Discusion general

Este apartado recopila de manera muy breve, los resultados (sin dar valores, ni gréficas) y
conclusiones més relevantes de cada articulo. Discutiéndolas ligeramente como paso previo a

las conclusiones.

MATERIAL Y METODOS
Metodologia de campo

Durante cinco afnos consecutivos (1999-2003) se ha llevado a cabo un seguimiento
periddico de una serie de ambientes acuaticos a lo largo de todo el aio. El tipo de ambientes
acuaticos muestreados cubre todo el gradiente, incluyendo charcas efimeras y charcas
permanentes. El numero de localidades no se ha mantenido fijo en el tiempo, empezando
con 87 en 1999 e incrementando el numero de las mismas, hasta el 2001 donde se llegaron
a supervisar 246 localidades, valor que se mantuvo hasta el 2003. Los datos que se han
recogido en todas las localidades no han sido los mismos, en funcion de la disposicion de
tiempo y de los datos de interés para el estudio. El dato que si se ha recogido en todas las
localidades ha estado, la constatacién de la reproduccion de las especies de anfibios
(mediante la visualizacion de puestas o de larvas), y la clasificacién del ambiente en funcion
de su temporalidad. Para algunos estudios (art. 6 y 8) se estimo la abundancia de larvas en
funcién del esfuerzo de captura, asi como la abundancia de depredadores potenciales
mediante metodologias estandarizadas (Babbitt et al. 2003). Muchas de las charcas se
caracterizaron registrando el porcentaje de cobertura arborea, de vegetacion acuatica y su
tamano. Ademas sobre fotografias aéreas se calcularon los porcentajes de usos del suelo
del habitat terrestre circundante a las charcas en un radio de 1 km, asi como la densidad de
charcas que entraban en este radio y la distancia minima hasta la charca mas préxima.
Todos estos datos se han utilizado para evaluar la distribucion de las especies en los

diferentes habitats, y el efecto que el habitat terrestre puede tener sobre la misma.
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Experimentos de laboratorio

Para determinar si las especies difieren en sus caracteristicas se disefiaron una serie
de experimentos de laboratorio. Todos los experimentos fueron llevados a cabo en la
Universidad de Barcelona, con puestas y larvas de las especies recogidas en las dos
principales zonas de estudio (Collserola y Garraf). Se usaron principalmente dos tipos de
unidades experimentales en funcion del tipo de experimento. Una consistia en pequefos
recipientes de 2 litros de capacidad, con un maximo de 3 individuos por recipiente. Estos
recipientes se mostraron muy eficaces para los experimentos de desecacion del ambiente,
al permitir tener un elevado numero de réplicas independientes. Los experimentos de
desecacion del ambiente constan de dos tratamientos: un tratamiento con un volumen
constante de agua que simulara a un ambiente permanente, y un tratamiento que siguiese
una curva de desecacion simulando a una charca temporal (ver art. 2 y 3 para mas detalles).
El otro tipo de unidad experimental utilizada han sido cubetas de 30 litros para los
experimentos de competencia (art. 4 y 5) y de depredacion (art. 6). El numero de individuos
por réplica ha variado en funcién del tipo de disefios, entre 15 y 30 individuos. En los
experimentos de competencia se ha empleado un disefio de series aditivas (Underwood
1986), mientras que en los de depredacion se ha empleado un disefio estandarizado por
varios autores (ej. Van Buskirk 2002). Para mas detalles de los disefios experimentales,

consultar los apartados correspondientes en sus respectivos articulos.

Analisis estadisticos

En los experimentos de laboratorio, las principales variables que se han registrado para
cuantificar la respuesta de las especies a los diferentes experimentos han sido el periodo
larvario, la masa de los metamorficos, la supervivencia y la tasa de desarrollo. También se
ha estudiado la morfologia de las larvas ante la presencia de un depredador y ante un estrés
hidrico. Todas las variables se han transformado, logaritmicamente o angularmente, para
ajustar su distribucion a una normal. Las variables morfomeétricas se han corregido para el
tamano de cada individuo, usando para ello el peso del individuo, el centroid size, o el primer
factor obtenido a partir de un analisis de componentes principales. La comparacion entre

tratamiento se realizé generalmente mediante analisis de la varianza, usando estadistica
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parameétrica o no-paramétrica en funcion de la naturaleza de los datos. Los datos de
abundancia, asi como las matrices de presencia-ausencia de especies por localidad y afio,
han requerido analisis estadisticos especificos, como la generacion de modelos nulos,
modelos log-lineales, test de Mantel, etc. (ver cada articulo para una descripcion mas
detallada de los analisis empleados). A la hora de comparar especies, los valores se han
estandarizado para hacer comprables los valores. Dado que las especies no pueden
considerarse como unidades independientes por su vinculo filogenético (Felsenstein 1985),
se ha empleado el método comparativo para explorar si la respuesta de las especies a las

diferentes variables experimentales presentaban o no inercia filogenética.

RESULTADOS Y DISCUSION
Distribucién espacial y temporal de las especies

Los diferentes datos de campo (presencia-ausencia y abundancia) muestran mediante
diferentes analisis las mismas tendencias, poniendo en evidencia que las especies
estudiadas se distribuyen de manera segregada a lo largo del gradiente definido por la
temporalidad de las aguas, apreciandose un sustitucién de unas especies por otras de
unos ambientes a otros. Estos resultados son coincidentes con trabajos previos desarrollados
con anfibios (Wellborn et al. 1996; Skelly et al. 1999; Snodgrass et al. 2000; Babbitt et al.
2003). Aparte del gradiente generado por la permanencia de las aguas, se ha constatado
que la abundancia de depredadores incrementa junto con la permanencia de la charca, de
manera que los ambientes mas estables son los que presentan un mayor riesgo de
depredacion, si bien el tipo de depredador no difiere al de las charcas temporales de larga
duracion (aquellas que se secan solo en verano) (Wellborn et al. 1996; Wilbur 1997; McPeek
2003).

Todoy la apreciacion de la sustitucion de unas especies por otras a lo largo del gradiente,
y la constatacion de preferencia por parte de las especies de unos habitats especificos, los
analisis de modelos nulos con los datos de presencia-ausencia indican que la segregacion
es imperfecta y que la combinacién de especies detectada no difiere de las combinaciones
generadas al azar. Esta segregacion imperfecta y la posibilidad de poder encontrar casi

cualquier combinacién de especies en las charcas, puede deberse a la estrategia oportunista
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que presentan muchas de las especies para reproducirse en los habitats disponibles. Los
resultados de los modelos log-lineales (art. 8) también son coincidentes con los analisis
mas clasicos, determinandonos que caracteristicas son las que determinan la abundancia
de las especies. El factor abiético local mas importante es la permanencia de las aguas,
seguido de factores locales bioticos como la abundancia de depredadores y la abundancia
de especies competidoras. El habitat terrestre también condiciona en parte la abundancia
de las especies en las localidades. Existen especies con una tendencia por los espacios
abiertos bien insolados, mientras que otras prefieren zonas boscosas con mayor cobertura
vegetal. Las modificaciones climaticas originadas por la cobertura vegetal ayuda también a
generar una sustituciéon de especies entre aquellas que prefieren zonas densamente
arboladas, con poca radiacién y mucha humedad, a las que buscan ambientes abiertas con
una alta radiacion (Welsh et al. 2005).

El seguimiento de la fenologia reproductiva de las especies a demostrado que existe
cierta segregacion temporal, ademas de la espacial ya comentada) en el momentos de
depositar las puestas. Todo y la aparente segregacion temporal de las especies, sin embargo
se ha detectado que a nivel larvario existe un gran solapamiento de especies, y que
practicamente todas ellas coinciden en el tiempo (a excepcién de B. bufo y R. perezi) en
mayor medida en funcién de las fluctuaciones climaticas del afio en cuestion. El solapamiento
de cohortes hace que la segregacion temporal sea un mecanismo ineficaz a la hora de
evitar la competencia con otras especies (Morin 1987; Lawler & Morin 1993). El unico
mecanismo de segregacion eficaz que se ha detectado para reducir las interacciones con
otros organismos, es la presencia de un segundo periodo de puestas a finales de verano
por parte de algunas especies en charcas temporales que se originan con las tormentas de
setiembre, que les permitiria ocupar habitats libres de depredadores y de competidores.

En definitiva el estudio de los habitats acuaticos y la distribucién de las especies, nos
permite concluir que existen grandes diferencias entre los ambientes y que las especies se
distribuyen a lo largo de diferentes gradientes, seguramente como consecuencia de los
“trade-offs” que se crean entre los extremos de los diferentes gradientes (Wellborn et al.

1996). La constatacion de la existencia de diferencias entre los habitats nos permite
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desestimar los modelos de metacomunidad que ignoran la heterogeneidad de las

localidades.

Caracteristicas de las especies

Los trabajos experimentales de laboratorio nos han permitido evaluar si las especies
difieren entre si en sus respuestas a las principales variables que se han definido que
condicionan la diversidad de la comunidad a escala local. El primer caracter evaluado ha
sido la respuesta al estrés hidrico (art. 2 y 3). Los experimentos han demostrado como otros
trabajos previos (Newman 1992; Doughty & Reznick 2004), que existe una respuesta
fenotipica generalizada entre los anuros a dicho estrés. Todas las especies estudiadas han
acortado su periodo larvario para escapar del ambiente que se esta secando. Sin embargo
la respuesta no ha sido la igual para todas las especies. Las especies que ocupan ambientes
mas variables (tanto en el tiempo como por diversidad de ambientes ocupados), como es el
caso de P, punctatus, H. meridionalis y A. obstetricans, presentan una mayor plasticidad en
el tiempo de desarrollo. Por el contrario las especies que ocupan los ambientes de los
extremos del gradiente de permanencia de las aguas (B. calamita en charcas efimeras, y B.
bufo y R. perezi en ambientes permanentes), presentan estrategias mas propias de
especialistas con una menor magnitud de plasticidad fenotipica. La ausencia de inercia
filogenética en los resultados, sugiere que la magnitud de plasticidad fenotipica es un caracter
adaptativo asociado a la variabilidad ambiental en la cual se desarrollan las especies tal y
como sugiere la teoria (DeWitt & Langerhans 2004). Cabe tomar estos datos con precaucion,
ya que estamos trabajando con una muestra de especies muy pequefa, y parte de la
plasticidad fenotipica en realidad podria venir condicionada por factores histéricos.

Se ha observado que ante la aceleracion de la metamorfosis, los metamoérficos
resultantes generalmente son de menor tamano. Esto podria entenderse como parte de los
costes asociados de la plasticidad fenotipica, ya que una reduccion de masa puede hacer
al individuo mas susceptible a problemas de dehidracion corporal, contraer parasitos, ser
depredado con mayor facilidad, e incluso afectar a su fitness reproductiva en el futuro (Smith
1987; Newman & Dunham 1994; Beck & Congdon 2000). En el articulo 3, los resultados de

morfologia del adulto han revelado, que no solo hay una pérdida de masa como consecuencia
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de la aceleracion del desarrollo larvario, sino que también afecta a diferentes caracteres
morfoldgicos de los recién metamorfoseados. Los individuos sometidos a estrés presentan
la cabeza mas ancha con caracteres mas préximos a los de las larvas en los ultimos estadios
de metamorfosis, y las extremidades posteriores ligeramente mas cortas, afectando a su
capacidad absoluta de locomocién. Estos cambios sobre los metamdérficos han estado
identificados en otras especies (Newman 1989; Van Buskirk & Saxer 2001) y parece ser
una consecuencia generalizada a diferentes tipos de estrés durante la fase larvaria que
alteren la fase de crecimiento y desarrollo del individuo. Los resultados del trabajo no
coinciden con la teoria del desacoplamiento entre fases en organismos con ciclos de vida
complejos, de manera que la metamorfosis no se muestra como un mecanismo capaz de
desvincular las fases entre ellas. Parte de los costes de la plasticidad fenotipica expresada
durante la fase larvaria es posible que se manifieste posteriormente durante la fase juvenil.

Los estudios de competencia (art. 4 y 5) han demostrado que la competencia es
asimétrica entre las especies (Morin & Johnson 1988; Parrish & Semlitsch 1998; Smith et
al. 2004). Los analisis comparativos sugieren que las especies de mayor tamafio corporal
son las mas competidoras. Son las especies que en promedio tienen una mayor incidencia
sobre el desarrollo de las otras especies, afectando a las especies mas pequenas tanto a
nivel individual (una reduccién de la masa corporal y prolongacién del periodo larvario) como
poblacional (un mayor porcentaje de mortalidad asociado a la presencia de especies de
mayor tamafio). Los animales con mayor tamafio corporal pueden desplazar fisicamente a
las otras especies de donde se concentran los recursos, e incluso obligarles ha ocupar un
microhabitat que no es el éptimo para la especies tal y como se aprecia en los resultados
obtenidos en el articulo 5. El factor “actividad” de la especie no parece influir sobre la
capacidad competidora de una especie, explicandose la jerarquia observada por las
competencias asimétricas, en funcion del tamario. El tipo de habitat ocupado por las especies
tampoco parece influir, de manera que las especies de ambientes temporales (mas activas
por requerir unas tasas de crecimiento y desarrollo mas altas) no son mejor competidoras
que las de ambientes permanentes tal y como sugieren algunos autores (Woodward 1982;

Dayton & Fitzgerald 2001). De hecho las especies estudiadas de ambientes mas temporales
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(B. calamita y P. punctatus) son dos de las especies que padecen un mayor efecto de la
competencia interespecifica, contradiciendo las hipotesis de Woodward (1982) y Dayton &
Fitzgerald (2001). La reproduccién oportunista de ambas especies y la poca capacidad
competidora, sugiere que ocupar los ambientes de mayor riesgo de desecacion sea una
estrategia para evitar la competencia y la depredacion que es mucho mayor en los ambientes
temporales o permanentes. Los resultados obtenidos en el laboratorio no son extrapolables
alo que realmente sucede en la naturaleza, y actualmente su utilizacion para interpretar la
realidad es tema de debate (Chalcraft et al. 2005; Skelly 2005). Sin embargo, creemos que
la elaboracion de experimentos bien disefiados en conjuncidn con el trabajo de campo (e
incluso experimentos en la naturaleza si las condiciones se prestan) pueden ayudarnos a
descifrar sucesos que con la simple observacion son de dificil interpretacion por la gran
cantidad de variables incontroladas introducidas en el sistema y la falta de réplicas.

La respuesta de las especies a la presencia de los depredadores es de mas dificil
interpretacion (art. 6). Se ha estudiado la respuesta conductual de las especies (reduccion
de la actividad de los individuos para reducir las probabilidades de deteccién y encuentro
con los depredadores) y la plasticidad morfologica, usando los caracteres estudiados en
trabajos anteriores (ej. Van Buskirk 2002). La respuesta conductual es uniforme en todas
las especies, con una reduccion de la actividad en todas las especies (Van Buskirk 2002).
Sin embargo, al igual que sucede con la respuesta al estrés hidrico, la magnitud de cambio
difiere entre especies. Las especies de ambientes mas temporales reducen menos su
actividad en principio como compromiso para poder asi mantener unas tasas de crecimiento
y desarrollo altas por la presion causada por la temporalidad del ambiente (Relyea & Werner
1999). Todo y no haberse detectado inercia filogenética en el estudio, una vez mas hay que
ser cauteloso con los resultados tal y como se ha comentado previamente. El hecho de que
los dos bufénidos presenten respuestas muy similares en todos los factores explorados,
todo y ocupar los dos extremos del gradiente considerado, hacen sospechar a uno de que
pueden existir realmente factores histéricos que determinen de alguna manera la plasticidad
de las especies independientemente del ambiente que ocupan. Los cambios morfoldgicos
son coincidentes con los trabajos anteriores (Lardner 2000; Van Buskirk 2002), sin embargo

la variabilidad de formas descritas dificulta la interpretacion de los resultados. Algunas
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especies muestran una morfologia “anti-depredador” con unas crestas bien desarrolladas
para reducir la incidencia de captura por parte de los depredadores, una morfologia
aparentemente adaptativa (Van Buskirk & Relyea 1998). Otras especies no presentan estos
caracteres, y presentan otros de dificil interpretacion. Se ha sugerido que los cambios de
plasticidad morfolégica pueden venir impuestos por restricciones morfologicas de las
especies adaptadas a una serie de microhabitats (por ejemplo el uso que hacen de la columna
de agua), y de restricciones morfoldgicas originadas por la propia filogenia, dando todo ello
una gran diversidad de respuestas adaptativas de dificil interpretacién (Lardner 2000;
Richardson 2001; Van Buskirk 2002).

En resumen, este conjunto de trabajos nos permiten evaluar que las especies presentan
una serie de caracteres especificos ligados, en parte, a los ambientes que ocupan. La
correlacion existente entre muchos de los caracteres evaluados (art. 7) sugiere que el conjunto
de caracteres estudiados no son independientes entre si, y que la posesién de uno de los
mismos conlleva la posesion de otros caracteres asociados para permitir a las especies
desarrollarse eficazmente en un tipo de habitat (Price 1997; Richardson 2001). Las especies
de ambientes temporales suelen presentar una gran plasticidad fenotipica del desarrollo
ante el peligro de que se seque la charca, ritmos de actividad altos, son mas susceptibles a
la depredacion (al reducir menos la actividad en presencia de un depredador), no son
especies muy competidoras y parecen ser especies con una gran capacidad de dispersion
y colonizacion de nuevos ambientes (deducido a partir de las tasas de extincion y colonizacion
calculados del seguimiento de charcas naturales entre afios). Las especies de ambientes
mas estables y permanentes no tienen tanta capacidad de acelerar el desarrollo ante un
estrés hidrico, presentan larvas menos activas, reducen considerablemente su actividad en
presencia de un depredador (reducir la tasa de crecimiento y desarrollo no supone un riesgo
para estas especies por los ambientes que ocupan), son especies competidoras y con una
menor capacidad de colonizar nuevos ambientes (suponemos que se debe a una menor
tasa de dispersion por parte de los individuos adultos). Ninguno de los modelos basados en
“trade-offs” sugeridos previamente (Smith 1983; Hecnar & M’Closkey 1996; Wellborn et al.
1996) se impone a los otros. Es muy posible que en la naturaleza sea la interaccion de

todos los mecanismos lo que permita la coexistencia de las diferentes especies.
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La presencia de caracteristicas especificas de las especies como adaptaciones a los
ambientes que ocupan, y la apreciacion compartida por otros autores (Skelly et al. 1999;
Marsh & Trenham 2001) de que las extinciones locales tengan lugar por mecanismos
deterministas asociados a las caracteristicas del habitat, mas que por procesos estocasticos,
nos permiten descartar el modelo neutro de metacomunidad (Hubbell 2001) que considera
a todas las especies iguales sin diferencias ecoldgicas o bioldgicas que determinen la

estructura de la comunidad.

¢Siguen el mismo modelo de metacomunidad un mismo conjunto de especies en
regiones diferentes?

Con los trabajos anteriores hemos logrado discriminar a 2 de los 4 posibles modelos
de metacomunidad definidos hasta el momento (Leibold et al. 2004). Los modelos que
quedan, son aquellos que consideran que existe una variabilidad ambiental, y que las
especies difieren en sus caracteres. Son el modelo de “species-sorting” (Leibold 1998) y el
de “mass-effect” (Mouquet & Loreau 2002), los cuales practicamente se diferencian en las
tasas de dispersion de las especies y el tipo de dinamica que ello genera. Cuando la
dispersion es baja, el ritmo de exclusion local supera al de dispersion apreciandose una
segregacion de las especies (Leibold 1998), mientras que cuando la dispersion tiene lugar
a un ritmo superior a los procesos de exclusion local, hay un continuo “efecto-rescate” de las
poblaciones que se encuentran en ambientes poco favorables impidiendo que se aprecie
una segregacion de las especies. En términos generales los analisis de modelos nulos que
habiamos realizado con todos los datos no permitian apreciar una segregaciéon de las
especies, sugiriendo que las especies se mueven entre las localidades a un ritmo
suficientemente alto como para impedir una buena segregacion de las especies.

Como dentro de la zona de estudio trabajabamos con dos regiones bien diferenciadas,
y sin conexion en la actualidad, todo y la proximidad de las mismas, decidimos mirar si
ambas regiones presentaban el mismo modelo de metacomunidad (art. 8). La mayor
diferencia entre ambas regiones se debe al tipo de vegetacion, dadas que las condiciones
climaticas entre ambas regiones y los ambientes acuaticos son los mismos. En Collserola

encontramos una gran diversidad de ambientes terrestres, dibujando un gran mosaico de
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habitats que van desde zonas boscosas, a zonas de matorral, estepas, campos de cultivoy
zonas urbanizadas. En Garraf la naturaleza geolégica del macizo no permite que en la mayor
parte de la region se desarrolle mas que un estrato arbustivo o sabanoide, siendo una zona
mucho mas heterogénea en cuanto a ambientes terrestres. Los anuros, como organismos
con ciclos de vida complejos, requieren varios ambientes para completar todo su ciclo, un
ambiente acuatico y otro terrestre apropiado a sus necesidades. Estudios previos han
demostrado que la movilidad de los individuos varia en funcion del tipo de sustrato y que
presentan preferencia a la hora de moverse entre diferentes ambientes terrestres (Rothermel
& Semlitsch 2002; Stevens 2004). Los modelos log-lineales llevados a cabo, también
sugieren la preferencia de algunas especies por un tipo de ambiente terrestre, al menos en
cuanto a la localizacién de la charca. Los test de Mantel llevados a cabo y los modelos nulos
entre ambas regiones han puesto de manifiesto que la estructura de la metacomunidad no
parece ser la misma entre regiones. En Collserola se aprecia una buena segregacion de las
especies, con unas tasas de colonizacion mas bajas que en Garraf, que en parte puede
deberse a la variabilidad de ambientes terrestres. La preferencia de los adultos por unos
ambientes especificos y la reproduccién de los mismos en ambientes acuaticos proximos a
los habitats terrestres, favoreceria un menor intercambio de especies entre charcas con
bajas tasas de colonizacion incapaces de suplir la tasa de extincidn por las condiciones
locales. En cambio en Garraf, donde el ambiente terrestre es homogéneo, los movimientos
terrestres de los adultos no se ven limitados por unas preferencias, favoreciendo una mayor
tasa de colonizacion de ambientes. El resultado es una mayor riqueza de especies por
localidad sostenida por las tasas de colonizacion.

Estos resultados muestran que la frontera entre los dos modelos de metacomunidad
son dificiles de apreciar en la naturaleza, y que un mismo conjunto de especies puede presentar
uno u otro modelo si varian las condiciones que afectan principalmente a la movilidad y
dispersion de las especies. En ambos casos la riqueza regional es la misma, pero cambia
la riqueza local. Esto puede tener implicaciones de cara a la conservacion de las
comunidades. La reduccion de movilidad entre localidades, que se supone, tiene lugar en
Collserola puede no sélo deberse a la preferencia de los adultos por zonas abiertas o

boscosas, sino también por la mayor fragmentacion ocasionada por las infraestructuras viarias
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que cruzan la sierra y las urbanizaciones. Si es éste el caso, la diversidad regional de momento

parece garantizada, siempre y cuando se proteja toda la heterogeneidad de habitats

acuaticos que requiere cada especie. En el momento que unos ambientes se pierdan con

mayor frecuencia que otros, y si existe poca capacidad de movilidad entre ambientes, la

especies corren el riesgo de desaparecer.
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