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PROLOGO

Las causasremotasde haberllevadoa caboel presentetrabajosedebena los contactos

establecidospor personalde la EstaciónBiológicade Doñanacon institucionesy personasde

Iberoaméricaallá por el año 1973. Tras unosañosde estrechacolaboracióncon la estancia

Flato de El Frío, en los Llanos de Apure, Venezuela,personalvinculadoa la EBD realizó

estudiose intercambiosa distintosnivelesen varios paísesdel ámbito (Argentina,Bolivia,

Chile, Cuba, México, Nicaragua,Paraguay,Perú, Uruguay, Venezuela).Los primeros

contactoscon Bolivia llevaronpronto a la creaciónde la EstaciónBiológica Beni, hoy con

categoríade Reservade la Biosfera,y pertenecientea la AcademiadeCienciasde Bolivia. En

ella se realizaronestudiossobrevertebradospor partede investigadoresespañoleshastael año

1988

Unaseriede conversacionespreviasy proyectosculminóen el veranode 1986con la

realizaciónde una expediciónconjuntahispano-boliviana.El objetivo de la misma era la

exploraciónde la apenashollada Serraníade Huanchaca,una extensamesetarodeadade

farallonesinaccesibles(“tepui”), pertenecienteal escudoprecámbrico,en el nordestedel

departamentode SantaCruz,junto a la fronteracon el brasileñoestadode Matogrosso.Dicha

expediciónsevió truncadacasi en su inicio por el asesinato,a manosde narcotraficantes,de

tresmiembrosbolivianosde la misma, incluyendoa su máximoresponsable,el profesorNoeI

Kempff Mercado,Comohomenajepóstumo,sedió su nombreal parquenacionalque hoy

comprendela región.

Con objeto de continuar la labor interrumpida,a lo largo de los años86-87 se

madurarondos conveniosparala investigaciónen el departamentode SantaCruz. Los

mismosfueron suscritosentre la ONG Asociaciónde Amigos de Doñana,por partede

España,y la UniversidadAutónomaGabrielRenéMorenoy el directoriodel ParqueNacional

NoeI Kempff Mercado,por parteboliviana.El proyectoa realizarseinició en agostode 1987,

pero problemasde índole logístico y político, impidieron proseguircon la investigaciónen

Huanchaca.Comoalternativase buscóunazonaparatrabajaren las extensasselvasdel norte

deldepartamentode SantaCruz, y se hicieron lasgestionesque culminaron en la elección de

PuertoAlmacéncornoáreade trabajo.

Si bien la ideainicial era el estudiode la comunidadherpetológicaa algún nivel a

determinarin situ, la bajadensidadde poblaciónde la mayoríade las especiesde reptiles,

prontopusode manifiestola dificultad de llevar a caboun trabajodeestetipo en solitario, ya

que paraobtenermuestrasy datossignificativos,se hubieranrequeridoun númerode horas-

hombrede trabajode campo,completamentefuera de nuestrasposibilidades.Portanto,pronto

sedecidiócircunscribirel estudioa la comunidadde anfibios,que por presentarsu actividad

concentradaen los meseslluviosos, y especialmentealrededordeenclavesconcretos,hacía

iv



muchomásasequibleuna recopilaciónde datossatisfactoria.No en vano, la abundanciade

animales en un hábitat donde pueden ser fácilmente observados y colectados, parece haber sido

un atractivomotivo paramuchosherpetólogosestudiososde las comunidades.

Todo el trabajo de campo y las etapas posteriores estuvieron impregnadosdel

sentimientode ‘frustración taxonómica”inherentea la actividadde todoaquelquequieresaber

cómoviven determinadosanimales,peroque,sientiendoaún másurgenciapor saberoué son

aquellosanimales,no encuentramásquedificultadesen su camino.Estesenumientoesel que

me ha llevadoa escribirestetrabajocon el enfoíuequetiene. Cadavezesmásfrecuenteveren

las tesisdoctoralesuna considerablereducciónen el contenidode los aspectosdescriptivos

previos a los capítulos en los que aparecen ya las aportaciones concretas inéditas. Años atrás era

comúnproporcionarampliasrevisionesbibliográficassobreel tema,minuciosasdescripciones

del área de estudio y, en general, dar cierto peso a los aspectos descriptivos del trabajo. Por el

contrario,actualmentese tiendea ir rápidamenteal granode la cuestióny centrarsemásen los

resultadosy la discusión,que son en definitiva los quejustifican y dan valor a unatesis. En

estecasohe preferidoseguirun estiloun pocoa la antiguausanza,y ello no estantoporquela

faunay el medio sobrelos que trataestetrabajoseanen generalbastantedesconocidosen el

ámbitode la investigaciónen nuestropaís,sino, sobretodo,porquetambiénlo sonen el propio

paísdondese ha realizadoel estudio. Indudablemente,esen las bibliotecasbolivianasdonde

más provecho se le podrá sacar a este trabajo, y dadas la carencia de información sobre el tema

y lasdificultadesparaconseguirla pocabibliografíaexistentesobrela herpetofaunaboliviana

por partede los estudiantesde disciplinasrelacionadascon la Naturalezaen Bolivia, he

considerado importante aportar una relativamente extensa revisión bibliográfica sobre el estudio

de las comunidades herpetológicas tropicales en general, y sobre los anfibios de Bolivia en

panicular, así como proporcionar una clave dicotómica y descripciones útiles de cada una de las

especies y del área de estudio. El fin último de todo ello esdisponerde información básica

transformableen argumentosconservacionistas.Bolivia es aún un país con unos

extraordinariosrecursosnaturalesy grandesáreasen buenestadode conservación,pero la

destrucción del medio es rápida, y los bosqueshúmedossubtropicalesdel departamentode

Santa Cruz son un buen exponente de ello. Es más fácil defenderrealidadesbiológicas

conocidasqueunahipotéticaespectacularbiodiversidadque nadieponeen dudaperoque nadie

conoce,y esa travésdel estudiobásicode estaincuantificadafaunay flora, como se puede

saberquées lo queestamosqueriendoconservar.Sólo duranteel estudiode los anfibiosde

Puerto Almacén se encontron dos especie nuevas para la ciencia y siete nuevas para Bolivia,

algunas de ellas representandoampliacionesde cientosde kilómetrosen su áreade distribución

conocida. El camino a Puerto Almacén ha sido recientementeensanchadoy muy

probablemente, la Charca del Bosque, donde se producían los más espectaculares y

ensordecedorescorosde anurosque he presenciadojamás,y únicoenclavede reproducciónen

la zona para algunos de ellos, ha sido destruida. Cada uno de nosotros, día a día, poco a poco,

y



vamos viendo con horror cómo aquel árbol que recordábamos ya no está, cómo construyeron

en tal zonao cómoaquellacharcasesecóparasiempre.Los científicostenemosla obligación

moral de no perdernosen nuestromundode laboratoriosy ordenadoresy hacerllegar al

hombrede lacalle todo lo que produzcamosque puedaserútil parapreservartina Naturaleza

que se nosva aceleradamentede las manos.En estesentido,esperoque estatesissirva para

algomásqueparaqueyo consigaun título de doctor.
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“EL camtno a sequtr es sefecctonar una

comunúlcut asequihEe~ tipica cuija Juana

nos sea conocida...

Valvenle, 1967



1) INTRODUCCION

1.1) El estudio de los anfibios neotropicales.-

1.1.1)Breve introducciónhistórica<

La Región Neotropical posee la más rica fauna de anfibios del mundo, con el mayor

númerode especiesen una sola localidad(ver Duelíman,1978a)y hastael momentoestafauna

no ha sido completamenteinventariada.En efecto,el ritmo de descripciónde nuevostaxa,es

aquí extraordinariamente alto aún en nuestros días. Comoejemplo, baste decir que de las 313

especiesdehuidosde Sudaméricaconocidashasta1977, 100 de ellashabíansido descritasen

el periodo 1960-77 (Duelíman, 1979a), y por supuesto la cifra ha ido aumentando

considerablementehasta nuestrosdías. Es decir, a grandesrasgosel conocimientoe

investigaciónde los anfibiosneotropicalespermaneceaún en un estadiode alfa-taxonomía

(Fugler, 1986).
Los primerosestudiossobre anfibios sudamericanosfueron llevados a cabo por

estudiososeuropeosen base a los ejemplarescolectadospor antiguosexploradores,

aventurerosy científicos.Así, ya Linneo nominó en su SistemaNaturae(1758) un buen

númerode herpetosamericanos.Tambiénalgunosgrandesnaturalistastrabajaronsobreel

terrenoenel siglo XVIII y, sobretodo, en el XIX, y ellos mismos,o suscontrapartesen los

museoseuropeos,describieronel material herpetológicocolectado.Así, el términoespecífico

del nombre de muchas formas actuales, o bien el del autor que sigue al binomio, nos recuerdan

los nombresde Bibron, Boettger,Boulenger,Daudin,Duméril,Fitzinger, Gunther,Jiménezde

la Espada,Laurenti,d’Orbigny,Peracca,Schmidt, Spix,Steindachner,Tschudio Wagler,por

citar sólo algunosde los másnotables.Ya en la segundamitad del siglo XIX, empezarona

trabajarsobreel temaherpetólogosnorteamericanos,destacandosobretodosellosE. D. Cope,

quejunto con el europeoBoulenger,son quizá los dosautoresmás prolificos que nunca ha

dadola herpetología.

l)urante del presente siglo, los norteamericanos empezaron a ejercer ya un papel

preponderante,y asimismo, al amparode institucionesy museospor fin implantadosen

Sudamérica,empezóla produccióncientíficaautóctona.Así, tenemosen Brasil los trabajosde

Bokermann,Adolpho y Bertha Lutz, Miranda Ribeiro, etc.; Vellard trabajó en Perú y

Argentina,y en esteúltimo paíshuboun buennúmerode grandesinvestigadores,como Barrio,

Cei, Freiberg,Gallardo,Laurent, Pisanóy un largo etcétera.En Chile destacala obra de

DonosoBarros,en Colombia la del padre Nicéforo María, y en Venezuelala de Rivero.

Muchosdeestosinvestigadoresviven y siguenen plenaproducciónhoy en día,y asu amparo



han florecido nutridos grupos de herpetólogos dedicados al estudio de los anfibios en sus

respectivasáreas.

En las últimas décadas, un gran impulso a la taxonomía ha sido dado gracias al trabajo

de investigadoresnorteamericanos,como Duelíman,Heyer,Lynch, Savage,etc,etc, los cuales

en ocasionesson responsablesde la descripciónde un enormenúmerode especiesde gruposa

vecestaxonómicarnentemuy complicados.A pesarde todo, algunospaíseso regionesse han

visto másbeneficiadosqueotros en cuantoal caudaldeconocimientosquesobresu faunade

anfibiosse iba acumulando.En el casoconcretode Bolivia, hubo una seriede autoresque

durantealgunosañoshicieron algunaspublicacionespuntuales,pero en generalel paísha

llegadohastanuestrosdíassiendoel máspobrementeconocido,en virtud de su bajapoblación,

vastosterritorios inexploradosy escasasvías de comunicación.La inestabilidadpolítica,

económicay fronterizadurantedécadas,propicióque muy pocoscientíficospusieransusojos

en el país, cuando otras áreas disfrutaban de una fauna igualmente rica y de mayores garantías.

1.1.2)La investigaciónbatracológicaen Bolivia<

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

Bibron (en Tschudi, 1838).dondedescribe“HvlaDlesia picta” (hoy, Epipedobatespictus)

,

cuyalocalidadtipo esSantaCruz de la Sierra.Pocosañosdespues,en 1847, el insigneviajero,

exploradory naturalistafrancésAlcides d’Orbigny,publica algunosresultadosherpetológicos

en el volumen y de su ‘Voyage dans l’Amérique Méridionale”, donde presenta datos e

ilustraciones de herpetos por él colectados en Bolivia, país por el que realizó intrépidas

exploracionesrecogiendomuestrasy datos botánicos,zoológicosy antropológicosde

extraordinario interés.

Las áreasmejor conocidasantiguamente,y aún en la actualidad,eran las regiones

altiplánicasy los vallessubtropicalescercanosa las ciudadesde La Pazy Cochabamba,y casi

todauna seriede trabajosposterioresllevadosa cabopor diversosautores,versansobrela

descripciónde especiesprincipalmentede estaszonas(Boettger,1891; Boulenger,1882; 1887;

1891; 1898; 1902; Werner.1899; 1901).De hecho,ya duranteel siglo XX, los estudioshan

continuadosiendomayormentetaxonómicosy hantratadosobreespeciesaltiplánicaso de los

valles,antesquede la faunade las inaccesiblesy extensasllanurasorientales(ver porejemplo,

Andersson,1906; 1938; Barbour y Noble, 1920; Cei, 1968; Gallardo, 1961; Parker,1940;

Vellard, 1951: 1953; 1957; 1960; 1970). Los primerosdatoscorrespondientesa anfibios de

zonasbajas,sehallanen algunostrabajosde Boulenger(1882; 1898),y provienende áreasdel

piedemonteandinoen los departamentosde La Paz y Beni (donde habíadiversasmisiones

religiosasy asentamientosderivadosde la fiebredel caucho),o de la regiónchaqueña.

Posteriormenteaparecendescripcionesde otrasespeciesen el orientebo]iviano, y un

granimpulsoen estesentidofue el hechode queel naturalistaalemánJ. Steinbachse instalara
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duranteañosen la localidadamazónicade Buenavista.en el departamentode SantaCruz, y

cercanaa su capital. Durantemuchosaños, Steinbachcolectémuchomaterial zoológicoque

produjo un buennúmerode descripcionesporpartede otros autores.No en vano, Buenavista

es asíla localidadtipo de variasespeciesde anfibios y unalocalidadcitadaparamuchasotras

(Boulcnger, 1905; Parker, 19%/a; 1927b; Gaige, 1929). Hasta el año 1970, se sucedieron

descripcionesy datosaisladossobre anfibiosde Bolivia, en ocasionescomo resultadode

expedicioneso itinerariosllevadosa caboporconocidosherpetólogos(DonosoBarros,1969a;

1969b; 1970; Gans,1969; Mertens,1929; Millíer y Hellmich. 1936; Parker, 1928; ‘Fravassos

et al., 1957).

Desdeentonces,sehan sucedidoescasasdescripcionesde especiesen Bolivia o en cuya

descripciónse cita el país (Duelíman, 1972; 1978 b; Heyen 1978; Cannatella,1980; Wake,

1984; Lynch y McDiarmid, 1987; I)e la Riva, 1990 a; 1992 a; 1992 b; Reynoldsy Foster,

1992). No obstante,la gran partede las contribucionesal conocimientode la taxonomíay

distribución de la anfibiofaunaboliviana,correspondea trabajosde las últimasdécadasque

tratansobrerevisionesde diversosgruposo regiones,en los que de algunamanerasecita o

estudiamaterialboliviano (Cochran,1955; Cochrany Goin, 1910; Duellman, 1956; 1971;

1972; 1973; 1974a; 1974b; 1979a; 1979b; Duelíman y Fritts 197’ Funkhouser,1957;

Gallardo, 1961; 1965; Heyer, 1970; 1973w 1977a; 1978; 1979; Hillis y De Sá, 1988;

Hoogmoed,1979; Luiz, 1973; Lynch, 1979; 1989; Parker,1934; Rivero, 1961; Silverstone,

1976). Asimismo, tratadosgeneralesde faunísticade anfibios,han sumarizadodatossobrela

batracofaunaboliviana (Frost, 1985;Gorham,1966;Harding, 1983).

Sólo en los últimos añosse han hechoestudiossobre la distribución y ecología

concretamenteen Bolivia, poniéndosede manifiestoel escasoconocimientoquese tiene sobre

el tema. Estos fueron iniciados por Fugler (1983; 1984; 1988),quien estudiala comunidad

herpetológicade unalocalidadamazónicaen el nortedel departamentode Beni, y proporciona

datos sobrediversaslocalidadesde los llanos orientalesy la cordilleraoriental. De la Riva

(1990 b), presentaalgunosdatos recientesde distribución, y una recopilacióny sinopsis

geográficade todos los anfibiosconocidoshastael presenteen el país;en dicho trabajose

reconocen112 especies,másuna seriede otras dedudosoesíatus,y se estimaquecercade

otras 50 aún no registradasen Bolivia podríanhallarsedentrode sus fronteras.Los últimos

datosapuntana que no menosde 200 especiede anfibioshabitanen Bolivia y quizáunaquinta

partepuedeestarsin describiraún.

¡.1.3)Revisiónbibliográficasobreel estudiode las comunidadesneotropicalesde anfibios.-

En su resumenhistórico sobreel estudiode las comunidadesherpetológicas,Scott y

Campbell (1982), utilizan como criterio para dar a un trabajo sobreanfibios y/o reptiles

categoríade estudiode comunidades,el (lije trate al menoscon tres especiesviviendo en el

3



mismo área, y se aporte suficiente información sobre su ecología y/o comportamiento como

paraposibilitarcomparacionesentreespeciesy deducirsusposiblesinteracciones.A efectosde

este apartadovamos a sermás restrictivos y comentaremossólo aquellosestudiossobre

anfibiosquehayan versadosobrela coniunidadenterao gran partede ella, en el trópico, y más

especialmente,en el neotrópico.

Ningún trabajoherpetológicodel siglo XIX podríaconsiderarsebajo ningunode los

doscriterios anteriores.El primer estudiosobreuna comunidadde anfibios (y también de

reptiles),se refiereprecisamentea unacomunidadneotropical,y esel quehizo Picado(1913)

sobrela herpetofaunaencontradaen las plantasbromeliáceasepífuasde CostaRica.El segundo

esun trabajosobreel mismo tema, y bastanteposterior(Dunn, 1937),y ambosson artículos

eminentementedescriptivos.La décadade los 40 conoceya trabajosen los que seintentan

cuantificarabundancias,dietas,etc, pero ninguno seocupade anfibios tropicales.Martin

(1955),hizoel primerestudiosobrela distribuciónen bosquesde nieblaen Méjico, en el límite

de la regiónNeotropical.Stebbinsy Hendrickson(1959>,estudiaron26especiesdeanfibiosen

Colombia,aportandominuciososdatossobresu ecología,biologíay comportamiento.En la

décadade los 60 empiezana hacersecomparacionesentrecomunidades,y términoscomo uso

del espacio,competencia,repartode recursoso nicho, se hacende frecuenteuso. Es entonces

cuandoempiezaa aparecerun númerocrecientede trabajossobreherpetostropicales.Duelíman

(196<)),estudiala distribucióny ecologíabásicade los anfibiosdel istmode Tehuantepec,en

Méjico; no investigasobrela estructurade la comunidad,aunquesíanalizalascaracterísticas

biogeográficasde lás especiesque la componen,y su distribuciónporhábitats.Sextonet al.

(1964),estudianel usodel espacioen relacióna la estructuradel hábitaten anfibiosy reptiles

de Panamá.Heatwoley Sexton(1966)compararondosherpetofaunasen zonasclimáticamente

diferentes,tambiénen Panamá.Duelíman (1967), hizo un detalladoanálisis sobre los

mecanismosde aislamientoy segregaciónde los hflidos de unalocalidaden CostaRica.Heyer

(1967),estudióla distribuciónde la herpetofaunaen la cordillerade Tilarán,en CostaRica.Por

último, Myersy Rand(1969),hacenel primerinventariode la herpetofaunade la isla de Barro

Colorado, en el Canal de Panamá,un enclave que daría mucho fruto en ulteriores

investigaciones.Además,durantela décadade los 60, vieron la luz otros importantestrabajos

sobrecomunidadesde anfibios,llevadosa caboen otrasregionestropicalesdel mundo,tanto

de Africa (Barbault, 1967; Inger, 1968)como en Asia (Brown y Alcalá, 1961; Lloyd et al.,

1968; Inger, 1969),quepermitirían ulteriorese interesantescomparacionesentrecomunidades

taxonómicamentediferentes,peroecológicamentesemejantes.

La décadade los lOesmuy prolífica en trabajossobreel tema.Cintron (1970)estudió

la segregaciónespacialentrelas ranasarborícolasde un bosdíuetropical en PuertoRico. Cnímp

(1971), realizó un detalladoanálisis de la distribuciónespacialde anfibios y reptilesen una

localidadcercanaa Belém(Pará,Brasil), dondetrabajócon un totalde 38 especiesde anfibios

y 23 dc reptiles.La misma autorallevó a cabo posteriormente(1974) un importantetrabajo
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sobrelas estrategiasreproductivasen una comunidadde Sí especiesde anfibios en Santa

Ccci]ia, Lina localidad de la amazoniaecuatorianacon una impresionantemente diversa

herpetofauna.1-leyeres autorde numerosostrabajossobrecomunidadesde anfibios, tantoen

Américacomoen Asía tropical. En partede ellos seocupóde la estructurade lascomunidades

de larvas de anuros, y del paprí que Ja competencia y la depredación en ellas, ejercerán sobre la

posteriorecología(le las formasadultas(l-leyer. 1973b; 1974a; 1976a). Otros importantes

trabajosde esteautor, seocupande la ecologíade cincoespeciessimpátridasde L~pi~¡ctltís

(1leyery BeNin, 1973),de la comparaciónde las diversidadesde especiesdc anfibiosy reptiles

que habitanen las basesde los grandesárbolesen bosquessecosde Tailandia,por un lado , y

en bosqtieshúmedosde Ecuador,porotro (1-{eyer y Serven, 1973) y de la repartición por

macrohábitatsde 33 especiesde anurosen la CuencaAmazónica(1-leyer, 197(t).Scott (1976>,

comparócualitativa y cuantitativamentedatos sobrela herpetofaunadel suelodel bosque

tropical, a partir de estudiospropios llevadosa caboen varias localidadesde CostaRica y de

otros llevadosa cabopordistintosautoresen otraszonas:Filipinas (Brown y Alcalá, 1961),

Borneo(Lloyd et al., 1968> y Panamá(1-leatwoley sexton,1966; Sextonci al., 1964>. Pough

et al. (1917), aportanuna basefisiológica paraexplicar el repartoespacialde las especies

nativase introducidasde Eleutherodactvlusde Jamaica.Staton y Dixon (1977>, ofrecen

somerosdatosecológicossobrela comunidaddeanfibios y reptilesde los llanoscentralesde

Venezuela.1-lódí (1977),estudióla segregaciónespacialde los machosde anurosdurantelos

cantosde apareamientoen “praderasflotantes”,cercade Manaus,Brasil. El máscompleto

trabajosobreuna comunidadherpetológicaneotropicalllevado a cabohastala fecha, fué

realizadoporDuelíman(1978a> en SantaCecilia,Ecuador.Comoya seha comentado,aquíse

conocela másalta biodiversidady en dichalocalidady puntoscercanos,sehanregistradoun

total de 93 especiesde anfibios y 92 de reptiles (Duelíman, 1990).El trabajode Duelíman

(1978a) es pioneroademásen hacerhincapiéen la importanciade la biogeografíay de la

historia de las comunidadesparaexplicar su composiciónactual. En 1979, Hoogmoedy

Gorzulaestudianlos anurosde tina sabanatropical venezolana,aportandodatossobresu

fenologíay distribución espacialen las charcas.Toft y Duellman(¡979),efectuaronun estudio

preliminarde la estructt¡rade tina comunidadformadapor 53 especiesde anurosen el río

Llullapichis, un afluentedel PachUca,en la amazoniaperuana,y la compararoncon la

comunidadde SantaCecilia.Ademásde todaestagrancantidadde trabajossobrecomunidades

de anfibiosen el neotrópico,duranteJadécadade los 70 vieron la luz otros importantestrabajos

llevadosa caboen otrasregionestropicalesde] Qlobo. En Africa tropical, aunqueen zonasde

sabanay no de bosque,hay un gran númerode contribucionesapanadaspor Barbault (1972;

1974a; 1974b; 1974c; 197Cm; 1976b; 1976c).En Asia, sonde destacar,apartede los citados

trabajosde Heyer, cl de Inger y Colwell (1977),efectuadoen Tailandia,y el de Voris (1977),

~R’~comparósus datossobrela herpetofaunade las basesdelos árboles(le la selvade Sumatra,
con los (latosya existentesparaTailandiay Ecuador(Heyery Serven,1973).
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Desdeel inicio de la décadade los 80 hastanuestrosdías, ha seguido habiendo

continuasaportaciones,y quizá el rasgo general más destacableha sido el creciente

cuestionamiento(le la competenciacomo únicoo más importantemodeladorde la estructurade

las comunidadesbiológicas.Toft (198<) a; 1981), comparódoscomunidadesde suelo de

bosquetropical en Panamá,una en zonahúmeda,y otra en zonaseca,y en otro trabajo (Toft,

1980 b), estudióla ecología trófica de una comunidad(le 13 anurosdiurnos en el río

Llullapichis, comparandola estaciónsecacon la húmeda.En 1982 apareceun libro con los

resuluidos de un simposioque habíatenido lugar en Kansasen el a ño 77, con el t luí lo de

“1 lerpetologicalCommunities”,y editadopor N. J. Scott.En dichaobra se puedenencontrar

importantes trabajos y revisiones sobre el tema. El de Scott y Campbell, ya citado

anteriormente,ofrece una revisión bibliográfica sobre la investigaciónen comunidades

herpetológicas;por su parte,Heatwole,en un trabajoal quetambién noshemosreferidoya,

aportaun repasoal estadode conocimientossobreel tema,dedicandopartedel trabajo a las

comunidadesde bosquestropicales,y sacandoalgunasconclusionesgeneralesen basea dichos

conocimientos.Jonesestudiael solapamientoen el nicho trófico de cuatroespeciesde

Eleutherodactvluscaribeños.Por último, y dentrodel mismo volumen, Scott estudiala

herpetofaunade parcelasde suelode bosquetropical en Camerún,comparandolos resultados

con trabajossimilares va efectuadosen los trópicosde América y Asia. Tambiénen Africa

tropical, y másconcretamenteen Gabón,Toft (1982),estudióla estructurade la comunidadde

anurosdel suelodel bosque,durantela estaciónseca.Posteriormente,la mismaautora(1985)

esresponsablede una importanterevisiónde los conocimientosactualessobreel repartode

recursosen las comunidadesde anfibiosy reptiles,intentandoestablecer,a basede utilizar

todos los datos publicadosexistentes,qué dimensionesdel nicho ecológico (y sus

subdivisiones)representanun papel másimportanteen la ecologíade los distintosgruposde

herpetos,concluyendoque raramenteestá implicada una sola dimensión. Fugler (1986),

proporcionael primery único trabajosobreunacomunidadherpetológicaen Bolivia. Se trata

de un estudiosobrela distribuciónespacialy la fenologíareproductivade anfibios y reptiles,

llevado a cabodurante la estaciónsecaen una localidadde bosquetropical en el nortedel

departamentode Beni. fil autorcomparaademásla diversidadde la comunidadcon la deotras

localidadesamazónicasya estudiadas.En Perú,y de nuevoen el río Llullapichis (Panguana),

Aichinger(1987)estudiólos patronesde actividadanualen la comunidadde anLiros. Cardosoy

Martins (¡987), esttidiaronla diversidadde anurosvocalizandoen unacomunidaddel sudeste

de Brasil. Un estudioconcentradoen una sola charca,en el que seaportandatos sobrela

distribuciónespacialdurantela reproducciónde las distintasespeciesde anurospresentes,esel

de Schlúter(1987). realizadoen Panguana.Cardosoet al. (1989), analizarontambiénla

distribución espacialen relacióna los lugaresde ovoposición,desarrollolarval y sitios de

apareamiento,en doscomunidadesde anurosdel sudestede Brasil. Duelíman(1989)revisa los

patronesgeneralesde la estructurade las comunidadesherpetológicasde las selvas
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neotropicales. Heyer et al (1990>, publican los resultados de largos años de estudio sobre la

cotnunidaddeanurosde Boracéia,una localidad de bosquetropical atlánticoen e] estadode

Sño Paulo, Brasil. Dichos autores aportan datos sobre la utilización de recursos por las distintas

especies,y comparanla diversidadde Boracéiacon la de otras localidadesneotropicales.

Rodrig¡íez y Cadle (1990), ofrecen la primera lista preliminar de la rica herpetofauna de Cocha

Cashu, con datos igualmente preliminares sobre la biología y distribuciones temporaly espacial

de anfibios y reptiles. Rand y Myers (1990), sumarizan los conocimientos largamente

acumulados sobre la herpetofauna de la isla de Barro Colorado, y Zimmerman y Rodrigues

(199<)), de la de las inmediaciones de Manaus y Duelíman (1990), compara las herpetofaunas

de estas tres, y otras dos localidades neotropicales más. Barbault (1991), da una interesante

aportaciónsobrela necesidadde aunarlos conceptosdecomunidady dinámicaspoblacionales

de las especiesy los condicionantesanatómico-fisiológicosindividuales,y paraello utiliza

comoejemplo las comunidadesherpetológicastropicales,y másconcretamente,las de las

sabanastropicalesdeLamto,en Costade Marfil, muy estudiadaspor él. Finalmente,Rodriguez

(1992)estudiala distribuciónespacialy ecología(le la comunidaddeanurosde CochaCashu,

en el Parque Nacional Manu, Perú, donde la diversidad de anfibios es casi semejante a la de

SantaCecilia.

1.2) Marco teórico, justificación y objetivos del presente estudio.-

La ecologíade comunidadessurgió hacecasi un siglo, de la manode los trabajosde

ecólogoscon avanzadasideas,principalmentevinculadosal campode la botánica(ver por

ejemplo,Cajander,1905). Desdeentonces,seha progresadomuchoen la clarificaciónde

ciertosconceptosy en la comprobación de determinadas hipótesis, aunque las metodologías

aplicadasen el estudiodel repartode recursosen el senode las comunidades,sehanmostrado

en ocasiones portadoras de un gran número de limitaciones e inconvenientes (Schoener, 1974),

y demasiadoa menudono se han tenido en cuentao sehanolvidadolos trabajospionerossobre

el tema. El resultadofinal esque seha caídoen muchosplanteamientoscircularesy se han

reinventadoideasya establecidas,de modoque,en definitiva, el progresoen esteáreano ha

sido en realidadtangrandecomo el enormenúmerodepublicacionesexistentespudierahacer

pensar(Oksanen,1991).Una de las causasde la posibleinvalidezde muchosestudios,esel

establecimientoa priori de una seriede asuncionesque en realidadno estáncomprobadas,o la

delimitación excesivamenteartificial (por ejemplo, taxonómica),del campo de estudio

(Oksanen.1991). En efecto, ciñéndonosa nuestrocaso, sí una comunidadbiótica es un

agregadode organismosviviendo juntos e interactuandoen todos los niveles tróficos,

consecuentementeno estálimitada a taxaconcretos,y una “comunidadherpetológica”,por

definición, no esuna entidadecológicamentesignificativa (Heatwole,1982).Teniendoen

cuenta(]tJC el ecosistema funciona como un todo, si acotamos parcelas arbitrarias para estudiar,
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dejaremos de tener en cuenta múltiples factores que están definiendo el cómo es y el cómo

funciona la propia subcomunidad que ya a priori habíamos subjetivamente seleccionado. Así,

sería más correcto hablarde el componenteherpetofaunísticode la comunidad(Scott y

Campbell,1982).A pesarde todo ello, y probablemente debido sobre todo a las limitaciones

personalesde cadainvestigadorparallevar a caboestudiosglobales(paralos cualessuelefaltar

la mayoríadel conocimientoprevioelemental,especialmenteen áreastropicales),el estudiode

comunidadesseafroniafrecuentementecon el citado criterio taxónomico,y poco a poco se

puedenir imbricandolas piezasque representantalesestudiosparciales,paradescubrirel

funcionamientodel ecosistemacomo un todo. De hecho,una gran partede la bibliografía

recienteconsideradacomode estudiode comunidades,secomponeen realidadde estudiosde

autoecologíade especiesindividuales, una vía que no obstantepuedeser muy útil para

aproximarseal estudio integrado de subcomunidadesy comunidades(Barbault, 1991;

Schoener,1986; Scotty Campbell,1982).Toft (1985),no encuentrasin embargotan arbitrario

el estudiode “comunidadesherpetológicas”,ya queciertosrasgosde la biologíade los anfibios

y reptiles les hacenapropiadospara un tratamientoseparadode otros gruposzoológicos,

presentandoambasclasesal mismo tiempo, característicascomunes(por ejemplo, la

ectotermia).Justificableo no la delimitacióntaxonómicadel grupode estudio,en lo sucesivo

seguiremoshablandode comunidadherpetológicao de comunidadde anfibioso de reptiles,

perosabiendoya a quénosestamosrefiriendounavezhechaslas observacionesantenores.

El grado de conocimiento sobre el funcionamiento de las comunidadesherpetológicas

tropicales,si biencomo hemosvisto, haaumentadoconsiderablementeen los últimos años,es

todavíamuy bajo, y ampliarlourge desdeel momentoen que la tasade destrucciónde los

ecosistemasforestalestropicaleses alarmante.La necesidadde estudiosde estetipo en

diferentesáreases por tanto apremiante,paraevaluarel papelque los herpetosjueganen la

dinámicade los citadosecosistemas,permitir la comparaciónde gradientesde diversidad,etc

(Duelíman,1978 a; 1988; Duelímany Koechlin, 1991).I)e hecho,si bien en un principio se

consideróque, debidoa su bajatasametabólica,anfibiosy reptilespodían tenerun escaso

papelen el flujo de la energíadentrode los ecosistemas,la alta biomasaque en ocasiones

comportansus poblacionesmítiga tal limitación, y seha demostradolo equivocadode esta

generalizacióninicial (Burton y Likens, 1975a; 1975b).Toft (1985), recomiendaademás

continuarcon los estudiosde repartode recursosen anfibios y reptiles, ya que aún queda

muchopor sabery nos puedendepararsorpresas;no obstante,adviertede la necesidadde ser

conscientesde quemásde un fenómenoestaráimplicadoen los patronesde dichoreparto,y se

deberían explicar sus causas. Barbault (1991), recomienda el estudio de los ciclos

reproductoresde los herpetosen los bosquestropicales,como mediode entenderla estructura

de suscomunidades,de las que,opina,aúnse sabemuy poco.

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

reproductorade anfibios de PuertoAlmacén,pormediode la integraciónde los datosobtenidos
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del estudioatuoccológicode cadaunade las 42 especiesquela componen.Se tratadel primer

estudio de este tipo llevado a cabo en Bolivia, y en bosques húmedos subtropicales al sur del

ecuador. l)e tina manera general, se prewnde:

- Obtenerinformaciónsobrela autoccología de las 42 especies de la comunidad, en los distintos

aspectos de fenología, uso del espacio, reproducción y cantos, y comparar esta información

con la existenteen la bibliografía.

- Dar unaclavey diagnosisútilesparael estudiode la anfibiofaunade la región.

- Integrarlos resultadosautoccológicosparcialesparadar una ideasomerade la estructurade la

comunidadde anfibios,atendiendoa la posiblecompetenciainterespecífica.

- Obtenerconocimientodel cantodeapareamiento,inéditopatamuchasespecies,y del reparto

del recursoacústicopor partede ellas.

- Analizar las característicaszoogeográficasde la comunidadcomomediode explicarsu actual

composícion.

- Compararlos resultadoscon los de otrosestudiossemejantescon el fin de sacarconclusiones

parcialesy globales.

1.3) Limitaciones de los datos.-

A lo largo de la bibliografía concerniente al estudio de la comunidades bióticas, y más

concretamente, de las herpetológícas, encontramos en ocasiones consejos o recomendaciones

sobre cómo encarar dichas investigaciones. Así, Schoener (1974) formula una serie de

preguntas que cabe hacerse sobre distintos aspectos del problema referente al reparto de

recursos, y a las que interesaría buscar respuesta. Duellman (1978 a) recomienda, a la horade

estudiar una comunidad herpetológica tropical, hacer, entre otras, dos cosas: 1), dividir el área

de estudioen dos zonas, en una de las cualesse colectaríanespecímenes,y en la otra

únicamentese efectuaríanobservacionessobreel terreno,paraasíevitar la interferenciade la

colecta sobre las poblaciones en estudio, y la posible alteración de los resultados que de otro

modo se habrían obtenido; 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 año, para así obtener datos fenológicos sobre

dieta, reproducción, etc. En todos los casos, idealmente el esfuerzo en la toma de datos debería

ser el mismo a lo largo del año 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 es la comparación entre distintas comunidades, y avisan sobre el peligro de hacer

excesivasgeneralizacionessobreel funcionamientode lascomunidadesbasándosesólo en un

estudioconcreto,desdeel momentoen que las poblacionesde anfibios y reptiles vanan

notablemente de un año a otro, con todas las consecuencias que ello puede acarrear a la

estructura de la comunidad, mediante, entre otros factores, la fluctuación de los niveles de
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potencialcompetenciainterespecífica(ver Schocner,1982) Por último, Scott y Campbell

aconsejan,en ordena obtenerresultadosmásútilesy satisfactorios,un cuidadosoplaneamiento

previodequé eslo que sequiereaveriguary cómo.

En contraste,muy pocosestudiossobrecomunidadesherpetológicas,y aún menosen

mediosforestalestropicales,cumplenlos requisitosanteriores.A menudodichosestudiosson

el resultadode añosde colectay trabajo en un área,pero sin que desdeel principio se

persiguieseun objetivoconcreto,no siendoel de la merainventariaciónde la fauna.Por tanto,

al final suelehabernotableslagunasen los datos;la tomadeelloshabitualmenteno es igual al

principio queal final del estudio,en que sehancorregidodefectosy estandarizadolos propios

métodos,de modo que parte de la información no puedeserutilizada o comparada.No

obstante,aun en estudios así llevados a cabo, siempre se pueden sacar interesantes

conclusionesy abrir nuevosinterrogantes(ver porejemplo,Duelíman,1978 a; Heyeret al.,

199<)).

El estudiopresenteno se sustraea estosinconvenientes.En primerlugar,no se tiene

unaideaexactade lo queocurrecon ciertasespeciesdurantela épocaseca.De algunasespecies

observadasactivasal inicio de la estaciónde lluvias, se ignoradesdecuándolo están,e igual

ocurreal final de la misma, en que ciertasespeciessiguenactivasy no sesabehastacuándo.

Los tamañosde muestracolectadano son los mismospara todas las especies,y tampoco

reflejan fielmentesu abundanciadiferencial,ya que sehizo un mayoresfuerzoen colectarlas

que eranmásescasas.Los elemplaresno secolectaronuniformementea lo largode la estación,

con lo cual las variacionesen el estadoreproductivode las especiesno puedenserseguidas

fielmente.El esfuerzono ha sido por tantouniformeen el tiempoy en el espacio,y no sehizo

la separaciónen dos áreaspropuestapor Duelíman hastael segundoaño (en el que el

denominadoCurichi Grandefue utilizado comolugardecolecta).No obstante,consideramos

de baja incidenciael númerode ejemplarescolectadoscomoparaque su falta fueraacusada

dentro de la precisiónde los censosefectuados,y en los casosen que no té así, esto fue

tenidoen cuenta.No sedisponede grabacionesdel cantode todaslas especies,y no setrabajó

con las comunidadesde lanas.

Por último, se ignoracasi todo acercade qué eslo que hacenlos anurosmientrasno

estánen actividadreproductorao alrededorde las zonasen que dichaactividadesllevadaa

cabo. La observaciónde especímeneslejos de talesenclaveses muy ocasionalsalvo para

contadasespecies,y estapareceser la norma(Heyer, 1976b; Heyer et al., 1990), aunque

frecuentementeen otros trabajosno secomenteesteproblema.Por tanto, la estructurageneral

de la comunidadesdesconocida,y sólo podemoshablarde las interaccionesde las distintas

especiesen el contextode la estaciónreproductora.
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2> AREA DE ESTUDIO

2.1) Generalidades t’isicas de Bolivia.-

2. 1 . 1) Geografía-

Bolivia ocupala partecentro-occidentalde Américadel Sur, entrelos paralelos09<’ 30’

y 23<’ 00’, y los meridianos570 30’ y 69<’ 40’, y tiene una extensiónde 1.098.581 Km2

(Brockman,1986). Por tanto, el paíscaede lleno en la zonatropical, al hallarseal norte del

Trópicode Capricornioy al surdel Ecuador.Limita al Norte y al Estecon Brasil, al Surcon

Paraguayy Argentina,y al Oestecon Chile y Perú.En Europase sueletenerun conceptovago

de la geografíaboliviana,con un estereotipocentradoen el paisajealtiplánico,pero estono

correspondedemasiadobien a la realidad.

Fisiográficamente,Bolivia sepuededividir endosgrandesregiones:la cordilleraandina

y los llanos orientales,con desnivelesentreambosde másde 6500 ni Entre ellos está la

denominadaregiónde Los Valles.La cordillerapertenecea los Andescentrales,y alcanzaaquí

su máximaanchura,El 50 % de la superficiedel paísperteneceal dominio andino.Penetrala

cordillerapor la parteoccidentaldel país, y sebifurca en dos. La CordilleraOriental toma

direcciónNO-SE hasta la latitud 180 305, en donde toma dirección N-S. Por su parte, la

CordilleraOccidental,de caráctervolcánico,tomadirecciónN-S desdeel principio, delimitando

la frontra con Chile. Entre ambasquedaun áreaextensade llanuraselevadas,conocidasen

conjuntocomoAltiplano, con extensoslagos(Titicaca,Poopo)y salares(Uyuni, Coipasa).La

altitud mediadel altiplanoesde 3700m, y suextensiónabarca130.000 Km2 (Montesde Oca,

1982).La CordilleraOrientaldesciendebruscamentehacialas llanurasonentales,queocupanel

otro 50% del país,en su zonaseptentrionaly oriental.Dichasextensionesestánsurcadaspor

caudolososñosquetienen su origenen los Andes,comoel Pilcomayo,Mamoré, Beni y Madre

de Dios. El relievees llano, intercalándoseen algunasregionescordillerasde pocaaltura.

Flidrológicamente,Bolivia fomm partede trescuencas:la del Amazonas,con tina extensiónde

724.000Km2 dentrode susfronteras,constituyeel 66%de la superficiedel país; la del Plata,

con 229.500 Km2, representael 21%; y la cuencainterior del altiplano, con 145.081 Km2,

abarcael restante13% (Brockman,1986). Ademásde multitud de ríos, tanto en el altiplano

comoen las zonasbajasseencuentrannumerosolagos,lagunasy zonaspantanosas.

Políticamente,Bolivia estádividida en nuevedepartamentos(divididos a stí vez en

provincias), a saber: Pando, Beni, Santa Cruz, La Paz, Oruro, Cochabamba,Potosí,

Chuquisacay Tania(Fi g.2.l).
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Fig. 2.1 Mapa de Bolivia mostrandola situación del áreade estudio
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2.1.2)Geología.-

La CordilleraAndina,verdaderaorganizadoradel clima del subcontinentesudamericano

(Morello, 1984),seforma comoconsecuenciadel choquede las placasSudamericanay de

Nazca (Gómez Molina y Little, 1981). Su composiciónconstade rocas sedimentarias

paleozoicasde hasta45<) millonesde añosde antiguedad.El levantamientoseinició hace20<)

millones de años,tras el que siguió un fuerte procesode erosión iniciado a principios del

Cenozoico,seguidode un nuevo levantamientoya en el Plio - Pleistoceno(James,1973).

Los llanos orientalesestánformadosa basede espesascapasde sedimentosrecientes

depositadassobreterrenosprecámbricos.El escudoprecámbricobrasileñoaflora en extensas

zonasde Pando,Beni y, sobm todo,SantaCruz.

2. 1 .3) Clinia. —

La posición geográficade Bolivia en el continentey su complejidad orográfica,

determinanla existenciade notablesvariacionesclimatológiasen reducidosintervalos

espaciales.En general,hay un gradientede temperaturascrecientede Oestea Este, y de

humedadcrecientede Sura Norte. Existeestacionalidadanual,de modo que hay una época

lluviosa y unaépocaseca,de duracióne intensidadvariablessegúnlas zonas.Laépocaseca,

que coincidecon el inviernoaustral,puededurardesdeun mesen lasregionesmáshumedas,a

oncemesesen las mássecas.La precipitaciónvaríadesdelos escasos100 mm anualesal sur

del altiplano, a los casi 60(X) de Villa Tunari, en el piedemonteandino.En la cordillerahay

nievesperpetuaspor encimade 5300ni, y el clima esfrío y seco.En los vallesvaríadesdefrío

y secoa cálidoy húmedo,en funciónde su altitud, latitud y orientación.Porejemplo,en Potosí

hay vallessecosy áridoscon temperaturasmediasde 180 C, y un promediode precipitaciónde

400-SOOmm.Los vallesorientadosal N en la Cordillera Oriental (“yungas”), recogenmucha

lluvia procedentedel Atlántico y de la CuencaAmazónica,mientrasquela CordilleraOccidental

padeceuna “sombrade lluvia”, y consecuentementelas precipitacionesson muy bajaso casi

inexistentes,comoen la Punade Atacama,en la fronterachileno-boliviana.En el altiplano,las

temperaturasmediasanualesvan de 110 C en el norte del mismo,a 70 C en el sur, con

oscilacionesdiariasmuy altas.La precipitaciónesmayoren el áreanorte (Titicaca),con hasta

900 mm anuales,y mínimaen el surde Potosí,con los escaso100 mmya mencionados.

En los llanos orientalessepuededistinguir una zona declima tropicalen el nortede

La Paz, norte de Cochabamba,Pando, Beni y norte de SantaCruz, con mediasde

temperaturaspor encimade 250 C y precipitacionessiempreporencimade 100<) mm. Una

zonade caráctertempladose distribuye por el surde SantaCruz y estede Chuquisacay

Tanja. El clima es aquí muy caluroso en verano, y con inviernos muy secos.Las

precipitacionesanualesson inferioresa 1000 mm y las temperaturasmedias,de 240C, pero
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con descensosmuy bruscoscuandosoplanvientosdel sur(Brockman,1986; GómezMolina y

Little, 1981; Montes de Oca, 1982; Morales,1990).

2.1.4)Vegetación>

La variabilidad fisiográfica y climáticade Bolivia propicia la existenciade grannúmero

de formacionesvegetalesdiferentes.Tosi et al. (1975),distinguenun total de 48 zonasde vida

distintas. La riqueza botánica se estima en no menos de 15-20000especiesde plantas

superiores.Se han hechodistintosintentosde categorizarbotánicamentelasdiferentesregiones

(ver porejemplo,Ellemberg, 1981; Hueck y Seibert, 1972;Tosi et al., 1975). Muy a grandes

rasgos y resumiendoun poco todos ellos, podemosdistinguir cinco grandeszonas de

vegetación,a saber:

- Bosquetropical o subtropicalde llanura.- Se distribuyeporPando,nortede La Paz,nortede

Cochabamba,Beni y norte de SantaCruz. Hay grandesáreasde sabanaintercaladas,

especialmenteen Beni y regionesde SantaCruz. El cambiode bosquetropical a subtropicales

wadualy en ocasionessólo perceptibleestructuralmente,durantela épocaseca.

- Bosquehúmedosubtropicalde montaña.-Ocupalas laderasorientalesentre1000-3300m

aproximadamente,constituyendolos bosquesde nieblaquevan desdelos muy húmedosdeLa

Paz,Cochabambay partede SantaCruz (yungas)a los semihúmedosdel suroestede Santa

Cruz, Chuquisacay Tanja (selvaBoliviano-Tucumana).

- Chaco.- Es el bosquesecoespinosoque se extiendepor el sur de SantaCruz y estede

Chuquisacay Tarija, con unaestacionalidadmuy fuerte.

- Vallesmesotermícos.-Son los valles interandinoscon vegetaciónvariablesegúnfactoresde

altitud, latitud y orientación,y van desdemuysecosa muy húmedos.

- Punay altiplano.-Es la alta niontaña,caracterizadaporsu vegetaciónbajade gramíneasy

plantasadaptadaal frío, con escasarepresentaciónarbórea(Polvíenis)

.

2.1.5) Fauna.

La fauna sudamericana,ademásde ser una de las más ricasdel mundo, presenta

interesantespeculiaridadesy un alto gradode endemismoen virtud del prolongadoaislamiento

a queestuvosometidoel subeontinente.La faunaneotropicalpresentamayoresafinidades con
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la africana y, en menormedida,cori la australiana,quecon otras regioneszoogeográficasdel

planeta;ello esdebidoa que en el pasadodichastres regionesconstítuveronel gran continente

dc (iondwana,el cual sedividió en el Jurásicotemprano,haceaproximatlamentts180 millones

de anos.Stidamerícase separédel restoen el Eoceno—Oligoceno,fi aceaproxitradameníc50

tuiliones ti e años, y perm:ínccio aisladahasta hace 5.7 millones de a nos, en que se cerró

definitivamenteel puentecentroamericano(Dietz y Holden, 1970). La comunicaciónasí

establecidacon Centroy Norteamérica,no fi izo si no enriquecernotablemetite la fauna por

mediode intercambioscon la región Neártica,aunquetambiénsupusola cxtincióri dc muchas

formas, Elementosneárticoscomo el puma (Felis concolor), se extiendenhoy hastala

Parauon í a, y gruposneotropicalescomo los Trocbi 1 ídaealcanzanCanad:í.

Bolivia, corno compendiode casi todos los grandesbiomasde Sudamérica.tiene una

faunaexíraordinarianícnte rica,especialmenteen los llanos ortentalesy laderasandinas.Casi

toda la gran fauna sudamericanaestárepresentadaen el país,con un gran predominiodel

componenteamazoníco.Las fluctuacionesclimáticascuaternariasredujeronla extensiónde la

selvatropical a determinados“refugios” (Haffer, 1969),de modo quela granbiodiversidaden

estemedio no tendríasu origen tantoen su a menudopostuladainmutabilidady estabilidada lo

largode millones de años,comoen un procesodc especiaciónvicariantefavorecidopordichas

fluctuacionesclimáticas(Duelíman,1982).Estasáreasque permanecieroncomorefugiospara

la faunaforestal,poseenhoy la másalta diversidadbiológicadel planeta.Unade ellasocuparía

la regióndel piedemonteandinoamazónicoboliviano (ver Haffer, 1979).

A grandesrasgos,la faunade vertebradosde Bolivia puedecontenerunas300especies

de mamíferos,distribuidasen 11 órdenesy 29 Ñtmilias (Anderson,1982); en aveses uno de

los paísesmásricos del mundo,con no menosde 1257 especies(Reniseny Traylor, 1989);

como mínimo se hallan210 especiesde reptiles,en 3 órdenesy 17 familias (Fuglery De la

Riva. 1992; Fugleret al., en preparación);hay aproximadamente200 especiesde anfibios,de

tresórdenesy 12 familias (De la Riva, 1990 b); por último, de pecesesdifícil conocertina cifra

siquieraaproximada,pero bastecomoorientaciónque sólo en la región amazónicade Bolivia,

se conocenno menosde 385 especies,(Lauzanneet al., 1986). En cuantoa la riquezaen

invertebrados,sobretodo en insectos,esincuantificable.

Cadaecoregióntiene sus propias peculiaridadesen cuantoa su fauna, si bien hay

especiesde amplia distribución que octípan varias de ellas. Se podríancaracterizarvarías

principalesregionesfaunísticasdiferenciadas,máso menoscorí-espondientescon las zonasde

vegetación.La región amazónicaes,como se ha comentado,la másrica en formas; en Santa

Cuz y partede Beni se nota tina gran influenciadc la faunadel ‘‘cerrado’’ del centroy sudeste

(le Brasil, cíne penetraa travéstic sabanasy pampas.Los val les andinospresentanen ocasiones

una taumi con un gran porcentaje de endemismos,sobretodoentre los anfibios. Los bosques

nubla(losandinostienenuna gran abundaduciade estasformas,y en ellosy en el piedemontese

InI lan especiescon distribuciónen ‘‘arco andino’’, estoes,qtic ocupantoda la parteal Li (le la
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CuencaAmazónicasiguiendola cordillerao su cercanía,desdeVenezuelahastaBolivia (Lynch,

1979);ejemplostípicosde estemodelosonel osode anteojos(Thremarctosornatus)y las ranas

de la familia Centrolenidae.La regiónchaqueñatienealgunasformasendémicas,y en general,

una fauna bien caracterizada,incluyendocuriosasadaptacionesentrelos anfibios(Gallardo,

1979). Por último, la región altoandinaesmáspobreen especiesaunquetambiénsepresentan

grannúmerode ellasexclusivamenteaquí,o tienenen ella susprincipalesefectivos(Camelidae,

Plioenicopteriiformes).

En lo que conciernea la herpetofauna,al igual que en otros grupos,la diversidadde

ecoregionespropiciaunadiversidadalta,peroesteefectoseve atenuadoen parteporel hecho

de hallarse Bolivia lejos de algunosde los principalescentrosde especiacióndentrode

Sudamérica,con la consecuenciade que relativamentepocasespeciesde algunosgrupos

alcanzanel país;así, la relación n<’ familias/n9especiesesbastantealta, al menosen el casode

los anfibios,contrariamentea lo queocurreporejemploen Ecuador(De la Riva, 1990 b).

2.2) Descripción general del área de estudio.-

2.2.1.)Localizacióngeográfica.-

La localidaddondese ha llevado a caboel trabajode campoesunaestanciaganadera

llamadaPuertoAlmacén.Estásituadaen el cuadrantesuroccidentalde la CuencaAmazónica,en

la provincia Nuflo de Chávez,departamentode Santa Cruz, a unos 70 Km al NO de

Concepción,capitalde la provincia, y a unos350 Km al NE deSantaCruz de la Sierra,capital

del departamento.Las coordenadasgeográficasson 150 46’ 5, 62<~ 15’ 0 (Fig. 2.1). Dicho

punto caedentro de la región llamadaChiquitania, que comprendegran partedel áreadel

departamentosituadaal orientedel RíoGrandeo Guapay.La estanciaesatravesadapor el curso

alto del Río Negro,uno de los tributariosdel río Baurés,que va a desembocaren el Iténezo

Guaporé;éste,quedelimita la fronteracon los estadosbrasileñosde Mato Grossoy Rondónia,

drenauna cuencadc 3<)3.<XX) km2, de los cuales196.650pertenecena Bolivia. El Iténezesuno

de los ríos que,junto a otros igualmentecaudalosos,comoel Beni, Mamoréy Madre de Dios,

da lugaral Madeira,uno de los principalesafluentes(leí Amazonaspor su derecha

2.2.2.) ¡lis tona y usosdc la zona.

PuertoAlmacénseencuentrasobreel antiguocaminode Los Gomaleso Perseverancia,

a 3.5 Km de la pequeñaaldeade Cosorió. l)icho caminotuvo a mediadosdc siglo mayor

trasiegoq tic en la actualidad,debidoa la explotacióndel cauchoen el cursobajode Río Negro.
Con la caídade la “fiebre del caucho”, la zonasevió progresivamentedespobladadebidoa su

1 6



alejamientoe incomunicación,produciéndoseun flujo decampesinoshaciaáreasurbanas,

especialmenteConcepcióny SantaCruz.Duranteel periodode estudio,el camino,quepartea

la izquierda de la carreterade Concepcióna San Ignaciode Velasco,a 12 Km de aquella

localidad,eratortuosoy a menudoimpracticabledurantela estaciónde lluvias, y llega tansólo

hastalaaldeade Monteverde,40Km al nortede PuertoAlmacén;los 110 Km querestanhasta

Perseveranciahan sidodevoradosporla vegetación.La densidadde poblaciónesmuy bajaen

el área, la cual está prácticamentevirgen e inexploradaen una extensiónde miles de km

cuadrados,y sólo algunaspequeñascomunidadesdispersassealineana lo largode los 98 Km

del trazadodel camino. Las principalesson San Juan,Cosorió y Monteverde,con unas 15

familiascadauna.Otrospuntosde menordensidad,inclusocon una solafamilia, lo constituyen

algunaspequeñasaldeaso estancias,comoson San Ramón,Bella Esperanza,Tacusito,El 26,

Las Lajasy la propia PuertoAlmacén.

La poblaciónde la zona,compuestapor indios chiquitanosejerceuna economíade

subsistenciabasadaen la agriculturaitinerante,por el procesode rozar, talar y quemarel

bosque(“chaquco”).Cadaaño, unapequeñaporción de terrreno(“chaco”) esasí tratadapor

cadafamilia, y cadatreso cuatroaños,unapartedel chacoesabandonada,dando lugara un

bosquesecundario(barbecho).Los principalesproductoscultivadosson arroz, maíz,plátano,

yuca y papaya.La proteínaanimal es obtenidaprincipalmentede la cazay la pesca,aunque

algunosanimalesdomésticossonmantenidoscomoreserva,principalmentecerdos,gallinasy

patos.Tambiénseconsumenmiel silvestrey algunosfrutosde la selva.

Hay una moderadaactividadmadereraen la zonade SanJuan,y una pequeñamina de

piedrassemipreciosasempezorecientementea serrústicamenteexplotadaa 1<) Km de Cosorio.

2.2.3.)Orografía.-

Toda la zonapresentaun relieve ligeramenteondulado(“lomerio”), con una altitud

mediasobreel nivel del mar en torno a los 300 m. Cadapocoskm seencuentraalgún pequeño

arroyoo caucetributariodel Río Negro.I)eterminadaspequeñasdepresionescori mal drenaje,

sufrenperiódicasinundacionesdurantelaestaciónlluviosa (‘curichis”).

2.2.4.) Geología.-

El área de Rio Negro pertenecea la porción boliviana del Escudo Precámbrico

Brasileño,que se halla entrelos terrenosmásviejosdel inundo,con una antigñedaden torno a

los 570 millones<le años,Segúnel Mapa Geológicodel Areadel ProyectoPrecámbrico(1976-

1983),del ServicioGeológicode Bolivia y el ServicioGeológicoBritánico, PuertoAlmacénse

ubicaríaen un terrrenode gneisescon fajas o bandasde granulita hipersténicacharnokííica,

enderbíticay básica,granulitascálcicasy cordieríhicas,y lepititas. Se encuentranfilones
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dispersosde cuarzobrechosoy zonasde milonita. En la orilla derechade Río Negro, hay

coberturalateríticade bajo nivel. Seencuentrandispersosafloramientosgraníticos(“lajas”). El

propio nombredel río, provienede su color oscuro,conferidopor el lechode rocasnegras

sobreel quediscurre;dichasformacionesrocosas,fom~anen algunostramosencajonamientos

y rapidos(“cachuelas”).

2.2.5)Edafología.-

Según Unzueta,(1975), el suelo en el Bosque Húmedo Subtropical.,presentaun

horizonteA oscuro,con un notableenriquecimientode arcilla en el horizonte13. El material

originario, lo presentansedimentoscuaternariosviejos y sedimentosfluvialesjóvenes,segúnla

zona.Killeen et al. (1991),estudiaronla ecologíapaisajísticade las regionesde Concepcióny

Lomerio; si bien la cubiertavegetaldifierede la de PuertoAlmacén,dichosautoresaportaron

los datosedafológicosconcretosmáscercanosdisponibles.En la zonaconsideradapor ellos,

encuentranun mosaicoedafológico,con la consiguienteheterogeneidaden la vegetación.La

sabanaarbolada(que en la dirección Concepción- Puerto Almacén se va conviniendo

gradualmenteen un bosquesemideciduocontinuo, para terminar en bosquehúmedo

subtropical)seasientasobreplaniciescon suelosderivadosde sedimentosterciarios(ultisoles u

oxisoles)de gran acidez(pH=4.2-5.7)y bajafertilidad. En las islas de bosquedentrode la

sabana,los suelos(alfisoles)sonmenosácidos(pH=5.2-6.4)y másfértiles.Los afloramientos

lateríticossonfrecuentesen las laderasy zonaserosionadas.En las zonascolinosas,el bosque

alcanzasu máximodesarrolloen las laderas,prevaleciendoen áreascon suelosderivadosde

rocasgraníticasmetamórficas,menosresistentesa la nieteonzacion.

2.2.6)Clima.-

El rasgo climático más característicode la región es su acentuadaestacionalidad,

distinguiéndoseclaramenteun veranolluvioso y un invierno seco. Segúnel sistemade

lhorníhwíte,con datosdel ServicioNacional de Meteorologíade Bolivia (años 1948-1978),

PuertoAlmacéncaeríaen unazonade tipo climático sub-húmedo-seco,con unosvaloreslímites

del índice dc humedadde -20-0, y dentrode las líneasde isotermastic 22~24oC y de isovetas

(le 1 (XXI - 1 2(X) ir ir an u ales

l)e n tro dc las ‘‘zonas (le vida’’ de Tosi et al. (1975). Puerto Al tracén está en la

correspondienteal “BosqueHúmedoSubtropical”.SecúnUnzueta(1975),la biotemperatura

mcdia anual (véaseUnzueta,1975, parala explicacióndc esteconcepto)en estazonade vida

osci1 aria entre23 y 24<’ C. Las biotemperaturasmcdias mensuales,sufren una í i geravañación,

y la estaciónsecaes de más largaduraciónque en la zonatropical propiamantedicha. La

estaciónlluviosa comienzaaproximadamentea finalesde Octubrey tem~inaa finalesde Abril.
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Las estacionesmeteorológicasmás cercanasen dondesedisponede datosde años

acumulados,son San Javiery Concepción.Amb¿tscaenen diferenteszonasde vida entresí y

respectoa PuertoAlmacén(tosqtieSecoTempladoy BosqueHúmedoTempladoen transición

a BosqueSeco,respectivamente),y por tanto, susdatosno son muy extrapolables.El aspecto

de la vegetaciónesdehechomarcadamentedistinto, y sólo el áreade “La Dolorida”,entrelas

dos,presentaun bosqueestructuralmentesemejanteal de nuestraáreade estudio.Con datosde

31 añosen Concepciónseapreciaque el promediomensualde temperaturano varíamucho

duranteel año, siendolos mesesmáscalurososlos de Octubrey Noviembre,al final de la

épocaseca(ver Hg. 2.2). l)urante los mesesde Mayo, Junio y Julio. vientos procedentesdel

sur <“surazos”),puedenhacerdescenderla temperaturahasta3” C. Para la Chiquitaniaen

formaglobal, Killeen (1991), comentaque la estaciónsecatieneunaduraciónde cincomeses.

La precipitaciónanual esde alrededorde 1200 mm (700-1500).Las temperaturasmedias

diariasalcanzanun máximo de 26” C en Noviembre y un mínimo de 21 en Junio, con

temperaturasmínimasde 10” C en inviernoy máximasde 33<’C en el inicio del verano.

Durantelas dos temporadasde lluvias en que se llevó a caboel trabajode campo,se

registraronin situ la temperaturay la humedadrelativa(cuatrolecturasdiarias)y la precipitación

(una lectura).Los resultadosson sumarizadosen las figuras2.3-2.2<)y los anexos1 y 2.
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13 LIXC RA~1’a¶A. CthlVIAiiF [CO

Concepción (500 m)

100 mm

Estación Húmeda

LI. Estación Seca

Precipitación >100 mm/mes (escala reducida a 1:10>

Fig. 2.2 Diagrama climático de Concepción, 70 Km al SE de Puerto
Almacén, con datos de 31 años, a r curva de medias mensualesde
temperaturas;b = curva demediasmensualesde precipitación(Modificado
de Killeen et al, 1990).
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2.2.7)Vegetación.-

Partiendode Concepciónhacia PuertoAlmacén, sepuedeobservarun cambio en la

coberturavegetal, de modo que hastaunos 35 Km antesde llegar, la formación que se

encuentraesuna pampaarboladao “cerrado”, con islasde bosquesemideciduodispersaspor

todo el paisaje(especialmenteen las zonasbajas),que sevan haciendomásfrecuenteshaciael

norte,hastaformarunamasayacontinua.En ellaexistenintercaladasplaniciesterciariascon un

bosquebajodominadoen un 50%por la palmera“cusi” (Orbignvaohalerata).Finalmente,se

alcanzala formacióndel bosquehúmedosubtropicalen todo su esplendor,quese va haciendo

progresivamentemáshúmedohacia el norte. Este fenómenoseapreciabien en las fotos de

satélite,en las cualesel color pardo-verdosoindica el bosquesemideciduo,y el rojo, el bosque

siempreverde; en ellas,se advierteun gradientede sura norte,de modoque el primercolor

aparecemayormenteen lascercaníasde Concepcióny progresivamentevavirandoal rojo, que

es masintensodesdela alturadePuertoAlmacénhaciael norte,y en las proximidadesdel do.

La formaciónvegetalclímaxen la zona,espor tanto el BosqueHúmedoSuba-opical

(Tosi et al., 1975). Este tipo de bosquepresentaen Sudaméricasu máximo exponente

precisamenteen las masasforestalesde estaregióndel departamentode SantaCruz. Según

Unzueta(1975),dicho bosquese caracterizapor la presenciade dosestratosbiendefinidos,

uno a 30 m de altura, y otro a 22 m. La riqueza forestales notable,con ciertasespecies

maderablesde alto valorcomercial,alcanzándoseunadiversidadde árbolesen tomo a las 36

especiesporhectárea.El porcentajede especiescaducifoliaspuedellegar al 50%. Seproduce,

en consecuencia,unaciertaestacionalidaden los fenómenosde la floración y fructificación

(Beck, 1986).Las especiesarbóreasmáscaracterísticasdel área,son:

Annonaceae:Porcelia nitidifolia (“lúcuma”). Apocynaceae:Stemmadeniaso

.

(“amarillo”). Arecaceae:Orbi2nvauhalerata(“eusi”), Pvrenoulvohisinfesta(“marayahú”),

Scheeleanrinceps (‘motacú”). Borraginaceae:Cordia nodosa (“picana amarilla”).

Caesalpinaceae: Caesalpínea oeltophoroides (“momoqui”), Peltoavne confertifiorum

(“rtwrado”). (7iusiaceae:~?alonhvllum brasiliense(“plomaría”), Rheedia achaeahiru

(“achachairá”), It brasiliensis (“guapornó”). Compositae:Vernonia so. (‘paichané”).

Euphorbiaceae:1-lura creoítans (“ochoó”). Lecythidaceae:Carinianaso. (‘yesquero”).

Legui~inosae:Anadenantheramacroca a “eurupaú”),Centrolobiumso (“tarara”) - Meliaceae:

Cedrelason. (“cedro”). Mimosaceae:Enterolobiumtimbouva(“oreja de mono”). Moraceae:

Cecronialeucocoma(“ambaibo”),Ficusson.(“bibosi”). Myristicaceae:Virola sebifera(“sangre

de toro”) Pdheceílobiumsaman(“penoco”). Polygonaceae:Triolaris caracasana(“palo santo”).

R uDíaccac:CalI icooh vi iii m spníceant, tu ( ‘‘guayabochi‘‘), Genlcm americana(‘‘bi ‘‘).

Paratodala (?hiquitania,Kil leenetaL (1991),compilaron,en basea trabajosanteriores,

un total de 165 especiesdiferentesde árboles.En las regionesde Concepción,Lomerio y San
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Ignaciode Velasco,la densidadde árboles/Ha(DAM>20 cm). esde 120-14<),alcanzandorara

vez hasta240 -

El bosquepresentaen PuertoAlmacén un francopredominiode componenteamazónico

perotodavíacon una notableinfluenciacualitativachaqueñay del ceaadoEl aspectogenerales

el de tina selvahúmedacon profusiónde lianas.En la estaciónseca,un porcentajenotablede

los árbolespierdela hoja,cambiandoen partela fisonomíadel bosque.Este,carecede un dosel

continuo,de modoque la cantidadde luz quealcanzael sueloessuficientepara permitir el

crecimientode un sotobosquede densidaden ocasionesnotable, lo que hace difícil la

progresiónfuera de sendasya previamentemacheteadas.Los emergentesdel dosel están

representadossobretodo porel “bibosi” (Reusso.)de grandesraícestabulares,y el “ochoS’

Hura cre itans) de fuste rectoy cortezaespinosa,amboscon ejemplaressuperandolos 35 m

de altura. Tambiénseencuentran,moderadamenteabundantes,algunaspalmeras,comoel

rnotacú Seheelearinceos).

2.2.8) Fauna.-

La faunadel áreade PuertoAlmacénpresenta,al igual que la flora, un componente

amazónicopredominante,comose verámásconcretamenteenel casode los anfibios.La mayor

partede los grandesvertebradostípicos de la biota amazónicase encuentranen el área.

Comentaremosaquílo que sepudoinventariarde los diversosgruposanimales,con excepción

de los anfibios,y circunscribiéndonossólo a PuertoAlmacén (en áreasrelativamentecercanas,

como las pampasen el caminoa Concepción,se encuentranespeciescaracterísticasde estos

medios,que nuncaentranen el bosque).

2.2.8.1) Peces>

El Rio Negroposeeunaconsiderableriquezapiscícola.Frey (1990),encuentraun total

de 21 familias de pecesdurantela épocasecaen Perseverancia,y consideraque la comunidad

piscícolaestávirtualmenteintacta,a juzgarpor la variedadde avesictiófagasregistradas.Muy

probablemente,la diversidadpiscícolaa la alturade PuertoAlmacénesmenorqueen los tramos

inferioresdel río. Las especiesmás conspicuasson las pirañas(Serrasalmus<jpp,), bagres

(Honlias malabaricus>,y surubíes(Pseudopla¿vstomaspp.). Además,diversasespeciesde

lorícarídosy pecesmenoressonabundantesy fácilmenteobservables.En charcasestacionales

comoel Curichi (leí Capibara(ver apartado2.3.3), se ha podido comprobarla presenciade

anguilasque pasanla estaciónsecaenterradasen el barro.
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2.2.8.2) Reptiles.-

Los reptilesestánbien representadosen númerode especies,pero, salvo escasas

excepciones,presentanmuy bajasdensidades.Estehechoobliga a pensarque con seguridad

quedanvariasespeciesmasporencontrar,especialmenteentrelas serpientes.Nos detendremos

un pocomasen su análisis,porconstituir,junio a los anfibios, la comunidadherpetológica.

Dentrode los Lacertilia,la familia Gekkonidaeestárepresentadaporel pequeñogeko

diurnoGonatodeshumeralis.Sólo seencontrarondosejemplares,unodurmiendopor la noche

en la vegetaciónaledañaa unacharcaen bosqueprimario,ye] otro en el interior de la casa.La

familia Polychridaeestá representadapor Anolis yunctatus,del que seencontrarondos

ejemplares,tino activode día y otro durmiendopor la noche,ambossobrehojasde Heliconia

en bosqueprimario. Aunqueno llegó a ser observadoningún ejemplar,comentariosy

descripcionesde los lugareñosno dejan dudasacercade la presenciade una especiede

Polvchms,muy probablementeP. liopaster.Entre los Tropiduridae,Onhrvoessoidescaducus

,

esmoderadamentecomún sobrevegetaciónen las inmediacionesdel río, y fue encontradoen

cuatroocasiones.Entre los Scincidae,sólo se halla Mabuva fasciata;aunqueun ejemplarse

observó sobre un tocón de árbol en bosqueprimario, la mayoría lo fueron sobre las

construccioneshumanas,siendobastantemáscomúnel primerañoqueel segundo.Dentrode

los Teiidaeseencuentrael reptil máscomúnen la zona,Ameivaameiva.Es muy abundanteen

los potreroscon algode coberturaarbustiva,y menosa lo largode los caminos,pormedio de

los cualescoloniza rápidamentetodos los ambientesantropógenos.Tuvinambis íeauixines

moderadamentecomún,viéndoseleactivo en los días de más calor, en cualquierade los

hábitats;esun activodepredadory carroñero,que tampocodesdeñaciertamateriavegetalen su

dieta. Los indígenasaseguranque come los frutos de la palmeracusí. Una especiede

Kentronvx,probablementeK. calcarata,esescasay se halló sólo en las cercaníasde ciertas

zonasrocosasjunto al río, aguasarribade PuertoAlmacén. Probablementealgún microteido

((;yn~nophthaln~idae)habitaen el lugar, pero condensidadesmuy bajas.De hecho,en dos

ocasionesseobservóun pequeñoreptil en el suelodel bosque.desapareciendorápidamente

entrela hojarasca,y no pudiendosercapturado;probablementese tratasede algunaespeciede

Prionodacivlus;l-loognioed (199<)) cita P. eigenmannien Perscverancia.

Entre los Ophidia,al menos23 especies,y probablementebastantesmas,seencuentran

en la zona. l)e ellas, 19 pudieron serobservadas.Entre los 1’yphlopidae,se hallaron tres

ejemplarestic Tvnhlopsbron ‘ersmlanusbajo piedraso troncosen los potreros.De la familia

Boidae,Boa constrictorconstrictoressobretodonocturna,y relativamentecomúnentodoslos

medios Se encontraroncuatroejenl¡)laresde diversostamaños.Corallus enydris fue observada

en dosocasiones,ambas(le nochesobrevegetaciónen borde de bosquesecundario,junto a

charcascon actividad de anuros. Enicratescenchriacenchria parece escasay sólo se

encontróun ejemplaren el suelo en bosqueprimario. Los lugareñoshan registradoen
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ocasionesla presenciade la “sicurí” o anaconda,Eunectesmurínus,cuandoel río estámuy

crecido. l-loogmoedet al (199<)), comentanla posibilidaddequetambiénE. notaeussehalleen

Río Negro. Dentrode los Colubridae,un solo ejemplarde Apostolenis A. dorbianvo A

.

ni2roterminata)fue encontradoduranteel díaen el sueloen bosqueprimario. Sólo un ejemplar

de Atractuselansseencontróde díaen el camino,en unazonade bosquesecundario.De Clelia

deliaseencontrarondosjuvenilesy un adultoen el suelosobree! camino,duranteel día.Cinco

juvenilesde Chironius aff. exoletusse hallaron por la nochesobrevegetaciónjunto a una

charcaen bosqueprimario, con gran actividad de anuros.En igual situación se observóun

adultode probablementela mismaespecie,a granaltura. Diosascatesbyesescasa,y sólo se

halló un especimensobreuna mataen un potrero. Drvmarchoncorais esquizáel colúbrido

mayorde la zona;un ejemplarsecapturóen bosqueprimario. La culebramásabundanteparece

la acuáticaHeliconsleopardintis,de laque seencontraronseisejemplares,tres de ellosen la

misma noche. Todos salvo uno estabanen el río, principalmenteal inicio de la estación

lluviosa, cuandoempezabaa manifestarseun notableaumentoen laactividadde los anuros.

Helicops angulatusparecemuchomásescasa,con un soloejemplarcapturadode nocheen el

Curichi del Capibara.Leotodeiraannulataes una culebraarborícolade la que se halló un

ejemplaren un plataneroen un chaco.De unapequeñaLionhis sin identificar,secapturaronel

primerañotresespecímenesen los potreros.Mastiszodrvasboddaertisehalló en tresocasiones

en el sueloen bosqueprimario. Un solo ejemplarde unaespeciede Philodrvassin identificar

fue encontradoen e] sueloen bosqueprimario. Otra especiequeparecerelativamentecomúnes

Pseustessulohureus,de gran tamaño,halladaen cuatroocasionesen bosqueprimario. Por

último, de la actiáticaWagleroyhismerremisólo seencontróun especimenen unaquebradaen

bosqueprimario. Ademásde estasespecies,los lugareñoshablande la víbora “pavilo”, que

correspondea una culebradel géneroOxybelis, probablementeO. aeneus.Hoogmoedet al.
(1990), en una corta lista de ofidios registradosen Perseverancia,citan cuatroespeciesde

colúbridos no encontradasen Puerto Almacén : Helicops volvíenis, Lionhis re2inae

,

Oxvrhopusnetolay Thamn&vnastesso.De entrelos Crotalidae,sóloseha podidoobservarla

presenciade Lachesis muta en una ocasiónen bosqueprimario. No obstante,parece

relativamentecomún.Otrasdosespeciesexistenen el áreapero no han sido vistas:Crotalus

terrificus, escasa,y Bothrons st)., probablementeB. neuwiedi.No se tiene constanciade la

presenciade ningún miembrode la familia Elapidae,peroes prácticamenteseguroque hay

algunaespecie(le N4icrurus.

Del subordenAmphisbaenia,sólo seencontrarondosanfisbénidos,cuyaabundanciaes

difícil (le evaluar,dadossus hábitossubterráneos:Amohisbaenafuliginosa (dosejemplares)y

A síeindachneri(uno)~ambasse hallaronbajo tierra,excavandoen los potreros.

Dentrodel ordenCheJonia,hay al menoscinco especiespertenecientesa tresfamilias.

Las tortugas terrestresde la familia Tes¡udinidaeestán representadaspor Chelonoidis

denticulatay C. carbonaría;ambashabitanen el bosque,y son moderadamentecomunes,
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siendocapturadaspor los lugareñoscomo alimento. En el río se encuentrael Pelomedusidae

Podocnemisunifilis; aunqueno sehan observadoejemplaresvivos, sí algunoscaparazones.Al

parecer,en Perseveranciaes bastantecomún. El único Cheliidaeencontradoes Phrvnons

eeoffroanus.Secapturóun ejemplarmuy viejo en unazona rocosadel río, y en determinados

momentosera frecuenteencontrarejemplaresjóvenes,en ocasionesbastantelejos del río. En

Perseveranciase halló otra especiesde la misma familia, la conocidamata-mata,Chelus

finibriatus (l-loogmoed, 1990)- Por último, dentrode la familia Kinosternidae,Kinosternon

scorpioid~5pareceserrelativamentecomún; seencontraroncincoejemplares,cuatrode ellosen

charcasen bosqueprimario, y uno en el sueloen plenobosque.

22.8.3.) Aves>

Indudablemente,las avesconstituyenel grupode vertebradosmásabundante,diversoy

conspicuoen el área,comoesnormaen casitodoslos medios,y sobretodo dentrode América

del Sur. Han sido registradasun total de al menos135 especiespertenecientesa 51 familiasy

18 órdenes.Un númeroadicionaltodavía alto de especiespermanecensin identificar y otrasno

sehan observado,aunquesu áreade distribución y medioshabitados,hacencasi segurasu

presencia.Las avesobservadashan sidolas siguientes:

Orden Tinamiformes,familia Tinamidae: Crvnturellus so.,Tinamus tao. Orden

Pelecaniformes,familia Phalacrocoracidae:Phalacrocoraxolivaceus;Anhingidae:Anhinga

anhinga,OrdenArdeiformes,familia Ardeidae:Agamiaagami,Ardea cocoi Bubulcus ibis

,

Butorides striatus Cochleariuscoeblearius,~grssdba, E. thula, Pilherodiui~ileat!xs,

Tigrisoma lineatum; Ciconiidae: Ciconia maguan,Jabiru mvcteria; Threskiornithidae:

Mesembninibiscavennensis.OrdenAnseriformes,familia Anhimidae:Anhimacornuta Chauna

tornuata;Anatidae:Cairinamoschata,Dendrocvgnaautumnalis.OrdenFalconiformes,familia

Cathartidae:Cathartes aura C. burrovianus Coragvos atratus,Sarcorhambus a a

Accipitridae: Busarellusniuricollis, Elanoides forficatus, Elanus leucurus,Gamosonvx

swaínsonii,Geranospyzacaerulescens,Ictinia plumbea,Leptodon cavanensis,Rhostramus

sociabilis;Falconidae:Falco rufigulanis,E. s arverius,Herpetotherescachinnaus;Pandionidae:

Pandion hali actos.Orden(ialli formes,familia Cracidae: Crax fasciolata,Mi tu mitu Oríalis s i,

Peneloneíacnuacu,Pipile cunianensis;Opisíhocomidae:Onisthocomushoazin. Orden

(3ro i formes familia A ramidae: A ramL<s guarati n a; Rail idae: Aramidescalanea,Lateral1 us

melanonhaius,Neocrexervthrovus,Pornhvrula n~artinic-a’, Eurypyg¡dae:Eurvnyga helias

;

lieliorniíidae: lleliornis fulica. OrdenCharadriifor¡nes,familia Jacanidae:Jacanalacana

;

Charadniidae:Charadniu s collanis, Hoplox i oterusca Lis Vanelíu s chi lensis; Scolopacidae:

I’ringa so.; Laridae:Phaeíusasimnlex. OrdenColumbiformes,familia Columbidae:Claravis

prenosa,Columba soeciosa,Columbina mciii, Qjjl acoíi, Leníoí,la verreauxi. Orden

Psittaciformes, familia Psittacidae: Amazona farinosa,Ana araraun a, A. auricollis, A

34



chloroptera,A severa Brototreris cvanoplera,13. versicoltírtís, Phvrrurarhodocephala.Orden

Ctículifornies, f:íí<iilia (?uctílidae:(DrotophflgpÁíri , (7. major, Itava cayana.OrdcnStrigiforínes,

faníilia Strigidae: (‘,lacjcidiííní lír:ísilianíín~, OtLís ~=• (i)rden (?apriinulgiforníes, faníllia

N ictx’bii idae Niyiybií<s .gíjírylis; Capíiníolgidae:II ‘dropsejíhs brasilíana Poda”er nacunda

.

Orden Apodiformes. faíiiilia Trochilidae: Anthracothor:tx ni ‘ricollis, (Slaucis hirsuta

,

Phaeíorniss~p., ThaIurania furcats. Orden ‘Irogoniformcs, familia lrogonidae: hi=n’=m

col 1 aris, T. melantiros. Orden Coraciiformes, familia Alcedinidac: Cervle toruuata

,

Chlorocer le. aenea O amazona,O americana Momutidae: Momotus_momota:Galbulidae:

Bi-achygalba lii “ubris Galbíla ruficatída. Orden Pici formes, laniíli:í BLlcconidae: Monasa

íí”rifrons Notharchusmacrovlivnclítís; Rhani nhast tI :te: l’tero”lossuscastanotis,Rham)hastos

ctívieri R ioco; Picídac: Melanerpescandidos,M. cruentatus,Picunínirítís cirratus, 1>.

dorbionvanLis,l’hlococeasiesrubricollis Veniliornis passerinus.OrdenPasseriforníesfaníilia

Dend rocolaptid ae: Dcnl rocolaptespiconin ti s; Formicariidae: Taraba ir aion Th anin ophi los

cIoli atus; Coti ngidae: Cephalopteros orn<nos,Li patígtís vociferans, Ti t ‘ra i n u i si tor; Pi pridae:

Hora fasciicauda;lyrannidae:Fluvicolapica, Leeattísleucopliacus,Meearhvnchospitanaua

,

My.glfIynastes manilatus,M.y.ozetetcssiníilis, PirocephalosrubinLís, Pitan‘os sul horattis,

Tvrannus savana:F-Iirundinidae: II irtíndo rustica; Corvidae: Cvanocorax chrvsops.C.

cvanoníelas; Troglodytídae:liggl.g=fl tes nedon; lvii midae: Donacobios atricapillus~ Tordidae:

Tordos niericeps;N’lotacillidae: Aníhtís s -; Parnlidae:Parulapitíaytímí;Thraupidae:Cissonis

levenana, Fophonia chlorotica; Eniberizidae: Coryphosphin cuscuco1 lattís, ParoariaeaM tata P

.

coronata,Sporophíblíneola; lcteridae:Cacicuschrvsoprerus,Dolichonvx op’zivortís, Icterus

icteros,Sca- hidura_orvzívora.

2.2.8.4.)Mamíferos>

Los mamíferosson pocovisibles, a menudode costumbresnocturnasy por tantopoco

detectablesa íío serpor cIertosrastrosde so presencia,coniohuellaso excreíííentos.Partede

los registroscorrespondena (latos proporcionadospor los lugareños,buenosconocedoresde la

fatín a ‘‘coníestible. Se ha constatadola presenciade un total de ojías60 especiespertenecientes

a 26 fanii Ii as y 9 árderíes,a saber

Orden Marsupiales,familia Didelphidae: Didelphis marsupialis,Marmosa lepida

,

Marmosa spp N4etachirusnodicaudatos.Orden Edentata,familia Dasypodidae:Eu bractus

sexcinru s. Dasvp ti s noveci mtos, Priodontes ci eanteu5; Bradypodíd <le: 13radviíos trid actvl os

;

Mi r¡uecop Fi ag idae: (ix c es ti idaetyijs, M i rniecopbagptridactyla,llamandoa tet radac1 y1 a

.

Orden Rodeiitia, fam< ha Cricetidae: Cavia sp.. Ctenomvsspp:Ltherizoí>tidae:Coeridotí

prelíen sil i s Uasyp roet clac: (7unícuIu~ppca, yroca t a wnctaía; 1 lx’drochaeridae:

l—lvdrocliaerus hydrochaerís;Sciuridae:SciuntísaestLlans,5. s adiceus; Muridae: Mus sp.

,

Ranos norve‘icus. Orden Lagoííiorpha, familia l.eponidae:.5.ylyltígus brasilic.íísis.Orden
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Primates,familia Callithricidae:Callithrix argentata;Cebidae:Alouattaseniculus,Aotusazarae

,

Atelespaniscus(porcomunicacionesde los indígenaspareceserque esposiblequese halleotra

especiede mono aullador- quizáAlouattacarava- y quizáalgunaespeciede Callicebus).Orden

Chiroptera, familia Phyllostomatidae:Artibeus jarnaicensis,A. lituratus,A,~pjanirrostns,

Artibeus5p.,Carolliabrevicauda,C. perspicillata,Chirodermavilliosum, Chrotopterusauritus

,

Glossonhaeasoricina, Lasiurus borealis,L. ega,Phvllostomuselongatus,Sturnira lillium

,

Uroderma bilobatum,U. ma~nírostris; Molossidae: Molossus ater,M. molossus

;

Noctylionidae: Noctvlio leporinos; Desmodontidae:Desmodusrotundus,D. vounuíí

:

Vespertilionidae:Myotis nigricans;Emballonuridae:Sacovtervxbilineatus.OrdenCarnivora,

familia Felidae: Felis concolor,1’. onca,F. nardalis(probablementetambiénE. wieddi y E~
vaguarondó;Canidae:Dusievon thous (los indígenashablande otra especieque por la

descripcióndebecorrespondera Soheotosvenaticus);Mustelidae:Lutra longicaudq(pareceser

que puedehaberGalictis ciíia, y en Perseveranciase ha observadoPteronurabrasilensis)

;

Viverridae: Evra barbara,Nasuanasoa,Potos flavos. OrdenArtiodactyla,familia Cervidae:

Mazamaamericana,M. ouazoubira;Suidae:Tavassupecan,T. taiacu. OrdenPerissodactyla,

familia Tapiridae:Tapirusterrestns

.

2.2.8.5.)Otros grupos>

La faunade invertebradoseslógicamentepococonocida.Abundanlos insectos,siendo

los más conspicuoslos de los órdenesLepidoptera,Himenoptera,Isoptera,Homoptera,

Ortopteray Coleoptera.En las charcassepuedenhallar enormesHeteropterade la familia

Belostomatidaey otros insectosdepredadoresacuáticos.Ciertosgruposde arácnidosson así

mismo muy comunes;por ejemplo, la arañaNephila clavipes es muy frecuenteuna vez

avanzadala estaciónlluviosa No son abundanteslos oligoquetosni los moluscosterrestres,

aunquesilos acuáticos.

2.2.8.6.)Depredadoresy parasítos>

Muchos de los grupos animalesaquí citados, representanpotencialeso incluso

especializadosdepredadorestic anfibios. La importancia de los depredadorescomo

resJ)onsablesen partede la alta biodiversidaden los trópicos, fue ya propuestapor fiat y

Strasburg(1960) para ecosistemasmarinos, y ha sido consideradapor muchos autores

posteriormente,incluyendosu importantepapelcomofuerzaorganizadorade la estructurade
las comunidades(ver por ejemplo,Connelí, 1975). Experimentosa largoplazosonrequeridos

paraevaluarla importanciade estefactor, lo cual estabamuy lejos del propósitode esatesis.

Además,dichosexperimentos,asícomo los que tratande probar la existenciade competencia,

tienendiversasy fuerteslimitaciones(Schoener,1974).Aquí sólo sepretendedar unaideamas
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o menosgeneralde cuálespuedenser los potencialesdepredadoresde anfibios en Puerto

Almacén.

La mayoríade los pecesdecierto tamaño,exceptuandoalgunosde dieta especializada,

puedendepredarsobrelos anuros,especialmentedurantesu fase larval, La diversidadde

especiesdc anfibios paradoscharcasde similarescaracterísticas,unaconectadacon el río y por

tanto, con bastantesespeciesde peces(Curichi del Capibara) y otra aislada (Charcadel

Bosque),fue mayor en estaúltima , aunqueen dichascharcasaisladastambién se puede

presentarciertaictiofauna.III río propiamentedichopresentala másbajadiversidaden anfibios

de todos los mediosacuáticosconsiderados.No obstante,Magnussony Hero (1991)exponen

queen la Amazonialos pecesmantienena bajosnivelesa las poblacionesde insectosacuáticos,

de modo que tambiénes posibleobservarcorrelaciónpositiva entreabundanciade pecesy

abundanciade anuros.

Los Gymnophionapuedenserdepredadospor ciertasserpientesinclusoen su propio

mediosubterráneo.Porejemplo,ciertasculebrasdel géneroAtractusse alimentanen granparte

de lombrices (PérezSantosy García,1990), y podríanno desdeñara los anfibiosápodos,

morfológicamentesimilares

Dentro de la propiacomunidadde anuros,hay tambiéndepredadores.Leotodactvlus

labvrinthicusesun activo cazadorde otrosanurosmenores,comoya fue mostradopor Cardoso

y Sazima(1977), y hemospodidocorroborarestehábito alimenticiosobreel terreno.Porsu

parte,Ceratophrvscornutase alimentaprincipalmentede otrosanuros,inclusodurantesu fase

larvaria,en que cazaotrosrenacuajos.Probablemente,los grandesejemplaresde Lentodactvlus

bolivianustambienpuedenseren partebatracófagosocasionales.

Entrelos reptiles,la gran presiónde depredaciónsobrelos anurosvienepor partede las

serpientes.Las acuáticascomo Heliconsleonardinus,H. angulatusy Waglerophismerremí

,

han de ingerir una gran cantidadde anfibios, tanto larvascomo adultos,y así lo sugierela

actividadobservadaen dichasespecies.Losjuvenilesde los boidos Boaconstrictory Corallus

snyíiñs tambien debendepredarsobre los anuros,y Chironius probablementebusca
activamentelos hílidosen los árboles.Lentodeiraannulatadevoralas puestasde Phvllomedusa

(Ducílman, 1978a).Prácticamentetodaslas especiesde ofidios depredan,cii algún estadiode

su desarrollo,sobredc anfibios.Los caimanes,sobretodo en estadojuvenil, tambiéndepredan

sobre<id o)tos y larvas-

Entre las aves, se puedeconsiderarque todas las ciconiformesson potenciales

depredadoresde anfibios,especialmenteel nocturnoCochícariuscochlearius.que fue visto en

diversasocasionesen puntosde granactividadde anuros.Todaslas especiesligadas(le algún
modoal medioacuático,y otrasqueno lo estánespecialmente,depredanocasionalmentesobre

los anuroso sus larvas,exceptuandoquizá los piscívorosmásespecializadoscomoAnhinea

anhinea,Pandion haliactus o los Alcedinidae.Diversos grandespaseriformescomo

C anocoraxpuedentambiénejercersu papelde batracófagos.Restosde huesosde un hílido
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(probablementeFi. ceogranhicao 1-1. punctata)fueron encontradosen el estómagode un

CevhalonterLsornatos.Rapaces,tanto diurnascomo nocturnas,depredantambiénsobrelos

anfibios. Un Sphaenorhvnchtíslacteus ftíe encontradoen las garras de un Leptodon

ca anensís.

Entre los mamíferos,algún murciélagocomoPhvllostomushastatuspuededepredar

sobreellos, y el especializadobatracófagoTrachonscirrhosus,pesea no habersido registrado,

es probableque habiteen el área,ya que PuertoAlmacén caede lleno en su rangode

distribución.Los marsupualescomo Didelphismarsuníalisy Marmosason.comenranas,al

menosla primera especiecon seguridady entrelos primates, Aotus azaraeesel principal

posibledepredador(Duelíman, 1978 a). Algunasespeciesde prociónidosy mustélidosno

debendesdeñarlos,ni tampocolos félidos; en un estómagodel cánidoDusicvon thous fueron

halladostresespecímenesde Leotodactvluselenae

.

Dentro de los invertebrados,los grandesheterópterosde la familia Belostomatidae

depredansobretodo sobrelas larvas,al igual que las larvasnáyadede los Odonata.También

fueron halladosDytiscidae.AlgunosArachnidadepredansobrepequeñasranas.

Otro factor de mortalidadesel debidoa los parásitos.Se hallaronnumerososnemátodos

en el interior de casi todas las especies.Las larvasde ciertosdípteros(comopor ejemplo,

Gastrops)estanespecializadasen depredarsobrehuevosy/o larvasde leptodactílidosdentrode

susnidosde espuma(Bokermann,1957).

2.3) Descripción del áreaconcreta de trabajo.-

2.3.1)Descripciónde la estanciaPuertoAlmacén>

PuertoAlmacén consisteen una extensiónde unas3000 hectáreas,a atnbosladosde

Rio Negro, y delimitadaúnicamenteen los puntosde contactocon el caminoa Monteverde.La

principal construccióndel Itígaresunacasaencalada,de adobey con techode teja,quesírvio a

la vez de vivienda y de laboratoriodurantetodo el periodo de estudio. Además,hay dos

pequeñascasasde maderacon techode palma, un corral y algunoscercadosEstepequeño

conjuntourbanose halla a unos lOO metrosde la orilla izquierdadel río, y a unos2<) sobreso

nivel. Solamente unafamilia habita pennanentementela finca, dedicadaal cuidadodel ganado

(cebús,ctiyo númeroen 1989 ascendíatan sólo a 50 cabezas),y de las instalaciones.Los

alrededoresde la casaconsistenen unaspocashectáreasdeforestadasy dedicadasapastospara

el gaííado. Estas extensiones,denominadas‘‘potreros’’, tras el abandonoson rápidamante

seguidaspor unaetapade sucesiónarbustiva,que pasadespuésa un bosquetebajo y espeso.

Estetipo de formación rodeagran partede los potreros,y en algunas zonasse funde con un

bosquesecundariomás alto. La regeneracióndel bosqueen áreasdurantemucho tiempo
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pisadaspor el eanado esmuy lenta o en ocasionesbr l)OSi ble. Al gonos chacosantiguosson

ahora bosquesecundario.Todo el conjLinto (le tierras alteradaspor la mano del hombre,

constituyeuna niiniina partedel total, estandoel restocubierto por bostíueprimario. En la

¡vi argen (lereeha (leí río sélo hay un ao ti gílo ch<ico, ho~e conve lid O c n boscíu e secti udarto, y no

hay rastrosde potreros. El g:ín:ído sc mueve por tod:ís partes, íwínteoiendoabierias y

transitablesalgunasde las sendasdentrodel bosque.Un mapageneraldcl árease puede.ver en

la ~ 2 21

2.3.2) F)escripeiáode hábitats>

De una manera general,podemosdistinguir cinco tipos cíe hábitat que han sido

consideradosde. interésparaestetrabajo, a saber:

— Bosqueprímano.- Es el bosqtic 1 na 1 ter<ído, que respondeen generala las característicasdel

bosquehúmedostibtropic;il indic:íolas en el capítulo cíe vegetación.Como ya se ha dicho,

constituyeel mayor porce¡najeen extens ióíi en la zona, y esel hábitatcon mayordiversidad

biológica (Fig. 2.22).

— Bosquesecundariode tipo A.- Es el restiltantede la regeneraciónnaturalde antiguoschacos,

con una altora dc 10— 1 5 metros. La estructuraes parecidaal la (leí bosqoc primario. Suele

<íbtindar el ambaibo(Cecro~iasp), árbol de rápidocrecimiento,característicode estaetapade

sucesión.El sotobosqoees espeso,y puedehaberaranolesárbolesmuy emergentessobreel

dosel, que en su olía fueron respetadospor la Lila y la tluema. La diversidadvegetalesmás

pobreoíueen el boso1oc primario, peroen estadiosavanzados,l<í macrofauna esprácticamentela

misma. Representatina extensionreducidacomparadacon la total, perode relativaimportancia

dentrodel árearealmente estudiada.Puedeserdifícil dc distingoir de bosqtíes naturalesdc

menor porte q ¡le el primario, (Jite crecen en <ílg tinas arcascercanasal río. Dado que

estrocíti ral inente son semejan¡es,no h <iremos di st i no’ión entreellos.

- Bosque seeu nd ario de. tipo 13.— l;s el resuIt an tC (le 1<1 50 cesión vegetal en potreros

abandonados.La gene.raeión del boscíueesuní y lentay permanecelargo t comoen unaetapa

de alta densidadde árbolesde peqtíeñoporte (4-5 metrosde altura), sobretodo ole la especie

líamada‘‘pa iebané ‘‘ (Vernonla sp.). La coberít ¡ r:t herbáceaesimportaote, y la di v~er5ídad vegetal

y animales notablementemásbaja que en los anterioreshabíta¡s,atíoqueen tina etapamás

avanzada,estetipo de bosqtíepr enta ya tina estructurapocodiferencidade la dcl <interior, ~

por ello casi sien p re los o’ on sulerareoo>s como ti o a sol:i ti oid<¡tI, el bo5qtic seouotíarío.
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- Potreros>Consistenen pastoscultivados(Brachiariasoy.), con algunosárbolesy palmeras

dispersas,y unacubiertaarbustivavariable.Es el hábitatpreferidoporlas especiesde animales

masantropógenas(comoAmeivaameivao Bufo paracnemís>.Usualmenteestánrodeadosde

bosquesecundariode tipo 13, en una transición máso menosbrusea.Tantoen los bosques

secundarioscomo en los potreros,existen troncoscaídoscomo resultadode la actividad

humana, los cualesaumentanla heterogeneidadíespacialy proporcionanrefugiosa la fauna.

- Orilla fluvial> La orilla del río constituye un ecotonode característicasespeciales.

Normalmenteno se hallan en su cercaníagrandesárboles,debidoal efectoerosivodel río, que

tiende a irlos descalzando.Por ser un medio más abierto, y por tanto más luminoso, la

coberturavegetales muy densa,con profusiónde enredaderas.La orilla propiamentedicha,

sueleestarpobladapor un leguminosaarbustivaespinosasin determinar,y ya en el aguasuele

habermataspalustres.Es un mediomuy variablecon el cambiode estación,debidoa que las

crecidastras fuertes lluvias suelenser muy acusadas,pudiendosubir el caudal del río

consíderablemmenteen pocashoras,y bajar poco despuéso mantenerse,en función de la

regularidadde las precipitaciones.Esto lógicamentedeterminavariacionesen laestructuray

composiciónde la vegetación(corno por ejemplo, el arrastrede praderasflotantes) y, en

algunosenclaves,inclusoen el propio trazadode la corriente.

Los bosquesprimario y secundariode tipo A correspondena lo que ha sidoconsiderado

como hábitat forestal por muchos autores, y los potreros, al hábitat abierto. El bosque

secundariode tipo B representauna etapade sucesiónque puedeserconsideradacomo

correspondientea uno u otro medio, segúnel caso.

2.3.3)Descripciónde los puntosde muestreo>

El gruesodel trabajoy la tomade datosftíeron llevadosa caboen puntosconcretoso a

lo largode recorridospreestablecidos,cubriendoel total de los hábitatsconsiderados.Secentró

especialinterésen los cuerposde aguarepartidospor la zonay con característicaspropias.

Unosfueron más intensamentemuestradosqueotros, dependiendode la épocadel añoy de su

diversidaden anuros.Salvo para las especiesno arborícolasy másdesligadasdel medio

acuático(Adenomera,Epinedobates).casi todo el esttídioestá basadoen la actividadde los

anuros en torno a las o-ii idas masasde agua.en las cíue de una maneramaso trenosdirecta

cumplíansusciclos reprodtíctores.En primer lugar, sedescribirán los enclavesconcretos,y en

el apartadode Materialy Métodos,los itinerariosutilizadosparala toma sistemáticade datosen

estospuntoso en otros. En la Fig. 2.21 se ptíedever la situaciónde estosenclaves.

a) Charcosdel Arroyo y zonasaledañasdel Río Negro.- Estepontoesde crucial importancia

duranteel inicio de la estación1 Itíviosa. al serel primer 1 tígardondese acumtíla agua.Se trata
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de tin pequeñobrazo(te la margenizquierdadel río, que de¡iiiíica tiria isla en él. Tiene tinos 2(X)

ni de longitud ‘y 4 (le anchura.s’ las orillas estanconstítuitíaspor tío taltid ole altura variable;el

lechocontienerocas,matasdispersasy zonasarenosas.El arroyo itii~~ seco duranteel

invierno y con las primeraslluvias se actímtíla agua en las zonasmás pro>funcl<is del cauce,

consí tuyendo tío ptuitt> de encuentropara ¿ilgunasde las csí~otciesde repreduccionmas

temprana.A meolída tie van aumentandolas precpitacíones.dichos o~harcosvan siendo

conectadosunos t.orr otros y fin:tliren¡e el arroyo corre itflpeiIIOS¿IiPeOiC, perdiendosu

dotic i cl aol como puificí le reprooí ti ceión . El Río Ncgro piesetít a cii as iii redi acionesu o tramo

en el que en añossecosel ag.tía qtíedaestancadaen ~ soiw-r:ís. Iras las priirer¿ts lítivias,

ohehaspozas(cuyo ¿Igcía llc¡~¿íba a alcanzartempcratur:ísíflt¡y ¿tI tas por efectode la insolación)

seconvierten tambiénen ptínto de encuentrode varias especiestic anuros.La ve0etación
b

ci retínolante en el arroyo es bosquesecundariode tipo 13 cii la margenizq¡tierda, ‘y vegetaciónde

orilla Eltívíal el resto.En algtínospttntosh¿ty pequeñaspktyas (le arenagruesaoon leguminosas

espinosas.

b) Orillas ole Río Neero.-Las orillas del río en los tramosprofundosy prospectablesen barca

durantela épocaole creeida (esdecir,aquellaslibresde cachtíelas).estáncubiertasmaso menos

uni formeme.nte de vegemci án pal tísíre (Fi g. 2.23).Crecenen aIgtinasáreasjtínto a l<í orilla los

jacintosde agua(Eichhoroia crassipes),plantasflotantes y algunasotrasm¿ttasemergentes.Ya

enraizadasftieraole1 agoa, hayenredaderas,árbolesy arbtístos.Constittíyetío enclavecon agua

todo el año, dondese reprodtícenvariasespecies(algunas,probablementecontintíamente).Stí

importanciaesm¿tyoral comienzode la estaciónde lluvias que tina vezbien entradaésta,en oítíe

el aumentode catidalconlíevael abandonodel medio por algtínas,al alterarselas condiciones

en las orillas. La vecetaciónen la tierra firme ole las inmedliacionesen el áreaconsiderada,

cons¡steen la d)rí lía izqA jerol a en bosqtiesecundariode tipo) 13 en tinos 200 ir, y potrerosen

unos 10<), y en la derecha,bosquesectíndariode tipo) A en unos20<) m y primario en otros

1 <)0. Esteenclavey el anteriorse considerandentro oíd hábitat de orilla fI ti y i¿íl.

e) Charcasdel Potrero.-Se tratade o tía seriedc peqttcnas charcas,dc u nos 6 ni de diámetroy

<).5 de proftírid iolaoi , q tic se forman sobreel pastoen tío áreabaja e ti el 1 ini te nortedel potrero.

Fu las inmedli¿tciones.haybosquesectinolariode til)d) 13. queva acjttí desdemuy ralo y clarenolo

hastacasitenercstrc¡ctrír¿íoíd tipo A. Fi potreroen esteptttitc) estababast¿íntcabandonaolo,con

notablecoberíti ra¿ír bu sI iv a, peqocñosarInIi líos y roncoseaidos. 1 ~osch areos se llenancon los

primerosaguacerosItrertes ‘y conservanal trenosalgo tIc ígua dcíraníe tocía la estación. Es tín

Itigar in)portatlteparannro:hasespeciesole la primeraoleaolarcprodticíoray paratodasaqtiellas

cloe sereprodtteent ni s tilas ole fuerte 1 ltív ia a travésde toola la estación.Puedeserconsiderado
como bosqtic seco ídario o comopotrero,secún cl caso.
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ci) (‘}í¿ir-ts¡ cId Btitt~iitt 1>5 1111<1 li¿ittit tic ‘:iic)rnu C\tet¼iuilt t- nabíes. pci0 cii ticaeral

tctloiitlc¿ttla \ cíe titíes 2(1 ¡it ile diattk.’ttt, 1 [<u ~—i 1>’a Lili[cilt(a ytí ulla depresiítiien el ¿icicí

>c.stc’ ch..1 (jitttiii<} [ilittil)¿il. ¿t titíes («Rl ití 2> la casa cii c?ííjwcicííi a 1 ‘estirar ka veeciacatttí

¿iittiiitkititt’ eS Iit>5t~¡Ic7 ~íJiiiiatLi), titiL pat o- 1 i i 1 •iihittt¿I ile liii tt.i t-iii¡tet tic PatcMu

(t!c.Wílkvt,) s- ínaraval¡ú(P~yy’y4gIv~iltis ii>iatist. ti ¿Viti Itíllietí cutio ilivicle la clíarcsí cii

tíos scceli)tte5. y pl¿int¿islen<is¿istlt~. clíxc sí ¿Litas se .c~~ii/.atlas cL’iitnii ile tlla Li~ sit

mastina hleííiíísí. ciesliertia rin encimatít iii>, ¿íltv¡¡í~’¿iínli, e~i o’l tt’íitre cina ~~tiíltiiRiitl¿iti tít)

:iiirtixitiiatiaineitie i.-i iii. iue lícita ir it it tc II o- tIc t niales tic.’ 1 tc¡enifíre. aitmeitia~iclci

~ittH?.lt’.5i\’4ttie1tit’ su \‘i.’litineii, y pc¡ní ííicc it cliii <eisa hasta hico coto-ala la tskitieII ‘¿tea
pues¿ti estarcuilííeíia \it~iic.tic<ttn tlcuí¿íiíí.; i<itsii¿iltt¡c’iite tít scniihvt, se ve huso-sitepi-tiicciiti¿i

cíe la t’VÁiltOt¿ic.ii>ivi l;so-’ es el etícísive con es ::Yaxtíuííí i¿i¡trerii cíe especiescíhservaclas.y inítetí

ptiiitíí (le rtjn-ociuieeiooen .‘l arc’a partí alentu’ it ellas luí aetivttiadtIc ciertas especies<—‘a

c.ontíítuíaclttíutítte ítala l.í est¿ickítL l-sic lio-uar >>- ¿iííí=íolcviJeitire del lí¿ílíit¿íí de hoscítie pníiiíarío.

e) (‘íiriclíi dci Capibara.- Se trat¿tcíe tilia ¿¡cusí~:t eso-oc!tira ¿tiLlo ¿tít ííplí.’~¿t. situada a tríos ‘101) iii

¿ti titule cíe la t.¿ts¿í, mas all¿í (le bis (?haí-casev. l>eit<rct cío’ ~ “t. lííícialtreníe St Itirni:i con

Isis primeraslluvias 1 ictUs. petotlc’spíies. ct:cclo su ¡¡o-tú y ti del Viti ¿¡ecca,se esí¿íhleeeuna

t:tltiutitui¿¿ieieti cuto-.’ ¿urbesa travéscíe ctií¿ ii.cu¡-v t’iielt¿trcacia tic itttt,s 1(1<) ni cíe l¿intsty ¡tít i¿í orill¿í

oestecíe l¿í charca, la cual tiene tinos («1 x 3(1 sí y una prtítuiíítliclaci maxíír¿ícíe tunos 6(1 cnt hay

i)O5tpttt scouuiiti¿iti¿> cíe íII}í> A cii l¿i orilla ¡uit. tic tipo B, y crí ci ¡esto una ‘oLletaciOn cíe

titutisicton eottt t¡ pu’ 8 >•• Otitreto. I;i irui¿tci tjit•ú¿ít¿íl cíe la ch¿írcac’sia cciliient¿t tic natas paltístres

Y Idt’iOtO ¿toaiatco, nísontras cítie la ¡cíiía ocie esta Ilusís desjej¿itl¿í >u es trías juíoi ciada, cori

¿tI urnas6 mt¿ttsíonesde 1 It.1 setun a. 1 )e esta /t •-o- parte el ¿sitial ile ctnntí ilication con cl ¡¡o. cotí

bastantevecetacít$ií ~í¿uItistie y enietlacleittsen inicios l-..íi esisít-líat-c¿í ií¿íy ¿íc.tíviclaci toiiiitict¿i cíe

algunasespeciesclnraoíc tutía Isí estacoil cíe lituvisís. \- ús iiííptírí¿inte ¿(livití p~~m tic inicio cíe

¿teivítiacípara ¿ilc’¡íítsis otitis tras. 1¿i cliversití. 6 es alta, aditíqcie itt) isinio coivio en Isí (ii?líare¿í del

l=ostítíc’:cs l¿t cií¿írc¿tciii) titaNio- piesiorí tIc :‘rccl¿ícií~uti Al cine las (‘bateasdcl Potrero,

Su i¡ttlutsiott cii mo ti otoi tipo ile luibitii nr ~‘=taexentatIc 1ínublcnt¿ts:¿íííiujnc en eener¿tlse

tití ¿ivcalI ccv ccítíítí hcístíre seccincl¿tr¡e.¿í dcc te> u esliccies. tctitcnt>n¿t cutilio ciii esp¿ícic

¿iiiicit<i, císícia st: e\tetisiiilt 5’ tOitt’Xieii ccitt c~ ‘

f) (.?lí¿iicasdcl l’uictticv- 12=¡iii níctí cm. Ii tí~ ui< ‘titilo al c:ittittto prtttca
1i¿tl sí titíes •2’0() iii ¿ti norte

(.101 sí cas¿t, 1 OitSisit’ dAt LíO t51i¿ititt ¿titicricí fticWi.-¿it’ tic isíscitie scetittoi¿itte cíe los co-ls 51)05 \i nila

icitiíiacitu:t tIc ivar¿is’¿tltív la Áte¿í itítttícíaiiie io-e’~~t ttt¡tt:i.s ¿5~ttYc2ci;i.5 y hierba alía.Se cttc:it¿irc¿t

tisis icteties lltt<i¿ts. Pc~o í)¡etcic’ el c¿í¡.•¡ iittle ci cti¿u itipscl¿ítío-.’t¡ic. ci>tiscrv¿iticlttse <vIti ¿ulecutios

Pc’tlttcííes c-ii;ircú.s en iitwt~s al re tic ¿¡latít1i~ »rhí¡ite> ixieii¡t:is c.spec-es si itt ¿uy eorítnnos

pc’ío cíe actis-itlsící ticasíertal. l?tt las ítitítcciíuc.’tícs eliot’ tití ¿ilttl\tl chic sc’ sthrú cii tina ¡cítísí



despejadacubiertade mataspalustres,perola actividadde anurosaquíesprácticamentenula.El

enclave se considera perteneciente a bosquesecundario.

g) Curichi Grande.- Es el más complejo de todos los enclavesmuestreados.Casi en

comtínícacíoncon el enclaveanterior,se halla entreestey el río, y constadevariaspartes.La

mascercanaa las Charcasdel Puente,esunacharcacon muchavegetaciónenraizadaen el agua

y rodeadadc Heliconia y bosquesecundariode tipo A. Estaconectacon charcasmásprofundas

desprovistasde vegetaciónacuática,igualmenterodeadasde bosquey Heliconia,y con una

charcade forma alargadaen un claro, con muchavegetaciónacuática.Estatermina en una

charcaciretílar casidesprovistade vegetación,queda lugara su veza un brazoqueconectacon

el río, sin ninguna vegetación acuática ni palustre en las orillas, y con aguas muy eutrofizadas.

En todo este conjunto de cuerpos de agua conectados, que tiene unos 125 mdc largo, hay una

gran diversidadde especiesy actividada lo largode toda la estación.No fue descubiertoeste

enclavehastael segundoaño, de modoquese tiene menosinfonnaciónsobrela fenologíade

las especiesen él. Se consideraa estelugarcomo bosqtíesecundario.

h) Curichi Negro.-Situadojunto a la margenderechadel río, unos 200 m aguasabajode la

casa,consistecrí unapozade unos20 x 12 m y 0.6 mdcprofundidad.Susaguasson negrasy

muy eutrofizadas, desprovistas de toda vegetación palustre, y el conjunto se halla rodeado de

bosque primario. Se llena con las lluvias y las crecidas, estando en conexión con el río sólo en

los momentosde máximallenura. Pocasespeciesse hallan, y en bajonúmerodeefectivos,en

estetipo de enclaves.Como el anterior,tambiénfue descubiertoel segundoaño. A todos los

efectosseconsiderapertenecienteal hábitatde bosqueprimario.

i) Otroscuerposde agua>Ademásde los ochoenclavesanteriores,hay otrospuntosdemenos

importancia.máso menosocasionales,dispersospor toda la zona,y de los quesólo sehablará

en casosconcretosen que venganal caso.
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3) MATERIAL Y METODOS

3.1) (;eteralidades.-

El trabajo de campoestuvodividido en dos periodos <a los que en lo> sucesivonos

referiremoscomoprimer y segundoaño). El primerocomprendiódesdeel 23 de octtíbrede

1987 al 17 de abril de 1988,ye1 segundo,desdeel 17 de noviembrede 1988 al 6 de abril de

1989. A lo largo ole dichos periodoshubo algunasatísencíasintercaladas,lst más larga de 18

olías. Además, se hicieron una vtstta anterior (del 7 al 15 de Septiembredc 1987) y dos

posteriores(los días 1 y 2 de Noviembredel 89 y del 22 al 27-XII-89).

Durantetodo o partedel tiempose dispusode vehículosrodoterreno,motosierra,barcas

y caballosparanioverse,asícomo de grupoelectrógenoy panelessolaresparadisponerde luz

eléctricapor la noche,y de radioparacomunicarcon SantaCníz.

Los datosmeteorológicossetomaroninstalandoun termómetroy un psicrómetrojunto a

la casa,y un pluviómetro en el potrero adjunto. Se hicieron cuatro lecturasdiarias de

temperaturay humedada las 08:00, 12:00, 17:00 y 22:00y seregistrabapor la mañanaa las

08:00h la precipitacióncorrespondienteal díaanterior.

3.2) Metodología empleada.-

3.2.1)Faunísticay taxonomía.-

Para la inventariacióny determinaciónde la fauna de la zona se utilizaron redes

japonesas(paraavesy quirópteros),observacióndirecta,huellas,restosy testimoniosde los

lugareños.Para los anfibios y reptiles se colectaronejemplaresde todas las especies

observadas.En el casode los reptilessólo se tomó, etíandofue posible,un corto númerode

individuosde cadaespecieparastí posteriordeterminación.En el casode los anfibiosse intentó

obtenerun mtíestrarepresentativade cadaespecie,en función de stí abonolanciarelativa.Así, de

ciertasespecieseomtínes,se tomo tina muestraadecuadael primeraño y apenasse cogieron

ejemplaresen el segtmnolo.En total seexaminaron1053ejemplares.

Los reptilesfueron fijados con tina mezclade cuatroparresde alcoholetílico al 70% y

una de formol [it] ro. lws an fi bios se inyectaroncon forniol al 1 0% y fueron fijados

etíbriénololostitirante algunashorascon papelempapadoen la misma solucion. [‘notoreptiles

comoanfibios se conservaron,íaoavezfijadoís,et alcoholetílico al 70%.

La bibliografíasobrereptiles y, aúnmás,sobreanfibiosbolivianoses escasay dispersa,

de modotítie el trabajode identificación se llevo a cabohaciendousode las escasasclavesy
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descripcionesde herpetofaunadisponiblesparaotrasregionesde Sudamérica,y sobretodo,

comparandolos especímenesde PuertoAlmacéncon materialde las coleccionesherpetológicas

de las sigtíientesinstituciones:MuseoNacionalde Historia Natural,La Paz,Bolivia; Instituto

de Ecología,IAl Paz,Bolivia; Museode Historia Natural“NoeI Kempff Mercado”,SantaCníz

de La Sierra,Bolivia; FundaciónMiguel Lillo, Tucumán,Argentina; Museo Nacional de

CienciasNaturales“Bernardino Rivadavia”, BuenosAires, Argentina; Museode Historia

Natural “Javier Prado”, Lima, Perú; Museo Nacional de Historia Natural, Montevideo,

Uruguay;Musetíde Zeologia,SaoPaulo,Brasil; British Museumof Natural l-listory, Londres,

Reino Unido; y Estación Biológica de Doñana, Sevilla, España.Por último, para la

confirmaciónde la identidadespecíficade Adenomerahvlaedactvlay de las dosespeciesde

Gymnophionase remitieronejemplaresa la SmithsonianInstitution, Washington,U.S.A.

3.2.2) Reproduccion>

La actividadreproductorade las distintasespecies,seevaluó teniendoen cuentalos

siguientesaspectos:

a) Periodode cantode los machos;cadavezqueun nuevocantoeraescuchado,segrababaa fin

de memorizarloy poderluego reconocerlosin confusióna lo largodel trabajoposterior.Así, se

registraron,siempreque fue posible,la fechade inicio y final de cantoparacadaespecie,así

como la mayor o menorintensidadde la actividadde los machosa lo largo de la estación,lo

cualse evaluóporconteoscasidiariosde lasespeciescantando,y de censos<véaseapanadode

usodel tiempo y del espacio).

b) Presenciade hembrasgrávidas;seregistróel periododuranteel cual fueron encontradas

hembrasportandohuevosmaduros.

c) Presenciade parejasen amplexus;se anotaronlos díasy las especiesvistasen amplexus.

d) Observaciónde puestas;se intentó atribuir las puestasobservadasa las correspondientes

especies,tomandodatosacercade tamañode puesta,estructuray lugar de ubicaciónde la

misma. En los casosde algunosleptodactílidosqueconstruyenconspicuosnidosde espuma,

estosfueroncuantificadosy, en algúncaso,estudiadassu estructuray ubicacióncon respectoal

agua.

e) Estudiode las gónadasy cuerposgrasos;todos los ejemplarescolectadosfueron abiertos

parael estudiode su estadoreproductor.El tamañode la puestaseestimóporconreodirectode
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los huevos o, en el caso de puestasmuy copiosas,por desplazamientode agua en probetas

graduadas...Así mismo,se midió el diámetrode los huevosy seregistróla condiciónde los

mismos (maduroso en vítelogénesis,en ovísacoo en útero). En todos los casosen que se

dispttsoole hembrasportandohtíevosmaduros,secalculóel “factor tamañoovárico (Dueliman

y Crump, 1974). Este consisteen una estima(le la fecundidad,pow medio de un valor que

relacionael tamaño del h tic vn, el númeroole huevosy el tamañode la benibra, mediantela

ecoación

Dlix N91--l

[21’0=

LCC

dondeDII esel diámetromáximodel huevo,NI-I esel númeromediode huevosmadt¡rosen el

ovario(“complementoovárico”) y LCC esla longitudcabeza- ctíerpopromediode las hembras

grávidas.En una primera utilización de estaestima,Duelíman y Crump (1974),utilizaron

tamañosmediosde huevo,y tamañode puesta;estaeractíantificadasencillamenteforzandoa

las ranasaponeren un terrario. No obstante,comoapuntaCruníp (1974),cuandoseexamtnan

gónadasde especímenescolectados,esmuchomás frecuentehallar huevosmadurosen el

ovario, que al final de los oviductos; además,el mejorcriterio paraestarsegurode que un

huevoaún en el ovario esya maduro,esque encontremosun tamañomáximo standardpara

cadaespecieu-ashaberobservadocierto númerode gónadas.Dtíellman(1978a), utiliza ya en la

fórmulael complementoováricoen lugardel tamañode puesta.Ello esrecomendableademás

porqueen ciertoscasospuedeque ambosvaloresno secorrespondan.En estesentido,Crump

(1974) llega a la concítísiónde qtíe sóloen e] casode especiescon fecundidadalta (500 huevos

porpuestao más),podríahabadiferenciassignificativasal titilizar el complementoováricoen

vezdel tamañode ptíestacomoestimade la fertilidad. El diámetrodel huevolo hemosmedido

en ejemplarespreservados,lo qtíe da tinos valoresmenoresqtíe en fresco,pero asíse ha hecho

en modds los casos.de modoqtíe los restíltaolosson de este modo perfectamentecomparables

entresí. Cuanolose encontrstrondiámetrosmuy variables,secttantificarontodos los huevos,

excluyendoen ocasioneslos tic tamañoirás peqtíeño,qtíe poolrían correspondera htíevos

atrésícos.

Adicionalníente,se cuantificópor mediode 7 categoríassubjetivas,el desarrollode los

cuerposgrasos(en o stíeesivo,CG) en machosy hetrbras,con el fin de hacersetina ideade la

tendenciaestacionalen etianto al ncúmtt lo ole reservas.Estascategorías,son: CG>0. ausentes;

CG=1, muy poco olesarrollados’ CG~’, poco desarrollados;CG=3, notablemente

desarrollados:CG>4, bien desarrollados;CG=5, mtiy desarrollados;y CG=ó, enormes,

octípandograo partede la cavidadperitoneal.Se midió también la longittíol y anchura(leí
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testículomásdesarrolladoen los machos,aunquedichosparámetrosapenasfueron usados

posteriormente.

3. 2. 3) UsO (leí tiempoy cl espacío.-

Paraevaltiar las dimensionesespacialy temporaldel nicho ole cadaespecie,en primer

lugar se registró stí presencia- ausenciaen los hábitatsdescritosanteriorníentea lo largode

toolo el periodoole estudio,‘y asíse obtuvo tina ideade los mediosocupados,y de la épocaole

níayoro menorpresenciaactivaen la comttnidad.

3. 2. 3. 1) Uso(leí macrohábitat.-

Paracuantificar los mediospreferentementeutilizadosporcadaespecie,en primerlugar

seanotarontodaslas especiesvistas ti oídascadavez,en cadatino de los enclavesvisitados,y

por stípuesto,el númerode vecesque se visitaron éstos,con objeto de tener tina noción

porcentualde las preferenciasde títilización. El númerode visitas a cadaenclavefue: Orilla

fluvial y Charcosdel Arroyo: 145; Potreros:82; Charcasdel Potrero: 128; Charcadel Bosque:

46; Curichi del Capibara:Sí; Charcasdel Puente27; Curichi Grande:16; Ctírichi Negro: 10.

En total se establecieron2758contactosde todaslas especies,exceptuandoa 13. oaracnemis,fr
nictusy A. hvlaedactvla,queno se registraroncon la misma metodología.Ha de quedarclaro

queestacifra,de la qtíe se extrayeronlos porcentajesde presenciade cadaespecie,se refierea

contactosde la especie,y no de individuos.

Paracompararla composiciónde especiesdecadatipo dehábitat,setítilizó el

coeficientedeconítínidadde Whitraker(1970),segúnel cual:

CC Eab¡(Ea + Eb - Hab),

donde Fab es el númerotic especiescompartidasentredosmedios, Ea el de las especies

presentesen el meolio sí. y Eb el de las presentesen el medio b.

P:u~acalcularen qtié proporcióntina especiedeterminadacontribuyea la stíbcomunidad

de cadamacrohábitat,esimportantecorregirel sesgoprodticidopor el mtíestreodiferencialen

cadatino (verTellerí¿t. 1986), lo títie hemoshechomediantetío desarrollooíd índice
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1-- = -1J

dondenij esel númerodeobservacionesde la especiei en el medioj, y m~ esel númerode

muestreosen el medio ~, de modoque

ti

% II = x 1(X),
S 1--

ti

porcentajequenosindica la

todaslas demásespecies.

proporciónen quela especiei seencuentraen el medioj respectoa

3. 2.3. 2) Uso del microhábitat.-

El estudio del uso del espacioa este nivel, sólo fué llevado a cabo con cierta

profundidadpara el grupo de las ranasarborícolas(Hylidae), ya que al moverseen tres

dimensionesofrecenmásposibilidadesen estesentido.Paraello setuvieron en cuentaunaserie

de variablesen la tomade datosde la ubicacióndecadaejemplar.En cuantoala plantasobrela

queéstesehallaba,seconsideraron:

- Tipo de planta;seconsideraronlas siguientescategorías:matapalustre,matorral,hierba,árbol

pequeño,árbolgrande,enredadera,patujú y palmera.

— Sustratode la planta;se anotósi estabaenraizadaenaguao en tierra.

— Di stancia de la plantaa la ori 1 la.

— Ahtirade la planta.

Paracompararlos parronesde usode diferentestipos de plantas,seusó un indicede

solapamientosimétrico(MacArthur y Lcvins, 1967¿Pianka,1973),segúnla fórmula
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ti

>: 1’ P

ij ik

Vs P~ X 17k

donde0jk esel solapamientoentrelas especiesj y k, Pjj es la proporcióndelrecursoi respecto

al total de recursosutilizadospor la especieJ, P~ es la proporcióndel recursoi respectoal total

de recursosusadospor la especiek, y n esel númerototal de recursos.

En cuantoa la ubicacióndel animalen la planta,seanotaron:

- Altura sobreel suelo

- Ubicaciónexactaen la planta(hoja, tallo o troncoo rama).

- Distanciaal centrode la planta

- Distanciaa la periferiade la planta.

Obviamente,si los contactoshubiesensido sólo visuales, las especiesmenos

eseondedizaspodríanhaberparecidomásabundantesal tenerunadetectabilidadmásalta. Por

esto seoptó porestablecercontactosmixtos audio-visuales,de modo queen ocasionesun

ejemplareraubicadopor su canto,pero no era visible desdeningún ángulo,debidoa la

coberturaofrecidapor la vegetación.En talescasosextremos,naturalmentealgunosde los

datosno pudieronsertomados,y en muchoscasos,independientementede que el anima> fuese

o no visible, tampocosepudierondar valoresa todaslas variablesconsideradas;de ahíqueel

tamañodemuestrano seaa vecesel mismoparatodasellasdentrode la misma especie(en tales

casosseindicaráel tamañode muestraparacadavariableen panicular).Junto a las variables

anteriores,seregistraronla actividaddel ejemplar(cantoo no canto,amplexus,etc), la hora,la

fase lunar,y si el áreaen cuestiónestabamáso menosiluminada.No todasfueron usadasen el

análisisfinal ole los datos,perofueron de utilidad parahaceralgunasapreciaciones.

3. 2.4) Cantos.-

El canto de casi todas las especiesfue registradomedianteuna grabadoraSony

Walkman ProfessionalWM-DÓC y un micrófono direccionalSenheisserMe 80. Para el

posterioranálisisde las grabaciones,éstassedigitalizarona 44.1 Kh y se analizaronmediante

un ordenadorMacintosh,utilizandoel programaSignalyze.La informaciónsobrela frecuencia

se obtuvomediantetransformacionesrápidasde Fourier(FFT), con una anchurade muestreo
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de 1024 puntos.Decadagrabaciónse seleccionéuna secciónde 2.5 segundosparaconstruir

los audioespectrogramasy oscilogramas;en ocasionessehizo un oscilogramaexpandidopara

poderapreciarmejor lascaracterísticasespectralesde los sonidos.Adicionalmente.unasección

de 20-6<) segundosseutilizó paraextraerinformaciónnuméricade las característicasespectrales

y temporales.Parala familia Hylidae, se compararon12 caracteresdel sonidode cadaespecie

(ver atiexos4-6) medianteun análisisfenético.Paraestandarizarlas escalasde las diferentes

variablesseaplicó una transformaciónlineal en la matriz original y la nuevamatrizseutilizó

paracalcularla “distancia taxonómicamedia” entrecadapar de especies(Sneathy Sokal,

1973). Mediante un UPGMA (“unweightedpair group method arithmetic average”) se

generaronárbolesfenéticos,usandoel programaNTSYS (Rholf, 1992),que fueron utilizados

paraestablecerafinidadesentre los cantos.La terminologíausadaen las descripcionesde los

cantossigile a Heyeret al. (1990).

3.2.5) Vanos.

Algunos estómagosfueron diseccionadosy su contenidoexaminadoa la lupa para

aportaralgunosdatosrespectoa la dietade ciertasespecies.

Parala comparaciónde la composiciónen especiesde la comunidadde anfibiosde

PuertoAlmacéncon otrascomunidadesneotropicales,seha empleadola fórmulaqueDuelíman

(1965)desarrollóapartir de la fórmulade Pirlot (1956), y quedespuésrebautizócon el

nombrede Coeficientede SemejanzaBiogeográfica(Coeficieniof EiogeographicResemblance)

(Duelíman,1990):

CBR =

donde C esel numerode especiescompartidaspor las doscomunidades,N1 esel númerode

especiesen la primeracomunidady N2 esel númerodeespeciesen la segundacomunidad.
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4) DESCRIPCION Y BIOLOGIA DE LA BATRACOFAUNA

4. 1. Composición taxonómica dc la comunidad.-

Durantetodo el periodo de estudioy tras posterioresexamenesde todo el material

colectado,se llegaron a determinarun total de 42 especiesde anfibios en Ptíerto Almacén,

repartidosen 2 órdenes,6 familias y 18 géneros.

El nivel de determinaciónno es hastaespecieen el caso de los poco conocidos

Caeciliaidae.Una muestra(le ejemplaresde olicha familia fue enviadaa la Smithsonian

Institution parasu determinación;sólo un ejemplarfue identificadocomopertenecienteal

génerofaecilia, perteneciendoel restoal géneroSiphonous.La unicaespeciede Caecilia

conocidaen Bolivia esCaeciliamarcusiWake,de la región del Chapare,en el departamentode

Cochabamba(Wake, 1984). Del géneroSiphononsse han registrado5. annulatusy Ñ
paulensis(Dunn, 1942). El modo de vida subterráneoy la forma de reproducciónde los

anfibios ápodos,los apartaecológicamentede casi todo tipo de interaccióncon el restode los

anfibios de la comunidady hacemuy difícil el conocimientode su biología y ecología.Por

todos estosmotivos, los ápodosserántratadosaquíde un modo sólo testimonialy quedarán

fuerade casi todoslos análisisglobalesde la comunidad.

Entre algunos anuros,se presentanciertos problemastaxonómicosque serán

comentadosmásen detalleal hablardecadauno de ellos, pero se adelantaaquíqueel estatus

taxonómico de algunasespecies,podrá posiblementepresentarcambiosen el futuro,

especialmenteen determinadoscasoscomplejos,cualesson los de Bufo tvohonius y

Elachistocleisovalis

.

No pareceprobablequemásde unao dosespeciesde anfibios,si esque alguna,hayan

escapadoa la prospección.En el primer año de esttídio fueron encontradas39 de las 42

especies.Las otras tres fueron encontradasen el segundoaño, y sepuedencalificar de muy

escasas.Asimismo,en el primer año se registraroncinco especiesque no lo fueron en el

segundo,y de dos de ellassólo se observóun ejemplar.Porrazonesobvias,no nosatrevemos

a hablarde la escasezo abundanciarelativasde los cecíidos.No esdescartablepor tanto,que

de habertrabajadoniás añosen la zona,algunaotra especiemuy escasapodría habersido

añadidaa la lista, especialmenteteniendoen cuentaqtie no se prospectaronalgunosmedios,

como los arroyosdentrodebosqueprimarioo el dosel forestal.No obstante,no esprobable

que dichos medios presentenalguna especieadicional. Los arroyos son el lugar de

reprodtícciónde las ranasdel géneroCentrolenella(Centrolenidae)y, en ocasiones,de las del

géneroColosthetus(Dendrobatidae).Hastael presente,no seconocencentrolénidosen Bolivia

fuerade los bosquesandinosy su piedemonteinmeoliato (Cannatella,1980; De la Riva, 199<) b;

Reynoldsy Foster l99~ (latospropios).La fuerteestacionalidaddel áreade PuertoAlmacén
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no haceprobablela existenciade centrolénidos,ni de aquellasranasque pudieranteneruna

fuerte dependenciade la humedadpara todos sus ciclos vitales, como las del género

Eleutherodactvlus.Por su parte,Colosthetuses un génerocuyasespeciesson diurnas,y los

arroyosdentro de la selva sí se prospectaronen múltiples ocasionesduranteel día, sin

resultadosen este sentido.Por tanto, nos inclinamos a pensarque cualquierotra especie

existenteen PuertoAlmacén,estadarepresentadapor unapoblacióncon muy bajosefectivos o

sometidaa fuertesflucttíacionesinteranuales,y probablementetendríamodalidadreproductora

tio mtíy especializada.

Algunos atitores [ver por ejemplo, Myers y Rand (1969) y Duelíman (1978a)j,

analizandolos resultadosde sus inventariosherpetológicos,expresaronlas posibilidadesde

poderencontrarespeciesadicionalesen funciónde los diferentesesfuerzosde prospección,

medidoscomodías-hombrede colectaiii situ. En todoslos casos,comoesdeesperar,hay un

gran aumentoinicial en el númerode especiesencontradaspor unidadde esfuerzo,peroluego

la curvase va estabilizandoy gradualmenteserequieremásesfuerzoparaaumentarel número.

En nuestrocaso,en el primerañosecolectóel 92.85 % del total de especies,en un periodode

167 días(donde se incluyen 17 díasde no prospecciónporausencia).En el segundoaño,se

hallaronlas tresespeciesquefaltaban,tras27 días,y el total (excluyendolas cincoespeciesque

dichoaño no aparecieron)en 42 días (entreel 16-XI y el 28-XII). Aunquealgunainfluencia

pudohabertenido, estadiferenciatangrandeen el ritmo del registrode especiesenteel primer

y el segundoaño, no debe ser interpretadasobre todo como consecuenciadel mayor

conocimientode la fauna en el segundoano, sino que en parte respondea tres factores

simultáneos:1) liaberempezadoel trabajode campoen fechasmás tardíasque en el periodo

anterior,con lo cual la actividadde los anfibiosestabamásavanzada;2) haberdescubierto

nuevosenclavesde reproducción(Curichi Grande,Curichi Negro); y 3) unadistribuciónde las

precipitacionesdiferenteen ambosperíodos,que provocóen el segundoañounapresenciamas

tempranade lasespeciesen sushabitualespuntosde reproducción.

La composición en especiesde las comunidadesbióticas tropicales, cambia

considerablementeen distanciasrelativamentecortas,avecesincluso sin cambiarde medio.En

el casoquenos ocupa,no disponemosde inventariosexhaustivosdeotraslocalidadescercanas,

pero sí de algunosdatosreseñables.Por ejemplo,a unos25 km al surde PuertoAlmacén,en

dirección a Concepción.en una zonade bosquecon predominiode la palmeraOrbignva

ohalerata,se ha localizadounaespecieaparentementeindeterminadade Leptodactvltís,asícomo

Phvlloniedusaboliviana. En el momentoen que se sale a la pampaarbolada,se encuentran

ademásespeciescomo Phylloniedusahvnocondrialis,Scinax narkeri,Pseudopaludicola

mvstacalisy Leptodacívius fuscus;además,¡-Ivía ranicepsse hace muy común. En

Perseverancia,150 km al norte de PuertoAlmacén, sehallan Leotodactvluspodicininusy

Lvsaosuslimellus (iloogmoed, 199<)). No esprobable,no obstante,queespeciesadicionales
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sehubiesenencontradoen PuertoAlmacéncon sólo ampliarligeramenteel áreade prospección,

puesel medioesbastantehomogéneoen los alrededores.

A continuacionse ofreceuna lista de todaslas especiesde PuertoAlmacén,ordenadas

sistemáticamenteporórdenes,familias y subfamilias,y alfabéticamentepor génerosy especies.

La clasificaciónsigue a Frost (1985) paraanurosy a Ntíssbaumy Wilkinson (1989) para

apodos.

OrdenGvrnnophionaRafinesque- Schmaltz,1814

Familia Cacc¡IiaidaeRafinesque,1814

Género£a~i1¡a Linneo, 1758

Caeciliasp

.

OrdenAnura Rafinesque,1815

Familia BufonidaeGray, 1825

SubfamiliaBufoninaeCray, 1825

GéneroHab! Laurenti, 1768

Bufo paracnemisLutz, 1825

Bufo tvohonius(Linneo, 1758)

Familia DendrobatidaeCope, 1865

Género pj¡~~j~ Myers, 1987

Enipedobatespictus(Bibron in Tschudi,1838)

Familia Hylidae Rafinesque,1815

Stíbfamilia Hylinac Rafinesque,1815

GéneroLIx¡a Laurenti, 1768

¡‘¡vía acreanaBokermann,1964

Hvla biftirea Andersson,1954

Hyla fásciataGíinther, 1859“1858

Hyla ueouraphicaSpix, 1824

Hvla leali Bokermann,1964

56



Ilvía leucoohvllata(Bereis, 1783)

Hvla melanaruvreaCope, 1877

Hvla mintita Peters,1872

Hx’la nanaBoulenger, 1 889

¡¡vía narvíceosBotilenger,1882

HyiwmrnsJtI(Sehneider.1799)

1-1víaruniceps(Cope, 1862)

Hvla riveroi Cochrsíny Goin, 1970

GéneroQs1.~=~nbuIusSteindachner,1862

Osteoceohalusleorieurii (Duméril y Bibron, 1841)

OsteoceohalustaurinusSteindachner1862

GéneroEbrxnnhxa& Fitzinger, 1843

Phrvnohvascoriacea(Peters,1867)

Phrvnohvasvenulosa(Laurenti, 1768)

GéneroSdnnxWagler, 1830

Scinaxchiquitana(De la Riva, 1990)

Scinaxfuscovaria(Lutz, 1925)

ScinaxEarbei(MirandaRibeiro, 1926)

Scinaxnebulosa(Spix, 1824)

Scinax¡-obra (Laurenti, 1768)

GéneroSohaenorhvnchus Tscht,di, 1838

Sphaenorhvnchuslactetís(Daudin, 1802)

Subfamilia PhyllomedusinacGíinther, 1858

GéneroPlijil m’usa Wagler, 1830

Phvllomedusasp

.

Phvllomedusavaillanti Boulenger,1882
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Familia LcptodactylidaeWerner,1896 (183$)

Subfamilia Ceratophr~nac Tschudi, 1838

GéneroL~afl~lir» Wied-Netjwied, 1824

Ceratouhrxíscornuta«Inneo,1?58~

Subfamilia LeptodactvlinacWerner, 1896(1838)

GéneroA4Qm2m~ra Steindachner,1867

Adenomerahvlaedactvla(Cope, 1868)

Génerotgpfl¿daQtxIns Fitzinger, 1826

Lentodaciviusbolivianus Boulenger,1898

LevtodactvluselenaeHeyer, 1978

Leptodctvluslabvrinthicus(Spix, 1824)

Leotodactvlusmvstacetts(Spix, 1824)

Leotodactvluswa2neri (Peters.1862)

GéneroLitbQ4xI.e~ Fitzinger, 1843

Lithodyteslineatus(Schneider.1799)

GéneroPhvsalaemusFitzinger, 1826

Physalaemusalbonotatus(Steindaehner,1864)

Familia Microhylidae Giinther, 1858 (1843)

Stíbfamilia MicrohvlinaeGtinther, 1858

GéneroChiasmocleisMéhely, 1904

Chiasmocleisalbopunctata(Bocrtger,1885)

GéneroElachistocícisParker, 1927

Elachistocleisovalis (Schneider,1799)
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GéneroHamptophryneCarvalho,1954

Hamptot)hrvneboliviana(Parker, 1927)

4.2. Clavedicotómica parala idcnt¡t’icación de los anfibios de PuertoAlmacén.-

La siguientevio clave pretendefacilitar la identificaciónde todas las especiesde anfibios

conocidasen la localidad de estudio. Su validez se puedeampliaren gran medida a las zonas

selváticascercanas.pero con cierta precaución.En no muchoskm de distancia,otras especiesno

consideradasen la clave puedenestarpresenteso, al contrario,especiesexistentesen Puerto

Almacénpuedenfaltar (verapartado4.1).

1 Sin patas 2

1’ Con patas 3

2 Aberturatentacularjustobajo las narinasexternas,máscercadeellasquedelojo; con “tapón

nasal Caeciliasp.

2’ Aberturatentacularmáscercadel ojo quede las narinasexternas;sin “tapón” nasal
Siphonopssp.

3 Dedoscon falangeterminalno notablementeexpandida 4

3’ Dedoscon falangeterminalnotablementeexpandida 17

4 Piel ventralgranulosa 5

4’ Piel ventral lisa 7

5 Sin glandulasparótidas;cabezamuy ancha;un “cuerno” dérmicoen cadapárpadosuperior

C. cornuta

5’ Con glándtílasparótiolas .. . 6
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6 Hocicopuntiagudo;crestastemporalesmuy marcadas;unafila lateralde tubérculosespinosos;

tibia sin glandulas;tamañopequeño(longitud hoctco-anoen lashembrashasta59.4 mm)

B. typhonius

6’ Hocico romo; tibia con una gran glándula;tamañomuy grande(hembrashasta190 mm)

B. paracncmis

7 Timpanooculto: cabezay ojospequeñosen relaciónal cuerpo;hocicoestecho 8

7’ Tímpanovisible: hociconormal 10

8 Color del cuerponegroo pardooscurocon pintasblanco-azuladas C. albopunctata

8’ No comoel anterior 9

9 Dorsopardoclaroo canela;coloraciónlateral inferiorgris oscuro,contastandocon la

superior:dos manchasnegrasredondeadassobrela región inguinal H. boliviana

9’ Dorsogrisáceo;vientrereticuladode gris y crema;manchanaranjao amarillaen ingle y

carasanteriory posteriordel muslo E. ovalis

10 Primerdedode la manomáscortoque el segundo;tamañopequeño(longitud máximade las

hembrashasta25.8 mm); dorsocon pequeñasfilas de verrugas A. hylaedactyla

10’ Primerdedode la manomáslargoqueel segundo 11

11 Tubérculosmetatarsianosinternoy externomuy conspicuos;machoscon un gransacovocal;

dorsopardocon o sin manchaslongitudinales;una bandaoscuraa lo largodel costadopartiendo

desdedetrásdcl ojo P. albonotatus

11’ Tubérculosmetatarsianosinternoy externonormales:diseñodiferenteal anterior 12

12 Dorsonegrocon dos lineasdorsolateralesatnarillentas;manchasnaranjao rojo en ingles y cara

posteriorde los muslos.... L. lineatus

12’ Diferenteal anterior 13
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13 Sin cordonesglandulareslaterodorsales L. wagner¡

13’ Cordonesglandulareslaterodorsalespresentes 14

14 Ingles y muslosrojizos; cabezaancha 14. Iabyrinth¡cus

14’ Diferentealanterior 15

15 Labio superiorcon barrasoscurasde extensiónvariable;tamañogrande(machoshasta127.8

mm) 1 bolivianus

15’ Labio superioruniformementeoscuro,con un bandaclaralongitudinal sobreél 16

16. Superficieposteriordel tarsocon pequeñosgránulosclaros L. elenae

16’ Superficieposteriordel tarso lisa I~. mystaceus

17 Dos escudetesdérmicosen la caradorsal de las falangesterminales;dorsopardooscuroo

negro,con dos rayasdorsolateralesamarillentas E. pictus

17’ Diferentealanterior 18

18 Primerdedodel pie más largoqueel segundo;pupila vertical 19

18’ Primerdedodel pie máscono queel segundo;pupila horizontal 20

19 Iris pardooscuro,casi negro Phyllomedusasp.

19’ Iris gris pálido 1>. va¡lLant¡

20 Dedoexternode la ¡ranosin membrana 21

20’ Dedoexternode la manocon membranaal menoshastaun cuartode su longitud 27

21 Tubérculoo calcarpresenteen el talón 22
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21’ Sin tubérculoo calcaren el talón . 24

22 Calcarpequeño:primerdedodel pie con membntnapatente II. fasciata

22’ Tubérculosobreel talón; primerdedodel pie casi sin membrana 23

23 Puntadel hocicocon pequeñaprobóscidecarnosa;manchasamarillaso aranjadasen muslos

5. garbel

23’ Sin probóscidecarnosaen la puntadel hocico; manchasoscurasen los muslos,nuncaamarillas

o anaranjadas 5. nebulosa

24 Primerdedodel pie con membranapatente II. raniceps

24’ Primerdedodel pie conmembranavestigial 25

25 Colordel dorsoamarilloo naranjauniforme;carasuperiorde los muslosamarillenta

S. chiquitana

25’ Colordorsalvariable,amarillento,verdosoo pardo,con diseñode nianchasoscuras,cara

superiorde los musloscon manchasanaranjadasy negras 26

26 Tamañogrande(hembrashasta53.2 mm); manchasalargadasoscurasdispersasa amboslados

del dorso.. 5. fuscovaria

26’ Tamañomediano(hembrashasta43.6 mm); a menudodosmanchasoscuraslaterodorsales

alargadasy difusas . 5. rubra

27 Calcarpresente:párpadoinferior con reticulaciones II. gcographica

27’ Calcarausente;párpadoinferior unifomie 28

28 Colordc fondo oid cuerpoverdetranslúcido 29

28’ Di sí iii to al anterior 30
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29 Pintasrojas en el dorso; hocicoredondeado,no proyectándosemásallá del margenlabial
FI. punctata

29’ Dorso uniformementeverdosoo con pintastenuesamarillentas:hocicoproyectándosedelante
5. lacteusdel margenlabial

30 Dedoexternode la manocon membranaal menosen un tercio de su longitud 31

30’ Dedoexternode la manocon membranano másallá de un tercio de su longitud 35

31 Contornoexteriorde tarsosy brazosfestoneadoscon pliegues 32

31’ Nocomoel anterior 33

32 Carainferiorde muslosy tibias blanquecina,amarillao naranja,con manchasnegras

redondeadas H. acreana

32’ Carainferior de muslosy tibias de colorpardoo negrouniforme II. melanargyrea

33 Dos cortascrestasóseasentrelos ojos, orientadasendirecciónanteroposterior O. taurinus

33’ Sin crestasóseasentelos ojos 34

34 Manchanegrasobreel hombro;membranasinterdigitalesrojizas; dorsocon mancha

cuadrangularpardalimitada por un fino rebordecrema;machoscon dossacoslaterales

naranjas P. coríacea

34’ Sin manchanegrasobreel hombro;membranasinterdigitalespardoclaras;dorsocon diseño

variable;machoscon dos sacoslateralespardogrisáceos;labio inferiorcolor crema

P. x’enulosa

35 Dorso pardoclaroo amarillento,con o sin barrastransversales:machoscon dos sacosvocales

lateralesgrisáceos,y piel con pequeñosttíbérculosespinosos:hembrascon piel lisa

O. lepricuril

35’ Diferenteal anterior 36
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36 Una manchaamarillaen la caraposteriordel brazo;costadoscon manchasblancas;párpadcon

pequeñostubérculos;ralla pequeña(machoshasta24.6 mm) .. . II. parv¡ceps

36 Diferenteal anterior 37

37 Dos bandasamarillasdorsolateralesunidassobrela parteanteriorde ]a cabezay manchasacral

de igual color, conectadao no con las dorsolaterales;fondocolor pardo 38

37’ Aspectogeneralamarillento:tamañode las hembrasinferior a 29.3 mm 39

38 Membranasinterdigitalesrojas;contornode La manchasacraly del extremodistal de las bandas

dorsolateralesfestoneado It. leucophyllata

38’ Membranasinterdigitalesanaranjadas;contornode las manchasdorsalesliso en todasu

longitud .... H. bifurca

39 Diseñodorsalde manchasoscurasirregularesentrelos ojos, regiónescapulary/o sacra, sobre

fondoamarillentoo anaranjado 40

39’ Diferenteal anterior 41

40 Manchapresenteo no en formade H en la región escapular,pudiéndoseprolongar

dorsolateralmente;región Jorealmásclaraquela partesuperiorde la cabeza,definiendo

nítidamenteel cantorostral;a menudoun manchitablancabajoel ojo U. riverol

40’ Manchasmáso menosdifusasen regionesinterocular,escapulary sacral;sin cantorostral

n itiolo ni manchablancastibocular ... H. IcaIl

41 I)iseñodorsalcon filas máso menosconspicuasde pcqtieñospuntososcurosque puedenllegar

casia formarlíneas;región dorsolateraly costadosmás clarosque el dorso H. nana

41’ Diseñodorsalvariable,a menudocon un dibujo en forníade reloj de arenao de copainvertida,

limitado o no portío fino rebordecrema II. minuta
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4.3) I)escripción y biología de las especies de anfibios de Puerto Almacén.

Sumario dc especies

4.3. 1) Introdtlcciott

A contintíaciónse ofrecenlos restíltadosobtenidosin situ (salvoescasasexcepciones

que seránindicadas)sobrela biología de cadauna de las 42 especies.los cualesirán siendo

contrastadoscon los datosbibliográficosdisponibles.En el apartadode cadaespecieseda la

siguiente infonnación(exceptoparalos Ceciliaidae,paralos queapenassedisponeoledatos,y

no seránstíbdiviolidosen párrafos):

- Nombre,autory referenciade la descripciónoriginal y, cuandoproceda,autoríay referencia

del nombreactualmenteaceptadoparala especie.

- Númerode ejemplaresexaminados.-Entreparéntesis,seindica primeroel númerode machos

y luegoel de las hembras,separadospor unabarra.Salvo indicaciónen contra,seentiendeque

el materialprocedede PuertoAlmacén.

- Comentariostaxonómicos>En toda investigaciónsobreecologíaBevadaa caboen zonas

“taxonórnicamentedifíciles”, consideramosde gran importanciaclarificarel estatustaxonómico

de las poblacionesen estudio,o explicar lasrazonesporlas queseadoptadeterminadocriterio,

unaprácticaquepor desgraciaes demasiadofrecuentepasarpor alto. Ello permitea lectoresy

ulterioresinvestigadoressabcrde qué seestáhablandoexactamentey evaluar los posibles

márgenesde error. En ocasionesel estatustaxonómicode algunaspoblacioneses incierto,

debidoal insuficienteconocimientode la variabilidad de la especiea la que supuestamente

pertenecen,o a la falta de acuerdoentre los distintos autoresen cuantoa problemasde

sinonimiaso de otro tipo. Cuandoproceda,debidoa quela poblaciónde Puertoalmacénpueda

estarimplicadaen algunode estoscasos,en este apartadose comentaráel estadoactual del

problemay las razonesque se han tenido en cuentaparaseguiruno u otro criterio. Así mismo,

en esteapartadosecomentaráacercadcl esíatussubespecíficode la poblaciónen ctiestionsí es

quepertenecea algttnasttbespeciecotrunmenteaceptada.

- Diagnosis y descripción. En este apartadose pretendedar un conjunto de caracteres

morfológicosque posibiliten la segtíraidentificación(le la especieen el área,aportandodatos

sobre forma, coloración, vascosdistintivos, dimorfismo sexualy variación. Las medidas

máximasde la longit tul hocico - ano se indican al fi mil, en primer1 tígarlas de los machosy

luegola (le las hembras.
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- Hábitat.- Se exponenlas preferenciasde la especieen cuantoal usodel espacio,a nivel de

macroy ni icrohábita t.

- Ciclo temporaly reproducción>Se consideranaquílos patronesde usodel tiempo, tantoa

nivel de ritmos circadianoscomo de la fenologíaa lo largo de la estaciónlluviosa. Estos

aspectosse relacionancon la reproducción,de la cualse tienen en cuentael comportamiento,

modalidadreproductora,fertilidad, y en ocasiones,desarrollo.

- Canto> Se anotanlos parámetrosprincipalescomentadosen el apartado3.2.4), así como

datossobre los tuomentosy lugares en que se produceel canto en los machos,etc. Se

proporcionansonogramasy oscilogramasy se comparan,en su caso,nuestrosresultadoscon

los de otrosatítores.

- Distribución> Se da una idea global de la distribuciónde la especiea nivel americanoy

boliviano, intentandocaracterizarlos factoresbiogeográfícosquedeterminanla existenciade la

especieen PuertoAlmacén.

- Comentarios>En esteapanadose anotauna misceláneade cualesquieraaspectosde otra

índole pertenecientesa la biología de la especie,comopuedenserla dieta,depredación,

parasitación,etc.

En primerlugar se verántodaslas especiesterrestres,y despuéstodaslas arborícolas

(Hylidae).
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4.3.2.5umario(le especies

Una especiede cecilia de color cris azulado,con anillos poco marcados.No se

describióin sittí.

El único ejemplarde quesedisponesecolectóel 8-IV-88, al final de laépocade lluvias,

un día caluroso,balo tín pequeñotronco en el potrero,cercade las Charcasdel Potrero. Al

capturarlose enroscabasobrela hierba.No presentabaningunagaleríapor la quehuir, luego

presumiblementellegó allí por la superficie.No se disponede datossobresu biología.La

mayoríade lasespeciesamericanasde la familia de lasque sedisponede datos,sonvivíparas,

aunqueotras especiesdepositanhuevosque experimentandesarrollodirecto (Duelíman y

Trueb, 1986).La unícaespecieconocidade Caeciliaen Bolivia esC. marcusiWake (Wake,

1984),de la muy húmedaregióndel Chapare,Cochabamba.Hastaestaregiónentrafaunacon

distribuciónen “arco andino’,y propiade regionesmáshúmedasqueJaAmazoniacentral.No

necesariamenteel especímende PuertoAlmacéndeberíapertenecera estaespecie..

£iuliQua~n.

Se encontraronsólo dosejemplares.Es un cecílidomuy característicoporsu coloración

azuladaoscuracon marcadosanillosblancosfinos (Fig. 4.1).

El primerejemplarse capturóel l0-IX-87, casi al final de la¿pocaseca,en los potreros.

Otro ejemplarfuecapturadoa unos40cm de profundidad,cavando,el día3-XI-87 igualmente

en zonade potreros. El no hallazgode cecílidosen el bosqueno indicaqueno los hubiera,ya

que pocostroncosse pudieronlevantaren él y no se excavócon la intenciónpremeditadade

buscarlos.No se tieneinformaciónsobresu biología.Goeldi (1899)aportólos primerosdatos

sobrela reproducciónen el géneroSiphonoos,al observartina hembrade 5. annulatushallada

en I)iciembreenroscadaalrededorde una puestade seis huevos.Gans(196l)registróuna

puestade seis huevosde 5. paulensisen terrario, los cualesmidieron de 4..3 a 4.5 mm de

diámetro.En amboscasoslos huevosfuerondepositadosen tierra, y el desarrollose produce

sin pasarpor la faseacuática.

Las dos especiesindicadasde Siphononsse hallan en Bolivia (Dunn, 1942).Mientras

5. annulattístiene una ampliadistribuciónpor toda la cuencaOrinoco—Amazónicadesdeel

Caribehastala costadel SIL de Brasil, pudiendohabitaren zonasrelativamentesecas(Frost,

67





Bufo naraenemis Lutz, 1925

Bufo oaracnemis.1925. Ltítz. C. R. SeáncesSoc. Biol. París. 93: 213.

LjerYipl aresexarnínados: 13 (4/9)

I)iagnosis y descripción.-

Ningunaotraespecieen la zonaposeeuna piel verrugosa,enormesglándulasparótidas

y tibiales y crestascefálicasmuy desarrolladas(Fig. 4.2). Se trata de una de las especiesde

btífónidos más grandes(hasta 220 mm y 1700 g de peso; Serié, 1935), junto con B

blonibergiy B. marinus,de la quedurantemuchotiemposeconsideróuna subespecie.

Cuerporobtísto:cabezaancha,con hocicoredondeadoen vista de perfil. Diámetrodel

ojo menorque la distanciaojo-hocico. Tímpanomayor (ltie 1/2 deI diámetrodel ojo. Distancia

interoculardos vecesla anchuradel párpadosuperior,el cual tiene un borde sobresaliente.

Tubérculossubarticularesde las manosdivididos; tubérculosmetacarpalesdesarrollados.

Tubéretílossubarticularesde los pies simples,pequeños.Un gran tubérculometatarsalinterno,

siendoel externomenor,redondeado.Plieguetarsalmarcado.Piel dorsal rugosa,con verrugas

espinosas.Color pardoclaro o cremacon manchasoscurasdispersas,a vecescon manchas

blancasrodeándolas.Una gran manchaoscurabordeandoinferiormentelas parótidas.Sin

dimorfismosexual.Medidas: 143.7/190.0.

11áhita 1.-

Bufo paracoemises,como su congénereB. marinus,unaespeciemuy antropófda,que

colonizalos espaciosabiertosporel hombrey su entornoinmediato.Ademásbuscarefugioen

las construccionesde éstey usacomo cazaderolas zonasiluminadasde los pueblos(Lutz y

Kloss, 1952). Pareceevitarel bosque;Heyer(1976),halla E. marinusun 93%de ocasionesen

hábitatabierto,y Duelíman(]978a),señalaque seextiendeen la Amazoniapor los espacios

abiertosdentrodel bosquey lasorillas de los ríos, probablementeporqueparael desarrollode

los embrionesnecesitaaltastemperaturasy sol directoy no usapor tantocharcasen el interior

del bosque.Esta preferenciapor las orillas de los ríos también ha sido notada para %
paracnemispor Cei (1972>,quienmanifiestaqueen Misiones(Argentina),esfrecuenteen las

orillas del Paraná,mientrasque B. ictericusocupacl bosque.Fugler (1986), lo encuentra

ocupandola “terra firme” y la “varzea” (selva inundable)en Tunii Chucua,Departamentodel

Beni, tanto en bosqueclímax comosecundarioy en pantanales.Suponemosque la especie

ocuparíaespaciosabiertosdentrodetalesenclaves.Cnímp (1971),en un estudiollevadoa cabo

en Belénde Pará, Brasil, encuentraabundanteB. niarinusen bordesde bosquey espacios

abiertos,peri> ntincaen el bosquemismo, seaestedel tipo qtíe sea.

En PuertoAlmacén,B. paracnemisno fué jamásencontradofuerade los potreroso en

la orilla del río, y en esteúltimo lugarsólo al final ole la épocasecay principio de la lluviosa. En
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los potrerosse escondíanbajotroncos,piedraso estructurasde origen humano(porejemplo,

dentrode níedasabandonadas)o semienterradosen la basede los arbtístos.

Ciclo temporal y reproducción..

Bufo paracnemíses una especieestrictamentenocturnapero, comoB. marinus,muy

tolerantecon gradosaltosde luminosidad(Jaegery Hailman, 1981).Como especiepropiade

mediosrelativamenteáridos,B. oaracnemispermaneceactivodurantetodo el año.Duranteel

invierno esfrecuentecerca del río, dondese reproduce.De hecho,es la únicaespeciede la

comunidadquelo haceexclusivamentedurantela estaciónseca.Probablementeparala correcta

temperaturade desarrollode los huevosnecesitaademásaguasrelativamentesomerasy

tranquilas,condicionesque el río sólo puedeofreceren el invierno,dondelos díasdespejados

proporcionanla adecuadainsolación a las charcasaisladasquequedanen algunostramos.En

talesenclavesse midierontemperaturasdel aguade hasta38.30 C, a las 17 horasdeldía28-XI-

88.

Se escucharonmachoscantandoen el río el primeraño durantela primerasemanade

Septiembrey algúncantoaisladola tercerasemanade Octubrey cuartade Noviembre.Durante

el segundoperíodode estudio,un machoaisladocantóel 19-XI-88.

Comoes normaen el generoBufo, B. uaracnemistiene un modo de reproducción

generalista(1 y 2 de Duelímany Trueb, 1986).Se analizaronlas gónadasde 9 hembras,con un

tamañoentre 142.5-190.0mm (~ = 165.1). Dos hembrasdel mes de Octubredel 87 no

presentaronhuevos,y el estadodel ovarioy oviductosindicabaque se habíanreproducidono

hacíamucho, Los cuerposgrasos(CG) estabanen el estadio3. Dos hembrasdel mes de

Diciembre,una de cadaaño, presentaronhuevosen vitelogénesisy CG=3. Las otrascinco

hembrasabarcanel períodoNoviembre-Marzo,y presentaronCG=3-6,y huevosmaduros.La

colectadamástempranamentede las cinco(27-XI-88), probablementeestabaa puntode poner,

constittíyendounapuestabastanteretrasada;por el contrario, la mástardiamentecolectada(21-

111-84>, presentabauna puestamuy copiosay al mismo tiempo, CG=6. Todos los datos

anterioressugierenque B. naraenemissereproduceen la zonadurantetoda la estaciónseca,

pudiendosolaparun pococon el principio de las lluvias. Trasel esfuerzoreproductory dadala

menordisponibilidadde alimento en tal época,los cuerposgrasossufrirían una importante

disminución en volumen. No obstante,la gran cantidadde alimentodisponible durantela

estaciónlluviosa (los estómagosse presentaronsiemprellenos), proporcionaa lashembras

recursossuficientespara ir desarrollandounacopiosapuestay unaenormereservagrasaa la

vez. En los machosse observaun patrónparecido.Tresmachosde Octubredel 88 presentaron

uno CG=2, y los otrosdos,CG=0, mientrasque tino del 31 -XII, presentóCG=5.

La fecundidadde B. naracnemisesenornie.El numero<le htíevosfue de 24000-34650

(~=2987(>; n=3) y el FTO=249.6.El diámetromáximode los huevosfue de 1.4 mm. El valor
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de HO esel másalio de todaslas especiesy presentaa E. oaracnemiscomo un estratega“r’

extremo. Duelíman (1 978a) encuentraen SantaCecflia queel máximo ETO lo presentaII.

marínuscon 110.2, reproduciéndosequizámás de una vez al año, con puestasde másde

l0(X)0 huevosde hasta 1,7 mm. de diámetrodepositadasen charcastemporalesen zonas

abiertaso en pozasdel río.

Juvenilescasireciénmetamorfoseadosse encontraronen lasorillas del río en la ultima

semanade Octubredel 87.

La fenología de la reproducciónde B. oaracnemisen PuertoAlmacén no parece

concordarcon la indicadapor otros autoresen otrasáreas.Di Tadaet al. (1976),indicanqueen

Córdoba(Argentina),dichaespeciesereproduceen primavera-verano,estoes,entrelos meses

de Septiembrey Febrero,lo qtíe contrastacon nuestrasobservaciones.Cei (1980) expone

igualmenteque en Argentina el periodode reproducciónabarcadesdeel principio de la

primaveraal final del verano,y quelos saposno sonencontradosduranteel invierno,un patrón

que parecedarsetambiénen la región interiordel estadode SáoPaulo(Vizotto, 1967).Gans

(1960),encuentramachoscantandoen Febreroy Marzo de 1954 a lo largode la línea férrea

SantaCruz-Corumbá,quedelimita aproximadamenteel limite nortedeldominio chaqueño.En

la ciudadde SantaCruz, igualmenteen tal límite, hemosencontradomachoscantandoen la

tercerasemanade Diciembre. Fugler (1986) encuentraen Tumi Chucuaejemplaresdesde

Septiembrea Diciembre.De los 25 especímenesexaminadospor él, no dice cuántosmachosy

cuantashembrashay, pero en todo caso,no encuentrahembrasportandohuevosen todo el

período(26-IX al lO-X]l de 1981).En Tumi Chucua,comoen PuertoAlmacén,sedejasentir

una fuerte estacionalidadanual, aunquepor su latitud (1 1008’S/67010’O)y condiciones

generales,el contrasteesmenosmarcadoque en nuestralocalidadde estudio,tanto a nivel de

precipitacionescomo de temperaturas.En cambioen el límite nortedel ChacoBoreal,donde

trabajó Gans (1960), la estacionalidades mas marcadaque en Puerto Almacén, con

temperaturasmásextremasen ambasestaciones(Morales, 1990).Probablementeen dichazona

la reproducciónse vea trasladadaal verano,por ser las condicionesinvernalesdemasiado

severas,lo que en Puerto Almacén, no sucedería.No obstante,no podemoshallar una

explicaciónsatisfactoriaa la ausenciade huevosen los ejemplaresdeTumi Chucua,puescon

masmotivo allí la reproducciónpodríadarseduranteel invierno, y las hembrasdeberíanpor

tanto mostrarhuevosen desarrolloduranteel períodode estudio.Nos inclinamosa pesarqueel

cambioen la épocade reproducciónde B. paracnemisen PuertoAlmacénrespectoa Argentina,

deberespondera tín conjuntode causasentrelasctíalesla másimportanteesla permisividaddel

clima, y sectíndariamentela disponibilidadde sitios de puesta.Sabidoesoíue lamayoríade las

especiesdel géneroEtífo sonoportunistasy reproductoresexplosivos(Cody, 1966; MacArthur

y Wiíson, 1976),estrategasde la ‘r”. (Pianka, ¡970; Duellmany Trueb, 1986). No obstante,

en PtíertoAlmacénno seobservala querenciapor charcastemporalesy efímeras,aunqueen los
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añosmuy secos,ciertascharcasdel río puedenllegar a reducirseniucho,o inclusoa secarse.

Peroen todo caso.B. naraenemisquedaliberadode la dependenciadel aguade lluvia parala

reprodtícción,al contrarioque las demásespecies.Un patrón similar fue encontradopor

Balinskv 1969)en Sudáfrica;la únicaespeciede tina comunidadde anfibiosno dependientede

la llegadade las lluvias, fue E. regularis,porreproducirseen ríos. Aichinger(1987),encuentra

en Panguana,Perú bosdíuetropicalestacional),oíue Bufo marinus,junto con Vivía boans,esla

únicaespeciecínesereproduceexclusivamenteen la épocasecay en el río, etíandoéstepresenta

bajos niveles,y dejandode cantaral subir el nivel.

Cant o. -

El cantode B. paracnemisno pudosergrabado.Consisteen un largo repiqueteograve,

semejanteal de muchosotrosbufónido~,y esemitido desdela orilla del agua,a vecesestando

el animal parcialmentesumergidoen ella, o sobrepiedraso troncossobrela superficie.

Distribución.-

E. paracnemis es una forma próxima a B. marinus,pero con una distribución

circunscritaa re2íonesmassecasde Sudamérica.Se encuentraen las zonaschaqueñasde

Argentina(Salta,Jujuy, Tucumán,Formosa,Chaco,Córdoba,SantaFe), extendiéndoseal

distrito mesopotámico(Corrientes,Entre Ríos, Misiones), N de Uruguay,SE de Brasil,

Paraguay,y haciael N distribuyéndoseporel E y centro de Brasil a travésde los estados

chaqueñosy del cerrado(Matogrosso,Matogrossodo Su], MinasGerais)hastalas Caatingas

(Bahía,Pernambucoy l’iauí) (Cei, 1980). En todoel áreaocupazonasmas secasquealgunos

de sus congéneres.comoporejemploen los estadosde Sño Paulo y Río de Janeiro,donde

convivecon B. ictericus,pero ocupandosiempre8. paraenemisenclavesmásáridos (Cochran,

1955).

En Bolivia. E. uaracnemisocupatoda la regiónchaqueña,y se extiendehaciael O a

travésde las sabanasbenianashastael piedemonteandinodel departamentode La Paz,y hacia

el N hastael N de Beni y Pando. Algunascitas antiguasde piedemonteandino,pueden

correspondera estaespecieo a Bufo marinus(De la Riva, 199Gb).En todo caso,setratade una

especiede mediosabiertos.Su presenciaen mediosdensamenteforestadoscomo Puerto

Almacénsedebea la colonizacióna travésde los caminoshechospor el hombrey sobretodo a

travésde los propios ríos, que son tina vía de penetraciónde la que no se alejan una vez han

entradoen el medio forestal.Hoogmoed(1990),registrasu presenciaen Perseverancia;no es

probableque la especietraspaseBolivia por el N alcanzandolos estadobrasileñosde Acre y

Rondonia.La gran distanciaentre unoslugarespoblaolosy otros, a lo largode los ríos ha sido

propuestacomolimitante en la distribuciónde Bufo marinus(Lescurey Gasc, 1986).
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Co ni cnt a r ¡ <) S.~

La biología y ecologíade B. naracuemistienemuchospuntosde similitud con la de su

cercanocongénere,13. marintís,del cualmuchosestudiosse han hechoa lo largode su dilatada

(porla manodel hombre)áreade distribución(Zug y Zug, 1979),pero pocosdatoshay de la

dieta de la especieen su áreanatural. Strtissmanet al (1984)encontraronque ff.n=~úmlien

Pará,es un consumadodevoradorde hormigasy termitasen las playasfluviales. Duelíman

(197Sa),encuentratras el análisisde 25 estómagos,68% de ellosconteniendohormigas,64%

coleópteros,40% ortópteros,8% hemípterosy 8% larvasde lepidóptero.Por su parte, ft.

~anwns~mmesuna especiemuy voraz,como todas las especiesde Bufo; a juzgarpor los
enormescontenidosestomacalesdetectados,parecealimentarseen gran parte de duros

coleópterosque proliferan alrededorde los excrementosdel ganado.Un estómagoanalizado

conteníaunaarañade 18 mm y 29 tenebriónidosde 19 mm. Los lugareñosrefirieron el casode

un gran ejemplarque fue sorprendidonadamásdevorarun pollito de gallina. Estavoracidad

facilita el rápidocrecimientodescritoparaB. marinuscuyosjuvenilespuedenpasarde 8 mm a

120 mm en seis meses(Pemberton,1934). Según Zug y Zug (1979) en estaespeciela

madurezsexual se alcanzaríaa los seis mesesde vida. En PuertoAlmacén observamos

ejemplaresde E. paraenemisreciénmetamorfoseadosy otrosde 3-4 cma finalesde Octubrede

1987; en la cuartasemanade Diciembre seobservaronejemplaresde alrededorde 10 cm.

Duranteel mesde Diciembrede ¡978, seveíanabundantesejemplaresde 30-50mm y a finales

de Febrero,todoslos ejemplaresmedían100-120mm. Con ideadc estimarel crecimientose

marcaron5 individuosjóvenes;en B. marinusseha descritoun cienosedentarismoy fidelidad

a los mismos refugios y zonasde alimentación(Brattstrom, 1962). Los juveniles de B

paraenemis,no parecentan sedentarioscomo los adultos.Sólo se obtuvo unarecapturapero

esteúnicodatoes,no obstante,revelador,puesel ejemplarpasóde unalongitud de 76.4 mmy

44 g de peso,a 104 mm y 130 gen44 días.

En tresde los ejemplaresde B. uaracnemisestudiadosseencontraronnematodosen los

mesenteriosintestinalesy junto a los riñones, y casi todos los ejemplaresobservados

presentarongarrapatas;Gans (1960> encuentraen la especiegarrapatasde la especie

Amblvommadissimile

.
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Bufo tvnhon¡us (Linneo, 1758)

Ranatvphonia 1758 Linneo.Syst.Nat. Ed. 10, 1:211.

Bufo tvnhoniusSchneider.1799. Hist. Amphib. 1:207.

Especímenesexaminados:54(33/21)

Comentarios taxonómicos.-

Aunquea lo largode todo el trabajo,nosseguiremosrefiriendoa la poblaciónde Puerto

Almacén como pertenecientea la especieE. tvnhonius, la realidadesque en el futuro su

nombrecambiará.En efecto,de acuerdocon Hoogmoed(1986; 1989; 1990b)bajoel nombre

B. tvphoniussehallan agrupadasvariasespeciesválidas,originalmentedescritascomodistintas

pero posteriormentepuestasbajo la gruesasinonimiade la especie,y asimismomuchas

poblacioneshoy consideradascomo IJy.~hQni s, correspondenen realidada especies

diferentesaúnnodescritas.Una zonaespecialmentecomplejaen estesentidoes la Amazoniade

Perú y Ecuador.Al menos una especieaún por nombrarse halla en Bolivia. La forma

panameñapodríaser la mismaqueocupael occidentede Colombiay Ecuador.La especiedel

SE de Brasil estapor nominar. Hoogmoed(op.cit.) basasus apreciacionesen diferencias

morfológicas,ecológicasy etológicasde muchaspoblaciones,y observafrecuenteslos casos

de simpatríaentredos o mástaxa.No obstante,todaslas poblacionesparecenmantenerunos

rasgossiemprepresentes,comoson la actividaddiurnay nocturna,la mirmecofagia,el hábitat

forestaly la reproducciónexplosiva.

A efectosdecompararnuestrosdatoscon los disponiblesparaotras poblacionesde la

especie’en otraszonas,no entramosen distincionesde tipo taxonómicoentreellas,pero sí

recalcarnosla necesidadde tenersiempreen mentetodolo anteriormenteexpuesto.

Diagnosis y descripción..

La combinaciónde un hocico apuntadoy crestaspostorbitalesexpandidashacen

imposibleconfundira estaespeciecon ningunaotra en el área(Fig. 4.3 A).

‘l’amaño mediano.La piel de los costadosseuneal muslomáscercade la rodilla quedel

cuerpo;piel ásperapero sin grandesverrugas:una fila de tubérculoslaterodorsales.Parótidas

ovaladas,algo mayoresque el ojo. Crestassupraorbitalescontintiándoseen crestas

postorbitalesexpandidashaciaafueraalcanzandola glándulaparótida.Perfil de la mandíbula

inferior cóncavo,sobresalientehacia aftíera de la comisura labial. 1 locico puntiagudo,

retrocediendoen vista lateral.Manossin membrana:tubérculopalmarexternogrande,suboval;

ttíbérculossupernumerariospalmaresnotables.Pies ligeramentepalmeados;tubérculos

metatarsalesgrandes,el internoalgomayor; tubérculossupernumerariosdel pie sobresalientes,

abundantes.La coloración dorsal puede ser Llisácea o canela,con un diseñovariable. A

menudodesdeel extremodel hocicoparteuna líneavertebralclaraquepuedeserfina o bastante
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gruesa;a ambosladosde éstapuedehaberun dibujo simétricode manchastriangulares(diseño

de “hoja seca”).Tambiénpuedepresentarseunabarraoscurainterocular.Puedehaberbarreado

oscuroen los miembros. Sin embargo,muchosejemplares(especialmentelas hembras),

presentanun color uniforme,o con pequeñasmanchasoscurasdispersas.Vientreamarillento.

Machoscon un saco vocal guiar anaranjado.El dimorfismo sexualen tamañoes bastante

acusado,siendoen promediola hembranotablementemayor.Medidas:49.6/59.4.

II áhita1.-

Dueliman (1978a) en SantaCecilia encuentraque sobre una muestrade 232

especímenes,el 87% estabanen bosqueprimario, 26 ejemplaresse hallaron en bosque

secundario,tres en borde de bosquey unoen un claro. Crump (1971)en Belém no observó

nuncasu presenciaen lugaresabiertosni en borde de bosque.Heyer(1976b),en variospuntos

de la CuencaAmazónicaencuentrala especieen bosqueen un 98% de los casos.No sehallaen

mediosantropógenos(Lutz y Kloss, 1952). Parecepor tantoclaramenteestablecidoque B

tvphoniusesuna especieestrictamenteforestal, frecuentementehalladaen la orilla de los ríos

allí dondese la encuentra,que habitasobretodo el oscurosuelodel bosqueprimario (ver

tambiénToft y Duelíman, 1979; Hoogmoed,1979; 199<); Jaegery Hailman, 1981; Duelíman,

1990; Rodriguezy Cadle,1990; Aichinger, 1991; Rodriguez,1992>.

En PuertoAlmacén.13. tvohonius sehalló en todos los medioscon excepciónde los

espaciosabiertos,donde se vió sólo de ¡nodoexcepcional,y siemprecercade] borde del

bosque.Se encuentraprincipalmenteen el sueloen bosqueprimario y secundario,y en las

orillas del río cuandoacudea reproducirse.Los porcentajesde utilización de cadamedio

mostradosen la Eig. 4.3 E, no respondenexactamentea la realidad.En bosqueprimario sevio

másqueen ningúnotromedio, aunqueel 84%de las vecesen queseescuchóla especie,estaba

en la orilla del río (n~25), dondeseoyeron hastasieteejemplaresen 3(X) m de orilla,

Ciclo temporal y reproducción.-

La actividad de 13. tvohoniuses tanto nocturnacomodiurna, manifestándosemás

aquelladuranteel períodode reproducción.La especieesfrecuentementehalladaen plenodía

en el suelo, y por la noche se ven individuos descansandosobre vegetacióna una altura

normalmentemenora un metroy medio(Duelírnan, 1 978a).A vecesha sido consideradocorno

una especiediurna (Randy Myers, 199<); Rodriguez,1992),pero asimismola dualidadde la

actividadnocturna- diurna, ha sido señaladapor otrosautores(Lescurey Gasc,1986).

Se hallaronejemplaresen todo momentoduranteel primeraño,y al menoshastafinales

de Marzo del segtindo.Probablementela especieestáactivagran partedel año.

El modode reproducciónesel 1 y el 2 de Duelímany Trueb, 1986, abandonándoselos

huevosen cordonesen el acua.Se analizaronlas gónadasde 21 hembras,de las cuales 14
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presentaronpuestascompletamentemaduras.Hembrascon huevos en vitelogénesisse

encontrarondesde principios de Noviembre, y con huevosmadurosdesde principios de

Diciembrehastafinalesde Marzo, mesen el quese hallaroninclusohuevosaúnpor madurar,lo

que hacepensaren un períodoreproductorprolongadohastael final de la épocade lluvias e

incítísomásallá.

Gans(1960), a primerosde Marzo en el 5 de la Chiquitaniaobservómachoscantando

y en amplexus.La únicahembraencontradapor Fugler<1986)en Tumí Chuenaen Noviembre

- Diciembre,tenía huevos. Crump (1974) y Duelíman (1978a),encuentranun períodode

reproduccióncontinuo en Santa Cecilia, donde no existe estactonalidad.En Buenavista,

Colombia, Stebbinsy Hendrickson (1959) encuentrahembrascon huevosmadurosen

Noviembre.El cambiode patrónreproductivoanualde continuo a estacionales palpableen

muchasespeciesa medidaquenosalejamosdel EcuadonAichinger (1987)encuentraque 9

especiescon patróncontinuoen SantaCecilia,presentabanun patrónestacionalen Panguana;

entreellasse hallabaB. tvyhonius,paralo cual dichoautorda un periodode reproducciónde

unos seis meses,con predominiodel mismodurantela épocaseca.En PuertoAlmacén,el

primeraño los machoscantaronsiempretras fuerteslluvias, desdefinales de Noviembrea

mediadosde Marzo con amplexusobservadosa finalesde Diciembre.El segundoañocantaron

desdemediadosde Noviembrea finalesde Marzo y seobservaronparejasen amplexusa

primerosde Marzo.En la primeraocasión,lasparejasen amplexusestabana las 18:30,recién

caída la noche,en un pequeñoarroyo de aguasrápidasy limpias, en una zonade bosque

secundario,cercade las Charcasdel Puente;se hallaronhastasieteejemplarescadacinco m de

arroyo. En otraocasiónseobservóla reproducciónen unascharcasde caráctermuy efímero

quesólo se formarontras lluvias excepcionalmentefuerteso continuadas,entrelas Charcasdel

Potreroy el Curichi de] Capibara.Raramentese oyeroncantaralgunosmachosen charcasmás

permanentescomoel Curichi del CapibaraolaCharcadel Bosque.Wells (1979),estudiandola

reproducción de la especieen Barro Colorado (Panamá),encontróque E. tvohoniusse

reproducíaen pozasde arroyoso charcasmásbien pennanentes,y no en charcasefímeras,

como cabríaesperarde un reproductorexplosivo.La reproduccióntenía lugarduranteunos4

mesesen la estaciónhúmeda,sobretododesdela mitad hastael final deésta,resultadosmuy en

concordanciacon los obtenidosen PuertoAlmacén. Randy Mvers (1990),tambiénen Barro

Colorado,considerana E. tvnhoniuscorno un reproductorexplosivoen la épocahúmeda.

Contrariamentea nuestrocaso,Wells (1979) no halla una correlaciónevidenteentre la

aparicionde los corosy lasfuertesprecipitaciones.Los corosen Barro Coloradoempezarona

las 21 - 22 horas,tras la llegadaduranteel díade los machosal lugar. En PuertoAlmacén

comenzaronfrecuentementeen plenodía o por la tarde,si bien escierto que la mayorintensidad

fue nocturna.Frecuentementeseoyeron en el río cantosal atardecery luegocesaron.Los

machoscantandesdetierra en la orilla, tanto en las observacionesde Wells como en las
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nuestras,aunquealgunosmachosen PuertoAlmacén fueron vistos cantandocon el cuerpo

parcialmentemetido en el agua. SegúnWells, aunqueen Barro Coloradolos amplexusse

producíandurantela noche,las parejasno entrabanen el agua a ponerhastaalrededorde una

hora despuésde habersalido el sol, alcanzandoun pico al principio de la tarde, tras lo cual

empezabaa decaerla actividad,cesandoéstatotalmenteantesdel anochecer,en quemachosy

hembrasabandonabanla zona.La gran agregaciónreproductorade fiÁynh9númobservadaen

PuertoAlmacén el día7-111-89,difirió bastantede las observacionesen Barro Colorado,ya que

los amplexusse produjeronpor la noche,y las puestastambién.A las 11 de la mañanadel día

siguientese observaronpuestassemihundidasy enredadasen la vegetación,con consistencia

diferente: las mas recienteseran cordonesbastantecompactoscon huevos,pero otras,

depositadashacíamáshorasque las anteriores,eranmás laxasy con embrionesen desarrollo.

Los huevosmedian 16 mm. Wells halló algunashembrasdejando2 ptíestaspor estación,

extremoqueno hemospodidoconfirmaren esteestudio.

U fertilidad de B. tvphoniusesalta; paralas 14 hembrasseencontróun númerode

huevosentre 11(X) y 1900 (~=1521) y de hasta 1.4 mm. El valor de FF0 es de 39.83.

Duelíman (1978a)halla un rango más amplio (765-2500),pero con una media parecida,

Ñ=1566.5 y un 1-40>37.5(valor calculadoteniendoen cuentados hembrasportando un

númeroanormalmentebajode huevos,de 440 y 310). No obstante,el tamañode las hembras

de la población de SantaCecilia, esmuchomayor (Ñ=73.8). Crump (1974)dio un PTOde

4 1.67. En cuantoa los cuerposgrasos,no seobservóun cambiosustancialen su desarrolloen

unadirecciónconcretaa lo largode la estación,ni en machosni hembras,y normalmente,su

volumeneramuy escaso(entreO y 4, perocon unamayoríade 0).

Toft et al.(1982),dan un períodode 2-3 semanasde desarrolloparaB. tvphoniusen

Barro Colorado,y hallan un incrementoen el númerode juvenilesal comienzode la estación

seca.En PuertoAlmacén seencontraronjuvenilesrecién metamorfoseadosde unos 10 mm

junto a un pequeñoarroyoel 16-11-88.Ejemplaresde unos40 mm sehallaronen la primeray

segundasemanade Septiembredel año87. Unahembracon tina longitud totalde sólo 35.7 mm

capturadaen el mesde Abril, no mostródesarrolloalgtino del ovario, lo que sugiereque se

trataríade un ejemplarjoven,nacidoprobablementede lasprimeraspuestasde la estación.

En resumen,13. tvphoniuspuedeserconsideradoun reproductorexplosivoesporádico,

muy estrategacíe la “r”, condicionadopor las fuertes lluvias. No obstante,el hechode

reproducirseen el río, parececonfirmarla aparenteparadojamanifestadaporWells (1979)de

que pese a ser un reproductorexplosivo, utilice cuerpos de agua permanentespara la

reproducción.Dicho autorexplica el fenómenocomo un posible mecanismoparaeludir la

depredaciónde los htíevospor partede las larvasde L. oentadactvlus;su equivalenteen Puerto

Almacén.L. labvrhinticus,no sereproduceen el río, donde 13. tvohonius sí parecehacerlo,

perosí se hallan presentesen cambiomuchasespeciesde peces,potencialesdepredadores.
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Canto.-

El cantotienela estructuratípica de muchosJMQ. Los machoslo emitendesdela orilla,

con la cabezabastantelevantadaDuelíman(1978a)dicequeen Santa Ceciliael cantoconstade

tres a cinconotas rápidas.de 0.15-0.20s de duración,repetidasa intervalosde 10-15s y con

una frecuenciadominantede alrededorde 1500 Hz. Schlúter (1981) da tina frecuencia

dominantede 800 -22(X) Hz para la población de Panguana.En la Población de Puerto

Almacén, cada llamadadura 213 ms, constade 5-6 pulsos y puedeser emitida unas50

veces/minuto;los pulsos duran 19.4 ms, con un intervalo de tinos 32 ms entreellos; la

frecuenciafundamentalesde 1016Hz y la dominante,1568 Hz (n=3) (Fig. 4.3 C).

Distribución.-

La especieB.” tvphonius” (s.l.) seextiendedesdePanamáa travésde toda la Cuenca

Amazónica,incluyendola región del Chocó(selvade la vertientedel Pacíficoen Colombiay

Ecuador)y bosqueatlánticodel SE de Brasil (Frost, 1985; Hoogmoed,1990b).En las laderas

orientalesandinassobrepasaa veceslos 1800 m. (Duelíman, 1979b).En Bolivia sehallapor

todala región amazónicay áreasforestalessubtropicales,penetrandoalgoen la regiónchaqueña

(De la Riva, 1990b; De la Riva et al., 1987).Hemosencontradoademáspoblacionesde gran

tamañocorporalen los vallesmesotérmicos,probablementetaxonómicamentedistintasde la de

PuertoAlmacén,la cual a su vez no parecediferir de otrosespecímenesencontradosen la

región del Chaparey del piedemonteandinocercanoa SantaCruz.

Comentarios.-

Bufo tvnhoniusesuna especieeminentementemirmecófaga,como ha sido puestode

manifiestopor diversosautores(Dueliman, 1978a;Toft, 1980; 1981; Rand y Myers, 1990;

Rodriguez,1992).Los especímenescolectadosen PuertoAlmacénpresentarona menudolos

estómagosllenos. El examendel contenidoestomacalde una hembrade 56.8 mm, reveló la

presenciade 35 presas,de lascuales25 eranhormigasde 3 especiesdiferentes,con un rango

de tamañosentre3 y 19 mm. El excrementode otro ejemplarcontenía30 cabezasde hormigay

un curculiónido.

Se halló la especiecomopresade L. labvrinthicusy C. cornuta.Wells (1979)ha]laque

las larvasde Lxentadactylusdepredansobrehuevosde B. tvphonius.No sabemossi las de L

labvrinthictístambién.

Se encontrarontresejemplarescon nematodosen la cavidadperitonealy trematodosdel

generoPolvstomaen la vejiga urmnaria.Uno presentabalos dostiposde parásitosla vez.
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Eninedobatesnictus (Bibron jjj~ Tschudi, 1848)

Hvlanlesiapicta Bibron in Tschudi,1838. Classif. Batr.:28

Epinedobatespictus Myers 1987. Páp. Avuls. Zool. 5. Paulo36(25):302

N9 ejemplares:28 [17 (1 del P.N. Amboró, SantaCruz. 1 de Yungasde Cochabamba)!11(2

de Ytingasde Cochabamba,2 P.N. Amboró, 1 Paractito,Cochabamba)!

Comentarios taxonómicos.-

Las poblacionesde Bolivia. con excepciónde las del NO del departamentode La Pazy

O de Pando(que quizá pertenezcana otra especieaún pordescribir), correspondena la

subespecienonimal,E (Lutz, 1952).Sin llegar al extremode prudenciarecomendado

en la especieanterior, las comparacionesefectuadascon los datos de otros autoresdeben

tomarseteniendoen cuentaque,dadasu gran áreade distribucióny variabilidad,posiblemente

másde unaespeciesehalle comprendidabajoel nombrede E. picttís (Silverstone,1976; Lutz,

1952).

Diagnosis y descripción.-

Es el único dendrobátidode la zona (Fig. 4.4 A) y su diseño y coloraciónle hace

confundibleúnicamentecon Lithodvteslineatus,el cual crecede escudetesdérmicossobrelas

falangesterminalesde los dedos,poseepiel másrugosa,tamañomayor,manchasrojasen los

muslosy un diseñoventral distinto.

Aspecto grácil y miembrosfinos. Hocico ligeramentesobresaliente.Tubérculo

metatarsalexternoovalado,internoredondeado.Sin membranainterdigital en manosy pies.

Dorso ligeramenterugoso,pardooscuroo negro,con dosrayas laterodorsalesamarillentas,

finas, que continúanpor la cabezahastaunirseen la puntadel hocico.Otra rayade igual color

recorreel labio inferior y entraen la caraanteriordel brazo.Los miembrosson dorsalmente

pardo-verdosos.Vientre y caraventral de los miembrosnegroscon manchasazul-grisáceo.

Manchasanaranjadasen la axila, zonaproximal de la caraanteriordel musloy en la carainterna

de la tibia. Iris negro.Machoscon sacovocal negro.Medidas:26.0/29.0.

Hébitat.-

Se tratade unaespecie eminentementeforestal,halladapreferentementeen el suelodel

bosqtíeprimario y secundariodel tipo A, aunquetambiénse hallaronejemplaresen el de tipo

B, y en unaocasionseencontróun ejemplaren unamanchade buenacoberturavegetalen los

potreros.entrebromelias espinosas.También se halla en bordesde bosquey de los caminosy

cercade la orilla de los ríos. Parece huir másde la falta de coberttíraarbtístivaque de la

proximidad deespaciosabiertospropiamentedichos. Se sueleencontrar directamenteen el
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suelo,o encaramadoen la vegetaciónhastaa medio metrodel suelo.Nuestrasobservaciones

concuerdancon Duelíman(1978a)quien lo halla siempreen bosqueprimario o secundarioo en

bordede bosquey con Heyer(197(W) queencuentrala especieun 72%de las vecesenbosque

primario, un 28% en secundarioy nuncaen hábitatabierto.Dichasobservacionesconcuerdan

también con Síebbinsy l-lendrickson (1959), Fugler (1986), Hoogmoed(1979), Toft y

l)uellman(1979),Rodriguezy Cadle(1990),Aichinger(1991)y Rodriguez(1992).

En PuertoAlmacénse Localizaronhastatresejemplaresa lo largode 450 m de transecto

lineal, y cuatro machosen una extensiónaproximadade 50(X) m2 dc bosquesecundario.

Roduiguez 1992)da densidadesde 1.6 machos/Hay 3.12individuos/ Ha.

Ciclo temporal y reproducción.-

Comoya ha sido manifestadopor todos los citadosatítoresque han trabajadocon la

especie,su actividadesexclusivamentediurna.Hemospodidoobservarmachoscantandohasta

queanochecíadefinitivamentey empezandode nuevoa hacerloconel másleveatisbode la luz

del amanecerRespectoal ciclo anual,no podemosasegurarsi la especiees activaen Puerto

Almacéndurantetodo el año, Lo másprobableesque no, puestoque el 7-IX-87 sehallaron

ejemplaresen plenodía bajo un troncocerca de la orilla del río, dondeencontraríanun

microclima máshúmedo,ya queen esaépocael suelodel bosqueestabaseco.

Durantetoda la estaciónde lluvias, seencontróactividaduniformede machoscantando,

el primeraño hastael 3-1V y el segundohastael 20-II!, pero esprobableque estasfechas

respondansimplementea la última vezqueseoyó la especie,perono que realmentedejarade

hacerlo.Duelíman (1978a),da un períodode reproduccióncontinuoen SantaCecilia, e incluso

Aichinger (1987)en Panguana,dondela estacionalidadesmarcada,halla machoscantando

durantetodos los mesesdel año, aunqueincrementandosu actividadya al final de la estación

seca.Lo que es seguroesque la especiesólo se reproduceen Puerto Almacén durantela

estaciónlluviosa.

Los dendrobátidosno realizanamplexuscercadel agua(o no lo hacenenabsoluto),ya

que Los huevos son depositadosen tierra, donde son defendidosy protegidosde la

deshidratación;deellos nacenlarvasque serántransportadasen el dorsodel machoo de la

hembra,segúnla especie,y sonabandonadasen cuerposde agua(modo 14 de Duelímany

Trueb 1986).Estos,puedenserreducidos,como porejemplo,acúmulosde aguaen agujeros

entreraíces,sobregrandeshojasmuelas,pequeñoscharcos,e inclusoel interiorde cáscarasde

frutoscomo las cápstílasvacíasde la “castaña’ (Benholletiaexcelsa),una vezqueestánen el

sueloy se llenan de aguade lluvia (Caldwell y Myers, 1990) (parauna revisión del cortejo,

apareamiento,reproduccióny cuidadoparentalen Dendrobatidae,ver Duelímany Trueb, 1986

y Weiygoldt. 1987). No obstante,segúnAichinger (1991b).E~pi~1~ libera las larvasen

charcas,lo queconcuerdatambiéncon las observacionesde Rodriguez(1992). De acuerdocon
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Myers (1987),en el géneroEnipedobateshay amplexuscefálico. En E. nictusesel machoel

portadorde las larvas(Silverstone.1976; Weygoldt. 1983) aunqueAichinger (199W) halla

algunahembratambiénportadora.En PuertoAlmacén,el primerañosecolectaronhembrascon

huevosmadurosa finalesde Enero.y el segundo,entreel 19 de Diciembrey el 16 de Febrero.

El primeraño se hallaronmachostransportandolarvasentreel 14-II y el 14-111, y el segundo,

entreel 26-XII y el 25-1; también se observóotro el 26-XII-89. Las larvas (descritaspor

Lescure,1976) no eranen ningún casotransportadasordenadamente,es decir, con todaslas

cabezasen la línea dorsaldel macho,y las colas pendiendohacia los flancos,como se ha

registradoparaotrasespecies,sino másbienen un agregadodesordenado;estaobservaciónno

concuerdacon lo exptíestopor Lescure(1976; 1980),quien describeun ejemplartransportando

siete larvas en la forma ordenadaindicada. Silverstone(1976), indica que las larvas

transportadasse hallanen estadio24-25de Gosner(196<)).

1)e las 14 hembrasobservadas,13 presentaronhuevosen númeroentre 11-21. En las

hembrasexaminadasde PuertoAlmacénse presentaun fenómenointeresante.En cuatrode

ellas,dos del 30-1-88,una del 19411-88y una del 1-11-89, hay huevospigmentadosen el

ovario, en cuatroestadiosclaramentediferentespresentándosesimultáneamenteen cada

ejemplar:en primerlugar, huevosgrandes(hasta1.9 mm.), virtualmentemadurosen número

entre17 y 21; en segundolugar, huevosmedianosen númerode 9-15; en tercerlugar,huevos

pequeños,en númeroentre20-45; por último, un alto númeroindeterminadode pequeños

huevosatresicosblancos.Otra hembraya del 16-11-89, presenta13 huevosgrandesy 21

medianosy no presentapequeños.Esto noshacepensaren la posibilidad de quelas hembras

haganal menostres puestasdurantela estaciónlluviosa en PuertoAlmacén.La última hembra

tendría sólo ya dospuestaspor hacer.Esto concuerdacon lo expuestoporWeygoldt (1987),

quienmanifiestaque lashembrasde E. pictusdepositanpuestasde 20-30huevos,de 1.5 mm

de diámetroy que una mismahembrapuedehacerpuestasdistintascon intervalosde 15 días

(dentrode los Dendrobatidae,Weygoldt consideraa E. pictuscomo un estratega‘Y”). En los

cincoejemplaresexaminadosde la regiónmuchomáshúmedadel Chapare,P.N. Amboróy los

Yungasde Cochabamba,no seobservónuncala terceracategoríadehuevos. El mayornúmero

de huevosdel tercerestadioseguramentese veráreducidoy no todosllegarána madurar.Por

tanto aquí no somosconsecuentescon el criterio generalde usar el complementoovárico

completÉ)cornomedida<le la fertilidad, perocreernosque la claraestratificaciónen el tamañode

los huevosjustifica la excepción,y a efectosde cálculo del FEO setiene en cuentasólo el

númerode huevosmaduros.1 a fertilidad de Epictuses comovemosmtíy baja(11-21 huevos;

Ñ46.6; n=14: i~l’O= 1.17), como correspondea un estrate’~aextremode la “K’ (en el contexto

de los anuros),¿‘on inversiónparental altísima. l)nelIman (1 978a).encuentrauna fecundidad

ligeramentemayor (20-24 huevos; Ñ=22.5; n=45). y diámetrodel huevodc 2.1 mm (un

paránietroen el cítie es fácil diferir si las medicionesno se hacenen idénticascondiciones),y
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por tanto, un PÍO algomayor(1.7); Crump (1974)da un rangode númerode huevosde 6-31,

(~= 18) y un FlO~ 1.6 y exponeque en estaespeciese halla tina notablecorrelaciónentre

tamañode la hembray fecundidad,comocorroboraAichinger(1991b>.

Los cuerposgrasosse presentarontanto en machoscomo en hembrassiemprepoco

desarrollados(entreO y 2), salvo un machodel 14-111-88,con CGr4. Se vieron un total de

sietemachosportandolarvas,y encuatrode elloséstasse pudieroncontar,oscilandoel número

entre 10 y 14 (n~l 2). Otros datos parala misma especie,reportanejemplarestransportando

larvas en numerode cuatro a ocho (Silverstone,1976) y siete (Lescure,1976); por su parte,

Aichinger (199Ib), halla de 2 a 16 larvas(R~9.3; n=9). Atinque trabajemoscon muestras

pequeñas,estenúmeroalgo menoral de huevosmaduros,puederespondera la pérdidade

larvasen el casode las puestasmáselevadas,puescontrariamentea otrosdentrobátidosen que

los renacuajosse adhierenfuertementeal dorsodel progenitor,en E. picttís no ocurreasíy de

hecholas larvas“desmontan”y se pierdenal menorroce al capturarlos,como ya habíasido

hecho notar por Weygoldt (1987). Aichinger (1991b) manifiestaque en L~gÉjin,

probablementedebidoa su mortalidad,el númerode larvastransportadasesun 38% menorque

el de huevosmaduros.Weygoldt (1987)exponequeen estaespecie,el machopuedeatender

másde unapuestasimultameamentedurante,doso tressemanas,y quelas larvassonllevadas

rápidamenteal aguatras la eclosión.Aichinger(199Ib) diceque el períodode transporte,que

se sueleproducirtras fuerteslluvias, esde unaspocashoras.Posiblementehayaunarelación

directaentreel períodoque las larvaspasansobrela piel del dorsodel adulto, y el gradode

fijación a éstaquepuedenalcanzar.

Canto. -

Los machosemitenel cantoa cualquierhoradel día, desdeel suelo,desdevegetación

bajao desderamaso troncoscaídos,perosiemprebajouna notablecoberturaarbustiva.Parece

haberuna mayoractividad de canto en las últimas horasde la tarde,y la lluvia pareceser

estimulante,La llamadaconsisteen una sucesiónrápidade notastonales“pit-pit-pit-pit-pit”.

que puederecordaral cantode un grillo. Cadanota tiene una duraciónde 29 tus, con una

frecuenciafundamentalde 1963 Hz y unadominantede 3937 Hz, y con potenciaen 7843 Hz;

el ritmo esde 241 llamadas/minuto,con un espacioentreellasde 226 rus (n=7) (Fig. 4.4. B).

Schlúter(1980a) en Panguana,da unosdatosparecidos,con una frecuenciafundamentalde

19<X)-25(X) Hz, unadominantede 4(XX)-4700 1-Iz y tina armónicapotenteen 67(X)-7500Hz; los

parámetrostemporalesmostradosen su sonogramatambiénparecenestarde actíerdocon los

nuestros.

La únicaespeciecon un cantoparecidoen PuertoAlmacén esAdenomerahvlaedactvla

,

cuyo sonidoesmástuetálico.
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Distribución.-
Epipedobatesnictus sedistribuye por toda la región Guayanesa(Surinam,Guyana,

GuayanaFrancesa),5 y E de Venezuela,las regionesamazónicasde Colombia,Ecuador,Perú,

Bolivia, y granpartede la CuencaAmazónicaen Brasil al N de los 20~ 5 (Silverstone,1976;

Frost, 1985). En Bolivia, la especiese halla en toda la región amazónica,tanto en zonas

húmedascomosemihúmedas,siempreque haya coberturaforestal (De la Riva, 1990b) y la

hemoshalladohastaa 10(X) m de altitud en las laderasandinasde Cochabamba.La especieL

flavonictus(Lutz, 1925)se hallaen la región sudorientaldel país,y fué erróneamenteincluida

comoE. nictusporDe la Riva (1990b).

Comentarios.-

Como todos los Dendrobatidae,E. nictusesun buscadormuy activo de alimento,que

consumeun granporcentajede hormigas(Toft, 1980;Rodriguez,1992).Silverstonecita varios

tipos de pequeñaspresasencontradasen dosestómagos,prevaleciendolas hormigasy termitas.

Duelíman(1978a)encuentraun 60%del volumende presasconstituidosólo por hormigas.El

contenidoestomacalde una hembraprocedentede los Yungasde Cochabamba,reveló35

presas,de las cuales34 eranhormigas.Ejemplaresen cautividadaceptaronbiencochinillas,

termitasy larvasde dípteros.

No se sabenadadel comportamientoterritorial de E. pictus,que supuestamenteha de

tener(Weygoldt, 1987).En unaocasiónencontramosdosmachosen pleno “combatesonoro”.

El machodominante,que perseguíaal otro, emitíacuatronotasseguidasa intervalosvariables,

en lugardel cantotípico. Toft (en Crump, 1974),cita la existenciade combatesterritoriales

entremachosobservadosen Perú.
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(?cratonbrvscornuta (Linneo, 1758)

RanacornutaLinneo 1758. Syst. Nat. cd 10; 1:2 12

CeratophrvscorntítaPeters1872. Monatsb.Akad. Wiss. Berlin: 204

Ejemplaresexaminados:1<> (5/5)

Diagnosis y descripción.-

Es unaespecieinconfundiblepor su cabezaanchísimay párpadosuperiorcon un cuerno

dérmico(Fig. 4.5 A).

Cuerpo robusto. Cabezamás anchaque la mitad de la longitud hocico-ano,muy

osificada.Narinasmáscercadel ojo quedel hocico.Crestasstípratemporalesmarcadasbajo la

piel. Dientes en la mandíbulasuperior muy notables.Piel con verrugas,especialmente

sobresalientesen los costados,y crestasdérmicasde forma irregulara ambosladosdel centro

dcl dorso.Vientrerugoso.Manossin palmear.Tubérculopalmarexternogrande,aplastadoy

redondeado,el internosubrectangular,presentandoen el machocallosidadnupcial en su borde

exterior; dichacallosidadse presentatambiénen el primerdedode la mano,queesmás largo

queel segundo.Tubérculometatarsalinternogrande,ovalado;sin tubérculometatarsalexterno.

Plieguetarsalmarcado.Cuartodedodel pie con membranahastael extremo.Machosde color

beigecon manchaspardaslongitudinalesirregulares.Dos bandaspardasdesdelos ojos al

extremodel hocicopasandopor las naiinas.Barrasde igual color sobreel labio. Miembroscon

barrasgruesastransversales.Sacovocal guIar grande,oscuro.Hembrascon parecidodiseño

sobrefondoverde,y no presentandobarrassobrelos labios.Medidas:77.2/102.6.

Hábitat.-
Se encontrósólo en el suelode bosqueprimario (100%; n=3) (Fig. 4.5 B), como

concuerdacon las observacionesde otrosautores(Duelíman,1978a;Hoogmoed,1979; Toft y

Duelíman,1979; RodriguezyCadle,1990; Zimmermanny Rodriguez,1990; Aichinger, 1991;

Rodriguez,1992). Todosnuestrosejemplaresexceptouno sehallarondurantela agregación

reproductoraen la Charcadel Bosque.Un juvenil fué halladoen el suelo a unos50 m de la

misma. No parecesertina especiecomúnen ningunaparte,y en PuertoAlmacénrepresentasólo

el 0.10% de las observacionestotales de especies.Ademásde no serabundante,pasamuy

desapercibidadadastí pocamovilidad. Su presenciaesdetectablebuscandolos ejemplarescon

linternaen el suelodel bosquepor la noche,ya que a menudose hallan semienterradosentrela

hojarasca,con sólolos ojos o partede la cabezafuera,y puedenserlocalizadospor el brillo de

aq¡íellos.
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Ciclo temporal y reproducción.-

Se trata de una especienocturna,aunquepuedeacudira reproducirsea las charcas

duranteel día, y de hecho,Zimmenuanny Rodriguez(199<)) manifiestanque probablemente

la especiepresentetambiénalgode actividadditirna.

En PuertoAlmacén, probablementepase la estaciónsecainactivo, oculto entrela

hojarascadel suelo.Al menosen el primeraño, sehallaronejemplaresa fines de l)iciembrey

a mediadosde Marzo. Los datospara compararcon otros trabajossonpocos.Duelíman

(1978a) sólo halló un ejemplaren SantaCecilia. Aichinger (1987), da un período de

reproducciónde dos mesesdurantela estaciónlluviosa en Panguana.Ceratonhrvscornuta

tiene un modo generalisíade reproducción,con huevosdepositadosen charcas(modo 1 de

Duelímany Trtíeb, 1986).

En PuertoAlmacénsecomportócomoun reproductorexplosivocon unasola sesión

de reproducción.En ambosaños,tal sesiónseinició el 28 de Diciembre, tras la primera

lluvia lo suficientementefuetecomoparaque se formasela Charcadel Bosque. El 28-XII-

87 llovió toda la nochey partedel día hastaun total de 68 l/m2. La Charcadel Bosque,

inexistentehastaentonces,se llenó hastaunaprofundidadmáximade50cm.A las 16:00se

vieron dosparejasen amplexus,y dosmachosy doshembrasporseparado.Por la nocheno

se visitó el lugar, peropresumiblementeseguiríanreproduciéndose.El 28-XII-88, llovieron

24 1/ru2, y la charcasellenó con unos pocoscm de agua.Por la nochehabíaparejasen

amplexusy la actividadreproductoraseprolongótambiéna la nochesiguiente.Nuncamásse

volvieron a observar.Tras lluvias muy fuertesacaecidasel 14-111-88,se encontróuna

hembraen el mismo lugar, y según nos comunicaronhabía otro ejemplar al lado.

Lamentablemente,no pudimos observarsi se habían producidoamplexus,pero nos

inclinamosa creerque no, en virtud de lo observadoel segundoaño y del estadode las

gónadasde lahembraen cuestión.Enel año 89 la estaciónlluviosa comenzófuerte,sellegó

a PuertoAlmacénel día 22 de Diciembre,y la Charcadel Bosquerebosabaporel camino,

cubriéndoalrededorde 1.5 m en el centro.Se hallaronentonceslarvasde C. cornutabastante

desarrolladas,con grandespatastraseras,de modoque la nocheo nochesde reproducciónse

habíanadelantadobastanterespectoa los añosanteriores.Presumiblemente,las hembras

debenportarhuevoslistos paraponerdesdepocodespuésde empezadala estaciónlluviosa,

estandoasí preparadasante la primera lluvia fuertede Dicienibre. Las cuatro hembras

colectadasen los días de reproducciónpresentaronhuevosen útero,y ovadocon algunos

atrésicosy otros aparentementeen vitelogénesis,pero que probablementedegenerarían

posteriormente.La hembradel 14-111-88,presentabael ovario sólo con restosde huevos

atrésicos.En todos, machosy hembras,los cuerposgrasos presentaronun desarrollo

moderado,con valoresde 2-4.
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Ceratophrvs cornuta es un estratega de la “r”. que se reproduce en charcas

temporalesy tiene una fertilidad alta. El número de huevososcilé entre 1350-200<)

(R~l784.3;n=3). De una hembracon 650 htíevosen útero,no se contóel númerototal,que

se hallabatambiénrepartidoen oviductos,ovario y cavidaddel cuerpo.Los huevosmiden

2.4 mm y el FÍO esalto, de 43.0. La puestareportadapor Duelíman (1978a),de 1750

huevos,concuerdacon nuestrosdatos y sólo el tamañodel huevoes menor, lo que le

ocasionaun FÍO másbajo,de 32.0. Aichinger(1985) halla en Panguanauna sola hembra

con 2270huevosde 2.0 mm y 97 mm de longitud cabeza- cuerpo,con lo cualsu Ff0 esde

46.8. En PuertoAlmacénestá claro que todo el esfuerzo reproductor es invertido en una

únicay copiosapuesta.Probablementeen zonasno estacionalescomo SantaCecilia, haya

masde unapuestaanual.

Pocosdatoshay sobrela duracióndel desarrollo.Las larvasde Ceratoohrvsson

carnívorasobligadas(Heyer et al., 1975). Las larvasobservadasen PuertoAlmacén en

Diciembre del 89 estabandevorandoa otras, indeterminadas,en la Charcadel Bosque.Un

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

Canto.-

El cantode estaespecie,emitidotantode díacomo de noche,consisteen un pitido

pulsado.Schliiter (1980b),manifiestaque C. cornutacanta sólo por la noche,excepto

durante‘conciertos” masivosen compañíade ciertasespeciesde microhilidos, que se

prolongandurante36 horas(Schluter, 1980b; 1980c; 1987). Dicho autor encuentrauna

frecuenciafundamentalentre 1400-2200Hz, y una duraciónde 0.8 s, datosen concordancia

con los registradosen PuertoAlmacén,dondeseobtuvo una sóla grabación(Fig. 4.5 C).

Los machoscantabandesdetroncosflotanteso emergentessobreel agua.La nota,compuesta

de 94 pulsos emitidos a razón de 91.8/s, duró 1026 ms, con una frecuencia fundamental de

2175 Hz y una dominante de 4321 Hz.

Distribución.-

Es la especiecon másampliadistribución del género.Se halla en toda la región

amazónica de Venezuela.Colombia,Ecuador,Perú,Bolivia y las Guayanas(Lynch, 1982;

Frost, 1985).En Bolivia ocupalas zonasforestalesamazónicashúmedasy subhúmedas(De

la Riva, 1990b). PuertoAlmacén representauna localidad cercanaal límite 5 de su

distribución.
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Comentarios.-

Ceratoohivscornutaesunaespeciecarnívoraque se alimentabásicamentede otros

anfibios (Duelíman 1978a; 1990; Duelímany Trueb, 1986). Unade las hembrascapturadas

vomitó dos ranas,una de ellasuna Scinax rubra, y la otrano se pudo identificar. De tres

estómagosanalizados,uno estabavacío y otro conteníauna araña,una hormigay dos

termitas, pero es probable que dichas presas proviniesen a su vez de los estómagos de las

ranas ingeridas; el tercero presentó una pareja de ¡¡vía acreana todavía en amplexus.

El joven capturado el 29-111-89, devoró durante su transpone en una bolsa de tela a

un jovenL. wauneri y a un jovende H. bifurca.En cautividad,un ejemplarsecomió una S.

nibr4 e inclusollegó a comersealgunosB. tvphoniusy B. aracnems.

Se hallaron nematodos en el estómago de un ejemplar
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Figura 4. 5 B. Uso del macrohábitaten Ceratophrvscornttta

.
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Figura 4. 5 C. Oscilograma y audioespectrograma dc Ceratonh rys coratíta

.
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Adenomera hvlaedact da (Copc,I 868)

CvstianathtíshvlaedactvlusCope, 1868. Proc.Acad. Nat. Sci. Philadelphia20: 115

Adenomerahvlaed:íctvlailever. 1974. Contr. Sci. Nat. 1 list. Mus. Los AngelesCo.253:38

Ejemplaresexaminados:20 [16 (1 de las Lajas,12 Km al N ¿le PuertoAlmacén 1 4 (1 de las

Lajas) 1

Comentarios taxonomicos.—

El géneroAdenomera,pese a contenersolamenteseis especies,presentagraves

problemas de identificación,dadasu gran variabilidad intraespecífica e intrapoblacional. A

pesarde profundosestudios llevadosa cabo sobre la taxonomía,variación y relaciones

filogenéticas del género(lleyer. 1913; 1974b; 1977b),no está,ni muchomenos,puestoel

punto final a la solución de talesproblemas,que probablementesólo llegtíe de la manode

estudiosbasadosen rasgos no morfológicos externos, como los crotr~osomasy el canto

(Heyer, 1984).1 leyer(1973)defin¡ódos ‘especies no dimensionales” (para tina explicación de

esteconcepto,ver Gans, ¡959; 1966) viviendo simultáneamenteen seis grandesáreasde

Sudamérica. En el casode Bolivia, al menosen una localidad(Buenavista,SantaCruz) se

hallaríanlas dos en simpatria. Para estas dosespecies,designadasen principio como 1 y II,

Heyer (1973), en el área amazónica que nos interesa, halla disponiblesrespectivamentelos

nombresde Cvsti2nathushvlaedactvlusy Leutodactylusandreqe,transferidosmás tardepor él

mismo(1974b)al géneroAdenomera.La primeraseríauna especiecon las yemasde los dedos

no expandidas,mayormentenocturnay de formacionesabiertas,mientrasque A. andreae

tendríapuntas de los dedosexpandidas,y seríadiurnay habitantedel suelodel bosque(lleyer,

1977b).La poblaciónde Adenomerade PuertoAlmacén,trassucomparacióncon ejemplares

de la colección del Museo de Zoología de Sáo Paulo y contrastadassus características

morfológicascon todoslos datosbibliográficosdisponibles,fué identificada,con reservasy no

sin dificultades,como A.hvlaedactvla.Otras poblacionesfueron observadasen otras

localidades,como Asunción(Paraguay),SantaCruz y Buenavista,las cualesteníanen común

un cantosemejanteentresí y ligeramentedistinto al de los especímenesde PuertoAlmacén,

ademásde ser éste emitido por los machosen zonascasi anegadaso en la proximidadinmediata

de charcas, conducta jatuás observada en PuertoAlmacén. A efectosde estadiscusión,

conviene adelantaraquí qtte el modo de reproduccióndel género, consideradouna

sinapomorfía,consistiríaen la deposiciónde pocoshuevos,perograndesy ricos en vitelo, en

el interior de un nido de esptima,construidoen un agujeroen tierra y en el cual las larvasse

desarrollaríanhastacompletarla metamorfosis,sin pasarpor tanto por tina fas< acuáticade

alimentaciónactiva (modo22 de Duellínany Trueb,1986) (Lutz, 1947: l-leyer. 1973; Heyery

Silverstone,1969; ¡leyer, 1969). Los ejemplaresobservadosen Bttenavista,de mayor tamaño

que los de PuertoAlmacén y con ciertas diferencias morfológicas, fueron identificados, por
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exclusióncomo A. andreae,aunqueseconsideróque por las razonesexpuestaspor Heyer

(1973),no senanconespecíficoscon los de Paraguay,sino simplementepertenecientesambosa

la “especie no dimensional”11. Se descubrióque su fertilidad, con puestasde 45-103(x 64;

n=5) huevos,estabamuy porencimade lo descritoparacualquierespeciedeAdenomera,y por

si estofuerapoco.el nido no erarealizadoen tierra, sinojunto al agua,de un modoidénticoal

de las especies de ~~n~xytm del grupo~ y de hecholas larvaspresentabanestructuras

bucalesdesarrolladas.Corno medio de confirmar las identidadesde estosejemplaresde

Buenavistay la de los de PuertoAlmacén, se remitieron muestras de las dos poblacionesa la

SmithsonianInstitution, con el descorazonadorresultadode que ambasfuerondeterminadas

comoA. hv!aedactvla.Obviamenteseha incurridoen un error,puesdosespeciescon cantoy

biologíareproductivadiferentesestánimplicadasen la muestratotal. Nos inclinamosa creer

que la poblaciónde PuertoAlmacéncorresponderealmentea A. hvlaedactvla,mucho más

distribuidaen Bolivia queA. andreae(Heyer, 1974b).No obstante,frentea tantaconfusiónno

quedamás remedioque ser prudentes.Además,como se ha dicho, los ejemplaresde

Buenavisray los de Paraguaycompartenalgunascaracterísticasy A. hvlaedactvlahabitaen

Paraguay, pero no A. andrepe(Frost, 1985). Cotrio el propio Heyer (1984)reconoce,“the

status of thesíendertoed,open formation asgociated species is unresolved...”y probablemente

bajoel nombrede A. hvlaedactvla,sehalle másde unaespecie.

Diagnosis y descripción.-

En el área,sólo sepodríaconfundircon juvenilesde 1spt~~yhasperotodosexcepto

L. wa2neritienendoscordonesdorsolaterales;A. hvlpedactvlacareceademásde unabarraclara

interoculary no tieneel primerdedoconspicuamentemáscortoqueel segundoni rebordesen

los dedosde los pies(Fig. 4.6 A).

Tamañopequeño.Piel lisa pero con pequeñostubérculoslongitudinales,especialmente

conspicuosenel costado,sobrela ingí; piel ventral lisa. Hocicoapuntado,especialmenteen los

machos,sobresaliendoporencimade la mandíbulainferior. Tímpanoaproximadamentedos

terciosdel diámetrodel ojo. Manos y pies sin membrana.Tubérculopalmarexternogrande,

redondeado,el internomenory ovalado.Tubérculosmemtarsalespequeños,de tamañosimilar,

redondeados. Tubérculos subarticulares de manos y pies redondeados,simples, muy

conspicuos. Diseño variable, color gris o pardocon o sin tina bandaanchaclara vertebral;

manchas oscuras difusas dispersas por todo el cuerpo, que pueden formar barreadoen las

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

II á1) it a t.-

En PuertoAlmacén,A.hvlaedactvlaocupatodoslos mediosterrestres,desdeel bosque

primario a los potreros,en los cuales se ubica siempre junto a ¡natasquele ofrezcanunamínima
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cobertura.La categoríade A. hvlaedactylacomoespeciedemediosabiertosno estátanclara.

Aunque Heyer (1976b),da un 100% de presenciaen tal hábitat, y Zimmermann(1983)

también,otrosautoresla sitúanen bosqueprimario o secundarioy bordede río (Lutz y Kloss,

1952;Hoogmoed,1979;Toft y Duelíman,1979: Rodriguezy Cadle, 1990; Aichinger, 1991).

Crurnp (1971), estudia bajo el nombrede Lentodactvlusmarmoratuslo que en realidad

correspondíaa A. hvlaedactvlay a A. andreaeen Belem(Heyer, 1973), y siemprelo halló en

bosqueprimario, bien “Varzea” o “Tierra Firme”. Hoogmoed(1990a),halla Adenomerasp

.

(supuestamenteA. hvlaedactvla)en Perseverancia,en bosqueprimadoy en bosqueinundable.

Rodriguez(1992) la consideraunaespeciede bosqueperoque sereproduceen zonasabiertas.

Ni si quiera en los casosde simpatríaestrictacon A. andreqe,se ha indicadouna segregación

espaciala nivel de macrohábitat(RodriguezyCadle,1990; Duelímany Salas,1991)tal como

era indicado por Heyer y Maxon (1982a). Pesea nuestraobservaciónde A. hvlaedactvla

medrandoen espaciosabiertospor el hombre,Aichinger(199la), dice que estaespeciees

excluidade las tierrastransformadasparacultivos. En PuertoAlmacen hasta35 especímenesse

hallaron en 450 m de transectolineal en bosquesecundariode tipo B y es una especie bastante

común.

Ciclo temporal y reproducción.-

Se tratade unaespecietantodiurnacomo nocturna, como ya ha sido indicadopor otros

autores(Duelíman, 1989: 1990; Rodriguezy Cadle, 1990; Duelíman y Salas. 1991). No

obstante,Heyer(1977b)manifiestaqueesunaespeciediurna,mientrasque Rodriguez(1992)

la considera nocturna. A principiosde la estaciónlluviosa, los machoscantan sobre todo antes

del anochecer, pero después cantan incluso en las horas centrales del día, con sol fuerte. En

cambio, estaactividaddecaemucho e inclusocesapor completoen las nochesde mucha

luminosidad.

Adenomerahvlaedactylapresentaactividaden PuertoAlíuacéndurantetoda la estación

lluviosa. El primeraño los machos empezaron a cantar a finalesde Octubre,con las primeras

lluvias y al menos lo hicieron hasta primeros de Marzo. y el segundoañocantarondurantetodo

el períodode nuestraestanciaallí. Aichinger(1987)da una duración del período reproductor en

Pangttana de alrededor <le ocho meses, centrado alrededor de la estación húmeda,fuera de la

cual apenas se oyeron cantos. Hoognioed,(1990a)encuentraAdenomeraso. en Perseverancia

en la época seca.

1-lembrascon huevosmadurosse capturaronlos días31-X-87, 25-11-89y 25-XII-89.

De las cuatro hembras examinadas, dos mostraron muchos huevos atrésicos (1(X) ~ 120) o en

vitelogénesis y entre ellas, una no presentó huevos grandes que permitan inferir cuántos

constituirán la puesta, aunque la otra sí. De este modo, hallamos en tres hembras huevos

madurosen numerodeY. 17 y 18, con un diámetrode hasta2.6 mtu. Si consideramossólo las
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dos hembras de más huevos, pues no sabemos el tamaño final de puesta de la que sólo presenta

siete huevos, el FT04.86. Considerandolas tres puestas,el FTO=l.48,y A. hvlaedactvlase

presenta así como el extremo del continuo “r - K”, dentrode la coíuunidad de PuertoAlmacén.

Es un valor semejanteal dadopor Duelíman (1978a) para~2nk~, de 1.0, especieque

presentó un número de huevosentre6 y 16 (x=8.7; n=12); no obstante,valoresde PTOmás

bajos fueron presentadosen SantaCecilia por otras especiesde anuros,especialmentede

Eleutherodactvlus,ausentesde PuertoAlmacén.Respectoa los cuerposgrasos,tantomachos

comohembraspresentaronen todo momentoCG=O,exceptoun machode mediadosde Marzo

del 88, con CGr3.

Aichinger (1985),cita puestasde 14 huevosde 3.0 mm de diámetroen Panguana,y

Hódí (1990), puestasde entre 9 y 12 huevos.El 25-11-89 se hallé un nido de reciente

construcciónen el potrero, bajoun troncocaídodepalmera.El nido tenía35 mm de diámetroy

22 mm de profundidad,y de él sólo seveíaunapequeñaporción;conteníanuevehuevosde un

diámetroentre3.1 y 3.7 mm, de color amarillo claro,lo queindicabaqueeranrecientes,sin

rastrode haberempezadoel desarrollo.El día 15-111-89,el nido teníamuy pocaespumay sólo

habíauna larva, con bastantevitelo aún y de 12.1 mm de longitud total. Presentabalas dos

patasde atrás.El restode las larvasdebióde serdevoradopor depredadoreso ya habíasalido.

La larva de A liyl d.ngiyl’ ha sido descritapor Heyer y Silverstone(1969), quienesdan

tambiénun diámetrode 35 mm para los nidos, e indican que las larvascon patastraseras

poseentodavíauna gran cantidadde vitelo. Se hallaronejemplaresinmadurosla primera

semanade Septiembredel 87, nacidosprobablementea finalesde la estaciónlluviosa anterior.

Moreira y Lima (1991)citan un períodode seisa ochomeseshastaalcanzarel tamañoadulto en

A. andreae

.

Canto.—
El cantoesuna solanotacomoun suavemartilleo, “pic - pic - pic”; sólo es confundible

con el de E. nictus,pero ésteesmás suavey repetido a un ritmo más rápido. Los machos

cantandesdela basede matasy plantas,aunqueesfrecuentequeseencaramena hojasanchas

de las mismas,siemprea poca altura. l-leyer (1973) da los primerosdatosdel cantode la

especie, para varias localidades de Brasil, los ctíales son comparados con los de Panguana por

Schiiiter (1980b),mostrándosebastantevariabilidad,con unaduraciónde la notaqueva desde

los 0.8 s de los ejemplares<le Chapadade Guimaraes(Mato Grosso)y Panguanaa los 0.13 s

de Jataí(Cioiás); la tasade repeticiónva desde82 notas/minuto(Jataí)a 190 (Chapadados

(itt i tuaraes), y la frec tíen ci a domi ti ante de 35(10 1—Iz ( Panguana)a 7725 LI z (Chapadados

Guituaraes).Las grabaciones realizadasen Puerto Almacén (Hg. 4.6 B) parecen mas

acordes con las de Panguana que con cualesquiera de las de Brasil. La duraciónde la nota
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Lentodactvlus holivianus Boulenger, 1898.
Leotodactvlusbolivianus Boulenger,1898. Ann. Mus. Civ. Stor. Nat. Genova,19: 131

Ejemplaresexaminados:2 niachos.

Diagnosis y descripción.-
La combinaciónde caracteresde dos cordonesglandulareslaterodorsales,labio

barreadoe itigles no rojizasdistinguena L. bolivianus de cualquierotro anfibio de Puerto

Almacén(Hg. 4.7 A).

‘¡amañogrande.Cuerporobusto.Piel lisa, con doscordonesglandularesdorsolaterales.

Cabezacon hocico largo,siendola distanciaojo-hocicomayorqueel diámetrodel ojo; espacio

interorbital menor que la anchura del párpado superior. Timpano oscuro, su tamaño siendo tres

cuartaspartesdel diámetrodel ojo, con pliege supratimpánico.Miembros delanterosmuy

robustosen el machoen celo, con un tubérculocórneoen la carainternadel pulgar, quees

notablementemáslargoqueel segundodedo.Dos tubérculosmetatarsalespequeños,el interno

ovalado,el externoredondeado.Plieguetarsalpresente.Dorsopardo-grisáceo,con dosrayas

negrasbordeandolos pliegueslaterodorsales,y continuandohastalas narinas;labio superior

con barrasverticalesoscuras;manchaoscuratemporal.Patasposterioresbarreadas.Vientre

blanco.Medidas: 127.8 (machos).

Hábitat.-

Los pocosejemplaresobservadosen PuertoAlmacén,sehallaronen bosqueprimario,

en las inmediacionesde la Charcadel Bosque(100%; n=2) (Fig. 4.7 B}. Otrosespecímenes

vistosen la regióndel Chapare,Cochabamba,seencontraronigualmenteen bosqueprimario.

Stebbinsy Hendrickson(1959) lo hallan cercade orilla fluvial en espacioabierto; 1-Ieyer

(1976b), halla L. bolivianos el 86% de las vecesen espacioabierto, el 2% en bosque

secundarioy el 12% en bosqueprimario; Hoogmoed(1979), lo califica como habitantede

bosque,sabanay bordede bosque; Hoogmoedy Gorzula (1979),manifiestanque esun

habitantetanto de bosquecomode sabana,ocupandoen aquelcasolas cercaníasde pozasy

quebradas;Rivero-Blancoy Dixon (1979)lo citan en Venezuelaen bosquesecotropical; Fugler

(1986), lo cita en bosquesecundarioinundable;Rodriguezy Cadle(1990),en clarosdentrodel

bosqueen el P. N. Manu, y en esteúltimo lugar, Rodrigurez(1992)lo halla tambiénen bosque.

Como vemos,L. bolivianus puedeser consideradauna especierelativamenteeclécticaen

cuantoal hábitat, peroausentede extensasfonnacionesabiertas.En PuertoAlmacénes,como

se hadicho, muy rara, y susobservacionesconstituíyensólo un (1.07% del total.
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Ciclo temporal y reproducción.-

Pareceunaespeciemayormentenocturna(Stebbinsy Hendrickson,1959; Duelímany

Salas, 1991), aunquetambién se ha registradoactividaddiurna, liemos halladojóvenesy

adultos de día en el Chapare. En Puerto Almacén sólo ha habido dosobservaciones,una

correspondientea un macho por la noche cerca de la Charcadel Bosque, y la otra

correspondientea vadosejemplaresen el únicodíaen qute seobservóactividadreproductora,

diurna, junto a Ceratoohrvs cornuta. Suponemos que la actividad anual se debe circunscribir a

la estación lluviosa, pero no podemos decir más. Los ejemplares del Chapare se observaron en

los mesesde Enero y Marzo, con juvenilesen esteúltimo mes. Fugler (1986), observala

especieen Noviembreen Tumi Chuctía.

El 28-XII-87, a las 16 h, unavez fomiadala charcatras la fuerte lluvia, se observaron

al menosdos parejas.Como otros miembrosdel gruipo ocellatus(ver Heyer, 1969>,L.
bolivianusconstruyenidosde espumaflotantes(modo8 de l)uellmany Tnieb. 1986),de gran

tamaño,junto a,o en el centrode los cualesestabanlos individuosasomandotansólo la cabeza

y cantando; este comportamiento ya fué apuntado por Sexton (1962)(como L~QlQd.~flxiu~
insularum,consideradasinónimode L. bolivianus;verFrost, 1985).Se capturósóloun macho

aquellatarde,y el otro queya se ha indicado,el 28-11-88.El primero,de 124.5 mm de longitud

total, presentóel testículomayorde 41.0x 4.7 mm, y el segundo, de 127.8 mm, y ya fuera de

la épocade reproducción,presentabaunanotablereducciónen las gónadas,con el testículomás

desarrolladomidiendo sólo 22.0 x 2.7 mm. Los cuerposgrasosestuvieronen amboscasos

poco desarrollados,con valoresde 1 y 2 respectivamente.En ciertasespeciesdel género

Leutodactvlusexistecuidadoparentalporpartede las hembrashaciala prole; en el casode L

bolivianus,el fenómenoha sido estudiadoporWells y Bard (1988), quienesindican que la

madrepermanecejunto al nido y posteriormentejunto a las larvas, las cualesforman un

cardumenque esde algúnmodoconducidoen sus desplazamientospor la madremediante

comunicacióna travésde vibracionesproducidasporéstaen el agua.yaz-Ferreiray Gehrau

(1975), también indican cuidado parental y defensa de las larvasfrente a los depredadoresen L

.

ocellatus

.

Lamentablementeno hay datosdisponiblessobrela fertilidad en L. bolivianus, pero

podemossuponerque seráal menostan grande,si no mayor(dadosu tamaño).>comoen otras

especiesdel grupoocellatus.Aunqueesfrecuentela relacióninversaentretamañode puestay

gradode cuidadoparental,no siempreesasíy tal debede serel casoque nosocupa(Duelíman

y Trueb, 1986). yaz-Ferreiray Gehrau (1975), registrancardúmenesde cerca de 20(X)

individuos,que podríancorrespondera una puesta.Esto esconsistentecon la cifra de 1000-

20(X) huevosdadapor Heyer (1989)parael grupoocellatus.La cifra de hasta25000 huevos

dadapor Fernandez (1927) para L. ocellattís, corresponderá seguramente a varias puestas

realizadasen el ir ism~ ptinto por varias hembras.
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Lentodactvlus elense Hcyer, 1978

Leotodacívius elenqe Heyer, 1978. Nat. Hist Mus Los AngelesCo. Sci. Hill. 29: 45

Ejemplares examinados: 38 (20/18)

1)¡agnosis y descripcíon.-
Lentodactvlus elenae es parecido a L. nwsíaceus, del que difiere por su tamaño

ligeramente menor, y por poseer pequeños 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 más allá de la

mandíbula inferior. Tímpano distinto, más de la mitad del diámetro del ojo. Primer dedo de la
mano notablemente más largo que el segundo. Tubérculo metacarpal interno ovalado, siendo el

externo mayor, de contorno irregular. Tubérculo metatarsal interno sobresaliente, ovalado, el

externo redondeado, pequeño. Tubérculos 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 y,

frecuentemente, manchas subtriangulares dorsales. Tibias barreadas; una raya clara longitudinal

en la cara posterior del muslo. Raya negra desde el extremo del hocico hasta detrás del tímpano,

pasando por narina y ojo; banda clara supralabial. Vientre blanquecino inmaculado. Machos con

dos sacos vocales internos. Medidas: 44.6/49.8.

Hábitat.-
En Puerto Almacén esta especie se hallé siempre en los potreros (66.6%; n~183) o en

bosque secundario de tipo B (33.1%) y sólo excepcionalmente en bosque primario (0.5%), por

lo que podría considerarse una especie propia de hábitat 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 río en el departamento de Pando. Es una

especie que ocasionalmente puede hallarse en el interior del bosque, pero sobre todo, en el

borde de áreas despejadas. Es una especie bastante común, 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 ni lineales.

Ciclo temporal y reproducción.-

Se trata de una especie mayormente nocturna, aunque el canto de los machos desde sus

refugios puede ser oído también durante el día, especialmente por ía tarde y hasta altas horas de

la noche.
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El canto se oyó durante toda la estación lluviosa; d primer año 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 allí. Fugler

(1986), halla la especie en Tumi Chucua al principio de la estación lluviosa. Los puntos de

actividad más notable y, una vez avanzada la estación, prácticamente los únicos donde se

hallaba 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 oían, ya en mitad de la estación, 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.. Fil primer año se hallaron hembras grávidas desde el 30-X hasta el 23-1. No obstante, el

ejemplar del 30-X, no presentaba huevos completamente maduros. El segundo año, sólo se
encontraron hembras grávidas entre el 24-IX y el LXII, lo que responde tan sólo a un defecto

en el esfuerzo de colecta. Una hembra del 7-111 presentaba pocos huevos y de diámetro
heterogéneo en el ovario, lo que probablemente indicaba un ovario en regresión no ya

preparado para poner. Este patrón generalizado de regresión ovárica al final de la estación

lluviosa, también fué registrado en Venezuela para L. fuscus por Solano (1987). Además dicho

ejemplar no presentó, al igual que las hembras con huevos maduros, el notable engrosamiento

en la porción posterior del oviducto observado en otras hembras. No se han encontrado

referencias bibliográficas que traten acerca de este engrosamiento, que tentativamente se podría

relacionar con la producción del fluido que constituirá, 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 fi~ua tienen el modo de reproducción 21 de Duelíman y Trueb

(1986), consistente en que excavan una cámara en el suelo con un orificio de entrada, a menudo
bajo una piedra o un tronco, y en las inmediaciones de charcas temporales; en él construyen un

nido de espuma y depositan los huevos en espera de que las lluvias liberen las larvas a la charca

o inunden la cámara (ver Heyer, 1969). Se encontraron nidos junto a las Charcas del Potrero,

bajo troncos, en 3 ocasiones, el 7-XII-87 (dos), el 3-XII-88 (dos) y el 23-XH-89 (tres). Todos

contenían huevos de 3.2 mm, y larvas de díptero. No podernos asegurar no obstante que

alguno no perteneciera a L. mvstaceus

.

La fecundidad de L. elenae es baja, como corresponde a un modo de reproducción en

que se invierte bastante en que las larvas sufran un desarrollo rápido inicial a expensas de un

gran vitelo. El número de huevos, de hasta 1.9 mm, oscilé entre 130-325 (R=242.5; n=16), y
el valor del FF0 es de 10.49. No se hallaron tendencias claras en el desarrollo de los CG,

cuyos valores oscilaron entre 0-2 para las hembras grávidas y 0-5 para los machos.

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

día 25-XII-88 y jóvenes recién metamorfoseados el 23-XII-89. Una hembra de 38.9 mm
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Leatodactvlus Iabvrinthicus <Spix, 1824)
Rana labvrinthica. Spix, 1824. Spec. Nov. Testud. Ran. Brasil: 31

Leotodactvlus labvrinthicus. Girard, 1853. Proc. Acad. Nat. Sci. Philad. 6:420

Ejemplares examinados: 7(4/3)

Diagnosis y descripción.-

Leptodacivlus labvrinthicus es la única especie en el área que tiene muslos e ingles

teñidos de rojo (Hg. 4.9 A).
Tamaño muy grande y cuerpo robusto. Piel ligeramente rugosa, con grandes glándulas

dispersas, especialmente notables en los costados, redondeadas; dos pliegues glandulares

laterodorsales; pliegue supratimpánico conspicuo; vientre liso. Cabeza más ancha que larga,

subtriangular, con morro redondeado; narinas mas cerca del hocico que del ojo; distancia

iníerocular aproximadamente igual a la anchura del párpado. Tímpano más de tres cuanas panes

del diámetro del ojo. Miembros delanteros muy robustos en el macho. Longitud relativa de los

dedos de la mano de más cono a más largo, 2-4-1-3. Tubérculo metacarpal interno conspicuo,

suboval; externo menor, redondeado. En la época reproductora, machos con una callosidad

córnea negra prominente en el pulgar y dos sobre el pecho, éstas con varias puntas. Tubérculos

subarriculares de manos y pies bien desarrollados. Tubérculo merararsal externo aplanado,

redondeado; interno pequeño, prominente. Dorso marrón o pardo oliváceo, con manchas

oscuras dispersas. Barras oscuras supralabiales. Cara posterior del muslo e ingle rojizas, con

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

Hábitat.-

Se hallé esta especie en todos los medios, y se constaté reproducción en cuerpos de

agua de todos ellos. El 184% se hallé en bosque primario, el 33.75% en secundario, el 23%

en el río y el 24.5 % en los potreros (n=65) (Fig. 4.9 C). A finales de la estación seca se

localizan machos en las inmediaciones del río, desde donde se oyen los primeros cantos,

aunque en él no se reproducen, pero sien los charcos del arroyo cuando se está 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-Blanco y Dixon,

1979) y de formaciones abiertas, tal corno expone l-Ieyer (1979) y }-leyer 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 hábitats están

lejos de otros. Es una especie moderadamente común, con un 2.3% de las observaciones

totales.
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Ciclo temporal y reproducción.-

Se trata de una especie nocturna, aunque en los días de fuerte lluvia al principio de la

estación, los cantos y actividades reproductoras tuvieron lugar de día, inmediatamente tras la

lluvia. Cantos escuchados durante el día son también reportados por Haddad et al. (1988).

Probablemente la especie permanezca activa gran parte del año en las inmediaciones del
río. El citado patrón de actividad reproductora inicial en las orillas fluviales ha sido también

observado en L. oentadactvlus (Aichinger, 1987). El primer ano se oían machos aislados

cantando cerca de la orilla en los primeros días de Noviembre, y el segundo año al menos desde

mediados de Noviembre. Tras la explosiva reproducción en varias veces, los machos cantaron
aún <Jurante un tiempo en ambos casos. En el primer período se reprodujeron por última vez el

día 21-XII, pero aun se escucharon cantos hasta el 16-1, y en el segundo, se reprodujeron por

última vez el 14.XII, pero se les escuchó hasta el 2-11. El último ejemplar se vio el 14-111, una

hembra adulta.

Leotodactvlus labvrinthicus, corno todos los miembros del grupo u~ntA4~gtyhI&
construye grandes nidos de espuma en una depresión en tierra, que subsiguientemente será

inundada liberando las larvas en el agua (modo 21 de Dueliman y Trueb, 1986>; la diferencia

con las especies del grupo jus~.u~ es que el nido no esta en una cavidad protegida del sol y

agentes externos, lo que es considerado como evolutivamente más avanzado (Heyer, 1969).

Algunas parejas se pueden reproducir tempranamente con las primeras lluvias; así en los dos
años 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-XI-88 y otro el 30-XI-88). Sin embargo, es la
primera lluvia fuerte la que desencadena la reproducción masiva. Aunque se constató la

construcción de nidos en la Chatra del Bosque yen el Curichi del Capibara, fué en las Charcas
del Potrero donde más nidos se construyeron y más continuamente la actividad se prolongó,

normalmente durante unos pocos días después del primer día explosivo, que en ambos años

coincidió el día primero de diciembre. El primer año, en las Charcas del Potrero, se

construyeron 25 nidos en un área total de unos 250<) m2 entre los días 1 y 2 dei citado mes. La

actividad comenzó a las 16:30, tras haber llovido 72 hm2 por la mañana 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 variable del agua; algunos

estaban en pequeñas islas dentro de las charcas formadas. En Ja Tabla 1. se dan los parámetros

de tamaño del nido (diámetro máximo y profundidad) y distancia al agua, para un total de 45

nidos estudiados en los dos años. El 21-XII se construyeron en la misma zona algunos nidos
más, no cuantificados. El segundo año, había muchos machos cantando en las Charcas del

Potrero el 27-XI, pero el nivel de agua no debió resultar aceptable y no se reprodujeron. El 1-

XII se construyeron en la misma zona 13 nidos, y el día 2 otros cuatro. Se halló otro nido en

las Charcas del Puente, y el 7 u 8 hicieron uno más: cl 1 0-XII 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 el segundo año,

en la citada área de 25(X) m2, se construyeron en 10 días al menos 32 nidos, para una superficie

de agua de 50-6<) m2. Rivero y Esteves (1969), estudian el comportamiento reproductor de la

especie en Venezuela (como It. oentadactvlus) y exponen que las depresiones donde los nidos
son realizados, las efectúan las hembras con sus patas delanteras principalmente, y

normalmente en la ori lía del agtia en tierra.

Los cuatro machos,colectados todos en I)iciembre del 88, presentaron un valor de CG

que varió entre 1-4. Las únicas tres hembras colectadas presentaron CG=2. De las tres hembras

colectadas, dos son del l-XII-87, y una del 25-XI-88. Esta presentó 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 tenía huevos ovaricos totalizando 3325, pero en tres tamaños; los mayores, de 1.8 mm,

en número de 1650 y despigmentados, se consideraron huevos maduros; contrastando con

estos había 1325 huevos bien pigmentados, de 1 mm de diámetro; por último, había un

conjunto de 350 huevos de tamaño y pigmentación intermedios; además, había algunos huevos

en la porción distal del oviducto. La hembra del 25-XI-88 tenía 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

diámetro. Considerando el total de ambos complementos ováricos estudiados, el PTO es de
61.54, valor muy superior al inferible a partir del estudio de Muedeking y Heyer (1976) para E.
~QflThd.dQrybTh,el cual sería de 22.08, basado en los datos de una sola hembra, con una puesta
de 952 huevos (aunque ya había también larvas). La fertilidad de L. labvrinthicus parece en

todo caso bastante más alta. La porción distal de los oviductos de las hembras de L

.

labvrinthicus presenta un descomunal ensanchamiento hasta el punto de que constituyen casi

todo el volumen corporal de la parte posterior del cuerpo (Fig. 4.9 13). En efecto, los oviductos

se hallan plegados en tres o cuatro vueltas, y el máximo diámetro medido en un punto es de
hasta 27 mm. Los huevos, que carecen de la cápsula gelatinosa propia de los de aquellas

especies de anuros que los depositan directamente en el agua, están en esta porción del oviducto

embebidos por completo en una sustancia lechosa de consistencia (en ejemplares conservados)

parecida a la mantequilla, y en absoluto comprimidos, sino más bien en escaso número, si bien
la mayor parte dcl volumen oviductal está constituido por el propio tejido oviductal. De nuevo,

como en el caso observado en It. elenae, no nos parece imprudente relacionar esta hipertrofia

verdaderamente espectacular, con la producción del fluido que, una vez batido, constituirá la

espuma de los grandes nidos realizados por esta especie.
Los miembros del grupo oentadactvlus están mucho más expuestos que los del fuscus a

la desecación por parte del sol, en el caso de que la lluvia no ponga en contacto el nido con la

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 días en la espuma mucho más fluida del interior. Los

nidos construidos el l-XII-87 permanecieron al sol y sin contacto con el agua al menos hasta el

día 12 del mismo mes (las fueres lluvias de la tercera semana de Diciembre debieron inundar

los nidos pero fué durante tino de nuestros períodos de ausencia en la zona y no pudimos

constatarlo), y las larvas permanecían 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 desecación total de una charca, como ha sido descrito para L
~nniIi~’l (Valerio, 1971).

Se constató en Puerto Almacén la presencia de larvas recién eclosionadas a los cuatro

días de realizada la puestay a los 10 días estaban en estado 25 de Gosner. Se hallaron el primer

año jóvenes recién metamorfoseados en las inmediaciones de las Charcas del Potrero el día 14-

1-88, es decir, 45 días después de realizadas las primeras puestas; el segundo año, se hallaron

recién metamorfoseados en la Charca del Bosque el 22-1-89, o sea, 44 días después de

realizadas las puestas en aquel lugar; por otro lado en las Charcas del Potrero, donde las puestas

se realizaron el l-XII, el 22-1 había jóvenes de 35 mm, es decir 52 días después de la puesta.

El 24-1-89, asimismo en las Charcas del Potrero, se hallaron jóvenes casi a punto de

metamorfosis, lo que indica que pertenecerían a las puestas realizadas en tal sirio el 10-MI, es

decir, 44 días antes. Todos estos datos apuntan con bastante precisión a que el desarrrollo

completo dura en la especie alrededorde 45 días. En el primer año, 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

encontró uno de 60 mm. El 23-11-89 se halló uno de 75 mm. Esto no representa un crecimiento

tan notable como el de B. oaracnemis, y es de suponer que en esta especie quizá no se alcance

la madurez sexual hasta cumplido el segundo año de vida. Los jóvenes se situaban

frecuentemente en charcos formados en el camino, y al ser asustados huían invariablemente

hacia la vegetación circundante, y no lanzándose al agua, hábito por otro lado común en

muchos leptodactílidos.

(7 anto. -

Como ya se ha indicado, al final de la época seca se empiezan a oír machos aislados por

la orilla del río. La llamada suena como un ladrido, y cuando se congregan varios machos tras

una lluvia fuerte, cantando bajo la coberiura de arbustos en las inmediaciones de las charcas, en

conjunto su sonido semeja el de una jauría de perros de caza, audible desde considerable
distancia. Cada llamada, tonal, tiene una duración de 208 ms, y es emitida a un intervalo de 890

ms de la siguiente, con una tasa de repetición (le 56 notas/minuto; la frecuencia dominante es
de 394 1 U (lig. 4.9 1)).
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D ¡ sir ibnc ió u. -

Es una especie propia del cerrado brasileño, en el centro y SE de Brasil. y se extiende

asimismo a los distritos subtropicales de la cuenca del Paraná en Paraguay y Argentina

(Misiones y N de Corrientes). Desde el cenado pasa a las inmediaciones del chaco paraguayo y

boliviano, extendiéndose en Brasil hacia el NE hasta las caaíingas 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 oriente del departamento de Santa Cruz, en Beni y en el piedemonte andino de

Cochabamba, ocupando la llanura tropical húmeda y semihúnieda (Heyer, 1979; Cei, 1980;
Heyer y Maxon. 1982a; Frost, 1985; De la Riva, 1990b). Puerto Almacén puede ser una de las

citas mas norteñas dentro del departamento de Santa Cruz; dudamos de que la especie penetre

mucho más hacia el N, dado que son territorios densamente forestados, aunque sí debe
encontrarse en los cerrados del extremo NE del departamento (Serranía de Huanchaca).

Comentarios.-

Leptodactvlus labvrinthicus es una especie muy depredadora, capaz de alimentarse 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 2ranulosus en libertad, y hasta 28 especies diferentes en cautividad, así 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 río en Puerto Alamacén el día 24-XI-88 estaba
dedicándose a buscar activamente y devorar los abundantes machos de Bufo tvnhonius que

cantaban en un área arenosa despejada; al ser capturado, regurgité dos ejemplares, uno de ellos

aún vivo.

En los nidos estudiados se constaté la presencia de larvas de díptero, los cuales

devoraban los huevos deL. labyrinthicus, comenzando por el polo animal. Lacey (1978, in litt;

1980) ya registra la depredación por parte de larvas de Gastroos willistoni en los nidos de E.
oentadactvlus en Brasil, y Villa et al. (1982) también citan el fenómeno en Costa Rica. La

incidencia de esta forma de depredación dentro del nido sobre el control de las poblaciones de la
especie debe de ser muy importante, posiblemente incluso mayor que la de los depredadores

acuáticos una vez las larvas tienen vida libre. Si asumimos un promedio de 50(K) huevos/nido,
dado el número de nidos construidos el segundo año en un área con tan poca superficie de agua

como las Charcas del Potrero, en ausencia de desecación y depredación dentro del nido por

parte de dípteros. se podría alcanzar en los primeros días un densidad aproximada de 30(X)

larvas/ni2.
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Fig. 4.9 (1 Uso del macrohábitat en Lentodactvlus labvrinthicus
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Figura 4. 9 l).Oscilograma y audioespectrograma de ftptodactvlus labvrinthicus

.
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LeDtodactvlus mvstaccus (Spix, 1824)

Rana mvstacea Spix. 1824. Spec. Nov. Testud. Ram. Brasil: 27
Leotodactvlus mvstaceus Meheleyi, 1904. Ann. Mus. Hungar. 2.219

Ejemplares examinados: 6 (3/3)

Diagnosis y descripción.-

La única otra especie en el área con una raya clara supralabial confundible con E.
mvscaceus es L. clenae, pero aquel carece de tubérculos blancos en la cara posterior del tarso

(Fig. 4.10 A).

Cuerpo moderadamente robusto. Piel dorsal lisa, con dos cordones glandulares
laterodorsales. Pliegue supratimpánico presente. Cabeza con hocico prominente en vista lateral;

narinas más cerca del extremo del hocico que del ojo. ‘l’ímpano mayor que la mitad del diámetro

ocular. Primer dedo de la mano notablemente más 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,

pequeño. Tubérculos subaniculares 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 tímpano, pasando por

las narinas y el ojo, prolongándose 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.

Hábitat.-

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 más forestal que L. elenae. 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. Duelíman (1978a) halla un 15% en bosque

primado, 50% en secundario, 5% en borde de bosque y 30% en espacios abiertos. Hoogmoed
(1979), lo cita en bosque tropical. Lescure (1986b) lo cita en la Guayana Francesa como un

habitante de terrenos inuíidables. 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
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y Rodriguez (1990) y Rodriguez (1992). Leptodactvlus mvstaceus es una especie sólo
moderadamente común en Puerto Almacén (3.36% de los registros totales, pero esta cifra está

sobredímensionada por la constancia de la especie en el canto), y abundó más el segundo año

que el primero.

Ciclo temporal y reproducción.-

Se trata básicamente de una especie nocturna, aunque los machos pueden emitir sus
cantos desde sus refugios durante el día, especialmente aquellos ubicados en bosque. Se

escucharon a veces cantos desde las 16:30 h. Duelíman (1978a), encuentra un tercio de los
ejemplares de día, bien en el suelo o bajo troncos (los cuales obviamente no estaban activos).

Duelíman (1990), Rodriguez y Cadle (1990), Zimmermann y Rodriguez (1990), Duelíman y

Salas (1991) y Rodriguez (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

esporádicamente durante el período húmedo. En Puerto Almacén, los primeros cantos se
oyeron el primer año el 24-XI, y se dejaron de oír justo 3 meses después, el 24-li; el segundo

año, se oyeron igualmente desde el 24-XI pero esta vez duraron hasta el 4-111. Su período de

actividad es así notablemente más corto que el de L. elenae. El primer ejemplar escuchado el

segundo año fué capturado y estaba enterrado en el suelo a poca profundidad. Crump (1974)
halla machos cantando todo el año en Santa Cecilia y lo considera un reproductor continuo. En

nuestro área de estudio, pese a cantar de un modo bastante continuo a lo largo de la estación,

los ejemplares eran muy difíciles de ver. Se capturé un macho el primer año, que escapé y no

se pudo conservar aunque al menos sirvió para corroborar morfolégicamente lo que ya se había

sospechado oyendo dos cantos diferentes aunque parecidos, esto es, que había dos especies

próximas en la comunidad. El segundo año se capturaron cinco especímenes y uno más en

Noviembre de 1989.

Leotodactvlus mvstaceus, como especie perteneciente al grupo fuscus, construye nidos

de espuma en un agujero en tierra (modo 21 de Duelíman 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 podían también pertenecer a L. elenae fueron

hallados el 1 -XII-88 junto a las Charcas del Potrero. De las tres hembras examinadas, una del
12-XII-88 contenía sólo huevos en vitelogénesis y las otras dos, una de Noviembre del 88 y

otra de Noviembre dcl 89, contenían 270 y 350 huevos despigmentados de hasta 2.4 mm de

diámetro. El NY) es de 13.3; este valor es bastante concordante con el indicado por Duelíman

(1978a) de 12.28 (aunque en la tabla de las páginas 274-275 este valor aparece erróneamente

expresado como 1.2), y por Crump (1974), de ¡2.80. Asimismo, el rango de la cantidad de

huevos cae dentro dcl dado por estos autores y es superior al dado por l-leyer y Bellin (1973),
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quienes hallan en cinc nidos tic L. nn’staceus entre 77 ‘e 246 huevos (cíe hasta 2.5 nin de

dianicíro ) o l¿irv:ís. \> \Áinhrian dos hembras, una coníeníendo 266 ‘e otra 285 huevos no

pígíncatacios de “ O ‘nm liii las res hembras examinadas cíe Puerto Almacén no había cuerpos

crasos: en cambá’, dc .os tres machos, uno presento (Iuixí 3(l—XI- 88>, ‘e dos. (‘(i—~5 (2—XII—

88 ‘e ~1—II l—89f No Sc Li -POiW tic dalOs sobre juveniles.

(.an lo. —

El canto es cnt?liclo normalmente desde dentro o desde la puerta cíe sus cuevas

suberrane¿ís, siencicí cl¡twd ubicar al animal, ya cííw además sc callan y esconden enseguida al

not;tr la )ieSeIl(iii lí uíri:.tna, comí) va md notado por l.Áitz (1926). La llamada consiste en un

silbido asceiulcruíe seniejante. a la tic L. eleííae pero pulsada. El canto ha sido descrito

Strauuhpreviamente por ci¡sti rIos autores para distintas localidades: an y Meya (1976)

(Caquetá. Colombia ‘e Limoncocha, Ecuador). l)ttelltvan (1 978a) (Santa Cecilia, Ecuador),

l-leve.r (1978) (va rus lcx sí idades) ‘e Zitumerman n (1983) (Ta1.m jós. 13 rasi 1). lodos estos autores

observan mc Rl nl ación de freeuenc i a; aunq ite no todos los parametros coinciden, dándose por

ejemplo rangos cíe trecuencia doniituttite de 700—1500 1 Iz, en general no hay grandes

discrepanci¿ts. En Puerto Almacén la nota, emitida cada 392 nís a un ritmo (le lIS notas/minuto,

dura 141 ms, con S.l pulsos, y frecuencia dominante tic 1 160 hz, sin armonícos (Fig. 4.10

¡ leyer y Be Ii n 1973) registraron la actividad can tora tic un gru PO de Lmys ‘g~j.~ en

1 ~ímoncoc ha. Liii pe za h :~ a a cantar aproximad amen te hora y mccli a antes del anochecer,

haciéndolo más intensamente cuanta más cobertura vegetal hubiese. Hasta 43 llamadas seguidas

fueron cmi ¡ idas por nr: sólo macho, y aparentemente no hab la es trutetura cíe coro entre el

conj tinto tic machos.

1 lenios podido escuchar el canto de It. mvstaccus en Cuzco Amazónico, Madre de Dios
(Perú), y difería cid de Puerto Almacén, asemejándose en todo a L. elenae, al ser también tonal.

Podría deberse a un fenómeno tic desplazamiento de carácter en las poblaciones sinrpátridas de
ambas especies. aunque u 1 menos 5 traughan y ¡leycr (1976) ‘e 1 leycr (1978) manifiestan que el

canto también es pu 1 VIO ci: Le u atlor.

I)¡st ni bucion
Se extiende por toda la Cuenca Amazónica y Gijayanas (Guayana Erancesa, Guyana,

Surinam, Veííezuel¿i, (2 lombía, Ecuatior, Perú, Bolivia ‘e Brasil). En Brasil alcanza la
deseiribocaclura <leí A unzonas y los boscínes atlánticos más scptentríon¿tles. ¡‘oc la periferia de

la Aií:a¿.o;ui:í se ¿íciciitru u CO en el cei~rado (Rever, 1978). li: Bolivia ocupa toda la llanura

húmeda tropical y subir leal en ¿ireas l~orestales (l)e la Riva, 1 990b). En Puerto Almacén está

II?
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Figura 4. 10 13. Uso dcl nldcrol1abltdt en Lentodactvlus mvstaceus
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Figura 4. 10 C. Oscilograma y audioespectrograma de Leptodactvlus mystaceus

.
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Lentodactvlus wapneri (Pcters, 1862>

Plectromantvs wa~zneri. Peters, 1862. Monatsb. Akad. Wiss. Berlin, 1862: 232

Leptodactvlus waaneri. Nieden, 1923. Das Tierreich, Berlin 46: 479

Ejemplares examinados: 1615(1 del P.N. Amboró)/l II

Comentarios taxonómicos.- Dada la amplia distribución de la especie tal como hoy es

considerada, cambios en su taxonomía no serían de extrañar. Heyer y Maxon (1982a)

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

Diagnosis y dcscripciórt-

Leotodactvlus wauneri es la única especie de L~wdngryha~ 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 grácil en comparación con las otras especies del género.

Piel dorsal con pequeñas protuberancias rugosas, más patentes y grandes en las regiones

dorsolaterales; pliegue supratimpánico conspicuo. Cabeza subtriangular. Tímpano entre la mitad

y tres cuartas partes del diámetro del ojo. Tubérculo metacarpal interno saliente, ovalado;

externo redondeado y menos conspicuo. Macho con dos espolones córneos en el prepollex.

Tubérculos subarticulares de manos y pies bien desarrollados, redondeados, simples.

Tubérculo metatarsal interno pequeño, ovalado, siendo el externo menor y redondeado. Pliegue

tarsal mamado, habiendo otro pliegue externo entre el tubérculo metatarsal externo y el primer
tubérculo subarticular del quinto dedo. Color dorsal grisáceo; una raya clara interocular fina,

que delimita la base de un triángulo oscuro que se prolonga hacía atrás, 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.

HábitaL-
Hemos encontrado más de 20 referencias bibliográficas en que se menciona el hábitat en

que se halla L. wa2neri. 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 más o menos degradadas, siempre que haya agua. Por ejemplo,

Duelíman (1978a) halla cl 30% en claros de bosque, 25% en zonas anegadas en el bosque, 12%

en bosque primario, 10% en bosque secundado, 10% en arroyos y 3% en orilla de lago. Heyer
(1976b) para la generalidad de la Cuenca Amazónica, da un 13% en bosque primario, 5% en

secundario y 81% en hábitats abiertos. Heyer y Bellin (1973), lo consideran tina especie

asociada al bosque en sí parrón general de distribución, pero ocupando en él los claros,
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ecotonos y zonas mas secas. Zimmermann (1983) manifiesta que definitivamente la especie no

se puede clasificar como ligada especialmente a ningttno de los dos medios principales, bosque
o 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 39,6v/o en secundario, y un

24.6% en espacios abiertos (Fig. 4.11 B). Nunca se halló en el Curichi del Capibara; las

observaciones en espacio abierto corresponden en parte a las Charcas del Potrero, donde sólo

se deteetó en el lacIo inmediato al bosque. Es una especie bastante común, con un 2.58% de las

observaciones totales. 1 ¡asta 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 extensión del cuerpo de agua (aunque l-loogmoed (1990) los

halla en praderas flotantes bastante separados de la orilla), o desde agujeros encharcados en la

base de matas o arbolillos; esta era una forma muy común de hallarlos en las Charcas del

Puente; los hoyos tenían unos 8-10cm de diámetro por 15 de profundidad. Al ser alertados, los

machos huían rápidamente, siendo extraordinariamente difíciles de capturar, aspecto que ya

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

Hendrickson (1959) (como L. nodicininus petersi)

.

Ciclo temporal y reproducción.-

Aunque hay autores que reportan su actividad como especie nocturna (Lescure y Gasc,

1986; Ajehinger, 1987: Zimmermann y Rodriguez, 1990; Rodriguez, 1992), otros (I-Ieyer y

Bellin, 1973; Hédí, 1977; Schli.iter, 1980; Duelíman, 1990; Rodriguez y Cadle, 1990),

manifiestan que la actividad es tanto diurna como nocturna, como se ha podido constatar en

Puerto Almacén.

El período de actividad, entendido como aquel en el que se oyeron machos cantando,

abarca unos cuatro meses. El primer año se oyó el primer macho el día 1 -XII y el último el 29-

III, mientras que el segundo, esto ocurrió respectivamente el 24-XII y el 11-111. Hoogmoed y

Gorzula (1979) manifiestan que la especie se reproduce sobre todo al comienzo de la estación

lluviosa en Venezuela. Aichinger, da un período de seis meses en Panguana, durante Ja estación

lluviosa. Leptodactvlus wa~neri canta en coros no organizados tras fuertes lluvias, durante los

dos o tres días siguientes a éstas (Heyer y Bellin, 1973). Zimmermann y Rodriguez (1990)

dicen que canta en Manaus esporádicamente durante todo el año. Duelíman (1978a) halla

hembras grávidas en Marzo, Mayo y Junio, y Hódí (1977), en Manaus, en Abril, Mayo y

Junio, con machos cantando de Enero a Agosto. En Puerto Almacén se capturaron cuatro
hembras grávidas entre el 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 tamaño es muy grande para
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haber nacido en la misma estación, de modo que sedan hembras nacidas tardíamente en la

estación anterior. l)os hembras de Febrero del 88 y una de Diciembre del 89 tenían huevos en
vitelogénesis. ‘e otra de Febrero del 89 ya había puesto, pues presentaba unos pocos huevos

maduros junto a otros atrésicos. Los huevos están ligeramente pigmentados de gris, y hemos

observado que pasan por un estadio de máxima pigmentación hacia la mitad de la vitelogénesis,

para luego aclararse un poco al madurar. Las parejas realizan un nido de espuma flotante (modo

8 de Dueliman y Tnteb, 1986). En Puerto Almacén nunca se observaron amplexus y sólo se

detectaron 3 nidos atribuibles a esta especie, cuya espuma era más grisácea y compacta que la

de Phvsalaemus albonotatus. El primero de ellos estaba el 19-11-1988 bajo una corteza flotante,

cerca de la orilla en la Charca del Bosque, y había una hembra junto a él. Este nido medía 12cm

de diámetro y al día siguiente estaba ya muy disgregado. Otros dos nidos semejantes se

observaron el 12-XII-88 en el Curichi Negro, flotando en el agua en huecos entre raíces. Es

notable que pese a ser una especie moderadamente común no se hayan detectado más nidos.

Leptodactvlus wa2neri pertenece al grupo melanonotus, cuyo modo de reproducción es

junto con el del ocellatus, el mas primitivo dentro del género (Heyer, 1969>. En el caso del

grupo melanonotus es en cierto modo aún más primitivo, dado que ni siquiera hay descrito un
mínimo 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 diámetro; Crump

(1974) encuentra entre 1000-3150 huevos de 1.5 mm. de diámetro (x=1740), y Aichinger

(1985), 1726-1740 de l.(>-l.5 mm. Nuestros resultados para las cuatro hembras grávidas son

de 1575-2375 (x=1893) huevos de 1.0 mm. Así, nuestro valor de FTO es de 42.55,
aproximándose bastante al dado por Crump (1974) de 38.27, y por Duelíman, de 35.40

(aunque de nuevo está erróneamente expresado en la tabla).

El volumen de los cuerpos grasos osciló entre 0-5, con mayor volumen en los

inmaduros. Todos los machos examinados tenían CG= 1. Se hallaron juveniles de pocos días 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) lo describen como un “tic” metálico emitido 27-36 veces/minuto

según sus observaciones, o 8-lO veces por cada 15 s. Cuando canta un coro bullicioso, el

conjunto recuerda al crepitar producido al tostar maíz, o al de un líquido hirviendo. Straughan y

Heyer (1976) aportan los parámetros del canto en ejemplares de cuatro localidades amazónicas

(Belém, Brasil: Aragua, Venezuela; Santa Cecilia y Limoncocha, Ecuador). Hódí (1977) da

datos de ejemplares de Manaus, Duelíman (1978a) de Belém, Schliiter (198(>b} de Panguana y
Zimmermann y Bogart (1984) de Tapajós, Brasil. En general, los autores coinciden en señalar

que es un canto modulado, pero la frecuencia dominante fluctúa entre 500-3600 Hz, la máxima
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Figura 4. 11 C. Oscilograma y audioespectrograma de Lentodactvlus wa2neri

.

124

4



L¡thpdvtcs lincatus (Schndder, 1799)

Rana lineata. Schneider, 1799. Hist. Amphib., 1:138

Lithodvtes lineatus Fitzinger, 1843. Syst. Rept. Wien, 1: 31

Ejemplares examinados: 5 12(1 de Valle de Sajta, Cochabamba)/3 (de Valle de Sajta)]

I)iagnosis y descripciów-

En Puerto Almacén, It. lineatus puede ser confundido sólo con E. nictus, del que difiere

por carecer de escudetes dérmwos en la cara superior de la falange terminal de los dedos, tener

mayor tamaño, manchas rojas en las caras anterior y posterior del muslo, y diseño ventral

distinto (Ng. 4.12 A).
Aspecto grácil. Piel del dorso y superficies dorsales de los miembros cubierta de

diminutas pustulitas. Tímpano casi tan grande como el ojo. Sin membranas en manos ni pies.

Tubérculos metacarpales interno y externo conspicuos, de parecido tamaño. 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 líneas

dorsolaterales amarillentas, desde el extremo del hocico a la región 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 grisáceos con diminutos

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

Hábitat.-

El único ejemplar hallado en Puerto Almacén (0.03% de las observaciones totales)

estaba en bosque primario, y los lugareños se refirieron a otro, también observado en bosque

primario (Ng. 4.12 B). Diferentes autores muestran aL. lineatus como una especie propia de

bosque, tanto primario como secundario (Schlúter y Regós, 1981; Lescure y Gasc, 1986;
Hoogmoed, 1979a; Aichinger, 1991a), ya sea inundable (Stebbins y Hendrickson, 1959), o

fuera de la influencia de las fluctuaciones fluviales (Rodriguez y Cadle, 199<); Zimmermann y

Rodriguez, 1990; Rodriguez, 1992). Duelíman (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. lineatus en uno u otro medio está en gran parte condicionada por la

de hormigas cortadoras de hojas (Atta son.), en cuyas ciudades subterráneas encuentra la

especie refugio (SehIdíer y Regós, 1981: lIoogmoed, 1986). El único ejemplar de Puerto

Almacén se encontraba en un enorme hormiguero, y en esta condición los hemos podido

también observar o escuchar en la región del Chapare en zonas de borde de bosque. Otros

ejemplares de esta zona fueron encontrados removiendo grandes troncos cortados en un espacio

abierto. Schliiter y Regós (1981), presentan diferentes hipólesis para explicar la asociación de
It. lineatus con las hormigas (protección, microclima adecuado, ingestión de otras posibles
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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 común.

Ciclo temporal y reproducción.-
Casi todos los autores coinciden en que se trata básicamente de una especie nocturna

(Lescure y Gase, 1986; Rodriguez y Cadle, 1990; Zimmermann y Rodriguez, 1990; Duelíman

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 (Sehibter, 1980; Duelíman 1978a; 1989;

1990). Schliiter y Regós (1981) y Regós y SchlUter (1984) indican que la especie es

básicamente nocturna y que quizá los jóvenes tengan mayor tendencia que los adultos a la

actividad diurna. Nuestro ejemplar cantaba de noche. No hay datos bibliográficos sobre el

período de actividad anual. En Puerto Almacén se oyó la primera vez el 5-XII-88 y por última

vez el 22-11-89, siempre en el mismo hormiguero.

No tenemos datos propios sobre la reproducción de esta especie. Las tres hembras

examinadas de Valle de Sajta, capturadas el 29-1-90, presentaron todas solamente pequeños

folículos en el ovario, y CGÑ-6. Crump (1974) observa un ejemplar con un total de 195
huevos de 2 mm (FTO~z7.65); Duelíman (1978a) aporta datos de otro con 230 huevos de 2.4

mm (FTO=7.9, considerando los dos ejemplares) y Duelíman y Toft (1979), indican huevos no
pigmentados de 1.5 mm. Hódí (1990), indica 260 huevos de 1 mm. Este escaso complemento

ovárico hizo pensar que, como hacen otros Leptodactylinae, It. lineatus podría depositar huevos

en nidos de espuma en agua (Duelíman, 1978a; 1989). Contradictorios modos de reproducción

han sido descritos para la especie: nidos en depresión en tierra, cercano al agua, como en los

Itcotodactvlus del grupo pcntadactvlus (Hódí, 1986); nido sobre la superficie del agua, como en

Phvsalaemus (Hódí, 1990); y por último, nido en un agujero en tierra, cerca del agua, como en

los ~pjodactvlus del grupo fu~u~ (Aichinger, 1991). Regós y Sehítiter (1984) dicen que

construye nidos de espuma, proceso en el que invierten cuatro horas, y que la eclosión ocurre

entre siete y quince días después del apareamiento.

Canto.-

Sehluter (198Gb), indica cíue los machos alternan el canto unos con otros, fenómeno

que hemos podido observar en ejemplares cantando desde sus hormigueros en el Chapare. La

llaniada consiste en una nota tonal, como un corto silbido repetido continuamente, que recuerda

al de E. pictus, pero es más grave y menos continuo. Sehítiter (198Gb) da una frecuencia

fundamental de 11(X) Hz, con la dominante a 2300-2600 Hz, y una duración de la nota de
0.12 s con un intervalo de 0.4-0.5 s entre nota y nota. Nuestras grabaciones parecen algo más

agudas, pero en general concuerdan bastante bien con las de Sehítiter (1980b), dando
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Phvsalaemus albonotatus (Steindachner, 1864)

Leiuoen¡s albonotatus Steindachner, 1864. Verh. Zool. Bot. Ges. Wien, 1864: 275

Phvsalaemus albonotatus Barrio, 1965. Physis, 13. Aires 25 (70): 435

Ejemplares examinados: 34 (24/lO)

Diagnosis y descripción.-

Se distingue de cualquier otra especie de la zona por tener una mancha oscura en el

costado, desde detrás del ojo hasta la ingle (Fig. 4.13 A).

Cuerpo rechoncho. Piel dorsal lisa, con algunas glándulas formando un circulo

incompleto o una herradura en la región escapular y dos glándulas sacrales; pliegue

supratimpánico cono; piel ventral lisa, con un pliege discoidal. Cabeza triangular, con hocico

acuminado, ligeramente sobresaliente de perfil. Tímpano 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 cónico entre el talón y el tubérculo metatarsal interno. Diseño

dorsal variable, desde uniformemente pardo claro o verde (raro), a manchas abigarradas por

todo el dorso, líneas longitudinales, etc. Normalmente, algunas manchitas negras en región

escapular y rodeando las glándulas 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 guIar, grisáceo anteriormente. Medidas: 32.0/33.8.

Hábitat.-

Se encuentra en ambientes variados, desde bosques más 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 así, se halló el 10.9% de las veces en bosque primario, el 5 1.7% en bosque

secundario, el 30.5% en potreros y el 6.6% en el arroyo al comienzo de la estación lluviosa

(n=136) (Hg. 4.13 B). N’unca se vio en el propio lecho del río, ni aún con el agua estancada.

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

Ciclo temporal y reproducción.-

Gans (1960), indica (como P. cuvieri) que esta especie canta tanto de día corno de
noche; igual indicación hace Bokermann (1962) para P. cuvieri, la cual es una especie críptica

muy semejante a P. albonotatus, virtualmente indistinguible de ella en ejemplares conservados,

y sí en cambio muy distintas en el canto (Barrio, 196½).En Puerto Almacén, los machos
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solían 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 año se
empezaron a oírlos primeros machos el 2-XI, y siguieron cantando hasta el 3 1-111; el segundo

año, cantaron desde el 24-XI hasta el 4-1V, oscilando así la duración del período de actividad

sexual en torno a los cinco meses. Se hallaron hembras grávidas desde el 21-XI al 29-111 el
primer año, y desde el l-XII al 24-11 el segundo, aunque en éste la actividad reproductora se

prolongó más allá de lo que indican estos datos.

Phvsalaemus albonowtus es una especie precoz que aprovecha las primeras lluvias para

reproducirse temporalmente en los charcos. Posteriormente, a lo largo de toda la estación

lluviosa, los mayores picos de actividad se dan siguiendo a fuertes lluvias durante dos o tres

días (ver figura 5.8). Los machos, difíciles de descubrir, cantan desde la orilla de charcas,

flotando en agua somera: a veces lo hacen desde pequeños hoyos, como pisadas de ganado

(Gans, 1960), al igual que P. cuvieri (Bokermann, 1962). Las especies del género
Phvsalaemus construyen nidos flotantes de espuma en charcas (modo 8 de Duelíman y Trueb,

1986). Según Bokermann (1962), en P. cuvieri, el amplexus se produce a veces pnmero en

tierra, tras lo 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, el nido, de unos 7-9 cm de diámetro y cuatro de alto, es
abandonado pegado a la tierra de la orilla o a la vegetación, conteniendo entre 455-665 huevos

(x=549.l; n=7). Barrio (1965b), comenta que el patrón de reproducción es el mismo en

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 difícil 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 fácil saber qué noches se han

producido amplexus. En el primer año, al menos hubo acoplamientos los días 6,21,28 y 30

del XI, el 6, 22 y 30 del 1 y el 16-TI; el segundo año, los días 24 y 30 del XI, el 6, 7, 10, 14,

25, 26, 29 del XII, el 25-1, el 1, 23 y 24 del II y el 5, 6, 8, 9, 10, 28 y 29 del III. Como se

puede ver, el segundo año se observaron amplexus en 20 días (y muy probablemente también

se produjeron durante nuestras ausencias de Puerto Almacén), y el primero sólo en diez. Esta

diferencia cuantitativa no lo es sólo en el número de noches en que P. albonotatus se reprodujo,

sino en el número de nidos construidos. A efectos de evaluar la intensidad de la actividad

reproductora de la especie, se llevaron a cabo conteos de nidos en las mañanas siguientes a las

noches en que se presuponía que habían de darse amplexus. Mientras que el primer año se

contabilizaron de un total deS días, 70 nidos, en el segundo, de 19 días se contabilizaron 2180
nidos. Es una cifra infinitamente superior a los 166 nidos que cabría esperar si se htíbiesen
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reproducido el segundo año con la misma intensidad que el primero, aunque fuese durante más

días. Ito más 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 9(X) huevos por nido, entre los tres enclaves citados

habrían sido puestos a lo largo de toda la estación un total de 1962(XX) huevos, de los cuales

18108(X) sólo en las Charcas del Potrero. Para una superficie total en este último enclave de

unos 60 m 2 de tabla de agua, cada metro cuadrado habría contenido 30180 larvas durante toda
la estación lluviosa. Ni siquiera la deposición de estas enormes cantidades de descendientes

tiene lugar uniformemente en el tiempo. Sólo en la noche del 26-XII-88, en las Charcas del

Potrero se construyeron 580 nidos, de los cuajes 350 estaban en un sólo charco de unos 10 m2

(35 nidos/m2) y 40 cm de profundidad máxima. Considerando una profundidad media de 20

cm esto implicaría qtie simultáneamente, 315000 larvas pasarían a ocupar un volumen de agua

de unos dos metros cúbicos, esto es, 157500 larvas por metro cúbico. Obviamente, esta

biomasa es insostenible y la tasa de mortalidad ha de ser elevadísima. Además muchos huevos

de nidos demasiado periféricos mueren al desecarse la charca.

Bokermann (1962) da para P. cuvieri un tiempo de 72 horas desde la construcción 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-XII-87, eran ya libres y estaban en estadio 22 de

Gosner el día 31 a las 19:00, midiendo 5 mm (3.6 mm en el momento de la eclosión). Estos

resultados concuerdan aproximadamente con los de Bokermann, que apuntan a la necesidad por

parte de la larva de pasar un período de unos tres días en el nido antes de iniciar una vida

acuática libre. En ocasiones se observó cómo tras una fuerte lluvia, las zonas inundadas por

primera vez, aledañas a charcas ya previamente existentes, eran preferidas. Esto posiblemente

responda a una eswwegia para evitar la competencia con las larvas ya afincadas en esas charcas
y la depredación por parte de, principalmente, larvas de insectos igualmente instaladas en ellas.

Sin embargo no era infrecuente que tales zonas anegadas por primera vez (o que nunca

conservaban el agua mucho tiempo), se secasen aún antes de que las larvas estuviesen en

condiciones de abandonar el nido. Por ejemplo, los aledaños de las Charcas del Potrero, se
anegaron con las fuertes lluvias de los días 12, 13 y 14 de Diciembre del 88, y la actividad

reproductiva de la especie se prolongó hasta el día 16; el día 19, estas zonas se habían secado

totalmente, y no menos de 1(X) nidos (unas 9(XXX) larvas) se perdieron. No obstante la cantidad

de larvas producida es tal que su repercusión temporal en el eqttilibrio demográfico de la especie

hade ser notable. No tenemos datos de un (ercer año para estimar si se notó un gran incremento

en la población. En cualquier caso, el número de adultos reproductores de PÁ~j.bQn~1il1us

durante el segundo año fué mucho mayor que el primero. Posiblemente los años de menor

competencia entre adultos, el éxito reproductor es mayor y se traduce en un gran número de
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adultos al siguiente año. Así, por lo poco observado parece que P. albonocatus sufre
flucttiaciones poblacionales muy acusadas de unos años a otros.

Si no queremos admitir una densidad de población 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 hipótesis alternativas para explicar

tal cantidad de nidos construidos durante varias noches consecuttvas en el mismo sitio (por

ejemplo 5-XII-88, 1(X) nidos: 6-XII-88, 100; 25-XII-88, 75; 26-XII-88, 58<); 28-XII-88, 60).

En principio se pueden barajar varias hipótesis, entre las cuales las más verosímiles son: 1) las

hembras son más abundantes que los machos (con una proporción de sexos aproximada de
2:1), los cuales se apartarían varias noches consecutivas con diferentes hembras; 2> las

hembras son capaces de dividir el total del complemento ovárico en varias puestas realizadas en

a) sendas noches consecutivas o b) en una misma noche. Ambas hipótesis no son mutuamente

excluyentes. Del análisis del estadio reproductor de las gónadas 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 porción final del oviducto, a punto para poner,

mientras que el ovario presentaba huevos en vitelogénesis. Bokermann (1962) encuentra en P

cuvieri que las hembras realizan una puesta al principio de la estación y otra al final; hembras
que pusieron en Septiembre y que fueron recapwradas por él en Febrero, presentaban huevos o

indicios de acabar de poner de nuevo. Lo mismo ha de ocurrir en P. albonotatus, e incluso a

intervalos más cortos. Es posible que sean realizadas hasta tres puestas por cada hembra (una

del 24-11-89 presentaba aún huevos en vitelogénesis junto a huevos maduros). Esto no explica

sin embargo las grandes cantidades de nidos construidos con pocos días de diferencia. La
hipótesis 1) no la podemos probar, aunque la proporción de sexos en las capturas ya no apunta

en este sentido, y eso aún contando con que normalmente dichas capturas están sesgadas hacia
las hembras (en las que se puso más interés por aportar más datos sobre la biología de la

especie>. La hipótesis 2> lamentablemente tampoco la podemos probar, pues no contamos en

ningún caso los huevos de los nidos. Si A.~uyb~ 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 quizá las hembras podrían repartir una misma freza en varios nidos,

independientemente de que esto lo pueda hacer dos o tres veces a lo largo de la estación. De las

seis hembras examinadas, tres presentaron huevos en útero, en número de 425, 800 y 1550.

Obviamente con estos datos es aventurado hipotetizar nada a cerca de cómo 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 estación húmeda, entonces P. albonotatus fué la especie de anuro

mas abundante en Ptierto Almacén en el segundo año, ya que esto implicaría al menos la
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presencia de 835 hembras en las Charcas del Potrero en los diez días transcurridos entre el 16 y

el 26-XII-88, más un número indeterminado de machos.

- Las fluctuaciones en el volumen de los cuerpos grasos de los machos no presentaron

tendencias claras, oscilando los valores entre 0 y 4 a lo largo de la estación; todas las hembras,

presentaron CG~0, excepto un ejemplar de 23.9 mm de longitud total, que presentó CG=3.

Este ejemplar, del día 15-111-88, no presentaba el ovario desarrollado y con seguridad había

nacido en la misma temporada. Si bien estas hembras nacidas en la temporada no llegan a

participar en la actividad reproductora, los machos más tempranamente nacidos sí se presentan

cantando (con un canto más débil y agudo de lo normal) en las charcas al final de la estación.
Así, dos individuos de 25.5 mm fueron capturados cantando 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 testículo más desarrollado era de 1.9-2.4 y

la media de la relación longitud del testículo/longitud total era 0.070 (n=14), en los dos citados

individuos la longitud del testículo era sólo de 1.4 y 1.6 respectivamente, y el valor medio de la

relación indicada, 0.056. Sin embargo, dos individuos de sólo 25.9 mm y 27.7 mm, pero

capturados el 3 y 6 de Diciembre de 1988, empezando ya fuerte la estación de lluvias, y

obviamente nacidos en la anterior estación, presentaron un testículo de 2.4 mm y 2.3 mm

respectivamente, y por lo tanto debían ser sexualmente maduros (media de la longitud del

testículo/longitud total=0.0872). Jóvenes de 22 mm, ya metamorfoseados días atrás, se

hallaron el 22-111-88 cerca del Curichi del Capibara.

Canto.-
Barrio (1965b) basó la separación de las dos especies crípticas P. albonotatus y±.

cuvieri en su distintivo canto. En la especie que nos ocupa, éste semeja un largo maullido de

gato o un llanto de niño. Los machos cantan flotando en el agua, con todo el cuerpo hinchado.

Barrio (1965b) da una duración de la llamada de 1.4-1.5 s, con una tasa de repetición de 15-20
llamadas/minuto, consistiendo la nota en un tono descendente con 14 armónicos (los

principales a 2100, 320<) y 40(X) cps), y frecuencia fundamental de 800 cps. Estos datos

parecen indicar un canto algo más rápido y agudo que el registrado en Puerto Almacén, el cual
tiene una duración de 1779 ms, y es repetido a razón de 11.4 llamadas/minuto; la frecuencia

dominante es de 2392 lIz., constando la llamada de 37 pulsos repetidos a un ritmo de 20.8

l)tt1505/s (mg. 4.13 C~

Di st r ¡ b nc ¡ ón - -

Phvsalaemus albonotatus tiene una distribución cerrado - chaqueña (Barrio, 1965b). Se

encuentra en todo el chaco y regiones aledañas en el cerrado brasileño y bosques húmedos
subtropicales de Argentina, Bolivia y Pantguay.. En Argentina se halla en Jujuy, Salta, Chaco,
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Chiasmocleis albonunetata (Boettger, 1885)

En2vstoma albopunctatum 1885 Boettger. Z. Naturwiss., ¡falle, 58: 240

Chiasmocleis albopunetata, 1934 Parker. British. Mus. Nat. ¡lisí. Pubí.: 116
Número de ejemplares: 19 (15/4)

Diagnosis y descripción.-

Esta especie es inconfundible por su diseño a base de puntos blancos o cretna sobre

fondo pardo o negro (Hg. 4.14 A).
~l’amañopequeño. Aspecto relativamente grácil, con cuerpo largo y miembros cortos.

Piel dorsal y ventral lisa. Cabeza subíriangular en vista dorsal; narinas cerca del extremo del

hocico; ojo pequeño, siendo la distancia interorbital más de dos veces el diámetro del ojo;

tímpano ausente. Primer dedo de la mano mucho más corto que el segundo; tubérculo
metacarpal interno pequeño y redondeado, siendo el externo bífido y aplanado; tubérculos

subarticulares redondeados. Pie sin membrana; tubérculo metatarsal interno pequeño, redondo;
externo ausente; tubérculos subarticulares redondeados; sin tubérculos supernumerarios. 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 guiar de color pardo oscuro. Medidas: 25.8 /31.6.

1-1 á hita t - -

Se encuentra tanto en bosque primario como secundario, pero sobre todo en potreros y

zonas abiertas. En bosque primario se halló el 11.5% de las veces, en secundario el 4 1.2% y en

potreros el 43.25% (Fig. 4.14 B). Un 3.8% se halló en los Charcos del Arroyo al principio de

la estación de lluvias (n=52). Es una especie de suelo, que se encuentra a veces bajo piedras o

troncos durante el día. No existen datos publicados sobre la biología de esta especie. Otras

especies amazónicas del género, como C. ventrimaculata o C. shudikarensis son igualmente

habitantes de bosque primario y secundario o de borde forestal, con costumbres más o menos

fosoriales y nocturnas en el manto de hojas del suelo (Duelíman, 1978a; Rodriguez y Cadle,

1990; Zimmermann y Rodriguez, 1990: Aichinger, 1991).

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

observaciones tojales.

Ciclo temporal y reproducción.-

Chiasmocleis alboounctata es una especie nocturna, activa durante la estación lluviosa.

El primer año los machos empezaron a cantar el 21 -Xl y dejaron cíe hacerlo el 28-111, y el

segundo año, empezaron el 24-XI y cesaron el 10-111, con lo que el período de reproducción

abarca así aproximadamente 4 meses; la misma dunwi&i es dada por Alehinger (1987) pata C

.
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ventrimaculata. Los machos cantan a menudo en grupos, tanto desde el agua corno desde la
orilla. Parecen tener preferencia por charcos de moderada profundidad y reducida extensión,

como los que se forman tras fuertes lluvias en las rodadas de los caminos y en pequeñas

depresiones entre la hierba de los potreros. El pequeño tamaño de los charcos limíta quizá el
número 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 año los días 61, 22-1, 1-111 y 7-111, y el segundo año, el 14-
XII. Durante el acoplamiento, el vientre del macho y el dorso de la hembra se adhieren

fuertemente mediante tina secreción pegajosa aparentemente producida por el macho, como ha

sido citado también para Elachistocleis bicolor (Scrocchi y Lavilla, 1990). Los huevos son

depositados en películas flotantes sobre la superficie del agua de los charcos (Modo 1 de
Duelíman y Trueb, 1986).

Las cuatro hembras grávidas examinadas capturadas entre el 6-1-88 y el 1-111-88,

presentaron 175-350 huevos (~=256.25) de 1.4 mm, pigmentados. El PTO es de 12.27.

Además, todas tenían huevos en vitelogénesis, independientemente de si los huevos maduros

estaban en el ovisaco o en el útero, lo que indica que tiene lugar más de una puesta por estación.
El tamaño y número de huevos y la talla de las hembras son mayores que los indicados por

Dueliman (1978a) para C. ventrimaculara ye. bassleri, que tienen un ETO de 7.6 y 9.3

respectivamente. Para C. ventómaculata, Aichinger (1985) obtendría, según sus datos, un valor
de FTO~26.31 y HÓdí (1990), para C. shudikarensis,un FTO=17.68.

Los patrones de desarrollo de cuernos grasos tanto en machos como en hembras, no

presentan una tendencia definida: en Enero del 88, por ejemplo, había machos con CG=0 y

otros con CG=4.

Canto. -

La llamada es una sucesión prolongada de notas secas y rápidas semejante al canto de

algunos ortópteros, como en todos los especies deChiasmocleis (Nelson, 1973) Los coros de

varios machos, a pesar del pequeño tamaño del animal, producen un ruido bastante fuerte. Los

machos ponen el cuerpo casi vertical, y se ubican normalmente en sitios algo escondidos, en el

agua o en la orilla.

La llamada básica está compuesta de dos notas cortas tonales (A y B) seguidas de una nota
pulsada más larga (C). La duración 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 H-C

y 25.9 ms a la nota C, la cual tiene 200 pulsos/s. La frecuencia dominante de la nota A es de

4180 Hz, la de la B, 43(X) Hz y la de la C, 4492 Hz, siendo su frectíencia ftíndamental de 2328

Hz, con un armónica a 6796 Hz. La llamada es emitida a un ritmo de 639 llamadas/minuto, y el

intervalo entre ellas es de 39.1 rus <Hg. 4.140.
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Elachistocleis ovalis (Schne¡der, 1799>

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

Elachistocleis ovalis 1927. Parker. Occ. Pap. Mus. Zool. Univ. Michigan, 187: 4

Ejemplares examinados: 30 (22/8)

Comentarios taxonómicos.-
Pese a contener pocas especies, la taxonomía 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; (ians, 1960; Parker, 1927b), por
cuanto las dos han sido citadas, incluso en las mismas localidades. Parte de la confusión

proviene de las contradicciones en que incurrió Parker, que en un primer trabajo (1927b),
considera a E. bicolor como la forma de vientre uniforme, línea fina en la cara posterior del

muslo y ausencia de manchas grandes amarillas o naranjas en la región inguinal, y E. ovalis

como la forma de vientre moteado y manchas más 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,

Duelíman y Salas (1991) citan E. ovalis en Cuzco Amazónico, cuando lo cierto es que los

Elachistocleis de dicha localidad poseen un vientre amarillo inmaculado y probablemente son

como los ejemplares de E. cf ovalis a que se refiere Rodriguez (1992) en el P. N. Manu.

Los especimenes de Puerto Almacén se corresponden con el patrón Lovalis, 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

elucidación del estatus de ambas formas en áreas conflictivas sea fácil mediante el análisis de los

cantos de los machos. En tanto no haya mayor conocimiento del tema, asigno tentativamente la

población de Puerto Almacén a E. ovalis

.

Diagnosis y descrIpción.-

Es la única especie en el área que presenta combinados los caracteres de tímpano no
visible, cabeza estrecha, ojos pequeños y manchas amarillas o anaranjadas en la región inguinal

(Fig. 4.15 A).

Cuerpo robusto y rechoncho y miembros cortos. Piel dorsal y ventral lisa. Cabeza

pequeña, triangular en vista dorsal, con morro prominente, sobresaliendo por delante de la

mandíbula inferior; pliegue nucal mareado; narinas cercanas al hocico, abiertas lateralmente. Ojo

pequeño, siendo la distancia inrerocular aproximadamente el doble de su diámetro. Tímpano

ausente. Manos sin palmear; tercer dedo notablemente más largo que los otros; tubérculo

metacarpal interno redondo; externo bífido, aplanado; tubérculos subarticulares redondeados,
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aplanados. Pie sin membrana: tubérculo metatarsal interno ovalado, conspicuo; externo ausente;

tubérculos subarticulares del pie redondeados; supern umerarios ausentes. Partes superiores
grisáceas con un fino reticuiado oscuro, que se va progresivamente aclarando hacia los costados.

Vientre pardiuzco, reticulado de crema; manchas naranjas o amarillas en ingle, caras anterior y

posterior del muslo y cara interna de la tibia. Machos con un saco vocal guiar pardo oscuro.

Medidas: 36.7/41.7.

El área de distribución 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 observó en bosque primario, el 45.3% en secundario, el 36.5% en potreros y el 5%

en los charcos del río y arroyo al comienzo de la estación (n99) (Fig. 4.15 B). Stebbins y

Hendrickson (1959) encuentran E. ovalis en campos cultivados encharcados, platanares,

maizales y arrozales; Gans (196<)) 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 y Cadle (1990) y Rodriguez (1992) encuentran Elachistocleis cf ovalis en bosque

primario inundable. Como diferentes autores manifiestan, se suele hallar cerca de o en pequeñas
charcas someras, aunque no desdeña cuerpos de agua permanentes y de mayor tamaño
(Hoogmoed y Gorzula, 1979; Cardoso et al., 1989). En Puerto Almacén, la especie presenta

mucha querencia por los pequeños y someros charcos efímeros 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. albovunetata. También se ha]la en

charcas mayores en el bosque y en charcas del camino. Es una especie de suelo, más bien

fosorial y moderadamente común, con el 3.51% de las observaciones totales.

Ciclo temporal y reproducción.-

Es una especie nocturna, aunque tras fuertes lluvias los machos pueden ser oídos ya por

la tarde y continuar hasta el amanecer. Se presenta activa durante toda la estación lluviosa, con

mas intensidad al principio de la misma. El primer año se oyeron desde el 21-XI al 29-111, y el

segundo, desde el 24-XI al 28-111, abarcando así el período reproductor cuatro meses. Este

período coincide (aunque 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 siempre en los Charcos del Arroyo.

Se observaron amplexus el primer año el 21-XI, 28-XI, LXII, 6-1, 22-1 y 1-111, y el

segundo, sólo el 14-XII, dato que en este caso únicamente indica que no se prospectaron

mmnucíosamente los enclaves etíando se oyeron cantos, y no necesar¡amente que el segundo año
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hubiese menos parejas reproduciéndose. Los machos, de los que se observaron hasta 10 juntos,

cantan desde la orilla o más 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; (ians, 1960). Durante el amplexus, macho y hembra están adheridos por

tina secreción ventral del macho, como en E. bicolor (Scrocehi y Lavilla, 1990). Los huevos son

puestos en forma de película flotante, como es frecuente en muchos microhílidos (modo 1 de

DueRman y Trueb, 19S6). Encontramos hembras grávidas desde el 28-XJ al 7-1 el primer año y
del 3-XII al 9-XII el segundo. La única hembra no grávida capturada lo fué el 28-111-88, y sólo

contenía pequeños folículos ováricos. En algunas había una clara dicotomía entre huevos

maduros en útero y huevos en virelogénesis en el ovario, lo qtíe indicaría que se realiza más de

una puesta por estación. El número de huevos, dc 1.2 mm en ejemplares conservados y 1.35 en

fresco~ osciló entre 500-10(X) (R=721.42; n=7), con un FTOr23.24. 1-lÉidí (1990) da para E

hk9jQr 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 estación.

¡-luevos puestos el 6-1-88, se habían transformado el día 9 en larvas en estadio 25. El

desarrollo completo de huevo a joven recién metamorfoseado en laboratorio, a unos 26~27o C,

duró 32 días. Los jóvenes miden al salir del agua 10 mm. Se hallaron juveniles en las charcas

del potrero el 7-111-89.

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 Panamá hasta Sáo Paulo. Este autor

da una duración media del canto entre 1.6 y 4.3 s, con un rango de frecuencias dominantes entre

3097-47(X) Hz y de frecuencias fundamentales entre 102-255 Hz. Haddad et. al (1988) estudian

el canto de E~»valis en la Sen-a da Canastra, Minas Gerais, Brasil. Ellos apuntan la existencia de
un ‘click’ inicial con tres o cuatro pulsos entre 200<) y 25(X) Hz, el cual es emitido antes de la

llamada larga, que dura aproximadamente tres segundos y tiene una frecuencia entre 27(X) y
36(X) Hz. Las grabaciones efectuadas en Puerto Almacén contienen una llamada larga de una

nota, con tina banda amplia de frecuencias. La duración total es de 2410 ms, con una frecuencia

fundamental de 464 1-Iz y una dominante de 3648 Hz (entre 3190-4502 Hz), y potencia en 7127

Hz (Eig. 4,15 C).
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Iianintonhrvnc boliviana (Parkcr, 1927)

Chiasmocleis boliviana 1927. Parker. Occ. Pap. Mus. Zool. Univ. Michigan, 187: 3
Hamntonhrvne boliviana 1954. Carvalho. Oce. Pap. Mus. Zool. Univ. Michigan, 555: 7

Número de ejemplares: 19 (1613)

Diagnosis y descripción.-

.Hamotophrvne boliviana es la única especie en el área con cabeza estrecha, tímpano

ausente, ojos pequeños y dos puntos oscuros en la región 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 mandíbula inferior. Ojo
pequeño, siendo su diámetro unas dos veces la distancia interorbital. Tímpano ausente. Pliegue

nucal presente. Manos sin membrana; primer dedo algo más corto que el segundo; tubérculo
metacarpal interno pequeño, ovalado, siendo el externo doble, aplanado; tubérculos

subarticulares de la mano redondos, conspicuos. Dedos acabados en una ligera dilatación. Pies

sin membrana; tubérculo metatarsal interno ovalado, pequeño; externo ausente; tubérculos

subarticulares del pie ovalados, bajos. Sin tubérculos supernumerarios. Dorso pardo claro con

un dibujo central simétrico más oscuro; costados oscuros; una mancha negra inguinal; caras

superiores de los miembros del color del dorso, claramente contrastadas con las inferiores, más

oscuras; una difusa banda oscura transversal en cada tibia; vientre color crema con manchas
grises. Machos con saco vocal guiar de color gris oscuro. Medidas: 38.0/40.3.

1-1 ú b ¡ ta t - -

Se trata de una especie de bosque, ya sea éste primario o secundario, inundable o no,
donde se mueve entre la hojarasca del suelo (Lutz y Kloss, 1952; Duelíman, 1978a; Hoogmoed,

1979; Toft y L)uelltnan, 1979; Rodriguez y Cadle, 1990; Aichinger, 1991; Rodriguez, 1992).

Duelíman (1978a), halla un 85% en bosque primario y un 15% en secundario. En Puerto

Alniacén hallamos un 76% en bosque primario y un 24% en secundario (Fig. 4.16 13). Nunca se

halló en vegetación a baja altura, como indican Duelíman (1978a), Toft y Duelíman (1979) y

Duelíman y Salas (1991). Crump (1974) lo halla en charcas y zonas anegadas relativamente

grandes dentro del bosque; Aichinger (1987; 1991), en charcas y corrientes efímeras temporales

o perennes, grandes o pequeñas, tanto en bosque como en borde de bosque; Schlúter (1987) y

Schlúter y Salas (1991) It) citan en charcas de aguas negras, casi sin vegetación. 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 lambién se

observó entre palmas espinosas junto a las Charcas del Puente, y estos son los únicos cuatro

enclaves en que se encontró Si no es por su canto, pasa muy desapercibida y no es fácil de

encontrar, constituyendo sólo el 0.88% de todos los registros. No obstante, en otros lugares es
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una especte mucho más común y conspicua (Aichinger, 1985; Toñ y Duelíman, 1979;

Rodriguez, 1992). Sehítiter y Salas (1991) en su lugar de estudio, encontraron una población de
1 5(X)-25(X) individuos (pero no especifican en qué superficie), con una razón entre sexos de 6:1

a favor de los machos.

Ciclo temporal y reproducción.-
La especie es básicamente nocturna (Duelíman y Salas, 1991; Rodriguez, 1992) aunque

también pmscnta cierta actividad diurna en los momentos álgidos de la reproducción, cuando los

machos se congregan en determinados enclaves y forman coros numerosos. En Panguana, Perú,

Schliiter (1987) y Schliitery Salas (1991) describen conciertos masivos que suelen tener lugar

una vez al año, después de las primeras grandes lluvias (60 mm o más), durando alrededor de

36 horas seguidas; dichos conciertos se producen en compañía de otras especies, particularmente

Chiasmocleis ventrimaculata, Ctenophrvne geavi y Ceratonhrvs cornuta. También en Puerto

Almacén hemos podido constatar esta actividad diurna; el 27-1-89 a las 10:00 am., 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 el día 28 por la mañana todavía se oía

alguno.

Se registró actividad sólo durante la porción central de la estación lluviosa. El primer año

empezaron los cantos el 06-1 y terminaron el 28-111, mientras que el segundo año empezaron

antes, el 13-XII, y acabaron también antes, el 22-11. Duelíman (1978a), halla actividad todo el

año en Santa Cecilia, con mayor intensidad en Abril y Mayo, y Aichinger (1987) da en
Panguana un período activo de unos 6 meses en la estación lluviosa. Las únicas dos hembras

grávidas obtenidas en Puerto Almacén lo fueron una el 27-1-88 y otra el 13-MI-SS; una tercera

hembra con huevos en vitelogénesis y que probablemente ya había puesto, se capturó el 27-1-89.
El único amplexus observado tuvo lugar el 27-1-89 por la mañana. Schlúter y Salas (1991) dicen

que los acopiamientos se producen sobre todo entre las 20:00 h y las 04:00 It y que pueden durar

hasta cuatro horas. En Santa Cecilia, H. boliviana se reproduce esporádicamente, siendo

desconocido el factor desencadenante (Crump, 1974): por el contrario, en Panguana es un
reproductor explosivo, produciéndose agrupaciones superiores a 50 machos (Aichinger, 1987).

En Puerto Almacén, la máxima actividad reproductora se da sobre todo tras fuertes lluvias.

Entonces, habitualmente los machos cantan en el suelo empapado o ligeramente encharcado y

cerca de los cuerpos de agua. Se suelen esconder bajo hojas caídas o cortezas, asomando a lo

sumo la cabeza, de modo que son difíciles de localizar. Parece ser que en esta especie se

presentan machos satélites; dichos individuos se situarían silentes y escondidos en las

proximidades de machos cantores, bien para ocupar sus territorios una vez estos se hallan

apareado, bien para interceptar a las hembras que se acerquen x< aparearse con ellas (para una
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revision sobre este “parasitismo sexual”, ver Duelíman y ‘l’rueb, 1986). Aunque no se pudo

corroborar el fenómeno en 1-1. boliviana, nos inclinamd)s a pensar que se produce, pues es
frecuente escuchar un macho y, tras capturarlo, oír casi inmediatamente otro en e! mismo sitio, e

incluso repetirse el hecho con un tercer macho al retirar al segundo. Así ocurrió en una ocasión

en un punto especialmente querencioso en la Charca del Bosque, donde tres machos se

capturaron sucesivamente en menos de 1 m2. Esto abogada por la intención de ocupar el lugar
de llamada, más que por la de interceptar a las hembras, aunque ambas no son incompatibles.

Las dos hembras grávidas examinadas presentaron huevos de 1.0 mm en el ovisaco; una

tenía 1200 y la otra 24(X) siendo el FFO=45.38. La fecundidad de H. boliviana es, así, bastante

alta. Crump (1974) halla en Santa Cecilia un complemento ovárico de 1370-2186 huevos
(Ñ= 1778; n=2), con un FTO=42.3, datos bastante semejantes a los de Puerto Almacén; por su

parte, Aichinger (1985), da un número medio de huevos de 1487 (n= 15) con un FTOt=42.8. En
cambio, Sehítiter y Salas (1991) hallan puestas (de un diámetro de 9-12 cm) de 160-280 huevos

de 1.5 mm, lo que indicaría que no todo el complemento ovárico 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 reducción de su volumen a medida que avanza la estación

húmeda.,
Los huevos parecen ser depositados en forma de película flotante (modo 1 de Duelíman y

Trueb, 1986). Duelíman (1978a) encuentra larvas en Abril y Junio y jóvenes en Junio. Schliiter

y Salas (1991) hallan en Panguana una preferencia por la puesta en pequeñas depresiones corno

huellas inundadas cerca de las charcas donde se producen los cantos. Dichos autores dan un

tiempo de eclosión de 36 h, haciéndose las larvas completamente móviles a los nueve días. No

se hallaron juveniles de esta especie en Puerto Almacén.

D¡stribucióru-

Se extiende por toda la parte alta de la Cuenca Amazónica, desde las Guayanas a Bolivia,
siempre en bosque húmedo o semihúmedo. En Bolivia ocupa toda la región amazónica del país.

Puerto Almacén es posiblemente una localidad ya bastante seca para la especie.

Canto.-
El canto ha sido descrito por Nelson (1973), corno un zumbido corto. Es

estructuralmente parecido al de Elachistocleis, aunque de tono más nasal. Dicho autor da una

duración de 0.35-0.46s (~0.4l; n=16), una frecuencia dominante de 1100-15(X) Hz (~=l234)

y una ¡undamental de 200-220 Hz (~=203). En Puerto Almacén se observó que normalmente los

machos tio inmersos en un coro, suelen llantar dos veces seguidas, a intervalos erráticos de

aproximadamente un minuto. Sehluter (1980c) y Sehluter y Salas (1991) dan, a 26W de

temperatura, una duración de la nota de 0.33-0.47 s. Nuestras Qrabaciones muestran una
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llxia.iíc¡xa.na Bokcrmann, 1964
Hvla acreana. 1964 Bokermann. Senck. Biol. 45: 244

Número de ejemplares: 40(30/10)

Diagnosis y descripción»-

Ningún otro huido del área tiene la combinación de caracteres de un tarso festoneado y

panes 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 relativamente pequeña, redondeada en vista

dorsal; morro bastante cuadrado de perfil. Narinas separadas por una distancia sólo algo menor

que la distancia ojo narina. Timpano parduzco. de diámetro algo inferior al del ojo. Membrana

de la mano alcanzando el último tubérculo subanicular. tubérculo metatarsal interno ovalado, el
externo bífido y pequeño; tubérculos subarticulares poco desarrollados; tubérculos

supernumerarios pequeños y escasos; disco del tercer dedo de tamaño semejante al del tímpano.

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 más oscuras con contorno fino, negro. Normalmente hay una mancha en

forma de ‘X” sobre la región escapular, y otra que cruza transversalmente el tercio posterior,

además de otras manchitas menores dispersas en partes superiores de cuerpo, cabeza y
miembros. Las caras anterior, posterior e inferior del muslo, la inferior de la tibia y la porción

distal del vientre son naranja, amarillo o blanco con manchas negras grandes, irregulares y

dispersas. Pecho y vientre crema grisáceo. Machos con un gran saco guIar de color crema con

manchas difusas grises. En vida, esta especie emite un fuerte olor a soja, y puede hacerse la

muerta al ser capturada. Medidas: 41.7/46.4.

H á U ita t. -

Se trata de una especie muy aUn a 1-1. marmorata (Bokemiann, 1 964a), y como ella, es

fundamentalmente de hábitos forestales, ya sea en bosque primario o secundario; suele estar

bastante alta en el bosque, aunque también se halla en los árboles dispersos de zonas abiertas.
Dueliman (1978a) encuentra H. marmorata a más de 20 m de altura. En Puerto Almacén W

acreana se encontró en bosque primario el 14.4% de las veces, en secundario el 29.7%, en
potreros el 53.1% y en la orilla del río al principio de la estación, el 2.7% (n = III) (Hg. 4.17

8). LII porcentaje es tan alto en los potreros debido al sesgo producido por el gran número de

contactos efectuados al ser éste un medio muy prospectado, pero en realidad, la densidad de
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individuos aquí es baja. En conjunto es tina especie moderadatnente común, que acumula el
393% dc las observaciones totales.

Para reproducirse, utiliza charcas temporales grandes o pequeñas, dentro del bosque o en
el borde de él. Resultó especialmente común en las Charcas del Potrero, Charca del Bosque y

Curichi Negro, moderadamente común en las Charcas del Puente y Curichi Grande, y muy rara

en el Curichi del Capibara. Además se presentó frecuentetnente junto a charcas formadas en el

camino.
A nivel de microhábitat durante la reproducción, fi2 grnj prefiere situarse en

pequeños árboles (38.2%; n=34) y enredaderas (29.4%); la altura de las plantas utilizadas varia

entre 0.9 y 5.5 m (~=2.81; n=32), bien situándose sobre el tronco o ramas gruesas (44.1%) o

sobre hojas (55.8%). Normalmente se encuentra sobre plantas fuera de la orilla (88.2%; n=32),

a una distancia media de ésta de 1.68 m (n=10, y a una altura entre 0.6-4.0 m (R=1 .63; n=34).

Es una especie relativamente escondediza, conspicua por su canto pero a menudo difícil de

encontrar, excepto cuando se producen grandes concentraciones. Hasta cuatro individuos

diferentes se hallaron en unintervalo de 30 días en un mismo árbol que presentaba un agujero
conteniendo agua, donde se refugiaban. Durante el día se encontraron agrupaciones numerosas

de individuos en reposo, junto con Scinax rubra, en hojas de palmeras plegadas en la Charca de

Bosque.

Ciclo tcmporal y reproducción.-

Aunque básicamente, como en la mayoría de los hflidos, su actividad es nocturna,

machos aislados y en reposo, pueden emitir vocalizaciones durante todo el día cada cierto

tiempo, especialmente cuando empieza a llover y con tnayor tendencia a ello al principio de la

estación. Estos mismos individuos aumentaban el número de llamadas por la noche, haciéndolo

cada 5-1<) minutos y 5-6 veces cada vez. Es de las primeras especies que se oyen tras la caída del
sol en días de actividad.

Los primeros cantos empezaron el primer año (emitidos por machos aislados) el 27-X y

duraron hasta el 28-111, y cl segundo año, se escucharon desde el 16-XI (probablemente

empezaron antes) hasta el 10-111. Los machos de los árboles del potrero dejaban de ser oídos tras

los días de gran actividad reproductora, probablemente debido a que se habían desplazado a las

charcas, pero después regresaban de nuevo. Se hallaron hembras con huevos maduros desde
primeros de Octubre a finales de Febrero. 1-Ieyer (1977), encuentra la especie reproduciéndose

en Pauiní (Amazonas, Brasil), en Diciembre y Enero, y Aichinger (1987), da para 11. marmorata

en Panguana un período de reproducción de seis meses durante la estación lluviosa. En Puerto

Almacén observamos amplexus el primer año en los meses de Noviembre, I)iciembre, Enero y

Febrero, y el segundo sólo en Diciembre. Es un reproductor explosivo; se encontraron

agrupaciones de más de diez machos cantando simuháneamenie. Los huevos son depositados en
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forma de película flotante en charcas (modo 1 de Duelíman y Trueb, 1986). Las diez hembras

examinadas presentaron 525-2200 huevos (R=1615.5) de 1.2 mm: el FTO=44.l, lo que hace de
H. acreana una especie bastante fértil, en principio más que 1-1. marmorata para la que Duelltnan

(1978a) da un FTO=30.2 (nsJ 0), y de los datos de Aichinger (1985) para esta misma especie,

se deduce un FTO=15.6 (n=3). Posiblemente, H. acreana realiza más de una puesta por

estación. Ni en machos ni en hembras se observa un patrón definido de desarrollo de los

cuerpos grasos. No hay datos sobre duración del desarrollo y reclutamiento de jóvenes.

Duelíman (1978a), da para H. mannorata un período de eclosión de 32-48 horas.

Canto.-
La llamada del macho consiste en una emisión pulsada de 332 ms, con 22-39

pulsos/nota, sin modulación de frecuencia, y emitida a razón de 17-53 llamadas/minuto. La

frecuencia fundamental es de 1747 Hz, y la frecuencia dominante está alrededor de 3230 Hz

(Fig. 4.17 C). A menudo este canto es seguido de dos notas más cortas. Este último carácter no

se presenta en H. melanar~vrea, que por lo demás tiene un canto extraordinariamente parecido.

Distribucion.-

Se trata de una especie endémica de la porción sudoccidental de la Cuenca Amazónica,

hallándose en el SE de Perú, y estados de Amazonas y Acre en Brasil (Heyer, 1977; Frost,
1985). En Bolivia se distribuye por toda la región N y O donde existe bosque tropical y

subtropical, alcanzando el piedemonte andino.

Comentarios.-
Presumiblemente es una especie generalista en su alimentación, como lo es H

.

marmorata; Duelíman (1978a), encuentra en esta especie un 38% de estómagos con coleópteros

y ortópteros, así como arácnidos, termitas, orugas y dermápteros. Una pareja en amplexus de

1-1. acreana se encontró en el estómago de un Ceratonhrvs cornuta. En algunos ejemplares

examinados había quistes en los riñones.
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Hvla bifurca Andcrsson, 1945
Hvla (Hvlella> bifurca. 1945 Andersson. Ark. Zool. 37A (2>: 17

Ejemplares examinados: 37 (2 1/16)

Comentarios taxonómicos.-

Originalmente descrita de la Amazonia de Ecuador, esta especie es allí común y sus

registros se vuelven más escasos hacia el 5. Sólo recientemente ha sido citada para el SE de Perú

(Rodriguez y Cadle, 1990) aunque ya se conocía del estado de Acre en Brasil (Frost, 1985>. No

sabemos si la distribución es o no continua desde Bolivia hasta Ecuador y Colombia. Los

ejemplares de Puerto Almacén presentaron notables diferencias con los ecuatorianos, al poseer

rayas dorsolaterales más anchas, tres manchas sobre la tibia (y no una) y ausencia de puntos

oscuros en el dorso. La estructura y características del canto en ejemplares de ambos lugares son

coincidentes de un modo general, pero no son idénticos, ni siquiera al oído humano. En la
frontera boliviana con el departamento brasileño de Acre, hemos podido observar algunos

ejemplares iguales a los de Ecuador, otros iguales a los de Puerto Almacén y otros con
características intermedias. Posiblemente las poblaciones del oriente boliviano y valles

subandinos (ver distribución) representan una subespecie diferente con una zona de contacto con

la forma nominal en la región del río Madre de Dios.

Diagnosis y descripción.-

La otra única 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. leuconhvllata, especie muy afin. A parte de por su canto completamente distinto,

1-1. bifurca puede ser distinguida de H. leucoohvllata por tener (H. leucouhvllata entre

paréntesis): membrana de pies y manos, y caras ocultas del muslo, de color anaranjado pálido

(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) (Hg. 4.18 A).

Cuerpo moderadamente robusto. Piel dorsal lisa y brillante, ventral granular. Membrana

axilar patente. Morro redondeado en vista dorsal, tníncado y retrocediendo ligeramente en vista

lateral; distancia entre narinas aproximadamente igual a la distancia ojo-narina; ojo mayor de dos

veces el tín~pano. Manos con niembrana basal: tubérculo níetacarpal interno grande, ovalado,

siendo el externo doble, menor; tubérculos subarticulares bít7<idos; tubérculos supernutuerarios

abundantes; disco del tercer dedo mayor o igual que el tímpano. Membrana del pie alcanzando el

penúltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo: tubérculo metatarsal interno pequeño, ovalado,

externo ausente; tubérculos stibarticulares del pie sencillos; tubérculos supernumerarios

abundantes. Un ligero pliegue tarsal. Color de fondo pardo. Dos bandas Imerodorsales amarillas

o pardo claro (blancas de día), desde los párpados superiores hasta el tercio posterior del tronco,
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donde se pueden o no unir (las dos o una sola) a una tnaneha sacral de forma redondeada o
subtriangular, también amarilla; parte anterior de las bandas laterodorsales en contacto con un

triángulo amarillo situado entre los ojos y el extremo del hocico; una mancha amarilla en el codo,

y tres sobre la tibia (una en la rodilla, otra en el centro y otra en el talán); muslos y membranas

de color anaranjado; partes inferiores de color amarillo claro. Machos inferiores en tamaño a las

hetnbras, con un saco guIar. Medidas: 28.7/37.0.

II ábit a t . -

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 proporción 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 sistemáticamente 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 visitó este lugar, H. bifurca estaba presente). Es una especie muy común, y

un 2.55% de los registros totales de anuros corresponden a ella. En Santa Cecilia, Duelíman
(1978a), dice no hallarla en bosque primario, y sí en secundario y borde de bosque,

congregándose 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 vegetación baja de las charcas para reproducirse. Dueliman {1978a), dice que

normalmente están 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 (3 1.5%),

normalmente sobre hojas (68.8%) o ramitas finas (28.9%). El 1(X)% de los ejemplares sobre los

que se tomaron estos datos, se halló sobre vegetación 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 sitúan los individuos oscila entre

0-1.9 m (Ñ=47.7), y éstos se sitúan entre 0-1.8 ni (R=0.3; n=38). Es una especie conspicua y

fácil de ver.

Ciclo temporal y distr¡buciórt-

Es una especie nocturna (Duelíman, 1978a; Rodriguez y Cadle, 1990; Rodríguez, 1992),
aunque en Puerto Almacén hemos advertido cute tras noches de especial intensidad en la

actividad reproductora, todavía se pueden ver ejemplares activos y parejas en ampiexus incluso a

las 1 0 de la mañana del día siguiente.

Se observaron los primeros machos el primer año el día 4-XII, aunque no se escucharon

cantos hasta el 15-1 y continuaron al menos hasta mediados de Abril. El segundo año, se oyeron

desde el l0-XII (y se observaron desde el 8-XII), 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 más allá del final de la estación húmeda, mientras hay cuerpos de agua

disponibles. No obstante, el número de ejemplares y la intensidad de los cantos, decrece

dramáticamente hacia finales de Marzo. Hembras con huevos se encontraron de Enero a Marzo,

y el primer año se observaron amplexus los días 15-1, 27-1 y 20-11, y el segundo, en un total de

12 días dispersos entre el 8-XII y el 20-II. Crump (1974) y Duelíman (1978a) no hallaron

hembras grávidas en los meses de Junio, Diciembre, Enero y Febrero, y consideran la especie

una oportunista que se reproduce tras lluvias durante todo el año. En Puerto Almacén, es una

especie de reproducción continua, al menos durante el período central de la estación lluviosa.
Prácticamente todas las noches parece reproducirse, independientemente del tiempo aanosférico.

La proporción 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 Hvla
melanqruvrea, Phrvnohvas venulosa, Sphaenorhynchus lacteus y Elachistocleis ovalis. Para las

especies de Hvia del grupo leucoohvllata, se ha descrito un modo de reproducción consistente en
poner huevos fuera del agua, sobre la vegetación emergente; tras la eclosión de los mismos, las

larvas caen al agua y continúan allí su desarrollo (modo 18 de Duelíman y Trueb, 1986). En ffi
bifurca, los huevos son puestos sobre el haz de las hojas, a unos 30 cm de altura (Duelíman,

1978a). En Puerto Almacén, pese a producirse enormes concentraciones reproductoras,

especialmente en la Charca del Bosque (donde en una ocasión se llegaron a contabilizar hasta

145 ejemplares en pocos minutos de observación), jamás se encontró una puesta de estas

características; a lo sumo, se hallaron masas de huevos esparcidas sobre las plantas flotantes,

prácticamente en el agua, y tú siquiera hay seguridad de que las mismas no perteneciesen a S~

lacteus. Esto nos induce a pensar que las poblaciones bolivianas como las de Puerto Almacén

podrían no seguir el citado modo de reproducción, sino el modo más generalista (modo 1), lo

que reforzaría la idea de la posible diferente entidad taxonómica de las mismas. Como

correspondería a estas diferencias en el modo de reproducción, los ejemplares de Puerto

Almacén parecen ser mas fértiles que los de Ecuador; en efecto, Dueliman (1978a), halla un

complemento ovárico de 145-225 (R=190.0) huevos (n=20), de 1.5 mm de diámetro, dando un

l-7<TO=87. De Puerto Almacén disponemos dc íd hembras grávidas con 150-525 (R=340.3)

huevos dc ¡.3 mm, y un FTO=12.6. Crump (¡974) obtiene en terrarios puestas de 153-225

(Ñ=191.0) huevos de 2.0 mm (FTO=l 1.47) con un tiempo de eclosión de 5.0-5.6 días. Jóvenes

recién metamorfoseados atribuibles a H. bifurca se encontraron en la Charca del Bosque el 14-
11-8S, y el 7-lll-~8. El volumen de los cuerpos grasos fue casi siempre de O para las hembras,
mientras que en los machos había en general un gran desarrollo durante I)iciembre - Enero (entre

4 y 6), decayendo ya en Febrero (1-2).
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Ca rito. -

Los machos se sitúan, como se ha dicho, en vegetación baja sobre el agua, desde donde

efectúan sus emisiones sonoras. Estas son básicamente de dos tipos. La llamada ‘<normal”

consiste en una serie de 1-4 notas de intensidad decreciente. La nota más larga es una serie de
pulsos (14-18) con una modulación de frecuencia entre 2692-3230 Hz, y una duración de unos

150 ms (Fig. 4.18 CV Cuando 2 ó 3 machos se hallan próximos, pueden intercambiar una serie

de rápidas llamadas diferentes. Duelíman (1974a) da un ritmo de repetición de 15.3-73.2
notas/minuto (Ñ=33.9), con 100-120 pulsos/s (%=105.0), y presencia de 2-3 armónicas (R=2.8),

con frecuencia fundamental a 2625-3339 Hz (~=2984.1). La duración de la nota primaria es de

0.06-0.15 s (R=0.09) (Duelíman, 197k).

Distribucion.-
Como se ha comentado al principio, la repartición geográfica de la especie tiene un

núcleo central en la alta Cuenca Amazónica de Colombia, Ecuador y N de Perú, y citas dispersas
en el 5 de Perú (Madre de Dios) y O de Brasil {Acre)(Frost, 1985). En Bolivia sólo la hemos

encontrado en dos localidades además de Puerto Almacén: Cobija (Pando) y Bermejo (Santa

Cruz); esta última localidad está en los valles mesotérmicos andinos, un lugar donde no era

esperable encontrarla. Las poblaciones de Bermejo y Puerto Almacén son fenotípicamente

idénticas, y tampoco difieren en el canto. No sabemos bien qué tipo de hábitat 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).

Coni cnt arios - -

Dos estómagos analizados estaban vacíos. Duelíman (1978a), encuentra un 36% de

estómagos con dípteros, 20% con arácnidos, 12% con lepidópteros y 8% de coleópteros

(n =25).
No se encontraron parasitos.
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HvIa fasciata Giinther, 1859 “1858<

Hvla fasciata 1859 ‘1858’ Gdnther. Cat. Batr. Sal. Colí. Brit. Mus.: 1(X).
Número de ejemplares: 35 (30/5).

Diagnosis y descripción.-

Se trata de la única especie mediana de flyj~ con un color pardo claro o amarillento con

tenues o inexistentes bandas dorsales transversales mas oscuras, un pequeño calcar en el talón y

ausencia de reticulaciones en el párpado inferior (Fig. 4.19 A).

Aspecto grácil, 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-nartna.
Tímpano dos tercios del tamaño del ojo. Membrana de las manos vestigial. Tubérculo metacarpal

interno ovalado, aplastado, el externo redondeado, bajo; un tubérculo prepolical pequeño,

redondeado; tubérculos subarticulares redondeados, no muy patentes; sin tubérculos

supernumerarios. Disco del tercer dedo menor que el tímpano. 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 pequeño calcar en el talón.

Dorso beige o amarillento, con tenues manchas algo más oscuras dispersas, que pueden formar

bandas transversales; pequeñas manchitas negras en ingle y caras anterior y posterior del muslo;
partes inferiores crema. Machos con un saco gular interno, poco desarrollado. Dimorfismo

sexual en tamaño notable. Medidas: 35.8/ 44.6.

II ábita t . -

Es una especie forestal tanto de bosque primario corno secundario y de borde de bosque.

Heyer (1976b), da un 84% en bosque primario, 4% en secundario y 11% en formaciones

abiertas, mientras que Duelíman (197k) halla 75 individuos en bosque secundario y sólo tres en

primario, casi todos en vegetación a menos de 1.5 tu 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 (Hoogtnoed, 1979; Aichinger 1987; 1991; Toft y Duelíman,

1979; Fugler, 1986; Rodriguez y Cadle, 1991; Rodriguez, 1992); Aichinger (1987), la

encuentra en una variedad de ambientes acuáticos, cotno corrientes temporales, charcas

efímeras, charcas reniporales y permanentes, etc. Es notable su querencia por la vegetación de

ribera en arroyos en el bosque (Lescure, 1986a; 1986b). En Puerto Almacén, hallamos a ft.

en bosque primario en el 42,5% de los casos, en secundario el 49.9% y en la orilla del
río, en cualquier época, el 7.4% restante (n=54) (Hg. 4.19 13). No se prospectaron arroyos en el

bosque como para saber si se halla en ellos. Es una especie moderadamente común (1.91% de

las observaciones totales), que resultó especialmente abundante en el Curichi Grande, donde se
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observó en el 87.5% de las prospecciones allí efectuadas. Nunca se vió en los potreros ni en las

Charcas del Potrero. No hay un tipo de planta donde los ejemplares se ubiquen preferentemente,

aunqtte se observó una ligera predilección por los patujús (Heliconia>, donde se encontraron el

30.3% de los ejemplares (n=33), seguidos de las enredaderas (24.4%). En concordancia con los

datos de Duelíman (1 978a), se apreció 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

(~=l04.8; n=6), en los que se situaron a una altura de 0.15-2.5 m (~=O.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 último 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 normalmente se sitúan en vegetación bastante densa y más bien escondidos.

Ciclo temporal y reproducción.-
Es una especie completamente nocturna» como ya ha sido observado por diversos

autores, y algunos manifiestan que es común durante todo el año, independientemente de la

estacionalidad (Duelíman, 1978a; Toft y Duelíman, 1979; Fugler, 1986). Hay variación en la

duración del período reproductor; es continuo en Santa Cecilia (Duelíman, 1978a), aunque en

dicha localidad se oyeron cantar los machos sólo de Marzo a Junio (Duelíman, 1973); dura ocho

meses en Panguana (Aichinger, 1987); el más reducido parece darse en Puerto Almacén, donde
el primer año se oyeron machos del 7-II al 29-111 (aunque ya se observó un ejemplar el 15-1), y

el segundo año, del 12-XII hasta por lo menos la primera semana de Abril. No obstante, con tal

disparidad entre un año y otro no nos atrevemos a aventurar la posible duración del período

reproductor de la especie aquí. En efecto, el segundo año, fué mucho más abundante que el

primero (aunque no hay que desdeñar el hecho de qtie en el primero no se conocía aún el Curichi

Grande, donde como se ha dicho H. fasciata fué bastante común), especialmente al final de la

estación lluviosa. La proporción de sexos está muy sesgada a favor de los machos. No se

encontraron agrupaciones de más de siete machos; Alehinger (1987), indica agrupaciones de

más de diez. Se encontró tina hembra con huevos cl 27-1-88, y las demás entre el 18-II y el 27-

III del segundo año. Nunca se observó un amplexus. Los huevos son depositados quizá en

forma de película flotante (Duel 1 man. 19 78a) (modo ¡ (le [)uel 1 man y Trueb, 1986). Las
hembras que presentaron huevos, los tenían en el ovisaco, en número de 1225-1550 (~=l375),

midiendo estos 1.3 mm; cl FFO=42.3, lo que no concuerda con los datos de Crump (1974),

quien halla un valor dc 18.05, con 360-870 huevos (~=569. 1) de 1.5 mm de diámetro (n=27),

comentando que es en Santa Cecilia una especie de reproducción continua. Wild (1992) obtiene

en laboratorio dos puestas de 1248 y 1268 huevos. Nada indica que en Puerto Almacén las

hembras puedan hacer más de una puesta por temporada. Estas presentaron siempre CG=0, y el

valor fué en general bajo en los machos, y nulo al final de la estación.
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Canto.-
Los tuachos cantan desde vegetación baja y no forman coros, aunque en una ocasión se

observó un agregado de machos que, en ausencia de ruido de fondo provocado por otras

especies, parecía mantener algún tipo de interacción sonora entre ellos. Consiste el canto,

repetido a intervalos irregulares entre 6-13 llamadas/minuto, en una primera emisión compuesta

por cinco cortas notas pulsadas con una duración total de siete rus, seguida de dos notas más

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 (Eig. 4.19 C). Duellman (1913) describe el canto como consistente en

tres o cuatro notas cortas rápidamente repetidas, y posteriormente (1978a) como una nota
difásica, baja y poco modulada, repetida aproximadamente cada 12 s, con una duración cada una

de 0.12-0.16 s (k~0.145), y 140-180 (~=l64) pulsosls y una frecuencia dominante de 1700-

1800 Hz.

Distribucion.-

Se trata de una especie propia de la mitad occidental de la Cuenca Amazónica, desde las

Guayanas a Bolivia, a través del 5 de Venezuela. Colombia, Ecuador, O de Brasil y Perú

(Duelíman, 1973; Heyer, 1976b; Frost, 1985). En Bolivia ocupa todas las áreas forestales

tropicales de los departamentos de Pando, La Paz, Beni. Cochabamba y Santa Cruz.

Comentarios.-
Se trata de una especie entomófaga generalista. Duelíman (1978a>, analiza 23 estómagos,

hallando moscas en el 27%, cucarachas en el 22%, arañas en el 17%, escarabajos en el 13%,

orugas en el 13%, y otros invertebrados en menos del 5%. En cuatro estómagos analizados de

ejemplares de Puerto Almacén, hallamos en uno una araña y un artrópodo indeterminado; en

otro, una presa blanda indeterminada (probablemente una oruga); en otro una oruga de 14 mm. y

en el otro una pequeña ninfa de Blattidae. Este mismo ejemplar presentó nematodos en el

peritoneo visceral.
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¡Ría Qeo2ranhica Sp¡x, 1824

Hvla £eo2raphica Spix, 1824. Spec. Nov. Tesrud. Ram Brasil: 39

Ejemplares examinados: 51 (46/5)

Comentarios taxonómicos.-

Los ejemplares del 5 de Perú y Bolivia poseen como carácter diferencial las membranas

de manos y pies de color rojo, además de presentar habitualmente garganta y vientre moteados,

como expuso Duelíman (1973). Anteriormente, Gans (1960) incluyó tentativamente los
ejemplares de Roboré (SE de Santa Cruz) en la subespecie H. ~. punctatissima (Reinhardt y

Liitken, 1862). Sin embargo, Duelíman (1973), prefirió no pronuncíarse sobre la identidad

taxonómica de las poblaciones peruanas y bolivianas en tanto los límites de distribución y

posibles áreas de intergradación de las mismas no sean conocidos. Los ejemplares de Puerto

Almacén presentan los caracteres citados.

Diagnosis y descripción.-

Es una especie inconfundible por presentar manos y pies de color rojo, párpado inferior
reticulado y un gran calcar puntiagudo en el tajón (Hg. 4.20 A).

Aspecto grácil, 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. Narmnas abiertas lateralmente siendo la distancia entre ellas la mitad

que la distancia ojo-narina; ojos grandes; tímpano mayor o igual a la mitad del tamaño del ojo.

Pliegue supratimpánico 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 tímpano. Un pliegue dérmico blanquecino a lo largo del borde externo

del brazo, sobrepasando algo el codo. Membrana del pie alcanzando el penúltimo tubérculo

subarticular del cuarto dedo, y el último del quinto y del tercero; tubérculo metatarsal interno

pequeño, ovalado, poco conspicuo; externo ausente: tubérculo subarticular redondeado;

tubérculos supernumerarios abundantes. Pliegue tarsal poco conspicuo: un marcado calcar

triangular en el talón. Dorso pardo claro o gnsaceo, con manchas oscuras irregulares, tendiendo
a formar barras en los costados; a men ucio un a fin a 1 inca oscura vertebral. Muslos fi u amente

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 pequeñas manchas
oscuras irregulares. Párpado interior transparente, con un fi no retículo amarillento. Huesos

verdes. Machos con un saco guIar interno ~ callosidades nupciales oscuras en el pulgar, poco

patentes. Dimorfismo sexual en tamaño muy acusado, siendo las hembras bastante mayores que
los machos. Medidas: 49.1/59.8.
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hábitat.-
Es una especie básicamente de espacios abiertos y borde de bosque, aunque también se

puede detectar en zonas de más cobertura. Crump (1971) la halla abundante en Belém en la

varzea y moderadamente común en zonas abiertas y en borde de bosque, siempre con vegetación

más bien densa, mientras que en Santa Cecilia, sólo la encuentra en vegetación en orilla de lago

(Crump, 1974). Otros autores la describen como habitante de bosque (Dueliman, 1978a; Rivero-

Blanco y Dixon, 1979; Rodriguez y Cadle, 1990; Rodriguez, 1992), bosque galería y claros en

el bosque (Hoogmoed y Gorzula, 1979), bordes de bosque (Hoogmoed, 1979), bordes de ríos

o arroyos (Lescure, 1976; Caldwell, 1989; Zimmermann y Rodriguez, 1990) o praderas
flotantes (Hoogmoed, 1990). Zimmermann (1983) afirma que no se puede caracterizar a Hxk
g~Qh1s~ como una especie con preferencias por el medio forestal ni tampoco por el medio
abierto. Normalmente es hallada en vegetación a menos de 1.5 m de altura (Gaas, 1960;

Duelíman, 1978a; Zimmerrnann y Rodriguez, 199<)). En Puerto Almacén, la hallamos en bosque
primario un 3.7%, en secundario un 31.7%, en potreros un 1.8% y en la orilla del río 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 pequeña extensión de potrero cercana, y su proximidad y conexión con el río. Es
una especie bastante común, con un 3.79% de los registros totales. En la orilla del río y en el

Curichi del Capibara, lugares donde se reproducía, se registró en el 46.2% y el 49.0% de las

visitas respectivamente. Hasta 30 individuos se contabilizaron en un tramo dc 170 mdc orilla en

el río. En Santa Cecilia» pese a hallarse en el bosque y en charcas dentro de este, sólo se
reproducían en un lago (Crump, 1974; Duelíman, 1978a). Zimmermann y Rodriguez (1990),

dan como lugar de reproducción en Manaus, corrientes y pozas permanentes y

semi permanentes.

A nivel de microhábital, los ejemplares de 1-1. L2<eoqranhica se suelen situar

preferentemente en plantas palustres (5 1.2%; n=41) y normalmente en el tronco o tallo dc las

mismas (41.4%), aunque un porcentaje importante (26.8%) se situó sobre hojas de jacinto de

agua. Casi siempre se hallan sobre plantas enraizadas dentro del agua (70.7%; n=4 1) o en la

orilla (24.4%), y en el primer caso, la distancia media a la orilla es de 1.3 m (n=23). Las plantas

utilizadas no suelen ser altas (0.35—2.5(1 m; ~6 1.9; n44), y en ellas se sitúan a una altura de 0-

1.7 m (R4).45; n=41). Se trata de una especie no muy conspicua, aunque depende del medio;

por ejemplo, en la enmarañada vegetación de la orilla del río es mucho más difícil de encontrar

que en el Curichi del Capibara. En algunas zonas, como el brazo del agua que une el Curichi

Grande con el río, o en el Curichi Negro, puede ser bastatíte evidente su presencia, dada la

escasa cobertura vegetal de la orilla y de las plantas enraizadas dentro del agua.
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Ciclo temporal y reproducción.-

Es una especie completamente nocturna (Duelíman, 1990; Rodriguez y Cadle, 1990:
Zimrnermann y Rodriguez, 1990; Rodriguez, 1992). En Sant> Cecilia presenta actividad todo el

año, con machos cantando de Septiembre a Marzo (Crump, 1974; Duelíman, 1978a). En Puerto
Almacén, el primer año se oyeron cantos desde el 22-XI hasta al menos la segunda semana de

Abril, y el segundo año, al menos desde el 19-XI hasta la primera semana de Abril. Es decir.

aparentemente la especie comienza su actividad con la estación lluviosa ya empezada y la
mantiene hasta después de ésta, durante un período cuya duración coral ignoramos, pero que

podría prolongarse hasta finales de Junio o más tarde; Hoogmoed y Gorzula (1979) encuentran

en Venezuela un patrón temporal muy semejante. No obstante, tan temprano como finales de

Noviembre, ya se observaron larvas en Puerto Almacén; Bokermann (1963) ya las observó en

Septiembre en Sao Paulo, y Crump (1974), en Junio y Julio en Belém. Es una especie de

reproducción continua a lo largo de la estación; Duelíman (1978a) la cita como reproductora

esporádica durante todo el año, tras fuertes lluvias, aunque Crump (1971) expone que el factor

ambiental que determina la fenología reproductora de la especie en Belém, es desconocido. En
Puerto Almacén se observó que las hembras son notablemente menos numerosas que los

machos. Sólo se vieron cuatro hembras grávidas, el segundo año, entre el 29-XI y el 27-111, y

sólo se observó un amplexus el 29-XI en el río. En Santa Cecilia, Duelíman (1978a) halla

hembras grávidas de Marzo a Noviembre, e indica que la puesta es realizada en forma de película

flotante. Las cuatro hembras examinadas en Puerto Almacén, presentaron huevos de 1.4 mm,
muy pigmentados, y en número de 15(X)-25(X) (x~2000), dando así un FTO—48.2. Estos altos

valores coinciden con los de Crump (1974), de 1780-4300 huevos (~=2797.1; n=7) y

FTO=42.O, y Duclíman (1978a), que da un FTO=5(>.3. Hvla 2eo2raphica se presenta así como

un caso extremo de estrategia “r” dentro de los Hylidae de Puerto Almacén. Todas las hembras

examinadas presentaron CG=0, y en los machos se observó una ligera tendencia al mayor

desarrollo de estos al final de la estación, con valores de hasta CG=5.

Los renacuajos de FI. aeocraohica se agrupan en cardúmenes (Bokermann, 1963).
l)uellman y Lescure (1973’) describieron el comportamiento (le las larvas de esta especie

(erróneamente considerándolas como larvas de Osteocenhal us taurinus), las cuales forman

cardúmenes de hasta más de 10(X) individuos de tamaños heterogéneos, que se tnueven a una

profundidad de 0.5-1.0 m, con el fin de disminuir la depredación sobre ellas. Caldwell (1989)

encuentra agrupaciones de 87-2040 larvas (R=609; n=II), aunque manifiesta que pueden

superar los 30(X) individuos. Wassersurg (1973), manifiesta que las larvas tendrían toxinas en la

piel que las haría impalatables para los peces, permitiéndoles así desarrollarse en charcas

permanentes o semipermanentes y ríos; por el cotitrario, las larvas de insectos acuáticos, que

sorben el contenido de sus víctimas, no se verían afectadas por estas toxinas; tales larvas
abundan más en estos medios efímeros y temporales, que II. 2eoL~raphica evita. En Puerto
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Almacén, observamos cardúmenes de larvas tanto en el río (10-1-88; 29-XI-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) jóvenes recién metamorfoseados en Julio. Los jóvenes

presentan notable cambios ontogénicos en la coloración y el diseño (Duelíman, 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

erráticamente. Suena como una sucesión de gruñidos bajos o chirridos como de un gozne

oxidado. Lutz (¡973) lo describió como “clucking or whimpering noises”. No es audible nada

más que a unos pocos metros del emisor (Zimmermann y Bogart, 1984). Duelíman (1973)

indica que hay individuos que producen notas largas, otros que producen notas cortas y otros

que producen ambas. Dc dos individuos de membranas rojas de Perú, dice que sólo producían

notas cortas. El canto ha sido descrito por vados autores (Duelíman, 1973; 1978a; Sehítiter,

1979; Duelíman 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 distribución

geográfica, que puede influir también. En Puerto Almacén encontramos notas de duración

variable, entre 27- 130 ms, teniendo las más largas modulación de frecuencia. Cada llamada

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

Bogan (1984), y algo más baja que la indicada por Duelírnan (1978a) y Duelíman y Pyles

(1983).

Distr¡buciórv-

Se trata de uno de los hílidos más ampliamente distribuidos en Sudamérica, hallándose

en todas sus regiones tropicales al E de los Andes, incluida la isla de Trinidad (Frost, 1985),

toda la cuenca Orinoco-Amazónica, Guayanas y Costa Atlántica de Brasil desde Bahía a Santa

Catarina (Duelíman, 1973; Lutz, 1973). En Bolivia se halla en [odaslas tierras bajas tropicales y

subtropicales.

Co ni cnt arios - -

Hvla L2<eoL’raphica es una especie insecávora generalisía. Duelíman (1 978a) encuentra que

dc 25 estómagos examinados, el 72% contenía ortópteros, el 24% coleópteros y el 8% arácnidos

y había otros tipos de presas en menor proporción. En cuatro estómagos analizados,
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Hvla IeaI¡ Bokcrmann, 1964
Hvla leali Bokermann, 1964. Neotropica 10:3

Ejemplares examinados: 40 [35 (14 de Monteverde)/ 51

Comentarios taxonómicos.-
La validez de la especie fue puesta en duda por Duelíman (1974a), quien la consideró un

sinónimo de H. rossalleni Goin, 1959. Posteriormente, Heyer (1977) revalida la especie, pero

Duelíman (1982) vuelve a dudar sobre su validez, para después reconocer a ambas como
especies distintas (Duelíman, 1990; Duelíman y Salas, 1991). Varios autores entre tanto se han

referido a H. rossalleni y no sabemos si en realidad no estarían tratando con Vi. leali (Duelíman,

1978a: Sehítiter, 1979; Aichinger, 1985). Ambas especies son bastante parecidas y las dos

existen en Bolivia.

Diagnosis y descripción-

Hyla leali se parece a otras especies de Hvla amarillentas y pequeñas como H. nana, U.

minuta e Vi. riveroi. De Vi. nana se distingue por carecer de puntos oscuros dorsales dispuestos

Jongiudinalmente; de H. minuta, por carecer de tina 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 línea crema claro; de 1-1. riveroi difiere por Ja ausencia de mancha clara subocular y de

contraste de color entre la parte superior de la cabeza y la región loreal (Fig. 4.21 A).

Piel lisa, excepto la ventral, que es granular. Cabeza subtrapezoidal en vista dorsal, con

morro corto, tníncado en vista de perfil; distancia entre narinas mayor o igual a la distancia ojo-

narina: tímpano pequeño, menor que la mitad del diámetro del ojo. Manos con membrana basal.

Tubérculo metacarpal interno ovalado, externo ausente; tubérculos subaniculares pequeños

bífidos: tubérculos supernumerarios abundantes, pequeños; disco del tercer dedo mayor que el

timpano. Membrana axilar poco patente. Pies con membrana alcanzando al menos cl penúltimo

tubérculo subarticular del cuarto dedo; tubérculo metatarsal interno ovalado, pequeño; externo

ausente: tubérculos subarticulares del pie simples, pequeños y redondeados. Pliegue tarsal

ausente. l)orso y miembros pardo claro con manchas oscuras difusas, normalmente una entre

los ojos, otra en la región escapular y otra en la región sacral. Membranas amarillentas. Partes

inferiores crema uniforme. Machos con un saco vocal externo, sólo ligeramente más pequeños

que las hembras. Medidas: 24.5/29.0.

¡túhita t . -

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;

Duelíman (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; Duelíman, 1978a; 1990;

Duelítuan y Salas, 1991). En Puerto Almacén, Vi. leali se encontró en un 28.9% de los casos en

bosque primario, un 53.1% en bosque secundario, un 14.5% en espacios abiertos y un 3.2% en
la orilla del río o del arroyo al principio de la estación (n=62) (Hg. 4.21 B). Es una especie

moderadamente común, y fué bastante más abundante el primer año que el segundo. Representa

el 2.19% de las observaciones totales. El lugar donde resultó más 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 último lugar se llegaron a contabilizar 14 machos cantando simultáneamente. Como se ha

citado ya, es una especie con gran querencia por los arbustos, que en Puerto Almacén

representaron el 64% de las plantas elegidas para situarse (n=25); en ellos, Vi. leali se coloca casi

siempre sobre hojas (88%). Algunos ejemplares se encontraron sobre pequeños árboles. La

altura de la planta elegida varía entre 0.35-2.7 m (R= 1.65; n= 15), donde los animales se situaron
a una altura de 0.2-1.9 m (~=0.7; n=25). A menudo cantan en zonas anegadas con una interfase

agua-tierra confusa, o en caso contrario se sitúan 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

se encarama.

Ciclo temporal y reproducción.-

Es una especie nocturna (Duelíman, 1990; Duelíman y Salas, 1991; Rodriguez, 1992>.

Se vieron ejemplares el primer año desde el 2-XI al 28-111, y el segundo, desde el 2-XI al 22-II.

Como ya se ha indicado, el segundo año fué una especie escasa en Puerto Almacén, aunque

extraordinariamente comúti en Monteverde, 40 Km más arriba. Su actividad es más notable tras

fuertes lluvias en la primera mitad de la estación húmeda. Se observaron pocas hembras; se

capturaron cuatro grávidas, entre el 14-1-88 y el 1-111-88. Correspondientemente, se vieron

pocos atnplexus, el primer año en Enero, y el segundo en Diciembre y Enero. Nunca hemos
observado una puesta atribuible a esta especie. Aichinger (1985), dice de Vi. rossalleni que

posiblemente realice puestas sobre vegetación, a la manera de las especies del grupo
leucophvllata, basándose sobre todo en el bajo número de huevos hallados por este autor, de

103 en promedio (n~77; hembras midiendo en promedio 22 mm), midiendo 1.0 mm de diámetro

(FEO 4.7). Nuestros valores son bastante más altos; para empezar, las hembras son mayores

(k=27.4 mm), y los huevos más pequeños (0.8 mm) y en mayor número (350-800; R=487.5)

dando un FTOrI4.2, lo que sugiere que Aichinger (1985) se refiere a la “auténtica” 1-1

rossalleni y no a 1-1. leali. De las henibras, cuatro presentaron (?(i4) y una, C(i= 1, y los machos

presentaron en Puerto Almacén una tendencia al aumento de los mismos a lo largo de la estación,

desde CGH -2 en Noviembre - Diciembre, a CGr4 en Febrero. aunque los de Monteverde.

capturados en Marzo del 89, presentaron en promedio valores bajos.
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Hvla Ieuconhvllata (Bereis, 1783)

Rana leucophvllata Bereis, 1783. Schr. Ges. Naturforsch. Ereunde Berlin, 4: 182

Hvla leucoohvllata Gravenhors, ¡829. Delic. Mus. Zool. Bratislav., Batr.: 31

Ejemplares examinados: 31 ¡21(3 de Monteverde, Ide ValledeSajta)/lOj

Diagnosis y descripción.-

La única especie con la que 1-1. leucoohvllata se podría confundir es H. bifurca, de la que

difiere por tener (Vi. bifurca entre paréntesis): porción 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

pálido) (Fig. 4.22 A).

Piel dorsal lisa, vientre fuertemente granular. Cabeza corta, redondeada, con hocico

redondeado en vista laxeral; distancia entre narinas aproximadamente igual a la distancia ojo-

narina; tímpano menor que la mitad del diámetro 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 bífidos, poco conspicuos; tubérculos supernumerarios

pequeños y abundantes; disco del tercer dedo mayor o igual al tímpano. Membrana axilar

patente. Membrana del pie alcanzando casi el último tubérculo subarticular del cuarto dedo;
tubérculo meratarsal interno ovalado, externo ausente; tubérculos subarticulares redondos;

tubérculos supernumerarios escasos e inconspicuos. Sin pliegue tarsal. Color de fondo pardo.
Líneas laterodorsales amarillas (blancas de día) desde los ojos a la región sacral, normalmente no

en contacto con una mancha sacral ovalada, y unida con un triángulo que une los párpados y el

extremo del hocico. Una mancha amarilla en el antebrazo, otra sobre el codo, y tres sobre la tibia

(una en la rodilla, otra en el centro y otra en el ralón). Muslos y membranas de pies y manos de

color naranja fuerte, casi rojo. Partes inferiores amarillentas. Machos con saco vocal amarillento.

Hembras algo mayores que los machos.

Medidas: 32.8/36.7.

Es una especie bastante tolerante en cuanto a preferencias espaciales, aunque parece

inclinarse por los espacios abiertos. Crump (1971) indica que en Belém es moderadamente

común en la varzea, no comttn en el igapó (bosqLte inundado por aguas sin sedimentos) y

abundante en espacios abiertos y borde de bosclne; 1 leyer (1 976b) halla un 11% en bosque

pritriario, un 4% en secundario y un 85% en espacios abiertos; l)uellman (1978a) la encuentra en
bosc¡iie secundario y sobre todo en borde de boscíue, al igual cíue Alehinger (1991 a); Hoogmoed
(1979) la cita en bosque y en borde de bosque, y Rivero - Blanco y Dixon (1979) en bosque

seco tropical; Fugler (1986) dice que en Tumi Chucua está 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 el 10%, en

secundario el 29.6%, y en espacios abiertos el 60.1%, incluyendo las Charcas del Potrero y la

orilla del río, medio éste que con un 54.0% fué el que más continuamente registró la presencia

de la especie, seguido del Curichi del Capibara, con un 17.0% 0w259> (Fig. 4.22 B>. Dentro de

éste y del Curichi Grande, H. leuconhvllata se hallaba en las zonas centrales o despejadas. Es

una especie relativamente común, acumulando un 9.18% de los registros totales, aunque ello se

debe quizá más a su constancia a lo largo de los días que a una mayor abundancia real frente a
otras especies. Un número máximo de nueve ejemplares se hallaron en 500 m de orilla del do.

Aichinger (1987a) también indica agrupaciones superiores a cinco machos.
Diversos autores describen a H, leucoohvllata como una especie arbórea, hallándose a

baja-media altura en la vegetación que rodea los cuernos de agua. Gans (1960) la encuentra a 25

cm de altura sobre juncos, hojas y tallos; Lescure (1986a; 1986b), dice que vive en vegetación

baja, hebofflica; Hoogmoed (1990) la encuentra en praderas flotantes; Rodriguez (1992), da un

límite superior de unos 2 ni de altura como preferencia de la especie. El tipo de planta sobre el

que más frecuentemente se encontró en Puerto Almacén, fueron matas palustres (27.6%; n=47)
seguido de matorrales (19.1%) árboles pequeños (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 ni (R = 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 reprodueción.-

Es una especie nocturna (Duelíman, 1978a; Aichinger, 1987; Rodriguez y Cadle, 1990;

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 esporádicamente a lo largo del año Iras fuertes lluvias, aunque

hetnbras grávidas se hallaron sólo de Abril a Octubre (Duelíman, 191Ra); Aichinger (1987),

encuentra en Panguana que se reproduce durante cuatro meses, en la estación lluviosa. En
Puerto Almacén es una de las especies con ciclo más largo. Se oyó cantar durante todo el

período de estudio en los dos años, es decir, al menos desde Octubre (no parecía cantar a

principios de Septiembre del 87) hasta mediados de Abril, y posiblemente bastante mus; hay un

testimonio ajeno cíue indicaría que al menos permanece cantatído en el río hasta finales de Junio.

Parece así níantener tina actividad continua o casi continua. Sólo en los enclaves -donde su

presencia no era constante (como la Charca del Bosque), parecía haber una relación entre

actividad y precipitaciones. Las hembras son escasas en relación a los machos. Se hallaron
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hembras grávidas, el primer año del 27-1 al 21-111, y el segundo, del 27-XI al 25-II. Una

capturada el 23-X-87 presentaba huevos en vítelogénesis. Sólo se observó un amplexus el 14-

XII-88. La puesta es depositada en vegetación sobre el agua, normalmente en el centro de una

hoja, a una altura de 20-50 cm (Crump, 1974; Lamotte y Lescure, 1977; Duelíman, 1978a;

Aichinger, 1985); tras la eclosión que parece ser estimulada por la lluvia (Crump, 1974), las
larvas caen al agua, donde continúan su desarrollo (modo 18 de Duelíman y Trueb, 1986). La

fertilidad de 1-1, leucophvllata es moderadamente alta. Crump (1974), da un número de huevos
de 420-9 10 (R =587.8; n=6), los cuales miden 1.5 mm; el FTO=20.94; Duelíman (1978a) da un

número de huevos de 220-928 (1=572.3; n=12), de 1.3 mm (1.5 mm en fresco); el PTO es de

17.7. Por su parte, Aichinger (1985) halla un número de huevos medio de 496, de 1.0 mm

(n=3), en hembras de un promedio de 36.0 mm, dando así un FTO=13.7. En Puerto Almacén,
examinamos siete hembras que portaban 230-580 huevos (1=374.3) de 1.1 mm, teniendo un

FTO=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 eclosión de los huevos se produce en 3.6-4.0 días (Crump, 1974)- En Puerto

Almacén, el 16-111-89 se hallaron machos cantando con un tamaño bastante inferior al normal,

presumiblemente nacidos al principio de la temporada, como lo sería una hembra de 27 mm

capturada el 19-111-88, con ovario sin desarrollar.

Canto.-

Aunque los machos emiten en general su llamada de un modo errático, frecuentemente se
oyen coros de varios machos que siguen a uno que empieza; esto es especialmente notable a altas

horas de la noche, cuando la actividad va decayendo y las etnisiones sonoras se producen ya

más espaciadas. Estas consisten en una nota de 145-221 ms de duración, compuesta por una

serie de 13-19 pulsos distribuidos desigualmente, y son emitidas en grupos de 6-18,

regularmente separadas por intervalos de unos 220 ms. Algunas notas pueden mostrar auseneta

de algunos pulsos. La frecuencia dominante de las notas se incrementa ligeramente, en un rango

de 2410-2562 Hz, siendo las tasas de repetición tnedia de 143 notas/minuto, y de 90 pulsos/s
(Fig. 4.22 C). El canto ha sido analizado por otros autores. Duelíman (1974a) da una frecuencia

dominante media de 2304.2 Hz y presencia de tres armónicos. Dicho autor (1978a) distingue

dos tipos de notas, que 50fl una príníaria larga seguida de otras más cortas, en número de 2-7. El

ritnío de repetición de la primera es en promedio de 77.9 notas/minuto, y su duración es de 190

ms, frente a los 45 ms de las secundarias. El ritmo de pulsación es de 118.3 pulsos/s. Como

vemos, hay algunas diferencias estruciurales entre estos resultados y los nuestros. Las notas

primarias de Duelínían coinciden en lineas generales con las nuestras, y en Puerto Almacén no

registramos las notas secundarias. Nuestra tasa de repetición de notas es algo superior y la de

pulsos, algo inferior. Duelltíían y Pyles (1983) aportan datos de cantos de H. leucophvllata de
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Hi’la melanargvrea Cope, 1887

Vivía melanaravrea. Cope, 1887. Proc. Amer. Philos. Soc. 24: 45

Ejemplares examinados: 50 (37/13)

Diagnosis y descripción.-
Las únicas especies de color pardo grisáceo y con un diseño dorsal liquenoso en Puerto

Almacén son 1-1. acreana,1-1. narviceos e H. seo2raohica. De ésta, Vi. melanaravrea difiere por

no tener calcar. De Vi. pa~iceos, por no poseer manchas naranjas o amarillas en tibias y brazos;

y de Vi. acreana, a la que se parece mucho, por poseer menor tamaño y parte inferior de muslos,

tibia y porción 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 complexión nortnal. Piel dorsal lisa y fina pero pudiendo formar rugosidades.

Cabeza pequeña, más o 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.

Tímpano algo mayor que la mitad del diámetro 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 bífidos, pequeños. 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, pequeño; externo ausente; tubérculos subarticulares

sencillos, pequeños. Pliegue tarsal blanco, festoneado, desde el borde externo del quinto dedo

hasta el talón. Partes superiores gris o beige -rosáceo, con manchas irregulares liquenosas 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; región inguinal pardo oscura. Cara superior del muslo pardo

oscura o 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

porción distal. Machos cori un saco vocal tííuy dilatable. Hembras algo mayores que los

machos. En ocasiones ptieden desprender un fuerte olor a soja o a jara al ser manejados.

Medidas: 36.2 43.3.

11 di) ita t . —

Es una especie propia de espacios abiertos o sólo moderadamente forestados. Crump

(1971), en Beléní, la encuentra rara en bosque en tierra firnie, y abundante en espacios abiertos

y borde de bosque, sobre vegetación baja. (ians (1960) encuentra ejemplares en orillas de

charcas o en sus proximidades, hasta a 10 ó 15 iii, y a 1.5 ni de altura sobre matorrales. En

Puerto Almacén se hallaron en bosque primario un 17.6% de las veces, en secundario un
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40.5%, en espacios abiertos un 24.1%, y en el arroyo y orilla del río al principio de la estación,
un 17.6% (n 85) (Fig. 4.23 B). Aunque fué hallada en todos los puntos de muestreo, las

Charcas del Potrero, que están en el límite 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 detectó en el 32.0% de las visitas, y se llegaron en una ocasión a contabilizar hasta
72 ejemplares, a veces en concentraciones de hasta lO individuos/m2. En conjunto es una

especie común, con un 3.01% de las observaciones totales.

livía melanaravrea se suele ubicar en matas y matorrales (63.1%; n=38), seguido de
árboles, sobre todo de pequeño porte (23.6%). Dentm de la planta, prefiere las hojas (39.4%),

aunque no desdeña el tronco o tallo (28.9%). Las plantas elegidas tienen una altura de 0.3-4.0 m

(~=204.4; n=27> y casi siempre están sobre tierra (84.2%; n=32), a veces a constderable

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 reproducción.-
Básicamente es una especie nocturna, aunque tras noches de actividad febril, pueden

verse algunos individuos activos a la mañana siguiente. Es un reproductor explosivo tras fuertes
lluvias, especialmente al inicio de la estación. Su actividad empieza a horas más tardías que la de

su congénere 1-1. acreana (aunque terminan por hacer grandes coros mixtos>, y sólo muy rara
vez, al contrario que ésta, es escuchada de día. Por ejemplo, el 23-1-84, a las 21:00, en las

Charcas del Potrero había bastante actividad de anuros, pero 1-1. nielanargvrea no fué oída hasta

las 23:15 h.

Se escuchó el primer año desde el 6-XI al 28-111, y el segundo al menos del 18-XI al 10-

III. Crurnp (1971) halló machos cantando (y larvas) en Abril. Aunque los machos son más

abundantes que las hembras, estas son bastante coniunes; se obtuvieron hembras con huevos

desde el 6-XI al 19.11 el primer año, y del l-XII al 6-XII el segundo, aunque en este caso estos
datos relejan más cuándo se colectaron, que el período real de presencia de hembras

sextialmente maduras. De hecho, se observaron aníplexus el primer año en un total de siete días
entre el 6-XI y el 20-111, y el segundo año, en un total de diez días entre el 22-XI y el 29-XI.

Así, el segundo año la actividad reproductora se concentró más al principio de la estación, como

consecuencia de la propia concentración del grueso de las precipitaciones en igual período.

Puestas de huevos atribuibles a esta especie consistían en agrupaciones flotantes de unos 6-7 cm

de diámetro <niodo 1 dc l)uellman y ‘l’rueb, 1986). Se exaníinó el estado reproductor en 12

heníbras, casi todas capturadas en amplexus; de ellas, seis presentaron huevos en el útero, a

punto para poner, en número de 360-620 (X=466), con un diámetro de 1.2 mm; el ovario, o bien
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estaba vacío o presentaba también huevos en diversos estadios, indicando seguramente en el
primer caso que la puesta que se iba a hacer era la segunda, o en el segundo caso, que era la

primera y todavía había huevos de reserva para una puesta posterior. Por otro lado, otras seis

hembras presentaron complementos ováricos de 930-1500 huevos (1=1181) en ovisaco, lo que

apunta de nuevo a que el complemento ovárico total podría repartirse en dos puestas.

Considerando este complemento ovárico total, el PI’O=36.43. Los cuerpos grasos presentaron

escaso volumen en las hembras; los machos mostraron enormes variaciones, con individuos

capturados el mismo día presentando todos los valores posibles.
Los huevos, muy pigmentados, se desarrollan rápidamente; a las 24 horas, hay

embriones todavía flotantes e inmóviles, conservando la estructura de la puesta. La eclosión se

produce a las 48 horas de la puesta, y las larvas miden entonces 5 mm.

Canto.-

Como ya 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. acreana, pero algo más

grave y larga. Está compuesta por un tren de 34-39 pulsos, a razón de 83-97 pulsos/s, con una

duración aproximada de 400 ms. La frecuencia fundamental es de 1800 Hz y la dominante de

3500 Hz (Eig. 4.23 C) Duelíntan y Pyles (1983), dan un ritmo medio de repetición de 30.5

notas/minuto, una duración de 0.28 s, 136.3 pulsos/s, una frecuencia fundamental de 143 Hz y

una dotninante de 2241 Hz. Como se ve, dichos datos, obtenidos en Belém do Pará, no

concuerdan demasiado con los nuestros, pero creemos que esto se debe interpretar antes como

diferencias en los procedimientos de grabación y análisis, que como un reflejo de diferencias

taxonómicas entre las dos poblaciones.

D¡slribucíon.-

Es una especie típica del cerrado y marginalmente chaqueña, distribuyéndose desde Mato

Grosso do Sul al NE de Brasil y alcanzando Surinam (Vioogmoed en Frost, 1985). En Bolivia
vive en la región E y 5 del departamento de Santa Cruz y en las patupas y cerrados del centro del

místno. A Puerto Almacén llega de fornia marginal pues no es propia de medios tan cerrados, y

probablemente no sea hallada mucho más al N.

CO m cnt a ri os. -

Presumiblemente se trata de una especie insectívora generalista.

No se observaron parásitos internos.
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Livia minuta Pctcrs, 1872

Hvla minuta Peters, 1872. Monatsber. Preuss. Akad. Wiss. Berlin, 1872: 68<)

Ejemplares examinados: 35 1 27(dos de Monteverde)/ 81

Diagnosis y descripción.-

Se distingue de las otras pequeñas especies de Hxk amarillas presentes en el área por

presentar un diseño dorsal a base de manchas de contorno nítido, 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 más difusas y de menor

extensión. Algunas H. riveroi pueden presentar una mancha oscura dorsal en forma de reloj de
arena, pero ésta entonces es difusa, y además suele haber una manchita blanca bajo el ojo, y una

nítida separación entre la coloración de la parte superior de la cabeza y la de la región loreal,

rasgos no presentes en H. minuta (Fig. 4.24 A).
Especie pequeña, moderadamente robusta. Piel dorsal lisa, ventral granular. Cabeza

corta, con hocico redondeado en vista dorsal y de perfil. Narinas más cerca del extremo del
hocico que del ojo, la distancia entre ellas aproximadamente igual a la distancia ojo-nanna.

Tímpano poco conspicuo, menor que el ojo. Mano basalmente palmeada; tubérculo metacarpal

interno ovalado; tubérculos subarticulares simples; tubérculos supernumerarios poco

conspicuos. Pies palmeados hasta el penúltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo; tubérculo

metatarsal interno ovalado, externo ausente: tubérculos subarticulares simples; tubérculos

supernumerarios ausentes. Color dorsal pardo, beige o amarillo; diseño dorsal variable,
normalmente consistente en un dibujo en forma de copa invertida con la base entre los ojos, 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 línea de color crema. Partes

inferiores color crema o amarillo claro uniforme. Machos con un saco vocal guIar amarillo.

Medidas: 28. 1/29.3.

HábitaL-

Es una especie relativamente ecléctica, a juzgar por los diferentes ambientes en que ha

sido registrada a lo largo de su extensa área de distribución. Garis (1960) la halla en el límite del

chaco sobre las partes aéreas de plantas enraizadas en el agua, en una poza de 1 ni de

profundidad: Bokerniann (1963) señala charcas pequeñas con vegetación bala; Rivero y Esteves

(1969) la hallan en Venezuela en charcas rodeadas de Heliconia y Dicffenbachia; Cruntp (1971)

la encuentra, común, sólo en zonas abiertas y borde de bosque, sobre vegetación baja; Duelíman

(1978a), de 17 ejemplares, encuentra dos en charcas en bosque primario y 15 en secundario,

sobre vegetación baja (<1.5 m); Hoogmoed (1979), la cita en sabanas y espacios abienos; Cei

(198<)), en Misiones, Argentina, da como hábitat zonas de juncos en aguas someras; Cardoso y
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Haddad (1984) la encuentran tanto en la vegetación marginal de grandes charcas, a 0.2-1.0 mdc

altura, como en hojas de plantas en medio de lagos, a 0.1-0.8 m; Lescure (1986a) da cotno

hábitat la vegetación baja en terrenos inundables; Haddad et al (1988) la encontraron sobre

gramíneas hasta a 0.7 nt 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, Sáo Paulo, la hallan en bosque fuera de la reproducción, y durante ésta, sólo en
vegetación baja de charcas permanentes y temporales de zonas abiertas; Zimmermann y

Rodriguez (1990) la registraron en bosque primario; Rodríguez y Cadle (1990) y Rodríguez

(1992), en bosque primario y pozas dentro del mismo; por último, Aichinger (1991) la registró

también en bosque primario. En Puerto Almacén se encontró un 29.3% en bosque primario, un
37.25% en secundario y un 33.1% en espacio abierto (n=92) (Fig. 4.24 13). Donde más

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 simultáneamente. Nunca sc

halló en el río ni en el Curiehi 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 óptimo para la especie, sólo tiene un 2.1% de las observaciones. En

conjunto es una especie moderadamente común, 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 tallo (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 proporción

en la orilla (7.5%); la ubicación en tierra fué muy rara (3.7%); las plantas elegidas tenían una

altura de 0.25-2.0 ni (Ñ=88.6; n=l 1); estos datos, basados en una muestra demasiado pequeña,

no son muy representativos, pues de muchos ejemplares sobre hierba no se midió la altura de la

misma, de modo que los valores son en realidad mucho más bajos. Los ejemplares se situaron a

una altura de 0-1.75 ni (R=0.37; n=53). Hvla minuta es una especie relativamente conspicua en

noches sin luna o en noches oscuras4 en noches de luna llena o muy luminosas, no disminuye su

actividad, como hacen muchas otras especies, pero sí sc vuelve más escondediza, situándose

entonces mas cerca de la base de las plantas y aprovechando así más su cobertura.

Ciclo temporal y reproducción.-

Aunque los cantos de los machos pueden comenzar algo antes del anochecer (Cardoso y

Haddad, 1984), se trata de tina especie nocturna, activa sólo durante la estación lluviosa, pero

rio desde el principio (le la misma. Crump (1971) la encuentra de Enero a Julio, constatando

reproduccion en Abril, Mayo y Julio, y observando larvas en Abril; Duelíman (1978a) la

encuentra en Mayo, Julio y Agosto; l-leyer et al (1990), de Octubre a Marzo; y Zimmermann y

Rodriguez (199<)) dicen que su actividad reproductora es temporal, con menos de 4 meses de
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actividad al año, aunque los machos son oídos todo el año. En Puerto Almacén, el primer año se

oyó por primera vez el 15-1 y se dejó de oit. cl 3 1-111, y el segundo año, cantaron desde el 10-
XII (aunque ya se observó algún ejemplar desde el 27-XI), al menos hasta el 6-tV. Así, vemos

que el primer año su período de actividad fué menor, y también lo fué su abundancia. Es una

especie de reproducción más o menos continua, sin patrones claros, aunque se deja

progresivamente de oír tras varios días sin lluvia. Se colectaron hembras con huevos el primer

año, del 22-1 al 20-II: el segundo año, el 25-1. Se observaron amplexus el primer año el 22-1, y

el segundo, el 7-111. Según Bokermann (1963), la puesta consiste en masas globulares de unos

100 huevos, pegados a vegetación sumergida (modo 1 de Duelíman y Trueb, 1986). Se examinó

el estado reproductor de ocho hembras, las cuales presentaron 420-600 huevos (Ñ=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 número de huevos encontrado en la muestra de Santa Cecilia es bastante menor

(de 160 a 265; k=2 11.63; n=5), y son de menor tamaño (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; dc cinco examinados del mes de

Febrero, el valor medio es 2.4, y en Marzo, de otros cinco, el valor medio es de 0.2.
Probablemente, aunque aún no detectados, los machos están activos una temporada antes de

empezar a cantar y tienen tiempo de acumular así reservas para su período reproductor, las
cuales se van perdiendo a medida que éste avanza. No se dispone de datos sobre la duración del

desarrollo y el reclutamiento de jóvenes.

Canto. -

Como ya se ha indicado, los machos se sitúan sobre la vegetación y defienden territorios

(Haddad, 1988); cuando están próximos entre sí, se producen interacciones sonoras agresivas

entre ellos. Cardoso y Haddad (1984> hallan concentraciones de hasta 30 machos y describen
tres tipos de notas, dos de ellas implicadas principalmente en tales interacciones. El combate

físico puede seguir al combate sonoro. Asimismo, se ha descrito en esta especie la existencia de
machos satélites, de forma que un 38% de ellos conseguiría aparearse con la hembra atraída por

otro macho (E {addad. 1988; 19<) 1).

La llamada básica consiste en una nota aguda de corta duración, que puede ir precedida o

seguida de notas secundarias más cortas. Los parámetros físicos del canto han sido descritos por

numerosos autores en diferentes localidades repartidas por el gran área de distribución de la

especie: Barrio (196fl en Misiones, Argentina; Bokermann (1967) en Sáo Paulo, Brasil; Rivero

(1969) en La Escalera, estado Bolívar, Venezuela; Duelíman ( 1978a) en Belém do Pará, Brasil;

Zimmermann (1983) en el Parque Nacional Tapajós, Brasil; Cardoso y Haddad (1984) en Río
de Janeiro, Santa Catarina y Mato Grosso, Brasil; l-{addad et al. (1988) en la Serra da Canastra,
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Brasil; Heyer et al. (1990) en Boracéia, Brasil; y Donnelly y Niyers (1991) en el Cerro

Guaiquinima, Venezuela. Los resultados varían de unos estudios a otros, parte como efecto de
los diferentes métodos dc registro y análisis de los sonidos, parte debido a la propia variabilidad

del canto intra e interpoblacionalmente. En Puerto Almacén analizarnos notas adscribibles a las

de! tipo A y tipo C descritas por Cardoso y Haddad (1984). En las de tipo A, la frecuencia

dominante es de 3841 Hz y la fundamental de 1925 Hz, con una duración de 119.3 ms, lo que

concuerda bastante con los datos de dichos autores, así como con los de Haddad et al (1988> y

Heyer et al (1990) (Fig. 4.24 C). La amplia distribución de H. minuta, junto con su variabilidad

en diseño, tamaño y tipos de emisiones sonoras, podría hacer pensar en que en realidad nos
hallemos ante un complejo compuesto de varias especies, como señalan Donnelly y Myers

(1991). No obstante Cardoso y Haddad (1984), en su examen del canto de tres diferentes

poblaciones brasileñas, señalan la conespecificidad de todas ellas pese a las diferencias halladas

en las emisiones sonoras, aunque califican a dichas poblaciones de “especies emergentes

Distrihucion.-

Como ya se ha indicado, U. minuta es una especie de amplia distribución 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 Río Grande do Sul. Su distribución periandina es dispersa e irregular.

En Bolivia se distribuye por toda la región oriental entrando algo en la región chaqueña y en los
valles mesotérmicos del departamento de Santa Cruz.

Cornen tarios. -

Duelíman (1978a), halla orugas en el estómago de tres ejemplares examinados. De los

ocho estómagos analizados en Puerto Almacén, tres estaban vacíos, y los otros cinco

presentaron, respectivamente, un mosquito de 6 mm, una cucaracha, una larva de coleóptero de

15 mm, una araña y dos mariposas de 21 mm. Como casi todos los Hylidae. H. minuta parece

por tanto un insectívoro ceneral ista.

No se observaron parasitos.
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HvIa nana Boulenger, 1889
Hvla nana Boulenger, 1889. Ann. Mus. Civ. Sior. Nat. (ienova (2)7: 249

Ejemplares examinados: 55 j42 (4 de Monteverde)/13 (1 dc Monteverdefl

Diagnosis y descripción.-

Se distingue de las demás pequeñas especies amarillas de Uyh, por poseer en el dorso
puntitos oscuros que pueden formar líneas longitudinales, y color dorsal más oscuro que el de
los costados, contrastando ambos a nivel dorsolateral (Hg. 4.25 A).

Tamaño muy pequeño. Piel dorsal lisa, ventral granular. Cabeza subtriangular, con

hocico retrocediendo algo en vista latera!. Narinas cerca del hocico, la distancia entre ellas menor

que la distancia ojo-narina. Tímpano algo menor que la mitad del diámetro del ojo. Manos

palmeadas sólo basalmente. Tubérculo metacarpal interno conspicuo, ovalado; externo menor,

redondo. Tubérculos subarticulares simples, excepto el penúltimo del cuarto dedo, bífido.

Tubérculos supernumerarios irregulares. Discos adhesivos de tamaño semejante al tímpano. Pie

con membrana alcanzando el penúltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo. Tubérculo

metatarsal interno pequeño, ovalado; externo ausente. Tubérculos subarticulares sencillos.

Tubérculos supernumerarios poco conspicuos. Dorso beige o pardo, nítidamente separado del

color del costado, amarillento. Una serie de puntos o manchitas dorsales que pueden formar

líneas discontinuas longitudinales. Patas no barreadas. Partes inferiores color crema o amarillo

claro uniforme. Machos con un saco vocal guIar amarillento. Medidas: 23.8/27.0.

Hábitat.-

Se trata de una especie propia de espacios abiertos o medianamente forestados, como el

cerrado y el chaco, hallándose cerca de charcas, en orillas de lagos y corrientes, zonas anegadas,

etc., donde haya juncos, matas, palmitos y bromeliáceas, como Ervn~ium, Juncus, £ya~rn~,

praderas flotantes, etc. (CocInan, 1955; Gans, 1960; Cci, 1980; Gallardo, 1987; Hoogmoed,

1990). Para una especie muy próxima tanto morfológica como ecológicamente, H. walfordi

,

Heyer (1976b) da un 0% de presencia en bosque primario, 2% en secundario y 98% en espacios

abiertos, lo que coincide con Crump (1971). quien bajo el nombre de 1-1. nana debió referirse

probablemente también a H. walfordi (Langone y Basso, 1987), y registra la especie como

abundante en espacios abiertos y borde de boscíue, pero rara en la tierra firme. En Puerto

Almacén, H. nana es bastante ecléctica. Se halló en bosque primario en el 5.2% de los casos, en

secundario el 46.5%, en espacios abiertos el 13.1% y en la orilla del río, el 25.0% (n=2 12)

(Fig. 4.25 8). Globalmente es una especie común, con un 7.51% del total de observaciones.

Aunque el máximo de observaciones lo tienen las Charcas del Potrero con un 36.3%, esto
responde a una presencia continuada en ese enclave, frecuentemente muestreado, pero donde se

producía la mayor densidad de población, con abundancias espectaculares, era en el Curichí del
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Capibara, donde se llegaron a detectar 23 ejemplares en un perímetro de orilla de unos 50 m. En

el río, H. nana es abundante sólo al principio de la estación lluviosa, y en las primeras semanas
de ésta, donde es el único lugar 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 sólo muy ocasionalmente se vuelve a ver en el río, si la corriente vuelve a hacerse

lenta por la falta de lluvias.

A nivel de microhábitat, H~~nil se ubica con gran preferencia en la hierba o juncos

(43.6%; n=780), seguido de plantas palustres (33.3%). Se muestra más o menos indiferente en
cuanto a la ubicación dentro de la planta, con una proporción ligeramente menor en tallos

(43.6%) que en hojas (52.5%). Las plantas elegidas suelen estar enraizadas en el agua (83.15;
n~77) o, 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

(R~52.9; n=39), y en ellas las ranas se sitúan entre 0-0.7 m (1=0.2; n=78). Hvla nana es una

especie bastante conspicua, que es bien visible sobre las plantas en que se ubica. Sólo 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 reproducción.-

Es una especie nocturna. El primer año se oyeron al menos desde el 23-X hasta el 13-1V,

y el segundo, al menos desde el 16-XI al 7-TV; es decir su actividad empieza aún antes de las

primeras lluvias y termina probablemente al principio de la estación seca. Ignoramos si en medio

de ésta la especie está activa en el río, aunque probablemente no. Es un reproductor continuo a lo

largo de toda la estación. Se hallaron hembras grávidas el primer año del 13-1 al 1-II, y el

segundo, del 29-X al 10-111; obviamente, los datos para el primer año reflejan cuándo se

colectaron las hembras y no el período real de gravidez. Se observaron amplexus el l-XII del

primer año, y el segundo, los días l-XII, 24-1, 3 1-1, 20-lI y el 6-111. Aparentemente la puesta

consiste en masas de huevos bastante sueltos depositados sobre las plantas acuáticas del fondo

(modo 1 de l)uellman y Trueb, 1986). Se examinó el estado reproductor de 13 hembras, que

presentaron 350-8(X) (Ñ=492.5) huevos de 0.8 mm, con un FTO=l5.5. Los cuerpos grasos en

los machos presentaron diversos valores a lo largo de la estación, sin tendencias notables. Las

hembras presentaron todas (2(3=0, excepto una con CG~3.

Se observaron abundantes jóvenes recién metamorfoseados en diversas ocasiones (17-1-

88, 29-1-88, 11-11-89. 16-11-89), los cuales se situaban sobre plantas acuáticas, a unos 2<) cm de

alttíra; presentaban un tamaño corporal a veces casi semejante al de los adultos, pero portando

todavía una larga cola. El •24- 11—88, machos de tamaño inferior al nonnal cantaban en las Charcas

del Potrero, y debían ser ejemplares nacidos en esa estación 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 formación de coros organizados. Así, 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 dedos o u-es. Su duración es de 38 ms y la frecuencia dominante es de 4526

Hz, pero hay una potencia notable entre 3500-4500 Hz (Hg. 4.25 C). Los datos concuerdan en

general con los de Barrio (1967) y Cei (1987), cuyos registros pertenecen a poblaciones

argen tirias.

D ist¡1 bu cío n -

Hvla nan4 es una especie de distribución fundamentalmente chaqueña, de donde irradia a

otras regiones. Se extiende en Argentina desde Buenos Aires hacia el N a través de Entre Ríos,

Corrientes, Misiones, Chaco, Formosa, Santa Fe, Salta y Jujuy, entrando en el N de Uruguay,

SE de Brasil, Mato Grosso do Sul, Mato Grosso, Rondénia y 5 y E de Bolivia (Vanzolini,
1986; Langone y Basso, 1987). En Bolivia se extiende por la región chaqueña y cerrados del

departamento de Santa Cruz, y posiblemente más hacia el O hacia el departamento de Beni y más
allá; las citas de Fugler (1984) para los departamentos de La Paz, Beni y Pando habría que

tomarlas con reservas y quizá pertenezcan en realidad aH. walfordi (Langone y Basso, 1987),
cuya distribución es más norteña, posiblemente con áreas de simpatía con H. nana de extensión

aún no determinada.

Comentarios.-

ElvIa nana es con seguridad un insectívoro generalista, dado que no presenta ninguna

adaptación morfológica que indique una dieta especializada.

No se hallaron parásitos en los ejemplares examinados.
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llxI~parxk&v~ Boulenger, 1882
Hvla parviceos Boulenger, 1882. Cat. Batr. Sal. Brit. Mus.: 393

Ejemplares examinados: 42 35 (1 de Monteverde) 1 7j

Diagnosis y descripción.-
Todas las Hvla de pequeño tamaño de Puerto Almacén son amarillas o anaranjadas en

vida, excepto H. parviceos, que además presenta una mancha naranja o amarilla en la cara

posterior del antebrazo y otra en la cara inferior de la tibia (Ng. 4.26 A).

Especie pequeña, de aspecto compacto. Piel dorsal con muy pequeñas pustulitas,

notablemente en el párpado superior; piel ventral granular. Cabeza corta, con hocico truncado.

Narinas casi en el extremo del hocico, la distancia entre ellas menor que la distancia ojo-narmna;

canto rostral recto. Tímpano algo mayor que la mitad del diámetro del ojo. Manos con membrana

hasta un tercio de la longitud del tercer dedo. Tubérculo palmar interno ovalado, externo bífido.

Tubérculos subarticulares bífidos, apreciables sólo en el cuarto dedo. Sin tubérculos

supernumeranos. Pliegue dérmico claro en el borde externo de la mano y cuarto dedo. Discos

adhesivos del tamaño del tímpano. Membrana axilar poco desarrollada. Membrana del pie
alcanzando el penúltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo. Tubérculo metatarsal interno

ovalado, pequeño; externo ausente. Tubérculos subaniculares poco apreciab]es. Un reborde
tarsal externo blanco, discontinuo, desde la punta del quinto dedo al talán. Color dorsal pardo o
pardo - verdoso, con manchas oscuras irregulares, una en forma de ‘Y tras la cabeza y otra

transversal por encima del sacro. Las hembras pueden presentar unas bandas laterodorsales

desde el ojo a la ingle. Manchas color crema en el costado e ingle, y hasta tres manchas de igual

color en la cara superior del muslo sobre fondo negro. Una mancha amarilla en la inserción del

brazo con el pecho, y otra en la cara interna de la tibia. junto a la rodilla. Labio superior con una

manchita crema bajo el ojo y dos más entre ésta y el extremo del hocico. Garganta gris con

manchas crema irregulares. Vientre grisáceo, manchado de crema y/o pardo. Machos bastante

menores que las hembras, con saco vocal dilatable. Medidas•-. 24.6/28.7.

HjI> ita t . -

Hvla parviceus 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 áreas alteradas abiertas (l)uellman y Crump, 1974; Duellínan 1978;

Aichinger, 1991; Rodriguez, 1992); Heyer (1976b) da un 11% en bosque primario, 11% en

secundario y 78% en áreas abiertas. Gusta (le depresiones inundadas dentro del bosque
(‘swamp) (Crump. 1974: Duellman y Crump, 1974: Toft y Duelíman, 1979; Rodriguez y

Cadle, 1991; Rodriguez, 1992), aunque se puede hallar en otros medios, corno corrientes

temporales o permanentes o charcas permanentes (Aichinger. 1987). Usualmente se halla a
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menos dc 1.5 ni de altura, sobre hojas, frecuentemente de [-teliconia(Duelínían y Crurnp. 1974;

Duellman, 1978; Toft y Duelínían, 1979; Duelíman y Salas, 1991).

En Puerto Almacén, H. parviceos se comporta como una especie forestal y de borde de

bosque. Se encontró el 19.1% en bosque primario, el 59.5% en secundario y cl 21.3% en

espacio abierto (n=68) (Eig. 4.26 8). El mayor número de observaciones se dió en las Charcas

del Potrero, con un 42.6%, aunque sólo se vió aquí en un 22.6% de las visitas; en cambio, su

presencia parece más constante en el Curichi Grande, donde se observó en el 56.2% de las

visitas al lugar. En conjunto es una especie no muy común, 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 Heliconía (19.2%) (n=26), y dentro de las plantas,

frecuentemente (69.2%> se sitúan sobre las hojas y más raramente en ramas secundarias (23%).

En especial, les gusta situarse sobre el haz de las grandes hojas de Heliconia, siendo así una

especie relativamente fácil de detectar. Las plantas utilizadas se hallan normalmente sobre la

misma orilla del agua (46.1%; n=26), aunque pueden encontrarse también por igual en tierra o

en agua, a una distancia media de la orilla de 1.4 m. La altura media de las plantas utilizadas es

de 205cm (n=12) y en ellas los ejemplares se situaron a 0.4-2.5 m (~=l.0; n=26).

Ciclo temporal y reproducción.-
Aunque normalmente distintos autores la han considerado una especie nocturna

(Duelíman, 1990; Rodriguez, 1992; Duelíman y Salas, 1992), en otras ocasiones se ha
registrado también su actividad diurna (Toft y Duelíman, 1979; Rodríguez y Cadle, 1991). En

efecto, en Puerto Almacén hemos podido observar actividad aislada de algún macho cantando

durante el día, o incluso coros de machos y parejas en amplexus, como ocurrió el 27-1-89 en la

Charca del Bosque a las 10:00.

Duelíman y Crump (1974> y Toft y Duelíman (1979) apuntan su actividad continuada a

lo largo del año, en Ecuador y Perú (aunque aquí, reproduciéndose probablemente sólo en la

estación húmeda>, y Aichinger (1987) da un período de actividad en Panguana de diez meses,

centrado en la estación húmeda. En Puerto Almacén, el periodo reproductor es tnueho más

corto, en torno a dos meses y medio - tres meses. El primer año, se oyeron machos entre el 7-[ y

el 29-ll[, y el segundo año, en que fué más escasa, entre el 14-XII y el 27-!. Es una especie que
se reproduce tras fuertes lluvias, como ya puso de manifiesto Crump (1974), aunque cierta

actividad se puede mantener en enclaves favorables durante los períodos comprendidos entre

ellas. Las hembras parecen bastante escasas en relación a los machos. Aunque la vez que más,

solo se observaron seis machos en la Charca del Bosque, Duelíman y Crump (1974) citan

agrupaciones de loO-lSD machos y 20 hembras cii una charca de 15 x 3<) m, en la que parecía
haber más actividad a medida que la charca tenía niás agua, y no encontrándose la especie si

había menos de 30 cm de profundidad. Se observaron amplexus tan sólo el 27-1-89,
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detectándose hasta seis parejas en un metro cuadrado; junto a algunas de ellas se observaron
películas flotantes de huevos, cada una de unos 5 x 3 cm y conteniendo unos 350 huevos;

dichos conjuntos formaban dos masas juntas pero independientes, pertenecientes a cada uno de
los ovarios. Así, y como ya apuntaron Duelíman y Crump (1974), contrarianíente a otras

especies del grupo parviceos que realizan sus puestas sobre vegetación, H. parviceos realiza
puestas flotantes (modo 1 de Duellinan y 17<rueb, 1986). En el primer año se hallaron hembras

grávidas entre el 7-1 y el 1-111, frente a los datos de Duelíman y Crump (1974) y Duelíman

(1978a). que hallaron hembras grávidas todo el año en Santa Cecilia, aunque con picos de

reproducción en Octubre - Noviembre y Junio - Julio. De las siete hembras de Puerto Almacén

examinadas, cinco presentaron huevos maduros en número 320-79<) (1=592), de un tamaño 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 tamaño de puesta

mayor que las de Ecuador, probablemente porque sólo realizan una al año. Así, para aquel país,
los tamaños medios de puesta observados en laboratorio son de 3 11.3 huevos (Crump, 1974),

302.8 (Duelíman, 1978), 381.2 (Crump y Kaplan, 1979), y el observado mediante el examen de
los ovarios, 234.1 (Crump, 1974; Duelíman. 1978) y 290 (Aichinger, 1983). Así, los valores

de PTO. varian, según los distintos autores y técnicas empleadas, entre 9.1-13.4; en todo caso,

todas las cifras dadas son muy inferiores a las obtenidas a partir de los datos de Puerto

Almacén.Tanto machos como hembras mostraron una tendencia a la disminución en el volumen
de los cuerpos grasos a medida que avanzaba la estación reproductora.

Duelíman y Crump (1974) dan una duración de 1.3-2.3 días, (1=1.9> desde la puesta

hasta la eclosión. No tenemos datos sobre lanas ni reclutamiento en Puerto Almacén.

Can

El canto registrado en Puerto Almacén consiste en una sucesión de un número variable

de notas pulsadas, emitidas a intervalos irregulares, con una tasa de repetición de 47-198

llamadas/minuto. Cada nota tiene una duración media de 162 ms y consta de 11-37 pulsos; hay

modulación de frecuencia, con una frecuencia dominante entre 2476-3144 Hz (Fig. 4.26 C).

Esta es más baja que la registrada por Seblúter (1979), de 3200-470() Hz, y mucho más baja que

las registradas por Duelíman y Crump (1974) y DueRman y Pyles (1983) (6072-6341 Hz). Dada

la gran repartición geográfica de la especie. no son de extrañar estas discrepancias, que podrían

derivar también en parte de diferentes métodos de grabación y análisis.

D is t r i 1) u clon. -

Elvia narviceos se extiende por toda la mitad occidental de la Cuenca Amazónica, desde

el 5 de Venezuela (Schldter y Magdefrau, 1991) hasta Bolivia (De la Riva, 1990a), a través de

Colombia, Ecuador, Brasil y Perú (DueRman y Cruinp, 1974). En Bolivia sólo es conocida en
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IIxia..pnndala (Schneider, 1799)
Calamita punctata Schneider, 179W Hist. Amph. 1:17<)

1-Ma nunetata Daudin, 1802. Hist. NaL. Ram. Gren. Crap. 41

Ejemplares examinados: 40 (27/13)

Diagnosis y descripción.-

La única especie de hílido de la zona con la que H~.L~.unQiu~ comparte el tener una piel
verde translúcida es Suhaenorhvnchus 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).

Tamaño mediano, aspecto moderadamente robusto y patas delgadas. Piel dorsal muy

finamente granular, sin póstulas; ventral granular. Cabeza ancha y aplanada, con hocico

moderadamente largo, descendiendo bastante recto. Narinas cerca del hocico, la distancia entre

nannas menor que la distancia ojo-narina; canto rostral recto y pronunciado; región loreal algo

cóncava. Tímpano algo menor que el diámetro del ojo. Mano sólo basalmente palmeada.

Tubérculo metacarpal interno largo, ovalado. Tubérculos subarticulares sencillos. Discos

adhesivos de tamaño equivalente a la mitad del tímpano. Membrana del pie alcanzando el

penúltimo tubérculo subarticular del cuarto dedo. Tubérculo metatarsal interno redondeado y

pequeño, poco conspicuo. Dorso verde translúcido con puntos rojos de noche, que durante el
día se tornan amarillos; una fina línea roja desde el ojo a la ingle. Partes inferiores verde
azuladas, translúcidas. Durante el día, el iris se puede tornar completamente blanco, presentando

de noche finas reticulaciones negras. Huesos verdes. Sin dimorfismo sexual en tamaño. Machos

con un saco vocal liso, de color verde. Medidas: 36.2/36.4.

Hábitat.-

Aunque algunos autores citan su presencia en bosque primario o secundario (Duelíman,

1978a; Duelman y Salas, 1991), la mayor parte coinciden en señalar que se trata de una especie

propia de espacios abiertos, conio lagos, orillas fluviales, grandes zonas inundadas en la varzea,

praderas encharcadas, etc. (Hoogmoed, 1979a; 1979b; Fugler, 1986; Rodriguez y Cadle, 1991;

Rodriguez. 1992). Heyer (197Gb) da un 100% de presencia en medios abiertos. Hódí (1977)

indica su presencia en praderas flotantes de Pasvalum y Reussia a menos dc 40 cm de altura, y

Hoogmoed (1990) en Perseverancia, la encuentra en praderas de Ludwi=ria.En general se halla

entre tallos de gramíneas y ciperáceas, arbustos y vegetación por debajo de 1.5 m en zonas

anegadas (Barrio, 1965c; [)uellnían, 1978a; I-loogmoed, 1979b; Cardoso et al., 1990; I)uellman

y Salas, 1991).

En Puerto Alníacén, el 68.6% de las observaciones corresponden a espacios abiertos

(orilla fluvial y potreros), un 31.6% a bosque secundario y sólo un 1.6% a bosque primario
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(n~I83) (Fig. 4.27 B). No obstante,estascifras respondensólo parcialmentea la realidad.Parte

de las observacionesen bosque secundario pertenecen al Curichi del Capibara, pero la mayoría

de los ejemplaresse situabana vecesen la prolongacióndel mismo que lo conectabacon el río,

en una área que puede ser másbien consideradacomo abierta,en la cual se observaron las

mayoresconcentraciones.En los potrerossu presenciafué mínima (2.7%)debidoa la carencia

de grandestablasde agua.En efecto,1-1. nunctataprefiere las masasde aguapermanenteso

semipermanentes.Sólo en tres ocasionesseobservóen la Charca del Bosque.En 200 m de
orilla de río, sellegaron a localizarhasta13 machos.Es unaespecierelativamentecomún,con

un 6.48% (le las observacionestotales de anfibios. No obstante, esta cifra puede ser algo

excesivay más bien es un reflejo de la gran detectabilidadde la especie,al manteneruna

actividadbastante uniformea lo largode la estación.

A nivel de microhábitatesunaespeciepocoarbóreay quesemueveentrevegetaciónbaja

o al nivel del suelo. La mayoríade las observacionescorrespondena ejemplaressobrehierbaso

juncos (51.7%; n=29), seguidode otrasplantaspalustres(17.6%); la mayoríade las vecesse

situaronsobreel tallo (62%), más que sobrehojas (3 1%) o ramas(6.9%).Normalmentelos

ejemplaresse sitúanen la orilla (75.8%; n~29)o dentrode la masade agua(17.2%); sólo en dos

ocasiones(6.9%)se registraronejemplaresen tierra, y en amboscasosse tratóde hembras,que

ademásseencontrabana unaaltura muy superiora la norma] en los machos,siendoel rangode

0-2.5 tu (~4).32; n~29>. Es una especiefácil deoír perodifícil de ver, ya que sueleestarmuy

oculta por la vegetacióny cercadel o en el suelo. Las nochesoscurasestánmásexpuestas,

ocultándosemás las nochesde luna llena. Los únicos ejemplaresobservadosen bosque

primario, lo fueron en nochesde gran luminosidad,cuandola actividadde la especieen las

zonasabiertasestaba muy disminuidarespectoa nochessin lunao nubladas.

Cielo temporal o reproducción.-

Se trata de tina especienocturna (Hoogmoed, 1979b; Rodriguezy Cadle, 1991;

Rodriguez, 1992). En Puerto Almacén hemospodido observarque mantienesu actividad

durante toda la noche, como ya fué notado por Barrio (1965c) y Hoogmoed (1979b),

incrementándola incluso al final de la misma. Frecuentemente, lo que en las primeras horas son

cantos de machos aislados, termina por ser un concierto masivo en las horas previas al

amanecer,cuando ya practicamente ningunaotra especie de anuroestácantando.

Es una especie de actividadcontinua a lo largo de toda la estación.Duelíman (1978a),

encuentra en Santa Cecilia actividad continua todo el año, excepto en Diciembre - Enero. En

Surinain,l-loogrnoed(1979b>diceque empiezaa cantaral final de la estaciónsecay continúa

durantetoda la húmeda,no haciéndoloal principio de la estaciónseca.Esteno es el patrón

observadoen Puerto Almacén,donde la especiecomenzóa cantaral principio de la estación

lluviosa y se prolongódurante toda ella hasta bienentradala seca.Así, el primeraño cantaron
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porprimeravez el 8-XI, y al menoslo hicieron hastala última semanade Junio, y el segundo

año,comotardeempezaronel l6-IX. Al igual quecon otrasespecies.no se tieneideade cuánto

dempose puedeprolongarla actividaden la estaciónseca.Nuestrosdatosparecenconcordantes

con los de Crurnp (1974)y Hódí (1977),quehalla machoscantandode Diciembrea Agosto,y

hembrasgrávidaso amplexusde Marzo aJulio. Duelíman(1978a)diceque en SantaCeciliala

especiesereproduceesporádicamentetrasfuerteslluvias en charcastemporalesy permanentes,

con picosde reproducciónen Abril y Junioy deOctubrea Noviembre,y halla hembrasgrávidas

de Abril a Julio, en Octubrey en Noviembre.Hoogmoed(1979b), las encuentrade Enero a

Abril, manifestandoque no hay hembrascon huevosal principio de la estaciónseca.El patrón

temporalen Surinampareceen estesentido,portanto, diferenteal de PuertoAlmacén.Aunque

Heyer(1976b)diceque aparentementeno se reproduceen la orilla fluvial, en PuertoAlmacén sí

parecehacerlo(modos 1 y 2 de Duelímany Trueb, 1986).Las hembrasparecenrelativamente

abundantes.Sehallaronhembrasgrávidasel primerañoentreel 16-XI y el 14-1, y el segundo

año entre el 5-XII y el 1-1V. Sin embargo,nunca se observaronamplexus,aunque

frecuentementesevierandos machosagarradosy en aparentecombate;no sabemossi ello

correspondea amplexuserróneoso a luchasterritoriales;durantelos mismos,emitíanun suave
pitido audibledesdebastantedistancia.Posiblemente,la falta absolutade dimorfismo,tantoen

tamañocomoen diseño,dificulte el reconocimientosexual.No esdescartablela existenciade

machossatélitesen estaespecie.Lasdiezhembrasexaminadaspresentaronsiemprehuevosen

vitelogénesis,lo que apoyala hipótesisde un períodocontinuode reproducción.El númerode

huevosmaduros,de J.4 mm de diámetro,fué de 300-60<)(x=450.5), Jo queda un FTO=18.6.

Estosvaloressonalgosuperioresa los de Crump(1974)y Duelíman(1978a),de complementos

ováricosde 230-43<)huevos(~=325; n=20; Ff043.>>, opuestasde 310-420(Ñ=353.4; n=2;

FF0422; Crurnp, 1974) y 279-447 (x=303; n=2; FTO4O.4;Crump y Kaplan, 1979).El

tiempode eclosiónesde 3.6días (Crurnp, 1974; Duelínian,1978a).Sólo hubounahembracon

un volumen de cuerposgrasosigual a cuatro,y el restono presentaronvestigio de ellos. Los

machospresentaronvalores variablesa lo largo de la estación, entre (> y 4, sin patrones

definidos.No hay (jatossobrelarvasy reclutamientoen PuertoAlmacen.

Cant o. -

Comoya se ha indicado,grandescorosde machosse fornían en las últimas horasde la

nochey primerosminutos del alba.A medida íueaumentanlas interaccionesacústicas,el canto

cambiade estructura.lns machosaisladosemitenun repiqueteocortoy rápidocompuestode 3—

8 notas secas.Cadanotadura 15-22 ms y tiene 6-7 pulsos.La frecuenciadominantees en

promediode 97(1 Hz, con potenciaen 2500 Hz (Hg. 4.27 Cf Cuandoseforman coros, las

emisionespasana serun rápido repiqueteode largaduración.Los resultadosdel análisisde los

cantosgrabadosen Puerto Almacénson semejantesa los obtenidosen otras zonasporBarrio
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HvIa raniccos(Cope, 1862)

HvpsiboasraniceosCope, 1862. Proc.Acad. Nat. Sci. Philadelphia14: 353

Hvla raniceosCoehran,¡955. BuIl. U. 5. Nat. Mus. 206:96

Ejemplaresexaminados:1 (tnacho)

Diagnosis y descripción.-

UnaHvla dc gran tamaño,con rayastransversalesfinas en costados,caraanteriordel

musloe ingle, un plieguedérmicopectoralentrelos brazosy unamanchatemporaloscura(Fig

4.28 A).

Aspectorobusto,con miembroslargos.Piel dorsal lisa, ventral y de la caraposteriordel

muslogranularcon muypequeñaspóstulas.Cabezaalargada,subtriangular.Hocicoredondeado

de perfil. Narinasmáscercadel extremodel hocicoque del ojo, la distanciaentreellasalgo

menorquela distanciaojo - narina.Cantorostraly región loreal ligeramentecóncavos.Tímpano

dos terciosdel tamañodel ojo. Manos con membranabasal.Tubérculometacarpalinterno

alargado,con un salienteprepolicalen el macho;tubérculometacarpalexternogrande,irregular,

bífido. Tubérculossupernumerariospresentes.Tubérculossubarticularesgrandes,redondeados.

Discosadhesivosde tamañoequivalentea la mitad del tímpano.Membranadel pie alcanzandoel

penúltimo tubérculo subarticulardel cuartodedo. Tubérculometatarsalinterno ovalado,

conspicuo.Tubérculossupernumerariospoco conspicuos.Color dorsal pardo o beige,con

manchasoscurasirregularesen tamañoy forma. Barrastransversalesdifusasen miembrosy

costados.Zonaloreal oscura,y manchaoscuradifusadesdedetrásdel ojo a la mitad del costado

o menos.Partesinferiorescrema,salvo la garganta,manchadade gris. Labio inferior color

crema.Machoscon sacovocal guIar. Medidas:65 (1 macho).

hábitat.-

Se trata de unaespeciede zonasabiertas,que se halla en orillas de ríos y Lagos, zonas

encharcadasy pantanoscon vegetaciónbaja{Lutz, 1973;Cei, 1980).Crump (1971) la encuentra

raraen la varzeay abundanteen bordedc bosquey espaciosabiertos,en vegetacióna bajaaltura

(aproximadamenteunos20 cm). cercadel agua; Heyer(1976b)encuentrae] 2% en bosque

secundarioy el 98% en espaciosabiertos.Hoogtnoed(1979a)la cita comoespeciede sabanay

espaciosabiertos.Vugler (1986) la halla en la varzeaen bosqueprimario y secundario.En

PuertoAlmacén sólo fue halladoun ejemplarmachoen las Charcasdel Potrero,el día9-XI-88.

Se hallabaa 2 m de altura,cantandoencaramadoen un arbustoa la orilla dc la charca.La especie

esabundanteen las pampascercanas,a 13.5 Km haciael sur,en direccióna Concepción.Allí se

encuentraen los bordesde charcasy lagunas.lEn PuertoAlmacénse puedepor tantoconsiderar

una especiemuy rara y ocasional (0.03% de las observacionestotales>,que quizá llegue
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esporádicamente:írrasiradapor las crecidasdel río desdesuscabeceras(queatraviesanregiones

de pampa),bien en fornia de adtíltoo de larvas.

Ciclo temporal y reproducción.-

Es una especienocturna.Crump (1971) diceque en Belém sereproduceen la estación

seca,de Febreroa Julio. Hódí (1977)encuentraen Manausactividadde Diciembrea Agosto,

con hembrasgrávidasy/o amplexusdeMayo a Agosto.Fugler(1986)halla hembrasgrávidasde

Octubrea Diciembreen el Beni. En cuantoal tamañode puesta,Vizotto (1967)da un númerode

huevosde 20(X) a 22(X), con un diámetrode 1.7 mm y una duracióntotal del desarrollo¡arvario

de 76 días,y Hódí (1990), un númeromediode 1272huevos,de 1.0 mm y un FF0de 22.3.

Hvla raniceusespor tanto un reproductorgeneralista(modo 1 de Duelímany Trueh, 1986) y

con unafertilidad alta

Canto.-

El cantoconsisteen una seriedenotaspulsadasdesordenadasy audiblesdesdebastante

lejos,con unaduraciónde 114-244rns, y asociadasen gruposde dosaseis. Cadanotacontiene

cincoo seispulsos,y la tasade repeticiónesde 101-205notas/minuto.La frecuenciadominante

esde 761 ¡It (Fig. 4.28 B). Los datosaportadospor Hódí (1977)de ejemplaresgrabadosen

Manaus,difieren en algunosparámetrosde los nuestros,pero la aparienciageneralde sus

audioespectrogramasno difieren sustancialmentede los obtenidosen PuertoAlmacén.

Distribucion.-

Se encuentraen la mitad orientalde Sudamérica,desdela GuayanaFrancesa,a travésdel

E de Brasil, hastaParaguay,N de Argentina y E de Bolivia (Frost, 1985). En estepaís se

distribuyepor las tonasabiertasen los departamentosde SantaCruz, Beni y La Paz.Comoya

seha indicado.su presenciaen PuertoAlmacénes puramenteaccidentaldadala proximidadde

las pampasabiertasen lasque abunda.

Co tucnt arios.-

Presumiblementees una especiede alimentaciónizeneralista.capaz de devorar

invertebradosde tamañomediano~grande.
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IRla riverol Cochrany (join, 1959

Hvla riveroi Cochrany Goin. 1959. Buí]. U. 5. Nat. Mus. 288: 284

Ejemplaresexaminados:35 !34(dosde Monteverde,unode Valle de Sajta>/l1

Diagnosis y descripción.-

Hvla riveroi sedistinguede las otraspequeñas especiesde Uyk por tenerun nítido canto

rostral, una o dos pequeñas manchitasblancassupralabialesbajo el ojo y un diseñodorsal

irregularoscurosobretbndobeige(Fig. 4.29 A).

Tamañomuy pequeño.Piel dorsal lisa, con pequeñaspustulifas;piel ventral granular.

Cabezacorta,con hocicoredondeadoy retrocediendoun poco. Narinasmáscercadel extremo

del hocicoquedel ojo, siendola distanciaentreellasmenorque la distanciaojo-narina;canto

rostra] recto. Tímpanomenorque la mitad del ojo. Manosbasalmentepalmeadas.Tubérculo

metacarpalinternoovalado,el externooval y máspequeño;tubérculossubarticularesbífidos,

sólo conspicuosen el cuartodedo. Tubérculossupernumerariospoco conspicuos.Discos

adhesivosde tamaño similar al tímpano. Pies palmeadoshastael penúltimo tubérculo

subarticulardelcuartodedo.Tubérculometatarsalinternoovalado,pequeño,el externoausente.

Tubérculossubarticularessimples,poco conspicuos.Tubérculossupernumerariospequeños.

Partessuperioresbeige,pardoclaroo pardorojizo, con un diseñomásoscuro,irregular, pero

habitualmenteformandouna manchaen forma de “X” o de ‘1-1<’ en la región escapular,y una

barrainteroculardifusa. Del extremodel hocicoal costado,a travésdel cantorostral y el ojo,

pasaunarayafina colorcrema,que delimita y separala coloraciónde las partessuperioresde la

del restode la cabeza,que esmásoscura.Bandasdifusasoscurasen tibias y brazos.Unao dos

manchitasblancassuboculares,A vecesseencuentranejemplarescon un diseñodorsalen forma

de reloj dearena,recordandoalgo a] de 1-1. leuconhvllata.Machoscon un sacoguIardistendible,

liso. Medidas:22.8/24.5.

Hábitat.-

Es unaespecieecléctica,quese encuentraen granvariedadde medios,tantoen bosque

primario comosecundarioy en espaciosabiertos(Duelíman. 1978a;Toft y Duelíman, 1979;

Aichinger, 1991). No obstante,Heyer(1976b)da un lO()% de presenciaen espaciosabiertos.

Seencuentraen corrientesy en charcasen bordede bosque,seantemporaleso permanentes,y

aunqueprefiere las temporales,apareceprimeroen las permanentes(Aichinger, 1987).Se sitúa

sobrevegetaciónbaja,a 30-60cm(Goin y Layne, 1958) y normalmentepordebajode 1.5 ni

(Toft y Duelíman,1979).

En PuertoAlmacén,se encontróen bosqueprimario el l&2%, en secundarioel 58.6%,

en potrerosel 1.2% y en orilla fluvial el 23.7% (n~80), demostrandoasí un carácterpoco

exigente(Fig.4.29 8). Es moderadamentecomún, nuncaabundante,con un 2.83% de las
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observacionestotales. En la orilla fluvial su presenciaes más estable,y aquí se llegaron a

contabilizarocho especímenesen 500 m de orilla. No obstante,Aichinger (1987), cita

concentracionesde machossuperioresa los 50 ejemplares.El substratopreferido dondese

sitúanson las plantaspalustres,con un 50% (n=20),y en ellassecolocancon preferenciasobre

hojas (90%). Las plantasutilizadas tienen una altura media de 1.1 ni (n=14), y estan

preferentementeenraizadasen el agua(85%),a unadistanciamediade 3.1 ni (n=5) de la orilla,

cuandosehallanen charcas(en la orilla fluvial, sedisponenmáso menossobrela mismaorilla).

La altura a que se encuentran los ejemplareses de 0.3-1.75 m (~=0.6; n~20). Es

moderadamenteconspicua,no escondiéndosemucho,perotampocoesfácil de detectardadosu

diminuto tamaño.

Ciclo temporal y reproducc¡ón.-
Es unaespecieclaramentenocturna(Toft y Duelíman, 1979;Rodriguezy Cadle,1990;

Rodriguez,1992). Duelíman (1978a)la encuentraactiva de Marzo a Junio en SantaCecilia,

manifestandoqueprobablementese reproduzcaesporádicamente.Aichinger (1987) la halla

activa sólo duranteseis meses,en la estaciónlluviosa. En PuertoAlmacén, el primer año

cantarondesdeel 284 al 13-1V, y el segundo,del 25-XI hastaal menosel 16-1V. Lashembras

parecenmuy escasas.La única hembracapturada,de] día 27-1-88, no tenía e] ovario

desarrolladoy los únicosdatosde reproducciónconocidosparala especieson deAichinger

(1985),quienda un númeromedio de puestade 394 huevosde 1 mmde diámetro(n=I0), con

un tamañomedio de las hembrasde 23 mm, con lo que el FTO=17.l. Probablementese

reproducetanto en charcascomo en el río (modos 1 y 2 de Duelíman y Trueb, 1986). Los

machosexaminadosen PuertoAlmacénmostraronvaloresde cuerposgrasosentreO y 4, con

tendenciaa acumularmásgrasaenel pico de lluvias de Diciembre - Enero.

Canto.-

Los machosemitenunanotacortay aguda,a intervalosirregulares,a vecesen seriesde

tres o cuatro; cada nota, compuestade 6-8 pulsos,dura 20-29 ms, con una frecuencia

fundamentalde 5313Hz y una msade repeticiónde 44.6(Hg. 4. 29 C). Estosdatoscoincidena

grandesrasgoscon los proporcionadospor l)uellman(1978a).El cantoesbastanteparecidoal

de 1-1. nanay en agrupacionesmixtas puedeno resultarfácil distinguirlos.

D ¡ st r ib uc ¡ ón . -

Es unaespeciepropia de la partealta de la CuencaAmazónicaen Colombia,Ecuador,

Perú,O de Brasil y Bolivia. En estepaís se distribuye presumibleníentepor toda la región

amazónica,habiéndolaencontradoen la regióndel Chapare,en Cochabamba.
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Osteocenhalus lenrieur¡i Duméril y Bibron, 1841

Hvla lenrieurii Duméril y Bibron, 1841.Erpetol.Gen.8: 553

OsteocenhalusleprieuriiGoin, 1961. Ann. CarnegieMus. 36: 13

Ejemplaresexaminados:1 <macho)

Diagnosis y descripción.-

Estaespeciesedistinguede otros hílidos de la zonaporposeerlos machosdos sacos

vocalesexternosy piel espinosay carecerde doscrestasóseasen lapartesuperiordel cráneo,

visiblesbajo la piel (Hg.4.30 A).

Aspectomoderadamenterobusto. Piel dorsal en el machocubiertade pequeñas

espículas,lisaen la hembra;piel ventralgranular.Cabezaanchay aplanada,con morrocuadrado

en vista dorsaly retrocediendoligeramentede perfil. Narinascercadel extremodel hocico;

distanciaentrenarinascasiel dobleque la distanciaojo - narina.Tímpanocasitangrandecomo

el ojo. Manospalmeadasbasalmente.Tubérculometacarpalinternoovalado,pequeño.Machos

con callosidadnupcial pardaen toda la carainternadel primer dedo. Tubérculometacarpal

externobífido,en conexióncon un tubérculocamalexterno.Tubérculossubarticularessimples,

exceptoel penúltimodel cuartodedo,queesbífido. Discosadhesivosaproximadamentecomola

mitaddel tímpano.Pie con membranarebasandoalgo el penúltimotubérculosubarticulardel

cuarto dedo. Tubérculo metatarsalinterno ovalado,conspicuo,el externo puntiforme.

Tubérculossubarticularessimples.Tubérculossupernumerariospococonspicuos.Dorsobeige-

amarillento,con bandastransversalespoco marcadas,la másnítida entrelos ojos. Rayaoscura

difusa del ojo a la narina; región loreal másoscuraque la región subocular.Tímpanopardo

oscuro,Rayastransversalesoscurasen brazosy piernas.Partesinferiorescrema. Iris amarillo

dorado,con reticulacionesnegras.Machoscon dossacosvocalesexternos,uno a cadaladode

la comisurabucal.Medidas:49 mm (1 macho).

Hábitat.-

Es una especiemuy arborícolahalladaen bosqueprimario y secundario,y bordede

bosque.usualmentea más de 1.5 m de altura (Duelíman, 1978a; Toft y Duelíman, 1979;

Aichinger, 1991; Rodríguezy Cadle, 1991; Rodriguez,1992).Aunquepara la reproducción

utiliza charcasy corrientes,seanefímeraso permanentes,esbásicamenteun habitantedel dosel

forestal (Trueb y Duelíman, 1971: Duellman, 1978a; Hoogmoed, 1979a;Lescurey Gasc.

1986). Esto le hacepasardesapercibido,peroal margende ello incluso, la especiepuedeser

consideradaen PuertoAlmacéncomoextraordinariamenteescasa.Tansólo un ejemplar(0.(J3%

de las observacionestotales),machoadulto, fué hallado el 20-11-88, en borde de bosque

secundario,en las Charcasdel Puente.Estabacantandodesdeel aguade un pequeñocharco,

entre la vegetaciónherbácea.A pesarde haberprospectadoel lugaren nochessucesivasy a
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distintashoras,ntínca masvolvió a serobservadani oídaestaespecie.Probablementeesmas

comúnmáshaciael N. La abundanciade la especievaría localmente.Toft y Duelíman(1979)la

encuentrancomúnen ambasestacionesen el río Llullapichis, Perú;en cambio,Aichinger(1987)

no halla concentracionessuperioresa 5 machos,y Duelímany Salas(1991)la consideranraraen

CuzcoAmazónico

Ciclo temporal y reproducción.-

Se trata de una especienocturna(Toft y Duelíman, 1979; Duelíman y Salas, 1991;

Rodriguezy Cadle,1991; Rodriguez,1992).Comoparael casodeff.rank~p~, no disponemos

de datossobrereproducciónen PuertoAlmacén, salvoqueun machocantabaen Febrero.Tmeb

y Duelíman(1971)dicenque probablementesereproducende Abril a Mayo, aunqueDuelíman

(1978a>encuentrajuvenilesde Marzo a Noviembre.Contrariamentea lo observadoen Puerto

Almacén,diversosautoresmanifiestanque los machos,aunqueseguramentese reproducenen

charcasen el bosque(modo 1 de Duelímany Trueb, 1986),cantandesdelos árboles,hastaa

cinco metrosde altura (Duelíman,1978a: Aichinger, 1987).Esto y el oírlos dispersospor el

bosque,ha sugeridotambiénla ideade quepudieseutilizar aguaacumuladaen huecosdeárboles

comolugarde reproducción(modo 19 de Duelímany Trueb, 1986) (Aichinger, 1985; 1991).

Duelíman(1978a)da un complementoováricode 480-1150(~=848; n=16)huevosde 1.2 mm,

y un FTO=17.0, y Aichinger (1985), un promediode 788 huevos(n=2) de 1.5 mm,

deduciéndoseun FTO=20.7.

Canto,-

El cantoconsisteen una nota pulsada,ronca,algoparecidaa la de B. tvphonius.La

duraciónmediadecadanotaesde 235 ms. y constade 7-8 pulsos; la frecuenciafundamentales

de 878 Hz, y la dominante,de 2083 Hz (Hg. 4.30 8). Sehíliter(1979)describióel cantode

ejemplaresde Perú,exponiendoque hay dostipos de notas,una largay más tonal y otracorta,

más pulsada. Susdatos y audioespectrogramasno concuerdancon los obtenidosen Puerto

Almacén.

1)1st rl bucion -

Se encuentradesde las Guayanas,a travésde la parte occidental de la Cuenca

Ama-jónica,en Colombia, Ecuador,Perúy O de Brasil (Frost, 1985),hastael N de Bolivia.

PuertoAlmacén es la única localidadconocidaparala especieen el país (De la Riva, 1990b),

peropresumiblementese ha de hallar en toda la región amazónicadel mistuo; a la longitud de

PuertoAlmacén,probablementeestaesla localidadmássureñade la especie.
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Co rn en farios.-

Es una especieinsectívorageneralista.Duelínian(1978a),analizael contenidode 25

estómagos,encontrandoortópterosen el 36%,coleópterosen el 20%,dictiópterosen el 16%,

lepidópterosen el 8%. larvasde coleópteroenel 8%,arácnidosen el 8%,dermápterosen el 8%,

dípterosen el 4% y formicidosen el 4%.
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Osteoceohalus taurinus Steindachner,1862

OsteocephalustatírinusSteindachner,1862. Arch. Zool. Anat. Physsiol.Wiss. Mcd. 2: 77

Ejemplaresexaminados:32 (24/8)

Diagnosis y descripción.-

La combinaciónde caracteresdeposeerdossacosvocalesexternos,piel con pequeñas

pústulasespinosasen los machosy doscrestasóseascranealesvisiblesbajo la piel, diferencian

a O. taurinusde cualquierotraespeciede hílido de la zona(Fig. 4.31 A).

Aspectorelativamentegrácil, con pataslargas.Piel dorsalen los machoscon pequeñas

espículas,en las hembraslisa con pequeñosgránulos;piel ventral granular.Cabezaaplanaday

redondeada,con doscrestasóseasfrontoparietalesparalelasquepartende la regióninterorbital

hacia atrás.Hocico rectoen vista dorsal y de perfil. Narinascasi en el extremo,abiertas

lateralmente,la distanciaentreellasmenorque la distanciaojo - narina.Cantorostral rectoo

ligeratnenteconvexo.Tímpanoaproximadamentetres cuartosdel diámetrodel ojo. Mano

basalmentepalmeada.Tubérculometacarpalinternoovalado.Machoscon unacallosidadnupcial

pardaen la cara internadel primerdedo.Tubérculosubarticularsimple,salvo elpenúltimodel

cuartodedo, semibífido. Tubérculossupernumerarlosescasos,muy pococonspicuos.Discos

adhesivosalgomayoresque la mitad del tímpano.Pie palmeadohastaalgomásdel penúltimo

tubérculo del cuarto dedo. Tubérculometatarsalinternoovalado,el externoredondeado.

Tubérculossubarticularessencillos.Tubérculossupernumerariospequeñosy escasos.Color

dorsal variable,desdebeigea pardooscuroo pardorojizo, con manchasoscuraso sin ellas;

puedehaberuna raya clara vertebraly manchaso lunarescolor crema,dispersos.Bandas

transversalesen los miembros,poco marcadas.Coloraciónde las panesinferiorescrema,con o

sin manchitaspardas.Región subocularcrema.Machoscon dos sacosvocalesgrises,uno en

cad~í comisurabucaL Iris doradoverdosocon retículo negro. Tímpano beige, translúcido.

¡-luesosverdes.Medidas:66.7/83.0.

Es una especieforestal,halladatantoen bosqueprimario como secundario,aunque

también se puedeencontraren borde de bosque (Bokermann,1964c; Duelíman, 1978a;

Hoognioed, 1979a; ‘loft y l)uellman, 1979; Fugler, 1986: Rodriguez y Cadle, 1990;

Zimmermanny Rodriguez,1990; Aichinger, 1991; Rodriguez,1992). Crump(1971) lo señala

comoraro en zonasabiertasy bordede bosque.Se ha señaladosu caráctermuy arborícola,

destacándoseel que seencuentrealto y su preferenciapor los troncos; así, Zimmennanny

Rodriguez(1990)indicanque se halla hastaa tres metros,peroRodriguez(1992). lo cita a más

de 20 metrosde altura.Toft y Duelíman(1979)dicenquesehalla alio duranteel día y másbajo

por la noche.Parecepreferirubicarseen los troncos (Bokennann,1964c;Lescurey Gasc,1986;
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Duelíman y Salas. 1991).Parareproducirsebajaa charcasen el bosque,o en el límite de éste,

quepuedenserefímeras(Aichinger, 198?),pero tambiénse reproduceen corrientesdentrodel

bosque(Lutz y Kloss, ¡952), seanefímeraso permanentes(Aichinger, l987). Zimmermanny

Rodriguez(1990).dancomolugaresde reproducciónen Manauscharcastemporales(menosde

cuatromesescon agua)y permanenteso semípermanentes(ocho o más mesescon agua)y

charcasjunto a corrientes.En PuertoAlmacén, seencontróen bosqueprimario el 28.2%,en

secundarioel 63.1%,y en la orilla fluvial al principio de la estación,el 8.7%(n=36) (Fig. 4.31

B). El lugardondela especieresultómáscomúnfué el Curichi del Capibara,con un 34.8%del

total de observaciones,y ahí se observóen el 31.3% de las visitas. Sin embargo,el mayor

númerode ejemplaresen un sólo censofué dediezy secontabilizaronen la Charcadel Bosque.

Aichinger(1987)cita una concentraciónde unos25 machos,y Bokermann(1964c)hablade una

agmpaciónde másde 50 ejemplares.En PuertoAlmacénesuna especiemoderadamentecomún,

con un 1.63%de las observacionestotales.

A nivel de microhábitat,O. taurinusprefiere ubicarseen árbolesgrandes(68.2%)

(n=22),dondese sitúapreferentementeen los troncos(50%)o ramasprimarias(31.8%). Las

plantasutilizadasmidenentre l.70-5.5()m (~=2.95;n=13), y seubicansobretodoen la orilla

(72.7%; n=22) o en tierra (27.3%), perono seobservaronen plantassobreel agua.La alturaa

que se sitúanlos ejemplaresesde 0.3-2.5m (1=1.3; n=22). Dadossu tamañoy sucostumbre

desituarsesobretroncosy tallos esunaespeciebastanteconspicua.

Ciclo temporal y reproducción.-

AunqueBokermann(1964c)cita el casode machoscantandoa las 13 h, la mayoríade

los autoresla señalancomouna especienocturna(Toft y Duelíman, 1979; Zimmermanny

Rodriguez,1990: Rodriguezy Cadle, 1991; Duelímany Salas, 1991; Rodriguez, 1992). En

PuertoAlmacéntambiénsedetectóocasionalmenteactividaddiurna;un ejemplarcantabaa las

11:30de la mañanacii el (?urichi del Capibarael II -XI¡-88.

En SantaCecilia, l)uellman (1978a)hallaejemplaresde Abril a Agosto y uno solo en

Noviembre.Aichinger (1987)da en Pangtíanacuatromesesde actividaddurantela estación

húmeda, mientras que según Zimmermann y Rodriguez (1990), en Manaus canta

esporádicamentetodo el año. Fugler (1986) halla hembrasgrávidasen Octubre, Trueb y

Duellinan (1971)en Mayo, y l)ueílman( 1978a)en Julio; Bokermann(1964c).encuentrapuestas

en Rondónia en Noviembre- En PuertoAlmacén,el primeraño los machosempezarona cantar

el 1 — XII y dejaron(le hacerlo el 1 — III. y se y icron henibrasgrávidasdel 1 -XII al 19—II. El

segundoaño, se oyeron machosdel 24-XI al 31-1, aunqueseobservaronindividuosactivos

hastael 29-111. y se vieron hembrasgrávidasdel 2-XII al 9-111. Las hembrasson bastante

abundantes,atínqtíemenosque los machos.Se observaronamplexusel primerañoel 28-XII, el

30-1 y el 19-II. ~ el segundoaño, el 29-XII y el 26-1. En ocasionesse vieron parejasen
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amplexusa doso tresni de altura, peroestopuedeserresultadode su tendenciaa huir hacia las

copasde los árbolesal ser molestadas(Bokermann, 1964c; Trueb y Duelíman, 1971).

Osteocenhalustaurinusdepositalos huevosen unapelículaflotanteen el aguaen charcas(modo

1 de Duelímany Trueb, 1986),dispersándoselos huevos,que con la envueltagelatinosamiden

5 mm de diámetro,de modo que se hallan unos 100 por decímetrocuadrado(Bokermann,

1964c). Se trata de una especiemuy fértil, aunquelos datosaportadospor Crump (1974),

Duelíman(1978a)y HÓdí (1990)no parecenindicarlotanto. En efecto,los dos primerosautores

encuentransólo una hembragrávidade 76 mm, con 550 huevosde 1 mm (FTC)=7.2), y el

último da también los datosde unasolahembrade 74 mm, conteniendo1479 huevosde 1 mm

(FTO=20). Sin embargo,las cinco hembrascon huevosmadurosexaminadasen Puerto

Almacénmostraronun númerodehuevosentre2400-3525(~3080)de 1.5 mm, dandoasíun

FTO=60.4,uno de los valoresmás altos de todos los anurosde la comunidad. Todaslas

hembrasde PuertoAlmacénexaminadaspresentabancuerposgrasossin desarrollar,exceptouna

con CG=l. Los machososcilaronentrevaloresO y 2, con predominanciadel primero.

No hay datossobredesarrolloy reclutamiento.Los datossobrecomportamientode las

larvas proporcionadospor Dueliman y Lescure(1973) correspondenen realidada Hyia

Eeo2raphica(Caldwell, 1989).

Canto.-

Los machoscantandesdeel suelo(Trueby Duelíman,1971;Duelíman,1978a)o desde

plantasa menosde un metrode altura(Bokermann,1964c),aunqueen PuertoAlmacén también

los hemosobservadocantandoalgomásaltos.El cantoconsisteen unalarganotapulsada,como

un ronquidoy con modulaciónde frecuencia,la cual esemitidaa razónde31 notas/minuto,tiene

un promediode 43 pulsos,y una duraciónmediade761 ms. La frecuenciafundamentalesde

901 Hz, y la dominantede 1330Hz (Hg. 4.31 C). Raramenteeraemitida unanota secundaria

más cortay tonal. Duelíman y Lescure(1973)describendostipos de notasen Ecuador,una

cortay más tonal, y otra más largay pulsada,queesla únicacomparablea la registradapor

nosotros,pero que aun así muestraun mayornúmerode pulsosy menorduración.Sehíliter

(1979) en Panguanatambién describe dos tipos de nota, aunque no exactamente

correspondienresa los de Duelínian y Lescure(1923),perola notalargadescritapor esteautor,

aunque algo más larga que la nuestra,en general es semejanteen rango y estructura.

Zimmermanny l3ogart (1984> obtienen grabacionesen el P. N. 1Á¡pajós, Brasil, que se

correspondenbastantebien con las de Schlíiter, y tambiéncon las nues¡riis,aunquesu nota larga

tiene también mayor dtíracióíí y un más bajo ritmo de repetición de pulsos. La amplia

distribución geográficade O. taurinusno esraro que conlleve la existenciade variaciones

regionalesen las característicasde susllamadas,tal comoapuntantodosestosresultados.
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Phrvnohvascoriacea (Peters, 1867)

Hvla coriaceaPeters,1867.Monatsber.Preuss.Akad. Wiss. Berlin, 1867: 11

PhrvnohvascoriaceaDuelíman.1968. Herpetologica24: 205

Ejemplaresexaminados:6 (3/3)

Diagnosis y descr¡pción.-

Es la únicaespeciede la zonaquepresentacombinadoslos caracteresde tenerdossacos

vocalesexternosdecolor amarillo, piel lisa, ausenciade crestasóseascefálicasy membranas

interdigitalesde colorrojo (Hg. 4.32 A).

Cuerpogruesoy robusto. Piel dorsal lisa y gruesa, la ventral granulary la de los

costadoscon arrugasformandoceldillas. Cabezaancha,subtriangular.Narinas un poco más

cercadel extremodel hocicoque del ojo, la distanciaentreellas igual o algo menorque la

distanciaojo - narina.Región lorealoblicua y ligeramentecóncava.Tímpanoalgomenorqueel

ojo. Mano palmeadahastala mitad del tercerdedo.Tubérculometacarpalinternoovalado.

Machoscon una callosidadnupcial en la cara internadel primer dedo. Tubérculometararsal

externobífido y pocodefinido.Tubérculossubarticularessimples,salvoel penúltimodel cuarto

dedo,que esbífido. Tubérculossupernumerariosabundantes,pequeños.Discosadhesivosalgo

menoresqueel tímpano.Piepalmeadocasicompletamente,sobrepasandoel penúltimotubérculo

subarticulardelcuartodedo.Tubérculosubarticularinternoovalado,pequeño;externoausente;

tubérculossubarticularessimples; tubérculossupernumerariosabundantes,pequeños.Dorso

beigeo pardo;aunquepuedesermáso menosuniforme,normalmentehay unamanchaoscura

en formade reloj de arena,con un exflemoentrelos ojos; otramanchatransversalsacral.Ambas

estánorladaspor tina fina raya de color crema. Bandasde igual diseñosobrela tibia. Una

manchanegra de contornodifuso en el hombro. Partes inferiorescolor cremauniforme.

Membranasinterdigitalesrojas. Iris anaranjado.Machoscon dossacosvocalesamarillos,uno

en cadaconíisurabucal.Medidas:64.0/68.6.

Yhrvnohvascoriaceapresentaun comportamientodefensivohastala fechano descrito,

consistenteen inflar el cuerpoal sentirseen peligro, y de estemodo, las dosmanchasnegras

sobre el hombro se ven de frente como si fuesen dos grandesojos, tal como pretende

Phvsalaemusnaltererícuandose in Ha paramostrarhaciaatrássusghíndtilas inguinales,

Es una especieforestal que se halla tanto en bosqueprimario como en secundario

(Duellnian, 197Ma; Hoogmnoed, 197%; Toft y Dt¡ell¡iían, >979; Aichinger. 1991; Rodríguez,

1992).Se halla a bastantealtura(Toft y Duel1 man, 1979): Aiehi nger(1987)señalaque cantaa

cinconi de altura,y Zimmemianny Rodriguez(¡99<)) apuntanquees unaespeciearbóreaquese

enetíentraalta, Utiliza parareproducirsecharcasde bosqueque puedenserefímeras(Aichinger,
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1987; Rodriguezy Cadle,199<)), En PuertoAlmacén,comoparecesernorma,esunaespecie

escasa(0.14% de observacionestotales),y las pocasobservactoneslo fueron todasen bosque

primario (Fig. 4.32 B), el 75% de las vecesen ¡a Charcadel Bosque(donde se encontraron

hastaochoejemplaressimultáneamente),y el 25% en el Curichi Negro(n=4). Aichinger(1987)

señalaconcentracionesde machosinferiores a cinco ejemplares.El 60% fué visto sobre

palmeras,y el 40% en enredaderas(n=5), estandoel l(X)% en ramasprimarias,aunqueaquí

incluimos los halladosen hojasdepalmeras,que fueron el 80%. El 100%(n=5) de las plantas

utilizadasestabanenraizadasen tierra, a unadistanciamediade la orilla de 2.6 m (n=3). No se

midió la alturade las plantasutilizadas,pero la preferidapor los ejemplaresvistos, fué de 1.2-

1.7 m (Ñ=l.3; n=5).Todosestosdatoshande tratarsecon muchasreservasdadala escasezde

observaciones.

Ciclo temporal y reproducción.-

Se tratade unaespecienocturna(Rodriguezy Cadle,1990; Rodriguez,1992).Duellman

(1 978a),halla en SantaCecilialaespecieactivadeMayoa Octubre,y Aichinger(1987),señala

seis mesesde actividaddurantela estaciónhúmedaen Panguana.Pareceser un reproductor

explosivou-asfuertes[luvias,aunquesesabemuy pocosobrela biologíade estaespecie.Si bien

Rodriguez(1992)especulacon la posibilidadde que utilicen huecosllenos de aguaen los

árbolescomo lugarde reproducción(comohaceP. resinifectrix),en PuertoAlmacénhemos

podido observarque se reproduceen charcastemporales(como P. venulosa).Dichas

observacionesde machoscantandoy en amplexus,correspondensóloa dosnochesseguidas,el

28 y 29 de Diciembredel 88, y otranocheaisladael 25 de Enerodel 89. Todos los ejemplares

vistosde P. coriacea >0 fueron en el segundoaño,en esostres unicosdías,másunahembrasola

el día l0-XII, El primerdíade canto,en la Charcadel Bosque,tan solo habíaunadelgadacapa

de aguaquede no haberllovido al día siguiente,habríadesaparecidodel todo. Los huevosson

depositadosforniando una películaflotante(Duelíman, 1978a). Crump (1914) examinóuna

hembrade 66 mm portando1430 huevosde 2.0 mm (ETO=43.3); parala misma,Duelíman

(1978a)da un diámetrode huevode 1.9 mm (FFO=41 2). Las tres hembrasexaminadasde

PuertoAlmacén presentaron1075-1700(R=1375)huevosde 1.7 mní (121<0=3512).Se puede

considerarpor tantoa P. coriaceacomo un reproductorgeneralista,de elevadafertilidad (n~do 1

de Duelltmtn y irueb, >986). Los valoresde los cuerposgrasosen machosy hembrasoscilaron

entre0 y 2. No sesabenadasobrelarvas y desarrollo.

Canto.-

El canto,eníitidobien flotandoen el agua,bien desdela vegetacióncircundante,escomo

una mezclaentreel de O. taurinusy el de 1’. venulosa,al seruna sucesiónde notas largas

pulsadasy roncas,con modulaciónde frecuencia.La duración mediaesde Ñ)8 ms, con un
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Phrvnohvasvenulosa(Laurenti, 1768)

RanavenulosaLaurenti, 1768. Synops.Rept.: 31

PhrvnohvasvenulosaHemming, 1958.Opin. Dechlar. Intí. Comm.Zool. Nomencí.,19: 172

Ejemplaresexaminados:25 (>9/6)

Diagnosis y descripción.-

Se trata de la especiede hílido másgrandede la zona. La siguientecombinaciónde

caracteres,la distingue de cualquierotra: dos sacosvocalesexternosde color pardo, piel

pustulosapero no con espículas,ausenciade crestascefálicasy labio inferior decolor crema

(Fig. 4.33 A).

Especiegrandey robusta.Piel dorsal gruesa,glandular y ligeramenterugosa,con

pústulasaplanadasdispersas;piel ventralfuertementegranular.Piel de los costadosconarrugas

formandoceldillas.Cabezaanchay aplanada.Hocico redondeadoen vista dorsal y lateral.

Narinascercadel extremodel hocico,la distanciaentreellasalgo menorque la distanciaojo-

narina.Tímpanoalgomenorque el ojo. Cantorostralpococonspicuo,región loreal ligeramente

cóncava.Manopalmeadabasalmente.Tubérculometacarpalinternoovalado,externoaplastado,

bífido. Machoscon una extensacallosidadnupcial pardaen la carainternadel primerdedo.

Tubérculossubarticularesprominentes,el penúltimo del cuartodedo, bífido. Tubérculos

supernumerariosredondeados,irregularesen tamaño.Discosadhesivosde tamañosimilar al

tímpano.Membranadel pie sobrepasandoalgoel penúltimotubérculosubarticuiardel cuarto

dedo. Tubérculo metatarsalinterno ovoidal, externo redondeado,menor. Tubérculos

subarticularesprominentes,subcónicos.Tubérculossupernumerariospequeños,redondos.

Plieguedérmicosupratimpánico.Dorso beige, pardo o pardo-verdoso,con diseñovariable;

puedesercasiuniforme,peronormalmentehay manchasoscurasirregulares,quepuedenformar

dosbandaslaterodorsales.Puedehabertnanchasblancasdispersas.Miembrosbarreados.Labio

inferior y panesinferioresde colorcremauniforme,Iris color doradocon reticulacionesnegras.

Machoscon dossacosvocalescomisuralesde color pardo-grisáceoMedidas:93.5/103.3.

Al sermanejados,los ejemplaresde P. venulosaexudanuna secreciónlechosaque se

vuelvetremendamentepegajosay puederesultarbastantetóxica (Smith, 1941; Lutz y Kloss,

1952; Duelínían,1956; Janzen,¡962). McDiarmid (1968)apuntaun mayordesarrollodel tejido

glandularen la épocaseca,comomedio de paliarel riesgode desecación.

¡túIi ita t . -

Es una especieeclécticay se halla en todo tipo de mediosa lo largo de su áreade

distribución.Así, los estudiosllevadosa caboen áreasetibiertasde bosque,seaésteprimario o

secundario,registransu presenciaen él (Duelíman, 1 978a; Toft y Duellman, 1979; Fugler,

1986; l{oogmoed, 1990; Rodriguezy Cadle, 1990: Aichinger, 1991; Rodriguez,1992), pero
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tambiénes citada en orilla fluvial (Luiz y Kloss, 1952; Lescure, 1986b).sabanao tierras

cultivadas(Zweifel, 1964; Hoogmoed, 1919a; lloogmoed y Gorzula, 1919), zonas de

transiciónde bosquea sabana(Pyburn, ¡967), y zonasabiertasen general(Zimmennanny

Hñld, 1983). Crump (1971) la halla rara en bosque,pero comúnen bordede bosquey áreas

abiertas,y Heyer(1916b)da un 100%de presenciaen zonasabiertas;ello puededebersea que

en el bosquees una especieque se sueleencontrara bastantealtura, en copas y troncos

(Duelíman, 1987a;Toft y Duellman, ¡979; Duellman y Salas,1991).Seha señaladoasimismo

su carácterantrópico(Lutz y Kloss, 1952; Hoogmoedy Gorzula, 1979; Hoogmoed,1990).

Efectivamente,en algunasciudadesy pueblosde Bolivia hemospodidoencontrarlaen patiosde

casase inclusoen cisternasen los cuartosde baño.

En PuertoAlmacén,P. venulosase halló en bosqueprimario 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

mayorpartede las observacionesen el río se debena los díasde las primeraslluvias de la

temporada,en que la especiesereproducíaen los nuevoscharcosformadoso en las balsas

estancadasde aguadel río. La otrapartecorrespondena ejemplaresaisladosen los árbolesde las

orillas detectadosa lo largode toda la estaciónlluviosa, pero unavez queel río empezabaa

correr, la especielo abandonabapor completocomolugar de reproducción.Es una especie

relativamentecomún,con un 1.56%de las observacionestotales.

A nivel de microhábitar, los árbolesgrandesy pequeñossuperancon mucho el

porcentajede utilizaciónfrentea otros tipos deplantas(55%; n=58),seguidosde las enredaderas

y marañasvegetales(20.7%); nuncaseobservóen hierbas,plantaspalustreso flotantes.La

ubicaciónpreferidafue en ramasprimarias(50%; n=58), seguidaspor igual por los troncos

(20.7%)y ramassecundadas(20.7%).Las plantaselegidasestabansobretodo en tierra (89.6%;

n=58), y su alturaosciló entre2.0-8.0m (~=4.55;n=45). Los ejemplaresseencontrarona una

altura de 0.8-4.0m (~=2.0; n=58). Es una especiebastanteconspicua,dadossus lugaresde

ubicaciónbastanteexpuestosy su grantan1año.

Ciclo temporal y reproducción.-

Phrvnohvasvenulosaes unaespecienocturna(Lutz y Kloss, 1952; Rodriguezy Cadle,

1990; Duelíman y Salas, 1991; Rodriguez,1992). No obstante,en Puerto Almacénhemos

observadoquealgunosmachosaisladospuedencantarpor la tarde,niuy de cuandoen cuando.

Zweifel (1964)halla la especieactivaen Panamáen la estaciónlluviosa (Mayo.Junioy

Julio), al igual que Pyburn (1967)en Méjico (Julio y Agosto):en Venezuela,Statony Dixon

(1911) y Hoogmoedy Gorzula (1979)dicen que canta en la primeramitad de la estación

lluviosa,empezandoun mesdespuésde quecaigan las primeraslluvias. Duelíman(1970b)dice

que en la épocasecasehalla de díaen agujerosde árboles,bajocortezas,en bromeliasy axilas

de hojasde bananero,y que de nochese vuelven activas. En PuertoAlmacén, el períodode
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actividad reproductores relativamentecorto. Como en otras partes, se dan masivas

concentracionesreproductoras,de tipo explosivo,con las primeraslluvias torrenciales(Pyburn,

1967; Duelíman,1918a)y en seguidacesan.Así, el primerañocantaronentreel 2-XI y el 17-1,

y se vieron amplexuslos días21-XI, l-XII y 28-XII; el segundoaño seoyeronal menosdesde

el l6-XI al 1-li, con aruplexusobservadoslos días24-XI; 9, 10, 14 y 28-XII. Así, en realidad

la actividad reproductoradura unos dos mesesy medio, pero con pocosdías realesde

reproducción.No obstante,al contrarioque a otras especies,se la puedeseguirobservando,

aunqueescasa,hastamás avanzadala estación;el primer año sevieron ejemplareshastala

tercerasemanade Febrero,y el segundo,hastala primerade Abril. Siguiendoa díasde fuertes

lluvias, los machossecongreganalrededordecharcastemporalesy cantandesdela vegetación

circundantey, sobretodo, flotandoen el agua(Gans. 1960; Zweifel, 1964; Riveroy Esteves,

1969;Duelíman,1910b; Duelíman,1978a).Hasta32 ejemplaresseobservaronen la Charcadel

Bosqueen una de estas agrupaciones;al sermolestados,se subena los árbolesy siguen

cantando;la actividadpuededurartodala noche.Sepmducenlos amplexusen e] agua,aunque

tambiénse puedenver parejascopulandoen lavegetacióno en el suelo. La hembraseinclina

hacia abajo y vibra en el momentodeemitir los huevos,que sedispersanpor la superficie

(Pyburn, 1967); así, la puestaconsisteen unapelículaflotantequeocupaaproximadamente1.5

m2y los huevos,de 3.5 mm (con cubiertagelatinosa),sehallan separados1-1.5 mm unosde

otros (Duelíman, 1956; Zweifel, 1964; Pyburn, 1967) (Modo 1 deDuelíman y Trueb, 1986).

Fugler (1986) halla hembrascon huevosen el Beni en Octubre y Noviembre.En Puerto

Almacén,hallamoshembrasgrávidasen primerañoentreel 29-X ye! 1-MI, ye! segundoaño,

del 10 al 16 del XII. Seexaminaronlas gónadasde seishembras,de las cualescuatroportaban

huevos,y mostraronuna fertilidad muy alta, con un númerode huevosentre 5000-5775

(1=54812),de 1.6 mm de diámetro.El FTO=90.86,un valor muy alto, sólo superadopor

Bufo naraenemis.La disposicióninternade los huevoshacepensaren que sólo serealizauna

puesta,ya quecuandotodosestánen el útero,aparecensólo huevosatrésicosen el ovario,y no

huevosen vitelogénesis.Las hembrasexaminadaspresentarontodascarenciade cuerposgrasos,

exceptounadel 26-1-89,que no conteníahuevosy teníaCG=6. En los machos,el valor varió

entreO y 6, mostrandoclaramentetendenciaa empezara acumulargrasatras el períodode

máximaactividadreproductora.

Dadoque la puestaes flotante y a menudodejadaen espaciosabiertos,recibiendoasí

gran cantidadde radiaciónsolar, la eclosiónseproducerápido,en unas24 b (Pyburn, 1967).

Las larvastienen. presumiblementecomoadaptacióna la bajatensiónde oxígenoen charcas

somerasy recalentadas,unasgrandesbranquiasexternasen stís primerosdíasde desarrollo

(Zweifel, ¡964; Pybtírn, 1967); en efecto,en algunascharcascon puestasrecientesde esta

especieen PuertoAlmacén,se llegaron a registrara las 11 h temperaturasdel aguade hasta

39.6~C y posiblementelleguen a alcanzaraún temperaturasmas altas. Larvas criadasen
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condicionesartificialesníidieron al eclosionar4.6 mm y al alcanzar8 mm estabanen estadio23

de Gosner(1960).Zweifel (1964)da un períodode desarrollolarvario máxitno de 37 días,

tambiénen laboratorio.En PuertoAlmacénhallamosjóvenesrecién metamorfoseadosatribuibles

aestaespecieel 27-XII-88 en las Charcasdel Potrero,y un joven de 45 mmen el Curichi Negro

el 2241-89,

Can Lo.-

Comoya seha indicado,los machossereúnenen notablesconcentracionesparacantar.

Dado el gran tamañode la especiey de los dossacosvocalesque seproyectanhaciaarribaal

llenarsecon el airede los pulmones,las llamadasalcanzanun granvolumen, y un coro puede

ser oído así a un kilómetro de distancia(Duelíman y Trueb, 1986). De hecho, dichas

agrupacionessonorasson de gran utilidad parael investigadorparadescubrirporel oído la

existenciade charcas.El canto consisteen una nota grave repetida intensamentey con

modulaciónde frecuencia.Análisis del mismohan sido llevadosa caboporPoner(1962)en

México, Zweifel (1964)en Panamá,Riveroy Esteves(1967)en Venezuela,Dueliman(1970b)

en Panamáy CostaRica y Zimmermanny HÓdí (1983),quienescompararonlos datosde las

diferentesregionesantenorescon otros de Perú y GuayanaFrancesa.Las grabaciones

efectuadasen PuertoAlmacénmuestranunanotade unaduraciónmediade 343 ms, compuesta

por45-60pulsos,con unafrecuenciafundamentalde 652 Hz y unadominantede 2143 Hz, y

emitida a razónde 54.8 notas/minuto(Fig. 4.33 C). A pesarde la amplísimadistribucióndeesta

especie,los datos provenientesde todas las zonasindicadasapuntana una llamadade

característicasbastantehomogéneasen todael área..

Distribucion.-

Phrvnohvasvenulosa poseela distribución geográficamásamplia entretodos los

anfibiosde PuertoAlmacén.Se halla desdelas tierrasbajasdeMéjico, a travésde todo Centro

América(dondealcanza25(X) m de altitud en Guatemala),todala CuencaAmazónica,Guayanas

y Trinidad y Tobago,hastala latitud de Santiagodel Esteroen Argentina,y Paranáen Brasil

(Frost, 1985; Scrocchiy Lavilla, 1988). Se halla asíen una gran variedadde medios,como

bosquestemplados.selvastropicales,chaco,cerrado,etc.,normalmentepordebajode 1000m

de altitud. Pareceescasaen las áreaspróximasal piedemonteandino.En Bolivia ocupatodaslas

zonasbajasy estápresenteen todos los departamentoscon excepciónde Oruro y Potosí

COtilen larios.-

l)uellman (1978a) indica que sealimentade una ampliavariedadde artrópodos.En

Puerto Almacén la hemosvisto alimentándosede lepidópterosnocturnos.De dos estómagos
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Scinax chipuitana(De la Riva, 1990)

OlolvuonchinuitanaDe la Riva, 1990. Rey. Esp. Herp.4: 82

ScinaxchiguitanaDuelímany Wiens, 1992. Occ. Pap. Mus. Nat. Hist. Univ. Kansas151: 22

Ejeníplaresexaminados:16 (13/3)

Diagnosis y descripción.-

Se diferenciade las otrasScinaxde PuertoAlmacén por no poseerni calcarni diseñode

la carasuperiordel muslocon contrastadasmanchasamarillaso blancasrodeadasde pardo o

negro,y un diseñodorsalcasi siempreuniformementeamarilloo naranja(Fig. 4.34 A).

Unaespeciemediana,másbien grácil. Piel dorsalfinamentegranular,ventral granular.

Cabezaalgo más larga que ancha,ligeramenteapuntadaen vista dorsal, con hocico

sobresaliendoun poco en vista lateral; narinascerca del extremo del hocico, abiertas

lateralmente,siendola distanciaentreellasla mitad que la distanciaojo - narina;diámetrodel

tímpanoalgo másque la mitad del diámetrodel ojo; plieguesupratimpánicodébil. Manosno

palmeadas;tubérculometacarpalinternoovalado,siendoelexternogrande,bífido; machoscon

callosidadnupcial pardaen la carainternadel primerdedo;tubérculossubarticularessimples;

tubérculossupernumerariospequeños;discos adhesivosalgo menoresque el tímpano.

Membranadel pie apenasalcanzandoel penúltimo tubérculosubarticulardel cuartodedo.

Tubérculometatarsalinternogrande,ovaladoy protuberante;externopequeñoy redondeado;

tubérculossubarticularesredondos,simples; tubérculossupernumerariospoco conspicuos.

Partessuperioresde color amarillo o anaranjado,casi inmaculado,con costadosde tono más

claro; puedehaberpequeñasmanchasdispersasdecolor pardoclaro,pudiendollegar a formar

dosbandaslaterodorsalesdifusas,englobandoo no pequeñosocelosde colorclaro,quepueden

hallarsetambiénen el centrodel dorso.Partesinferioresamarillentas.Iris doradoclaro. Machos

con un sacovocalguIar pequeño,amarillo. Hembrasmayoresquelos machos,de color beigeo

pardoclaro y diseñocomo el de los machos.De díapuedentornarsemuy oscuros.Medidas:

32,0/35,3.

Hábitat.-

En Cuzco Amazónico,Perú, Dueliman y Salas (1991) señalanla especiecomo un

habitantede los arbustosde bosqueprimario. En Perseverancia,Hoogmoed(199(1) hablade una

especiede Qjgjyggn (posiblemente5. chipuitana)presenteen el bosqueprimailo (varzea)y

bosqtíegalería.En Puerto Alníacén, ya se indicó a la especiecomopresentesobretodo en

bosquey en borde de bosque(De la Riva, 199(h). En efecto, el 40.5% se halló en bosque

primario, el 45,1%en bosquesecundarioy el 14% en bordede bosqueo zonaabierta (n=32)

(Fig. 4.34 13). Nuncasehalló en la orilla fluvial. Es una especiemoderadamentecomún,con el

1.13% de las observacionestotales. El enclavedonde se halló con mayor frecuenciafue la
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Charcadel Bosque,con el 31.2%,.En estelugar se encontrarona vecesconcentracionesmuy

numerosas,llegándoseen unaocasiona contabilizar93 ejemplaresen unos50 n~ de transecto.

No obstante,esposible que tras unanochede tal abundancia,vengaotraen la que no seve un

solo ejemplar.A nivel de microhábitat,se ubicacon frecuenciaen p[antas palustres(44.8%;

n=29). matorrales<31%) y ¡-leliconia (17.2%). En las plantas,los ejemplaresse sitúan

preferentementesobrehojas(793%).Las plantasutilizadasestánsobretodo en tierra (55.1%),

seguidode la orilla (27.6%)y el agua(17.2%;n=29), y tienen unaalturade0.6-4.0m (k=2.56;

n~20>, situándoselas ranasa0.2-1.8m (~=0.8; n~29). Es unaespeciebastanteconspicuadada

su abundanciay el no utilizar plantascon muchacobertura.

Ciclo temporal y reproducción.-
Es unaespecienocturna,aunquealgunosejemplarespuedenversede día tras nochesde

gran actividad,y estáactivasólo durantelaestaciónlluviosa. El primeraño seoyerondel 20-II

al 28-111,si bien se observaronejemplaresaisladosdesdeel 28-XII; el segundoaño, seoyeron

del 1 3-X]I al 3-11,aunquese observaronejemplaresaisladosen un períodomásamplio,entreel

30-XI y el 5-111.Es decir, parecequeel períodoefectivode reproduccióncomprendetan sólo la

porciónmáslluviosa de la estaciónhúmeda,abarcandoaproximadamenteun mesy medio y

reproduciéndoseexplosivarnente.La proporciónde sexosestámuy desviadaa favor de los

machos(De la Riva, 1990a)y se vieronpocosamplexus,el primer añoel día 1-111 y el segundo,

los días 14-XII, 29-XII y 3-li. Los mismos,parecentenerlugara altashorasde la noche(De la

PAva, 1990a).Presumiblemente,la puestaesflotantey abandonadaen las charcastemporales

(Modo 1 de Duelímany Trueb, 1986). De las tres hembrasexaminadas,doscontenían1250

huevosde 0.9 mm cada una (FTO=32.7). No hay datossobre duracióndel desarrolloy

reclutamiento.Las treshembrasno presentaroncuerposgrasos,y en los machosvarió el valor

erráticamenteentreO y 3, sin tendenciastemporalesdefinidas.

Carito. -

El cantode 5. chinuitanaes raramenteoído. Estructuraly temporalmenteesbastante

parecidoal de 8. rubra, pero perfectamentedistinguibleporsermásagudoy nasal.Consisteen

una notacon una duraciónmediade 243 ms, conteniendo23-42 pulsos,con una freciencia

dominantede 2112 1-Iz, y emitidaa un promediode 64 llamadas/minuto(Hg. 4.34 C),

1)¡st rl bu cion. -

hastael presente-seconocesolo del surde Perú(CuzcoAmazónicoy Tambopata)y de

Puerto Almacén (I)uellman y Salas, 1991). Posiblementeocupe todo el N de Bolivia,

alcanzandoquizá los estadosbrasileñosde Mato Grosso,Róndoniay Acre, y Madre de 1)iosen
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Sc¡nax fusenvaria (Lutz, 1925)

Hvla fuscovariaLutz, 1925. C.R. Séances,Soc. Biol. París,93: 212

ScinaxfuscovaríaDuelímany Wiens, 1992. Occ. Pap.Mus. Nat. Hist. Univ. Kansas151: 22

EjemplaresExaminados:18(12/6)

Diagnosis y descripción.-

Unaespeciegrandede Scinax,caracterizadapor la ausenciadecalcary por tenertibias

robustas y manchasoscurasdispersasen el dorso, pero no formando dos manchas

laterodorsales.La especieniás parecidaes5. rubrade la que difiere sobretodo porsu mayor

tamaño(Fig. 4.35 A).

Tamañomediano - grande;aspectorelativamenterobusto.Piel dorsal ligeramente

rugosa,ventralrugosa.Cabezatriangular,con hocicomoderadamenteapuntadoen vistasdorsal

y lateral;distanciaentrenarinasalgomayorque la mitad de la distanciaojo-narina;tímpano3/4

del diámetrodel ojo; plieguetimpánicoconspicuo.Manossin palmear;tubérculometacarpal

interno ovalado,el externograndey bífido; machoscon callosidadnupcial amarillentaen el

primer dedo; tubérculossubarticularesredondos,conspicuos;tubérculossupernumerarios

pequeños,moderadamentemarcados;discosadhesivosaproximadamentela mitad de tamañodel

tímpano.Tibia robusta.Pie palmeadocasihastael penúltimotubérculosubarticulardel cuarto

dedo. Tubérculo metatarsalinterno ovaladoy muy marcado,el externoredondo,menor;

tubérculossubarticularesredondeados,sobresalientes;tubérculossupernumerariospequeños,

dispersos.Dorso beige,pardo,aníarillentoo pardo - verdoso,con manchasoscurasdispersas,

habiendosiempreunaentrelos ojos; costadosamarillentos;miembros irregularmentebarreados;

caraposteriordel muslocon manchasamarillasy negras;partesinferiorescremaamarillento;

machoscon un sacoguIarligeramentebilobulado,amarillo.En la poblaciónde PuertoAlmacén

no sehan observadolas callosidadesnupcialespectoralesregistradasen otraszonas(verLuzt,

1973). Medidas:50.2/532,

U áb ¡ la t . -

No hay muchosdatospublicadossobre las preferenciasde uso del espacioen esta

especie.(ians (1960) la enctíentraen tallos de arbustosy hierbase incluso en el sueloen charcas

y zonasa¡iegadasen áreasabiertasdel 5 de Bolivia; Lutz (1973)y Cci (1980) la consideranuna

especiede áreasabiertas,río forestales;l-laddadet al (1988) la hallan en áreasde matorral

cercanasa lagunas,sobreel sueloo en vegetaciónbaja, normalmentegramíneas,hastaa 30 cm

de altura. Hemosobservadocierta tendenciaantropofilica,y no esraro hallarlaen casasy patios

de los pueblos,como otras Scinax,En PuertoAlmacén,5. fuscovariase comportacomo una

especiepolivalente,hallándosetantoen bosqueprimario (16.0%),comoen secundario(45.5%),

potreros (33%) y orilla fluvial (53%) (n=56) (Hg. 4.35 B). aunqueésto último sólo al
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conlienzode la estaciónlítiviosa. Es una especienioderadamentecomún,con un 1.98%de las

observacionestotales.Hasta 13 ejeníplaresse hallaronen 125 m de transectoen las Charcasdel

Potrero, lugar donde resultómás abundante,con un total del 62.5% de las observaciones

realizadas(27.3%de las vistas al lugar).

A nivel de microhábitat,se halla sobre todo en pequeñosárboles(45.4%; n=22),

seguidode marañasvegetales(27.3%), y dentrode la plantase ubicasobretodo en ramas

primarias o el mismo [ronco (59%; nr18), seguidode ramassecundarias(18.2%)y muy

raramenteen hojas(4.5%).Las plantaselegidasestánmáso menospor igual en tierra (36.3%;

n=22) que en agua(40.9%)o en la orilla (22.7%),pero puedenalejarsebastantede ella. La

alturade las plantasvaríaentre0.4-4.5 m (~2.56; n=15),y en ella, las ranasse sitúana 0.1-

1.8 m (k=1.0; n=22). No es una especiefácil de ver, puestiene tendenciaa ocultarseen

vegetacióndensa.

Ciclo temporal y reproducción.-
Es unaespeciecompletamentenocturna.Diversosautoressitúansu períodode actividad

reproductoraen la épocade lluvias. Gans(1960)observóamplexusen Febrero;Gonzagade

Almeida y Cardoso(1985)dan un períododeSeptiembrea Marzo,y Cardosoetal. (1989),de

Noviembrea Abril. En PuertoAlmacén,seníuestracomo un reproductorexplosivo, con un

periododereproduccióncentradoen los priníerosdosterciosde laestaciónlluviosa. El primer

año, seoyeronlos machosdesdeel 21-XI (aunquese vió un ejemplarel 19-XI) al 7-111(y se

vieronejemplareshastael 17-111),y el segundoañocantarondel 24-XT al 10-111.Se encontraron

hembrascon huevosel primeraño entreel 22-1 y el 19-111,y seobservaronamplexusel primer

año los días7-1, 22-1, 16-11 y 20-II, ye! segundoaño, los días 10-XIT, 14-XIT, 28-XII, 29-XII

y 25-1. Las parejasen amplexusseencuentrana veceslejosdel agua,y porel sueloo hastaa 2.5

m de altura.Los huevossondepositadosen charcastemporales,presumiblementeformandouna

películaflotante (Modo 1 de Duelínían y Trueb, 1986). Es una especiemuy fértil. Las seis

hembrasexaminadaspresentaron16(X)-2850 (Rr2025)huevosde 1.2 mm, y el FTO=47.24,un

valor muy alto. Todas las hembrasexaniinadaspresentaronCG=0. De nueve machos

exaníínadosentreDiciembrey Febrero,tino de Enero presentóCG=4y dos del mismo mes,

CGzzl, y el restotodosCG=0.

Puestasrealizadasla noche del 22-11-89,el día24 por la mañanaeran larvasmóviles,

pero aúíí en la cubierta gelatinosa.[LI l6-ll-89 se encontraronmuchos jóvenesrecién

níetamorfoseadosen las Charcasdel Potrero.

Catita. -

La llamadade apareamientoes realizadapor los níachosa vecesen grandescorospero

sin estructurasocial alguna.Se pareceen estructuray sonido a la de £,mbrut, pero es más
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Scinax ~arbei (Miranda-Ribeiro,1926)

GarbeanaearbeiMiranda-Ribeiro,1926. Arq. Mus- Nac. Río de Janeiro,27: 96

Scinax2arbeiDuelímany Wiens, 1992.Oce. Pap. Mus. Nar. Hist. Univ. Kansas151:22

Ejemplaresexaminados:21 (19/8)

Diagnosis y descripción.-

Sedistinguede las otrasespeciesde Scinaxde PuertoAlmacénporpresentarun calcar

en el talón y manchasamarillaso anaranjadasen la caraposteriordel muslo. Scinaxnebulosaes

semejante,peropero su calcaresmuy pequeñoy tiene sólo manchasnegrasen el muslo(Ñg.

4.36 A).

Aspectográcil. Piel dorsal lisa, con pequeñaspustulitasdispersaspor todoel cuerpo;un

pequeñocalcaren el talón; piel ventral granular.Cabezaalargada,con hocicopuntiagudoen

vistadorsal,retrocediendonotablementeen vistadeperfil; distanciaentrenarinasalgomenosdel

doblequeladistanciaojo - narina; tímpanoalgo mayorquela mitad del ojo, con ligero pliegue

supratimpánico.Manossin palmear;tubérculometacarpalinternooval, largo, el externodividido

en tres;machoscon callosidadnupcial blanquecina;tubérculossubarticularesredondeados,el

penúltimodel cuartodedomuy desarrollado;tubérculossupernumerariosabundantes,pequeños;

discosadhesivosalgomenoresqueel timpano.Pie palmeadohastaalgomenosdel penúltimo

tubérculosubarticulardel cuartodedo;tubérculometatarsalinternoredondeado,ligeramente

mayorqueel externo;tubérculossubarticularesredondos,notables;tubérculossupernumerarios

pequeñosy escasos.Dorsogris o beige-dorado,con un triángulo invertidogris entrelos ojos, y

una rayaoscurafina sobreel tímpano;patasbarreadasdifusamentede gris; carasposteriory

anteriordel muslocon manchasamarillentasy grises;panesinferiorescremasucio; machoscon

sacovocal guiarcremasalpicadode gris, de tamañomoderado.Medidas:39.8/421.

Hábitat.-

Es una especieno níuy exigente,y se halla en diferentesmedios.Heyer(1976b),da un

83% en bosqueprimario y un 17% en secundario;Duelíman (1978a),de 82 ejetuplareshalla

sólo uno en bosqueprimario, y el restomás o menospor igual en áreasabiertasy en bosque

secundario,en estecasoreproduciéndoseen charcas,dondelos níachosestána menosde 1.5 m

de altura y a máso níenos1 m de la orilla. Dicho autormanifiestaquela especiesefué haciendo

mascomúna medidaque el bosqueera clareado.l-loogmocd(1979a),la consideraunaespecie

deespaciosabiertos;Toft y Duelíman(1979) la citan en bosquesectíndarioy Aichinger(1991)

en bosquesecundario,bordede bosquey tierrascultivadas;Rodriguez(1992) la halla en bosque

y en áreasabiertas. Utiliza para reproducirselagos y charcasde bosque(Rodriguezy

Cadle,1990),asícomocorrientesteníporalesy charcasen bordede bosque(Aichinger, 1981).

En PuertoAlmacén,5. aarbeise encontróen bosqueprimarioel 12%,en secundadoel 78.7%y
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en orilla del río el 9% (n=33), lo queconfirma la preferenciaya citadapor el bosquesecundario

(Hg. 4.36 B). En la orilla fluvial apareciótardíamentey los registros(sólo tres), se debena

ejeníplaresaislados;la especieno sereproduceen el río, El lugardonde resultómas común

fueron el Curichi Grande(33.3% de las observaciones;detectadaallí el 68.7%de las visitasal

lugar; nzz 16) y en el Curichi del Capibara(45.4% de las observaciones;29.4%de las visitas;

n=5 1), dondesedetectaronhastacuatromachosen 35 mdc transectolineal. Aichinger(1987>

cita agrupacionesde más de cinco machos.En el Curichi Grande, llegaron a versecuatro

machosy unahembraen 1 m2 de superficie,peroestaspequeñasagrupacionessedisponenmuy

irregularmenteen el entorno.ScinaxEarbei se colocasobretodoen marañasvegetales(37.9%;

n=29) y Heliconia(37.9%),y en ellos utiliza preferentementelas hojas (53.6%; n=28),seguido

de ramasprimariaso secundarias(35.7%)y raramenteel troncoo tallo (10.7%);esteresultado

contrastacon el indicado por Heyer (1977)y Duelímany Salas(1991),queapuntaa que1
2arbeiseubicapreferentementeen troncosde árbolesy arbustos,aunquesí hemosobservadolo

indicado por Heyer (1977) y Duelíman (1978a) respectoa la costumbrede la especiede

colocarsecabezaabajo,medioocultapor lavegetación,carácterqueha sido consideradocomo

unaposiblesinapomorfíadel grupo~fffl1il (Duelímany Wiens, 1992).Lasplantasutilizadas,

de una altura de 1.0-2.5ni (x=1.71; nz7), seubicansobretodo en la orilla (55.1%; n=29),

seguidode en tierra (31.0%)ymásraramenteen el agua(13.8%); en el primercaso,ladistancia

mediaa la orilla esde 0.95 m (n=7), lo quecoincidecon lo indicadoporDuelíman(1978a).La

alturaaque sesitúanlos ejemplaresesde 0.2-2.2m (~=1.0; n=29).

Como ya seha dicho, es unaespeciebastanteescondediza,que pesea no estarmuy

metidaen la vegetación,suelebuscarestarcubiertaporalgunahoja, haciéndoseasídifícil de

descubrir.

Ciclo temporal y reproducción.-

Se tratade unaespecienocturna(Duelíman, 1978a;Aichinger, 1987; Rodriguezy Cadle,

1990; Duellínan y Salas, 1991; Rodriguez,1992). Heyer (1977) indica haberlavisto de día,

cabezaabajosobretroncos a 20 cm del suelo; probablemente,se tratabasin embargode

ejeníplaresen reposo,no activos.En SantaCecilia, se nínestraactiva todo el año y con

reproducciónseguramentecontinua(Duelíman,1978a),pero en Panguanase halla activa seis

meses,reproduciéndosesólo en la estaciónhúmeda(Aichinger, 1987). Crump (1974) indica

que para reproducirsenecesitaque las charcastemporalestengan al menos 60 cm de

proftíndidad.Desdeluego, no se níuestracomo un reproductorexplosivo. lEn PuertoAlmacén

empiezarelativamentetardesu actividad,aunquese mantieííeluegode modo máso menos

continuo. El primer año empezaronlos cantosel 30-1 y acabaronel 29-líl; el segundoaño,

empezaronel 13-XII y siguieronal menoshastala segundasemanade Abril. El hechode queel

segundoañosedetectasela especieun mesy medioantesque el primero,se debeen parteaque
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el primeraño no sehabíadescubiertoel Curichi Grande,en el queconio se ha dicho, 5. garbei

eracomún.Perotambiénesciertoqueel segundoaño, seencontraronen el Curichi del Capibara

ya desdeel día 27—XII, o sea,un mesantesque el añoanterioren el mismo lugar. Es decir,que

realmentehubo un adelantoconsiderableen el inicio de la actividad reproductorade un año

respectoa oao, y de nuevodebeserun reflejo de la diferentedistribuciónde las precipitaciones

en ambos,lo que setradujoen que los enclavesde reproducciónsellenaron de aguamucho

antes-

Sehallaronhembrascon huevosel primer añoentreel 30-1 y el 8-II (no seobservaron

amplexus)y el segundodel 31-1 al 51V, con amplexusobservadoslos días7-111y 16-111,a 20

cm sobreel agua.Los huevossonpuestosen formade películaflotante(modo 1 de Duelímany

Trueb, 1986).Es posibleque en estaespeciesedé el fenómenode los machossatélites,por

cuantoaparecengruposde machospróximosentresí, algunosde ellossilentes.

Se examinaronlas gónadasde ocho hembras,que mostraronentre240-950(~=708.7)

huevosde 1.4 mm, dandoun 1-’TO~25.6. Estevaloresalgo superioral dadoporCmmp(1974)

y Duelíman(1978a),de un númerode huevosde 280-793(~=551; n=~21) y FTO=19.7;de

puestasrealizadasen laboratorio,dichosautoresobtuvieron445-905(~=727; n=18) huevos

(FTO~26.4),valoresmuchomáspróximosa los obtenidosen PuertoAlmacén.Hay másdatosa

cercade La fertilidad en 5. uarbei;Crumpy Kaplan (1979)dan puestasde544-880(R~695.6;

n=5; FTO=19.l); Crump (1981), de 280-1138(R~=647.2; n=45; FTO= 23.1); por último,

Aichinger (1985) da puestasde un númeromedio de 810 huevos(n~4; FTO=18.4).Estos

valoresde PTOtan bajos sedebena quelashembrasde PuertoAlmacénno alcanzanun tamaño

tan grandecomo las de otras regiones,como el piedemonteandino en Perú (38.7 mm en

promedio,frentea los 43.0 mm dadospor Aichinger, 1985).Todaslas hembrasexaminadasen

PuertoAlmacéncarecíande cuerposgrasosy los machospresentarona lo largode la estación

valoresentre0-5,de modoerráticoy sin tendenciastemporalesclaras.

Respectoa la duracióndel desarrollo,Crump(1974)y Duelíman(1978a)dan un período

de eclosiónde 55-79horas,y hallan larvasde Marzo a Agosto,

~o. -

El cantode estaespecieha sido analizadoen diversasocasiones(Duelíman, 1970a;

Duelíman, 1972; Duelíman,1978a;Duelíman y Pyles, 1983; Zimmermann,1983).Los machos

no forman coros,perointeraccionessonorassepuedenproducirentre2 ó 3 ejemplarescantando

próximos. La llamadaconsisteen una largaííota pulsada,grave,precedidao no de algunanota

corta másaguda.Tiene unaduraciónde 295-1469nís, con 53-57 pulsos¡s,y una frecuencia

doníinan¡ede 3453-3958Hz (Fig. 4.36 C). Estosvaloresdiscrepanen partede los halladospara

la Amazoniaecuatorianapor los autoresantesmencionados:5. 2arbeiesunaespeciebastante
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variabley lasdiferenciasencontradasen suscantosa lo laraode su áreade distribución,podrían

teneralgún significado<axonomíco,

Di st rl»u cao u. —

Se encuentraen la CuencaAmazónicacentral y occidental,en Brasil, Colombia,

Ecuador,Perú(Frost, 1985) y N de Bolivia, dondepresumiblementesedistribuyepor todala

regiónamazónicahastala latitudde Buenavista(De la Riva, 199Gb).

Comentarios.-

Dueliman (1978a)examina23 estómagos,y halla ortópterosen el 70%,arañasen el

30% y dípterosy larvasde coleópterosen el 4%. En PuertoAlmacénexaminamosel contenido

decuatroestómagos,de los cualesuno estabavacío, y los otrosmostraronentrelos tres, una

hormiga,un homóptero,un coleópterode 7.5 mm y cuatroarañasde másde 3 mm. Pareceser

que S. garbeiconsumearañasen proporcionesmásaltasqueotrasespeciesde ranasde la zona.

Sehallaron parásitosintestinales.
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Scinax nebulosa(Spix, 1824)

Hvla nebulosaSpix, 1824. Spec.Nov. ‘lestud. Ran. Brasil: 30

ScinaxnebulosaI)uellman y Wiens, 1992, Oce.Pap. Mus. Nat. Hist. Univ. Kansas151:23

Ejemplaresexaminados:25 (23/2)

Diagnosis y descripción.-

UnaScinaxpequeña,con cabezaalargada,y aplanada,extremodel hocicoprominentey

un níinúsculocalcaren el talón; se distinguede 5. ~iarbeisobretodo porcarecerde manchas

anaranjadaso amarillasen el muslo(Hg. 37 A).

Especiepequeñay más bien grácil. Piel dorsal ligeramenterugosa,con pequeñas

pustulitasdispersas;un pequeñocalcaren el talón; piel ventral rugosa.Cabezaalargada,con

hocicoapuntadoen vistadorsaly lateral;distanciaentrenarinasalgomayorquela mitadquela

distanciaojo - narina; tímpanoalgomayorque la mitad del diámetrodel ojo; un ligeropliegue

supratimpánico.Manossin palmear;tubérculometacarpalinternoovalado.el externodividido en

tres; tubérculossubarticularessimples, el penúltimo del cuarto dedo más desarrollado;

tubérculossupernumerariospequeños,escasos;discosadhesivosaproximadamentela mitad del

tamañodel tímpano.Pie palmeadohastaalgo menosdel penúltimotubérculosubarticulardel

cuartodedo; tubérculometatarsalinternopequeño,redondo,el externomenory también

redondo;tubérculossubarticularesredondos,notables;tubérculossupernumerariosescasosy

poco conspicuos.Dorso pardo o gris, con un triángulo o trapeciooscuroinvertido entre los

ojos, bordeadoo no completamentepor unalíneacrema;manchaoscurairregularen el centrodel

dorso,otrasobrela axila, y otrasdispersasen partessuperioresy labios; miembrosdifusamente

barreados.Carasanterior y posteriordel muslo con manchasoscurasy gris claro, irregulares;

partesinferiores crema sucio; gargantacon saco vocal pequeñoen los machos,difusamente

manchadode gris. Medidas:29.5/36.0.

II á b ¡ t a t -

Se tratade unaespeciefundamentalmentede áreasabiertas.Crump (1971) la encuentra

moderadamenteconíún en tierra firme, comúnen la varzea,moderadamentecomúnen el igapó,

y abundanteen bordede bosquey espaciosabiertos,especialmenteen áreasherbáceashúmedas

y vegetaciónbaja,de dondese desplazaríatambiéna las charcasparareproducirse.Duelíman

(1972)da como hábitat las charcasen bordede bosque.1-lódí (1977) la encuentraen orilla

fluvial, en la zolía de transición entre forníacionesde Pasoalum y el bosqueinundado;

l-loogrííocd ( 1979a)la cita comode espaciosabiertosy bordede bosque.lxscure(1986a) la cita

en pantanos,en vegetaciónbaja.En PuertoAlmacén, 5. nebulosase encuentramuy raramente

en bosqueprimario (0.6%), raramenteen secundario(20.9%),y sobretodo estáen la orilla del

río (78.4%;n=148) (Hg. 4.37 13); lascifras de bosquesecundariocorrespondenen un 16.9%al
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Curichi del Capibara.quecornoliemoscomentadoen otroscasos,sepuedeconsiderara efectos

de algunasespeciescomo un áreaabierta,y muy influenciadaporel río; en éste,su presenciaes
muy constante(80% de las visitas realizadas;n=145?l. Es una especieque a juzgarpor su

porcentajede registrorespectoa otrasespecies(5.24%),parecede las másabundantes,peroen

realidadestacifra estámagnificadaporel grannúmerode visitasrealizadasal río respectoa otros

medios(28.71%)y la citadaconstanciade la especieen ese hábitat.Por el contrario,esuna

especiesólo moderadamentecomún.Secontaron,la vezquemas,ochoejemplaresen 170 m de

orilla fluvial, peroquizá las mayoresconcentracionesse dabanen el Curichi del Capibara,donde

su apariciónesmuy tardía.Crump(1971)indicaagrupacionesde hastadiezmachos.

A nivel demicrohábitat,5. nebulosase ubicasobretodo en plantasy hierbaspalustres

(41.6%; n=12), seguidode arbolillos (25%), Heliconia (16.6%) y marañasvegetales(16.6%),

y el lugar preferidoson las hojas(66.6%), seguidode tallos y ramas(33.35).Las plantasse

encuentransobretodo en la orilla (50%; n=12), seguidodel agua(33.3%)y tierra (16.6%),y

cuandoestánen agua,la distanciamediaa la orilla esde 1.6 m (n=3). La alturade las plantas

elegidasesde 1.2-3.0m (R49; n=5>, y en ellas las ranasse sitúana 0.2-1.6m (X=0.9; n=12).

Es una especieconspicuapor su canto, pero no muy fácil de ver.

Ciclo temporal y reproducción.-
Es decostumbresnocturnas;los machoscantandurantegran partede la noche,y parece

serque las nochesluminosasles estimulan.Crump(1971) la encuentraactivaal menosde Enero

a Julio, y observaactividad sexualy larvas de Marzo a Julio, y HÓdí (1977),dice que en

Manausse reproducede Mayo a Agosto.En PuertoAlmacén,semuestraactiva a lo largode

toda la estaciónhúmeda,sin quepodamosprecisarcuándono lo está.Así, siempresedetectó

desdeel primerdía de llegada,al principio de cadaperíododeestudio,hastael final. Al principio

sólo sehalla en el río, y en los deniásenclaves,ya másentradala estación.Ignoramossí se

reproduciráen plenaépocaseca,pero probablementeno. Desdeluego, la actividad,aunque

continuada,es más intensaen mitad de la estaciónhúmeda.Las hembrasparecenbastante

escasas,Seencontraronsólo doshembrascon huevos,el 30-1-88y el l4-ll-88; unade ellas fué

el únicoejemplarde la especiehalladoen la Charcadel Bosque;nuncaseobservaronamplexus.

Parecereproducirsedejandouna película flotante de huevosen ríos y charcastemporales

(Modos 1 y 2 de Dtíellman y Trueb, 1986); Crumnp (1971> indica que sereproduceigual en

charcasgrandeso pequeñas,profundaso someras.Los únicosdatos publicadossobrela

fertilidad de laespecieson los de 1-IdI (1990),quienda un númeromediode huevosde 527 (de

1.0 mm de diáníetro) (nr5), parahembrascon un tamañomedio de 32 mm, con lo que el

FF0221646,valor muy semejanteal de las dos hembrasde PuertoAlmacén,quecontuvieron

una 4(X) y otra 6(X) huevosde 1.1 - mní de diámetro(k~500), con lo que el ETO2215.9. La

heníbradel 30-LSS tenía CGÁ>, y la del 14-II, CG=3. Los machosvariaronentreO y 6, con
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una clara tendenciaal autuentodel voluníende los cuerposgrasosa medidaque avanzala

estaciónhúmeda,parair luegodisminuyendohastadesapareceral final de la estaciónseca.

No hay datossobrelarvas,desarrolloy reclutamiento.

Can t o. -

Comoya fue indicadopor Hódí (1977),los machoscantanfrecuentementecabezaabajo,

comotambiénhemospodidoconstataren PuertoAlmacén.Taníbiénesteautorníanifiestaqueel

cantoesemitido a largos intervalosde tiempo. Sólo en algunasocasionesen que algunos

machosinteractuaban,se pudo escucharel cantoen Puerto Almacén de un modo bastante

continuo,peroefectivamente,lo normalesquetranscurranavecesvariosminutosentrellamada

y llamada.El cantoha sido descritopor Duellman(1972),Hódí (1977) y Duelíman y Pyles

(1983),siemprebajoel nombrede Hvla e2leri. En ningún casolos datosproporcionadospor

dichosautoressonconcordantescon los registradosen PuertoAlmacén. La llamadaconsisteen

una nota formadapor 11-17pulsos,con una duraciónmediade 240 ms, una msa mediade

repeticióndepulsosde 55.6 pulsos/s,frecuenciafundamentalde 2374Hz, y dominantede 2867

Hz (Fig. 4.37 C). De un modo general,estosdatosconcuerdancon los de Duelíman(1972)y

Duelímany Pyles (1983)en lo referentea la tasade repeticiónde pulsosdadaporestosautores

(58 y 60, respectivamente),perodifieren en casitodos los demásparámetros,y tampocoestán

de acuerdocon los de Hódí (1977),quien manifiestaque hay dos tipos de notasen cada

llamada.No obstante,creemosquedichasdiferenciasdebende respondermásadistintasformas

degrabary analizardeterminadossectoresde los cantos,que a diferenciastaxonómicasreales

entrelas poblacionesestudiadas.

Distribucion.-

Es una especiepropiade la mitad oriental de la CuencaAmazónica,desdeel sur de

Venezuelay las (uayanashastaAlagoasen el NE de Brasil, Róndonia,MatoGrosso,Amazonia

Central y NE de Bolivia, Aquí sólo se conocede Puerto Almacén (De la Riva, 1990,b),

localidad que debede constituir una de las niás sureñasen que se halle la especie,que

probablementesólo ocupael N del departamentode SantaCruz, y quizáel orientede Beni y

Pando.

Co tu e¡tiar ¡os.-

El únicoestómnagoexami miado conteníatiria araña.Posiblemente,lasarañas,comoen el

casode 5. uarbei (ambasespeciesdel gruporostrauíy con similar morfología),constituyanuna

palle importantede stí dieta,
No se hallaron parásitos.
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Figura4. 37 B. Uso del macrohábitaten Scinaxnebulosa
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Scinaxrubra (Laurenti, 1768)

Hvla rubra Laurenti, 1768, Synops.Rept.: 5

Scinaxrubra Duelímany Wiens, 1992.Oce. Pap. Mus. Nat. 1h51. Univ. Kansas151; 23

Ejemplaresexan]iliados:45 (2005)

Comentarios taxonómicos.-

Scinaxrubra eshoy por hoy unaespeciecon unadistribuciónmuy vasta,desdeel E de

Panamáal 5 de Bolivia, a travésde toda la CuencaAmazónicay Guayanas.Presentaunagran

variabilidadinterpoblacionalen talla, diseño,coloracióne incítíso llamadade apareamiento,

siendo una de las especiestaxonómicamentemás problemáticasdentro de los hfiidos

neotropicales.Aquí consideraremoscomo5. rubra todo lo asídenominadohastala fecha,pero

esseguroquedeterminadaspoblacionescambiaránsu estatustaxonómicocuandounarevisión

del géneroo del gruporubraseallevadaa cabo.

Diagnosis y descripción.-

Es unaespeciesemejantea 5. fuscovaria,de la que sedistingueporsu menortamañoy

por tenera menudodosbandasdorsalesirregularesde color pardooscuro,a vecescon formade

“X”. De S. chipuitanasedistingue por poseersiemprealgo de diseñodorsal y presentar

manchasamarillaso anaranjadasen el muslo(Fig. 4.38 A).

Tamañomediano,aspectomoderadamentegrácil. Piel dorsal finamenterugosa,ventral

rugosa; un plieguedérmico pectoral.Cabezamás larga que ancha,con hocico ligeramente

apuntadoen vistadorsal,retrocediendoen vista lateral;narinasseparadasporunadistanciaalgo

mayor que la mitad de la distanciaojo narina; tímpanoalgo menorque el ojo; pliegue

supratinipánicopoco conspicuo.Mano sin palmear;tubérculometacarpalinternoovalado,

externo mayor, ligeramentebífido; tubérculossubarticularesredondeados;tubérculos

supernumerariosescasos,pococonspicuos;discosadhesivosalgomenoresqueel tímpano.Pie

palmeadocasi hastael penúltimotubérculosubarticulardel cuartodedo; tubérculometatarsal

interno ligeramenteovalado,el externomenor,redondo;tubérculossubarticularesredondos;

tubérculossupertiuníerariosescasosy pococonspicuos.Panessuperioresamarillentaso beige,

normalmentecon dos bandasoscuraslaterodorsalesdifusas,y otrasdosníanchasen el centro

del dorso, con fornía de X abierta: carasanterior y posterior del muslo con manchas

aníarillentaso anaranjadasenglobadasen manchaspardoclaro; partesinferioresaníarillentas;

machoscon sacoguIar pequerio,amarillo.Medidas:36,1/43,6.

II ~hita 1.-

Se ha señaladorepetidamentela preferenciade S. rubrapor las áreasabiertasy el medio

antrópicoen general,desdetierrasde labor a la proximidadde construcciones;de hecho,la
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alteracióndel medio parecefavorecera la especie(Duelíman, 1978a;Aichinger, 1991); sin

embargo,tambiénmuchosautoresla citan en medio forestal.Campbell(1971)halla la especieen

Panamáen charcasjunto a borde de bosque,a 30-90cní en los troncos;Crump (1971) la

encuentrararaen tierra firme, comúnen la varzeay el igapó,y abundanteen áreasabiertasy

bordede bosque,en el suelo y vegetaciónbajos. Heyer (1976b) da un 1% de presenciaen

bosqueprimario, 2% en secundarioy 97%en áreasabiertas.Statony Dixon (1977)señalansu

presenciaen charcasen bordede bosquey en medio antrópico,sobreárbolesy arbustosy en

suelo;Duelíman(1978a)no la encuentraen bosqueprimario, y halla un 42% en secundarioy un

58%en áreasabiertas,normalmenteen vegetacióna menosde 1.5 m, pero avecesen el suelo;

Hoogmoed(1979a)laconsideraunaespeciede áreasabiertasen gran partede su distribución;

Rivero-Blancoy Dixon (1979), la hallan en Venezuelaen bosquesecotropical; Hoogmoedy

Gorzula(1979) la encuentranen bromeliasterrestres,en bosqueprimario,e indicanqueen áreas

abiertassólo sehalla en las proximidadesde medioshumanizados;Toft y Duelíman (1979),

señalansu presenciaen claros de bosque,a menosde 1.5 m de altura; Fugler (1986) la

encuentraen bosquesecundarioy orilla de lago; Hoogmoed(1990) indica su presenciaen

bosquesecundarioen Perseverancia(así como en las áreasabiertasaledañasa la pista de

aterrizaje);Rodriguezy Cadle(1990)señalanque esuna especiearbóreadebosqueprimario;

Aichinger (1991), la encuentraen bosqueprimario, secundario,bordede bosquey tierras

cultivadas;Duelímany Salas(1991)indican que sehalla en arbustospordebajode 1.5 m, pero

tambiénen el sueloy habitacioneshumanas;por último, Rodriguez(1992) la encuentraen

bosqueprimario y zonasabiertas.Comovemos,de la bibliografíasedesprendequeS~brn es

unaespecieeclécticaa todoslos nivelesde ocupaciónespacial.En PuertoAlmacén,seencontró

un 24.5% en bosqueprimario, un 48.5% en secundario,un 16.5%en espaciosabiertosy un

10.3% en la orilla fluvial (sólo al principio de la estaciónlluviosa) (n406) (Hg. 4.38 B).

Dondemás frecuentementese encontró fué en la Charcadel Bosque,con un 19.8%, de

presencia(45.6% de ¡odas las visitas al lugar; n~46), aunque la mayor concentración

contabilizadase produjo en las Charcasdel Potrero,con 27 ejemplaresen 125 m de transecto.

Aichinger(1987) la encuentrareproduciéndoseen concentracionesde másde 50 machos.Este

autorindicaque 5. rubraprefierelas charcastemporales,aunqueal principio de la reproducción

se la ve en pequeñonúmeroen charcasy corrientespermanentes.En Puerto Almacén, los

primeros ejemplaressiemprese vieron en orilla fluvial y Charcosdel Arroyo, de donde

desaparecíaal etupezara correrel agua.lEs una especiebastantecomún,con un 3.75%de los

registrostotales.Scinaxrubra utiliza como soportevariadostipos (le vegetación,destacando

matasy matorrales(43%; n =79), árbolesy arbolillos (266%), marañasve~zetales(19%) y

palmeras(7.6%).No tienenpreferenciasespecialesen cuantoa seleccióndentrode las plantas;

el 32.4%se halló en hojas, el 28.6%en ramassecundarias,el 24.6%en troncos y cl 14,3% en

ramasprimarias (n=77). Las plantas utilizadasestabanenraizadasnormalmenteen tierra
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(55.7%),o en la orilla (77.9),másraramenteen el agua(6.3%) (n=79), y su alturavarió entre

0.6-So m, con un promediode 2.75 m (n=49). En ellas,las ranasse sitúana 0.1-2.4m (1=1.3;

n=79).

Es unaespecieconspicuaen grandesconcentraciones,pero tiendea ocultarsebastante

haciael centrode la vegetacióncuandohay pocosejemplares,haciéndoseasídifícil de ver, como

ha sido notadotambiénpor l3ourne(1992).

Ciclo temporal y reproducción.-

Se tratade unaespecienocturna(Aichinger, 1987; Duelíman,1990; Rodriguezy Cadle,

1990; Duellman y Salas, 1991: Rodriguez,1992). Sin embargo,en PuertoAlmacén hemos

observadoqueen díasde fuerteslluvias puedemostrarseactiva de día, sobretodo por la tarde

trasllenarsesúbitamentelas charcas,o a la mañanasiguientetrasunanochede intensaactividad

reproductora.Estoúltimo se debeademása serunaespecieque,contrariamentea muchasotras,

retrasamuchoel momentode los amplexusy puestas,queno se producenhastaaltashorasde la

noche.Así, porejemplo,la nochedel 14-XII-88, a las 23.00, no seencontróen la Charcadel

Bosquea estaespecie,aunqueotras mostrabangran actividad;a las 03.00 era en cambio la

especiedominanteen cuantoa vocalizaciones,y a las04:20 dominabaya porcompletosobre

todas las demás,con parejasen amplexus;a las 05:30, totalmentede día estabantodos los

ejemplaresaún activosen la charcay sus inmediaciones.Igualmente,el día 10-111-89,en el

mismo lugar, cantabanaúna las 06:00de la mañana,y se las veíaabundantessaliendode la

charca,presentandoun color pardooscurodiferenteal amarilloquemuestranporla noche.

Campbell (1971) dice que en Panamáse reproducehastaJunio, épocaen la que

encuentrarecién metamorfoseados.Crump (1971) la halla activa de Enero a Julio, con

reproduccióndeEnero a Abril. Duelíman(1978a)la cita comoactivadurantetodoel año en

SantaCecilia; en Perú.Toft y Luelíman(1979)la registranen la estaciónhúmeda,al igual que

Aiclíinger (1987),que da ocho mesesde actividadcentradosen la estaciónhúmeda.Fugler

(1986),ya en Bolivia, las halla activasde SeptiembreaDiciembre,En Ecuador,5, rubraesuna

especieoportunistaquesereproducetrasfuerteslluvias durantetodo el año, y quecantatodas

las nochesexceptolas mássecasy luminosas(Crump, 1974;Duelíman, 191Ra).En cambio,en

PuertoAlmacén,al igual queen Guyana,dondetienedosestacionesreproductivastotalizando

seis meses(l3ourne, 1992),se puedeconsiderarunareproductoraexplosiva,que normalmente

sólocantay sereproducetrascopiosasprecipitaciones,y sóloduranteun períodode 4-5 níeses.

El primeraño seoyeron los cantosdel 2-X al 29-111 (aunquesevieronejemplareshastael 7-1V),

y el segundoaño,del 21-XI al 28-111.Las heníbrasparecenbastanteabundantesen coinparaclon

con otrasespecies.Sin embargoBourne (1992) indica en Guyanauna razónde sexosa favor de

los machos(le 17:1 ±9:1.Se encontraronhembrasgrávidasen el primer año entrela primera

seníanade Eneroy la última de Febrero,y el segundoaño,del l-XII al 12-1, peroestono refleja
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la realidadde la especie,sino la de los ejemplarescolectados,ya queal ser las hembrastan

comunes,no se colectaron,iii niucho menos,todaslas qtíe se observaron.Duelíman(1978a),

halla heníbrasgrávidastodos los mesessalvo Agosto y Diciembre;Hoogmoedy Gorzula

(1979),de Abril a Junio, y Fugler (1986),en Octubre,Novieníbrey Diciembre. Como los

amplexusseproducenaaltashorasde la noche,no seobservaronmuchos;tansólo dosdías,el

27-1-88 y el 10-XII-88. Las puestasson abandonadasen las charcasen fornía de película

flotante(modo 1 de Duelímany Trueb,1986).Sin embargoBourne (1992)indica queduranteel

amplexus,que tiene unaduraciónde 2-6horas,las hembrasvan dejandosucesivaspuestasde

20-40 huevos,enredadasentrela vegetaciónsumergiday de la superficie,hastatotalizar 121-

337 huevos.Estacifra tan baja y el pequeñotamañode los ejemplaresde Guyana(hembras,

31.4-2.7mm: machos27.7-2,4mm),juntoa la ya comentadavariabilidadde 5. rubraa lo largo

de suextensaáreade distribución,puedenhacerpensarqueno setratade la misma especie.El

mismoautordescribepor primeravezparaun anuroun comportamientoreproductorbasadoen

la formaciónde leks’ (agrupacionesde machosparaatraera las hembras,pero en las que el

machosólo aportasu dotacióngenética,sin cuidadoparentalpaternoni elecciónde la hembra

porpanedel macho,y sin ofrecerun lugarde reproducciónin situ). Asimismo, Bourne(1992)

indica la presenciaen la especiede machossatélites,con un 7% de éxito en el apareamiento.

La fertilidad de &nikr~ esbastantealta; las cifras dadasporBourne(1992)son las más

bajasdadasparala especie.Crump (1974),da un númerode huevosde, 1.5 mm, de 315-960

(1=591; n=66), con un FTO=22.4,y depuestasobtenidasen laboratorio,un númerode 620-

807 (1=738; n=4) con un FTO=28.0;otrosdatosson 440-780huevos(1=642.6)y FTO=23.9.

Duelinían (1978a),da un númerode huevosde 68-960(1=521; n= 66), y un FTO=19.8.

aumpy Kaplan (1979),dan un númerode huevos,de 1.4 mm, de 564-726(R=647.5;n=3),y

un FTO=22.2.Aíchinger(1985),da un númeromedio de 1170 huevos(n=l0) de 1.0 mm, con

un Vl’O=30.0. En PuertoAlmacénseexamtnaronlas gónadasde 25 hembras,de las que 19

presentaronhuevosmaduros,de 1.1 mní en númerode 950-2450(1=17355),valor muchomás

alto que los registradospor los autoresanteriores.Así, el FTO=47,2,muchomayora pesarde

queel tamañode huevoobtenidoen PuertoAlmacénesmenorqueel citadopor dichosautores.

Probableníenteesta cifra tan superior guarda relación con tín período reproductormás

comprimido,en que se producenmenospuestasperoniáscopiosas,como parecepasartambién

en otrasespecies.lodoslos ejemplaresexaminados,tanto níachoscomohembras,presentaron

CG=0. exceptotín machodel ?-IX-87,con CG=4.

La eclosiónse produceentre48-55 horasdespuésde la puesta,y las larvasmiden

entonces4.5-5.0mm (Crump. 1974; Duelínían,1978a).Canípbell (1971)encuentraen Panamá

jóvenesreciénníetamorfoseadosen Junio.y Crump (1971) larvasy jóvenesentreAbril y Julio.

l3ourne (>992) da un tiempo de eclosiónde 28-32 horasy 32-65 días hastacompletarla

metamorfosis.En PuertoAlmacén sehalló un juvenil de 2,8 mm el 7-1V-SS, y jóvenesrecién
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metamorfoseadosatribuiblesaestaespecieeranabundantesen las charcasdel Potreroel 1 6-lf

89.

Ca tilo. -

Los machoseniiten sus llamadasdesdevegetaciónbaja. Crump (1971) indica que se

sitúana 20cmdel agua,pero que si cantaotraespeciesemejante,cantanniásalto. Pareceque

sufre la interferenciade otros cantos,de tnodoque en general,si hay gran actividad y ruido

procedentedeotrasespecies,5. rubrapuedeestarpresentecii la misma charcapero sin cantar,

lo queexplicaríael citadoretrasohorariode su reproducciónrespectoa otrasespecies.El canto

consisteen una notapulsadacortay ronca,muy semejantea la de f~~g~yía~fiipero no tan

grave,y quepuedeir precedidade algunasnotasmáscortas.

El cantoha sido descritopor Rivero (1969b)en Venezuela,Campbell(1971)en Panamá,

Duelíman(1978a)en Ecuadory Schliiter(1979>en Perú.En PuertoAlmacénencontramosdos

tiposde notas,la más largade las cualesconstade 10-14pulsos,tieneunaduraciónde 142-197

ms, unatasade repeticiónde pulsosde 67-74pulsos/s,y una frecuenciadominantede 2096Hz;

la notacortadurasólo 24-34 ms, y su frecuenciafundamentalesde 1865 Hz (Fig. 4.38 C).

En general,nuestrosdatosestánde acuerdocon las descripcionesde los citadosautores,

aunquesiempremostrandoalgunasdiferenciasquepuedentenersignificadotaxonómico.En el

casode Rivero (1969b), las diferenciasson talesque es imposible que se trate de la misma

esepecie.De hecho,Rivero comparasus resultadospara5. rubra (como Hvla rubra) con los

obtenidospara5. x-si~nata,y nos inclinamosa creerqueen realidadambasespeciesestán

confundidas,pueslos restíltadosobtenidosen PuertoAlmacén concuerdanmáscon los de la

segundaque con los de la primera.

Distribucion.-

La distribuciónde 3. níbraesníuyamplia,alcanzandodesdeel E de Panamá,a travésde

la costaN de Sudaméricaen Colombia, Venezuelay Guayanas,hastael estadobrasileñode

Espirito Santo,asícomo toda la CuencaAníazónicay las islasde Trinidad y Tobagoy Santa

Lucía, En Bolivia ocupa toda la región aníazónica.Su presenciaen Puerto Alníacen es

perfectamentecomprensible,pero probablementese hayavisto favorecidapor la colonízacion

humana.

Come¡itarm os.-

Es una especieinsectívora~zeneralista.Duelíman (1978a), examina25 estómagos,

hallandoortópterosen cl 40%,oruuasen el 24%,polillas en el 20%, coleópterosen el 20% y

dípterosen el 18%. De etíatroestómai~osanalizadosen PuertoAlmacén.dosestabanvacíosy

uno contema unaaraña de 4 mm - No se luí laron parasitos,
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Sphaenorbvnchus~acteus (Daudin, 1802)

Hvla lacteaDaudin, 1802. l-list. Nat. Ram.GranCrap.:20

SphaenorhvnchuslacteusDuelíman y Lynch, 1981.1. Herpetol 15(2): 238

Ejemplaresexaminados:38 (31/7)

Diagnosis y descripción.-

Es laúnicaespeciedel áreacon color verdetranslúcido,ojo pequeño,morroprominente

y un gransacoguIar muydilatableen los machos(Fig. 4.39 A).

Cuerporobusto.Piel dorsalmuy finamentegranular;piel ventral granular.Cabezacon

perfil triangularen vistadorsal;hocicoapuntadoy retrocediendoniucho haciael labio inferioren

vistalateral;distanciaentrenarinasmenorquedistanciaojo — narina;ojo pequeño;tímpanopoco

conspicuo,menorque el ojo, con pliegue supratimpánicono muy marcado.Mano palmeada

basalmente;tubérculometacarpalinterno ovalado,aplastado;tubérculometarcarpalexterno

dividido en tres, aplastado;tubérculossubarticularesaplastados,pococonspicuos;tubérculos

supernumerariospequeñosy abundantes;plieguedérmicoen lacaraexternadelantebrazo,de la

mano al codo. Piescasi completamentepalmeados;tubérculometatarsalinterno delgado,

ovalado;externo ausente;tubérculossubarticularessimples, pequeños,poco conspicuos;

tubérculossupernumerariosabundantes,pequeños;un plieguetarsalexternohastael talón.

Plieguedérmicosupracloacal.Partessuperioresde color verdetranslúcido,lasinferioresverde-

azuladotranslúcidas;una rayadifusa de color pardoclarodel ojo al extremodel hocico;puede

haberpequeñoslunaresoscurossobreel dorso; los plieguesdérmicosde brazos,tarsoy cloaca

sondecolor blanco.Machoscon un gransacovocal guiar,muy dilatable.Medidasi 37.0/42.4.

Uá1)1 tat . -

Pareceunaespeciebastanteecléctica,hallándosetantoen bosquecomoen áreasabiertas,

siempreque hayaníasasde aguacon vegetaciónflotanteo emergente;la querenciade la especie

por la vegetaciónflotanteesníuy notabley ha sido múltiples vecesseñalada.Así Lutz y Kloss

(1952)citan su presenciaen hierbasflotantesen las orillas; Cnimp(1971) la encuentracomúnen

bordede bosquey áreasabiertas,sobrevegetaciónbaja; Heyer (1976b),encuentraun 45% en

bosquepriníario, 0% en secundarioy 55% en áreasabiertas.en vegetaciónflotante sobre

charcas,bien eíí hierbao plantasdel géneroPistia; por su parte,Hádí (1977) lo encuentraen

praderasflotantes,entre 2 y lO cm de altura sobretallos de Reussia y Pasnahim;Duelíman

(1978a) indica su presenciasobrearbustosen bordede bosque;Hoogmoed(1979a)lo considera

especiede sabana;Hoognioedy Gorzula(1979) lo registranen lagunasy áreasinutídadascon

vegetaciónen sabaíías,estandolos níachosen plantasde la orilla, cntre 5—50 cuí de altura;

Rivero-Blancoy Dixon (1979) lo citan en bosquesecotropical; Fugler(1986) lo halla en orilla

de lago; Lescure(1 986a) lo cita en la bandacosterade la GuayanaFrancesa,sobreplantas
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flotantesde la especiePistiastratiotes;Hoogmoed(1990) lo halla en praderasflotantesde ríos y

lagunasen Perseverancia;Rodriguezy Cadle(1990)lo hallaen bosqueprimario y Lagos,sobre

vegetaciónbaja; Duelímany Salas(1991) lo registranen CuzcoAmazónicoen bosqueprimario

pordebajode 1.5 m de altura; por último, Rodriguez(1992),lo encuentraen bosquepriníario y

lo describecomosemiacuático.

En PuertoAlmacén, 5. lacteusmostróel mismo patrónde pocaexigenciaen cuantoa

macrohábitat,y mucharespectoal microhábitat.Se halló en bosqueprimario el 35%, en

secundarioel 62.4% y en el río el 2.5% (n=80) (Fig. 4.39 B). El total de observacionesen

bosqueprimariocorrespondea la Charcadel Bosque,y lasde bosquesecundariopertenecenen

un 46.2%al Curichi del Capibara,primerlugardondelaespecieaparecía,y dondemanteníasu

actividadmásconstante(72.5%,presenteen el de las visitasal lugar; n=46). Su actividadaún

parecíamásalta en el menosvisitado CuriehíGrande(8 1.2%; n=16). En el río se observaron

algunosescasosejemplaresun poco empezadaya la estación,cuandoéstepresentabanotables

praderasflotantesqueluegodesaparecíanal subirel nivel y aumentarla corriente;algúnejemplar

seescuchótuás tarde,aislado,por la orilla. Díasantesde empezarla actividad,se oían machos

aisladoslejosdel agua,en arbolillos en el bosqueo en los potreros,y unospocosdíasmástarde

ya sereuníanen los cuerposde aguaformados,siemprey cuandoestosfuerana permanecer

durantetodala estación.Es unaespeciebastantecomún,con un 2.83%delos registrostotales.

A nivel de microhábitat,~ se halló en plantaspalustresun 66.6%,en plantas

flotantes un 25% y sobre Heliconia un 8.3% (n=24); los ejemplaressobreHeliconia eran

hembrasy se hallabana una altura muy superiora la normalparala especie.Dentrode las

plantas,los ejemplaresse disponíansobrehojas(83.3%)y másraramentesobretallos (16.6%;

n= 24). Las plantasse hallabanen el aguacasi siempre(87.5%),raravezen la orilla (12.5%;

n=24) y nuncaen tierra. La distanciamedia a la orilla fué de 4.5 m (n=2). La altura de las

plantasoscilóentre0-1.7 ni (Ñ=0.53; n=19),y los animalessedispusierona unaalturade 0-1.6

m (1=0.3; n=24). Es unaespecieconspicuaporestaren lugaresrelativamenteabiertos,perosu

colorverdela hacea vecesdifícil de descubriren el entorno.

Ciclo temporal y reproduccion.-

Se trata de una especienocturna(Rodriguezy Cadle,1990; Duelíman y Salas. 1991;

Rodriguez,1992),aunqtíepuedeempezara catítartímidamentetodavíacon bastanteluz, antes

del anochecer.Su actividadreproductoraescontinuaa lo largode la estaciónlluviosa,cantando

todaslas noches.Cruníp (1971)halla activa la especieentreFebreroy Abril en Beléní, y Hódí,

de Diciembrea Julio (con hembrasgrávidaso amplexusde Eneroa Mayo) en Manaus.En

PuertoAlmacén,la actividadcomenzóel primer año el 27 —XII y contin uó al menoshastala

primerasemanade Abril. La especieempiezasu actividadcon la estaciónlluviosa algoavanzada,

cuandose empiezana intindar las zonasquetendránaguacon permanenciasuficientecomopara
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permitir el crecimientode plantasacuáticas,y al parecer,la prolongamientrastalesenclaves

conservenel agua,hastabien entradala épocaseca.Seobservaronamplexusel primerañoel

20-II, y el segundo,el 27-XII, el 25-1 y el 16-111,y sehallaronhembrasgrávidasdel 14-1 al 20-

111 y de] 13-XII al 16-111 respectivaníente.Duranteel amplexus,níachosy hembrassemueven

sobrela vegetaciónflotante,y los huevosson depositadosen masasdispersasen el agua,entre

las plantas(modo 1 de I)uellman y Tníeb, 1986).

No hay muchosdatospublicadossobrela fertilidad de ~ Duelíman (1978a),

halla una hembiade 48 mm con 550 huevosde 1.2 mní (FTO=13.8)y HÓdí (1990),en cinco

hembrashalla un númeromedio de 478 huevosde 1.0 ni (FTO=10.4).En PuertoAlmacén,

examinamoslas gónadasde cuatrohembras,que contuvieron270-450huevos(R=350)de 1.3

mm (FF04 1.3),cifrascomo vemosno muy distintasa lasde los citadosautores.

El grado de desarrollode cuerposgrasoses parecidoal de H. bifurca, al tenerlas

hembrasCG=0 y los machos,valoresvariablesentreO y 6, peroen generalbastantealtosy sin

un patrónestacionalclaro.

No sedisponede datossobredesarrolloy reclutamiento.

Canto.-

Los machoscantaninflandosu enormesacoguIar,que mantieneninflado entreemisión

y emisión.El cantoconsisteen tres tipos de notas,unaprimeraconsistenteen un chirridocono

y grave,seguidode un númerovariablede notascortasy secas.La primeranota (A) esla más

larga,con 83 ms, su frecuenciadominanteesde 2049Hz y constade9-12pulsos.La segunda

(8) dura 19 nis, su frecuenciadominanteesde 2169 Hz y constade4-8 pulsos.Porúltimo, la

terceranota (C) es la máscorta,con sólo 13 nís, una frecuenciadominantede 1982 Hz, y 4-5

pulsos.La sucesiónnormalesA-B-C (tres últimasnotasen la Fig. 4.39 C), peroen ocasiones

la nota B puedeserrepetidamuchasvecesseguidas,mientrasquela A puedefaltar. HÓdí (1977)

registrael cantode esla especieen Manaus,y sus datosconcuerdanen generalcon lo aquí

expuesto.Duelíman(1978a) describeel canto de ejemplaresde Guyana,con una frecuencia

dominaiite (le 1050—1 230 1-1z, bastatíteniásbajaque la de PtíertoAlmacény Mat1aus.

1) ¡ st rib nc ¡ ó n . —

Se extiende por toda la cuencaOrinoco - Amazónica,Guayanasy Trinidad (Frost,

1985), En Bolivia seconocede pocaslocalidades(De la Riva, 1990b),perodebeocupartodala

región amazónica,hastastí límite con el cerradopor el E. y con el Chacopor el 5 (hemos

encontradola especiea la 1 atit tíd de 5 ají ta (ini z de la Sierraeu un áreachaqtiefía,j tinto con fauna

caraceristicade éstemedio).St preseuiciaen PuertoAlmacénespor tantoesperable,aunqueno

sedebehallar iii tic lío niás Ii aci a el E,
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Phvllomedusa vaillanti, Boulenger, 1882

Phvllomedusavaillanti, Boulenger,1882. CanuBatr. Sal. Brit. Mus.: 427

Ejemplaresexaminados:7 ¡6/1 (de CuzcoAmazónico,Perú)I

I)iagnosis y descripción.-

La otraúnicaespecieen el áreacon el primerdedodel pie máslargoqueel segundoy la

pupila vertical,esPhvllomedusasu.,quedifiere de P. vaillanti porqueéstano poseeiris negro

(Fig. 4.40 A),

Tamañomediano;cabezagrandey miembros finos. Piel dorsal lisa, con una fila

dorsolateralde pequeñostubérculossobrelasparótidas;piel ventral granular.Cabezaancha,con

hocicosubtriangularen vistadorsal,en vista lateralbajandoen ánguloabiertodesdeel nivel de

lasnarinas;distanciaentrenarmnasigual a la distanciaojo - narina;tímpanopococonspicuo,algo

mayorquela mitaddel diámetrodel ojo; plieguetimpánicopocoevidente.Manossin palmear,

tubérculometacarpaliuiterno ovalado,grande;machoscon callosidadnupcialparda;tubérculo

metacarpalexterno irregular; tubérculossubarticularesredondos,simples; tubérculos

supernumerariospocomarcados;discosadhesivosmenoresque la mitad del tímpano.Pie sin

membranas,el primerdedomás largoqueel segundo,prensiles;tubérculometatarsalinterno

redondeado,pococonspicuo;externoausente;tubérculossubarticularessimplesy prominentes;

tubérculossupernumerariosescasosy pocomarcados.Dorso verdeuniforme; bordedel párpado

rojo; contornode labiossuperiore inferiorcrema;líneafina colorcremaen el bordeexternodel

antebrazo,tarsoy sobrela cloaca;ingles y carasanteriory posteriordel muslode color purpúra,

con pequeñospuntos blancosdifusos; costadoscon una línea cremairregular separandola

coloracióndorsalde la del vientre,queescremasucio; algunasmanchasblancasen gargantay

en la carainferior del muslo,cerca de la cloaca.Tímpanodel color del dorso; iris plateado.

Machoscon sacovocal guiar, interno.Medidas:48.9/66.4.

Al sercapturadacierra los ojos y seencoge,arqueandoel dorso,y adoptandounaactitud

inerte.

II ab¡ tal. -

Es una especieeminentementeforestal.Cruníp (1971)indica que esraraen la varzea;

l)uel 1 man(197Sa) la halla en bosqueprimario y secundario,en arbtistosy árboleshastaa cuatro

metrosde alttíra, aunqueToft y Duelíman(1979),dicenque se halla tanto a alta como a baja

altura, en bosqueprimario; Hoogmoed(1979a) la consideraunaespeciede bosquey Lescure

1 986b) dice que es un habitantedel dosel: Branch (1983) la señalaen bosqtíesecundario;

Rodriguezy Cadle(1990) la hallanen bosqueprimario y secundario;Zimmerníanny Rodriguez

(1990)en bosqueprimario tanto en vallescomoen colinas,entre 1—2.5 mdc altura; Alehinger

(1991) la encuentraen bosquepriutíario, secundarioy bordede bosque;Duelíniany Salas(1991)

264



la citan en bosqueprimario, en arbustosy ramasde árboles:por último. Rodriguez(1992) la

encuentraen árbolesen bosqueprimario. En PuertoAlmacén,sehalló en bosqueprimarioel

33.3% y en secundario,el 66.6% (n=12) (Hg. 4.40 B). Estas cifras corresponden

respectivamenteal Curichi Negroy al Curichi Grande,únicosenclavesdondese halló, por lo

que, al ser estos conocidossólo el segundoaño, no se detectóla especieel primero.

Phvllomedusavaillanti esmuy raraen PuertoAlmacén,con sólo el 0.42%de las observaciones

totales,contrariamentea otraslocalidadesporejemplodePerú,dondeparecetina especiecomún

(Toft y Duelíman, 1979; Duelíman y Salas, 1991). En el Curiclíi Negro se contaronsiete

machosel 27-XII; Aichinger (1987)no encuentragruposde más de cinco machos.Los dos

enclavesdondesehalló en PuertoAlmacén,tienenen común poseeraguasníuy eutrofizadasy

oscuras,ricasen taninos,y desprovistasde vegetaciónacuática;estetipo de charcaya ha sido

señaladocomoquerenciosopara la especiepor Branch (1983) y también lo hemospodido

comprobaren el P.N. Amboró.Duelíman(1978a)diceque seencuentranpequeñosgruposde

ejemplaresdispersospor el bosquejunto a pequeñascharcastemporales,y que nuncase

reproducedonde lo hagaotraespeciede EbyiJ9m~dn.a~.Sin embargo,Phvllomedusasp. sí se

reproducetambiénen el Curichi Negro.Aichinger (1987)da una mayorvariedadde medios

dondese reproducela especie,comocharcasen bordede bosque,permanenteso temporales,y

corrientespermanentes,como tambiénseñalanZimmermanny Rodriguez(1990).A nivel de

microhábitat,sehalló un 50%en árbolesy otro50% en marañasvegetales(n=4), situándoseel

75% en ramassecundariasy el 25% en hojas.Las plantaselegidasteníanunaalturade 3.7-4.3

m (k=4.0; n=2), ubicándoseel 50% en tierra, el 25% en la orilla y el 25% en agua(n=4); los

ejemplaresse hallaron a tina alturade 2.5-4.3m (~=3.4; n~3). Es unaespeciepococonspicua

por la altura a que se mueve,su color que la camuflacontrael follaje, y el distanciamiento

temporalentreun cantoy otro.

Ciclo temporal y reproducción.-
Es completanientenocturna(Rodriguezy Cadle,1990;Zimmermanny Rodriguez,1990;

Duelíníany Salas,1991: Rodriguez.1992).Suactividaden PuertoAlmacén parececontinuaa lo

largode la épocade lluvias, pero Duelíman(1978a)halla en SantaCecilia ejeníplaresactivos

todoslos meses,menosNovienibrey Dicieníbre,y Zimmerníanny Rodriguez(199<)) dicenque

en Manauscantaesporádicamentetodo el año. Sin embargo.Aichinger(1987) ya restringesu

actividad a ocho mesesal año, centradosen la estaciónhúuíieda.Pareceque sereproducede

niodo esporádico(Crtump. 1974). En PuertoAlmacén, se oyeronejemplaresdel 13-XII al 16-

III. Duelíman(1 978a),halla hembrasgrávidasde Marzo a Agosto. Euí PuertoAlmacén nuncase

hallaronhembras,y por lo tanto no sc vieron amplexus,pero una puestarecientedc estaespecie

sehalló en el Ctírichi Negroel 22-11-89.Las especiesdel géííeroPlívílomedusadepositanlos

huevossobrehojassituadasa variablealturasobreel agua.y las mismasson pegadasentresí
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paraprotegerel conjuntode huevos,o enroscadassobresi mismassí la puestaserealizaen una

sola hoja; tras la eclosión,las larvascaenal agua,dondecontinúansu desarrollo(modo 18 de

Duelímany Trueb, 1986).La puestaobservada,estabaadheridaal hazde una hojaque había

sidoenvucitasobresí misma, a unos50 cm de la orilla y a 70 cm sobrela superficiedel agua;

conteníatunos450 huevosblancosde hasta2.5 mm(Fig. 4.40 C). Unahembracapturadael día

12-11-90en Cuzco Amazónico(Perú),cuyasgónadasseexaminaron,contenía925 huevosde

1.4 mm (FTO=19.5).Crump (1974),obtienevaloresmásaltos,con complementosováricosde

912-125<)huevos(R=l 114.4; n=5) de 2.0 mm (FTO=28.28), y en laboratorioobtuvo una

puestade 645 huevos;Duelíman(1978a),da cifrasde 645-1250huevos(Ñ=1036.2;n=6) de 2.0

mm (FTO=26.3);porúltimo, Aichinger(1985)da un númeromediode 703 huevosde 2.5 mm

(n~2), y FTO~29.78.De los cinco machosexaminados,cuatrode ellos contuvieronCG=O y

uno, CG=1.

Cmmp(1971)halla larvasen junio. La puestaobservadaen PuertoAlmacén,estabamuy

avanzadael día5-111-89,unos12 díasdespuésde la puesta;presentabaembrionesmóviles,que

eclosionabanal contacto con el agua,y estabanmás desarrolladoslos que ocupabanlas

posicionesperiféricasde la puesta;el 10-HL sóloquedabancápsulasgelatinosas,algunoshuevos

estérilesy 20 larvassecasqueno habíanpodidoresbalaral aguay habíanmuerto.En el mismo

lugar,el 26-111habíalarvasbastantecrecidas.Jóvenesde2-3cm se hallaroncercadel Curichi

Grandeel 16-111 y el 27-111, bastantelejosde la charcadondesereproducían;presentabanun

color pardo rojizo muy distinto al de los adultos(aunquese volvieron verdesal rato de

capturarlos).Estecambioontogénicode colorya fueseñaladopor Duelímanet al. (1988).

Canlo.-

Los machosno realizannadaparecidoa un coro,sino quesus llamadasson esporádicas

y espaciadasen el tiempo. Estasconsistenen una sola nota seca.No se pudieron hacer

grabacionesanalizablesen PuertoAlníacén. Duelíman(1978a),describeel sonido como un

“cluck” seco,emitido 13.3 vecespor minuto y con unaduraciónde 0.5 s, 24<) pulsos/s,y una

frecuenciadoníinantede alrededorde 18(X) 1-hz. En cambio,el sonogramaaportadopor SclílUter

(1979)muestratina duraciónde la ulota de tinos0.2 s y tina frecuenciaen torno a los 1 (XX) Hz.

Di sir ¡buCi 6:1.-

Se extiendepor las Gtuayanasy toda la CuencaAmazónica,desdeel NL de Brasil a los

Andes. En Bolivia se halla en todas las regionesforestalesde la regiónamazónica,hastala

latittid dc SantaCrtuz. A la longitud de PtiertoAlníacen,estadebesertina de las localidadesmás

stírcnas.
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Phvllomcdusa so

.

Ejemplaresexaminados:26 121 (2de Valle de Sajta, 1 del P.N. Amboró)/51

Comentarios taxonómicos.-

Aunque ha habido diversas referenciasa esta especie,en la bibliografía, sea

reconociéndolacomouna forma innominada,seaconfundiéndolacon P. bolivianaBoulenger,

1902, lo ciertoesque hastael presentecouítinúasin serdescrita.La primerareferenciaesla de

Funkhouser(1957), quien, tal como puso de manifiesto Cannatella(1983), se basó

erróneamenteen ejemplaresde estaespecieparael tratamientode P. bolivianaen su revisióndel

géneroPhvilomedusa.Funkhouser(1957), ademásde ejemplaresbolivianos, cité dos

ejemplaresparala Amazoniaecuatoriana(Abitagua,Rio Pastaza).Posteriormente,Cochrany

Goin (1970) citan Phvllomedusasp. en La Providencia(Caquetá,Colombia), basándose

probablementeen un ejemplarde la mismaespecieinnominadaqueconfundióFunkhouser.Por

último, Heyer (1977a),cita un ejemplarde P. aff. bolivianade Restaura9ao,en el río Madeira

(Amazonas,Brasil). Cannatella(1983)aclaró lacuestiónal poneraP. pailonaShreve,1959 en

la sinonimiade P. boliviana,y ponerde manifiestoque los ejemplaresdescritospor Shrevese

basaronen la comparacióncon los mal identificadoscomo P. bolivianapor Funkhouser,que

como hemosdicho pertenecíana la níisnia especieinnominadaque estamostratandoahora.

Posteriormente,la mismaha sido citadaen Tambopata(McDiarmidy Cocroft, 1987>,en Cuzco

Amazónico(Duelímanet al, 1988; Duelíman y Salas, 1991) (indicandoqueestabasiendo

nominadaporCannatellay Crombie) y en el P.N. Manu(Rodriguezy Cadle,199<); Rodriguez,

1992).Cannatellay Crombie(com. pers.)níanifiestanestardescribiendoestaespecie,que por

esoapareceaquítodavíasin nombre.

Diagnosis y descripción.-

Es la únicaespeciede anurode la zonacon el segundodedodel pie másconoque el

primero,glándulasparótidasmuy desarrolladas,iris pardooscurocasi negro y pupila vertical

(Hg 4.41 A).

Cuerpo y miembros delgados,cabezagrande. Piel dorsal lisa, ventral granular;

glándulasparótidasgrandes,alargadas.Cabezaancha,subtriangular,con hocicoredondeadoen

vistadorsal,bajandoen ánguloabiertoen vista lateral;ojos níuy grandes;distanciaentrenannas

igual a la distanciaojo - narina; tímpanopococonspicuo,aproximadamentela mitad del taníaño

del ojo, con pliegue timpánico sólo presenteposteriorníente.Manos sin palmear;tubérculo

metacarpalinterno ovalado, poco marcado; externoirregular, poco marcado: tubérculos

subarticularesredondeados,couíspicuos;tubérculossupernumerariosescasosy pocomarcados;

discosadhesivosalgomenoresque la uíiitad del tímpano;machoscon callosidadnupcial pardo

oscura.Pie sin palmear;primer dedomás largo q tie el segundo;tubérculometatarsalinterno
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ligeramenteovalado, poco conspicuo: tubérculometatarsalexterno ausente;tubérculos

subarticularesgrandes,redondeados;tubérculossupernumerariosausentes.Partessuperiores

del cuernoy miembrosverdeuniforme; bordedel párpadoamarillento; bordede los labios

crema;unalíneacremadesdela puntadel cuartodedode la manohastael codo, y otradesdeel

quintodedodel pie al talán,éstatuenosconspicuaqueaquella;costadosseparandocoloración

dorsal y ventral por medio de una seriede manchascrema o rosapálido, irregulares,que

conectanpor mediode unalíneaclaracoíí el labio inferior; inglesy carasantenory posteriordel

muslo color purpúrapálido; gargantay carasinferioresdel tronco y miembroscrema sucio;

algunasmanchasblancasirregularesen gargantay carainferior del muslo,cercade la cloaca;

tímpanodel color del dorso; iris pardooscuro,prácticamentenegro.Machoscon un sacovocal

guIar, interno.Medidas:7086/84.<).

Hábitat.-

En principio es un habitantede bosqueprimario, donde se halla en los árboles

(Rodriguezy Cadle, 1990; DuelInian y Salas, 1991; Rodriguez,1992>.Sin embargo,hemos

encontradoun ejemplarde estaespecieen las pampasarboladasentrePuertoAlmacén y

Concepción.No obstante,no parecetan eclécticacomoP. boliviana (que hemoshalladoen

simpatríaen sitios como el P.N. Amboró), la cual se presentaindistintamenteen bosque

tropical, bosquemontano,chacoy zonasabiertas.En PuertoAlmacén,sehalló la especieen

bosqueprimarioel 60.8%de las veces,en secundarioel 37.1%y en zonasabiertas(potreros),

el 1.8% (n~51) (Eig. 4.41 8). Nuncasehalló en orilla fluvial. El enclavedondeseencontró

másvecesfue la Charcadel Bosque,conel 53%de las observacionestotales,estandopresente

en el 58.7%de las visitasal lugar(n~46). Se llegarona observaraquíhastanueveejemplaresen

50 m de transectolineal. Comolugaresde reproducción,buscacharcasrodeadasde bosqueo

bordede bosque,aunqueno desdeñacharcasformadasen los caminos.Duelíman(1978a)habla

decientosde P. wrsiusen una charcauna noche.Es unaespecierelativamentecomún,con un

1.80%de las observacionestotales, En CuzcoAmazónicoesrara (Duelímany SaJas,1991).

A nivel de microhábitat,los ejeu~iplaresse hallaron un 339%de lasvecesen árboles,un

28.6% en marañasvegetales(normalmentecolgantesde árboles),un 23.2%en palmerasy un

14.3%en plantasvariadascomo Heliconia,matasy matorrales(n~56). Dentrode las plantas,se

ubicaronsobretodo, con un 48.2%, en ranías secundarias,21.4% en hojas (sobretodo de

Heliconia), 17,8%en ramasprimariasy 125% en troncosy tallos (n=56). Las plantasusadas

sehallabantanto en tierra (58-1<4.), como en agua(34.5%) ti orilla (7.2%) (n=55), y su altura

fué de 2.0-10.0ni (x~2572; n~21) (no se consideraronárbolesmásaltos, que obviamente

existían y eran uti Ii zados) y los ejemptares se hallaron a 0.8—5.0 m tx =¿. 1; uí=55). Es una

especiebastanteconspicua.que se nítíevepor zonasdespejadasy ramasfinas, lo que la hace

fácil de descubrir.
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Ciclo temporal y reproducción.-

Es completamentenocturna(Rodriguezy Cadle, 1990; Rodriguez, 1992). Como P

.

tarsius (Duelíman, 1978a; Crump, 1974; Zimmermanny Rodriguez,1990), se reproduce

esporádicamente,apareciendocon las primeraslluvias fuertes.El primer año seoyeron los

primerosejemplaresel 27-XII y los últimos el 24-111,y el segundoaño, se oyerondel 27-XI al

15-111; de nuevo, el segundoaño, como en otrasespecies,la actividad se adelantéun mes

respectoal primero. Se hallaronhembrasgrávidasdel 15-1-88al 1-111-88,y una el lO-XII-88;

no se observaronamplexusel primer año,y el segundo,seobservaronel 10-XII, 14-XII, 28-

XII y 25-1. Las parejasse hallaron a vecesen el suelo, a veces a gran altura, pero, por

observacionesllevadasacaboen el P.N. Amboró,pareceque machosy hembras,a menudose

encuentranen o cercadel sueloy luego subena los árboles.Probablementeestose debea la

necesidadque tienela hembrade meterseen el aguaparallenarsu vejigaurinariadeagua,a fin

de hidratarlas cápsulasgelatinosasde los huevossegúnvan siendopuestos,tal comoindicó

Pyburn (¡970)en el géneroAualychnis.En el P.N. Amboró, el 22-XI-89 se pudoobservarel

procesode apareamientocompletode unaparejade Phvllomedusasp., sobreun limoneroen el

quetambiénse encontrabaP. boliviana.Tras subir desdeel sueloal árbol,estuvierondurante

casi una hora moviéndosepor las ramasperiféricasdel mismo,hastaque sesituaronen unas

hojassobreel centrode la charca,a unosdosmetrosy mediosobreel nivel del agua;despuésse

agarraron,colgandobocaarriba,a un conjuntode hojas, lascualesmedianseiscm de largo. El

machosesituabaen una posiciónadelantadarespetoa la hembra,de modoque él agarrabala

hojacercadel peciolo, y ella cercadel ápice,perolascloacassemanteníancercanas.La hembra

se hallabaenvueltaen las hojas,y el machoestabaporencimade ellas,dejandofluir el semen

por la ranuraformada.La sueltade los huevos,que serealiza bastanterápido,comenzópor el

ápice y fué avanzandohacia el peciolo; en total, seis hojas quedaronimplicadasen la

construccióndel nido. Todo el procesode la puestatuvo una duraciónde una hora y quince

minutos, tras lo cual el macho,que no dejóde cantar ((lo que ya se ha observadoen otros

Phylloníedusinae(Pyburuí, 1970)), se separóde la hembray se fié. Estapermanecióenel lugar

unahora más,dedicadaa compactarel conjuntode puestay hojas,envolviéndolocon los dos

tarsos,mantenieuídolas patastraserasde modoqtue los talonesestabanen contacto.Un segundo

machointentó,duranteel amplexusde la pareja,acoplarsea su vez,e inclusosevio otrapareja

con otros (105 machosintentandoacoplarse.liste comportamientoen los Phylloniedusinaeya fué

señaladopor Pybtírn (197(1), Se encontróotrapuestaa una alturade 3.5 ni, Sorprendentemente,

Rodriguez<1992> afirma que la especieusa, aparwde charcas,agujerosde árbolespara la

reproclticcion-

La fertilidad de Phvllomedusasp., se exaniunoen cinco hembras,de las cualesuna

parecíahaberpuestoya, puessólo mostraba40 huevosen el útero,Las otrascuatropresentaron
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250-375(R=31 1.2) huevosde 2.5 mni, dandoun ETO=10,0. Estos son unosvaloresmucho

más bajosque los de P, vaillanti, y niucho máspróximos. aunquebajostodavía, a los de P

tarsiusdadospor Crump (1974) (FTO~l5.6), Duelíman t 191Ra) (FTO=l6.2) y Aichinger

(1985) (1’TO=l5.5). Cannatella(1983) observaen P. boliviana dos puestasde 154 y 142

huevos,de 2-6 mm, valoresmásbajosque los vistosen Ph~-llomedusasp.

.

Todaslas heníbrasde PuertoAlmacénpresentaronhuevosen el útero,junto a cápsulas

gelatinosasvacíasque sirven de protección,y al mismo tienipo tenían huevosováricosen

vitelogénesis,como indicadorde su actividadreproductoracontinuadurantela estaciónlluviosa.

Todaslas hembrasexaminadascarecíande cuerposgrasosy los machospresentaronvalores

entre0-4,sin mostrarun patróntemporaldefinido,

De laslarvasy reclutamientopocosesabe.lina puestaeclosionadasehalló en un curichi

cercanoal Curichi Negro,el día 22-11-89.Sehallaron larvasbastantedesarrolladasen un charco

del camino,a final del segundoaño,y en la Charcadel Bosqueel 29-111-89.No seencontraron

juveniles.

Canto.-

Los machos,sin formar corosestructurados,puedenconcurriren gran númeroen los

lugaresdereproducción,y seoyencontinuamentecomoun bajoruido de fondo. La llamadaes

una notacorta y grave; su duraciónmediaesde 48 ms, constade 4-6 pulsosy la frecuencia

dominanteesde 917 Hz (Hg. 41.4 C).

Distribucion.-

Aunque no bien conocida,probablementeel áreade distribuciónde estaespeciese

extiendedesdela Amazoniacolombiana,por toda la alta CuencaAmazónica,hastael centrode

Bolivia, sin entraren la región chaqueña.

Comentarios.-

Presuníiblemente,como P. tarsítís, consuniesobretodoortópterosy algunasarañas

(Duelínian, 1978a). Un ejeniplarde PuertoAlníacén, presentóen el estómagoun ortóptero

(Teitigonoidea)mayorde 21 mm. Pareceportantoque las especiesdel géneroPhvllomedusase

aliníentanprincipalmentede ortópteros,presasníuyabundantesen la vegetaciónarbóreadurante

la noche.

Se observarongusanosparásitosbajo la piel y tren~atodosdel generoPolvstomaen la

vejiga.
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5) EC()LOGIA DE LA COMUNIDAD.-

S.L.- Introducción.-

Despuésde habertratadouna por una cadaespeciede anfibio de PuertoAlmacén,los

resultadosde la integracióny comparaciónde los datosindividualesrelativosal usodel espacio,

uso del tiempo, patronesde reproduccióny vocalizaciones,puedenarrojarciertaluz sobrela

estructurade la taxocenosisde anfibios,siempresin perderde vista que el estudioha sido

hechodentrodel contexto reproductivo.En estecapítulointentaremostan sólo agruparlos

resultadosobtenidos,de unamaneramuy escuetay preliminar.

5.2.- Uso del espacio.-

Aunqueesdifícil categorizarlos tipos de hábitatdadaslas difusasfronterasentrelos

mismos o el mosaicode diferentestipos encontradosen ciertas áreas,hemos venido

considerandocuatrotipos principales:bosqueprimario, bosquesecundario(agrupandodos

tipos), áreasabiertasy orilla fluvial. Las dos últimascategoríasson a vecesconsideradaspor

algunosautorescomo una sola,puestoque las orillas de los ríos siempreson una zonamás

despejadaqueel irueriordel bosque.La mayoríade las especiesde anfibiosestudiadasaparecen

en distintasproporcionesen cadahábitaty raravezson exclusivasde algunoen panicular,de

modoqueno hay grandesdiferenciascualitativasentrecadauno de ellos.Los valoresobtenidos

de los coeficientesde comunidadde Whittakersonmostradosen la Tabla5.1. Comovemos,la

mayorsimilitud se da entrebosqueprimario y secundario,y probablemente,la ausenciade

datossobrealgunasespeciesmuy escasaseslo quehacequeel valordel coeficienteentreestos

dosmediosno sea aún más alto. El valor másbajo seda entrela comunidadde espacios

abiertosy la fluvial, siemprequedesechemosen éstaa las II especiespresentesen ella sólo al

principio de la estaciónhúmeda,cuandociertostramosdel lechodel río presentansólo pozas

estancadasy dichasespeciesaparecenahío en los charcosrecién formadosen el lechode los

arroyos secosaledaños.En general, no se observauna fuerte estratificaciona nivel de

macrohabitats.

Si exceptuamoslas observacionesde E. naraenemis,E. nictus y A. hvlaedactvla,queo

no fueron cuantificadaso lo fueron de otro modo, 2758 contactosde especies(no de

individuos) fueronrealizadosen un total de ochoenclaves,visitadosenconjunto505 vecesa lo

largo de Zas dos temporadasde estudio. [)e estoscornactos,471 (17.07 %) fueron hechosen

bosqueprimario, 1128 (40,89%) en bosquesecundario,519 (18.81 ‘Yo) en espaciosabiertos,y

640 (23.2<) %) en orilla fluvial; el porcentajede visitas a cada uno de los medios fue

respectivamente11.08 %, 31.26%,28.9<) % y 28,71 %. Vemosasíque pesea queel bosque

primario fue visitado tan sólo un tercio de lo que lo fueron los otros tres medios(que se
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muestrearoncon una intensidadsemejanteentre sí), el porcentajede contactosen él es

proporcionalmentemásalto y. sobretodo, correspondea un níayornúmerode especies(37),

seguidopor el bosquesecundario(34), los espaciosabiertos(27) y el río, el cual si bien al

principio de la estaciónalbergahasta24 especies,en realidadsólo 13 son moradoresmáso

menosconstantesde estehábitat,

La importanciarelativade cadahábitatparacadaespecieya ha sido expresadaen los

apartadoscorrespondientesdecadaunadeellas,peroademáspuedeserinteresantecompararla

importanciarelativade cadaespecieparacadamedio, estoes,en quémedidacontribuyeuna

determinadaespeciea la composicióntotalde la anurofaunade un hábitatdeterminado.En las

figuras 5.1-5.4podemosver los valoresdel % I~ (ver apartado3.2.3.1)paracadaespeciey

medio. Contrastandoestascon las correspondientesfiguras derivadasdel valor % l~ (que

indica la importanciadecadamedioparacadaespecie,y esel valor expuestoen las figurasde

usodel espaciocorrespondientesa cadauna de ellas y mostradasen sus correspondientes

apartados),vemosque porejemplo,pesea lo importanteque esel bosqueprimario paraci

cornuta,L. bolivianus. L. lineatusy P. coríacea,talesespeciesrepresentanuna partemuy

escasade la anurofaunaen estemedio, lo que se podríaexpresaren términosde densidad

poblacionaly/o biomasa. La importanciade B. tvphoniusen el bosqueprimario está

subestimadaen la figura 5.1 (y en la 4.3 B), al seruna especiediurna y normalmenteno

presentepor la nocheen los enclavesacuáticosmuestreados.Denuevoconvienerecordarque

algunasde las especiesmostradasen la ftg 5.4 sólo tienenciertapresenciaen el río al principio

de la estaciónlluviosa, aunquedesdeluego, las de mayor participaciónporcentualen la

comunidadfluvial, sí sereproducenen estemedioy sehallan habitualmenteenél.

Pocasespeciesse presentanen uno solo de los hábitatsexclusivamente.Estas son

normalmenteaquellasníuy raras,en las que lo que realmenteocurreesque se tienenpocos

datos.Ceratoph~scornuta,L. bolivianus,L. lineatusy P. coriaceason exclusivasde bosque

primario; al menosla primeray la última parecenen verdadmuy forestales.Osteocenhalus

leyrieurii sólo se ha halladoen bosquesecundario,e 1-1. raniceossólo en espaciosabiertos.

Entrelas especiesde que sí se disponede suficienteinformación,estáclaroquealgunastienen

una preferenciamuy clara por el medio forestal,sea estebosqueprimario o secundario(jj

pictus,H. fasciata,5, chiuuitana O taurinus,Phvllomedusasn. y 1-1. boliviana) y otraspor

los espaciosabiertosy/o la orilla fluvial (L. elenae,II. ueo2raphica,H. unctata,5. nebulosa.

E. ovalis), aunqueestosdos dítinios hábitatsno presentaííningunaespecieexclusiva.

El enclavede mayordiversidadfue la Charcadel Bosque,dondese hallaron33 especies

de anuros(82.5 %), seguidodel Curicbi Grandecon 28 (70 %), y el menosdiverso, los

potreros,con sólo 14 especies(35 %).

A nivel de microhábitat,las especiesterrestrespuedenseren algúuí grado fosoriales

(microhiidos)o emplazarsepreferentementedentroo en las proximidadesde nidos de hormigas

(L. lineatus);otras se muevenlibrementepor el suelo(B. tvohonius,Lentodactylusson.,P.
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albonotatus)o pueden buscarcasi siemprecierta coberturaarbustiva (E. pictus,A

.

hvlaedactvla).Porúltinío, 13. paracnemisse muevesiempreen el medioantropógenoo en la

orilla fluvial, en áreasdespejadas.Por su parte, los dos cecílidosson subterráneosy sus

patronesde usodel espaciodifieren enormementedelos de los demásanfibios.

Dadoel carácterarborícolade los huidos,su estudioa nivel de microhábi¡atpresenta

mayorcomplejidadqueel del restode las especies.En el anexo 3 semuestrala estadística

descriptivade los datoscorrespondientesal usodel microhábitaten 23 especiesdehílidos

(excluyendo1-1. ranicensy O. leprieurii>, respectoa la altura, distanciaal eje de la plantay

distancia a la periferia, dondese puedenapreciardiferencias.Por otro lado, se ponen de

manifiestodistintospatronesde utilizaciónde tiposde plantay ubicaciónen las mismas.Como

hemosvisto, las marañasvegetalesformadaspor enredaderasy ramasde árboles,son uno de

los puntos utilizadosglobalmenteen mayor porcentaje(18.21 %) y por masespecies(22).

Asimismo,las plantaspalustresconstituyenun 15.34%del totalde registrosde usode plantas,

aunquesólo sonutilizadaspor 12 especiesde medianoy pequeñotamaño;inversamente,las

especiesdemayor tamañoson las quemásusanárbolesgrandesy pequeños(6.23 % y 15.59

% respectivamente),siendoen total 19 especies.El soportemenosusadoesel de las palmeras

marayahú,probablementeporque sonmuy espinosasy cerradas,y sólo tresespecieshacenuso

de él. Tampocolas plantasflotantesson utilizadasnada másqueporcuatroespecies,aunque

parados de ellas,H. bifurca y S. lacteus,estesoporteesmuy importante.En general,en la

mayoríade los casos(43.89 %), los anurosse disponensobrehojas,seanestasde palmeras,

patujús,árboleso arbustos.Las 23 especiesusanen mayoro menosmedidalas hojas,aunque

paraalgunascomoU. leali e H. xiveroi, estepuntode la plantaesutilizado casiexclusivamente.

Los tallos y/o troncosson usadosen segundolugar, con un 25.66 % de utilización global,

llevadaacabopor 2(1 especies.Las ramassecundarias,con un 19.44 %, son utilizadaspor 22

especies.

El gradode interferenciaespacialentrelas diferentesespeciesse ve disníinuídoal

considerartodaslas diferentesvariables.Teniendoen cuentapor ejemplosólo el tipo de planta

utilizado, se ven casosde usosdiferenciales,como se observaen la tabla 5.2, donde se

muestranlos valoresdel solapamientosimétrico.Esteresultasermáximo entrealgunosparesde

especiescomo U unctata- H. nana H. bifurca - 5. lacteus 5. chicuitana - il11pj~rvi=~ps,5.

chipuitana- 1-1. leali, 5. rubra - H. narviceus,P. vaillanti - Phvllomedusasu., etc. y nulo entre

los pares5. lactetís— 1-1. melanar2vrea,5. lacteus§ 5. fuscovaria,5. lacteus- O. taurinus,5.

lacteus-. 1’. coriaceay 5. lacteus- P. vaillanti

.

Algunasespeciespresentanun patrónde uso del espaciomuy semejantea nivel de

todaslas variables,Dentro de las especiescon preferenciapor las plantasflotantesy/o hierbas

bajaso plantaspalustres,las cualessemuevenen un microhábiíaíde escasasposibilidadesen

cuantoa heterogeneidadespacial,algunascomo 1-1. puncratao H. minuta prefierenlos tallos,

peroel escasoportede las plantasutilizadas,les haceestarporencialníentecercanasa aquellas
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queprefierenlas hojas,comoH. bifurcay 5. lacteus,aunqueporejemploen el casodel parII.

punetata- U. minuta, la coincidenciaa nivel de macrohábitates escasa.Algunos paresde

especies,comopor ejemploH. acreana- H. melanar2vrea,1-1. nana - fljiy~roi Li. acreana-

5. fuscovariae H. bifurca - 5. lacteus,presentanmuy semejantespatronesde usodel espacio

tanto a nivel de micro como de macrohábitar.En las Figs. 5.5 A y 5.5 B se propocionauna

representaciónesqueniáticadeluso del espaciode toda la comunidadde anfibios.

5.3.- Uso del tiempo y reproducción.-

Entre los anurosde PuertoAmacén, 37 especies(92.5 %) son casiexclusivamente

nocturnas.No obstante,algunospuedenmostrarciertaactividaddiurnaocasional.Estaesrara

en los hflidos, y si bien muchosde ellos empiezansu habitual actividadal atardecery/o la

puedenmanteneralgoduranteel amanecer,sólo U. acreanacantaregularmentede día, aunque

de un modo espaciadoen tiempo y espacio,y sin fines de apareamiento.Por su parte H

bifurca,U. parviceosy 5. rubra,puedencantar y reproducirsea la mañanasiguientea una

nochedeintensaactividad,y algunasotrasespeciesde hflidos puedentambiénmostrarsealgo

activastrasuna nocheasí. No obstante,en términosgenerales,los hflidos puedenconsiderarse

estrictamentenocturnosen Jascomunidadesneotropicales,comoya fue apuntadoporDuelíman

(1989).

Entre las 15 especiesterrestres,los cincoLeotodactvlusy C. cornutapuedencantarde

día, bien tras fuerteslluvias y reproduciéndose(C. cornuta,L. bolivianusy L. labvrinthicus)

,

bien de un modo másregular,desdesusrefugios L. elenae,Lrny~n§eusy Lw~gneri . De

esteúltimo modo tambiénsecomportanP. albonotatusy L. lineatus.Elachistocleisovalis

puedecantarde día tras fuertes lluvias, y en talescircunstancias,U. boliviana mantienesu

actividad incluso todo un día seguidoo más. No obstante,todas las especiescitadasson

básicamentenocturnas,

Sólo dosespecies(5 %) son tantodiurnascomo nocturnas.Bufo ívphoniusse alimenta

duranteel día y sc reproducedurantela noche,y A. hylaedactvlacantay se muestraactiva tanto

de nochecorííode día, Sólo unaespecie(2.5 %), E. nictus esexclusivamentediurna.

Lii las especiesnocturnascongregadasen los cuerpos de agua, se aprecia cierta

estratificación horaria: especiescomo H. bifurca, 11. leuconhvllata,H. nanae H. punctata

empiezansu actividada la caídadel sol, y poco despuésse unenotrascomoU. melanaruyrea

,

H. parviceps,y 5. rubra,pero mientrasque 1-1. nanadeja de oírsealrededorde la medianoche,

1-1. leuconhvllatacantahastamástarde,5. rubrae U. nunctataestánmuchomásactivasa altas

horastic la madrugadati ue en las priníerasde la noche,e II. bifu rca, II. melanarszvreae U

.

narvicepspuedenseguiractivasen las primerashorasde la mañana,aunqueesteextremosólo

sedétrasnochesde granactividad.
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l)entrode la estaciónlluviosa se presentandiferentespatronesrelativosal inicio de la

actividad y su continuidad,de modoque se da cierta estratificacióncronológica(De la Riva,

1988). La actividadreproductoratienelugardurantela estaciónhúmedaen 39 especies(97.5

%) y sólo una (2.5. %), 13. naracneníisse reproduceexclusivamenteen la estaciónseca.

Respectoal inicio de las llamadasde reproducción,podemosdistinguir seis grupos,a saber(se

excluyenL. lineatus,H. ranicepsyO. lenrieurii)

:

a) Especiesque presentanactividad continuao casi continuadurantetodo el año; son,

presumiblemente, al menos tres: A. hylaedactvla,FI. leucophvllatay 5. nebulosa

.

Posiblementehaya algunaotra, pero al no haberhechoprospeccionesen la zonadurantela

épocaseca,no podemosasegurarlo.

b) Especiesque empiezana cantaral final de la épocaseca;son seis: E. pictus,L. elenae,L

labyrinthicus H nana,H. nunctataeH. riveroi; probablementela reproducciónno tienelugar

antesde las primeraslluvias.

c) Especiesque empiezana cantarcon las primeraslluvias ligerasqueforman los primeros

charcos;esel grupomásnumeroso,compuestopor 14 especies:B. tvohonius, L. mvstaceus

,

L. wapneri,P. albonotatus,C. albopunctata,E. ovalis,U. acreana,U. 2eo2ranhica,H. leali

,

U. melanar2vrea,O. taurinus,P. venulosa,S. fuscovaria,y S. rubra. Probablemente13

.

tvphoniusestáactivo granpartedel año.

d) Especiesque empiezana cantarcon las primeraslluvias fuertes;son siete:C. cornuta,L

.

bohvianus,H. boliviana,U. nawíceps,P. coriacea,S. lacteusy Phvllomedusasp

.

e) Especiesque empiezanmas o menosescalonadamentedespuésdel pico de máxima

pluviosidad; son seis: 1-1. bifurca,H. fasciata,U. níinuta, 5. chipuitana,5. izarbel y P.

vaillanti

.

O Especiesque cantan sólo en la épocasecay principios de la húmeda;es solaníenteB

-

oaracnemis,aunqtic estáactivo todo el ano.

Con respectoal final de las emisionessonorasdentrode los cinco gruposde actividad

no conantía, podemosdistin’ trescategorías:

1) Especiescon períodode reprodt¡cciónmuy breve: sondos,ambasdel grupod): C. cornuta

.

y L. ~livianus, las cualestienena lo sumo treso cuatrodíasde reproducción,seguidoso casi

segnidos-
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2) Especiescon períodoreproductorcorto (< 3 meses);son seis: L. labvrinthicus,U. boliviana

.

0. taurinus,P. coriacea,P. venulosay 5. chi uiíana.

3) Especiescon períodoreproductorlargo (> 3 meses);son todas las demás,y entreellas,

algunascomoU. 2eograohicasiguenactivasal inicio de la estaciónseca.

Todo estono iníplica que la actividadreproductora(cantosy amplexus)seacontinua

durantetodo el período,sinoque se refierea que los eventosreproductivostienenlugardentro

de ese intervalo. Así, de un modo fuertementecorrelacionadocon las precipitaciones,19

especies(47.5 %) (13. tvohonius. C. cornuta,L. bolivianus,L. labvrinthicus,L. wa~neri,P

.

albonotatus,C. albopunctata.E. ovalis, U. boliviana,U. acreana,1-1. leali, U. melanar2vrea

,

H. narviceos,O. taurinus,P. coriacea,P. venulosa,5. chiguitana,5. fuscovariay 5. rubra

)

presentanreproducciónexplosivatras fuertes lluvias, y el resto, actividad máso menos

continua. En las figuras 5.6-5.9se puedever cómoa grandesrasgos,los picos de alta

precipitacióncoincidencon el inicio de la actividady/o los amplexusdemuchasespecies.Al

final del períodohúmedo,la caídade fuerteslluvias puedecausarya pocoefectoen la catividad

reproductora.

Entre los 40 anurosde PuertoAlmacén se presentanun toral de seis modos de

reproducción,con un continuo en el gradiente‘r’ - ‘K”, desdeel máximo exponentede la

estrategia‘r”, 13. naraenemis,a los máximosrepresentantesde la K’, A. hvlaedactvlay ff

picrus, si Jo medimosen función del FF0 y de la presenciade cuidadoparental(Tabla 5.3).

Especiesgeneralistasson los tres níicrohílidos, los dos bufónidos y 21 (84 %) de las 25

especiesde hflidos, todos los cualespresentanmodos 1 y/o 2. Los másespecializadossonel

único dendrobátidoy los leptodactílidos,de los cualessólo uno (14.3 %), Ggg~jga es

generalista.

5.4.- Dieta.-

Aunqueapenassedisponede informaciónparahablarde la alimentaciónde los anuros

de PuertoAlmacén, los datosdisponiblesen la bibliografíasobrelos mismosen otrasáreas,los

escasosdatospropiosy las inferenciasacercade la falta de especializaciónen la dietaa partir de

la ausenciade caracteresniorfológicos peculiares,permitenesquematizarlos patronesde

aliníentaciónde todaslas especiesde la taxocenosis,Así, podemosdistinguir tres patronesde

alt metítaciórí

a) Mirmecófagas;son seisespecies(15 %): B. tvnhonius,E. pictus,C. albonunetata,E. ovalis

.

U. bojiviana y S. lacteus, Los dosprimerosse aJinieniande día activamenteen el suelodel
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bosque;los tres microhílidossealimentande nocheactivamente,y S. lacteusel el únicohflido

con dietaespecializada,y esun estrategade sentarsey esperar”.

b) Carnívoras;lo soncon seguridaddosespecies:C. cornutay L. labvónthicus,y posiblenmete

una tercera,L. bolivianus (7.5 %). Por supuesto,tambiéndevoraninvertebrados,pero gran

partede la energíaobtenidavienede la ingestiónde, sobretodo, otros anuros.Las tres son

nocturnas,y mientrasC. cornutaesun estrategade sentarsey esperar’,las otrasdos también

buscanactivamentea suspresas.

c) (ieneralistas;son las 31 especiesrestantes(77.5 %); todasson nocturnas,y en general,

estrategasde “sentarsey esperar.Dentro de esteconjunto, puede habercierto grado de

especialización.Porejemplo,5. garbeiy 5. nebulosaparecenconsumirbastantesarañas,y las

dosespeciesde Phvllomedusa,bastantesortópteros.Porsu parte,13. paracnemisingiereduros

coleópterosy puedeserun carnívoroocasional.

Por último, las dosespeciesde cecflidos se alimentande insectosy lombrices en el

subsuelo.

5.5.- Cantos.-

Las vocalizacionesde 38 de las 4<) especiesde anurosha sido analizadas.Sólo 13

.

naraenemisy P. vaillanti no pudieronser grabados.Parael oído humano,casi todas las

especiespuedenserdiferenciadascon facilidadpor su canto,salvo el par H. nana- U. riveroi

y, sobretodo, H. acreana- U. melanargvrea.Al menosdentrode los hflidos, los lugaresdonde

esemitidoel cantoparecióiníportantecii la segregaciónde los mismos(De la Riva, 1989).En

la Fig. 5,10 sepuedever la afinidad fenéticade los cantosde todos los hílidos grabadosen

PuertoAlmacén, y en la Fig. 5.11, la de todas las especiesde Hyjj~. En el primer caso, la

mayorsimilitud entredoscantos,seda entrelos de H. acreanae H. melanarevrea.,seguidosdc

los de U. narvig~¡~sy 5. chiqx~itana,O. taurintísy P. coriaceae 1-1. nanae U. ríveroí. Dentro

sólo del géneroHyh. de nuevola menordistanciaseda entre1-1. acreanae FI. melanargvrea;en

estaocasión,1-1. leuconhvllamaapareceligadaa 1-1. narviceos,y les siguenen siníilitud la pareja

1-1. nana— U, riveroi

,
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LI 11cmbras Coin píe¡tiento ovárico

Nivelo Mcdi:> Rango N Media U ang o N (4 11 VTo

13. paraenemis
1>. venalosa
O. taurinus
II. gcogrnpliica
S. fuscovaria
S. rubra
II. boliviana
II. acreana
C. cornuta
II. fast:iata
13. typiionius
11. níelanargyrea
1>. coriacea
8. clíiqurntana
8. garl>ei
II. parviceps
E. (iflhlis
II. niinuta
II. punetata
8. nel)tilosa
II. nana
II. leaN
C. albopunctat-a

lact eu 5
agncr

albono<atus

8.
L.
1>.
E. pictus
P. vailíaníl
u. bir~~
u. leucopliyllata
Phylloinedusa sp.
L. labyrinthicus
L. mystaceus
L. elenne
A. hylaedactyla

2 lúSítí
94,76
7647

1,2 5810
51,43
40,46

1 39,66
43.90
9957
4220

1,2 53,47
38,90
66,56
34.40
38,72
27.54
37.25
28.10

1,2 33.93
1,2 3460
2 25.43

21.40
29.22
40.26

8 44.50
8 30.95

14 26.80
18 66.40
18 35.00
18 34.08
18 77.90
21 147.33
21 55.90
21 43.90
22 24.45

142.50—190,00
86,60-103.30
06,60-81..00
49,50-59.80
47,60-53,20
38.00-43.60
38,50-40.30
42,2(1-46.4<)

94 .50.102.60
40,80—43.90
49.10-59.40
33.20-43,30
62,70-68-60
33.00-35.30
34,80-42,10
2580-28.70
32.60-41.70
27.20-29.3<)
32.30-35.70
32.20-36.00
23.40-27.00
25.90-2900
25.80-31.60
38.6(1-42.40
41.70-46.70
28.60-33.80
24.10-29.00

6640
33.40-37.00
29.40-36.70
71.2(1-84,0<)

125.40-165.00
54.40-57.30
41.00-49.80
23.10-25.80

9
4
7
4
6

24
3

1(1
3
4

14
6
3
2
8
7
8
8

1<)
2

13
4
4
4
6
9

1(1
1

16
7
5
3
2

16
2

29,870
538 1.25

3(180
200(1
2<125

1735.50
1800

1615.50
1783 .3<)

1375
152 1,4<.)

1181
1375
1 25t.1

7(187<)
592

72 1.42
532

45(1.50
5(1(1

492.50
48750
256.25

35(1
1893.75

9(10.8<1
16.6(1

925
34(1.30
374.30
311.25

5037.50
3 1(1

242.5(1
17.5(1

24.0(1(1-34650
50(1(1-5775
2400-3525
1500-250(1
1600-2850
950-2450

12(1(1-24(X)
525-22(10

1350-20(1(1
1225-155(1
110<1-190<1
930-15<1(1

1(175—1700
1250

240-950
32(1-79(1

5(X)-TOGO
420-600
3(1(1-600
4(10-6(10
35<1-80(1
35<1-8(1(1
175-35<1
270-450

1575-2375
580-1550

11-21
925

150-525
2 3(1-58(1
250-375

3325-6750
270-350
13(1-325

17-18

3 1 .4 249.6<1
4 1.6 90.86
5 1.5 60.41
4 1.4 48.20
6 1.2 47.24

19 1,1 47.20
2 1.0 45.38

lO 1.2 44.10
3 2,4 43.00
4 1.3 42.30

14 1.4 59.83
6 1,2 36.43
3 1.7 35.12
2 0.9 32.70
8 1.4 25.60
5 1.1 23.64
7 1.2 23.24
8 1.1 20.82

10 1.4 ?L8.58
2 1.1 15.90
8 <).8 15.50
4 0.8 4.20
4 1.4 12.27
4 1.3 11.30
4 1.0 42.55
6 0.9 26.20
9 1.9 1.17
1 1.4 19.50

16 1.3 12.60
7 1.1 12.08
4 2.5 9.98
2 1.8 61.54
2 2.4 13.30

16 1.9 10.49
2 2.6 1.86

Tabla5.3. Fcrtil idad de 35 espeeICS (le aiítiros ordenadosíxR modosdc rcprodtíceion(segúnDucilman y Trucb,

1986) y. deiitro de estos por valore decreeentes(leí Factor lamañoOvárico.Los ruedos 1 y 2 sc han agrupado.

~f-f = di;íníeiro íií:íxinío dci lii:evmí.
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6) BIOGEOGRAFíA DE LA COMUNIDAD

6.1 Introdiiccióii.-

La composiciónde una coniunidadbiológicaesel resultadode una combinaciónde

factoresecológicosy biogeográficosinterrelacionadosde niodo que en última instanciael

procesode construcciónde la misnía sebasaen la invasióny la especiación(ver Ak9akayay

Ginzburg, 1991). l>a influenciadel componentehistóricoen lacomposiciónyestructurade las

coniunidadesde anfibiosha sido demasiadasvecesno tenidaen cuenta,y en estesentidose

deberíacontemplartanto la historia de las especiescomponentescomo la del áreade estudio

(Duelínían, 1989; Duelínían y Pianka, 1990). Por otro lado, tal como insistieron Heyer y

Maxon (1982b),el conocimientode Ja preferenciade hábitatde cadaespecie(foresialo de

espaciosabiertos)esun datode crucial iníportanciaparalas interpretacionesno sólo ecológicas

sino b¡ogeográficas.

Con objetode conocerel origende la actualcomposiciónde la comunidadde anurosde

PuertoAlmacén,expondremosa continuacióncuálesson los patronesgeneralesdedistribución

y diversidadde susespecies.Noobstante,hayqueteneren cuentade antemanoquelos análisis

de estetipo requierenun mínimo de conocimientode la distribución y la sistemáticade las

especiessi sequiereevitar llegar a interpretacioneserróneas;en nuestrocaso,la comprensión

de la distribuciónpasaday presentede los anurossudamericanosseve complicadaporel hecho

de que hacefalta aúnmuchotrabajotaxonómicobásico(Heyery Maxon, 1982b).De un modo

general,amedidaqueaumenteel conocimientode la anfibiofaunaNeotropical,severáque para

las distintaszonasconsideradas,aumentaráel porcentajede endemismos(Lynch, 1979).Sin

eníbargo,a grandesrasgos,el conocimieiítoactualde la distribuciónde las especiespresentes

en PuertoAlmacén,esaceptabley permite,cuandomenos,haceralgunasespeculaciones.

4-4,
e-.
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te;
1,

Eig. 6.1 Algunos dominios morfoclimáticusde América del Sur. C =

Chocó; A Amazonia; Ca cx Caatingas;Ce = Cerrado; Ch Chaco;
BA BosqueAtlántico. (Modificado de AbSaber, 1977)
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6.2) Distribución de las espcciesde la comtiiiidad.-

La distribución de los anurossudamericanosse adaptarazonablementea la de los

distintos dominiosmorfoclimáticos(Heyer, 1988). En la figura 6.1 podemosver cuálesson

estosdominios segúnAbSaber(1977). Las 40 especiesde anurosde Puerto Almacén

presentandistribucionescorrespondientesa un total de ocho grandespatrones,todosellos

propiosde tierrasbajas.En cienoscasos,algunasde las especiesenglobadasbajo un mismo

patrónbiogeográficono se ajustanperfectamentea éste. Las especiescuyo statustaxonómico

es menosconocido,son sobretodo aquellasenglobadasen las categoríasgeográficasmás

extensas,de modoquecuandosesepamás,caeránen categoríasmásrestringidas,peropor el

moníento,a la hora de hacerinterpretacionesbiogeográficas,hemosde conformarnoscon la

informacióndisponible.

Los ochopatronesbiogeográficosde los anfibiosde PuertoAlmacén son los siguientes:

1) Neotropical.-Es el patrónpeorcaracterizadoy lo constituyenespeciescuyadistribuciónse

extiendeporgran partede la región Neotropical,desdeCentroaméricahastala costadelsudeste

de Brasil, excluyendolas islas del Caribe(aunquealgunasespeciessehallan en Trinidad y

algunaotra isla), la mayoríade los territorios al oestede la CordilleraAndina y el cono sur

(Fig. 6.2). Cinco especies(12.5% del total) se adaptana este patrón: B. tvphonius,L.

bolivianos, E. ovajis, P. venulosay 5. rubia. Bufo ¡yvhonius esun típico habitanteforestal,

E. ovalis esde espaciosabiertosy las otrastres especiessoneurioicasen cuantoal tipo de

hábitat utilizado. TodasexceptoE. ovalis penetranen mayoro menorgradoen la regióndel

Chocó, en la costadel Pacífico de Colombiay Ecuador.HemosconsideradoLentodactvlus

insularum como sinónimo de L. bolivianus;aún así, dentrode estepatrón,es la especiede

distribuciónmásrestringida,llegandoporel Norte a CostaRica,perono alcanzandopor el Sur

el sudestede Brasil, y ni siquierapenetrandoen el cerrado.Elachistocleisovalis llega desde

Panamáal sudestede Brasil, pero estáausenteen gran partede la AmazoniaOccidental.

Phrvnohvasvenulosa,con serla especiede masampliadistribución,pareceen cambiola única

realmentemonotípicay no constituidapor un complejo de especies.Presumiblemente,la

clarificacióndel statustaxonómicode las otrascuatroespecies,haríacaera las poblacionesde

PuertoAlmacénde B. t-vnhoniusen el patrón‘7, a las deL. bolivianusen el 3o en el 5, a las de

E. ovalisen el 8 y a las de 5. rubraen el 3, 46 5.

2) Sudamericano.-Comprendela mayorpartede Sudaméricatropical al estede los Andes,

desdeColombia,Venezuela,isla de Trinidad y Guayanashastael sudestede Brasil y/o nortede

Argentina(Fig. 6.3). Incluyea cuatroespecies(1(1%): L. wauncri, H. geo~ranhica,H. minuta

e H. nunetala;salvo estaúltima, exclusivade mediosabiertos,las demássehallan tantoen

bosquecomoen mediosabiertos.Hvla minuta esla de distribuciónmásamplia,alcanzandoel
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norte de Uruguay, aunque no el norte de Colombia: Lúsi~nCri e H. geo2ranhica rio alcanzan la

región chaqueña, e 1-1. puncuna no se halla en el sudeste de Brasil Con la excepción quizá de

1-1. nuncrata, algunas poblaciones de las demás especies podrían ver cambiado su estatus

taxonómico tras ulteriores estudios, adaptándose así las poblaciones de Puerto Almac¿n a otro

patrón de distribución, pero la probabilidad de que esto ocurra es menor que en el caso de las

especies incluidas en el patrón Neotropical.

3) Orinoco-Amazónico.- Comprende la parte alta de la cuenca del Orinoco, las Guayanas y toda

la Cuenca Amazónica (Eig. 6.4). Siete especies (17.5%) se incluyen en este patrón. tres de

ellas, E. pictus, C. cornuta y O. taurinus, son eminentemente forestales, y las otras cuatro A
hylaedactvla, L. mvstaceus, H. leucoohvllata y S. lacteus, se encuentran tanto en bosque como

en áreas abiertas.

4) Amazónico occidental.- Abarca aproximadamente la mitad occidental de la Cuenca

Amazónica, desde los Andes hasta el sur de Venezuela por el Norte y los estados brasileños de

Amazonas y Mato Grosso por el Sur (Fig. 6.5). Comprende seis especies (15%) de las cuales

Phvllomedusa sp. es forestal y las otras cinco, H. bifurca. H. leali, H. pa~iceus, H. riverol y

5. 2arbet son curiolcas respecto al tipo de hábitat. Hvla pan’icens y 5. garbei son las únicas que

alcanzan Venezuela, y Phvllomedusa so. y las poblaciones bolivianas de 1-1. bifurca quizá

podrían caer en la categoría?.

5) Amazónico occidental y Guayanas.- Es un patrón de distribución llamativo, presentado por

seis especies (15%) que tienen distribuciones que pueden ser disjuntas, hallándose por un lado

en la mitad occidental de la Cuenca Amazónica, y por otro en las Guayanas (Hg. 6.6). Las seis
especies, L. Eneatus, H. boliviana, H. fasciata, O. leorjeuril, P. coriacea y P. vaillanti, son

forestales. Lithodytes líneatus parece presentar tina distribución continua entre las dos áreas, a

través del sur de Venezuela; es probable que en algún otro caso, la aparente distribución

disjunta responda en realidad a insuficiencia de prospecciones en el área intermedia. Hvla

fasciata se extiende bastante hacia el centro de la Cuenca Amazónica (Heyer, 1988), y podría

estar en el citado caso. Otras, corno ¡-1. boliviana yO. leorieurii parecen seguirdesde Guayanas

una distribución en arco amazónico que llega hasta Rondénía pero no alcanza Manaus.

6) Amazónico oriental.- Comprende la mitad oriental de la Cuenca Amazónica, desde los

estados brasileños de Amazonas, Rondónia y Mato Grosso hasta el Océano Atlántico, e

incluyendo Guayanas y sur de Venezuela (Hg. 67). Ls única especie incluida en este patrón es

5. nebulosa y es propia de formaciones abiertas.
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7) Amazónicosudoccidental.-Abarcalas cuencasde los ríos Purusy Madeira,en el sudestede

Perú,oestede Brasil y nortede Bolivia (Hg. 6.8). Estepatrónlo presentansólo dosespecies

(5%),H. acreanay S. chic uitana,al parecerendémicasde la región,y ambassonforestales.

8) Cerrado-Chaqueño.-Incluyela regióndel cerrado,en el centrode Brasil (principalmentelos

estadosde Golás,Mato Grosso,Mato Grossodo Sul, Minas Gerais y Sño Paulo)y estede

Bolivia, y la del chaco,en el nortede Argentina,nortede Paraguayy surde Bolivia (Fig. 6.9).

La separaciónentreestasdosregionesno estanbruscacomo la quese da entreselvay sabana,

puesambaspertenecenal dominio de los espaciosabiertos.Algunas especiesdel cerrado

penetrantantoen el chacocomoen los bosquessubtropicalesdel estede Paraguay,nordestede

Argentina y sudestede Brasil. Nueveespecies(22.5%) seincluyen en estepatrón, todas

propiasde espaciosabiertos: B. paracnemis,L. elenae,L. labvrinthicus,P. albonotatus,C

.

albo unctata 1-1. melanargvrea,1-1. nana,Lsilnices y S. fuscovaria.De ellas,R~j~~nemis,

H. ranicepsy 5. fuscovariil poseenamplia distribución en ambasregiones,1-1. raniceos

alcanzandopor la costaatlánticahastala GuayanaFrancesa.LeptodactvluselenaeP

albonotatuse H. nana, aunque penetran en el cerrado brasileño, son especies

predominantementechaqueñas,aunqueL. elenaealcanzahaciael NO el peruanovalle de

Huallaga,e H. nanaalcanzapor surhastael Mar del Plata. Porúltimo, L. labvrinthicus,C.

albopunctatae H. melanar2vreason especiespredominantementedel cerrado.La primera se

extiendehastalas caatingasdel nordestede Brasil y tambiéntiene poblacionesaisladasen la

AmazoniaCentral y costade Venezuela,y la última alcanzaporel Norte hastaSurinama lo

largo de la costaatlántica. A Puerto Almacén no llegan por tanto especiesestrictamente

chaqueñas,comoporejemploLeotodactvluslaticenso Chacoohrvsvierotti

.

Agrupandoresultados,podemosunir los patrones1 y 2 en un solo patrónde amplia

distribución,y los patrones3-7 en un patrónamazónicoen sentidoamplio.En conjunto,vemos

así que de las 40 especiesde anurosde Puerto Almacén, 22 (55%) son de distribución

amazónica,9 (22.5%) son de amplia distribución (aunquesudamericanasen origen) y 9

(22.5%) soncerrado-chaqueñas.Entre las 13 especiesde anurosforestales,12 (92.3%)son

amazónicasy 1 (7.7%)esde ampliadistribución.Entre las 12 especiesde espaciosabiertos,9

(75%) son cerrado-chaqueñas,2 (16.6%) son de amplia distribución y sólo 1 (8.3%) es

amazónica.Por ultimo, entre las 15 eSpecieseurioicas a nivel de hábitat, 9 (60%) son

amazonicasy 6 (40%) son de :tml)l ¡a distribución.
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6.3> Comparación con otras comunidades.-

Unaforma útil decompararla riquezay la añnidadbiogeográficaentredoscomunidades

bióticascualesquiera,esrelacionarel númeroy composicónen especiesdelas mismasmediante

un algoritmo,y sehan propuestodiferentesfórmulasparaello. En nuestrocaso,la tareaseve

facilitada,ya que Duelíman(1990)comparécincocomunidadesherpetológicasneotropicales

paralascualeshabíasido hechauna aceptableinventariaciónde la fauna, a saber:La Selva

(CostaRica), Barro Colorado(Panamá),Manaus(Brasil), Manu (Perú) y SantaCecilia

(Ecuador).AunqueDuelíman(1990)comparéla comunidadherpetológicaa varios niveles,

ahorasólo nos interesala comunidadde anfibios. Añadiremosaquícomparacionescon la

comunidadde Boracéla[Brasil (Heyer et al., 1990)], CuzcoAmazónico[Perú(Duelimany

Salas,1991)] y Trois Sauts[GuayanaFrancesa(Lescure,1986b)].

Los valoresdel Coeficientede SemejanzaBiogeográficaobtenidossemuestranen la

Tabla 6.1. ParaPuertoAlmacén, el coeficentemás alto seobtienecon CuzcoAmazónico

(0.47), localidadsituadaa unos850 km al NO, seguidode Mann (0.45),a unos 1050 km en

igual dirección, y de SantaCecilia (0.35), a 2400 km tambiénhaciael NO. En cambio, los

coeficientesson bastantemás bajoscon Manaus,que estáa 1400 km hacia el N, y con

Guayana,a 2200 km tambiénhaciael N (0.21 y 0.28 respectivamente>.El hechode que la

distanciapesamenosquelos componentesbiogeográficos,aunasentándoselas comunidades

en mediossemejantescomoel bosquetropical o subtropical,seponedemanifiestoporel hecho

de que el coeficienteesun orden de magnitudmayor con Barro Colorado(0.10) que con

Boracéja(0.01),a pesarde que la primera localidaddista de PuertoAlmacéncasi 3500 km

haciael NO, y la segunda2000 km hacia el SE. Esto es un reflejo de la peculiarhistoria

biogeográficadel bosqueatlánticobrasileñoy su altísimoporcentajedeendemismos(Duelíman,

1988; Heyer, 1988).Los datosponende manifiestoademásla grancomponenteamazónico-

occidentalde la anfibiofaunade PuertoAlmacén,comoya seapuntóanterionnente.Aunqueen

los datossobreManausno se incluyenespeciespropiasde mediosabiertos(comoH. punctata

,

£~gj~rbei,5. nebulosa,5. rubra, 5. lacteus),si incluyésemoséstasy otrasno consideradaspor
Zimmermanny Rodrigues(1990)(como B. marinus.B. Eranulosus,H. multifasciata,etc.),

todavía obtendríamoscoeficentesmás bajos a los obtenidoscon las tres localidadesde la

AmazoniaOccidental,pero mayoresque con el obtenidocon la GuayanaFrancesa.Porotro

lado, las contribucionesa que el CBR no sea siempreigual a O entre localidadesalejadas

geográficao biogeográficamente,comoBarro Coloradoy Boracéia,sedebenen su mayorparte

aespecieseurioicasy de ampliadistribución,comoP. venulosaeH. minuta

.

Uno de los primeros factoresaparentementecorrelacionadoscon el aumentode la

diversidadde especies,pareceser la latitud, de modo que la primeraaumentaen relación

inversaa la segunda;las razonesque se han argumentadoson variadas,y el fenómenose

deberíaa la actuaciónde variadosmecanismosecológicosno mutuamenteexcluyentes,tal como
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intentanexplicarlas diversasteoríaspropuestas(parauna revisióndel tema,ver Rohde, 1978).

Noobstante,a esteaumentode ladiversidadamedidaquenos acercamosa la latitud (», quese

cumplede un modo general,le afectanmuchasexcepcionesy alteraciones,en funciónde las

particularidadesdecadaáreay tipo de organismosconsiderados.Porejemplo,para las plantas

de la CuencaAmazónicaseha dichoqueel gradientede diversidadsiguemásbien la longitud

que la latitud,demodoquela diversidadesmásalta a medidaque nosdesplazamosde E a O

(Duckey Black, 1953).Lo mismoparecesercierto parael casode los anuros,probablemente

debidoa unamenorprecipitaciónanualen la parteinferiorde la cuenca,y a la existenciade una

marcadaestacionalidad(Duelíman, 1988); también, a grandesrasgosy por los mismos

motivos, la diversidaddisminuyesegúnnosvamosalejandode la líneadel ecuador.Siguiendo

unadirección NO-SEdesdeel piedemonteandinoecuatoriano,encontramosun gradientede

diversidadde anurosdesdelas 86 especiesde SantaCeciliaa las 22 de Filadelfia,en Paraguay

(Duellman, 1988),aunqueel origen de lasdiferentesespeciesvaría,yenel casodeestaúltima

localidadcasitodasson ya cerrado-chaqueñas.PuertoAlmacén,con sus40 especies,sehalla

en una posiciónintermedia.Sin embargo,es interesanteconsiderarque 9 de ellasno sonde

origenamazónicoy quemásal nortedePuertoAlmacén no necesanamenteencontraríamosun

numerototal de especiesmayor,al no serquizásustituidasestas9 especiesporotrastantas

amazónicas.Así, la latitud mássureñade PuertoAlmacén respectoa Perseverancia,puede

suponeren estecasounamayordiversidad,puessin seren los doslugaresla vegetaciónmuy

diferente,el cerradoquedaen cambiomuy lejos de Perseveranciay casi no seaportaránpor

tantoespeciespropiasde tal formación.

6.4) Origen de la anurofauna.-

6.4.1)El Terciario.-

Aunqueno abundaremosen los datosexistentessobrela distribuciónde los anfibiosen

el Terciario(ver porejemploLynch, 1971; EstesyReig, 1973; Savage,1973),síesimportante

al menosseñalarque, tal como apuntaSavage(1973).la historiaevolutiva de los anfibios

actualesestáasociadasobretodo al gran continentede Gondwana,y vadosde los grupos

existentestienensu origen en las tierrasemergidasduranteel Jurásicoqueconstituiríanla actual

Sudamérica.En general,seadmitaunaevoluciónin sim paralos anfibiossudamericanosdesde

e] Cretácico,en queSudaméricay Africa sesepararon, aunquehubo inwrcambiode faunascon

Centroaméricay la región holárticaen el Cretácicotardíoy muy especialmenteen el Plioceno,

con la conexión definitiva de los dos subcontinen:esa travésde Panamá(Savage,1982;

Vanzolini y Heyer, 1985).La existenciade gruposde herpetosholárticosy/o centroamericanos

evolucionadosen Centroaméricaesnotableen el norte de Sudamérica,y sobretodo en la

regióndel Chocó(Duelíman,1988),mientrasque en el centroy surde Sudaméricasehallan

pocosrepresentantesde talesgrupos.Dentrode los anfibios, llegana Bolivia algunosejemplos,
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comoBolitoglossaaltamazonica(únicasalamandrapresenteen el país)y Ranaoalmines(único

Ranidae).pero ningún elementode origen Centroo norteamericanoestápresenteen Puerto

Almacén. Los eventosevolutivos acaecidosduranteel Terciario en Sudamérica,donde

imperaron60 millones de añosde relativaestabilidadclimática(Haffer, 1969), no explican

prácticamentela distribución actualde las especies.Si bien la especiacióntuvo lugaren el

Paleoceno-Miocenopara muchosleptodactílidos(Heyery Maxon, 1982a; 1982b; Maxon y

Heyer, 1988> y probablementetambiénparalos huidosde las zonaselevadasde los escudos

guayanésy brasileño,y en el Plio-Pleistocenoparalos huidosandinos(Duelíman,1986),la

distribución actualde gran partede la faunade tierrasbajasseexplicaríasobretodo como

consecuenciade los eventosclimáticospleistocénicos.Así, las distribucionesde las familias y

de los génerosde anurosresponderíana los eventosterciariosy las de las especiesa los

cuaternarios(Simpsony Haffer, 1978).SegúnHaifer (1979)casitodaslas especiesactualesde

vertebradosamazónicosseríande origenpleistocénicoy sólounaspocasserianpliocénicas.

6.4.2)El Cuaternario.-

Durantelargo tiempo y hastano hacemucho (ver por ejemploSchwabe,1969) se

consideróquela altísimadiversidadbiológicade los bosquestropicaleseraengran partedebida

a la inmutabilidaddeestosa lo largode millonesde años(“teoría dela constancia”;ver Fischer,

1960; Connely Orias,1964). Laestabilidadde los recursosy de las condicionesambientales

permitiría mayoresespecializacionesen dietay usodel microhábitat,y por tanto los nichosse

haríanmáspequeños(Klopfer y Mac Arthur, 1961),llevandoasíaun “empaquetamientode

especies”(Mac Arthur, 1969; 1970). Sin embargo,aestefactor,quedesdeluegofavorecela

diversificación,seha añadidootro igualmentediversificador.Sobretodo a partirde las ideasde

Moreau(1963; 1966),seha venidoaceptandoque,contrariamentea lo que antesse pensaba,

los bosquestropicalesdel planetanormalmenteno permanecieroninalteradosa lo largodel

Pleistoceno,sino que sufrieron contraccionesy extensionesen su área de distribución,

correspondientesa la alternanciade periodosfríos y secoscon periodoscálidosy húmedos

como el actual.La evidenciabiológica de talescambiosen la región Neotropicalseha ido

poniendode manifiestocon importantesestudiosde los patronesde distribución actualesen

diversosgruposdeorganismos,destacandolos mamíferos(Herschkovitz,1969),aves(Haffer,

1969; 1974), reptiles(Vanzolini y Williams, 1970; Jackson,1978),anfibios (Duelíman,1972;

1982; Heyer, 1973a;Duelíman y Crump, 1974), insectos(Spasskyet al., 1971; Brown et al.,

1974), árboles(Prance, 1973), etc. Además,existe también evidencia palinológica y

geornorfológica(Damuthy Fairbridge,1970) ¡paraunarecopilaciónde trabajossobreel tema,

ver Prance(1982)J, Estecrecientesaberha fortalecido la llamada“woría de los refugios”

(Haffer, 1969),segúnla cual, durantelos periodosglaciales,fríos y secos,el bosquetropical

se habríaconservadoúnicamenteen algunosenclavesfavorablesquehabríanservidocomo
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refugioa la faunaforestal(Haffer, 1969; 1974; 1979; Vanzolini y Williams, 1970;Vuilleumier,

1971; Miiller, 1972). A pesarde que los refugiosson en última instanciano un fenómeno

biológico, sinoel resultadode un fenómenogeológicoy paleoclimatológico(Haffer, 1979),sus

consecuenciasbiológicassonenormes,ya queuna especiepodríaversedisgregadaen doso

máspoblacionesaisladas,lascualespodríanponersede nuevoen contactotras restablecerselas

condicionesdepartida,y en estepunto,la diferenciacióndedichaspoblacionespodríahaber

sido suficientecomoparahabersealcanzadoel aislamientoreproductivo.La repeticiónde varios

de estosciclosa lo largodel Pleistocenopuedeexplicarlapresenciaen simpatríade doso más

especiesfilogenéticamentemuy próximas,yaqueesteprocesovicariantepodríadar, a partirde

una sola especie,hastaochoespeciesdespuésde cumplirsetres ciclos (Duelímany Crump,

1974; Duelíman,1982).Además,todo el procesode especiaciónsepodríaver catalizadopor

mecanismosprevios de ‘diferenciaciónpordistancia’, segúnla cual en una especiecuyos

individuos poseenáreasde campeovarios órdenesde magnitud menoresque el áreade

distribución de la misma,el flujo genéticoentrepoblacionesextremases mínimo o nulo,

favoreciéndoseasísu diferenciación(ver White, 1978).Sin embargo,aunqueesindudableque

el procesovicariantepostuladopor la teoríade los refugiosjunto con la predictibilidaddel

ambienteaconoy medioplazohandeseren granmedidalacausade la altísimabiodiversidad

del bosquetropical, la teoríano explicaporsímismatodala diversidadde la biota amazónica

ni, en todoslos casos,la coexistenciaen simpatríadevariasespeciesfilogenéticametnecercanas

(Simpsony Haffer, 1978).En estesentido,hay que teneren cuentaque los períodossecos

también provocaronextinciones y que los bosquesamazónicosantesdel Pleistoceno

soportaríanyauna alta diversidadbiológica(Simpson,1982).La teoríade los refugios,con ser

ampliamenteaceptada,tienede todos modosalgunosinconvenientesderivadosno sólo de la

falta de algunaspruebasgeológicasy paleoclimáticasconcluyentes,sino de la ausenciade

consensoy claridaden los postuladosde muchosautores.En efecto, un aspectotan básico

comocuálfue la correlacióntemporalentreperiodosglacialese intergíaciales,con periodos

secosy húmedosy/o fríos y cálidos,ha sido tratadode distintasformasy presentandovariadas

combinacions(ver porejemploHaffer, 1969; 1979; Vuilleumier, 1971; Simpsony Haffer,

1978).De un modo generalseadmiteno obstanteque los periodosglacialesfueron los áridosy

fríos, y que los intergíaciales(comoel actual),los húmedosy cálidos.La teoría,tal comofue

propuestapor Haffer (1969),ha sido parcialmentecuestionadapordiversosautores,aunque

normalmentesusargumentossebasanen la ausenciade adecuaciónentrelos postuladosde la

teoríay los resultadosobtenidosen susestudiospaniculares,o en la posibilidaddeexplicarlos

fenómenosobservadospor medio de otrashipótesisalternativas(ver por ejemplo, Lynch,

1982; 1988; Beven et al., 1984; Connor, 1986; Salo et al., 1986; Salo, 1987; Colinvaux,

1989).A pesarde todo, la teoríade los refugioscontinúasiendola másplausiblehipótesispara

darcuentade los patronesde distribución y diversidadobservadosen la biota amazónica.En
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síntesis,el panoramade la Amazoniay zonasaledañasduranteel Pleistocenoy el Holoceno,ha

sido máso menosel queexponemosa continuación.

Hastael Plioceno,el bosquetropicalocupabamáso menostodala CuencaAmazónica,

cuyo relievey geomorfologíaeranya básicamentelos actuales.Así, lasalturasmásnotablesse

dabany se dan en las zonasperiféricasde la cuenca(Andes,escudosguayanésy brasileño)y

tantoantescomoahora,la pluviosidaderaahímásalta debidoal choquede las capashúmedas

de la atmósferacon las laderas,su ascensión,y su consecuenteenfriamiento (Simpsony

Haffer, 1978).Seprodujeronquizá 13 glaciacionespleistocénicas,en las quela precipitación

global disminuyóen un 20% (Colinvaux, 1989),pero en las regionescitadasy en algunas

otras,la precipitaciónsiguió siendosuficienteparael mantenimientodel bosquetropical; así,se

formaronuna seriede refugiosperiféricos,determinadosen última instanciaporel relieve

(AbSaber,1968),quedandoel restodel paisajedominadoporsabanasy cerrados.En tales

periodosáridos, la temperaturabajóentre3o y 4•50 C, haciendolas zonasbajasmássecasy

frías queen la actualidad;el bosquemontanosedesplazóentoncesa menoresaltitudesy el

bosquetropical de llanurasealejómáso menosde laszonasaltas,másfrías (Haffer, 1979;Liu

y Colinvaux, 1985).En los últimos 100.000años,al menoshubo tres fasesáridas,cadauna

con una duraciónde5-10.000años(Simpsony Haffer, 1978).Estasfasestuvieronlugarhace

aproximadamente21-13.000años,11-9500añosy 4500-2500años(Vanzolini y Ab’Saber,

1968; Damuthy Fairbridge,1970; Vanzolini y Williams, 1970;Van Geel y VanderHammen,

1973; Heme, 1974).Duranteellas,los bosquessevieronreducidosa manchasrelictas en

lugarespropicios, y estasmanchascasi siemprefueron las mismas,produciendosobrela

diferenciaciónde la faunaun “efectode resonancia”,al versede nuevoaisladaspoblacionesque

ya habíandivergidoporaislamientopreviamente(Vanzolini, 1973).Al menosalgunosperiodos

intergíacialesfueron máscálidosque el presente(Vuilleumier, 1971), lo que dió lugar a

introgresionesmarinasnotablesen el caucedel Amazonas(Haffer, 1969).En estosperiodos

[por ejemplo, hace 7(X)0 años (MUller, 1968)] se produjeroncontactos,aunqueno muy

extensamente,entrela selvaamazónicay la selvaatlánticadel sudestede Brasil (Haffer, 1969).

Dichoscontactostuvieronlugarvariasvecesy pordiferentesvías: Norte, centroy Sur(Dixon,

1979). Durantela última fase árida, ya en el Holoceno(hace4000-2500años)hubo una

crecienteexpansióndel cerrrado,pero la fragmentacióndel bosquefue menos intensay

básicamentequedópartidoen dosgrandesbloques,unoen la panealtade la cuencay otro en la

partebaja,divididos por un corredorsecocon direcciónSE-NO,que va aproximadamentede

Santarema Obidos(“Corredorde Reinke”); hoy, esaregiónpresentamanchasaisladasde

cerradoy recibemenosde 2(XX) mm de precipitación(menosde 1500mm en su áreacentral),

abriéndosehaciael Noroestehastael nortede Colombiay haciael Suroestealcanzando,a través

de Bolivia, el valle de Huallaga,en Perú(Reinke,1962; Vanzolini y Ab’Saber,1968; Haffer,

1969; 1979) (Fig. 6.10).El corredorde Reinkefue asíla vía de conexión entreel chacoy el

Caribeduranteel Pleistocenoy quizáel Plioceno(Sarmiento,1976; Solbrig, 1976).Además,
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en estaépocadebieronde permanecerbosquesgaleríaa lo largo de los principalescursos

fluviales, los cualespudierontambiénservir de refugios.comolo son en la actualidad(Meave

et al., 1991).Trasesteúltimo periodode expansióndel cerrado,comenzóhaceunos4000años

un periodomáshúmedoy cálido (Van der Hammeny González,1960),pero menosqueotros

anteriores(Vanzolini, 1974); la tendencianaturalactual pareceserhacia una regresióndel

bosquetropical en el nortede la Amazoniay una expansiónen el sur (Journaux,1975).

Fig. 6.10 Precipitación anual
(Modificado de Reinke, 1962)

total en la Cuenca Amazónica

¡32

¡o.

LSD...
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6.5) Bolivia y la teoría de los refugios pleistocéniCOS.-

Diferentesautoreshan propuestomultitudde refugiospleistocénicosen el Neotrópico,y

correspondientescentrosde distribución(parauna recopilaciónde los mismos,ver Millíer,

1972; Brown, 1976; Haffer, 1979).A nivel específico,a la faunabolivianade las tierrasbajas

le hanafectadoo lepodríanhaberafectadoprincipalmentelos siguientesrefugiosamazónicos

(compiladosporHaffer, 1979) (Ng. 6.11):

- Napo-Ucayali;incluye todoslos subrefugiosdel piedemonteandinodesdeel surdeColombia

hastael centrodePerú(Putumayo,Abitagua,Napa,Marañón,Huallagay Ucayali).

- Inambari;cuencadel río MadredeDios, en el surde Perú.

- Yungas;centrode Bolivia, desdelos YungasdeLa Paza la regióndel Amboróen SantaCruz,

a travésde todo el Chaparecochabambino.

- Guaporé;regiónde la SerradosParecís,en Mato Grosso,junto a la fronterabolivianadel

nordestedel departamentode SantaCruz.

- Rondónia;regiónentrelascuencasaltasdelos ríosJipiranáy Roosvelt.

- Madeira;regiónentrelos ríos Madeiray Purusal nortede Humaitá,Brasil.

- Belém; áreapróximaalOcéanoAtlánticoal surde ladesembocaduradel Amazonas.

- EscudoGuayanés;incluye variosrefugiosdentrode estaformaciónprecámbrica(Roraima,

Imerí,Guayana,etc.).

Haffer (1969)encuentratres centrosprincipalesde distribuciónen la Amazonia,que

agrupana los refugios propuestos.Uno abarcala mitad occidental,desdeel río Negro al

Madeira; otro, del río Tapajósal OcéanoAtlántico, y otro se ubica en las Guayanas.

Adicionalmente,habríaotros centrosmenosimportantes,uno de los cualesestaríaentreel

Madeiray el Tapajós.Aunqueesaúltima región seha consideradomáspobreen anfibiosque

otras, y una barrerapara las especiescon distribución en arcoamazónico(Lynch, 1979;

Duelíman,1982),Heyer(1977a; 1988) ha mostradoqueestasinterpretacionesno corresponden

a la realidady sí a una insuficienteprospecciónde la zona.De un modo general,los grandes

ríos habríanservidomásparafrenar la dispersiónqueparainducirdiferenciación(Simpsony

Haffer, 1978),peroen el casode los anfibiostampocoparecenhabersidobarreraseficientes.
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Ademásde los centrosde distribuciónmencionados,parala faunabolivianahantenido

tambiéncrucial importanciados de los centrosde dispersiónpropuestospor MUller (1972): el

del Chacoy el del Cerrado.

Todo lo dicho nospermiteimaginarquedurantelas fasesáridasdel Pleistoceno,las

tierrasamazónicasde Bolivia fueronunagranextensiónde cerradocruzandodeEsteaOeste,

con una granmanchade bosquetropicalen la región del Chapare,y probablemente,bosques

galería irradiandohacia el Norte, siguiendolos cursosde grandesríos comoel Beni y el

Mamoré. Hastaqué punto estosbosquesgaleríasirvieroncomovía de contactoentreunos

refugiosy otros es difícil de evaluar.La cuencaamazónicabolivianapodríainclusohaber

sufridocatastróficasinundacionesholocénicasy el aspectoactualde susríos no tenernadaque

ver con el aspectopre-holocénico(Campbellet al., 1985).Esto, no obstante,presumiblemente

no habríaafectadotantoa los anfibioscomoaotrosseresvivos.

La vegetacióndePuertoAlmacénfue con seguridadde cerrado,durantelas fasesáridas

pleistocénicas,pueshay evidenciade queenel nortede Rondóniaeraestala vegetaciónque

existía(Absy y Van derHammen,1976; Haffer, 1979).Todavíahoy, tal formaciónestáasólo

unos 40 km hacia el sur de PuertoAlmacén, y penetrahaciael Oeste a travésde los

departamentosde SantaCruz, Beni y La PazhastaalcanzarPerú(Pampasdel Heath).Las

conexionesdel bosquede PuertoAlmacéncon otrasregionesselváticascomola del Chapareo

los refugiosde Rondóniay Guaporé,con seguridadsólo sehandadoen periodosalmenostan

húmedoscomoel actual.

6.6) Origen de los anfibios de Puerto Almacén.-

Fijándoseya en los patronesdedistribuciónactualde las especiesde anurosde Puerto

Almacén, podemoshipotetizarsobreel posibleorigen de ellas. Peroanteses importante

estableceralgunasconsideracionessobresuspreferenciasecológicasen cuantoal tipo de hábitat

(bosqueo espaciosabiertos)y dominios ocupados,y sobre la distribución, Como ya se

comentéanteriormente,segúnHeyery Maxon (1982a),dentrodel géneroLeocodactvlusno hay

especiespropiasdebosquequeentrenen el dominio de los espaciosabiertos(chacoy cerrado),

perosiseda el fenómenocontrario(y esunade las causasde la mayordiversidaden el medio

forestal). Así, dentro del dominio forestal sepuedenhallar especiespertenecientesa tres

modelosde evolución: 1) especiesadaptadasal bosqueque evolucionaronen el dominio

forestal; 2) especiesadaptadasa espaciosabiertospero evolucionadosdentrodel dominio

forestal; y 3) especiespropias de espaciosabiertos,que evolucionaronen dominios

morfoclimáticosde espaciosabiertosy conquistarondespuésel dominio forestal.El caso2)

responderíaal modelodeespeciaciónpropuestoporVanzolini y Williams (1981),segúnel cual

una especieforestal con preadaptacionesparavivir en espaciosabiertos,podría adaprarse

definitivamentea ellos y asíno extinguirseenel casode queel refugio al que se vió recluida
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desaparecieraprogresivamente(“vanishing refuge’>. Los tres modelos anterioresson

generalizablesa todos los anurosy obviamentesepodríaañadirotro cuartomodelo,de interés

para el estudiode la distribuciónde los anurosde PuertoAlmacén, y es el de las especies

adaptadasaespaciosabiertos,que viven y evolucionarondentrodel dominio de los espacios

abiertos.Con frecuencia,los modelos3) y 4) se presentansimultáneamenteparaunamisma

especie.Porotro lado,veremosquelas especiesindiferentesencuantoal hábitat,normalmente

pertenecenal modelo 2); su distribuciónestádentrodel dominiomorfoclimáticoforestal,pero

ocupanen él tanto áreasabiertascomoel propiobosque,y su dispersiónpodríaestarligada

tanto a los periodoshúmedoscomo a los áridos.Porsu parte,Vanzolini (1963)opinaqueen

realidadno existeunafaunacaracterísticadel cerrado,sinoquedesdelas Guayanasal sudeste

deBrasil, hay una faunaforestaly unafaunade espaciosabiertosinterrelacionadas,y que par

ejemplo,las especiesselváticasheliófilas provienenen algunoscasosdel cenado.Gallardo

(1966; 1979)manifiestaque la faunachaqueñaprovienede la litoral - mesopotámica,quea su

vez tiene su origenen la guayano- brasileña,y Heyer (1988)opinaque en realidadaún no

conocemoscasi nadade la interrelaciónentrelas faunasde las caatingas,la Amazonia,el

cerradoy el chaco.

Dentro de las especiesque hemos consideradode distribución neotropical,ft.
tvphoniusesun ejemplodel modelo 1); las poblacionesde PuertoAlmacénprobablemente

correspondana una forma vicarianteendémicadel sudoestede la CuencaAmazónica,

diferenciadaen algunode susrefugios;no hemoscomparadoconejemplaresdeMatoGmssoo

Rondónia,perolos de PuertoAlmacén no parecendiferir a primeravistadelos del Chapare,de

modoquesu origenbienpodríaestaren el refugioImeri o en el Yungas.

Elachistocleisovalispuedeserconsideradotentativamenteun ejemplodel modelo4) (y

en menormedidatambiéndel 3), con origen en el áreadel cerrado y posteriordispersiónpor

los espaciosabiertos,entrandoalgoenel dominio forestal.

Leptodactvlusbolivianus,P. venulosay 5. rubrasonespeciesindiferentesen cuantoal

tipo de hábitat,y sepodríanenglobaren el modelo2); parececlaroqueal menosP. venulosay

5. rubrason especiesevolucionadasen el dominio forestal,bien adaptadasa los dos tipos de

hábitat,y seríanportantocandidatasa diferenciarseen especiesexclusivasde espaciosabiertos

anteotro eventoglacial. El origen geográficode ambasen la biota amazónicaes, con la

información actual, difícil de hipotetizar. Por su parte, L. bolivianuses, junto con L

.

macrostemum,la únicaespeciedel grupoocellatusqueocupael dominioforestal,y parecepor

tantoserun ejemplodel modelo3). No obstante,comoya seha dicho,hay que teneren cuenta

que en el géneroLeptod.~ctvlusla especiaciónfue anterioral Pleistoceno(Heyery Maxon,

1982b; Maxon y l-leyer, 1988) y la teoría de los refugios explica así pocos patronesde

distribución y ningunode especiación(Heyery Maxon, 1982a).

Dentro de las especiescon distribucióncategorizadacomosudamericana,fl~ffigj~j~

pareceun representantetípico del segundomodelo,y se habríadiferenciadosiguiendoel
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esquemapropuestopor la teoríadel refugio evanescentede Vanzolini y Williams (1981).El

origendel grupogranosa,en el que seengloba1-1. punctata.pareceestaren las Guayanas

(Duelíman,1986),y dichaespeciehabríasufridounaexpansiónhaciael Surdurantealgunafase

árida,hastaalcanzarinclusoel dominio chaqueño.El casodeH. ~eo~nphicaesen todo igual al

anterior,salvoqueno alcanzóel dominio chaqueño,pero síel sudestede Brasil desdeel Oeste,

a travésde las tierrasaltasdel escudobrasileño(Lynch, 1979). Las poblacionesperuano-

bolivianascon membranasrojas,representanen cambiounadiferenciaciónrecienteligadaal

refugio Inambari. Hvla minuta pertenecea los modelos3) y 4) y su origen es difícil de

estableceren tantoen cuantono estánclarassus relacionesfilogenéticas(verDonnellyy Myers,

1991).Leutodactvluswagneri representade nuevoal modelo2), tiene su origen en Guayanas

(Heyer, 1970)y alcanzólas costasdeBrasil porel Norte (Lynch, 1979); su distribución,dado

su caráctereurioico, no debióde versereducidasustancialmenteen los periodosáridos(Heyer,

1973).

Dentrode lasespeciesconampliadistribuciónorinoco-amazónica,E. nictusperteneceal

modelo 1) y su origen pareceestaren el centrodedistribuciónalto-amazónico,peroesdifícil

dar mayordetalle,puesmásde unaespecieestáimplicadaen lo que hoy seentiendeporE
pictus; las poblacionesdel noroestede Bolivia y surestedePerúrepresentancasi segurouna

especieno descrita,evolucionadaen el refugiolnambari.Ceratouhryscomutaestambiéndel

modelo 1); la prácticaausenciade variabilidadconsistentea lo largode su extensaáreade

distribución indica que posiblemente,másque tratarsede una especiecuyaspoblaciones

aisladasen refugiospleistocénicoscoalescierondespués,lo queocurreesquereconquistótoda

la Amazonia a partir de un sólo refugio (Lynch, 1982); cuál fue éstees una incógnita.

Osteoceohalustaurinusestambiéndel modelo 1) y probablementeevolucionóen laAmazonia

Occidental,perosu ampliadistribucióny ausenciadetendenciasclarasen la variabilidad(Trueb

y Duellman,1971)no permitenconcretarmás.Lasotrascutroespeciesorinoco-amazónicasson

indiferentesrespectoal hábitat. Adenomerahvlaedactvlaseincluye en el modelo 2>; no está

presenteen la región septentrionaldel refugio Napo-Ucayali.perosienel restode la Cuenca

Amazónica,alcanzandoinclusoel nortedel cerradoy puedeque las inmediacionesdel chaco

(Heyer, 1973);asimismo,alcanzóel nortedel bosqueatlánticodesdeel Norte (Lynch, 1979).

Su origenpodríaestaren Guayanas,perola sistemáticadel géneroy especialmentedel par

andreae-hvlaedactvla,esdemasiadocomplejay mal comprendidacomo paraproponerde

momentoun modelode su evolución.De L. mvstaceusno sepuedetampococonocersu origen

en basea los refugiospleistocénicos,dadasu antiguedadpliocénica(Heyery Maxon, 1982a).

No obstante,las otrasespeciesdel grupofuscusson todasde espaciosabiertosy casi siempre

habitanen el dominio abierto;algunasentranen el dominioforestal, perono en la medidaen

quelo haceL. mvsraceus.Por tanto,eslícito considerarquese tratade unaespeciedel modelo

3), probablementeevolucionadaen los límites de la región cerrado-amazónica.Hvla

leucoohvllataesun claroexponentedel modelo 2); un esquemade la filogeniay biogeografía
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del grupoha sido propuestopor Duelíman(1982),segúnel cual su centrode diversificaciónfue

el refugioNapo-Ucayali,peroH. leucoohvllatatendríasu origen en Guayanas.Porúltimo, $z

lacteuspareceuna formade origenamazónicoo guayanés,aunquecon los conocimientos

actualesno esposibleprecisarsu origencon másexactitud.

Dentrodel grupode especiesde distribuciónamazónico-occidental,Phvllomedusaso

.

estádentrodel primermodeloy tienesu origenen el refugio Inambario en el Yungas,aunque

tampocoesdescartableun origenen el Madeira[recordemosque de no serciertaslas citasde

Cochran y Goin (1970) en Colombia, la especietendría la categoríade amazónico-

sudoccidentall.Pocosesabede la distribucióndeestaespecieno descrita,quepareceseruna

formavicaria de P. tarsius.Lasotrascinco especiesson máso menosindiferentesrespectoal

hábitat. Hvla bifurca es un representantede los modelos 1) 6 2), y su casomereceun

tratamientomásdetallado.Las poblacionesdePuertoAlmacénpuedenpertenecera unaforma

aislada en el refugio lnambari o en el Yungasduranteun episodioglaciarreciente,pues

presentanciertasdiferenciascon las poblacionesde su centrode origen en el refugio Napo-

Ucayali,perosin alcanzaraparentementeel nivel específico.El polimorfismoobservadoenel

diseñode las poblacionesdel extremonoroestede Bolivia, con ejemplaresigualesa los de

PuertoAlmacén,ejemplaresigualesa los deEcuador,y ejemplaresintermedios,quizáresponda

a la hibridaciónproducidaduranteun contactosecundarioantesde otrafasede aislamientode

las poblacionescorrespondientea otro periodoárido. Si el hechode no conocersepoblacionesa

mediocaminoentrelas de Ecuadory las del surde Perúy Bolivia sedebesólo a la falta de

prospeccióny no a unaausenciareal,el polimorfismoindicadose podríaexplicarcon un solo

ciclo de aridez,y la zonade la fronteraBolivia-Brasil-Perúseríaun áreadecontactoactualentre

poblacionesantañoseparadas.Porel contrario,si esafalta en el centrodePerúesreal,dicho

polimorfismopodríaserexplicadomediantedosciclosde aridez.Hvla leali, tambiéndentrode

¡osmodelos1)6 2), esunaespeciepropiadel amplio centrode distribuciónNegro-Madeira.La

distribuciónconocidade la especieno permitepor el momentodecirmásquequesu origen ha

de estaren uno cualquierade los refugiosamazónico-occidentales.La zoogeografíade H

.

parviceosha sido estudiadapor Duelímany Crump (1974),quienesproponenparael grupoun

modelo de evolución basadoen tres expansionesy dos contraccionesde la masaforestal.

AunqueactualmenteH. narviceosesdedistribuciónamazónico-occidental,un ancestrosuyo

debióde estarmás extendido,ya que Ja especiees filogenéticamentemás próxima a H

.

microns,del sudestede Brasil, que a otras especiesamazónico-occidentales.El ancestro

recientede H. Darviceosdebió no obstantealsíarseen el refugio Napo-Ucayali.Hvla riveroi es

otra especiedentrodel modelo 1) 6 2) y con origen en algún refugio dentrodel centrode

distribución Negro-Madeira.Scinax parbeiesotro representantede los casos1> ó 2); parael

gruporostrata,al quepertenece,Duelíman(1986)dacomoorigen las Guayanas.desdedonde

sehabríaexpandido;posteriormente,sehabríadiferenciadoen el refugio Napo-Ucayaliy

colonizadodespuésla mitad occidentalde la CuencaAmazónica(Duelíman, 1972).
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Las seis especiescon el patrónde distribuciónen AmazoniaOccidentaly Guayanas

tienenen comúnpertenecertodasal modelo 1). Estepatróntiene su explicaciónen queen un

períodohúmedocomo el actual,ciertasespecieshan reunido sus poblacionessiguiendoel

“Arco de Roraima” (Lescure, 1977). El corredorde Reinke ha impedido en cambio la

dispersiónpleistocénicahacia el Sur de los anurosforestalesque alcanzaronlo refugios

guayaneseso sediferenciaronen ellos (Lescure, 1975>. Sin embargo,Hoogmoed(1979)

manifiestaque el citado patrón de distribución a travésdel arcode Roraimano es fácil de

explicarsi no esen términosde competencia.El hechode quelas seisespeciesseandel modelo

1) y no hayaespeciesdel modelo2) con igual distribución,seexplicaríaporqueestasúltimas

no habríantenido tantasdificultadesen colonizarotraszonasde la Amazoniavía corredorde

Reinke. Las seisespeciessehandiferenciadoen el refugioNapo-Ucayalio en algunodelos de

Guayanas,perocuálesen cadauno, ya esmásdifícil de saber.

La únicaespecieamazónico-oriental,5. nebulosa,es un claroejemplodel modelo2).

Pertenecienteal gruporostrata,de origen guayanés,estaespecieeslaúnicade PuertoAlmacén

que sediferencióen el refugiode Belém (Duelíman,1972; 1986),desdedondeseexpandió

alcanzandola AmazoniaCentral,Guayanasy el nortedel bosqueatlántico(Lynch, 1979).Su

especiaciónseguiríael modelodel refugioevanescente.

Las dosespeciesde la AmazoniaSudoccidentalpertenecenambasal modelo 1) y están

obviamenteligadasa refugiosde la zona.Hyla acreana,registradaen Perúsólo en la parte

sudoriental(Henle, 1992) y aparentementeausentede Rondénia(Vanzolini, 1986>, pero

registradaen el oestede Brasil tan al Norte como Pauiní(Heyer, 1977), tiene su origen

probablementeen el refugioMadeira.La dispersiónde la especiehaciael Surhastala latituddel

ParqueNacional Amboró, bien pudo verse facilitadapor los bosquesgaleríade los ríos

Mamoré e Ichilo. Scinaxchicuitanapodríahabersediferenciadoen el refugioInambari,pero

poco seconoceaúnde Jadistribucióndeestaespecie.

Porúltimo, las nueveespeciescon distribucióncerrado-chaqueñaseenglobantodasen

el modelo 4); no obstante,en una bandamás o menosanchahaciael interior del dominio

forestalen la zonade contactoentreselvay cerrado(en la que se halla PuertoAlmacén),se

comportancomopertenecientesal modelo 3),estoes,comoespeciesque viven en formaciones

abiertas,evolucionaronen el dominio del cerradoo en el del chaco,y sedispersaronluegopor

el dominio forestal,ocupandoen él los enclavesabiertos.Obviamente,todaspertenecena los

centrosde dispersióndelchacoy el cerrado.Bufo varacnemisparececapazde penetrarbastante

en el dominio forestala travésde las orillas de los ríos y de los mediosantropógenos.Las fases

áridasy laactualvegetaciónle hanpermitidoalcanzarporel Oesteel piedemonteandino.Allí

dondeexistesucongénereB. marinus,queocupalos mismosenclavesabiertos,j3. paracnemis

no existe actualmente,como por ejemplo en Rondónia o en la región del Chapare.

Leptodactvluselenaedebió de seruna especiemás extendidadurantelas fasesáridasdel

Pleistoceno,como lo atestiguasu presenciaactual en el peruanovalle de Huallaga,
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aparentementeconstituyendounapoblaciónaisladadel resto; lo hemoshalladoen Pandoy su

presenciaen las Pampasdel Heathno esen absolutodescartable.Másespectacularesel casode

L. labyrinthicus,que, al margende su gran áreade distribución por el chaco.,cenadoy

caatingas,muestraun rosariode poblacionesen pampasaisladasa lo largodel corredorde

Reinke,y una poblaciónen la costavenezolana.SegúnHeyer y Maxon(1982a)estaúltima

población, más diferenciada,tiene un origen pliocénico, y las del corredorde Reinke,

pleistocénico.Dichosautorestambiénexponenque la regiónmásricaen especiesdel género

Leptodactv!us, con un totalde siete,esprecisamentela zonadeunión entreArgentina,Bolivia,

Brasil y Paraguay,dondeconfluyentresdominiosmorfoclimáticos,peroque ningunadeellas

tienerealmenteahísu centrode distribución.Hvla ranicepspresentaunadistribuciónsemejante

a la de B. paracnemispero algomásamplia,alcanzandola AmazoniaCentral y Guayanas,

aunquea estaúltimaregión llegó vía caatingas-costaatlántica,y sólo sehalla cercadel litoral.

Duelíman (1982) propone un modelo de especiacióndentro del grupo lanciformis (o

albopunctata),segúnel cual H. raniceustendríaun ancestrooriginalmentedistribuidopor la

Amazoniaduranteuna faseáridadel Pleistoceno,que se habríavisto ¡negadoa la regióndel

cerradoduranteunafasehúmeda;Hvla multifasciataseríaunaformavicariantede H. raniceos

en lasGuayanas.Las poblacionesperiféricasde H. ranicepscontactanactualmentecon las de

las demásespeciesdel grupo. Hvla melanaravreaesotra especieque alcanzaGuayanasvía

caatingas-costaatlántica(Hoogmoed,1979).Hvla nanatieneunaformavicariaen la Amazonia

Central,H. walfordi, y no sesabebien si algunaspoblacioneshoy atribuidasa la primera,

pertenecenen realidada la segunda,en cuyo casoH. nanano alcanzaríalas Guayanas.Su

distribuciónseríaa grandesrasgossemejantea la de B. paracnemis,L. e)enaey S. fuscovaria

,

especiesqueno llegarona utilizarel corredorde Reinkeparadispersarsehaciael Norte,y que

tampocotraspasaronpor lacostael nivel de las caatingas.Porsu parte,C. albopunctatatiene

unadistribuciónrelativamenterestringida,ocupandoel centrodel cerrado,y P. albonotatusse

distribuye en cambio sobre todo por el chaco,presentandoambas,especiesvicariantes

parapátricas.No conocemosbien el gradode penetraciónde todo estegrupode especieshacia

el Oesteen Bolivia; al menosB. paracnemis,L. elenae,H. nanae H. raniceysalcanzaronhasta

las fronterasentrelos departamentosde Beni, La Pazy Pando.
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Fig. 6.11 Situaciónde los principalesrefugios o gruposderefugiospleistocénicos
implicadosen la distribuciónde los anurosde PuertoAlmacén. 1. RefugiosNapo
y Ucayal1; 2. Inambari;3. Yungas;4. Gtiaporé;5. Rondónia; 6. Madeira: 7. Beldm;
8. Refugiosguayancses.
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7) DISCUSION GENERAl4

Aunqueestavisión ya ha cambiadomucho,desdela décadade los 60, la competenciase

vino considerandocomo la principal fuerzamodeladorade la estructurade las comunidades

biológicas,y el término competenciaincluso ha sido utilizadocomosinónimode repartode

ircursos(verToft, 1985). Sin embargo,el papelpreponderantede la competenciaha sido por

otro lado muy cuestionado(ver Wiens, 1977; Schoener,1982; Connelí,1983) y seha puesto

énfasisen otrosfactorescomola depredacióno la disponibilidadde recursoscomoimportantes

reguladoresde la estructurade las comunidades(ver Connelí, 1975),especialmenteen áreas

tropicales.

Schoener(1974) establecióque el númeromás común de dimensionesdel nicho

ecológicoen las cualeslas especiespuedendiferir pataevitar lacompetencia,estressi no hay

límite en el máximo de dimensiones,o dos si tres es el máximo, y que las principales

dimensiones,porordendecrecientede importancia,sonespacio,alimento y tiempo. Si dos

especiessonsimilaresen unadimensión,debenserdisimilaresen otra.Las tresdimensionesse

puedensubdividir en un total de seis, a saber:macrohábitat,microhábitat,tipo decomida,

tamañodecomida,actividaddiaria y actividadanual.

Porotro lado,desdehacetiempose tuvo concienciade lamayordiversidadbiológicade

las zonastropicalesrespectoa las templadas,y hansido variaslas teoríase interpretacionesque

se hanpostuladoparaexplicarestefenómeno.Cadaunade ellasponeénfasisen un factor, sea

éste biótico o abiótico, como responsabledel patrón de alta diversidadobservado.Las

principalesteoríasson las que dan prioridada: la gran productividaddel medio (Connelí y

Odas,19M); laestabilidadclimática(Sanders,1968); la mayorpresiónde depredación(Paine,

1966); la alta heterogeneidadespacial(MacArthur, 1965); el mayor grado competencia

(Dobzhansky,1950); y la inmutabilidada lo largodel tiempo(Fischer,196<)) (paraunarevisión

del tema, ver Pianka, 1966; Rhode, 1978; Krebs, 1986). La última teoría explica la alta

diversidaddel bosquetropical partiendode la premisade que éstehabríasido un medio

inalteradodurantemillones de años, lo cual como ya secomentópreviamente,es hoy un

argumentodesestimado.Las demásteoríasno son mutuamenteexeluyentes,y los fenómenos

defendidosporunascomoexplicativosde la alta diversidad,no son en ocasionesotracosaque

causao consecuenciade los fenómenosdefendidosporlas otras.Fundamentalmente,se puede

considerarque en última instanciatodos los procesosqueoperanpuedenhacerlograciasa la

estabilidadclimática,que libera a las especiesde muchos‘tradeoffs’ impuestosporel clima de

las zonastempladas(ver Leigh, 1990),permitiendounamayor especilizacióna los organismos

y unacompresiónde nichos(Klopfer y MacArthur, 1961; MacArthur, 1965;Pianka,1966).
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El estudiode la biología de las 42 especiesde anfibiosde PuertoAlmacén,si bien no

con un enfoquede ecologíade comunidades,sino puramenteautoecológico,arrojaalgunos

resultadosy apreciacionesgeneralesqueinvitan a sercomentadosen el contextode la ecología

decomunidadesy de los factoresde importanciadentrodelasmismas.

En primerlugar,no se observaunaparticióndel macrohábitatmuy llamativa.Algunas

especies,desdeluego no compartennuncao casinuncael mismo entorno(por ejemplo,C~
cornutay 5. nebulosa).Las especiesmáspropiasdeespaciosabiertos,sehallantambiénen el

bosque,muchomás que las forestalesen los espaciosabiertos.A nivel de microhábitatsí

existe,desdeluego,unafuertesegregaciónentrela subcomunidadde especiesterrestres(quese

puededividir en subterráneay de suelo),y la de las especiesarborícolas,perodesdeluegoestas

diferenciasvienenimpuestaspor fuerzasdetipo filogenéticomásqueecológicas(morfología

versuscomportamiento,aún asumiendoque la conductano estácarentede influencia

filogenética).Por su parte.los huidos,queformanenexclusivala subcomunidadarborícola,

parecenpartirel microhábitatde un modobastantedifuso paralo quecabría‘esperar”.Si bien

sedetectanciertaspreferenciasy una consecuenteestratificación,el solapamiento[que no

necesariamenteimplica competencia(Colwell y Futuyma,1971;Schoener,1982)] parecefuerte

en ciertoscasos.

Respectoa la dieta, la segregaciónesmenosmanifiestacuandolas presasson de un

tamañopequeñoen relación al depredador(Schoener,1982), casode los anfibios y sus

principalespresas,los artrópodos.La división de la taxocenosisde anfibios en las

subcomunidadessubterránea,de sueloy arborícola,evita en gran medidatenerquecompetir

por el alimento. Los especialistasmirmecófagosse nutren del recursoentomológicomás

abundantedel trópico americano,las hormigas.Lasespeciesarborícolas,presentandocierta

segregaciónespacialdentrode su mediotridimensional,encuentranpresasdistribuidaspor todo

él. Heyer(17Mb) exponeque los insectosson tanabundantesen la se)vaamazónica,que en

modoalgunopuedenserun factor limitanteparala poblacionesde anfibios, las cualesaún en

las especiesmás comunes,se presentansiempreen una densidadmuy baja. Si los

consumidoressonescasosen relacióna los recursos,y podemosconsiderarque en estecasoes

así,entoncesla competenciadebeserbajao inexistenteentreellos (ver Hairston, 1981; Strong,

1983).

En las comunidadesmuy diversas,las posibilidadesde partir la dimensióntemporalse

agotanenseguida(Schoencr,1974).Obviamente,algunaspocasespeciesde PuertoAlmacén

consiguenun nulo o escasosolapamientotemporaldiario,perola mayoríason nocturnas,y al

menosa efectosde reproducción,estratificanescasamentesu actividad; el solapamiento

estacionales en casi todos los casosmuy fuerte. Porotro lado, los anfibiospresentanuna

organizaciónde suscomunidadescondicionadaporsuscomplejosciclosbiológicos,con larvas

y adultosocupandodistintos nichos (Wilbur, 1984). Toft (1985) exponeque si bien la

dimensióntemporalsueleser la menosimportanteen casitodos los gruposanimales,en las
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larvasde anfibiosdichadimensiónesla principal. Noobstante,la estratificacióntemporalde las

larvasen los enclavesacuáticosno esmásque un reflejo de una similar estratificaciónde los

adultos.Aquí, a partede a la masivaconcurrenciamultiespecíficaen un espacioquepuedeser

bastantereducido,los anfibiosseenfrentanal factorabióticode las precipitaciones,cuyodéficit

puedecausarla muertede cohortesenterasde larvas. Estefenómenoesmenosprobableen

mediosclimatológicamentemáspredecibles.Tal comoexponenHeyer (1976a)y Creuserey

Whitford (1976), la presiónde depredaciónsobrelas larvas y el riesgode desecaciónde los

cuerposdeagua,mantienena las poblacionesde adultospordebajode la capacidadde cargadel

medio, siemprey cuandono hayaescasezde enclavesapropiadosparareproducirse.La

depredaciónsobrelos anfibiostropicalesesalta (Barbault, 1987),tantoen su estadoadulto

comoen suestadolarvario.Evitaral máximolos riesgosde depredacióny desecaciónsobrelas

larvas,y la competenciaentreellas,ha de seruna de las razonesde que la mayoríade los

anurostenganun patrónreproductorexplosivo,y acudana las charcasnadamásformarse

estas,asícomoque prefieranlas charcasdenuevaformaciónfrentea las yaestablecidas.

En las comunidadesdeanuros,la dimensiónacústicadel nichoesmuy importante,al

estarencaminadoslos cancosprincipalmentea garantizarel aislamientoreproductivo(Blair,

1956; 1958; Fouquette,1960b; Duelíman,1967). Presumiblementelas especiesquemuestren

ciertosolapameintoenlos principalesparámetrosdel canto[frecuenciafundamentaly frecuencia

dominante(Duelíman,1978a)1deberíandiferir en suslugaresy momentosdecanto,y de no ser

así,la competenciaacústicasedamáxima(HÓdí, 1977; Duelímany Pyles,1983; Duelímany

Trueb, 1986). Si bien la convergenciaen los tipos de vocalizacionesentre especies

filogenéticamentelejanases bastantecomún, desdeluego las especiesfilogenéticamenre

próximaspuedenmostrargrandeshomologíasentresusemisionessonoras(Schi0tz,1973).En

tal caso,las especiessimpátridasno seríanreproductoressintópicosy/o sincrónicos(Duelíman

y Pyles, 1983). Si bien la estratificaciónhorariaobservadaen Puerto Almacénen algunas

especiespuedeevitar la interferenciaacústicaentreellas(ver Littlejohn y Martin, 1969),en

otroscasosno pareceserasí. Porejemplo,[osparesII. acreana- 1-1. melanar~vreae H. nana-

1-1. riveroi poseencantosmuy similaresy suspatronesde usodel espacioy del tiempo también

sonextraordinariamenteparecidos,de modoquesehabríapodidoesperarla no coexistenciade

talesespeciesen talescircunstancias.Los ejemplaresque se hallaronpresentandocaracteres

fenotípicosintermediosentrelos de H. acreanae H. melanar2vrea,y entrelos de 5. chicuitana

y 5. rubra, son una muestrade que los cantosde estasespeciesno son lo suficientemente

distintoscomoparaevitar la hibridación,y que otros mecanismosde aislamientoprezigótico

tampocohansido alcanzados.

El hechodequela diversidaddentrodel bosquetropicalesmayoren las áreasdondelas

precipitacionesse distribuyenmásregularmente,ya fue demostradoporRichards(1952>.Los

procesosecológicospor los cualesla diversidadaumentaen zonasde gran productividady

estabilidadclimática,no operancon la mismaintensidaden regionescon fuerteestacionalidad
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comoPuertoAlmacén.Apartede que la diversidaden anfibioses inversamenteproporcionala

laduraciónde la estaciónseca(ver Heatwole,1982),la falta de lluvia y las bajastemperaturas

durantela mismaimpidenlaexistenciade ciertosorganismos.Porejemplo,Heyeret al. (1988)

registrancasosconcretosde extincionesde anurosen el sudestede Brasil debidasa un episodio

deheladasen 1979. Parala faunade los bosquestropicales,las oscilacionesde temperaturas

y/o precipitacionesdentrode un estrechomargentienen una significacióntan importantecomo

laquetienenlas grandesoscilacionesclimáticasde lasregionestempladasparasu fauna,lo que

sepuedemanifestaren importantescambioscualitativosy cuantitativosde las biocenosisdentro

depequeñasdistancias;Janzen(1967)y Huey(1978)ilustranestefenómenoparalas montañas

en los trópicos. Probablemente,la relativaaltadiversidadbiológicaen zonasestacionalescomo

Puerto Almacén, es un efecto de la dispersiónde organismosdesdeáreasestablesque

constituyenimportantescentrosde especiación,más que un reflejo de los mecanismos

evolutivospropuestoscomocausantesde la granbiodiversidadtropical.

Heyer(1976b)aportóunaseriedeidas muy interesantessobrela faunadeanurosdela

CuencaAmazónica,queconcuerdanbastantebien con la impresióngeneralsacadadel trabajo

en PuertoAlmacén.Dicho autormanifiestaque hayunagranvariabilidaaden la abundanciade

las poblacionesde anurosentreunoslugaresy otros, y que esto ocurreinclusoen cortas

distancias(porejemplo,en nuestrocaso,el segundoañoH. leali fue bastanteescasaen Puerto

Almacén,peroextraordinariamenteabundanteen Monteverde,y asimismo,diferentesespecies

variaron su abundanciaen PuertoAlmacén de un año a otro; tambiénfueron observadas

diferenciasen la fenologíade las especiesentrelocalidadescercanas).Debidoa esto,Scotty

Campbell(1982)ya avisarondel peligrode extrapolarlas conclusionessacadasde un estudio

en un determinadolugar y un determinadomomento.En el mismo sentido.Heyer (1976b)

exponequela distribuciónde unaespeciedeterminadade anuroen la Amazoniaestácompuesta

de un mosaicode poblacioneslocaimentecomunesy localmenteraras.Así, la competenciaseña

en todo casoun fenómenolocal, que fluctuaríade acuerdoa variacionesen La relaciones

interespecíficas.Es difícil, por tanto, imaginarun nivel constantede competenciainterespecífica

para cualquierespecieamazónicasobre una gran porción de su área de distribución.

Resumiendoen otros términos las ideasde Heyer, es improbableque las comunidadesde

anfibiosamazónicosesténen equilibrio (ver Wiens,1989).La extremadararezade O. leorieurii

y de H. raniceosen PuertoAlmacénpuedenseruna muestrapalpabledel dinamismode los

procesosde invasióny extinciónen la comunidad,aunqueno podemosprecisaren cadacasoa

cuálde los dos fenómenosestamosasistiendo.

Barbault (1991) manifiestaque en definitiva la dinámica y organizaciónde las

comunidadestropicalesde anfibiosdependenen gran partede la autoecologíade las especies,

inclusoaunqueprevalezcancondicionamientosgeneralescomo precipitacióny depredación.Es

tentadoraceptarqueen unacomunidadcomo la de PuertoAlmacén,la heterogeneidadespacial

impide la competencia,que la duraciónde la estaciónlluviosa permite una estratificación
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suficientede las especiesy queel alimentoesabundantey no constituyeun factor limitante.Sin

embargo,pareceque la autoecologíade ciertasespeciesles impone solaparen todas las

dimensiones;si esto estasuponiendoo no competenciaes difícil de comprobar,pero muy

probablementelos resultadosde tal interacciónseansólotemporalesy difusos.

Dentrode estavisión del problema,podemosañadirquela comunidadde anfibiosde

PuertoAlmacén no estácompuestaporespeciesque hayanevolucionadoin situ. Todashan

llegadoallí desdediferentescentrosde especiaciónmáso menoslejanos.La estacionalidaden

estalocalidadcomprimelos ciclosreproductoresde algunasespeciesde ampliadistribuciónque

presentanperíodoscontinuosen otraszonas.Génerosy/o especiescon modosde reproducción

fuertementeindependizadosdel agua,pero dependientesde alta humedadambiental(como

Eleutherodactvlus)estánausentesde PuertoAlmacén. La composicióncualitativade la

comunidadha cambiadovariasvecesduranteel Pleistoceno,y aúnhoy, la fuerteestacionalidad

y la relativaimpredecibilidaddel clima dificultanseguramenteel alcancede un equilibrio entre

suscomponentes.Especiesfilogenéticamentecercanasperoevolucionadasen lugaresdiferentes

sehanencontradomarginalmenteen PuertoAlmacénduranteel presenteepisodiointergíacial,

sin que su anatomía,ecologíay comportamientohaya cambiadocomoparamostrarunos

patronesde usode los recursosnotablementedistintos.Así, estacomunidadpresentanotables

ejemplosmásacordesconel “principio de coexistencia”quecon el de laexclusióncompetitiva

(ver DenRoer, 1986).Estacoexistenciaimplicaríasegregaciónen algunadimensiónparaevitar

lacompetenciaperola comunidadesquizáaúndemasiadojoveno demasiadoinestableparaque

estefactorsepongademanifiesto.Al factorclimatológicoseune ahorael factorhumanopara

impedirqueel hipotéticoequilibrio seaalcanzado.
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28,3

28,5

2?, 5

28,4

29,8

28,3

78,5

79,3

70, 5

-, 4, 8

80,8

77,0

68,8

72, 3

76,0

11 11

13 12

11 13

11 14

31 15

11 16

11 1?

11 18

11 19

11 20

11 21

11 22

11 23

11 24

11 25

11 26

11 2?

11 28

11 29

11 30

12 1

12 2

12 3

12 4

12 5

12 6

12 7

12 0

12 9

12 10

i2 11

12 12

12 13

12 14

12 15

i2 16

12 1?

12 18

12 i9

12 20

12 21

12 22

26,0

27.0

27,0

28,0

28,0

26,0

28,0

29,0

26,0

26,5

26,0

26,0

26.5

26,0

27,0

26,0

26,0

26,5

27,0

25,0

27,0

28,0

25 0

24,0

26,5

28.0

26,0

27,0

26,0

28,0

26,0

24,0

25,0

27,0

¿8,0

25,0

32,0

29,0

31, 5

31,0

33,0

32,0

31,5

12,0

30,0

26,5

30,0

30,0

29,0

30,5

27,0

26,0

27,0

27,0

29,5

27,0

27,0

29,5

31,0

26,0

28,5

31,0

30,5

29,0

30,0

30,0

30,0

29,

27, 0

28,0

30,0

.32,0

28,0

31,0 26,0

30,0 26,0

33,0 27,0

28,0 26,0

27,5 25,0

31,0 26,0

28,0 27,0

30,0 26,0

30,0 26,0

27,5 25,0

29,0 26,0

28,0 27,0

26,0 25,0

29,0 26,5

27,0 26,0

26,0 25,0

28,0 26,0

27,5 26,0

27,0 25,0

27,0 25,0

29,5 25,0

30,0 26,0

28,5 26,0

26,0 24,0

30,0 25,0

31,0 27,0

30,0 27,0

30,0 26,0

30,0 27,0

29,0 26,0

22,0

25,0 0,0

29,0

28,0 26,0

30,0 27,0

29,0 0,0

29,0 27,0

85,0

85,0

93.0

75,0

77,0

82,0

80,0

75,0

89.0

90,0

74,5

85,5

89,9

85,0

88,0

95,0

87,0

80,0

80,0

78,0

77,0

68,0

7b0

81,0

80,0

75,0

77,0

77,0

77,0

78,0

75,0

78,0

80,0

80,0

81,0

78,0

355

58,0

81,0

65 • O

67,0

55,0

57,0

66,0

61,0

68,0

75,0

63,0

64,0

78,0

70,0

81,0

93,5

85,0

72,0

67,0

70,0

68,0

60,0

63,0

69,5

65,0

59,5

70,0

69,0

67,0

72,0

70,0

75,0

70,0

74,0

68,0

64,0

75,0

65,0

71,0

59,0

78,0

78,0

80,0

74,0

75,0

75,0

70,0

71,5

75,0

85,0

84,0

91,0

91,0

77,0

70,0

75,0

69,0

61,0

64,0

73,0

66,0

65,0

56,0

65,0

70,0

75,0

75,0

78,0

80,0

74,0

75,0

68,0

84,0 0,0

85,0 3,0

85,0 0,0

85,0 6,0

83,0 8,0

88,0 16,0

85,5 1,0

83,0 1,0

84,0 1,0

74,0 0,0

87,0 12,0

85,0 0,0

90,0 20,0

87,5 0,0

90,0 17,0

94,5 75,0

88,0 2,0

80,0 0,0

80,0 4,0

81,0 1,0

79,0 0,0

84,0 1,0

79,0 7,0

80,0 0,0

82,0 0,0

74,0 0.0

74,0 0,0

73,0 0,0

78,0 6,0

72,0 0,0

76,0 4,0

30,0

76,0 0,0

80,0 4,0

85,0 1,0

40,0

7? 0 0,0

28,8

28,0

29,6

28,3

28,4

28,8

28,6

29,3

28,0

26,4

27,8

27,8

26,6

28,0

26,8

25,8

26,8

26,8

27,1

26,3

26,6

28,1

28,4

25,3

26,9

28,9

28,9

27,8

28,5

27,8

26,7

20,0

26,7

26,8

28,5

22,3

27,3

73,0

80,5

75.5

76,3

73,3

76,8

76,4

73,5

79,0

77,3

74,0

77,4

85,5

81,6

87,5

93,5

84,3

75,5

75,5

73,3

71,5

71,3

70,8

71,6

73,3

67, 4

71,0

72,3

74,3

/4,0

74,7

76,0

74,7

76,5

76.8

73,3

74,5

8?

8?

8~/

87

8?

8?

8?

6?

8?

8?

8?

87

8?

8?

87

87

8?

87

87

8?

87

87

87

87

87

87

87

87

87

87

87

87

87

87

87

87

87

8?

87

87

87

8?

87

8?

8?

8?

8?

8•I

8?

87

8~/

8?



ANEXO 1. (CONTIrfIIACION)

A Si O Ti 72 73 74 Hl ¡¶2 113 ¡¶4 2 MD.T 813.11

87 32 23

8? 12 24

8? 12 25

87 12 26

87 12 2?

87 12 28

87 12 29

87 12 30

8? 12 3i

88 1 1

88 3 2

08 1 3

88 1 4

88 1 5

88 1 6

88 .1 7

88 1 8

88 1 9

88 1 10

88 1 11

88 1 12

88 1 13

88 1 1.4

88 i 15

88 1 16

88 i 17

88 1 18

88 1. 19

88 1 20

88 1 21

88 i 22

88 1 23

88 1 24

88 1 25

88 1 26

88 3 27

88 3 28

88 1 29

88 i 30

88 i 31

88 2 i

88 2 2

88 2 3

88 2 4

88 2 5

88 2 6

88 2 7

88 2 8

88 2 9

88 2 10

88 2 11

26,0 30,0

26,0 31,0

31,0

27,0 29,5

25,0 26,0

25,0 25,0

24,0 27,0

25,0 30,0

25.0 29,0

27,1) 30,0

27,0 29,0

26,0 29,0

27,0 29,5

26,0 28,0

26,0 25,0

25.0 28,5

29,5

30,0

30,0

28,5

29,5

27,0

28,0

28,0

32,0

30,0

30,0

28, 0

27,0

24,0

27,0

27,0

28,5

30,0

28,0

27,5

29,5

29,0

25,0

28,5

30,0

27,5

29,0

28,5

29,0

28,5

27,0

28,5

28,5

29,0

30,0

30,0

31,0

26,5

26,0

27,5

31,0

29,0

27,0

28,0

30,0

30,0

27,0

25,0

28,0

30,5

29,0

25,0

30,0

29,0

29,0

27,0

28,5

31,0

31,0

27,0

27,0

0,0

0,0

26.0

23,0

25.0

25,0

26,0

26,5

0,0

26,0

27,0

26,5

25,0

26,0

26,5

26,5

26,0

26,0

27,0

26,0

25,5

25,0

26,0

27,5

21,0

27,0

27,0

25,5

25,0

25,5

26,0

25,0

25,0

23,5

25,5

26,0

25,0

22,0

23,0

25,0

26,0

0,0

25,0

25,5

27,0

26,0

26,0

25,0

25,5

77,0 66.0

78,0 67,0

70,5

80,0 70,0

82.0 82,0

89,0 85,0

85,0 83,0

86,0 64,0

87,0 74,0

81,0 65.0

85,0 74,0

86,0 75,0

78,0 63,0

85,0 78,5

86,0 89,0

87,0 66,0

60,5

77,5

75,0

75,0

75,0

81,5

80,0

72,0

27,0 85,0

26,5 84,0

26,0 85,0

26,5 83,0

26,0 84,0

26,0 86,0

27,0 81,0

26,0 86,0

26,0 30,0 85,0 68,0

26,0 30,5 86,0 61,0

23,0 30,5 80,0 63,0

28,0 30,0 73,0 63,5

26.0 31,0 85,0 67,0

26,0 26,5 87,0 84,5

24,5 26,5 90,0 82,0

26,0 29,5 80,0 67,5

25,0 27,0 85,0 78,0

25,0 29,5 85,0 67,5

24,5 27,0 85,5 80,5

25,0 28,5 87,0 69,5

25,0 30,5 82,0 67,5

26,5 31,0 87,0 63,0

26,0 27,0 86,0 78,5

21,5 26,0 63,5 56,0

24,5 29,0 88,0 63,0

25,0 31,0 85,0 62,5

25,5 25,5 85,5 79,0

27,0 29,0 85,5 63,5

21,5 28,0 82,0 75,0

26,0 29,5 89,0 73,0

26,0 27,0 87,0 85,0

25,0 28,5 89,5 70,0

24.5 30,0 85,0 59,0

24,0 30,5 83,5 54,0

88 2 22 24,5 30,5 32,5 27,0 87,0 60,0

66,0

71,0

69,0

83,0

82,0

87.0

78. 5

81,5

78.5

70,0

77,0

76,0

74.5

67,0

69,0

71.0

65,0

82,0

72,0

78,0

81,0

75,5

83,0

68,0

72,0

73,0

72,0

64,0

60,0

81,0

81,5

78,0

55,0

68,0

73,0

74,5

68,0

64,0

87 , 5

71,0

56,0

60,0

20,0

77,0

63,0

74,0

72,0

73,0

74,0

50,0

56,0

58,0

74,0 1,0

75,0 1,0

5,0

68,0

24,0

1,0

3,0

1,0

4,0

6,0

1,0

6,0

2,0

8,0

1,0

1,0

7,0

2,0

1,0

18,0

4,0

9,0

1,0

12,0

1,0

0,0

0,0

0,0

18,0

11,0

5,0

0,0

12,0

16,0

0,0

0,0

1,0

24,0

0,0

0,0

0,0

1,0

1,0

1,0

8,0

2,0

10,0

1,0

0,0

0,0

0,0

83,0

89,0

85,0

83,0

82,0

85,0

88,0

84,0

87,0

86,0

82,0

85,5

82,0

83,0

81,0

83,5

86,0

83,0

85,0

85,0

76, 0

82,0

80,0

83,0

88,0

86,0

84,0

81.5

84,0

84,0

83,0

82,0

85,0

69,0

01,0

81,5

81,0

79,0

86,0

86,0

86,0

33,5

80,0

8.2 • 5

28,8

28,5

20,3

23,1

26,0

24,3

25,8

26,8

27,1

28,4

21,0

27,1

28,3

27,4

25, 3

27,0

28,7

27,8

27,9

27,3

28,0

26,9

26,6

27,1

26,8

28,1

26,9

27,6

29,0

27,3

25,9

26,0

28,1

26,5

26,6

25,8

27,3

27,9

27,4

25,0

24,6

27,3

27,8

19,0

27,8

26,0

27,9

26 5

27,0

27,6

27, 8

28,4

356

70,8

72, 8

69,8

77,0

82.3

87,5

82,9

78,6

80,4

75,3

78,7

79,0

75,9

78,6

87,8

77,5

69,2

82,5

78,3

80,3

80,0

81,1

83,8

76,0

81,0

77,3

73,8

72,3

69,1

79,0

85,3

84,0

71,6

78,1

77,4

81,3

76,9

73,9

80,6

76,1

64, 1

73,1

74,4
80,5

72,8

79,3

80,0

82,8

79, 3

68,5

64.5

7t8



ANEXO 1. {CONTIN1JACION)

A M O TI 72 73 74 lii 82 83 114 1’ MO.T 193.11

88 2 13 27,0 30,0 30,5 26,5 86,0 83,0 66,0 82,0 0,0 28,5 79,3

88 ¿ 24 27,0 29,0 27,0 26,0 83,0 110,0 84,0 88,0 14,0 27,3 83,8

88 2 15 26,0 30,0 30,0 27,0 89,0 68,5 62,0 83,0 i,0 28,3 75,6

88 2 16 26,0 29,0 27,0 26,0 81,0 80,0 85,5 89,0 15,0 27,0 85,4

88 2 i? 25,5 28,5 28,5 26,0 90,0 76,5 74,5 86,0 1,0 27,i 8i,8

88 2 18 25,5 27,5 21,0 25,5 89,0 82,0 85,0 87,5 1,0 26,4 85,9

88 2 29 25,5 30,0 29,5 27,0 88,5 67,0 72,0 82,0 24,0 28,0 77,4

88 2 20 25,0 28,5 27,0 28,5 8t5 75,0 89,0 93,0 22,0 27,3 85,6

88 2 2i 26,0 28,5 27,0 25,0 92,0 17,5 82,0 89,0 10,0 26,6 85.1

88 2 22 26,0 29,5 30,0 27,0 91,0 17,0 69,0 85,5 1,0 28,1 80,6

88 2 23 21,0 11,0 30,0 27,0 85,0 53,0 7i,5 85,0 0,0 28,8 76,1

88 2 24 26,5 30,0 29,0 26,0 82,5 12,0 79,0 85,0 2,0 27,9 79,6

88 2 25 26,0 31,0 27,0 25,0 88,0 6i,0 72,0 82,5 5,0 27,3 75,9

88 2 26 25,0 .31,0 29,0 26,0 85,0 64,0 73,5 83,0 i,0 27,8 76,4

88 2 27 26,0 32,0 31,0 27,0 86,0 62,0 70,0 82,5 0,0 28.8 75,1

88 2 28 27,0 31,0 26,0 25,5 83,0 65,0 82,5 84,0 24,0 27,4 78,6

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 3 25,0 25,5 26,0 26,0 90,0 80,5 90,5 94,0 9,5 25,6 88.8

88 3 2 25,0 29,5 27,0 26,0 89,0 59,0 82,5 88,0 6,0 26,9 82,1

88 3 3 25,0 31,0 30,5 27,0 87,0 65,0 75,0 80,0 0,0 28,4 76,8

88 3 4 27,0 31,5 31,0 27,5 79,0 69,0 73,0 80,0 3,0 29,3 75,3

88 3 5 26,5 29,5 29,0 26,0 80,0 77,0 78,5 80,0 5,0 27,8 78,9

88 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

88 3 8 25,5 27,0 28,5 27,0 88,0 85,0 77,0 90,0 0,0 27,0 85,0

88 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 30,0 27,5 26,0 86,0 72,0 77,0 86,0 0,0 27,6 80,3

88 3 11 25,0 26,0 27,0 25,0 86,0 85,0 84,0 87,0 12,0 25,8 85,8

88 3 12 25,0 25,5 26,0 24,5 88,0 89,0 88,5 . 89,5 12,0 25,3 88,8

88 3 13 24,5 27,0 25,0 24,5 91,0 89,0 88,0 88,0 36,0 25,3 89,0

88 3 14 24,0 26,5 28,5 25,0 81,5 85,0 77,0 90,0 1,0 26,0 83,4

88 3 15 25,0 25,5 24,5 86,0 92,0 95,0 26,0 25,0 91,0

88 3 16 24,5 25,0 27,0 25,0 95,0 93,0 85,0 91,0 13,0 25,4 91,0

88 3 3.7 24,0 27,0 28,0 24,5 81,0 70,0 69,5 76,5 0,0 25,9 74,3

88 3 18 23,5 29,5 30,0 26,0 87,0 63,5 63,0 81,0 0,0 27,3 73,6

88 3 i9 25,0 29,0 29,0 26,0 86,0 69,0 78,0 84,0 0,0 27,3 79,3

88 3 20 27,0 26,0 78,0 83,0 1,0 26,5 80,5

88 3 21 26,0 29,5 26,5 25,0 81,0 69,0 84,0 87,0 9,0 26,8 00,3

88 3 22 26,0 28,0 27,0 25,0 89,0 85,0 80,0 86,0 6,0 26,5 85,0

88 jI 23 25,0 29,0 29,0 26,0 86,0 77,0 74,0 81,0 1,0 27,3 79,5

88 3 24 25,5 25,5 26,0 25,0 88,0 87,0 87,0 90,0 19,0 25,5 88,0

88 3 25 25,0 27,0 27,0 25,0 80,0 85,0 85,5 91,0 6,0 26,0 85,4

88 3 26 25,0 28,5 27,0 26,0 91,0 ‘/8,0 73,5 88,0 1,0 26,6 82,6

88 3 27 26,0 28,5 28,0 25,5 88,0 76,0 78,0 88,0 2,0 27,0 82,5

88 3 28 26,0 29,5 27,0 24,5 87,0 75,0 80,0 89,0 100,0 26,8 82,8

88 .1 29 24,5 29,0 29,0 26,0 89,0 70,0 10,0 89,0 0,0 27,1 79,5

88 3 30 26,0 29,5 =5,5 88,0 70,0 83,0 0,0 27,0 80,3

80 3 31 2’ 0 30,0 25,5 86,0 61,0 82,0 0,0 26,8 76,3

88 4 1 25,5 31,0 31,0 26,0 84,0 56,0 62,0 81,0 0,0 28,4 70,8

80 4 2 23,5 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 20,0 27,5 24,5 80,0 Si,0 11,0 84,0 0,0 25,6 74.0

80 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 i. (CONTINUACJONt

A Si O 11 T2 ‘13 ¶r4 ¡¶1 112 113 84 1’ MD.T 813.11

88 4 5 24,0 29,0 30,0 25,5 96,0 68,0 64,0 82,0 0,0 27,1 75,0

88 4 6 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 84,0 /5,0 78,0 85,0 3,5 27,3 80,5

88 4 8 25,0 30,5 26,0 24,0 88,0 68,0 14,0 14,0 1,0 26,4 76.0

88 4 ‘3 20,0 26,0 26,5 23,0 100 6i,0 68,0 83,0 0,0 23,9 70.5

Be 4 10 25,0 27,0 28,0 24,0 19,0 10,5 72,0 84,0 0,0 26,0 76.4

88 4 11 24,5 30,0 30,5 26,0 86,5 63,5 60,0 82,0 0,0 27,8 73,0

08 4 12 25,5 29,0 29,0 26,0 85,0 75,0 72,5 87,5 10,0 27,4 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

88 4 14 21,0 25,0 27,5 21,0 82,5 63,0 55,0 80,0 0,0 23,6 70,1

88 4 15 19,5 27,5 23,0 83,0 62,0 83,5 0,0 23,3 76.2

88 4 ib 24,0 26,0 25,5 24,0 85,0 77,0 88,0 89,0 i3,5 24,9 84.8

88 4 17 24,0 26,0 26,0 24,0 90,0 85,0 83,0 88,0 25,0 86.5

MEDIA 25,7 29,0 28,4 24,7 83,8 71,3 73,? 83,5 6,4

MEO. TYTA. 26,9 83,8 sUMA 1066

A= año

8= mes

0— día

T1-T4 lecturas diarias de temperatura a las 08:00, 12:00, 17:00 y 22:00 h

H1-114 idem do humedad relativa

2— precipitaci
6rn
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MaO 2, DATOS MrFEOPOWCbCOSDEL SECUNDOPERIODO DE ESTUDIO

A Si 0 72 72 T3 74 111 ¡¶2 83 84 P SIED.T 210,11

88 31 17 0,0

88 11 28 9,5

88 3.1 19 1,0

88 3.1 20 4,0

88 11 23 27.0 29,0 25,0 24,0 80,0 10,0 81,0 8i,0 24,0 26,3 79,5

88 11 22 22,5 24,0 23,5 22,0 78,0 65,0 79,0 82,0 1,0 23.0 76.0

88 13 23 24,5 24,0 25,0 22,5 78,5 10,0 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 85,0 30,0 24,9 71,1

86 21 25 25,0 29,5 31,0 28,0 85,0 68,0 67,0 70,0 0,0 28,4 72,5

88 11 26 27,0 .31,0 32,5 27,0 78,0 62,0 57,0 78,0 39,0 29,4 68,8

88 21 27 23,5 24,0 25.0 23,0 92,0 79,0 84,0 80,0 0,0 23,9 83,5

88 1.1 28 24,5 29,0 29,5 24,0 79,0 67,0 78,0 87,0 0,0 26,8 77,8

88 1.3 29 24,5 29,5 30,0 25,5 92,0 75,0 12,0 92,0 2,0 27,4 82,8

88 1.1 30 26,0 29,5 26,5 25,5 92,0 78,0 92,0 92,0 46,0 26,9 88,5

88 1.2 1. 23,0 24,0 23,5 22,0 91,0 83,0 87,0 91,0 1,0 23,1 89,0

88 1.2 2 22.5 23.5 24.0 23,5 93,0 94,0 95,0 95,0 7,5 23,4 94,3

88 12 3 24,0 27,5 29,5 24,5 95,0 84,0 72,0 92,0 0,0 26,4 85,8

88 12 4 =5,0 10,5 25,5 92,0 68,0 92,0 0.0 27,0 84,0

86 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 1.2 6 26,0 24.0 24,5 23,5 92,0 90,0 95,5 95,0 27.0 24,5 93,1

88 1.2 7 24,5 26,0 27,5 25,5 90,0 81,0 84,0 94,0 1,0 25,9 88,8

88 1.2 8 25,0 26,0 26,0 25,0 92,0 90,0 90,0 94,0 1.0 25,5 91,5

88 12 9 24,5 25,5 25,0 24,0 94,0 92,0 94,0 95,0 13,0 24,8 93,8

88 12 10 24,5 25,5 25,5 23,5 95,0 94,0 96,0 95,0 15,0 24,8 95,0

88 12 11 24,0 25,5 26,5 24,5 95,0 92,0 81.0 94,0 1,0 25,1 92,0

88 12 12 24,0 26,0 25,5 25,0 95,0 90,0 96,0 96,0 19,0 25,1 94,3

88 12 13 25,0 27,5 23,0 26,0 95,0 88,0 92,0 28,0 25,4 91,7

88 12 14 23,0 23,0 23,0 22,0 91,0 92,0 91,0 20,0 22,8 91.3

88 12 15 22,5 24,0 25,5 23,0 95,0 95,0 95,0 95,0 4,0 23,8 95,0

88 12 16 24,0 25,5 23,5 95,0 96,0 92,0 1,0 24,3 94,3

88 1.2 17 24,0 26,5 26,5 24,5 96,0 89,0 87,0 94,0 1,0 25,4 91,5

88 1.2 18 24,5 26,5 28,5 25,0 93,0 88,0 72,5 92,0 1,0 26,1 86,4

88 12 1.9 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

88 12 21 23,5 26,0 24,5 95,0 91,0 95,0 1,0 24,7 93,7

88 12 22 24,0 27,5 27,0 24,5 95,0 84,0 92,0 93,0 1,0 25,8 91,0

88 22 23 25.0 26,5 28,0 25,0 96,0 92,0 86,0 93,0 5,0 26,3. 92,8

58 1.2 24 24,5 25,0 24,0 24,0 92,0 96,0 94,0 95,0 7,0 24,4 94,3

88 1.2 25 23.5 24,5 25,5 24,0 95,0 94,0 92,0 95,0 11,0 24,4 94,0

88 12 26 23,5 25,0 24,0 22,5 95,0 92,0 92,0 93,0 2,0 23,8 93,0

88 1.2 21 23,5 24,5 23,0 95,0 95,0 95.0 6,0 23,7 95,0

88 1.2 28 23,5 21,0 25,0 24,0 95,0 88,0 95,0 95,0 24,0 24,9 93,3

88 1.2 29 23,0 26,0 24,5 22,5 97,0 96,0 92,0 95.0 41,0 24,0 95,0

88 12 30 23,5 27,0 27,0 24,0 95,0 84,0 88,0 93,0 3,0 25,4 90,0

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

59 1 1 23,0 27,5 28,0 25,0 95,0 82,0 84,0 93,0 6,0 25,9 88,3

89 1 2 24,0 24,0 25,5 23,0 95,0 95,0 94,0 94,0 46,0 24,1 94,5

89 2 3 23,0 26,5 26,0 24,0 95,0 87,5 92,0 93,0 0,0 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 92,0

89 1. 5 24,0 28,0 28,0 24,5 95,0 88,0 84,0 92,0 0,0 26,1 89,8

09 1 6 25,0 28,0 28,0 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 92,0 87,0 92,0 92,0 1,0 25,5 90,8
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ANEXO 2. <COYTINUACIONJ

A Si O Ti T2 73 74 111 112 113 114 0 MED.T MDII

89 2 8 24,5 26,0 24,0 23,0 95,5 87,0 95,0 95,0 20,0 24,4 93,1.

89 1. 9 23,0 24,0 24,5 23,5 95,0 92,0 92,0 95,0 1,0 23,8 93,5

89 2 1.0 24,0 26,5 28,0 24,5 95,0 87,5 81,0 92,0 0,0 25,8 86,9

B9 2 1.1 23,0 28,0 21,5 25,0 95,0 14,0 88,0 92.0 0,0 25,9 87,3

89 1 12 24,0 27,0 26,D 24,5 92,0 88,0 87,0 92,0 i,0 25,4 89,8

B9 1 1.3 23,5 27,5 25,5 24,0 95,0 84,0 92,0 95,0 20,0 25,1. 91,5

89 1 14 24,5 27,0 24,0 23,5 95,5 88,0 92,0 95,0 48,0 24,8 92,6

69 1 15 23,5 26,0 27,0 24,0 95,0 84,0 84,0 92,0 0,0 25,1 88,8

89 2 16 24,0 26,0 24,5 22,0 95,0 92,0 87,0 91,0 0,0 24,1 91,3

89 1 17 23,5 26,0 28,5 23,5 95,0 84,0 74,5 91,5 0,0 25.4 86,3

89 1 18 24,0 21,5 21,0 24,5 92,0 81,0 88,0 92,0 4,0 25,8 88,3

89 1. 19 24,0 29,0 25,5 24,0 95,0 18,0 92,0 92,0 6,0 25,6 89,3

89 1. 20 24,0 25,0 23.5 95,0 92,0 95,0 2,0 24,2 94,0

89 1 21. 23,5 27,0 26,5 95,0 88,0 87,5 0,0 25,1 90,2

89 1 22 24,0 23,0 24,5 22.0 92,0 91,0 93,0 96,0 1.6,0 23,4 93,0

89 1 23 23,0 27,0 24,5 23,5 92,0 86,0 95,5 95,0 7,5 24.5 92,4

89 1. 24 23,5 26,5 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 96,0

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 3. 27 23.5 26,5 28,0 24,5 95,0 87,5 86,0 92,0 0,0 25,6 90,1

89 1 28 24,0 27,5 29,5 25,5 95,0 88,0 78,0 92,0 0,0 26,6 88,3

89 1 29 25,0 28,0 29,5 26,0 92,0 84,0 78,0 90,0 0,0 21,3. 86,0

89 1 30 24,5 25,0 25,0 23,5 95,0 89,0 94,0 91,5 6,0 24,5 92,4

89 1 31 24,0 25,5 26,5 24,0 96,0 92,0 92,0 95,0 49,0 25,0 93,8

89 2 1 23,5 25,0 25,5 24,0 95,0 92,0 96,0 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

89 2 3 23,0 25,5 24,5 23,0 92,0 87,0 93,0 91,0 31,0 24,0 90,8

89 2 4 23,5 26,0 26,5 24,5 95,0 87,0 87,0 94,0 0,0 25,1 90,8

89 2 5 24,0 26,5 26,5 24,0 95,0 87,5 92,0 92,0 7,0 25,3 91,6

89 2 6 24,0 27,0 25,5 24,0 95,0 88,0 92,0 95,0 3,0 25,1. 92,5

89 2 7 24,5 25,0 27,0 25,5 95,5 92,0 92,0 96,0 24,0 25,5 93,9

69 2 8 24,5 23,5 25,0 23,0 96,5 95,0 92,0 95,0 76,0 24,0 94,6

89 2 9 23,0 24,0 26,5 23,0 95,0 97,0 92.0 91,0 1,0 24,1 93,8

89 2 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 23,5 29,0 26,5 24,5 93,0 75,0 92,0 92,0 14,0 25,9 88,0

89 2 1.2 24,0 28,0 28,5 24,0 95,0 84,0 88,0 92,0 3,0 26,1 89,8

89 2 13 23,5 28,0 25,5 95,0 85.0 95,0 8.0 25,7 91.,?

89 2 14 23,5 26,0 27,0 23,5 93,0 88,0 83,0 91,0 1,0 25,0 88,8

89 2 1.5 23,5 26,0 27,5 24,0 93,0 90,0 89,0 96,0 0,0 25,3 92,0

89 2 1.6 27,0 29,0 26,0 85,0 82,0 92,0 1,0 27,3 86,3

89 2 27 24,5 26,0 26,5 24,5 95,0 85,0 87,0 92,0 0,0 25,4 89,8

89 2 1.8 24,0 26,0 25,5 23,5 95,0 92,0 92,0 91,5 4,0 24,8 92,6

89 2 19 24,0 27,5 28,0 24,5 95,0 84,0 85,0 92,0 2,0 26,0 89,0

89 2 20 24,5 28,0 27,0 24,5 94,0 84,0 88,0 92,0 1,0 26,0 89,5

89 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

89 2 23 23,5 24,5 26,0 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 95,0

89 2 25 24,0 25,0 28,0 23,0 95,0 84,0 78,0 81,0 0,0 25,0 06,0

89 2 26 22,5 27,5 24,5 93,0 84,0 68,0 90,0 0,0 24,8 83,8

89 2 27 24,5 21,5 25,5 24,5 92,0 84,0 87,5 93,0 1.9,0 25,8 89,1.

89 2 28 24,0 26,5 22,5 24,5 95.0 84,0 88,0 93,0 0,0 25,6 90,0
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ANEXO 2. CONTINUACION)

A Si 0 71 72 T3 74 111 112 113 114 P MED.T M13,11

89 3 1. 24,0 28,5 29,0 25,5 95,0 78,0 $2,0 81,0 0,0 26,B 85,5

89 3 2 25.0 28,0 28,0 25,0 92,0 81,0 84,0 92,0 0,0 26,5 $1,3

39 1 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 84,0 90,0 1,0 26,3 86,8

89 5 25,0 28,0 26,0 24,5 90,0 83,0 92,0 94,0 23,0 25,9 89,3

89 3 6 24,0 26,5 25.5 24,0 95,0 68,0 93,0 95,0 1,0 25,0 92,8

89 3 7 23,5 25,5 25,5 24,0 95,0 92,0 95,0 92,0 6,0 24,6 93,5

09 3 8 24,0 26,0 24,5 24,0 94.0 92,0 92,0 95,0 8,0 24,6 93,3

89 3 9 24,0 26,5 22,0 25,5 95.0 87,0 92,0 95,0 39,0 25,8 92,3

89 3 10 24,0 25,0 25,5 24,5 95,0 95,0 96,0 96,0 10,0 24,8 95,5

89 3 11 24,5 27,0 23,5 22,0 96,0 88,0 81,0 81,0 14,0 24,3 89,5

89 3 12 22,5 25,5 26,0 22,5 91,0 19,0 84,0 81,0 0,0 24,1 85,3

89 3 23 22,0 26,5 25,5 21,5 87.0 73,0 81,0 $6,0 0,0 23,9 83,3

89 3 14 21.0 27,0 27,5 22,0 91,0 10,0 77,0 85,0 0,0 24,4 80,8

89 3 15 21,5 26,5 29,0 23,0 91.0 80,0 72,0 87,0 0,0 25,0 82,5

89 3 16 23,0 27,0 28,5 24,0 94,0 83,0 87,0 87,0 0,0 25,6 87,8

89 3 17 23,5 26.5 27,0 25,0 91.0 81,0 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 81,0 0,0 24,0 84,5

89 3 20 22,0 26,0 27,0 23,0 83,0 71,0 85,0 90,0 0,0 24,5 83,6

89 3 21 23,0 28,0 28,0 24,5 91,0 81,0 83,0 92,0 0,0 25,9 66,8

89 3 22 24,5 28,0 28,0 24,5 91,0 84,0 87,0 92,0 1,0 25,8 88,5

$9 3 23 24,5 26,0 26,5 24,0 87,0 93.0 95,0 92,0 11,0 25,3 91,8

89 3 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 92,0 3,0 25,4 90,3

89 3 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

89 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 28,0 94,0 84,0 1,0 25,5 89,0

89 3 31 23,0 28.0 27,5 24,0 91,0 79.0 92,0 92,0 0,0 25,6 88,5

89 4 1 23,5 28,5 25,0 23,5 94,0 81,0 92,0 87,0 11,0 25,1 $8,5

89 4 2 24,5 26,5 24,0 86,0 88,0 92,0 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 89,5

89 4 4 23,5 28,5 25,0 23,5 94,0 82,0 92,0 92,0 13,0 25,1 90,0

89 4 5 23,0 27,0 26,5 23,5 93,0 90,0 87,0 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

J4~1A 23,8 26,5 26,3 24,0 92,8 85,5 87,5 91,6 8,2

MEO. TO’rAl. 25,2 89,4 SUMA 1162,0

A

M~ mes

0’ día

T1-T4’~ lecturas diarias de temperatura a las 08:00, 1.2,00, 17:00 Y 22,00 5

111-114= lde,s de humedad relativa

2= preclpStaclén
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FE DE ERRATAS

Salvo que se ¡¡¡dique otra cosa en el texto, en las referencias que sc citan a

cont¡nuación deben tenerse en cuenta las siguientes correcciOnes:

Akhingvr (1991); debe leerse: Alehinger (1991a)

Duellrnan (1974>; debe leerse: Dueliman (1974a)

Heyer (1977); debe leerse: Heyer (197¾)

Hoagmoed (1979>; debe leerse: Hoogmoed (1979a)

Hoogrnoed (1990); debe leerse: Iloogmoed (1994k.)

Maxon; debe Icerse: Maxson
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