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Ausencia de particion del nicho acustico en una comunidad de anuros en Chiapas, México

Resumen: Las especies que forman parte de una comunidad pueden estar restringidas por los recursos disponibles. Uno de ellos es el espacio
acustico, donde en caso de existir solapamiento puede verse afectada la comunicacion entre conespecificos y, potencialmente, la reproduccion.
Por esta razon, cabe esperar que las comunidades de anuros que presentan una marcada estacionalidad tengan una segregacion de nicho en el
espacio acustico, debido a su solapamiento en el tiempo. Mediante sistemas de grabacion automatica (SGA) y grabaciones manuales (370 horas
de grabacion), registramos la actividad acustica y las vocalizaciones de una comunidad de anuros en Naha, Chiapas, México durante el periodo oc-
tubre 2013 a junio 2014. A partir de 216 cortes de audio pertenecientes a 7 especies, analizamos las grabaciones y registramos 15 caracteristicas
acusticas para cada especie a fin de evaluar el solapamiento espacial, temporal y estructural del nicho acustico, ademas de estimar la amplitud del
nicho mediante el céalculo del hipervolumen. Encontramos que el solapamiento espacial fue muy bajo, mientras que el temporal fue muy alto y se
puede observar una marcada fenologia (junio, agosto y septiembre en promedio > 0.58). El solapamiento estructural de nicho acustico también fue
alto y significativo de acuerdo al indice de Czekanowski. Sin embargo, a pesar de que los hipervolimenes fueron similares, la segregacion del uso
de la frecuencia dominante fue muy notoria. A pesar de que no observamos particién de nicho acustico en la comunidad, es muy probable que
exista una compensacion evolutiva entre el solapamiento acustico relacionada con las redes de comunicacion que, aunque significa competencia,
representa al mismo tiempo proteccién contra depredadores.

Palabras clave: espacio acustico; sistema de grabacion automatica; solapamiento de nicho; hipervolumen de nicho

Absence of acoustic niche partitioning in an anuran community of Chiapas, Mexico

Abstract: Species that are part of a community may be restricted by available resources. One of them is the acoustic space, where if there is overlap,
communication between conspecifics and, potentially, reproduction can be affected. For this reason, it is expected that communities of anurans that
present a marked seasonality have a segregation of niche in the acoustic space, due to their overlap in time. Using automatic recording systems
(SGA) and manual recordings (370 hours of recording), we recorded the acoustic activity and vocalizations of a community of anurans in Naha, Chia-
pas, Mexico during the period October 2013 to June 2014. From 216 audio cuts belonging to 7 species, we analyzed the recordings and analyzed
15 acoustic characteristics for each species in order to evaluate the spatial, temporal and structural overlap of the acoustic niche, in addition to es-
timating the amplitude of the niche by calculating the hypervolume. We found that the spatial overlap was very low, while the temporal overlap was
very high and a marked phenology can be observed (June, August and September on average > 0.58). The structural acoustic niche overlap was
also high and significant according to the Czekanowski index. However, despite the fact that the hypervolumes were similar, the segregation of the
use of the dominant frequency was very noticeable. Although we did not observe acoustic niche partitioning in the community, it is very likely that
there is an evolutionary trade-off between acoustic overlap related to communication networks that, although it means competition, represents at the
same time protection against predators.

Keywords: acoustic space; automatic recording system; niche overlap; niche hypervolume
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Introduccion

La teoria de nicho ecoldgico predice que el niumero de especies
que forman parte de una comunidad particular y que poseen nichos
fundamentales similares esta limitado tanto evolutiva como ecolé-
gicamente (Hutchinson 1957; Holt 2009). Las especies que tienen
nichos similares aprovechan, generalmente, los mismos tipos de
recursos, lo que aumenta la competencia y disminuye la posibilidad
de que estas especies puedan formar parte de la misma comunidad
[principio de exclusion competitiva (Hardin 1960)]. El niumero de
especies con nichos similares dentro de una comunidad se encuen-
tra con frecuencia en la maxima capacidad del espacio ecolégico
disponible, por lo que se reduce la posibilidad de invasiones por
parte de otras especies que compartan los mismos requerimientos
ecologicos (Ricklefs 2010). Sin embargo, existen dimensiones
donde la competencia es mas intensa y provoca la particion en el
uso de recursos, tales como el habitat y el tipo de alimentacion
(Schoener 2011) o en caracteristicas como la duracién y la frecuen-
cia de la vocalizacion, elementos que componen el nicho acustico
(Krause 1993; Villanueva-Rivera 2014).

En los bosques tropicales habitan numerosas especies de anu-
ros, los cuales tienen una alta diversidad de modos de reproduccion
(Haddad y Prado 2005; Wells 2007). Sin embargo, la actividad re-
productiva de los anuros no se distribuye estocasticamente durante
todo el afio. En regiones con una clara estacionalidad, la mayoria
de las especies muestran una marcada fenologia reproductiva
(Crump 2009), aunque existen excepciones (Inger y Bacon Jr.
1968). Una particularidad ambiental que hay que resaltar en estos
ambientes estacionales es que la reproduccion de anuros depende
casi estrictamente de la precipitacion, lo cual puede conducir a una
alta competencia temporal y espacial. Esta competencia no ocurre
Unicamente por los sitios de ovoposicion y/o alimento para las lar-
vas, sino también por el espacio/nicho acustico que utilizan para
reconocer y discriminar entre individuos de la misma u otras espe-
cies, lo que lleva al apareamiento selectivo o no-selectivo entre in-
dividuos de linajes evolutivos potencialmente divergentes (Crump
2009; Gerhardt 2013). La comunicacion relacionada con la eleccion
de pareja juega un papel clave en la diversificacion de las especies
y el aislamiento reproductivo (Erdtmann y Amézquita 2009). Por
esta razén, es muy probable que las presiones selectivas provo-
quen una rapida divergencia en la sefial del canto, de modo que
este es considerado un atributo funcional entre las especies (Pan-
huis et al. 2001). Debido al papel central que juega la comunicacion
acustica en la reproduccion de los anuros, para estos organismos
es importante evitar competir por el espacio acustico y transmitir
mejor sus sefiales, ya que es un recurso limitado y ampliamente
utilizado durante el frenesi de la reproduccion (Haddad y Prado
2005; Hartmann et al. 2010).

La idea de que las especies que coexisten deben diferir en
algun aspecto de su utilizacion de los recursos (Hardin 1960) se
extendio a las teorias matematicas de la limitacion de similitud (Ma-
carthury Levins 1967) y a los tratamientos mas recientes del nicho
ecolégico (Chase y Leibold 2003). A la fecha, el estudio de la com-
petencia potencial por recursos, a través de los ejes del nicho eco-
légico, sigue siendo un tema de gran interés debido a que
representa una forma de evaluar las estrategias para evitar la ex-
clusiéon competitiva. En este contexto, se ha observado que espe-
cies de anuros morfolégicamente similares emiten cantos con
intervalos de frecuencia similares, ya que las caracteristicas de los
cantos estan determinadas por el volumen abdominal, la cavidad
bucal y por las modificaciones a la laringe (Narins et al. 2007; Gin-
gras et al. 2013). Existe también la hipétesis del fantasma de com-
petencia en el pasado (especiacion por divergencia del nicho), la
cual predice que las especies que actualmente coexisten deben
exhibir relativamente baja coincidencia en la utilizacién de recursos
(espacio ecologico; Chase y Leibold 2003). Alternativamente, si la
competencia por los recursos limitados ocurre en el presente, en-
tonces se esperaria un solapamiento grande en los nichos de las
especies involucradas (Pritchard y Schluter 2001). Dado que el es-
pacio acustico disponible para una determinada comunidad es li-
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mitado, ya que las ondas sonoras pueden mezclarse y degradarse
confundiendo las sefiales auditivas, esperamos que exista diver-
gencia en el nicho acustico (Acoustic Niche Partitioning, ANH) de
las especies de anuros con reproduccion sincronica.

Recientemente se han explorado hipétesis alternativas a la par-
ticion de los recursos en el espacio acustico. Por ejemplo, en algu-
nas aves se sugiere que la comunicacion social entre especies
“competidoras” se puede organizar en conjuntos de sefializacién o
redes de comunicacion, lo que lleva a la agrupacioén de sefiales (To-
bias et al. 2014). De acuerdo a Farina (2018) existen otras hipotesis
alternativas, como la hipotesis de la adaptacion acustica al habitat
(Acoustic Adaptation Hypothesis, AAH; Morton 1975) asociada a la
hipétesis “sensory drive” mencionada por Endler (1992). Esta su-
giere que las frecuencias dominantes y las vocalizaciones a larga
distancias son el resultado evolutivo de mecanismos de interaccion
entre la mejor transmision de la sefial en el medio y la capacidad
fisica tanto del individuo emisor como del receptor. Estas hipotesis,
al igual que la de redes de comunicacién, predicen un patrén con-
vergente de las sefiales en una comunidad y es lo opuesto a lo es-
perado bajo la hipdtesis de particion de nicho acustico, en la cual
las diferentes especies evitan el solapamiento de sus vocalizacio-
nes para reducir la competencia (Krause 1993). En este caso, ese
patron convergente esta asociado a las caracteristicas del habitat
que comparten las especies de la comunidad y que favorecerian
la evolucién de sefales similares en especies simpatricas debido
a que su propagacion es mas eficiente en ese medio.

En este trabajo exploramos si existe solapamiento en el nicho
acustico y los aspectos espaciales, temporales y estructurales de
una comunidad de anuros estudiada en Naha, Chiapas, México.
De esta manera evaluamos qué hipoétesis explica mejor el conjunto
de datos relacionados con la utilizacion del espacio acustico por la
comunidad en el presente y discutimos las hipotesis alternativas
como el fantasma de la competencia en el pasado a través de la
particion de nicho, adaptacién acustica al habitat y “sensory drive”.
Este trabajo es el primero que evalua la utilizacion del espacio
acustico en anfibios en México.

Material y métodos

Area de estudio

El estudio se llevo a cabo en la Reserva de |la Biosfera de Naha,
ubicada en la parte alta de la selva Lacandona en el estado de
Chiapas, México (Fig. 1). En esta localidad existe un marcado pe-
riodo estacional con clima calido subhimedo con lluvias en verano,
que se extiende de mayo a diciembre con un promedio de 1716
mm (92% de la precipitacion total anual cae en la temporada de llu-
vias) y con temperatura promedio mensual de 23.6 °C con una os-
cilacion térmica de 5.6 °C. La mayor parte de la vegetacion en la
localidad corresponde a bosques tropicales perennifolios con frag-
mentos de bosques de pino y en menor proporcién de bosque me-
soéfilo de montafia. Sin embargo, existen zonas perturbadas debido
a causas antropogénicas (e.g. agricultura, viviendas, carreteras) e
incendios forestales (CONANP 2006).

Registro de grabaciones

Obtuvimos las grabaciones durante el periodo junio 2013 a oc-
tubre 2014, mediante sistemas de grabacion automatica (SGA)
compuesto por dos grabadoras Song-Meter modelo SM2 (Firmware
3.1.0; Wildlife Acoustics, Inc.) de dos canales y dos micréfonos om-
nidireccionales modelo SMX-II (Wildlife Acoustics, Inc.). Las graba-
doras fueron colocadas en un mismo paisaje, pero en dos sitios
con distintos tipos de vegetacion; se coloco en una zona de bosque
tropical perennifolio donde se forma una charca temporal y la otra
en una porcion de bosque mesdfilo, ambos sitios con vegetacion
conservada. Los SGA se programaron para que grabaran en la
noche, durante 5 minutos al inicio de cada hora a partir de las 18:00
horas hasta las 06:00 horas, a una tasa de muestreo de 48 kHz y
una profundidad de 16 bits en formato wave (.wav). También se re-
alizaron grabaciones manuales que fueron registradas con una gra-
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Figura 1. Ubicacion del area de estudio: Reserva de la Biosfera de Naha, Chiapas.

Figure1. Study area location: Naha, Chiapas Biosphere Reserve.

badora de voz marca Coby, modelo CXR195-4G. Es importante en-
fatizar que para los analisis de solapamiento sélo se tuvieron en
cuenta las especies registradas en los SGA, mientras que para los
de amplitud de nicho se utilizaron todos los registros, tanto de SGA
como directos.

Para observar y analizar la estructura acustica de los cantos de
cada especie, generamos los espectrogramas y oscilogramas de
cada grabacion con el programa Raven Pro 1.4 (http://www.birds.
cornell.edu/raven), con un valor de la transformada de Fourier (FFT)
entre los 200 y 250 segun cada caso (resolucion espectral: 240-192
Hz). Después de una revision de las grabaciones, seleccionamos
de 10 a 30 vocalizaciones por cada especie para el andlisis y medi-
mos las primeras 9 variables (Apéndice, Tabla A1) y el resto de las
variables fueron medidas en la plataforma R 3.4.2 (R Core Team
2017) con la funcién “specan” del paquete warbleR (Araya-Salas y
Smith-Vidaurre 2017). En total medimos 15 caracteristicas acusti-
cas, de las cuales tres estan relacionadas con la duracion de la vo-
calizacion, nueve estan relacionadas con la estructura de las
vocalizaciones y cuatro con la frecuencia de las vocalizaciones
(Apéndice, Tabla A1). Estas propiedades ya han sido utilizadas para
la descripcion del repertorio vocal de anuros y la discriminacion
entre especies (Bee et al. 2013), ademas de ser Utiles para el ana-
lisis de la variacidon geografica en el canto y su relacion tanto con
factores climaticos como con la condicién corporal de los individuos
(Bee et al. 2010). Finalmente, las vocalizaciones fueron separadas
en archivos de audio independientes para un mejor manejo de la in-
formacion.

Solapamiento espacial

El solapamiento espacial lo evaluamos con el numero de espe-
cies compartidas entre los sitios con distinto tipo de vegetacion.
Esto se realizé con el indice de similitud de Jaccard (IJ= c/a+b-c),
en donde se evaluan el numero de especies presentes en el sitio
a, el numero de especies en el sitio b y las especies comunes (c) a
ambos sitios. De acuerdo con el indice de similitud de Jaccard, un
solapamiento total de especies resultaria en un valor de uno y una
reparticion total del paisaje seria igual a 0. El indice se calculd uni-
camente con las especies registradas en los SGA, que fueron un
total de 4 especies. No se tomaron en cuenta las grabaciones di-

rectas porque no tienen el mismo periodo de muestreo y represen-
taria un sesgo en la informacion.

Solapamiento temporal

El solapamiento temporal de nicho se midi6 a lo largo de las
dos temporadas (lluvias y secas). Para este analisis, cada fila de
la matriz de datos representa la intensidad de la actividad acustica
de una especie (Figueroa-Huitrén et al. 2020) y cada columna re-
presenta un dia del afio. La intensidad de la actividad acustica dia-
ria de cada especie se calculd6 mediante el indice relativo de
abundancia utilizado por el Programa de Monitoreo de Anfibios de
Ameérica del Norte (NAAMP, Weir et al. 2005) que varia de cero a
tres dependiendo de la actividad acustica de cada especie: (0)
cuando no hay individuos vocalizando, (1) cuando se escuchan
pocos individuos y se pueden detectar los cantos sin superposicion,
(2) cuando hay cierta superposicién entre vocalizaciones, pero di-
ferentes individuos pueden ser reconocidos, y, finalmente, (3)
cuando los individuos vocalizan en un coro completo y el reconoci-
miento individual es imposible. Para evaluar la particion temporal
utilizamos el algoritmo RA4, propuesto por Winemiller y Pianka
(1990). En este algoritmo Unicamente las entradas distintas de cero
en cada fila de la matriz se reorganizan aleatoriamente, por lo que
el procedimiento conserva tanto la amplitud de nicho de la especie
como el patrén de estados con valor cero.

El solapamiento temporal entre cada par de especies tam-
bién se calculd para cada mes (Boquimpani-Freitas et al. 2007),
utilizando el indice de Pianka (Ricklefs et al. 1981):

‘/ZP,—jz ZP,-kz

donde pji representa la intensidad de la actividad acustica de la
especie j en el intervalo de tiempo establecido y pj representa in-
tensidad de la actividad acustica para la especie k el mismo inter-
valo de tiempo i. Debido a que existen mas de dos especies en la
comunidad, se calculé la variacion de solapamiento de nicho para
cada especie, haciendo un promedio del solapamiento de cada es-
pecie con las restantes.

Ojk =
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El supuesto de ambas aproximaciones es que, si hay particion
de nicho dentro del ensamble de especies, la varianza en la super-
posiciéon de nicho sera mayor de lo esperado por azar. Es decir,
pares de especies dentro de un gremio tendran una superposicion
de nicho inusualmente baja, mientras que los pares de especies
en diferentes gremios tendran una superposicion de nicho inusual-
mente alta, lo que lleva a una gran varianza en la superposicion de
nicho (Inger y Colwell 1977). En nuestros datos, estos patrones po-
drian surgir si hubiera un grupo que cantara a principios de la tem-
porada de lluvia y otro a finales de la temporada.

Solapamiento estructural

Amplitud del nicho acustico

Para calcular el nicho acustico de cada especie seguimos el
procedimiento propuesto por Blonder et al. (2014), donde separa-
mos las variables acusticas en modulos de frecuencia, duracion y
forma de las notas. Las variables empleadas para estimar el espa-
cio acustico fueron: tiempo de entropia, duracién del pulso, pulsos
por nota, frecuencia promedio, frecuencia intercuartil, intervalo de
frecuencia, planitud del espectrograma e indice de modulacion.
Posteriormente, elegimos las variables que comunmente se utilizan
para discriminar entre especies (como el intervalo de frecuencia
dominante y la frecuencia promedio), asi como las variables de fre-
cuencia que podrian estar implicadas en la competencia por la co-
municacion (e.g. frecuencia dominante, intervalo de frecuencia
dominante y frecuencias maxima y minima). Para eliminar la coli-
nearidad entre las variables seleccionadas utilizamos el Factor de
Inflacion de la Varianza (VIF < 4; Zuur et al. 2010; Dormann et al.
2013) que se relaciona con el grado en que el error estandar se in-
crementa debido a la multicolinearidad. Para calcular y comparar
el nicho acustico entre especies, escalamos y centramos las varia-
bles y calculamos el hipervolumen gaussiano de cada especie en
la plataforma R 3.4.2 (R Core Team 2017) con el paquete hypervo-
lume (Blonder et al. 2014; Blonder 2018). Para representar el ta-
mafo y la variacion del nicho acustico extrajimos el valor del
hipervolumen con la funcién “get_volume” del paquete hypervo-
lume. Sin embargo, debido a la dificultad de representar visual-
mente el espacio multidimensional calculado, decidimos mostrar
una extraccion del hipervolumen en una representacion de tres di-
mensiones con las variables que aportaron mayor informacién para
explicar la variacion del nicho acustico. Para ello realizamos un
analisis de componentes principales (PCA) en R e identificamos
las variables que aportan mayor informacion a los tres componen-
tes principales. Finalmente, realizamos un dendrograma para re-
presentar la similitud entre cantos, para lo que se utilizé la distancia
euclidiana con la funcién agrupamiento jerarquico (hierarchical clus-
ter analysis, hclust). Para el calculo del ligamiento se utilizé el mé-
todo de varianza minima de Ward mediante el paquete stats en la
plataforma R.

Repatrticién de frecuencias del canto

Para evaluar si los cantos de las diferentes especies son emiti-
dos en las mismas frecuencias, evaluamos el solapamiento de las
mismas. Para ello, seleccionamos las variables de frecuencia pro-
medio y el intervalo de la frecuencia dominante para representar
las frecuencias utilizadas por cada especie y un aproximado del es-
pacio de frecuencias en que vocalizan. Posteriormente realizamos
graficos de caja y bigote con dichas variables incluyendo la especie
como factor.

Solapamiento del nicho acustico

Para comparar el nivel de superposicién de nicho entre los anu-
ros muestreados, calculamos el indice de Czekanowski (Feinsinger
et al. 1981), el cual se basa en la comparacion de pares de espe-
cies. Este indice da un valor que representa el solapamiento medio
de todos los posibles pares de especies. Valores cercanos a 0 sig-
nifican que no hay un uso comun del espacio acustico, mientras
que un valor de 1 indica una superposicion total del nicho (Krebs
1999).
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Ademas del solapamiento medio, calculamos la varianza del
solapamiento de pares de especies. Un valor grande de varianza
indica que algunos pares de especies tienen un alto solapamiento
de nicho y otros tienen muy bajo solapamiento, en relacion con el
modelo nulo; es decir, si hubiera un grupo de especies cantando
en frecuencias altas y otro en frecuencias bajas. Asimismo, reali-
zamos un modelo nulo con base en el algoritmo de aleatorizacion
RA3 propuesto por Winemiller y Pianka (1990). En este algoritmo,
los valores en cada fila de la matriz fueron reorganizados al azar.
Este procedimiento de aleatorizacion conserva la amplitud de nicho
observada de la especie, pero permite su utilizacion por cualquiera
de los posibles estados de recursos. Estos analisis se hicieron en
la plataforma R con el paquete EcoSimR (Gotelli et al. 2015).

Resultados

Obtuvimos un total de 366 horas de grabacion en los SGA 'y
cuatro horas de grabaciones directas. De éstas se seleccionaron
216 cortes de anuros de los cuales 55 son de Agalychnis callidryas;
30 de A. moreletii; 29 de Dendropsophus ebraccatus; 17 de Hyali-
nobatrachium fleischmanni; 16 de Lithobates brownorum en la que
identificamos tres tipos de vocalizaciones (3 del tipo 1, 3 del tipo 2
y 10 del tipo 3); 14 de Tlalocohyla loquax y 55 de Craugastor loki.
Cabe mencionar que se observaron cantos que podrian provenir
de otras especies del género Craugastor; no obstante, como aun
no se han realizado los analisis taxondmicos moleculares apropia-
dos, se consideraron como si se tratara de una sola especie. Las
especies registradas con los SGA fueron A. callidryas, A. moreletii,
D. ebraccatusy C. loki. Las especies registradas de manera directa
fueron H. fleischmanni, L. brownorum'y T. loquax.

Solapamiento espacial

En la zona de bosque tropical perennifolio donde se forma una
charca temporal se registré a A. callidryas, A. moreletii, D. ebrac-
catus y C. loki. mientras que en el bosque mesdfilo de montafa
solo se registrd a C. loki. Lo anterior resulta en un indice de Jaccard
de 0.25, mostrando una baja similitud de las comunidades de anu-
ros entre las dos zonas.

Solapamiento temporal

Los resultados mostraron que el solapamiento de la actividad
acustica a lo largo del afio, calculado a partir del indice relativo de
abundancia diaria (NAAMP, Tabla 1), fue significativamente mayor
a lo esperado, tanto en promedio como en varianza, por lo que la
segregacion temporal en las vocalizaciones no fue evidente. Todas
las especies cantaron durante las lluvias en el mes de mayo, si bien
D. ebraccatus presentd una muy marcada estacionalidad dejando
de cantar de noviembre a abiril, lo cual hizo que los valores de so-
lapamiento promedio disminuyeran ligeramente. En la tabla 2 (ver
también Fig. A1 del apéndice) se puede observar el solapamiento
temporal promedio del nicho acustico de las especies, calculado
con el indice de Pianka para cada par de especies por mes. Los
resultados del indice mostraron solapamientos temporales altos,
en general. Los meses con mayor solapamiento fueron agosto,
septiembre y junio, con valores mayores a 0.6. En general, la ma-
yoria de las especies no estuvieron activas acusticamente durante
la temporada de sequia en los meses de noviembre a abril.

Solapamiento estructural

Amplitud del nicho acustico

De manera general, las especies presentaron espacios acusti-
cos muy similares (promedio 82.55, ES = 2.46), siendo las especies
de mayor variacion C. loki, A. callidryas y D. ebraccatus, mientras
que L. brownorum y T. loquax fueron las especies cuyas vocaliza-
ciones presentaron la menor variacion en el espacio acustico
(Fig. 2). Debido a la dificultad de representar visualmente el espacio
multidimensional calculado, decidimos mostrar una extraccion del
hipervolumen en una representacion de tres dimensiones con las
variables que, de acuerdo a un analisis de componentes principales

4
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Tabla 1. Valores observados y esperados del promedio y varianza de los modelos para evaluar el solapamiento de nicho utilizando el indice de Czeka-
nowski. Primero en el espacio acustico y posteriormente a lo largo de la temporada de muestreo. El valor esperado es calculado a partir 1000 aleatoriza-
ciones con distintos algoritmos (ver Metodologia).

Table 1. Observed and expected values of the models’ mean and variance to evaluate niche overlapping with Czekanowski index. First in the acoustic
space and later throughout the sampling season. Expected values are calculated from 1000 randomizations made with different algorithms (see Metho-

dology).

Solapamiento temporal de Nicho Solapamiento de Nicho
Modelo Nulo RA4 RA3
Sobrelapamiento promedio observado 0.509 0.863
Sobrelapamiento promedio estimado 0.457 0.225
Probabilidad de cola 0.001 0.001
Varianza del sobrelapamiento promedio observado 0.432 0.008
Varianza del sobrelapamiento promedio estimado 0.015 0.041
Probabilidad de cola 0.001 0.03

Tabla 2. Solapamiento temporal promedio del nicho acustico especies de anuros de Nahéa calculado con el indice de Pianka por pares de especies y por
mes. El valor de cada especie corresponde al promedio del indice de Pianka para cada especie con las restantes en cada mes.

Table 2. Mean temporal overlap of the acoustic niche in anuran species in Naha, calculated with Pianka’s index per pair of species and per month. Each
species’ value corresponds to the mean of Pianka’s index for each species vs the others, in each month.

Mes/Especie C. loki A. callidryas A. moreletii D. ebbraccatus
Agosto 0.408 0.624 0.610 0.573
Septiembre 0.530 0.643 0.627 0.647
Noviembre 0.395 0.370 0.346 0.000
Diciembre 0.251 0.239 0.239 0.000
Abril 0.117 0.070 0.047 0.000
Mayo 0.415 0.466 0.510 0.263
Junio 0.460 0.650 0.650 0.622
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Figura 2. Amplitud del nicho acustico obtenido a partir del hipervolumen estimado mediante 11 variables acusticas sobre la duracion, frecuencia y modu-
lacién de las vocalizaciones de la comunidad de anuros muestreada en la Reserva de la Biosfera de Naha, Chiapas.

Figure 2. Acoustic niche amplitude, obtained from the hypervolume estimated by 11 acoustic variables regarding duration, frequency and modulation of
the vocalizations of the anuran community in the Naha, Chiapas Biosphere Reserve.
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Figura 3. Distribucién de frecuencias del modelo nulo. A) del solapamiento medio del nicho acustico y B) de la varianza de solapamiento esperado al
azar entre las especies de anuros muestreadas de Naha. La linea continua indica el valor medio observado de solapamiento. Asimismo, se muestran los
intervalos de confianza de los valores simulados (95%) con lineas punteadas de una cola (intervalos grandes) y dos colas (intervalos pequefios).

Figure 3. Frequency distribution of the null model. A) show those of the mean overlap in acoustic niche and B) those of the mean overlap variance expected
by chance among the sampled anuran species in Naha. The continuous line shows the mean observed value of overlap. Likewise, the confidence intervals
(95%) of the simulated values are shown with one-tailed (big intervals) and two-tailed(small intervals) dotted lines.

(PCA), aportaron mayor informacién para explicar la variacion del
nicho acustico. Dichas variables fueron: duracion del pulso, nUmero
de pulsos por nota e indice de modulacién. En la siguiente liga se
puede observar una animacion en tres dimensiones: http://acade-
micos.fciencias.unam.mx/leticiaochoa/grafica_nicho_acustico/

Las especies que emiten cantos con frecuencias mas graves
(entre 1y 2 kHz) fueron las dos especies de Agalychnis'y L. brow-
norum, mientras que cantos con frecuencias entre 2 y 3 kHz fueron
emitidos por D. ebraccatus, y T. loquax. Las frecuencias mas agu-
das (entre 3 y 5 kHz) correspondieron a C. loki 'y H. fleischmanni
(Apéndice Fig. A2). Los intervalos de frecuencia en general fueron
muy similares para la mayoria de las especies, con rangos de 0.5
a 1kHzy de 2 kHz para D. ebraccatus. Cabe mencionar que, tanto
C. loki como D. ebraccatus, mostraron una mayor variacion en el
intervalo ocupado para vocalizar (Apéndice Fig. A3).

Los resultados del agrupamiento de acuerdo a las caracteristi-
cas acusticas muestran que las dos especies de Agalychnis 'y L.
brownorum se agrupan en un solo grupo, aunque se puede obser-
var que ésta Ultima presenta diferencias con las primeras. Los otros
dos grupos estuvieron formados por los hilidos (D. ebraccatusy T.
loquax) y por C. lokiy H. fleischmanni (Apendice Fig. A4).

Solapamiento del nicho acustico

De acuerdo con el indice de Czekanowski, el promedio de so-
lapamiento acustico de la comunidad de anuros de Naha fue de
0.863 (Fig. 3B). Este valor fue significativamente mayor que lo es-
perado por azar, al compararse con el modelo nulo que estimé un
valor promedio simulado de 0.225 (p = 0.001). Las especies de la
comunidad muestreada tienen un solapamiento acustico muy alto.
La varianza media observada de la comunidad (0.008) fue signifi-
cativamente menor que la esperada (0.041), lo cual indica que hay
una alta variacion en el solapamiento del nicho acustico de las es-
pecies (p = 0.03; Fig. 3A).

Discusion

Las especies registradas por los SGA presentan un patrén fe-
noldgico identificable, donde los resultados del analisis de solapa-
miento temporal (diario) muestran un valor medio, que indican que
no hay particiéon temporal (e.g. Villanueva-Rivera 2014), y los re-
sultados por mes muestran gran variacion a lo largo del afio. Donde
hay valores altos de solapamiento es en los meses que correspon-
den a la temporada de lluvias y de reproduccion, y los valores bajos
de solapamiento corresponden a la temporada fria y de secas. La
variacion en la actividad acustica de los anfibios es conocida desde
hace mucho tiempo (Wells 2007), y recientemente se ha sugerido
que el desencadenamiento de esta actividad se debe a relaciones
complejas entre los factores climaticos y el fotoperiodo, que regula
procesos internos (Schalk y Saenz 2016; Mohun y Davies 2019).

La variacién de la amplitud del nicho acustico entre las especies
de anuros estudiados fue pequefia, es decir, los hipervolumenes
totales del nicho acustico se solapan ampliamente y no se obser-
varon diferencias significativas, lo cual puede estar indicando una
seleccién para toda la comunidad de un espacio acustico restrin-
gido (e.g. Sinsch et al. 2012). Este solapamiento grande en el es-
pacio acustico puede sugerir que no necesariamente hay una
tendencia a la especializacion en el uso del espacio acustico por
parte de las especies. Esto se ha explicado a través de las limita-
ciones fisicas, ecoldgicas y fisiolégicas comunes, como el tamafio
corporal, el requerimiento de los cuerpos de agua para la reproduc-
cion y humedad relativa alta del aire para minimizar la pérdida de
agua por evaporacion. No obstante, nuestros resultados muestran
que, aunque hay un gran solapamiento en el volumen del nicho
acustico, si parece haber una especializacion en la frecuencia do-
minante (ver mas adelante). Lima et al. (2019) sugieren que el alto
nivel de solapamiento de nichos puede deberse a un bajo nivel de
simpatria entre las especies. Esto concuerda con nuestros resulta-
dos ya que nuestras zonas mostraron una baja similitud en la di-
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versidad de anuros entre si y esto podria propiciar que las especies
no tengan que ajustar sus nichos acusticos.

En Naha, Chiapas se han reportado 27 especies de anuros
(Sanchez-Ochoa com. pers.) de las cuales nosotros registramos 7,
lo cual representa menos de la tercera parte de las especies. Esto
puede deberse a que la mayoria de las especies fueron registradas
unicamente a través del sistema de grabacion automatico (SGA),
compuesto por dos grabadoras que no cubren todos los habitats
de la zona. Es importante mencionar que la grabadora de la poza
temporal se coloco en una zona conservada. Asimismo, se decidio
especificamente no colocar los SGA en sitios cercanos a cuerpos
de agua en movimiento para minimizar el ruido de fondo en las gra-
baciones lo que pudo tener un efecto en la deteccion de algunas
especies, ya que se sabe, por trabajos previos (Ochoa-Ochoa y
Whittaker 2014) que algunas especies registradas solo se encuen-
tran en o cerca de habitats riparios (e.g., especies de los géneros
Ptycohyla, Bromeliohyla, Plectrohyla). Debido a esto, somos cons-
cientes que solo estamos registrando el ensamble de la zona de
manera parcial. No obstante, dado que estas ultimas especies tie-
nen necesidades distintas para reproducirse, no necesariamente
conviven con las demas al momento de los llamados de cortejo.
Por esta razon, suponemos que entre la comunidad que muestre-
amos, la comunidad de pozas temporales en espacios abiertos, la
comunidad riparia y la comunidad de cuerpos permanentes de
agua no existen presiones selectivas que lleven a una reparticion
del espacio acustico, ya que no hay evidencia de que presenten
interacciones directas (Hardin 1960; Tilman 2004). Craugastor loki
fue la unica especie compartida entre los dos sitios donde se esta-
blecieron las grabadoras. No obstante, es importante enfatizar que
en el sitio de bosque mesofilo no se formd una poza temporal y que
las ranas del género Craugastor no requieren de cuerpos de agua
para reproducirse, por lo cual pueden dispersarse completamente
en el paisaje y reproducirse en sitios donde haya suficiente hume-
dad en el suelo (Wells 2007). En este caso, tenemos indicios que
sugieren que podria tratarse de 5 especies de Craugastor.

Es interesante resaltar que la comunidad de anuros de Naha
presenté un alto solapamiento de nicho en el espacio acustico y sig-
nificativamente mayor de lo esperado al azar. No obstante, los re-
sultados muestran que hay una mayor varianza de la esperada, por
lo que se deduce una diferenciacion de nicho dentro del ensamble
de especies (Inger y Colwell 1977), es decir, que algunas especies
cantan primordialmente en frecuencias altas y otras en frecuencias
bajas (Apéndice Fig. A2). Esto sugiere que podria existir un meca-
nismo de discriminacion acustica entre las especies. Si la mayoria
de las especies aun perteneciendo a familias distintas vocalizan en
frecuencias similares, es altamente probable que para ese tipo de
vocalizaciones y frecuencias sean las que mejor se transmiten en
esa area con esas condiciones ambientales. Sin embargo, si existe
una diferencia entre las frecuencias dominantes promedio que utili-
zan la mayoria de las especies que registramos. Por ello, conside-
ramos que la discriminacion entre especies podria estar relacionada
a esta variable y/o a la estructura o numero de pulsos que emite
cada especie. Esto sugiere que, para evitar que sus vocalizaciones
sean enmascaradas por las de otras especies presentes, la frecuen-
cia dominante promedio puede actuar como un mecanismo de re-
conocimiento especifico en la comunidad. Aparentemente, el
numero de pulsos por nota y la tasa de pulsos por nota permiten
discriminar entre especies, ya que, en la temporada del inicio de las
lluvias (en el mes de mayo), todas las especies presentaron una alta
actividad vocal. Este resultado se puede explicar por la hipotesis lla-
mada “sensory drive” (Endler 1992), la cual propone que los meca-
nismos para detectar y discriminar las sefiales, asi como la
estructura misma de las sefales, se modifican para transmitirse
mejor en el habitat y facilitar la comunicacion (Endler 1992).

Se ha observado que la dimensién acustica menos limitada es
la estructura de las llamadas de anuncio, que se selecciona por su
singularidad entre las especies sintdpicas y determina el éxito re-
productivo entre los conespecificos (e.g. Schneider y Snisch 2007).
Aunque este no parece ser el caso de los anuros de Naha, puede
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ser que existan variables determinantes en la deteccion interespe-
cifica que no estemos tomando en cuenta o que se oscurezcan
cuando se toman en conjunto con otras variables (e.g., la frecuen-
cia dominante). Sin embargo, es posible que la variacién en un solo
aspecto de las vocalizaciones sea suficiente para que los cones-
pecificos se reconozcan (e.g. Nelson 1989).

Nuestros resultados coinciden con hipétesis de las redes com-
plejas de comunicacioén (Tobias et al. 2014), que propone que, en
lugar de que las especies que se encuentran en los mismos sitios
muestren particiones temporales, espaciales o acusticas, la comu-
nicacion social entre especies aparentemente “competidoras” se
puede organizar en grupos de sefalizacion o redes de comunica-
cion. Este concepto se ha utilizado para las parvadas mixtas de ali-
mentacion en aves, pero no habia sido propuesto para anfibios. Asi
mismo coincide con la hipdtesis de adaptacion acustica al habitat
y sensory drive, que sugieren que especies comunicandose en el
mismo tipo de habitat presentaran una convergencia en sus sefa-
les dado que estan sujetas a las mismas presiones selectivas para
transmitir con mayor eficiencia sus sefiales en el mismo medio o
habitat (Morton 1975; Endler 1992).

Sabemos que existe un claro patrén fenolégico en la comunidad
estudiada dadas las condiciones climaticas de la zona donde existe
un periodo claro de lluvias, junio a septiembre, y una clara época
de secas de enero a mediados de mayo (Figueroa-Huitron et al.
2020), por lo cual la variaciéon temporal en la actividad es esperada,
si bien, no obstante, esta variacion enmascara el solapamiento tem-
poral. Lo que no fue esperado fue el alto solapamiento estructural,
aunque la reparticion del espacio acustico parece estar dada por
frecuencia dominante de sus vocalizaciones.

Probablemente exista una ventaja evolutiva entre el solapa-
miento acustico que, aunque podria sugerir competencia, repre-
senta al mismo tiempo proteccion contra depredadores, por lo que
las redes de comunicacion podrian representar mejor la utilizacion
del espacio acustico. Por ejemplo, las especies Agalychnis callidr-
yas'y A. moreletii, muestran un solapamiento temporal constante,
es decir cuando una especie canta, también lo hacen la otra. En
un trabajo previo, utilizando modelos generalizados de efectos mix-
tos, observamos que la intensidad de canto de A. callidryas y A.
moreletii estaba relacionada positiva y significativamente con va-
riables ambientales o la temporada del afio (Figueroa-Huitron et al.
2020). Ademas, se ha observado que ambas especies pertenecen
a un clado mondfilético (dentro del género) con alto soporte
(Gomez-Mestre et al. 2008), lo cual indica que tal vez exista un des-
encadenamiento de llamado que cuando una especie canta, la otra
también, basado en la ventaja evolutiva (trade-off) mencionada an-
teriormente.

La hipotesis de particion de nicho acustico se cumple solo
en las frecuencias dominantes, pero no en la parte estructural ni
en la temporal. Finalmente, se ha dicho que en comunidades per-
turbadas se reduce el nimero de funciones (traits), especialmente
de funciones raras, es decir se pierden las especies especialistas,
quedando sélo las generalistas (Nowakowski et al. 2017). En el
caso particular de Naha, este no parece ser el caso, puesto que es
una reserva de la Biosfera, donde si bien existe un manejo del pai-
saje por parte la comunidad humana que ahi habita, como sucede
en otras areas protegidas mexicanas, la cobertura vegetal se ha
conservado y los SGA se colocaron en lugares con vegetacion con-
servada. Sera interesante estudiar otras comunidades, perturbadas
y no perturbadas y explorar cémo se reparten el espacio acustico
para poder poner a prueba esta hipotesis.
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Apéndice

Ochoa-Ochoa et al. 2021

Tabla A1. Descripcion de las propiedades medidas en las vocalizaciones.

Table A1. Description of the measured characteristics in the vocalizations.

Niumero de medida

Propiedad

Descripcién

a b WO N =

© 0 N o

-
o

13
14

15

Duracioén de la vocalizacion (ms)

Tiempo de ascenso de la vocalizacion (ms)
Tiempo de descenso de la vocalizacion (ms)
Pulsos por vocalizacion

Tasa de pulsos (pulsos/s)

Duracion del pulso (ms)*

Tiempo de ascenso del pulso (ms)*

Tiempo de descenso del pulso (ms)*
Frecuencia dominante de la vocalizacion (KHz)
Tiempo de entropia (s)

Frecuencia dominante promedio (kHz)

Frecuencia intercuartil (kHz)

Intervalo de frecuencia dominante (kHz)

Planitud espectral

indice de modulacién

Tiempo entre el inicio del primer pulso y el término del ultimo pulso

Tiempo entre el inicio del primer pulso y el inicio del pulso de maxima amplitud
Tiempo entre el inicio del pulso de maxima amplitud y el término del ultimo pulso
Numero de pulsos en una vocalizacion

Numero de pulsos menos 1, dividido entre el tiempo entre el inicio del primer
pulso y el inicio del ultimo pulso

Tiempo entre el inicio y el término del pulso

Tiempo entre el inicio del pulso y el pico de maxima amplitud
Tiempo entre el pico de maxima amplitud y el término del pulso
Maxima frecuencia de la vocalizacién

Duracién de la parte modulada

Promedio de la frecuencia dominante a lo largo de la vocalizacion

Mide el intervalo de frecuencia entre el primer y tercer cuartil del intervalo total de
frecuencia de la vocalizacion

Mide el intervalo entre la frecuencia minima y maxima de la vocalizacién

Mide la modulacion de la vocalizacién (0 = tonos puros o “planos”, 1 = alta
modulacion)

La diferencia absoluta acumulativa entre mediciones adyacentes de frecuencias
dominantes divididas por el intervalo de frecuencia dominante. 1 significa que la
sefial no estd modulada

* Se midieron en el pulso de maxima amplitud de la vocalizacion.
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Figura A1. Solapamiento temporal del nicho acustico de las especies de anuros muestreados en la Reserva de la Biosfera de Naha, Chiapas.
Figure A1. Temporal overlap of the acoustic niche of the anuran species sampled in Naha, Chiapas Biosphere Reserve.
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Figura A2. Frecuencia dominante promedio de las especies de anuros muestreados en la Reserva de la Biosfera de Naha, Chiapas.

Figure A2. Mean dominant frequency of the anuran species sampled in Naha, Chiapas Biosphere Reserve
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Figura A3. Intervalos de frecuencia de las especies de anuros muestreados en la Reserva de la Biosfera de Naha, Chiapas.

Figure A3. Frequency intervals of the anuran species sampled in Naha, Chiapas Biosphere Reserve.
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Figura A4. Dendrograma de la similitud del nicho actstico de la comunidad de anuros muestreada en la Reserva de la Biosfera de Naha, Chiapas.
Figure A4. Acoustic niche dendrograme of similitude of the anuran species sampled in Naha, Chiapas Biosphere Reserve.
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