata 1 42 20 40.80-4390 4 1375 1225-1550 4 1.3 4230
B. typhonius 1.2 53.47 49.10-59.40 14 1521.40 1100-1900 14 1.4 3983
H. melanargyrea ] 38,90 33.20-4330 6 1181 930-1500 6 1.2 3643
P. coriacea 1 66.56 62.70-68-60 3 1375 H075-1700 0 3 1.7 3512
S. chiquitana I 34.40 33.00-35.30 2 1250 1250 2 09 3270
S. garbei 1 38.72 34.80-42.10 8 708.70 240-950 8 1.4 25.60
H. parviceps | 27.54 25.80-28.700 7 592 320-790 5 1.1 23.64
E. ovalis i 37.25 32.60-41.70 ¥ 721.42 SOA-1000 7 1.2 23724
H. minuta 1 2810 27.20-2930 08 532 420-600 8 1.1 20.82
H. punctata 1,2 33.93 32.30-35.70 10 450.50 300-600 10 1.4 18.58
5. nebulosa 1,2 34.60 32.20-36.00 2 500 400-600 2 1.t 1590
H. nanay 1.2 2543 23.4(3-27.00 13 492.50 350-800 8 0.8 1550
1. leali 1 27.40 25.90-29.00 4 487.50 350-800 4 0.8 1420
C. albopunctata 1 29.22 25.80-31.60 4 256.25 175-350 4 1.4 1227
S. lacteus 1 40.26 38.60-4240 4 350 270-450 4 1.3 11,30
L. wagneri 8 44,50 41.70-46.70 6 1893.75 1575-2375 4 1.0 4255
P. albonotatus 8 30.95 28.60-33.80 9 900.80 580-1550 6 0.9 2620
E. pictus 14 26.80 24.10-29.00 10 16.60 1121 9 19 1.17
P. vaillanti 18 66.40 66.40 1 925 925 1 1.4 1950
H. bilurca P8 35.00 33.40-37.00 16 340.30 150-525 16 1.3 12.60
H. leucophyllata 18 34.08 29.40-36.70 7 374.30 230-580 7 1.1 12.08
Phyllomedusa sp. 18 77.90 71.20-84.00 5 311.25 250-375 4 25 9.98
L. labyrinthicus 21 147.33  125.40-165.00 3 5037.30 3325-6750 2 1.8 6154
L. mystaceus 21 55.90 54.40-57.30 2 310 270-350 2 2.4 1330
L. elenae 21 4390 41.00-49.80 16 242.50 130-325 16 1.9 1049
A. hylaedactyla 22 24.45 23.10-25.80 2 17.50 17-18 2 2.6 1.86

Tabla 5.3. Ferttlidad de 35 espectes de anuros ordenados por modos de reproduccion (segdan Ducliman y Trucb,
1986) y, dentro de estos, por valores decrecientes del Factor Tamano Ovdrico. Los modos |y 2 se han agrupado.

¢ H = didmetro masimo det huevo.
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Fig. 5.1 Participacidn de cada especie a la fauna de anuros del bosque primario
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! L/\)é?\SJ\Q§5;§33_ Los c¢irculos son las especies nocturnas, los cuadrades las diurnas y los
0 o = e tridngulos, las indiferentes o que siendo bidsicamente nocturnas, pueden mantener
£7 f/hi;“‘\igff:i cierta actividad diurna. 1. B. paracnemis; 2. B. typhonius; 3. E. pictus; 29. C.

l q§§3 cornuta; 30. A. hylaedactyla; 31. L. bolivianus; 32. L. elenae; 33. L.
230 labyrinthicus; 34. L. mystaceus; 35. L. wagneri; 36. L. lineatus; 37 P.

albonotatus; 38. C. albopunctata; 39. ¥. ovalis; 40. H. boliviana; 41.
Caecilia idae

08¢

BOSQUE PRIMARIO

Fig. 5.5 A Uso del espacio y lugares de reproduccidn en 17 especies terrestres de anfibios de Puerto Almacén
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4.H., acreana; S5, H, bifurca; 6. H. fasclata; 7. H. gecgraphica; 8. H. leali; 9. H.
leucophyllata; 10. H. melanargyrea; l1ll1. H. minuta; 12. H. nana; 13. H. parviceps;
14, H. punctata; 15. H. raniceps; 16. H. riveroi; 17. S. fuscovaria; 18. 5. garbei;
19. 5. nebulosa; 20. S. rubra; 21. S. chigquitana; 22. 0. leprieurii; 23. O.
taurinus; 24. P. coriacea; 25, P. venulecsa; 26. S. lacteus; 27. P. vaillanti; 28.
Phyllomedusa sp.

BOSQUE PRIMARIO

Fig. 5.5 B Uso del espacio y lugares de reproduccién en 25 especies de hilidos de Puerto Almacén
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Fig. 5.6 Acunvidad reproductora de 14 especies de anuros terrestres durante el
primer afo. La curva indica medias semanales de precipitacion. En cada especie la
raya continua representa periodo de canto; la discontinua, periodo en que fué
observada pero no se escucharon vocalizaciones. 1Los circulos son observaciones de
amplexus ( o de ejemplares portando larvas en el caso de E_pictus).
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Fig. 5.7 Actividad reproductora de 23 especies de hilidos durante el primer afio. La
curvi indica medias semanales de precipitacion. En cada especie la raya continua
representa periodo de canto; la discontinua, periodo en que fué observada pero no
se escucharon vocalizaciones. Los circulos son observiaciones de amplexus,

292



*
E

T -

e T
Noviembre  Diciembre Encro Febreru Marzo Abril

B, paracnemis — e - - e —

B. typhonius L)— -

E. pictus =~
. curnuta (8]

A. hyluedactyla

I.. clenae

. habyrinthicus Yo' o Wa'al

—

Lo Imystaceus

—

. owagnoeri

- lincatus

Poalbonotsli

. albopunctata {}
L. ovalix —-

H. botiviuna

v

Fig. 5.8  Acuvidad reproductora de 14 especies de anfibios terrestres durante el
segundo ano. La curva indica medias semanales de precipitacién. En cada especie la
raya contnua representa periodo de canto; ta discontinua, periodo en que fué
observadi pero no se escucharon vocalizaciones. Los circulos son observaciones de
amplexus ( o de ejemplares portando larvas en el caso de E._pictus)
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Fig. 5.9 Actividad reproductora de 23 especies de hilidos durante el segundo afio,
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representa periedo de canto; la discontinua, periodo en que fué observada pero no
se escucharon vocalizaciones. Los circulos son observaciones de amplexus,
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6) BIOGEOGRAFIA DE LA COMUNIDAD

6.1y Introduccion.-

La composicion de una comunidad bioldgica es el resultado de una combinacién de
factores ecologicos y biogeograficos interrelacionados de modo que en iltima instancia el
proceso de construccidn de la misma se basa en la invasién y la especiacion (ver Akgakaya y
Ginzburg, 1991). La influencta del componente historico en la composicidn y estructura de las
comunidades de anfibios ha sido demasiadas veces no tenida en cuenta, y en este sentido se
deberia contemplar tanto la historia de las especies componentes como la del drea de estudio
(Duellman, 1989: Duellman v Pianka, 1990). Por otro lado, tal como insisticron Heyer y
Maxon (1982b), el conocimiento de la preferencia de habitat de cada especie (forestal o de
espacios abiertos) es un dato de crucial importancia para las interpretaciones no solo ecoldgicas
sino biogeograficas.

Con objeto de conocer ¢l origen de 1a actual composicién de la comunidad de anuros de
Puerto Almacén, expondremos a continuacion cudles son los patrones generales de distribucion
y diversidad de sus especies. No obstante, hay que tener en cuenta de antemano que los andlisis
de este tipo requieren un minimo de conocimiento de la distribucidn y fa sistemadtica de las
especies si se quiere evitar Hegar a interpretaciones erréneas; en nuestro ¢aso, la comprension
de la distribucién pasada y presente de los anuros sudamericanos se ve complicada por el hecho
de que hace falta atin mucho trabajo taxonémico bisico (Heyer y Maxon, 1982b). De un modo
general, a medida que aumente el conocimiento de la anfibiofauna Neotropical, se verd que para
las distintas zonas consideradas, aumentard el porcentaje de endemismos (Lynch, 1979). Sin
embargo, a grandes rasgos, el conocimiento actual de la distribucidn de las especies presentes

en Puerto Almacén, es aceptable y permite, cuando menos, hacer algunas especulaciones.
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Fig. 6.1 Algunos dominios morfoclimaticos de América del Sur. C =
Choco; A = Amazonia; Ca = Caatingas; Ce = Cerrado; Ch = Chaco;
BA = Bosque Atlantico. {(Modificado de Ab'Saber, 1977)
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6.2) Distribucion de las especies de la comunidad.-

I.a distribucion de los anuros sudamericanos se adapta razonablemente a la de los
distintos dominios morfoclimdticos (Heyer, 1988). En la figura 6.1 podemos ver cudles son
estos dominios segiin Ab'Saber (1977). Las 40 especies de anuros de Puerto Almacén
presentan distribuciones correspondientes a un total de ocho grandes patrones, todos ellos
propios de tierras bajas. En ciertos casos, algunas de las especies englobadas bajo un mismo
patrén biogeogrifico no se ajustan perfectamente a éste. Las especies cuyo status (axondmico
es menos conocido, son sobre todo aquellas englobadas en las categorias geograficas mas
extensas, de modo que cuando se sepa mds, caerdn en categorias mds restringidas, pero por el
momento, a la hora de hacer interpretaciones biogeogrificas, hemos de conformarnos con la
informacién disponible.

Los ocho patrones biogeograficos de los anfibios de Puerto Almacén son los siguientes:

1) Neotropical.- Es el patrén peor caracterizado y lo constituyen especies cuya distribucién se
extiende por gran parte de la region Neotropical, desde Centroamérica hasta la costa del sudeste
de Brasil, excluyendo las islas del Caribe (aunque algunas especies se hallan en Trinidad y
alguna otra isla), la mayoria de los territorios al oeste de la Cordillera Andina y el cono sur
(Fig. 6.2). Cinco especies (12.5% del total) se adaptan a este patrén: B. typhonjus, L.

bolivianus, E. ovalis, P. venulosa y S. rubra. Bufo typhonius es un tipico habitante forestal,

E. ovalis es de espacios abiertos y las otras tres especies son eurioicas en cuanto al tipo de
habitat utilizado. Todas excepto E._ovalis penetran en mayor 0 menor grado en la regién del
Chocd, en la costa del Pacifico de Colombia y Ecuador. Hemos considerado Leptodactylus

insularum como sindnimo de L. bolivianus; aun asi, dentro de este patrén, s la especie de

distribucién mds restringida, Hegando por el Norte a Costa Rica, pero no alcanzando por el Sur

el sudeste de Brasil, y ni siguiera penetrando en ¢l cerrado. Elachistocleis ovalis llega desde

Panama al sudeste de Brasil, pero estd ausente en gran parte de la Amazonia Occidental.
Phrynohyas venulosa, con ser {a especie de mas amplia distribucion, parece en cambio la tnica
realmente monotipica y no constituida por un complejo de especies. Presumiblemente, la
clarificacién del status taxondmico de las otras cuatro especies, haria caer a las poblaciones de
Puerto Almacén de B. typhonius en el patrén 7, a las de L. boliviapusenel 3oenel 5, a las de
E.ovalisenel 8§, yalasde S.rubraenel 3,406 5.

2) Sudamericano.- Comprende la mayor parte de Sudamérica tropical al este de los Andes,
desde Colombia, Venezuela, isla de Trinidad y Guayanas hasta el sudeste de Brasil y/o norte de
Argentina (Fig. 6.3). Incluye a cuatro especies (10%): L. wagneri, H. geographica, H. miputa
e H. punctata; salvo esta dltima, exclusiva de medios abiertos, las demds se hallan tanto en

bosque como en medios abiertos. Hyla minuta es la de distribucion mds amplia, alcanzando el
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norte de Uruguay, aungue no el norte de Colombia: L. wagneri ¢ H. geographica no alcanzan la
region chaquedia, e H. punctata no se halla en el sudeste de Brasil . Con la excepcion quiza de
H. punctata, algunas poblaciones de las demds especies podrian ver cambiado su estatus
taxonémico tras ulteriores estudios, adaptindose asi las poblaciones de Puerto Almacén a otro
patrén de distribucién, pero la probabilidad de que esto ocurra es menor que en el caso de las

especies incluidas en el patrén Neotropical.

3} Orinoco-Amazénico.- Comprende la parte alta de la cuenca del Orinoco, las Guayanas y toda

la Cuenca Amazoénica (Fig. 6.4). Siete especies (17.5%) se incluyen en este patrén. tres de

ellas, E. pictus, C. cornuta y Q. taurinus, son eminentemente forestales, y las otras cuatro, /__1

hylaedactyla, L. mystaceus, H. leucophylilata y §. lacteus, se encuentran tanto en bosque como

en dreas abiertas.

4) Amazénico occidental.- Abarca aproximadamente la mitad occidental de la Cuenca
Amazénica, desde los Andes hasta el sur de Venezuela por ¢l Norte y los estados brasilefios de
Amazonas y Mato Grosso por el Sur (Fig. 6.5). Comprende seis especies {15%) de las cuales
Phyllomedusa sp. es forestal y las otras cinco, _H. bifurca, H. leali, H. parviceps, H. riveroi y

S. garbei son eurioicas respecto al tipo de hdbitat. Hyla parviceps y S. garbei son las unicas que
alcanzan Venezuela, y Phyllomedusa sp. y las poblaciones bolivianas de H. bifurca quiza
podrian caer en la categoria 7.

5) Amazoénico occidental y Guayanas.- Es un patrén de distribucién llamativo, presentado por
seis especies (15%) que tienen distribuciones que pueden ser disjuntas, halldndose por un lado
en la mitad occidental de 1a Cuenca Amazonica, y por otro en las Guayanas (Fig. 6.6). Las seis

especies, L. lineatus, H. boliviana, H. fasciata, O. leprieurii, P. coriacea y P. vaillanti, son

forestales. Lithodvtes lineatus parece presentar una distribucion continua entre las dos dreas, a

través del sur de Venezuela; es probable que en algin otro caso, la aparente distribucidn
disjunta responda en realidad a insuficiencia de prospecciones en el drea intermedia. Hyla
fasciata se extiende bastante hacia el centro de la Cuenca Amarzdnica (Heyer, 1988), y podria

estar en el citado caso. Otras, como H. boliviana v O, leprieurii parecen seguir desde Guayanas

una distribucion en arco amazonice que llega hasta Rondonia pero no alcanza Manaus.

6) Amazonico oriental.- Comprende la mitad onental de la Cuenca Amazonica, desde los
estados brastlenos de Amazonas, Rondonia y Mato Grosso hasta el Océano Atlantico, e
incluyendo Guayanas v sur de Venezuela (Fig. 6.7). La tinica especie incluida en este patrdn es

S. nebulosa y es propia de formaciones abiertas.
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7) Amazoénico sudoccidental.- Abarca las cuencas de los rios Purus y Madeira, en el sudeste de

Perd, oeste de Brasil y norte de Bolivia (Fig. 6.8). Este patron lo presentan sélo dos especies

(5%), H._acreana vy S. chiquitana, al parecer endémicas de la region, y ambas son forestales.

8) Cerrado-Chaqueiio.- Incluye la regién del cerrado, en el centro de Brasil (principalmente los
estados de Goids, Mato Grosso, Mato Grosso do Sul, Minas Gerais y Sio Paulo) y este de
Bolivia, y la del chaco, en el norte de Argentina, norte de Paraguay y sur de Bolivia (Fig. 6.9).
La separacion entre estas dos regiones no es tan brusca como la que se da entre selva y sabana,
pues ambas pertenecen al dominio de los espacios abiertos. Algunas especies del cerrado
penetran tanto en el chaco como en los bosques subtropicales del este de Paraguay, nordeste de
Argentina y sudeste de Brasil. Nueve especies (22.5%) se incluyen en este patron, todas

propias de espacios abiertos: B. paracnemis, L. elenae, L. labyrinthicus, P. albonotatus, C

albopunctata, H. melanargyrea, H. nana, H. raniceps y S. fuscovana. De ellas, B. paracnemis,

H. raniceps y S. fuscovaria poseen amplia distribucién en ambas regiones, H. raniceps

alcanzando por la costa atlintica hasta la Guayana Francesa. Leptodactylus elenae, P.

albonotatus e H. _nana, aunque penetran en el cerrado brasilefo, son especies
predominantemente chaqueiias, aunque L. elenae alcanza hacia el NO el peruano valle de

Huallaga, e H. nana alcanza por sur hasta el Mar del Plata. Por altimo, L. labyrinthicus, C.

albopunctata e H. melanargyrea son especies predominantemente del cerrado. La primera se
extiende hasta las caatingas del nordeste de Brasil y también tiene poblaciones aisladas en la
Amazonia Central y costa de Venezuela, y la ultima alcanza por el Norte hasta Surinam a lo
largo de la costa atldntica. A Puerto Almacén no llegan por tanto especies estrictamente

chaqueiias, como por ejemplo Leptodactvlus laticeps o Chacophrys pierotti.

Agrupando resultados, podemos unir los patrones 1 y 2 en un solo patrén de amplia
distribucion, y los patrones 3-7 en un patron amazonico en sentido amplio. En conjunto, vemos
asi que de las 40 especies de anuros de Puerto Almacén, 22 (55%) son de distribucidn
amazonica, 9 (22.5%) son de amplia distribucién (aunque sudamericanas en origen) y 9
(22.5%) son cerrado-chaquenas. Entre las 13 especies de anuros forestales, 12 {92.3%) son
amazonicas y 1 (7.7%) es de amplia distribucion. Eatre las 12 especies de espacios abiertos, 9
(75%) son cerrado-chaquenas, 2 (16.6%) son de amplia distribucion y sélo | (8.3%) es
amazonica. Por altimo, entre las 15 especies curioicas a nivel de hdbitat, 9 (60%) son

amazonicas y 6 (40%) son de amplia distnibucion.
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LS BC SC M CA Ms B G PA
La Selva 48 050 003 004 003 003 000 007 000
Barro Colorado 25 52 0.07 009 012 005 000 006 010
Santa Cecilia 2 5 93 0.60 054 038 0.0/ 038 035
Manu 2 6 48 77 0.68 040 001 033 045
Cuzco Amazénico 2 7 43 49 64 0.33 000 037 047
Manaus 1 2 26 24 18 44 0.02 042 02!
Boracéia 0 0 I 1 0 ] 65 0.00 001
Guayanas 1 4 30 24 24 23 0 65 0.28
Puerto Almacén 0 5 24 27 25 9 1 15 42

Tabla 6.1, Semejanza biogeogrdfica entre las comunidades de anfibios de nueve localidades
neotropicales, En negrit, nimero de especies de la comunidad, en letra normal, nimero de especies

compartidas entre dos comunidades, y en cursiva, coeficientes de semejanza biogeogrifica.



6.3) Comparacion con otras comunidades.-

Una forma util de comparar la riqueza y la afinidad biogeogréfica entre dos comunidades
bidticas cualesquiera, es relacionar el niimero y composicon en especies de las mismas mediante
un algoritmo, y se han propuesto diferentes férmulas para ello. En nuestro caso, la tarea se ve
facilitada, ya que Duellman (1990) comparé cinco comunidades herpetoldgicas neotropicales
para las cuales habia sido hecha una aceptable inventariacion de la fauna, a saber: La Selva
(Costa Rica), Barro Colorado (Panamd), Manaus (Brasil), Manu (Perd) y Santa Cecilia
(Ecuador). Aunque Duellman (1990) comparé la comunidad herpetolégica a varios niveles,
ahora sélo nos interesa la comunidad de anfibios. Afiadiremos aquf comparaciones con la
comunidad de Boracéia [Brasil (Heyer et al., 1990)], Cuzco Amazénico [Peri (Duellman y
Salas, 1991)} y Trois Sauts [Guayana Francesa (Lescure, 1986b)].

Los valores del Coeficiente de Semejanza Biogeogrifica obtenidos se muestran en la
Tabla 6.1. Para Puerto Almacén, el coeficente mds alto se obtiene con Cuzco Amazénico
(0.47), localidad situada a unos 850 km al NO, seguido de Manu (0.45), a unos 1050 km en
igual direccién, y de Santa Cecilia (0.35), a 2400 km también hacia el NO. En cambio, los
coeficientes son bastante mds bajos con Manaus, que estd a 1400 km hacia el N, y con
Guayana, a 2200 km también hacia el N (0.21 y 0.28 respectivamente). El hecho de que la
distancia pesa menos que los componentes biogeograficos, aun asentdndose las comunidades
en medios semejantes como el bosque tropical o subtropical, se pone de manifiesto por el hecho
de que el coeficiente es un orden de magnitud mayor con Barro Colorado (0.10) que con
Boracéia (0.01), a pesar de que la primera localidad dista de Puerto Almacén casi 3500 km
hacia el NO, y la segunda 2000 km hacia el SE. Esto es un reflejo de la peculiar historia
biogeogréfica del bosque atldntico brasileiio y su altfsimo porcentaje de endemismos (Duellman,
1988; Heyer, 1988). Los datos ponen de manifiesto ademds la gran componenie amazdnico-
occidental de la anfibiofauna de Puerto Almacén, como ya se apuntd anteriormente. Aunque en

los datos sobre Manaus no se incluyen especies propias de medios abientos (como H. punctata,

S. garbei, S. nebulosa, S. rubra, S. lacteus), si incluyésemos éstas y otras no consideradas por

Zimmermann y Rodrigues (1990) (como B. marinus, B. granulosus, H. multifasciata, etc.),

todavia obtendriamos coeficentes mds bajos a los obtenidos con las tres localidades de 1a
Amazonia Occidental, pero mayores que con el obtenido con la Guayana Francesa. Por otro
lado, las contribuciones a que el CBR no sea siempre igual a O entre localidades alejadas
geogrifica o biogeogrdficamente, como Barro Colorado y Boracéia, se deben en su mayor parte
a especies eurioicas y de amplia distribucion, como P. venulosa € H. minuta.

Uno de los primeros factores aparentemente correlacionados con ¢l aumento de la
diversidad de especies, parece ser la latitud, de modo que la primera aumenta en relacion
inversa a la segunda; las razones que se han argumentado son variadas, y el fendmeno se

deberia a la actuacién de variados mecanismos ecolégicos no mutuamente excluyentes, tal como
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intentan explicar las diversas teorias propuestas (para una revision del tema, ver Rohde, 1978).
No obstante, a este aumento de la diversidad a medida que nos acercamos a la latitud (P, que se
cumple de un modo general, e afectan muchas excepciones y alteraciones, en funcién de las
particularidades de cada drea y tipo de organismos considerados. Por ejemplo, para las plantas
de la Cuenca Amazdnica se ha dicho que el gradiente de diversidad sigue mas bien la longitud
que ia latitud, de modo que la diversidad es mds alta a medida que nos desplazamosde Ea O
(Ducke y Black, 1953). L.o mismo parece ser cierto para el caso de los anuros, probablemente
debido a una menor precipitacién anual en la parte inferior de la cuenca, y a la existencia de una
marcada estacionalidad {(Duellman, 1988); también, a grandes rasgos y por los mismos
motivos, la diversidad disminuye segiin nos vamos alejando de la linea del ecuador. Siguiendo
una direcciéon NO-SE desde el piedemonte andino ecuatoriano, encontramos un gradiente de
diversidad de anuros desde las 86 especies de Santa Cecilia a las 22 de Filadelfia, en Paraguay
(Duellman, 1988), aunque €l origen de las diferentes especies varia, y en el caso de esta dltima
localidad casi todas son ya cerrado-chaquenas. Puerto Almacén, con sus 40 especies, se halla
en una posicién intermedia. Sin embargo, es interesante considerar que 9 de ellas no son de
origen amazénico y que més al norte de Puerto Almacén no necesariamente encontrariamos un
numero total de especies mayor, al no ser quizd sustituidas estas 9 especies por ofras tantas
amazonicas. Asi, la latitud mds surena de Puerto Almacén respecto a Perseverancia, puede
suponer en este caso una mayor diversidad, pues sin ser en los dos lugares la vegetacién muy
diferente, el cerrado queda en cambio muy lejos de Perseverancia y casi no se aportardn por

tanto especies propias de tal formacion.

6.4) Origen de la anurofauna.-
6.4.1) El Terciario.-

Aunque no abundaremos en los datos existentes sobre la distribucién de los anfibios en
el Terciario (ver por ejemplo Lynch, 1971; Estes y Reig, 1973; Savage, 1973), s{ es importante
al menos senalar que, tal como apunta Savage (1973), la historia evolutiva de los anfibios
actuales estd asociada sobre todo al gran continente de Gondwana, y varios de los grupos
existentes tienen su origen en las tierras emergidas durante el Jurdsico que constituirian la actual
Sudamérica. En general, se admita una evolucion in situ para los anfibios sudamericanos desde
el Cretdcico, en que Sudamérica y Africa se separaron , aunque hubo intercambio de faunas con
Centroamérica y la regién holdrtica en el Creticico tardio y muy especialmente en el Plioceno,
con la conexion definitiva de 1os dos subcontinentes a través de Panama (Savage, 1982;
Vanzolini y Heyer, 1985). La existencia de grupos de herpetos holdrticos y/o centroamericanos
evolucionados en Centroamérica es notable en el norte de Sudamérica, v sobre todo en la
region del Chocé (Duellman, 1988), mientras que en el centro y sur de Sudamérica se hallan

pocos representantes de tales grupos. Dentro de los anfibios, llegan a Bolivia algunos ejemplos,
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como Bolitoglossa altamazonica (tinica salamandra presente en el pais) y Rana paimipes (iinico
Ranidae), pero ningin elemento de origen centro o norteamericano estd presente en Puerto
Almacén. Los eventos evolutivos acaecidos durante el Terciario en Sudamérica, donde
imperaron 60 millones de afos de relativa estabilidad climdtica (Haffer, 1969), no explican
pricticamente la distribucién actual de las especies. Si bien la especiacién tuvo lugar en el
Paleoceno-Mioceno para muchos leptodactilidos (Heyer y Maxon, 1982a; 1982b; Maxon y
Heyer, 1988) y probablemente también para los hilidos de las zonas elevadas de los escudos
guayanés y brasilefio, y en el Plio-Pleistoceno para los hilidos andinos (Dueliman, 1986), la
distribucién actual de gran parte de la fauna de tierras bajas se explicaria sobre todo como
consecuencia de los eventos climdticos pleistocénicos. Asi, las distribuciones de las familias y
de los géneros de anuros responderian a los eventos terciarios y las de las especies a los
cuaternarios (Simpson y Haffer, 1978). Segiin Haffer (1979) casi todas las especies actuales de

vertebrados amazoénicos serian de origen pleistocénico y sélo unas pocas serfan pliocénicas.
6.4.2) El Cuaternario.-

Durante largo tiempo y hasta no hace mucho (ver por ejemplo Schwabe, 1969) se
considerd que la altfsima diversidad biolégica de los bosques tropicales era en gran parte debida
a la inmutabilidad de estos a lo largo de millones de aiios (“teoria de la constancia”; ver Fischer,
1960; Connel y Ortas, 1964). La estabilidad de los recursos y de las condiciones ambientales
permitiria mayores especializaciones en dieta y uso del microhdbitat, y por tanto los nichos se
harfan mds pequefios (Klopfer y Mac Arthur, 1961), llevando asi a un "empaquetamiento de
especies” {Mac Arthur, 1969; 1970). Sin embargo, a este factor, que desde luego favorece la
diversificacién, se ha afadido otro igualmente diversificador. Sobre todo a partir de las ideas de
Moreau (1963; 1966), se ha venido aceptando que, contrariamente a lo que antes se pensaba,
los bosques tropicales del planeta normalmente no permanecieron inalterados a lo largo del
Pleistoceno, sino que sufrieron contracciones y extensiones en su area de distribucién,
correspondientes a la alternancia de periodos frios y secos con periodos calidos y himedos
como el actual. La evidencia biologica de tales cambios en la region Neotropical se ha ido
poniendo de manifiesto con importantes estudios de los patrones de distnibucién actuales en
diversos grupos de organismos, destacando los mamiferos (Herschkovitz, 1969), aves (Haffer,
1969; 1974), reptiles (Vanzolini y Williams, 1970, Jackson, 1978), anfibios (Dueliman, 1972;
1982; Heyer, 1973a; Duellman y Crump, 1974), insectos (Spassky et al., 1971; Brown et al.,
1974), 4rboles (Prance, 1973}, etc. Ademds, existe también evidencia palinolégica y
geomortoldgica (Damuth y Fairbridge, 1970) [para una recopilacion de trabajos sobre el tema,
ver Prance (1982)]. Este creciente saber ha fortalecido la llamada "teoria de los refugios”
(Haffer, 1969), segun la cual, durante los periodos glaciales, frios y secos, el bosque tropical

se habria conservado inicamente en algunos enclaves favorables que habrian servido como
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refugio a la fauna forestal (Haffer, 1969; 1974; 1979; Vanzolini y Williams, 1970; Vuilleumier,
1971; Miiller, 1972). A pesar de que los refugios son en dltima instancia no un fenémeno
biolégico, sino el resultado de un fenémeno geoldgico y paleoclimatologico (Haffer, 1979), sus
consecuencias bioldgicas son enormes, ya que una especie podria verse disgregada en dos o
mds poblaciones aisladas, las cuales podrian ponerse de nuevo en contacto tras restablecerse las
condiciones de partida, y en este punto, la diferenciacién de dichas poblaciones podria haber
sido suficiente como para haberse alcanzado el aislamiento reproductivo. La repeticion de varios
de estos ciclos a lo largo del Pleistoceno puede explicar la presencia en simpatria de dos 0 mds
especies filogenéticamente muy préximas, ya que este proceso vicariante podria dar, a partit de
una sola especie, hasta ocho especies después de cumplirse tres ciclos (Duellman y Crump,
1974; Duellman, 1982). Ademds, todo ¢l proceso de especiacion se podria ver catalizado por
mecanismos previos de "diferenciacién por distancia“, segin la cual en una especie cuyos
individuos poseen 4dreas de campeo varios 6rdenes de magnitud menores que el drea de
distribucién de la misma, el flujo genético entre poblaciones extremas es minimo o nulo,
favoreciéndose asi su diferenciacidn (ver White, 1978). Sin embargo, aunque es indudable que
el proceso vicariante postulado por la teorfa de los refugios junto con la predictibilidad del
ambiente a corto y medio plazo han de ser en gran medida la causa de la altisima biodiversidad
del bosque tropical, la teoria no explica por si misma toda la diversidad de la biota amaz6nica
ni, en todos los casos, la coexistencia en simpatria de varias especies filogenéticametne cercanas
(Simpson y Haffer, 1978). En este sentido, hay que tener en cuenta que los periodos secos
también provocaron extinciones y que los bosques amazdnicos antes del Pleistoceno
soportarian ya una alta diversidad biologica (Simpson, 1982). La teoria de los refugios, con ser
ampliamente aceptada, tiene de todos modos algunos inconvenientes derivados no sélo de la
falta de algunas pruebas geoldgicas y paleoclimadticas concluyentes, sino de la ausencia de
consenso y claridad en los postulados de muchos autores. En efecto, un aspecto tan bdsico
como cudl fue la correlacion temporal entre periodos glaciales e interglaciales, con periodos
secos y himedos y/o frios y cdlidos, ha sido tratado de distintas formas y presentando variadas
combinacions {ver por ejemplo Haffer, 1969; 1979; Vuilleumier, 1971; Stmpson y Hatffer,
1978). De un modo general se admite no obstante gue los periodos glaciales fueron los aridos y
frios, y que los interglaciales (como el actual), los himedos y calidos. La teoria, tal como fue
propuesta por Haffer (1969), ha sido parcialmente cuestionada por diversos autores, aunque
normalmente sus argumentos se basan en la ausencia de adecuacion entre los postulados de la
teoria y los resultados obtenidos en sus estudios particulares, o en la posibilidad de explicar los
fendmenos observados por medio de otras hipétesis alternativas (ver por ejemplo, Lynch,
1982; 1988; Beven et al.,, 1984; Connor, 1986; Salo et al., 1986; Salo, 1987; Colinvaux,
1989). A pesar de todo, la teoria de los refugios continia siendo la mds plausible hip6tesis para

dar cuenta de los patrones de distribucién y diversidad observados en la biota amazénica. En
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sintesis, el panorama de la Amazonia y zonas aledanas durante el Pleistoceno y el Holoceno, ha
sido mds o menos el que exponemos a continuacion.

Hasta el Plioceno, el bosque tropical ocupaba mds o menos toda la Cuenca Amazénica,
cuyo relieve y geomorfologia eran ya bdsicamente los actuales. Asi, las alturas mds notables se
daban y se dan en las zonas periféricas de la cuenca (Andes, escudos guayanés y brasilefio) y
tanto antes como ahora, la pluviosidad era ahi mds alta debido al choque de las capas hamedas
de la atmdsfera con las laderas, su ascension, y su consecuente enfriamiento (Simpson y
Haffer, 1978). Se produjeron quizd 13 glaciaciones pleistocénicas, en las que la precipitacion
global disminuyé en un 20% (Colinvaux, 1989), pero en las regiones citadas y en algunas
otras, la precipitacion sigui6 siendo suficiente para el mantenimiento del bosque tropical; asi, se
formaron una serie de refugios periféricos, determinados en iltima instancia por el relieve
(Ab'Saber, 1968), quedando el resto del paisaje dominado por sabanas y cerrados. En tales
periodos dridos, la temperatura bajé entre 3° y 4.5° C, haciendo las zonas bajas mds secas y
frias que en la actualidad; el bosque montano se desplazd entonces a menores altitudes y el
bosque tropical de Hanura se alejé mds 0 menos de las zonas altas, mds frias (Haffer, 1979; Liu
y Colinvaux, 1985). En los altimos 100.000 afios, al menos hubo tres fases dridas, cada una
con una duracién de 5-10.000 afos (Simpson y Haffer, 1978). Estas fases tuvieron lugar hace
aproximadamente 21-13.000 afios, 11-9500 afios y 4500-2500 anos (Vanzolini y Ab'Saber,
1968; Damuth y Fairbridge, 197(; Vanzolini y Williams, 1970; Van Geel y Van der Hammen,
1973; Heine, 1974). Durante ellas, los bosques se vieron reducidos a manchas relictas en
lugares propicios, y estas manchas casi siempre fueron las mismas, produciendo sobre la
diferenciacién de la fauna un "efecto de resonancia”, al verse de nuevo aisladas poblaciones que
ya habian divergido por aislamiento previamente (Vanzolini, 1973). Al menos algunos periodos
interglaciales fueron mds cdlidos que el presente (Vuilleumier, 1971), lo que di6 lugar a
introgresiones marinas notables en el cauce del Amazonas (Haffer, 1969). En estos periodos
[por ejemplo, hace 7000 anos (Miiller, 1968)] se produjeron contactos, aunque no muy
extensamente, entre la selva amazénica y la selva atldntica del sudeste de Brasil (Haffer, 1969).
Dichos contactos tuvieron lugar varias veces y por diferentes vias: Norte, centro y Sur (Dixon,
1979). Durante la dltuma fase drida, ya en el Holoceno (hace 4000-2500 aifios) hubo una
creciente expansion del cerrrado, pero la fragmentacion del bosque fue menos intensa y
basicamente quedo partido en dos grandes bloques, uno en Ia parte alta de la cuenca y otro en la
parte baja, divididos por un corredor seco con direccién SE-NO, que va aproximadamente de
Santarem a Obidos ("Corredor de Reinke"); hoy, esa regién presenta manchas aisladas de
cerrado y recibe menos de 2000 mm de precipitacion (menos de 1500 mm en su drea central),
abriéndose hacia el Noroeste hasta el norie de Colombia y hacia el Suroeste alcanzando, a través
de Bolivia, el valle de Huallaga, en Peni (Reinke, 1962; Vanzolini y Ab'Saber, 1968; Haffer,
1969; 1979) (Fig. 6.10). El corredor de Reinke fue asi la via de conexidn entre el chaco y el
Caribe durante el Pleistoceno y quizd el Plioceno (Sarmiento, 1976; Solbrig, 1976). Ademds,

315



en esta época debieron de permanecer bosques galeria a lo largo de los principales cursos
fluviales, los cuales pudieron también servir de refugios, como 1o son en la actualidad (Meave
et al., 1991). Tras este ultimo periodo de expansion del cerrado, comenzé hace unos 4000 anos
un periodo mds hamedo y cdlido (Van der Hammen y Gonzilez, 1960), pero menos que otros
anteriores {Vanzohni, 1974); la tendencia natural actual parece ser hacia una regresion del

bosque tropical en el norte de la Amazonia y una expansion en el sur (Journaux, 1975).

T
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Fig. 6.10 Precipitacion anual total en la Cuenca Amazoinica
(Modificado de Reinke, 1962)
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6.5) Bolivia y la teoria de los refugios pleistocénicos.-

Diferentes autores han propuesto multitud de refugios pleistocénicos en el Neotropico, y
correspondientes centros de distribucion (para una recopilacién de los mismos, ver Miiller,
1972: Brown, 1976; Haffer, 1979). A nivel especifico, a la fauna boliviana de las tierras bajas
le han afectado o le podrian haber afectado principalmente los siguientes refugios amazénicos
(compilados por Haffer, 1979) (Fig. 6.11):

- Napo-Ucayali; incluye todos los subrefugios del piedemonte andino desde el sur de Colombia
hasta el centro de Perii (Putumayo, Abitagua, Napo, Maraiién, Huallaga y Ucayali).

- Inambari; cuenca del rio Madre de Dios, en el sur de Peri.

- Yungas; centro de Bolivia, desde los Yungas de La Paz a la regién del Amboré en Santa Cruz,

a través de todo el Chapare cochabambino.

- Guaporé; region de la Serra dos Parecfs, en Mato Grosso, junto a la frontera boliviana del
nordeste del departamento de Santa Cruz.

- Ronddnia; regién entre las cuencas altas de los rios Jipirand y Roosvelt.
- Madeira; region entre los rios Madeira y Purus al norte de Humaita, Brasil.
- Belém; drea préxima al Océano Atlantico al sur de la desembocadura del Amazonas.

- Escudo Guayanés; incluye varios refugios dentro de esta formacion precambrica (Roraima,
Imeri, Guayana, etc.).

Haffer (1969) encuentra tres centros principales de distribucién en la Amazonia, que
agrupan a los refugios propuestos. Uno abarca la mitad occidental, desde el rio Negro al
Madeira; otro, del rio Tapajos al Océano Atldntico, y otro se ubica en las Guayanas.
Adicionalmente, habria otros centros menos importantes, uno de los cuales estaria entre el
Madeira y el Tapajés. Aunque esa ultima region se ha considerado mds pobre en anfibios que
otras, y una barrera para las especies con distribucidn en arco amazénico (Lynch, 1979;
Duellman, 1982), Heyer (1977a; 1988) ha mostrado que estas interpretaciones no cormresponden
a la realidad y si a una insuficiente prospeccién de la zona. De un modo general, los grandes
rios habrian servido més para frenar la dispersién que para inducir diferenciacion (Simpson y

Haffer, 1978), pero en el caso de los anfibios tampoco parecen haber sido barreras eficientes.
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Ademads de los centros de distribucién mencionados, para la fauna boliviana han tenido
también crucial importancia dos de los centros de dispersién propuestos por Miiller (1972): el
del Chaco vy el del Cerrado.

Todo lo dicho nos permite imaginar que durante las fases dridas del Pleistoceno, las
tierras amazénicas de Bolivia fueron una gran extensién de cerrado cruzando de Este a Oeste,
con una gran mancha de bosque tropical en la region del Chapare, y probablemente, bosques
galeria irradiando hacia el Norte, siguiendo los cursos de grandes rios como el Beni y el
Mamoré. Hasta qué punto estos bosques galeria sirvieron como via de contacto entre unos
refugios y otros es dificil de evaluar. La cuenca amazdnica boliviana podria incluso haber
sufrido catastréficas inundaciones holocénicas y el aspecto actual de sus rios no tener nada que
ver con el aspecto pre-holocénico (Campbell et al., 1985). Esto, no obstante, presumiblemente
no habria afectado tanto a los anfibios como a otros seres vivos.

La vegetacion de Puerto Almacén fue con seguridad de cerrado, durante las fases drdas
pleistocénicas, pues hay evidencia de que en el norte de Rondonia era esta la vegetacion que
existia (Absy y Van der Hammen, 1976; Haffer, 1979). Todavia hoy, tal formacién estd a sélo
unos 40 km hacia el sur de Puerto Almacén, y penetra hacia el Qeste a través de los
departamentos de Santa Cruz, Beni y L.a Paz hasta alcanzar Perd (Pampas del Heath). Las
conexiones del bosque de Puerto Almacén con otras regiones selvaticas como la del Chapare o
los refugios de Ronddnia y Guaporé, con seguridad sélo se han dado en periodos al menos tan
himedos como el actual.

6.6) Origen de los anfibios de Puerto Almacén.-

Fijandose ya en los patrones de distribucion actual de las especies de anuros de Puerto
Almacén, podemos hipotetizar sobre el posible origen de ellas. Pero antes es importante
establecer algunas consideraciones sobre sus preferencias ecolégicas en cuanto al tipo de hdbitat
(bosque o espacios abiertos) y dominios ocupados, y sobre Ia distribucién. Como ya se
comentd anteriormente, segin Heyer y Maxon (1982a), dentro del género Leptodactylus no hay
especies propias de bosque que entren en el dominio de los espacios abiertos (chaco y cerrado),
pero si se da el fendmeno contrario (y es una de las causas de la mavor diversidad en el medio
forestal). Asi, dentro del dominio forestal se pueden hallar especies pertenecientes a tres
modelos de evolucion: 1) especies adaptadas al bosque que evolucionaron en el dominio
forestal; 2) especies adaptadas a espacios abiertos pero evolucionados dentro del dominio
forestal; y 3) especies propias de espacios abiertos, que evolucionaron en dominios
morfoclimaticos de espacios abiertos y conquistaron después el dominio forestal. El caso 2)
responderia al modelo de especiacion propuesto por Vanzolini y Williams (1981), segtin el cual
una especie forestal con preadaptaciones para vivir en espacios abiertos, podria adaptarse

definitivamente a ellos y asi no extinguirse en el caso de que el refugio al que se vié recluida
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desapareciera progresivamente ("vanishing refuge"). Los tres modelos anteriores son
generalizables a todos los anuros y obviamente se podria afiadir otro cuarto modelo, de interés
para el estudio de la distribucién de los anuros de Puerto Almacén, y es el de las especies
adaptadas a espacios abiertos, que viven y evolucionaron dentro del dominio de los espacios
abiertos. Con frecuencia, los modeios 3) v 4) se presentan simultineamente para una misma
especie. Por otro lado, veremos que las especies indiferentes en cuanto al habitat, normalmente
pertenecen al modelo 2); su distribucién estd dentro del dominio morfoclimatico forestal, pero
ocupan en €l tanto dreas abiertas como el propio bosque, y su dispersion podria estar ligada
tanto a los periodos humedos como a los dridos. Por su parte, Vanzolini (1963) opina que en
realidad no existe una fauna caracteristica del cerrado, sino que desde las Guayanas al sudeste
de Brasil, hay una fauna forestal y una fauna de espacios abiertos interrelacionadas, y que por
ejemplo, las especies selvdticas helidfilas provienen en algunos casos del cerrado. Gallardo
(1966; 1979) manifiesta que la fauna chaqueiia proviene de la litoral - mesopotdmica, que a su
vez tiene su origen en la guayano - brasilefia, y Heyer (1988) opina que en realidad adn no
conocemos casi nada de ia interrelacion entre las faunas de las caatingas, la Amazonia, el
cerrado y el chaco.

Dentro de las especies que hemos considerado de distribucién neotropical, B.
typhonius es un ejemplo del modelo 1); las poblaciones de Puerto Almacén probablemente
correspondan a una forma vicariante endémica del sudoeste de la Cuenca Amazoénica,
diferenciada en alguno de sus refugios; no hemos comparado con ejemplares de Mato Grosso o
Ronddnia, pero los de Puerto Almacén no parecen diferir a primera vista de los del Chapare, de
modo que su origen bien podria estar en el refugio Imeri 0 en el Yungas.

Elachistocleis ovalis puede ser considerado tentativamente un ejemplo del modelo 4) (y
en menor medida tambi€n del 3), con origen en el drea del cerrado y posterior dispersién por
los espacios abiertos, entrando algo en el dominio forestal.

Leptodactylus bolivianys, P, venulosa y S, rubra son especies indiferentes en cuanto al
tipo de hdbitat, y se podrian englobar en el modelo 2); parece claro que al menos P._venulosa y
S. rubra son especies evolucionadas en el dominio forestal, bien adaptadas a los dos tipos de
hdbitat, y serfan por tanto candidatas a diferenciarse en especies exclusivas de espacios abiertos
ante otro evento glacial. El origen geogrifico de ambas en la biota amazodnica es, con la
informacién actual, dificil de hipotetizar. Por su parte, L._bolivianus es, junto con Lo
macrosternum, la dnica especie del grupo ocellatus que ocupa el dominio forestal, y parece por

tanto ser un ejemplo del modelo 3). No obstante, como ya se ha dicho, hay que tener en cuenta
que en el género Leptodactylus la especiacion fue anterior al Pleistoceno (Heyer y Maxon,
1982b; Maxon y Heyer, 1988) y la teoria de los refugios explica asi pocos patrones de
distribucién y ninguno de especiacién (Heyer y Maxon, 1982a).

Dentro de las especies con distribucién categorizada como sudamericana, H, punctata

parece un representante tipico del segundo modelo, y se habria diferenciado siguiendo el
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esquema propuesto por la teoria del refugio evanescente de Vanzolini y Williams (1981). El
origen del grupo granosa, en el que se engloba H. punctata, parece estar en las Guayanas
(Duellman, 1986), y dicha especie habria sufrido una expansion hacia el sur durante alguna fase
4rida, hasta alcanzar incluso el dominio chaquefio. El caso de H. geographica es en todo igual al
anterior, salvo que no alcanzé el dominio chaquefio, pero si el sudeste de Brasil desde el Oeste,
a través de las tierras altas del escudo brasilefio (Lynch, 1979). Las poblaciones peruano-
bolivianas con membranas rojas, representan en cambio una diferenciacion reciente ligada al
refugio Inambari. Hyla minuta pertenece a los modelos 3) y 4) y su origen es dificil de
establecer en tanto en cuanto no estdn claras sus relaciones filogenéticas {ver Donnelly y Myers,
1991). Leptodactylus wagneri representa de nuevo al modelo 2), tiene su origen en Guayanas
(Heyer, 1970) y alcanz6 las costas de Brasil por el Norte (Lynch, 1979); su distribucién, dado
su cardcter eurioico, no debié de verse reducida sustancialmente en los periodos aridos (Heyer,
1973).

Dentro de las especies con amplia distribucion orinoco-amazonica, E. pictus pertenece al
modelo 1) y su origen parece estar en el centro de distribucién alto-amazénico, pero es dificil
dar mayor detalle, pues mds de una especie estd implicada en lo que hoy se entiende por E.
pictus; las poblaciones del noroeste de Bolivia y sureste de Perd representan casi seguro una
especie no descrita, evolucionada en el refugio Inambari. Ceratophrys cornuta es también del
modelo 1); la prictica ausencia de variabilidad consistente a lo largo de su extensa érea de
distribucién indica que posiblemente, mds que tratarse de una especie cuyas poblaciones
aisladas en refugios pleistocénicos coalescieron después, lo que ocurre €s que reconquistd toda
la Amazonia a partir de un sélo refugio (Lynch, 1982); cudl fue éste es una incégnita.
Qsteocephalus taurinus es también del modelo 1) y probablemente evolucioné en la Amazonia
Occidental, pero su amplia distribucién y ausencia de tendencias claras en la variabilidad (Trueb
y Duellman, 1971) no permiten concretar mds. Las otras cutro especies orinoco-amazoénicas son
indiferentes respecto al habitat. Adenomera hylaedactyla se incluye en el modelo 2); no estd
presente en la region septentrional del refugio Napo-Ucayali, pero si en el resto de la Cuenca
Amazénica, alcanzando incluso el norte del cerrado y puede que las inmediaciones del chaco
(Heyer, 1973); asimismo, alcanzé el norte del bosque attdntico desde el Norte {Lynch, 1979).
Su origen podria estar en Guayanas, pero la sistemdtica del género y especialmente del par
andreae-hylaedactyla, es demasiado compleja y mal comprendida como para proponer de
momento un modelo de su evolucién. De L. mystaceus no se puede tampoco conocer su origen
en base a los refugios pleistocénicos, dada su antigiiedad pliocénica (Heyer y Maxon, 1982a).

No obstante, las otras especies del grupo fuscus son todas de espacios abiertos y casi siempre

habitan en el dominio abierto; algunas entran en el dominio forestal, pero no ¢n la medida en
que lo hace L. mystaceus. Por tanto, es licito considerar que se trata de una especie del modelo
3), probablemente evolucionada en los limites de la region cerrado-amazénica. Hyla
leucophyllata s un claro exponente del modelo 2); un esquema de la filogenia y biogeografia
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del grupo ha sido propuesto por Duellman (1982}, segdn el cual su centro de diversificacion fue

el refugio Napo-Ucayali, pero H, leucophyllata tendria su origen en Guayanas. Por iltimo, S.

lacteus parece una forma de origen amaz6nico o guayan€s, aunque con los conocimientos
actuales no es posible precisar su origen con mds exactitud.
Dentro del grupo de especies de distribucion amazénico-occidental, Phyllomedusa sp.

estd dentro del primer modelo y tiene su origen en el refugio Inambari o en ¢l Yungas, aunque
tampoco es descariable un origen en el Madeira [recordemos que de no ser ciertas las citas de
Cochran y Goin (1970) en Colombia, la especie tendria la categoria de amazénico-
sudoccidental]. Poco se sabe de la distribucién de esta especie no descrita, que parece ser una
forma vicaria de P. tarsius. Las otras cinco especies son mds o menos indiferentes respecto al
h4bitat. Hyla bifurca es un representante de los modelos 1) ¢ 2), y su caso merece un
tratamiento mds detallado. Las poblaciones de Puerto Almacén pueden pertenecer a una forma
aislada en el refugio Inambari o en el Yungas durante un episodio glaciar reciente, pues
presentan ciertas diferencias con las poblaciones de su centro de origen en el refugio Napo-
Ucayali, pero sin alcanzar aparentemente el nivel especifico. El polimorfismo observado en el
diseiio de las poblaciones del extremo noroeste de Bolivia, con ejemplares iguales a los de
Puerto Almacén, ejemplares iguales a los de Ecuador, y ejemplares intermedios, quizd responda
a la hibridacién producida durante un contacto secundario antes de otra fase de aislamiento de
las poblaciones correspondiente a otro periode drido. Si el hecho de no conocerse poblaciones a
medio camino entre las de Ecuador y las del sur de Pert y Bolivia se debe sélo a la falta de
prospeccién y no a una ausencia real, el polimorfismo indicado se podria explicar con un solo
ciclo de aridez, y la zona de la frontera Bolivia-Brasil-Pert seria un drea de contacto actual entre
poblaciones antafio separadas. Por €l contrario, si esa falta en el centro de Peri es real, dicho
polimorfismo podria ser explicado mediante dos ciclos de aridez. Hyla leali, también dentro de
ios modelos 1) 6 2), es una especie propia del ampiio centro de distribucion Negro-Madeira. La
distribucién conocida de la especie no permite por el momento decir mds que que su origen ha
de estar en uno cualquiera de los refugios amazénico-occidentales. La zoogeografia de H.
parviceps ha sido estudiada por Duellman y Crump (1974), quienes proponen para el grupo un
modelo de evolucion basado en tres expansiones y dos contracciones de la masa forestal.
Aunque actualmente H. parviceps es de distribucion amazoénico-occidental, un ancestro suyo
debid de estar mds extendido, ya que la especie es filogenéticamente mids préxima a H,
microps, del sudeste de Brasil, que a otras especies amazonico-occidentales. El ancestro
reciente de H. parviceps debid no obstante aislarse en el refugio Napo-Ucayali. Hyla riveroi es
otra especie dentro del modelo 1) 6 2) y con origen en algun refugio dentro del centro de
distribucion Negro-Madeira. Scinax garbei es otro representante de los casos 1) 6 2); para el
grupo rostrata, al que pertenece, Duellman (1986) da como origen las Guayanas, desde donde
se habria expandido; posteriormente, se habria diferenciado en el refugio Napo-Ucayali y
colonizado después la mitad occidental de la Cuenca Amazonica (Duellman, 1972).
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Las seis especies con el patrén de distribucion en Amazonia Occidental y Guayanas
tienen en comun pertenecer todas al modelo 1). Este patron tiene su explicacién en que en un
periodo himedo como el actual, ciertas especies han reunido sus poblaciones siguiendo ¢l
"Arco de Roraima" (Lescure, 1977). El corredor de Reinke ha impedido en cambio la
dispersién pleistocénica hacia el Sur de los anuros forestales que alcanzaron lo refugios
guayaneses o se diferenciaron en ellos (Lescure, 1975). Sin embargo, Hoogmoed (1979)
manifiesta que el citado patrén de distribucion a través del arco de Roraima no es facil de
explicar si no es en términos de competencia. El hecho de que las seis especies sean del modelo
1) y no haya especies del modelo 2) con igual distribucién, se explicarfa porque estas ultimas
no habrian tenido tantas dificultades en colonizar otras zonas de la Amazonia via corredor de
Reinke. Las seis especies se han diferenciado en el refugio Napo-Ucayali o en alguno de los de
Guayanas, pero cudles en cada uno, ya es mas dificil de saber.

La tnica especie amazdnico-oriental, S. nebulosa, es un claro ejemplo del modelo 2).

Perteneciente al grupo rostrata, de origen guayanés, esta especie es la dnica de Puerto Almacén

que se diferencié en el refugio de Belém (Duellman, 1972; 1986), desde donde se expandié
alcanzando la Amazonia Central, Guayanas y el norte del bosque atldntico (Lynch, 1979). Su
especiacion seguiria el modelo del refugio evanescente.

Las dos especies de la Amazonia Sudoccidental pertenecen ambas al modelo 1) y estdn
obviamente ligadas a refugios de la zona. Hyla acreana, registrada en Perii s6lo en la parte
sudoriental (Henle, 1992} y aparentemente ausente de Rondonia (Vanzolini, 1986), pero
registrada en ¢l oeste de Brasil tan al Norte como Pauini (Heyer, 1977), ticne su origen
probablemente en el refugio Madeira. La dispersion de la especie hacia el Sur hasta la latitud del
Parque Nacional Ambord, bien pudo verse facilitada por los bosques galeria de los rios

Mamor€ e Ichilo. Scinax chiquitana podria haberse diferenciado en el refugio inambari, pero

poco se conoce atn de la distribucion de esta especte.

Por dltimo, las nueve especies con distribucién cerrado-chaqueiia se engloban todas en
el modelo 4); no obstante, en una banda mas o menos ancha hacia el interior del dominio
forestal en la zona de contacto entre selva y cerrado {(en la que se halla Puerto Almacén), se
comportan como pertenecientes al modelo 3), esto es, como especies que viven en formaciones
abiertas, evolucionaron en el dominio del cerrado o en el del chaco, y se dispersaron luego por

el dominio forestal, ocupando en €l los enclaves abiertos. Obviamente, todas pertenecen a los

centros de dispersion del chaco y el cerrado. Bufo paracnemis parece capaz de penetrar bastante
en el dominio forestal a través de las oriilas de los rios y de los medios antropogenos. Las fases
aridas y la actual vegetacidn le han permitido alcanzar por el Oeste el piedemonte andino. All{
donde existe su congénere B. marinus, que ocupa los mismos enclaves abiertos, B. paracnemis

no existe actualmente, como por ejemplo en Ronddnia o en la regién del Chapare.

Leptodactylus elenae debid de ser una especie mds extendida durante las fases dridas del

Pleistoceno, como lo atestigua su presencia actual en el peruano valle de Huallaga,
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aparentemente constituyendo una poblacién aislada del resto; lo hemos hallado en Pando y su
presencia en las Pampas del Heath no es en absoluto descartable. Mds espectacular es el caso de
L. labyrinthicus, que, al margen de su gran drea de distribucion por el chaco, cerrado y
caatingas, muestra un rosario de poblaciones en pampas aisladas a lo largo del corredor de
Reinke, v una poblacién en la costa venezolana. Segin Heyer y Maxon (1982a) esta ultima
pobiacién, mds diferenciada, tiene un origen pliocénico, y las del corredor de Reinke,
pleistocénico. Dichos autores también exponen que la regién mds rica en especies del género
Leptodactylus , con un total de siete, es precisamente la zona de unién entre Argentina, Bolivia,
Brasil y Paraguay, donde confluyen tres dominios morfoclimdticos, pero que ninguna de ellas
tiene realmente ahi su centro de distribucién. Hyla raniceps presenta una distribucion semejante

a la de B, paracnemis pero algo mds amplia, alcanzando la Amazonia Central y Guayanas,

aunque a esta tiltima region llegé via caatingas-costa atldntica, y sélo se halla cerca del litoral.
Duellman (1982) propone un modele de especiacion dentro del grupo lanciformis (o
albopunctata), segiin ¢l cual H, raniceps tendria un ancestro originalmente distribuido por la
Amazonia durante una fase drida del Pleistoceno, que se habria visto relegado a la regién del
cerrado durante una fase hiimeda; Hyla multifasciata seria una forma vicariante de H, raniceps
en las Guayanas. LLas poblaciones periféricas de H. raniceps contactan actualmente con las de
las demds especies del grupo. Hyla melanargyrea es otra especie que alcanza Guayanas via

caatingas-costa atlintica (Hoogmoed, 1979). Hyla nana tiene una forma vicaria en la Amazonia
Central, H. walfordi, y no se sabe bien si algunas poblaciones hoy atribuidas a la primera,
pertenecen en realidad a la segunda, en cuyo caso H. nana no alcanzaria las Guayanas. Su
distribucién seria a grandes rasgos semejante a la de B. paracnemis, L. elenae y S. fuscovaria,
especies que no llegaron a utilizar el corredor de Reinke para dispersarse hacia el Norte, y que
tampoco traspasaron por la costa el nivel de las caatingas. Por su parte, C. albopunctata tiene
una distribucién relativamente restringida, ocupando el centro del cerrado, y P. albonotatus se
distribuye en cambio sobre todo por el chaco, presentando ambas, especies vicariantes
parapdtricas. No conocemos bien el grado de penetracién de todo este grupo de especies hacia

el Oeste en Bolivia; al menos B, paracnemis, L. elenae, H. nana e H. raniceps alcanzaron hasta
las fronteras entre los departamentos de Beni, La Paz y Pando.
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Fig. 6.11 Situacidn de los principales refugios o grupos de refugios pleistocénicos
implicados en la distribucion de los anuros de Puerto Almacén. 1. Refugios Napo

y Ucayali; 2. Inambari; 3. Yungas; 4. Guaporé; 5. Rondénia; 6. Madeira; 7. Belém;
8. Retugios guayaneses,



7) DISCUSION GENERAL

Aungque esta visién ya ha cambiado mucho, desde la década de los 60, la competencia se
vino considerando como la principal fuerza modeladora de la estructura de las comunidades
biolégicas, y el término competencia incluso ha sido utilizado como sinénimo de reparto de
recursos (ver Toft, 1985). Sin embargo, el papel preponderante de la competencia ha sido por
otro lado muy cuestionado (ver Wiens, 1977; Schoener, 1982; Connell, 1983) y se ha puesto
énfasis en otros factores como la depredacidn o la disponibilidad de recursos como importantes
reguladores de la estructura de las comunidades (ver Connell, 1975), especialmente en dreas
tropicales.

Schoener (1974) establecié que el niimero mds comun de dimensiones del nicho
ecoldgico en las cuales las especies pueden diferir para evitar la competencia, €s tres si no hay
limite en el maximo de dimensiones, o dos si tres es el méximo, y que las principales
dimensiones, por orden decreciente de importancia, son espacio, alimento y tiempo. Si dos
especies son similares en una dimension, deben ser disimilares en otra. Las tres dimensiones se
pueden subdividir en un total de seis, a saber: macrohdbitat, microhdbitat, tipo de comida,
tamano de comida, actividad diaria y actividad anual.

Por otro lado, desde hace tiempo se tuvo conciencia de la mayor diversidad bioldgica de
las zonas tropicales respecto a las templadas, y han sido varias las teorias e interpretaciones que
se han postulado para explicar este fendmeno. Cada una de ellas pone €nfasis en un factor, sea
éste bidtico o abidtico, como responsable del patrén de alta diversidad observado. Las
principales teorias son las que dan prioridad a: la gran productividad del medio (Connell y
Onas, 1964); 1a estabilidad climdtica (Sanders, 1968); la mayor presion de depredacidn (Paine,
1966); 1a alta heterogeneidad espacial (MacArthur, 1965); el mayor grado competencia
(Dobzhansky, 1950); v la inmutabilidad a lo largo del tempo (Fischer, 1960} (para una revisién
del tema, ver Pianka, 1966; Rhode, 1978; Krebs, 1986). La altima teoria explica la alta
diversidad del bosque tropical partiendo de la premisa de que éste habria sido un medio
inalterado durante millones de afios, lo cual como ya se comentd previamente, es hoy un
argumento desestimado. L.as demds teorias no son mutuamente excluyentes, y los fendmenos
defendidos por unas como explicativos de la alta diversidad, no son en ocasiones otra cosa que
causa o consecuencia de los fendmenos defendidos por las otras. Fundamentalmente, se puede
considerar que en ultima nstancia todos los procesos que operan pueden hacerlo gracias a la
estabilidad climdtica, que libera a las especies de muchos "trade offs” impuestos por el clima de
las zonas templadas (ver Leigh, 1990), permitiendo una mayor especilizacién a los organismos
y una compresién de nichos (Klopfer y MacArthur, 1961; MacArthur, 1965; Pianka, 1966).
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El estudio de la biologia de las 42 especies de anfibios de Puerto Almacén, si bien no
con un enfoque de ecologia de comunidades, sino puramente autoecologico, arroja algunos
resultados y apreciaciones generales que invitan a ser comentados en el contexto de la ecologia
de comunidades y de los factores de importancia dentro de las mismas.

En primer lugar, no se observa una particién del macrohdbitat muy llamativa. Algunas
especies, desde luego no comparten nunca o casi nunca el mismo entorno (por ejemplo, C.
cornuta y S. nebulosa). Las especies mds propias de espacios abiertos, se hallan también en el
bosque, mucho mis que las forestales en los espacios abiertos. A nivel de microhdbitat si
existe, desde luego, una fuerte segregacion entre la subcomunidad de especies terrestres (que se
puede dividir en subterrdnea y de suelo), y la de las especies arboricolas, pero desde luego estas
diferencias vienen impuestas por fuerzas-de tipo filogenético mds que ecoldgicas (morfologia
versus comportamiento, atin asumiendo que la conducta no estid carente de influencia
filogenética). Por su parte, los hilidos, que forman en exclusiva la subcomunidad arboricola,
parecen partir el microhdbitat de un modo bastante difuso para lo que cabria "esperar”. Si bien
se detectan ciertas preferencias y una consecuente estratificacion, el solapamiento [que no
necesariamente implica competencia (Colwell y Futuyma, 1971; Schoener, 1982)] parece fuerte
€n CIertos casos.

Respecto a la dieta, la segregacién es menos manifiesta cuando las presas son de un
tamaho pequefio en relacién al depredador (Schoener, 1982), caso de los anfibios y sus
principales presas, los artrépodos. La divisién de la taxocenosis de anfibios en las
subcomunidades subterrdnea, de suelo y. arboricola, evita en gran medida tener que competir
por el alimento. Los especialistas mirmecéfagos se nutren del recurso entomolégico mds
abundante del trépico americano, las hormigas. Las especies arboricolas, presentando cierta
segregacion espacial dentro de su medio tridimensional, encuentran presas distribuidas por todo
¢él. Heyer (1976b) expone que los insectos son tan abundantes en la selva amazdnica, que en
modo alguno pueden ser un factor limitante para la poblaciones de anfibios, las cuales aiin en
las especies mds comunes, se presentan siempre en una densidad muy baja. Si los
consumidores son escasos en relacion a los recursos, y podemos considerar que en este caso es
asi, entonces fa competencia debe ser baja o inexistente entre ellos (ver Hairston, 1981; Strong,
1983).

En las comunidades muy diversas, las posibilidades de partir la dimensidn temporal se
agotan enseguida (Schoener, 1974). Obviamente, algunas pocas especies de Puerto Almacén
consiguen un nulo o escaso solapamiento temporal diario, pero la mayoria son nocturnas, y al
menos a efectos de reproduccidn, estratifican escasamente su actividad; el solapamiento
estacional es en casi todos los casos muy fuerte. Por otro lado, tos anfibios presentan una
organizacién de sus comunidades condicionada por sus compiejos ciclos biolégicos, con larvas
y adultos ocupando distintos nichos (Wilbur, 1984). Toft (1985) expone que si bien la

dimension temporal suele ser la menos importante en casi todos los grupos animales, en las
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larvas de anfibios dicha dimensién es la principal. No obstante, la estratificacion temporal de las
Jarvas en los enclaves acudticos no es mis que un reflejo de una similar estratificacion de los
adultos. Aqui, a parte de a la masiva concurrencia multiespecifica en un espacio que puede ser
bastante reducido, los anfibios se enfrentan al factor abidtico de las precipitaciones, cuyo déficit
puede causar la muerte de cohortes enteras de larvas. Este fenémeno es menos probable en
medios climatolégicamente mds predecibles. Tal como exponen Heyer (1976a) y Creusere y
Whitford (1976), la presion de depredacion sobre las larvas y el riesgo de desecacion de los
cuerpos de agua, mantienen a las poblaciones de adultos por debajo de la capacidad de carga del
medio, siempre y cuando no haya escasez de enclaves apropiados para reproducirse. La
depredaci6n sobre los anfibios tropicales es alta (Barbault, 1987), tanto en su estado adulto
como en su estado larvario. Evitar al maximo los riesgos de depredacién y desecacion sobre las
larvas, y la competencia entre ellas, ha de ser una de las razones de que la mayoria de los
anuros tengan un patrén reproductor explosivo, y acudan a las charcas nada mds formarse
estas, asf como que prefieran las charcas de nueva formacién frente a las ya establecidas.

En las comunidades de anuros, la dimensién acustica del nicho es muy importante, al
estar encaminados los cantos principalmente a garantizar el aislamiento reproductivo (Blair,
1956; 1958; Fouquette, 196(b; Dueliman, 1967). Presurmblemente las especies que muestren
cierto solapameinto en los principales pardmetros del canto [frecuencia fundamental y frecuencia
dominante (Dueliman, 1978a)] deberian diferir en sus lugares y momentos de canto, y de no ser
asi, la competencia acistica seria maxima (Hodl, 1977; Duellman y Pyles, 1983; Duellman y
Trueb, [986). Si bien la convergencia en los tipos de vocalizaciones entre especies
filogenéticamente lejanas es bastante comin, desde luego las especies filogenéticamente
préximas pueden mostrar grandes homologias entre sus emisiones sonoras (Schigtz, 1973). En
tal caso, las especies simpdtridas no serian reproductores sintopicos y/o sincronicos (Duellman
y Pyles, 1983). Si bien la estratificacion horaria observada en Puerto Almacén en algunas
especies puede evitar la interferencia acistica entre ellas (ver Littlejohn y Martin, 1969), en
otros ¢asos no parece ser asi. Por ejemplo, los pares H. acreana - H. melanargyrea e H. nana -
H. riveroi poseen cantos muy similares y sus patrones de uso del espacio y del tiempo también
son extraordinariamente parecidos, de modo que se habria podido esperar la no coexistencia de
tales especies en tales circunstancias. Los ejemplares que se hallaron presentando caracteres

fenotipicos intermedios entre ios de H. acreana e H. melanargyrea, y entre los de S. chiquitana

y S. rubra, son una muestra de que los cantos de estas especies no son lo suficientemente
distintos como para evitar la hibridacién, y que otros mecanismos de aslamiento prezigético
tampoco han sido alcanzados.

El hecho de que la diversidad dentro del bosque tropical es mayor en las dreas donde las
precipitaciones se distribuyen mds regularmente, ya fue demostrado por Richards (1952). Los
procesos ecoldgicos por los cuales la diversidad aumenta en zonas de gran productividad y

estabilidad climatica, no operan con la misma intensidad en regiones con fuerte estacionalidad
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como Puerto Almacén. Aparte de que la diversidad en anfibios es inversamente proporcional a
la duracién de la estacion seca (ver Heatwole, 1982), la falta de Huvia y las bajas temperaturas
durante la misma impiden la existencia de ciertos organismos. Por ejemplo, Heyer et al. (1988)
registran casos concretos de extinciones de anuros en €l sudeste de Brasil debidas a un episodio
de heladas en 1979, Para la fauna de los bosques tropicales, las oscilaciones de temperaturas
y/o precipitaciones dentro de un estrecho margen tienen una significacion tan importante como
la que tienen las grandes oscilaciones climdticas de las regiones templadas para su fauna, lo que
se puede manifestar en importantes cambios cualitativos y cuantitativos de las biocenosis dentro
de pequenas distancias; Janzen (1967) y Huey (1978) ilustran este fenémeno para las montanas
en los trépicos. Probablemente, la relativa alta diversidad biologica en zonas estacionales como
Puerto Almacén, es un efecto de la dispersion de organismos desde dreas estables que
constituyen importantes centros de especiacién, mds que un reflejo de los mecanismos
evolutivos propuestos como causantes de la gran biodiversidad tropical.

Heyer (1976b) aportd una serie de idas muy interesantes sobre la fauna de anuros de la
Cuenca Amazénica, que concuerdan bastante bien con la impresion general sacada del trabajo
en Puerto Almacén. Dicho autor manifiesta que hay una gran variabilidaad en la abundancia de
las poblaciones de anuros entre unos lugares y otros, y que esto ocurre incluso en cortas
distancias (por ejemplo, en nuestro caso, el segundo afio H. leali fue bastante escasa en Puerto
Almacén, pero extraordinariamente abundante en Monteverde, y asimismo, diferentes especies
variaron su abundancia en Puerto Almacén de un afio a otro; también fueron observadas
diferencias en la fenologia de las especies entre localidades cercanas). Debido a esto, Scott y
Campbell (1982) ya avisaron del peligro de extrapolar las conclusiones sacadas de un estudio
en un determinado lugar y un determinado momento. En el mismo sentido, Heyer (1976b)
expone que Ia distribucion de una especie determinada de anuro en fa Amazonia estd compuesta
de un mosaico de poblaciones localmente comunes y localmente raras. Asi, Ja competencia seria
en todo caso un fenémeno local, que fluctuaria de acuerdo a variaciones en la relaciones
interespecificas. Es difictl, por tanto, imaginar un nivel constante de competencia interespecifica
para cualquier especie amazénica sobre una gran porcién de su drea de distribucion.
Resumiendo en otros términos las ideas de Heyer, es improbable que las comunidades de
anfibios amazonicos estén en equilibrio (ver Wiens, 1989). La extremada rareza de Q. leprieurii
y de H. ranicepy en Puerto Almacén pueden ser una muestra palpable del dinamismo de los
procesos de invasion y extincion en la comunidad, aunque no podemos precisar en cada caso a
cual de los dos fenomenos estamos asistiendo.

Barbault (1991) manifiesta que en definitiva la dindmica y organizacién de las
comunidades tropicales de anfibios dependen en gran parte de la autoecologia de las especies,
incluso aunque prevalezean condicionamientos generales como precipitacién y depredacién. Es
tentador aceptar que en una comunidad como la de Puerto Almacén, la heterogeneidad espacial

impide la competencia, que la duracion de la estacion lluviosa permite una estratificacién
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suficiente de las especies y que el alimento es abundante y no constituye un factor limitante. Sin
embargo, parece que la autoecologia de ciertas especies les impone solapar en todas las
dimensiones; si esto estd suponiendo o no competencia es dificil de comprobar, pero muy
probablemente los resultados de tal interaccién sean sélo temporales y difusos.

Dentro de esta vision del problema, podemos afiadir que la comunidad de anfibios de
Puerto Almacén no estd compuesta por especies que hayan evolucionado in situ. Todas han
llegado alli desde diferentes centros de especiacidon mds o menos lejanos. La estacionalidad en
esta localidad comprime los ciclos reproductores de algunas especies de amplia distribucion que
presentan periodos continuos en otras zonas. Géneros y/o especies con modos de reproduccion
fuertemente independizados del agua, pero dependientes de alta humedad ambiental (como

Eleutherodactylus) estdn ausentes de Puerto Almacén. La composicion cualitativa de la

comunidad ha cambiado varias veces durante el Pleistoceno, y auin hoy, la fuerte estacionalidad
y la relativa impredecibilidad del clima dificultan seguramente el alcance de un equilibrio entre
sus componentes. Especies filogenéticamente cercanas pero evolucionadas en lugares diferentes
se han encontrado marginalmente en Puerto Almacén durante el presente episodio interglacial,
sin que su anatomia, ecologia y comportamiento haya cambiado como para mostrar unos
patrones de uso de los recursos notablemente distintos. Asf, esta comunidad presenta notables
ejemplos mds acordes con el "principio de coexistencia” que con el de la exclusion competitiva
(ver Den Boer, 1986). Esta coexistencia implicaria segregacién en alguna dimension para evitar
la competencia pero la comunidad es quizd ain demasiado joven o demasiado inestable para que
este factor se ponga de manifiesto. Al factor climatoldgico se une ahora el factor humano para
impedir que el hipotético equilibrio sea alcanzado.
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ANEXO 1. DATOS METECROLOGICOS DEL PRIMER PERICDO DE ESTUDIO

A M D Tl T2 T3 T4 H1 HZ H3 H¢ P MD.T MD.H
ARARA A A RE RN E AR AN AR AN A R ASRARR A A RN AR KA AR AR N R AR A AR A AR N A RN AN AR A AR A N AR kR A A Ak kR R TN Nk ik deh dde
a7 11 1 24,0 89,0
a7 11 2 28,0 31,0 23,0 26,0 87,0 67,0 75,0 B5,0 4,0 28,5 78,5
87 11 3 26,0 1,0 28,0 26,0 B5,0 65,0 82,0 85,0 1,5 27,8 14,3
87 11 4 27,0 31,0 28,0 27,0 B6,0 60,0 55,0 91,0 Q.0 28,3 70,5
a7 i 5 28,0 2,0 28,0 26,0 78,0 65,0 75,0 81,0 1,0 28,5 t4,8
a7 il 3 2h,0 30,0 29,0 26,0 87,0 67,0 84,0 85,0 14,0 27,5 BC, 8
87 11 7 26,0 30,5 31,0 26,0 B9,0 73,0 62,0 84,0 0,0 28,4 77,0
87 11 a 26,0 32,0 32,0 27,0 18,0 59,0 58,0 80,0 Q,0 29,8 68,8
a7 1 | 27,0 ERI 28,0 25,0 77,0 6C,C 79,0 73,0 28,3 72,3
a7 i1 10 76,0 76,0

B7 11 11
87 11 12
87 11 13
87 ii 14
87 11 15

87 11 16 26,0 12,0 31,0 26,0 85,0 58,0 65,0 84,0 0,0 28,8 73,0
87 11 17 27,0 29,0 30,0 26,0 85,0 81,0 71,0 85,0 3,0 28,0 80,5
87 11 18 27,0 11,5 13,0 27,0 93,0 65,0 59,0 85,0 0,0 29,6 75,5
87 i1 19 28,0 31,0 28,0 26,0 75,0 67,0 78,0 85,0 6,0 28,3 76,3
87 11 20 28,0 33,0 27,5 25,0 77,0 55,0 78,0 83,0 8,0 28,4 73,3
87 11 21 26,0 32,0 31,0 26,0 82,0 57,0 80,0 88,0 16,0 28,8 75,8
87 11 22 28,0 31,5 28,0 27,0 80,0 66,0 74,0 85,5 1,0 28,6 76,4
87 11 23 29,90 32,0 30,0 26,0 75,0 61,0 75,0 83,0 1,0 29,3 73,5
87 11 24 26,0 10,0 10,0 26,0 89,0 68,0 75,0 84,0 1,0 28,0 79,0
87 11 25 26,5 26,5 27,5 25,0 90,0 75,0 70,0 74,0 0,0 26,4 77,3
87 11 26 26,0 10,0 23,0 26,0 74,5 63,0 71,5 87,0 12,0 27,8 74,0
87 11 27 26,0 10,0 28,0 27,0 85,5 64,0 75,0 85,0 0,0 27,8 77,4
87 11 28 26,5 19,0 26,0 25,0 89,0 78,0 85,0 9¢,0 20,0 26,6 5,5
87 11 29 26,0 10,5 29,0 26,5 85,0 70,0 84,0 87,5 0,0 28,0 81,6

87 11 30 27,0 27,0 27,0 26,0 B8, 0 81,0 91,0 50,0 17,0 26,8 87,5
BT 12 1 26,0 26,0 26,0 25,0 95,0 93,5 91,0 94,5 75,0 25,8 93,5

87 12 2 26,0 27,0 28,0 26,0 87,0 85,0 77,0 88,0 2,0 26,8 84,3
87 12 3 26,5 27,0 27,5 26,0 80,0 72,0 70,0 80,0 0,0 26,8 75,5
87 1z 4 27,0 29,5 27,0 25,0 80,0 67,0 75,0 80,0 4,0 27,1 75,5
87 12 5 27,0 27,0 25,0 70,0 69,0 81,0 1,0 26,3 73,3
87 12 6 Z5,0 27,0 29,5 25,0 78,0 68,0 61,0 79,0 0,0 26,6 71,5
87 12 7 27,0 29,5 30,0 26,0 77,0 60,0 64,0 84,0 1,0 28,1 71,3
87 12 8 28,0 31,0 28,5 26,0 68,0 63,0 73,0 79,0 7,0 28,4 10,8
87 12 g 25,0 26,0 26,0 24,0 71,0 69,5 66,0 80,0 0,0 25,3 71,6
B7 12 10 24,0 8,5 10,0 25,0 81,0 65,0 65,0 82,0 0,0 26,9 73,3
B7 12 11 26,5 11,0 1,0 27,0 80,0 59,5 56,0 74,0 0,0 28,9 67,4
87 12 12 28,0 30,5 30,0 27,0 75,0 70,0 65,0 74,0 0,0 28,9 71,0
87 12 13 26,0 29,0 30,0 26,0 17,0 69,0 70,0 73,0 0,0 27,8 72,3
87 12 14 27,0 30,0 30,0 27,0 77,0 67,0 75,0 78,0 6,0 28,5 74,13
B7 12 1% 26,0 36,0 29,0 26,0 77,0 72,0 75,0 72,0 0,0 27,8 74,0
87 12 16 28,0 30,0 22,0 78,0 70,0 76,0 4,0 26,7 74,7
87 1z 17 26,0 29,0 25,0 0,0 75,0 75,0 78,0 30,0 20,0 76,0
87 12 18 24,0 27,0 29,0 78,0 70,0 76,0 0,0 26,7 13,7
87 1z 1 25, 28,0 28,0 26,0 80,0 74,0 80,0 80,0 4,0 26,8 78,5
87 1z 20 27,0 30,0 30,0 27,0 80,0 68,0 74,0 85,0 1,0 28,5 76,8
B7 12 21 28,0 12,0 29,0 C,0 81,0 64,0 75,0 40,0 22,3 73,3
87 12 22 25,0 28,0 29,0 27,0 78,0 75,0 68,0 77,0 9,0 27,3 74,5
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ANEXC L. {(CONTINUACION)

A M D T1 T2 T3 T4 H1 H2 H3 E4 B MD.T MD.H
AAAANAAAARRA AR AR AR AR R A A KA AR AR R A AR AR R A A AR R AN A AR E AN AR AARAE AR R A AARKRAARNER A ARAA S AR A A A AT R AN AR A A Ak A
B? 12 23 76,0 10,0 32,0 27,0 77,0 66,0 66,0 74,0 1,0 28,8 70,8
87 12 24 26,0 31,0 10,0 27,0 18,0 67,0 71,0 75,0 1,0 28,5 72,8
67 12 2% 31,0 3g,0 0,0 70,5 69,0 5,0 20,13 69,8
87 12 76 27,0 29,5 28,0 0,0 BD, 0 70, 0 81,0 68,0 21,1 77,0
&7 12 27 25,0 26,0 27,0 26,0 82,0 82,0 82,0 83,0 24,0 26,0 82,13
a7 1z 29 75,0 25,0 24,0 23,0 89,0 85,0 47,0 89,0 1,0 24,3 87,5
87 12 29 24,0 27,0 27,0 25,0 85,0 83,0 78,5 45,0 3,0 25,8 42,9
a7 1z 30 25,0 10,0 27,0 25,0 86,0 64,0 81,5 83,0 1,0 26,8 78,6
a7 12 31 25,0 25,0 28,5 26,0 87,0 74,0 18,5 82,0 27,1 8O, 4
88 1 1 27,0 30,0 10,0 26,5 81,0 65,0 70,0 85,0 4,0 28, 4 75,3
Ba 3 2 27,0 29,0 28,0 0,0 85,0 74,0 77,0 6,0 21,0 78,7
88 1 3 26,0 29,0 27,5 26,0 86,0 75,0 76,0 1,0 27,1 19,0
1] 1 4 27,0 29,5 29,5 27,0 18,0 61,0 74,5 ad,0 6,0 26,3 75,9
88 1 5 26,0 28,0 29,0 26,5 85,0 14,5 67,0 84,0 2,0 27,4 78,6
68 1 6 26,0 25,0 25,0 25,0 86,0 89,0 89,0 87,0 8,0 25,3 47,8
a8 1 7 25,0 28,3 28,5 26,0 87,0 66,0 71,0 86,0 1,0 27,0 77,5
88 1 g 29,5 in,0 26,5 60,5 65,0 82,0 1,0 28,7 69,2
88 1 9 27,0 10,0 27,5 26,5 §5,0 77,5 82,0 85,5 7,0 27,8 82,5
88 110 26,5 10,0 29,0 26,0 84,0 75,0 12,0 82,0 2,0 27,9 78,3
88 111 26,0 28,5 28,5 26,0 85,0 75,0 78,0 B3,0 1,0 27,3 80,3
68 112 26,5 29,5 29,0 27,0 83,0 75,0 81,0 81,0 18,0 28,0 80,0
88 1 13 26,0 27,0 29,5 26,0 84,0 81,5 75,5 83,5 4,0 26,9 81,1
88 114 26,0 28,0 27,0 25,5 86,0 80,0 83,0 86,0 9,0 26,6 83,8
88 115 27,0 28,0 28,5 25,0 81,0 12,0 68,0 83,0 1,0 27,1 76,0
8o 1 16 26,0 28,5 26,0 86,0 72,0 85,0 12,0 26,8 81,0
a8 117 26,0 10,0 29,0 27,5 85,0 68,0 71,0 85,0 1,0 28,1 77,3
88 118 26,0 30,5 30,0 21,0 85,0 £1,0 72,0 75,0 0,D 26,9 73,8
88 119 23,0 30,5 30,0 27,0 80,0 63,0 64,0 82,0 0,0 27,6 72,3
88 1 20 28,0 36,0 31,0 27,0 73,0 61,5 60,0 80,0 0,0 29,0 69,1
a8 121 26,0 31,0 26,5 25,5 85,0 67,0 81,0 83,0 18,0 27,3 79,0
88 1 22 26,0 26,5 26,0 25,0 87,0 84,5 81,5 88,0 11,0 25,9 85,3
88 123 24,5 26,5 27,5 25,5 50,0 82,0 78,0 86,0 5,0 26,0 84,0
GES 124 26,0 29,5 11,0 26,0 80,0 67,5 55,0 84,0 G,0 28,1 71,6
88 125 25,0 27,0 29,0 z5,0 B5,0 78,0 68,0 81,5 12,0 26,5 78,1
B8 1 26 25,0 29,5 27,0 25,0 85,0 67,5 73,0 84,0 16,0 26,6 77,4
Be 127 24,5 27,0 28,0 23,5 85,5 80,5 74,5 84,0 0,0 25,8 a1,
88 1 28 25,0 28,5 30,0 25,5 87,0 69,5 68,0 83,0 0,0 27,3 76,9
88 1 29 25,0 30,5 10,0 26,0 82,0 67,5 64,0 82,0 1,0 27,9 73,9
CE:Y 1 30 26,5 31,0 27,0 25,0 87,0 63,0 87,5 85,0 24,0 27,4 80,6
88 10 26,0 27,0 25,0 22,0 86,0 78,5 71,0 69,0 G, 0 25,0 76,1
88 2 1 21,5 26,0 28,0 23,0 63,5 56,0 56,0 81,0 0,0 24,6 64,1
88 2 2 24,5 29,0 10,5 25,0 88,0 63,0 60,0 B1,5 0,0 27,3 73,1
as 2 3 25,0 31,0 23,0 26,0 85,0 61,5 70,0 81,0 1,0 27,8 74,4
B8 2 4 75,5 25,5 25,0 c,0 85,5 79,0 17,0 1,0 19,0 8C, 5
88 2 5 27,0 29,0 10,0 25,0 85,5 63,5 63,0 79,0 1,0 27,8 72,8
88 2 6 21,5 28,0 29,0 25,5 82,0 75,0 74,0 86,0 8,0 26,0 79,3
88 2 7 26,0 29,5 29,0 27,0 89,0 73,0 72,0 86,0 2,0 27,9 80,0
68 2 & 26,0 27,0 27,0 26,0 87,0 85,0 73,0 86,0 10,0 26,5 82,8
68 Z 9 25,0 28,5 28,5 26,0 89,5 70,0 74,0 83,5 1,0 27,0 79,3
a8 2 10 24,5 10,0 31,0 25,0 85,0 59,0 50,0 80,0 0,0 27,6 68,5
88 2 11 24,0 16,5 31,0 75,5 83,5 54,0 56,0 0,0 27,8 64,5
a8 21w 24,5 1@, s 31,5 27,0 87,6 60,0 58,0 at,s a,u 28,4 71,6
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ANEXO 1. {CONTINUACION)

A M D Ti T2 T3 T4 Hi B2 H3 Eé 13 MD.T  MD.H
A AA KR AR ER R A AN E AR AR AR R AN T RN TR AN AR AT P ARARA R A AR AR A AR A AAA N AN AR RRAN R A AR A AN RARN KA A A n A ek R AN R A A r A ARk d A ohk
08 213 27,0 30,0 3¢,5 26,5 86,0 83,0 66,0 82,0 0,0 28,5 79,1
a8 2 14 27,0 29,0 27,6 26,0 63,0 80,0 84,0 88,0 14,0 27,3 83,8
aa 2 1s 26,0 30,0 30,0 27,0 85,0 68,5 62,0 83,0 1,0 28,3 75,6
B 216 26,0 29,0 27,0 26,0 47,0 80,0 B5,5 29,0 15,0 27,0 65,4
1] 21 25,5 28,5 28, % 26,0 90,0 76,5 74,5 86,0 1,0 27,1 81,8
88 s 75,5 27,5 27,0 25,5 89,0 82,0 85,0 a7,s 1.0 26,4 85,9
ag 2 13 25,5 30,0 29,5 27,0 ag, s 67,0 72,8 82,0 14,0 28,0 77,4
Y 2 20 25,0 28,5 27,6 28,5 B7,5 75,0 as,0 81,0 22,0 27,3 85,6
88 2 2 26,0 28,5 27,0 25,0 92,0 7Y 82,0 89,0 10,0 26,6 85,1
88 z 22 26,0 29,5 19,0 27,0 91,0 77,0 69,0 85,5 1,0 28,1 80,6
88 2 23 27,0 11,0 19,0 27,0 BY,0 61,0 71,5 85,0 0,0 28,8 76,1
88 2 24 26,5 30,0 29,0 26,0 82,5 72,0 79,0 85,0 2,0 27,9 79,6
88 2 25 26,0 31,0 27,0 25,0 86,0 61,0 72,0 82,5 5,0 27,3 75,9
88 z 26 25,0 11,0 29,0 26,0 85,0 64,0 73,5 83,0 1,0 27,8 16,4
a8 2 27 26,0 11,0 31,0 27,0 86,0 62,0 70,0 82,5 0,0 28,8 75,1
#e 2 28 27,0 1,0 26,0 25,5 83,0 65,0 82,5 84,0 24,0 27,4 18,6
88 2 29 25,0 28,0 26,5 25,0 87,5 82,5 85,0 85,5 17,0 26,1 85,1
88 3 1 25,0 25,5 26,0 26,0 90,0 80,5 90,5 94,0 9,5 5,6 88,8
88 3 2 25,0 29,5 27,0 26,0 89,0 59,0 82,5 86,0 6,0 26,9 82,1
B8 3 3 25,0 1,0 30,5 27,0 87,0 65,0 75,0 BD, 0 0,0 28,4 76,8
a8 3 a 27,0 31,5 it,0 27,5 79,0 69,0 73,0 80,0 3,0 29,3 75,3
68 1 5 26,5 29,5 29,0 26,0 80,0 77,0 78,5 80,0 5,0 27,8 78,9
a8 3 6 27,0 29,5 28,0 27,0 80,0 78,0 78,5 80,0 7,5 27,9 79,1
88 3 7 27,0 31,0 27,0 26,5 80,0 70,0 79,0 88,0 40,0 27,9 79,3
86 3 8 25,5 27,0 28,5 27,0 88,0 85,0 77.0 9¢,0 0,0 27,0 85,0
8g 3 9 26,0 30,0 31,0 27,0 88,5 70,0 65,0 85,0 1,0 28,5 77,1
88 3 10 27,0 36,0 27,5 26,0 86,a 72,0 77,0 66,0 a,0 27,6 80,3
88 3 25,0 26,0 27,0 25,0 86, 0 86,0 88,0 87,0 12,0 25,8 85,8
68 31z 25,0 25,5 26,0 24,5 88,0 89,0 88,5 89,5 12,0 25,3 Be, 8
ag 313 24,5 27,0 25,0 24,5 91,0 89,0 86,0 88,0 16,0 25,3 89,0
88 3 1a 24,0 26,5 28,5 25,0 81,5 85,0 77,0 90,0 1,0 26,0 83,4
ag 3 15 25,0 25,5 24,5 86,0 92,0 95,0 26,0 25,0 91,0
a8 1 16 24,5 25,0 27,0 25,0 55,0 93,0 85,0 91,0 13,0 25,4 at,0
e ¥ 24,0 27,0 28,0 24,5 81,0 70,0 69,5 76,5 0,0 25,9 74,3
B8 318 21,5 29,5 30,0 26,0 87,0 63,5 63,0 81,0 0,0 27,3 73,6
88 3 1o 25,0 29,0 29,0 26,0 86,0 69,0 78,0 84,0 c,0 27,3 79,3
88 1 zo 27,0 26,0 78,0 83,0 1,0 26,5 80,5
88 1z 26,0 29,5 26,5 25,0 81,0 69,0 84,0 87,0 9,0 26,8 80,3
88 12z 26,0 28,0 27,0 25,0 89,0 B5,0 80,0 86,0 5,0 26,5 85,0
6& 32 25,0 29,0 29,0 26,0 86,0 77,0 7¢,0 81,0 1,0 27,3 79,5
88 3 2 25,5 25,5 26,0 25,0 88,0 87,0 87,0 90, ¢ 19,0 25,5 88,0
68 325 25,0 27,0 27,0 25,0 BO, 0 85,0 85,5 91,0 6,0 26,0 85,4
88 yoou6 25,0 28,5 27,0 26,0 51,0 78,0 73,5 BY,0 1,0 26,6 a2,6
88 27 26,0 28,5 28,0 25,5 88,0 76,0 78,0 88,0 2,0 27,0 82,5
85 1 28 26,0 29,5 27,0 24,5 87,0 7%,0 80,0 89,0 100,0 26,8 82,8
6o 3 29 24,5 29,0 29,0 26,0 85,0 70,0 70,0 89,0 0,0 27.1 79,5
88 130 26,0 29,5 25,5 88,0 70,0 83,0 6,0 27,0 80,3
GE) 1031 25,0 10,0 25,5 86,0 61,0 82,0 0,0 26,8 76,3
86 4 1 25,5 31,0 31,0 26,0 84,0 56,0 62,0 81,0 0,0 28,4 70,8
B 4 2 23,8 27,5 28,0 24,0 71,0 62,0 60,0 79,0 0,0 25,8 68,0
88 4 3 22,5 28,0 27,5 24,5 80,0 61,0 71,0 84,0 0,0 25,6 74,0
aa 4 4 25,0 30,0 26,5 25,0 85,0 68,0 75,0 83,0 1,0 26,6 77,8
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ANEXO 1. ({CONTINUACION)

A M n 1l T2 T3 T4 H1 B2 H3 H4 P MD.T MD.H
ﬁa.tﬁt!'!li-Awiianﬁﬁtinlllaantttrl!l.ﬂtnn*tAzlﬂﬂﬁﬂ!x’!’!iiﬁkl"*ll'la.iﬁili*ﬁulk’!iiiﬁl"nnllnﬂﬁ!!tlh-t
58 4 5 24,0 29,0 30,0 25,5 96,0 68,0 64,0 82,0 G,0 27,1 75,0
a8 4 <] 26,0 30,5 31,0 26,0 84,0 65,0 62,5 81,0 0,0 28,4 73,1
88 4 7 27.0 27,5 29,0 25,5 H4,0 7h,0 78,0 85,0 2,5 27,3 80,5
g8 4 8 25,0 30,5 26,0 24,0 88,0 68,0 74,0 7e,0 1,0 26,4 76,0
a8 4 9 20.0 6,0 26,5 23,0 70,0 61,0 68,0 83,0 0,0 23,9 70,5
BA 4 10 25,0 27,0 28,0 24,0 79,0 70,5 72,0 84,0 0,0 26,0 76,4
88 4 11 24,5 30,0 10,5 26,0 96,5 63,5 60,0 82,0 6,0 27,48 F3,C
88 4 12 25,5 29,0 24,0 26,0 45,0 75,0 72,5 B7,5 10,0 z7,.4 80,0
88 4 13 25,0 24,0 25,0 22,0 82,0 82,0 81,5 85,0 12,0 24,0 82,6
#8 4 14 21,0 25,0 27,5 21,0 82,5 63,0 55,0 B8O,C 0,0 23,6 70,1
B8 4 i5 19,5 27,5 23,0 83,0 62,0 83,5 a,0 23,3 76,2
88 4 16 24,0 26,0 25,5 24,0 B5,0 77,0 88,0 29,0 13,5 24,9 84,8
aa 4 17 24,0 25,0 26,0 24,0 50,0 85,0 83,0 88,0 25,0 86,5

MEDIA 25,7 29,0 28,4 24,7 83,8 71,3 73,7 83,5 a,4
MED. TOTAL 26,9 83,8 SUMA 1066
A= afio
M= mes
D= dia

T1-T4= lecturas diarias de temperatura a las 08:00, 12:00, 17:00 y 22:00 h
H1-H4= idem de humedad relativa
P= precipitacién
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ANEXC 2. DATOS METEQRCLOGICOS DEL SEGUNDC PERIODG DE ESTUDID

A M D T1 T2 T3 T4 Hl H2 B3 He P MEDR.T MD. H

AR AR AR AR AR AN NR AR A A N RN ANARAR A MR R A AN A A RN ARAA AR AR RN AN AR AARN AR AA ARA AR RN AR NANAAFRAAPARRNR A AR R AR R R Mk A AN h Ak R

a8 11 17 0,0
88 11 18 9,5

a8 11 19 1,0

88 i 20 4,0

68 11 21 27,0 29,0 25,0 24,0 80,0 70,0 87,0 81,0 24,0 26,3 79,5
B 11 22 22,5 24,0 23,5 22,0 78,0 65,0 79,0 az,0 1,0 23,0 76,0
88 11 23 21,5 24,0 25,0 22,5 78,5 70,0 71,0 83,5 1,0 23,3 75,8
88 11 24 24,0 29,0 21,5 25,0 82,0 65,0 76,5 25,0 30,0 24,9 77,1
88 11 2» 25,0 29,% 31,0 28,0 85,6 68,0 67,0 70,6 0,0 28,4 72,5
&8 11 26 27,0 31,0 3z,5 27,0 78,0 62,0 57,0 78,0 15,0 25,4 68,8
ag 11 77 23,5 #4,0 75,0 23,0 31,0 19,0 84,0 aa, o a,0 23,9 83,5
88 LI 8 24,5 29,0 29,5 24,0 79,0 87,0 76,0 ar,q 0,0 26,8 77,8
B8 11 29 24,5 29,5 30,0 25,5 92,0 75,0 72,0 92,0 2,0 27,4 82,8
B8 11 30 26,0 29,5 26,5 25,5 92,0 78,0 92,0 92,0 15,0 26,9 88,5
88 12 1 23,0 24,0 23,5 22,0 91,0 87,0 87,0 91,0 1,0 23,1 89,0
B8 12 2 22,5 23,5 24,0 23,5 43,0 94,0 95,0 95,0 7,5 23,4 94,7
88 12 3 24,0 21,5 29,5 24,5 35,0 B4,0 72,0 52,0 0,0 26,4 85,8
88 12 4 ¥5,0 10,5 25,5 92,0 63,0 92,0 0,0 27,0 84,0
88 12 5 26,0 29,5 30,5 26,5 92,0 82,0 78,5 90,0 0,0 28,1 85,6
88 12 6 26,0 24,0 24,5 23,5 92,0 90,0 98,5 95,0 27,0 24,5 93,1
88 12 ) 24,5 26,0 27,5 25,5 99,0 87,0 84,0 94,0 1,0 25,9 88,8
88 12 a 25,0 26,0 26,0 25,0 92,0 90,0 9¢,0 94,0 1,0 25,5 91,5
B8 12 9 24,5 25,5 25,0 24,0 94,0 92,0 94,0 95,0 13,0 24,8 91,8
88 12 1¢ 24,5 25,5 25,8 21,5 95,0 34,0 96,0 95,0 15,0 24,8 95,0
g8 1z 11 24,0 25,5 26,5 24,5 95,0 92,0 87,0 94,0 1,0 25,1 92,0
BB 12 12 14,0 26,0 25,5 25,0 95,0 90,0 96,0 96,0 19,0 25,1 94,3
B8 12z 13 25,0 27,5 23,0 26,0 85,0 88,0 92,0 28,0 25,4 91,7
88 12 14 23,0 23,0 23,0 22,0 51,0 92,0 91,0 20,0 22,8 91,3
88 12 15 22,5 24,0 25,5 23,0 85,0 85,0 95,0 95,0 4,0 23,8 85,0
88 12 16 24,0 25,5 23,5 45,0 86,0 az,0 1,0 24,3 94,3
B8 12 17 24,0 26,5 26,5 24,5 96,0 89,0 87,0 94,0 1,0 25,4 91,5
88 12z 18 24,5 26,5 28,5 25,0 93,0 8a,0 72,5 92,0 1,0 26,1 86,4
88 12 19 25,5 28,0 28,0 27,0 95,0 84,0 88,0 90,0 1,0 27,1 89,3
88 12 20 25,0 26,5 26,0 25,0 92,0 85,0 92,0 92,0 13,0 25,6 90,3
ga 12 21 23,5 26,0 24,5 95,0 91,0 95,0 1,0 24,7 93,7
88 12 22 24,9 27,5 27,0 24,5 95,0 84,0 92,0 93,0 1,0 25,8 91,0
BE 12 23 25,0 26,5 28,0 25,0 96,0 92,0 86,0 93,0 5,0 26,1 91,8
B8 12 24 24,5 25,0 24,0 24,0 92,0 96,0 94,0 95,0 7,0 24,4 94,3
B8 1z 2% 23,5 24,5 25,5 24,0 95,0 94,0 52,0 95,0 11,0 24,4 94,0
B8 12 26 23,5 25,0 24,0 22,5 95,0 92,0 92,0 93,0 2,0 23,8 93,0
8 1z 27 23,5 24,5 23,0 95,0 95,0 95.0 6,0 23,7 95,0
88 12 28 23,5 27,0 25,0 24,0 95,0 88,0 a5, 0 45,0 24,0 24,9 93,3
a8 12 28 23,0 26,0 24,5 22,5 a7,0 96,0 92,0 95,0 41,0 24,0 $5,0
88 12 30 23,5 27,0 27,0 24,0 95,0 84,0 §8,0 93,0 1,0 25,4 9z, 0
88 12 31 24,5 27,0 25,0 22,0 95,5 96,0 92,0 92,0 1,0 24,6 93,9
§9 1 1 21,0 27,5 28,0 25,0 85,0 61,0 84,0 93,0 6,0 25,9 86,3
g3 1 z 24,0 24,0 25,5 23,0 95,0 95,0 54,0 94,0 46,0 24,1 94,5
53 1 3 73,0 26,5 26,0 24,0 95,0 87,5 9z,0 93,0 U,0 24,9 91,9
89 1 4 23,5 27,5 26,0 24,5 94,0 88,0 92,0 94,0 36,5 25,4 52,0
89 1 5 24,0 28,0 28,0 24,5 95,0 88,0 84,0 92,0 0,0 26,1 89,0
a9 1 & 25,0 28,0 78,0 25,5 92,0 74,0 88,0 94,0 8,0 26,6 87,0
89 1 7 24,5 26,0 26,0 25,5 82,0 87,0 92,0 92,0 1,0 25,5 30,8
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ANEXO 2. (CONTINUACION}

A M D T1 T2 bt T4 1 u2 u3 H4 P MED.T MD. H
AR AAN AR AR KR B A M A MRk R AR AR TR A AR ke s Sk R AN R A AR AR AT RN AAA A AANAN AR AR ANARARAAARA AR AN AR RARA AR R R R AR N RN AR S A" kA
89 1 8 24,5 26,0 24,0 23,0 95,5 87,0 55,0 95,0 20,0 24,4 53,1
B9 1 9 23,0 24,0 24,5 23,5 95,0 92,0 92,0 95,0 1,0 21,8 93,5
89 110 24,0 26,5 79,0 24,5 95,0 87,5 81,0 52,0 0,0 25,8 88,9
89 11 23,0 28,0 21,5 25,0 95,0 74,0 88,0 92,0 0,0 25,9 87,3
89 112 24,0 27,0 26,0 24,5 92,0 88,0 a7,o 92,0 1,0 25,4 89,8
89 113 23,5 27.5 5,5 24,0 95,0 84,0 92,0 9y,0 20,0 25,1 91,5
89 1 14 24,5 27,0 24,0 23,5 35,5 88,0 9z,0 95,0 48,0 24,8 92,6
89 1 15 21,5 26,0 27,0 24,0 95,0 84,0 84,0 52,0 0,0 25,1 88,8
89 116 24,0 26,0 24,5 22,0 95,0 92,0 87,0 91,0 0,0 24,1 91,3
89 117 21,5 26,0 28,5 23,5 95,0 B4,0 74,5 91,5 0,0 25,4 86,3
B9 118 24,0 27,5 27,0 24,5 92,0 81,0 88,0 92,0 4,0 25,8 88,1
89 1 19 24,0 29,0 25,5 24,0 95,0 78,0 92,0 92,0 6,0 25,6 89,3
89 1 20 25,0 75,0 23,5 95,0 52,0 95,0 2,0 24,2 94,0
89 121 23,5 27,0 26,5 95,0 88,0 87,5 0,0 25,7 90,2
a9 1 22 24,0 23,0 24,5 22,0 92,0 a1,0 93,0 96,0 16,0 23,4 93,0
89 123 23,0 27,6 24,5 23,5 91,0 88,0 95,5 95,0 7,5 24,5 92,4
89 124 23,5 76,5 25,0 23,5 96,0 87,0 90,0 93,0 8,0 24,6 91,5
89 1 25 23,5 23,5 23,5 23,0 96,0 96,0 96,0 96,0 28,0 23,4 95,0
89 1 26 23,0 25,0 27,0 24,5 96,0 93,0 84,0 95,0 3,0 24,9 92,0
89 127 23,5 26,5 28,0 24,5 95,0 87,5 86,0 92,0 0,0 25,6 92,1
) 1 28 24,0 27,5 29,5 25,5 95,0 88,0 78,0 92,0 0,0 26,6 B8, 3
89 129 25,0 28,0 29,5 26,0 92,0 84,0 78,0 90,0 0,0 27,1 86,0
89 1 20 24,5 25,0 25,0 23,5 95,0 89,0 94,0 91,5 6,0 24,5 92,4
89 131 24,0 25,5 26,5 24,0 96,0 92,0 92,0 95,0 49,0 25,0 93,8
89 pi 1 21,5 25,0 25,5 24,0 95,0 92,0 56,0 93,0 16,0 24,5 94,0
89 2 2 23,5 27,0 26,0 23,5 95,0 84,0 91,0 92,5 1,0 25,0 90,6
B9 2 3 23,0 25,5 24,5 23,0 92,0 87,0 93,0 91,0 31,0 24,0 90, &
89 2 4 23,5 26,0 26,5 24,5 85,0 87,0 87,0 94,0 0,0 25,1 9G, 8
89 2 5 24,0 26,5 26,5 24,0 95,0 87,5 52,0 92,0 7,0 25,3 91,6
89 2 3 24,0 27,0 25,5 24,0 95,0 88,0 92,0 95,0 3,0 25,1 82,5
89 z 7 24,5 25,0 27,0 25,5 95,5 52,0 92,0 96,0 24,0 25,5 53,9
89 z 8 24,5 23,5 25,0 23,0 96,5 95,0 32,0 95,0 76,0 24,0 94,6
a9 2 g 23,0 2¢,0 26,5 23,0 95,0 97,0 92,0 91,0 1,0 24,1 93,8
89 Z 10 23,0 28,0 29,0 23,0 91,0 81,0 75,0 91,0 0,0 25,8 84,5
89 2 11 21,5 29,0 26,5 24,5 93,0 75,0 42,0 92,0 14,0 25,9 88,0
89 2 12 24,0 28,0 28,5 24,0 95,0 84,0 88,0 92,0 3,0 26,1 49,8
fg 13 23,5 28,0 25,5 95,0 85,0 95,0 8,0 25,7 91,7
89 2 1a 21,5 26,0 27,0 23,5 93,0 48,0 83,0 91,0 1,0 25,0 8e, 8
84 2 1% 23,5 26,0 27,5 24,0 93,0 50,0 89,0 96,0 0,0 25,3 92,0
6g z 1s Z7,0 29,0 26,0 85,0 82,0 9z,0 1,0 27,13 86,3
ag 217 24,5 26,0 26,5 24,5 95,0 as,0 87,0 92,0 0,0 25,4 89,8
89 2 1B 24,0 26,0 25,5 23,5 95,0 92,0 92,0 51,5 4,0 24,8 92,6
89 2 19 24,0 27,5 28,0 24,5 95,0 84,0 85,0 9z,0 2,0 26,0 89,0
a9 z 20 24,5 28,0 27,0 24,5 94,0 84,0 88,0 92,0 1,0 26,0 89,5
B9 2 21 24,5 27,5 25,5 23,5 95,0 82,0 92,0 92,0 7,0 25,3 90,3
89 2 22 23,5 26,0 25,0 24,0 95,0 92,0 96,0 93,0 28,0 24,6 94,0
B9 2 23 23,5 24,5 6,0 23,5 95,0 95,0 92,0 95,0 2,0 24,4 94,3
89 2 24 23,5 24,0 25,5 23,5 95,0 95,0 95,0 95,0 3,0 24,1 55,0
89 2 25 24,0 25,0 8,0 23,0 95,0 84,0 78,0 87,0 0,0 25,0 86,0
89 2 26 22,5 27,5 24,5 93,0 84,0 68,0 90,0 0,0 24,8 $3,8
B9 2 27 24,5 27,5 26,5 24,5 92,0 84,0 87,5 91,0 19,0 25,8 89,1
89 2 28 24,0 26,5 27,5 24,5 95,0 84,0 88,0 33,0 0,¢ 25,6 %0,0
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ANEXO 2. [CONTINUACION)

A M D T1 T2 T3 T4 H1 HZ2 H3 H4 P MED.T Mh. H
P T T NN N T I O O O T T T T T T T P
89 3 1 24,0 78,5 29,0 25,5 95,0 78,0 82,0 87,0 0,0 76,8 65,5
a9 3 2 25,0 28,0 28,0 25,0 92,0 41,0 84,0 92,0 0,0 26,5 87,3
B9 3 3 26,0 26,0 25,5 23,5 92,0 92,0 92,0 91,0 2,0 25,3 91,8
89 3 4 25,0 28,0 27,5 24,5 92,0 81,0 B4,0 a9qG, 0 1,0 26,3 86,8
59 3 5 25,0 28,0 26,0 24,5 90,0 81,0 92,0 94,0 23,0 25,9 89,3
B89 3 G 24,0 26,5 25,5 24,0 85,0 [:1: 93,0 95,0 7,0 25,0 92,8
ag 3 7 23,5 25,5 25,5 24,0 95,0 92,0 95,0 92,0 6,0 24,6 93,5
89 3 8 24,0 26,0 24,5 24,0 94,0 92,0 92,0 55,0 B,0 24,6 93,3
ag 3 9 24,0 26,% 27,0 25,5 95,0 87,0 92,0 a5, 0 19,0 25,8 92,3
A9 3 10 24,0 25,0 25,5 24,5 95,0 $5,0 96,0 96,0 15,0 24,8 G5,5
89 1 11 24,5 27,0 23,5 22,0 G6,0 88,0 87,0 87,0 14,0 24,3 89,5
ag 3 12 22,5 25,5 26,0 22,5 91,0 79,0 54,0 87,0 0,0 24,1 85,3
BY 30013 2z,0 26,5 25,5 21,5 87,0 73,0 87,0 86,0 0,0 23,9 83,3
84 3 14 21,0 27,0 27,5 22,0 91,0Q 70,0 77,0 85,0 0,0 24,4 80,8
BY 3 i5 21,5 26,5 29,0 23,0 91,0 80,0 72,0 87,0 G,0 25,0 82,95
B9 3 16 23,0 27,0 28,5 24,0 94,0 B3,0 87,0 87,0 0,0 25,6 7.8
89 3 17 z3,5 2B,5 27,0 25,0 91,0 41,0 90,0 92,0 5,0 26,0 88,5
89 3 18 22,0 23,5 23,0 21,0 83,0 87,0 83,0 83,0 0,0 22,4 84,0
89 3 19 22,0 26,0 26,0 22,0 83,0 84,0 84,0 87,0 G,0 24,0 84,5
89 3 20 22,0 26,0 27,0 23,0 83,0 77,0 85,0 30,0 0,0 24,5 a3,8
ag 321 23,0 28,0 28,0 24,5 91,0 81,0 83,0 92,0 4,0 25,9 86,8
&g 3 22 24,5 28,0 26,0 24,5 91,0 84,0 87,0 92,0 1,0 25,8 28,5
89 323 24,5 26,0 26,5 24,0 87,0 93,0 95,0 92,0 11,0 25,3 91,8
a9 1 24 23,0 26,0 27,5 24,0 95,0 87,0 88,0 92,0 0,0 25,1 90,5
89 3 25 23,5 25,0 27,0 24,0 94,0 93,0 88,0 92,0 5,0 24,9 91,8
89 3 26 24,0 26,5 26,5 24,5 93,0 86,0 90,0 Q2,0 3,D 25,4 80,3
a9 El 27 23,0 25,5 25,0 22,0 87,0 80,0 87,0 87,0 0,0 23,9 85,3
89 3 28 26,0 27,0 24,0 87.,0¢ 88,0 93,0 23,0 25,7 89,3
49 3 29 23,5 26,0 28,0 24,5 95,0 87,0 84,0 92,0 1,0 25,5 89,5
89 3 30 23,0 28,9 94,0 84,0 1,0 25,5 B9, 0
89 3 31 23,0 28,0 27,5 24,0 91,0 79,0 92,0 92,0 c,o0 25,6 88,5
89 4 1 23,5 28,5 25,0 23,5 94,0 B1,0 92,0 87,0 11,0 25,1 88,5
89 4 2 24,5 26,5 24,0 86,0 80,0 92,0 ¢,0 25,0 88,7
89 4 3 24,0 27,0 29,0 24,5 95,0 84,0 92,0 87,0 1,0 26,1 85,5
89 4 4 Z3,5 24,5 25,0 23,5 94,0 82,0 42,0 92,0 13,0 25,1 50,0
a9 4 5 23,0 27,0 26,5 23,5 93,0 90,0 a7,0 92,0 1,0 25,0 90,5
89 4 6 23,0 28,0 25,5 23,5 95,0 89,0 84,0 91,0 15,0 25,0 89,8

MED IA 23,8 26,5 26,3 24,0 92,8 85,5 47,5 91,6 8,2
MED. TOTAL 25,2 85,4 SUMA 1162,06
A= afip
= mes
D% dia

T1-T4= lecturas diarias de temperatura a las 08:00, 12,00, 17:00 y 22,00 h
Hl-H4= idem de humedad relativa

P= precipitacidn
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ANEXO 3. ESTACISTICA DESCRIPTIVA DEL USO DEL MICROHABITAT EN 231 ESPECIES DE HILIDOS

ALTURA {cm) DISTANCIA A TALLO O TRONCC [cm) DISTANCIA A LA PERIFERIA [cm)

MUESTRA MEDIA DESV.TIFIC MINIMO IMD MUESTRA MEDIA DESV.TIPIC MINIMC MAXTMO MUESTRA MEDIA DESV.TIFI

T
4
o}
4
fuit
5
&
EX)
&

H. acreana 34 162,94 64,80 64 400 30 40,83 75, 45 0 360 iz 60,63 47,99 g 250
E. bifurca a8 28,76 44,95 D 180 7 20,00 23,60 b 50 3 25,22 25,28 g 80
H. fasciata 1z 67,50 47,26 1 200 8 37,50 51,75 0 150 7 36,43 33,51 0 100
H. geographica 41 45,32 33,83 1 170 21 11,43 23,93 0 80 12 19,758 20,15 ) 50
H. leall 25 70,60 45,7¢ 20 190 17 20,29 30,95 ¢ 130 20 28,15 25,54 o 100
H. leucophyllata a7 85,87 60,33 1 250 3z 25,34 33,12 0 150 4 38,38 35,13 0 150
H. melanargyrea 18 119,87 55,16 30 220 kY] 46,27 62,35 0 200 36 54,72 43,90 0 150
H. minuta 53 36,79 36,39 0 175 11 32,55 16,98 0 100 11 13,73 20,12 0 50
H. nana 78 18,60 14,25 0 70 31 17,00 13,16 o 50 25 8,60 8,96 o 80
H. parviceps 26 102,69 51,83 40 250 14 27,71 31,76 0 100 13 50,77 54,42 o 200
H. punctata 29 32,07 55,99 0 250 10 12,70 30,94 0 100 12 21,83 28,65 0 100
H. rivero! 20 £3,50 42,52 25 175 12 15,50 27,94 0 100 15 15,40 17,98 ¢ 50
O, taurinus 22 131,14 55,74 35 250 i8 15,56 20,36 0 50 13 57,69 27,74 20 100
P. coriacea 5 138,00 24,90 120 170 2 57,50 60,10 15 100 5 62,00 35,64 30 100
P. venulosa 58 201,47 60,12 80 400 40 52,00 46,75 0 150 49 115,51 79,11 o 300
5. chiquitana 29 83,28 41,15 20 185 16 36,88 38,07 o 100 15 40,67 40,79 0 150
5. fuscovaria 22 108,18 49,92 10 180 17 25,58 23,71 0 50 1B 65,39 23,63 1% 100
5. garbei 29 101,72 50,38 20 220 ¢ £1,00 32,81 0 100 17 63,82 18,06 0 100
§. nebulosa 12 93,75 45,53 25 160 9 10,00 33,51 0 100 7 33,57 45,25 o 130
S. rubra 79 132,85 52,04 15 240 67 31,42 40,66 0 200 64 60,31 42,19 0 150
$. lacteus 24 31,04 39,67 o 160 10 5,20 7,33 0 20 10 1¢,50 8,96 0 30
P. valllanti 3 343,33 a0, 19 250 430 1 30,00 0, 00 30 30 1 0,00 2,00 o e
Phyllomedusa sp. 55 215,00 86,44 80 500 33 67,58 80,01 G 150 30 62,00 52,60 0 200



ANEXO 4.Fstadistica descriptiva de los cantos de 13 especies de Hyla. FM= modulacion de frecucncia {media, desviacién tipica y rango)

£9¢t

Nimero Duracion de Pulsos Frecuencia Frecuencia Notas Puisos FM Liamadas Notas
de Hamadas ta nota (ms) {segundo dominante (Hz) fundamental (Hz} /llamada inota /minute iminuto
H. acreana 23 32,4 (47.5) 92,6 (14.9) 3459,5 (214,6) 17471 (74,3} 1 304 (4.3) No 313 (18,53 41,3 (105
226-466 67-125 3015-3790 1615-1852 22-39 17-53 17-53
H. bifurca 10 1477 (57,1} 138,6 (13,1) 29376 (153,13 29576 (153.1) 2 158 (1,5 Ase. BRIy 1199 (113Y)
92-220 123-158 2692-3230 2692-323C 14-18 26-371 27.3T
fl. fasciata Cona 32 741023) 1826,2 (165,1) 1826,2 (165,1) 34 No 13,2 (3.3) 9292 (212.6)
2-13 1494-2241 1494-2241 6-13 8221538
larga I 6d (18,73 230,3 (46) 20633 (85.2) 20633 (85.2) -4 14,3 (4,9 No 102 (3,3 -
26-81 183-333 1918-2181 1918-2181 5.23 61l
. geographica 40 48,1 (15.8) 2114 (32.8) 10164 (64.7) 1016,4 (64.7) 1-4 10 (2,6) Var 12703.0 326,8 (112,71)
27-130 100-265 883-1120 B83-1120 6-15 8-19 253698
I, leali 48 554(14,2) 115 (19,2) 118,3 (14.3) 3236,8 (145.5) 1 4513 No o 211601527 2116 (152.7)
34-92 79-167 86-151 3058-3553 27 35-540) 36.540
. leucophyllala 31 175,1 (25.5) 895 (5) 24818 (34,1) 2481 8 (34,1) 6-18 15,7 |12,1) Asc. 1434 (40.5) 143,4 (40,3)
145-22% 79-100 2412-2562 2412-2562 13-19 43178 4.3-178
Il. melanangyrea 16 4088 (19,1) 91 ¢5,2) 3496,5 (179.5) 1816,8 (83,1) 1 37,1 (1,5 Desc. 351 (13.2) 35,0 (13.2)
372458 83-97 3036-3661 1680-1873 3439 13-64 13-64
Il minuia Cona 9 30,4 (3.4 175,1 (14) 40204 (73.1) 2007,1 {65,1) 0-3 5,5 (0,8) No 391097
24-37 156-193 3897-4139 1959-2161 5-7 47.69
Larga 16 119,3 (26,8) - 38416 (71.9) 19259(389) 1-4 Asc. S9.1 (9.2 184,519
87177 3695-3837 1858-1979 47-69 139-208
H. nana 27 38,3 (7.4) 2187 (47.2) 4526,8 (540,8) 4526,8 (540.,8) 1-3 82 (1,6) No 1032 (62) 103,2 (62)
28-55 133-350 2649-4845 2649-4845 5.14 29-193 129-193
H. parviceps 33 162,2 (32,8) 136,2 (31,2) 2865,2 (178,5) 28652 (178,5) 1 22(5.6) Asc 52,8 (48) 92,8 (48)
109-267 91-179 2476-3144 2476-3144 11-37 47-198 47-168
H. punctata 49 17,4(%,2) 388,8¢20,2) 9708 (156,1) §70,8 (156,13} 4-8 6,8 (0,4) No 239 (535) 716,6 (67,6)
14,9-22 37G-412 689-1292 689-1292 (6-7) 13-29 520-902
H. raniceps 31 162,7 (30,8) 415029 761,3 (33.6) 761,3 (33,6) 2-6 5.7 (0,5) No 15(3.3) 170,4 (26.9)
114-244 39-46 711-904 711904 (5-6) i2-19 101-205
H. riveroi 13 24329 270,4 (17.2) 5313,7 (68,2) 5313,7 (68.2) 1 63 (0,7} No 44,6 (30,9 446 (309}
20-29 239-300 5211-5426 5211-5426 6-8 20-204 20-204



ANEXO 6. Estadfstica descriptiva de los cantos de 5 especies de Scinax

Scinax

chiguitana

Scinax

fuscovaria

Seinax

garbei

Scinarx

nebufosa

Scinax

rubral.arga

Seinax

rubra Corta

Nimero de

Hamadas

en

Duracitn de

la nota {ms)

243 (48,6}
(1853-338,8}

162,2 (13)
(137,7-187,3)

947 {275)
1(265-1469)

240,6 (43,6)
(201,1-305)

162,9 (16,2)
{142,7197.5)

255 (3.7)
(24-343)

Frecuencia

fundamental (Haz)

21724 (39.9)
{2100-2261,5)

864,1 (24.5)
{827,9-928.%)

16931 {(83.G)
(1514,4-1776,9)

2374,6 (124.,9)
(2221 2-2564 4)

2096 (34,1
(2019 2-2140,4)

186576 (1111}
(1776,9-2059,6)

Frecuencia

dominante (Hz)

2172,4 (59.9)
(2100-2261,5)

864,1 (24,3)
(827.9-928.8)

37154 {1369}
(3452,9-3957.7)

28673 (167.7)
(2685,6-3129.8}

2096 (34,1)
(2019,2-2140,4)

1865,76 (111,1)
(1776,9-2055,6)

. T/P=duracién del pulso/periodo {media,

Notas

/llamada

Pulsus

inuta

30(6;

23-42

8,12 {0,6)
-9

53,1 {15.6)
(16-83)

13,4 (2,6)
11-17)

11,4 (1.3)
(10-14)

100,73
(9-11)

Pulsos MNotas

fsegundu iminuty

1221337

\

S (128
(114.2-128 43 148.2-82.2)

50,12 (1.8 100,2 (15,7}

(36,6-36,5) 62,8-121.9)

56.(1) 293 (3.9
(53.8-57.8) (11.2-49.4)
356 (1.3) 225 (22,8
54,2575 (2,4-47,3)

69,7 {1,983}
(67,4-74.4)

136,7 (28,8)
{103,6-156)
3421 (33.7) 1854 (29.2)

{291,3-375) (164,7-206)

desviacién tipica v rango)

Liamadas

‘minulta

63,3 (128

(45,2-84.23

00,2 (15,7
(62,9-1219)

293 (4.9)
{11,2-39.4)

1250008

e AR

(2,.4-47.3)

336 (15,5)
(16,6-36,8)

336 (155

{16.,6-46.8)

T/P

0,596 (0.075)
10.324-0,50%)

0,678 (0,074)
(0,5-0,767)

0,663 ((0,084)
{0),543-0,848)

0,641 {0,043
{0.,367-0,707)

0,708 (0,065)
{0,644-0,843)



ANEXO 5. Estadistica descriptiva de los cantos de 6 especies de hilidos (media, desviacién tipica y rango)

(steocephalus

leprieurii

Osteocephalus

faurinus

Phrynohyas

coriacee

Phyliomedusa

sp.

Phrynohyas

venulosa

Sphaenorhynchus

lacteus A

B

Numery de

Hanvackas

Duracion de la

nuta (1ns)

2152 (18.4)
218.9-256.8

761.5 {43.1)
711.6-846.1

608.1 (178.4)
399-970

481 (4.5)
37.2-57.7

342.9(30.3)
251-384

33.4 (30.8}
57.2-128

19.7 (2.9)
119-25.1

131 (L3
11-15.1

Frecuencia

fundamental (Hz)

878.8 (38.2}
807.7-989.4

901.1 (104.1)
767.3-1019.7

2089.9 {102.%)
1959-2302

917.7 (55)
807.7-989.4

652.7 (13)
626-666

2049.5 (42)
1999-2100

2169.5 (64.4)
1978.8-2301.9

1982.4 (136.3)
1776.9-2180.8

Frecuencia

dominante {1lz)

2083 (114.7)
1635.6-2342.3

1330.2 (62.9;
1292.3-1484.1

2089.9 (102.9)
1959-2302

917.7 (55}
807.7-989.4

2143.6 (280.4)
1878-2564

2049.5 (42)
1999-2100

2169.5 (64.4)
1978.8.2301.9

1982.4 (136.3)
1776.9-2180.8

Notas

fHamada

Pulsos

fnota

7405

2907

41.48

422(7.9)
34-32

5.4 (0.6)
4-6

10.2 (1.3)
9-12

6.4 (1)
48

42 (0.4
4.5

Pulsos

isepunduo

3.6 (0N

31232

1h

66027

)
!
n
et
)

8237
77.4-852

112.4 (%.1)
101.8-127.3

1521 (5.1)
T40.1-1573

130.3 (26.6)
01.83-1573

3243 (18.9)
280.4.352.9

325.2 (24.8)

283.7-363.6

Notas

aninulo

314914

12.6-36.6

29529

26.9-33.7

IREE A

B ERT NG

548 (54)

45.9-61

2539 315y

JONG-284 8

350.2 {29.6)

31254202

553476
13.72.8

Llamadas

aninuto

3.4 9449
22.6-36.6

29.5 (2.9}
26.9-33.7

11.7 (9.7
3.4-19.6

548 (5.4)
45.6-61

583 (7.6)
13728

383 (7.6)
43-72.8

0.788 (0.1333;
0.567-0.917



FE DE ERRATAS

Salvo que se indique otra cosa en el texto, en las referencias que se citan a

continuacion deben tenerse en cuenta las siguientes correcciones:

Aichinger (1991); debe leerse: Aichinger (1991a)
Duellman (1974); debe leerse: _Duellman (1974a)
Heyer (1977); debe leerse: Heyer (1977a)
Hoogmoed (1979); debe leerse: Hoogmocd {1979a)
Hoogmoed (1990); debe leerse: Hoogmoed (1990a)

Maxon; debe leerse: Maxson
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