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ABSTRACT

Boana pulchella mainly inhabits temperate climates while B. punctata mainly inhabits tropical cli-
mates, which would allow assuming the presence of different reproductive strategies, even in the re-
gion in which their populations are sympatric. In the present study, we analyzed and compared the
reproductive cycles, reproductive parameters, and fat bodies development of Boana pulchella and B.
punctata inhabiting in sympatry in temperate wetlands of the Middle Parana River. Boana pulchella
presented mature ovaries from March to December. There was no seasonal variation in testicular size
of males, and their fat bodies development was greater during winter. This species exhibited a contin-
uous breeding pattern. The vitellogenesis of B. punctata began in January (summer), reaching higher
ovarian development in February (summer) and decreasing to May (autumn). Testicles of males grew
in summer and decline in autumn. Fat bodies presented their developmental peak in January for both
sexes. This species exhibited a prolonged breeding season. Both species showed sexual dimorphism
with larger females having a greater inversion in reproduction. Boana pulchella showed greater repro-
ductive effort (RE = 20.48 + 12.9) and ovarian size factor (OSF = 25.73) than B. punctata (RE = 10.06
+ 4.45; OSF = 8.99). We also found interspecific differences in ovarian mass, ovarian complement, and
testicular volume, these variables being proportionally greater in B. pulchella. Observed differences
in sympatric populations could reside in the development of reproductive strategies under different
evolutionary pressures.

Keywords. Amphibians, fat bodies, gonadal development, reproductive investment

1 Instituto Nacional de Limnologia (INALI: CONICET-UNL). Ciudad Universitaria, Paraje el Pozo, (3000) Santa Fe, Argentina. caroantoniazzi@gmail.
com, jalopez@inali.unl.edu.ar*, romighirardi@yahoo.com.ar

2 Facultad de Ciencias de la Salud (Universidad Catdlica de Santa Fe), Echagtie 7151, (CP 3000) Santa Fe, Argentina

3 Departamento de Ciencias Naturales, Facultad de Humanidades y Ciencias, Universidad Nacional del Litoral (UNL). Paraje el Pozo, (3000) Santa

Fe, Argentina. andre_armando@hotmail.com
By *  Autor para correspondencia

245



Antoniazzi et al. 2019, Caldasia 41(2):245-256

RESUMEN

Boana pulchella habita principalmente climas templados y B. punctata principalmente climas tropicales,
lo que permitiria suponer la presencia de estrategias reproductivas diferentes, atn en la regiéon en la que
sus poblaciones son simpatricas. En el presente estudio se analizaron y compararon los ciclos reproduc-
tivos, pardmetros reproductivos y desarrollo de cuerpos grasos (CG) de Boana pulchella y B. punctata
en humedales templados del rio Parana Medio. Boana pulchella present6 6vulos maduros de marzo a
diciembre. En machos no hubo variaciéon del volumen testicular a lo largo del afio y el mayor desarrollo
de CG de los machos se observd en invierno. Esta especie presenté un patrén reproductivo continuo. La
vitelogénesis de B. punctata se inici6 en enero, alcanzando el mayor desarrollo ovarico en febrero (verano)
y decreciendo hacia mayo (otofno). Los machos presentaron crecimiento testicular en verano, decreciendo
hacia otofio y los CG presentaron su méaximo desarrollo en enero para ambos sexos. Esta especie mostro
un patrén reproductivo continuo. Ambas especies presentaron dimorfismo sexual con hembras que poseen
una relaciéon proporcional entre la talla y la inversién reproductiva. Boana pulchella present6 un mayor
esfuerzo reproductivo (ER = 20,48 + 12,9) y factor de tamafo ovarico (FTO = 25,73) que B. punctata (ER
=10,06 * 4,45; FTO = 8,99). También se encontraron diferencias interespecificas en la masa ovérica, com-
plemento ovarico y volimen testicular, siendo estas variables proporcionalmente mayores en B. pulchella.
Las diferencias observadas en las poblaciones simpatricas podrian relacionarse con el desarrollo de estra-

] INTRODUCCION

La actividad de los anuros se encuentra en estrecha re-
lacion con las condiciones climaticas (Duellman y Trueb
1986). En las regiones de clima templado, con estaciona-
lidad térmica y pluviométrica, la mayoria de las especies
se reproducen en la estacion calida y lluviosa (Huang et al.
2004, Sanchez et al. 2007, Lopez et al. 2011). Sin embargo,
existen algunos anuros que pueden reproducirse en meses
frios o incluso algunos que muestran una actividad gona-
dal ininterrumpida y son capaces de reproducirse todo el
ano (Cei 1948, 1949, Maneyro et al. 2008).

Acorde con la duracion del periodo reproductivo, los an-
fibios pueden ser clasificados como reproductores conti-
nuos, si el periodo se extiende a lo largo de todo el afio,
con hembras gravidas durante la mayor parte del afio;
reproductores prolongados, cuando la reproduccion dura
varios meses, sin hembras gravidas en los meses de bajas
temperaturas -otofio e invierno-, entre mayo y agosto para
el hemisferio sur; o reproductores explosivos cuando la re-
produccion ocurre durante unos pocos dias (Crump 1974,
Wells 1977).
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tegias reproductivas bajo diferentes presiones evolutivas.

Palabras clave. Anfibios, cuerpos grasos, desarrollo gonadal, inversion reproductiva

El esfuerzo reproductivo puede definirse como la propor-
cién de recursos invertidos por un organismo en la genera-
cion de descendencia en relacion con los recursos utiliza-
dos para mantenimiento y crecimiento durante un periodo
determinado (Prado y Haddad 2005). Diferentes autores
han registrado una relaciéon positiva entre el tamaino cor-
poral de las hembras y el esfuerzo reproductivo (Castella-
no et al. 2004, Camargo et al. 2005). La actividad repro-
ductiva demanda una importante cantidad de energia que
proviene tanto del consumo de presas durante la tempo-
rada de reproduccion, como de la energia almacenada en
forma de lipidos durante el resto del afio (Wells 2001, Solé
y Pelz 2007, Antoniazzi et al. 2013). En anfibios, la energia
es almacenada en 6rganos especiales denominados cuer-
pos grasos (Duellman y Trueb 1986), y es utilizada durante
el periodo reproductivo para el crecimiento/maduracion
de ovarios (Martori et al. 2005); por lo tanto, cabe esperar
una relacion inversa entre el desarrollo gonadal y el tama-
fio de los cuerpos grasos.

Boana pulchella (Duméril & Bibron, 1841) y Boana
punctata (Schneider, 1799) son dos especies que, aunque
se encuentran ampliamente distribuidas en el neotrépi-
co, han sido poco estudiadas desde el aspecto reproduc-
tivo (Crump 1974, Basso 1990, Sanchez et al. 2007, 2013,



Antoniazzi et al. 2014, Brunetti et al. 2014). Comparten
aproximadamente 54 450 km? de sus respectivas areas de
distribucién, principalmente a lo largo del valle de inunda-
cion del rio Parana (Fig. 1). Sin embargo, la distribucion de
B. pulchella (1 268 900 km?) es mucho menor que la de
B. punctata (10 826 700 km?) (Kwet et al. c2004, La
Marca et al. ¢c2016). La distribuciéon de B. punctata com-
prende principalmente regiones de clima tropical (cuencas
de los rios Amazonas y Orinoco y parte de la region del
Gran Chaco sudamericano), alcanzando climas templados
en Argentina gracias a su penetracion hacia el sur a lo
largo del rio Parana (La Marca et al. c2016). En tanto,
la distribucion de B. pulchella es méas austral, abarcando
climas subtropicales al norte, al sureste de Brasil, nores-
te de Argentina y norte de Uruguay, pero distribuyéndose
principalmente en climas templados del sur de Uruguay y
la region pampeana Argentina, hasta el sur de la Provincia
de Buenos Aires (Kwet et al. c2004). Esta diferencia en
la mayor parte del area de distribucion de &mbas especies
permite suponer el desarrollo de distintas estrategias re-
productivas, seleccionadas en ambientes tropicales para
B. puncatata y en ambientes templados para B. pulchella.
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Figura 1. Distribucion de
Boana pulchella (foto: Anto-
niazzi C.E.) y de B. punctata
(foto: Lopez J.A.).
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Los trabajos mas recientes han aportado informaciéon
sobre la distribucion espacio-temporal del evento repro-
ductivo de ambas especies (Peltzer y Lajmanovich 2007,
Sanchez et al. 2007, 2013), y sobre territorialidad y la
seleccion de pareja en B. pulchella (Brunetti et al. 2014),
aunque en ningan estudio se ha explorado la relacion
entre el desarrollo gonadal y el tamafio de los cuerpos gra-
sos de estas especies. Los trabajos de Crump (1974), Basso
(1990) y Antoniazzi et al. (2014) son los Gnicos estudios
que aportan informacion sobre la inversion reproductiva
para poblaciones parapatricas de estas dos especies. La
pequeiia porcidn de sus amplias areas de distribucion que
Boana pulchellay B. punctata comparten a lo largo del va-
lle de inundacién del rio Parana en Argentina (Kwet et al.
2004, LaMarcaet al. c2016), brinda un contexto adecuado
para el estudio comparativo de la biologia reproductiva
de estas dos especies en condiciones de simpatria, elimi-
nando la presion selectiva ambiental como fuente de las
posibles diferencias entre ambas especies en su biologia re-
productiva, y permitiendo evaluar similitudes y diferencias
respecto a las poblaciones parapatricas y que prosperan en
condiciones ambientales y climéaticas diferentes. De este
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modo, el objetivo del presente estudio fue la descripcion y
comparacion de las estrategias reproductivas de B. pulche-
llay B. punctata en poblaciones simpatricas de humedales
templados ubicadas en la planicie de inundacién del rio
Parana Medio, Argentina.

l MATERIALES Y METODOS

Ejemplares analizados y area de estudio

Se utilizaron 223 especimenes adultos de B. pulchella,
192 machos y 31 hembras, y 174 especimenes adultos de
B. punctata, 84 machos y 90 hembras, de la coleccion del
Grupo de estudio de Anfibios (GA-INALI, Anexo 1 del Ma-
terial suplementario), del Laboratorio de Biodiversidad
y Conservacion de Tetrapodos del Instituto Nacional de
Limnologia (CONICET-UNL), Santa Fe, Argentina. Se se-
leccionaron los ejemplares correspondientes a los meses
de septiembre de 2004 a agosto de 2005 (Anexo 1 del Ma-
terial complementario). Los ejemplares fueron capturados
en seis cuerpos de agua (31°40’Sur - 60°40’Oeste) perma-
nentes dela planicie aluvial del rio Parana Medio en las cer-
canias de la ciudad de Santa Fe, Provincia de Santa Fe, Ar-
gentina, realizando seis salidas acampo mensuales, una por
ambiente, durante los doce meses abarcados (Antoniazzi
et al. 2013, Lopez et al. 2015). La planicie aluvial del rio
Parana Medio constituye un sistema complejo de islas con
bosques fluviales, humedales, rios secundarios, arroyos y
lagunas, que cubre unos 20 000 km? del noreste de Argen-
tina (Drago et al. 2003). La region presenta un clima tem-
plado, subhtimedo-htimedo, mesotermal. Los meses més
calidos son de noviembre a marzo, con una temperatura
media anual de 18,4 °C. La precipitaciéon anual promedio
es de 1000 mm y se produce principalmente entre octubre
y abril (Rojas y Saluso 1987).

Metodologia de laboratorio

Se midi6 la longitud hocico-cloaca (LHC) de cada ejemplar
con un calibre digital (0,01 mm) y se registr6 su masa cor-
poral (M) en una balanza digital (0,00001 g). El sexo de
cada individuo adulto se determiné mediante el examen
de sus gonadas.

Para las comparaciones intra e interespecificas se deter-
miné el periodo de actividad reproductiva de las hembras
a partir del grado de desarrollo de las gonadas, siendo
consideradas gravidas aquellas que tenian 6vulos madu-
ros, es decir, aquellos con presencia de un polo animal y
otro vegetal diferenciados (Camargo et al. 2005). Como
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variables reproductivas de las hembras se determinaron
la masa ovérica (MO) considerando el ovario completo, el
didmetro de los 6vulos (DO), obtenido del promedio del
didmetro de 30 6vulos maduros separados al azar en cada
hembra gravida y el complemento ovarico (CO) o ntimero
total de 6vulos maduros de cada hembra gravida, para-
metro que representa la fecundidad de esa hembra o su
potencial reproductivo. Para calcular el nimero de 6vulos
totales se midi6 la masa de una alicuota del ovario, en la
que se contaron los 6vulos, y posteriormente se extrapold
ese valor a la masa total del 6rgano (Martori et al. 2005).

Para probar si existen diferencias en el esfuerzo reproduc-
tivo (ER) entre las hembras de B. pulchella y B. puntacta
se calcul6 la proporcion de la masa de las gonadas ma-
duras respecto a la masa del cuerpo o masa neta de cada
ejemplar. Para ello se emple6 el criterio de Perotti (1997),
donde ER = MO / (MNC - MO) = 100; siendo MO la masa
ovarica y MNC la masa neta de cada hembra gravida sin
las gonadas. Para relacionar la fecundidad y el tamafio de
los 6vulos con respecto al tamafio del cuerpo se empleo el
factor de tamano ovéarico (Basso 1990, Perotti 1997): FTO
= CO*DO/LHC; donde CO es el promedio del complemen-
to ovéarico de las hembras gravidas, DO es el promedio
del didmetro de los 6vulos maduros del total de hembras
y LHC es el promedio de la longitud hocico-cloaca de las
hembras gravidas. El promedio del diametro de los 6vulos
maduros se obtuvo a partir del total de 6vulos maduros
medidos para cada especie por época reproductiva. Si-
guiendo el criterio de Martori et al. (2005), se definieron
tres categorias de desarrollo ovéarico a partir de la cantidad
de vitelo presente en los 6vulos: 1) masa indiferenciada:
los 6vulos no han comenzado a acumular vitelo en su ci-
toplasma y, en el analisis macroscopico, aparecen transla-
cidos; 2) 6vulos inmaduros: se ha iniciado la acumulaciéon
de vitelo; el citoplasma se ha tornado opaco y de aspecto
lechoso, pero son pequefios; 3) 6vulos maduros: aumen-
ta la intensidad del color (claramente amarillo o negro) y
el tamano, distinguiéndose claramente los polos animal
y vegetal, indicando que los 6vulos han completado su cre-
cimiento y desarrollo. En los machos se estim6 el volumen
de cada testiculo (VT) mediante la formula del esferoide
(Martori et al. 2005): VT = 4/3+mn+L/2#(A/2)* donde L
es el diametro mayor y A el diametro menor. Se midi6 la
masa de los dos cuerpos grasos (MCG) de ejemplares de
ambos sexos en una balanza digital (0,00001 g) (Vitt y
Ohmart 1975).



Tratamiento de los datos

Para evaluar dimorfismo sexual se realizaron pruebas t
con el LHC y la M. Para evaluar las diferencias entre meses
en los parametros reproductivos y el desarrollo de cuerpos
grasos (la ausencia de cuerpos grasos se consideré como
cero: 0 g) de cada especie se utilizaron ANOVAs (post-hoc
de Tukey), y ANCOVAs en aquellas comparaciones que in-
cluian machos de B. puncata, ya que se encontraron dife-
rencias entre meses en su M (variacidon entre meses en M
de de machos B. punctata, ANOVA, F, ., = 5,92; P < 0,01,
y de todos los ejemplares de B. puncata, ANOVA, F, 5 =
4,37; P < 0,01). La masa de los ejempleres y su LHC es-
tuvieron fuertemente correlacionadas en ambas especies
(B. pulchella: R*= 0,86, P < 0,001; B. puntata: R*= 0,90;
P < 0,001), por lo que para los ANCOVAs se eligi6 la M
como covariable. Cuando los datos no cumplieron con los
supuestos estadisticos necesarios de homoscedasticidad y
normalidad para el anilisis, se procedi6 a la transforma-
cion logaritmica base 10 de los mismos para mejorar el
ajuste de los residuos. En los casos en que la transforma-
ciéon no mejord el ajuste de los residuos, se utilizaron las
pruebas no paramétricas Kruskal-Wallis con post-hoc de
Dunn. Para evaluar la relacion entre las variables repro-
ductivas y el esfuerzo reproductivo, se realizaron correla-
ciones de Pearson y Spearman segun el cumplimiento de
los supuestos estadisticos.

Para comparar las variables reproductivas de las hembras
(MO, CO, DO y EF) y machos (VT) entre especies se utili-
zaron ANCOVAs (utilizando la M como covariable, ya que
la M vari6 significativamente entre especies en hembras,
ANOVA, F, ,, = 206,8; P < 0,001; y en machos, ANOVA,
F, ., = 301,6; P < 0,001).

Para comparar el desarrollo de los cuerpos grasos entre
especies se realizo un ANCOVA con masa de los mismos
y considerando su ausencia como masa igual a cero (0 g),
utilizando meses como covariable. Para este analisis, se
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consideraron solo los meses en que co-ocurrieron ambas
especies (marzo a mayo; N = 181).

Para analizar si existe una relacion entre el desarrollo gona-
dal (masa ovérica y volumen testicular) y el tamafo de los
cuerpos grasos, se realizaron correlaciones de Spearman.
Ademaés, se realizaron ANCOVAs para comparar el grado
de desarrollo de cuerpos garsos entre machos y hembras de
cada especie, utilizando meses y M como cofactores.

Estos analisis fueron implementados mediante los paque-
tes Car, Dunn test y Hmisc (Fox y Weisberg 2011, Harrell y
Dupont 2015, Dinno 2016) del programa R (R Core Team
2018).

| RESULTADOS

El tamano de las hembras de B. pulchella fué significati-
vamente mayor que el de los machos (LHC, t.., = 31,89;
P < 0,001; N = 223; M: t.., = 97,29; P < 0,001; N = 223),
en tanto en B. punctata el tamaifio de los machos fue sig-
nificativamente mayor que el de las hembras (LHC, t_, =
16,86; P < 0,001; N = 174; M: t,,, = 20,83; P < 0,001; N
= 174) (Tabla 1). En B. pulchella el 81 % de las hembras
recolectadas presentaron 6vulos maduros (N = 25; MO =
1,03 + 0,59 g) mientras que las restantes (19 %) presen-
taron 6vulos inmaduros (N = 6; MO = 0,09 + 0,06 g). En
B. punctata, el 52 % de las hembras recolectadas presenta-
ron 6vulos maduros (N = 47; MO = 0,19 + 0,12 g), mientras
que las restantes (48 %) presentaron 6vulos inmaduros
(N = 43; MO = 0,04 + 0,02 g). En ninguna de las dos
especies se registraron hembras con masa indiferenciada
en sus ovarios. Las hembras de B. pulchella presentaron
ovulos maduros en siete de los nueve meses en los que se
capturaron ejemplares (Fig. 2). Las hembras de B. punctata
fueron capturadas durante cinco meses, desde mediados
de verano hasta fines de otofo, registrandose 6évulos ma-
duros a lo largo de todo ese periodo (Fig. 2).

Tabla 1. Variables de tamafo, cuerpos grasos y reproductivas, discriminados por sexo de los ejemplares de Boana pulchella y B. punctata.

S o | e | v L v | wow | co | oo |

QB. pulchella (n = 31) 43,09 +3,76 6,35+1,98 0,0012 = 0,0009
J&B. pulchella (n = 192) 39,71+£293 2,03+0,75 0,0029 +0,0004
9B. punctata (n = 90) 29,30+259 1,89+0,58 0,00025 +0,0001
J4B. punctata (n = 84) 30,90+271 2,32+0,71

0,97+0,64 1179,78 £421,99 0,94+0,13
6,31+1,85

0,52+0,49 268,78+127,36 0,99+0,12

0,00160 + 0,0004 2,03 +0,75

Media aritmética + desviacion estandar de las variables largo hocico-cloaca (LHC), masa (M), masa cuerpos grasos (MCG), volumen testicular (VT), masa ovérica

(MO), complemento ovarico (CO), diametro de los dvulos maduros (DO).
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Figura 2. Porcentaje de hembras con évulos maduros (negro) e inmadu-
ros (gris) por mes para Boana pulchella y B. punctata. Entre paréntesis se
indica el nimero de hembras analizado para cada especie en los meses
con capturas.

Se encontraron diferencias en el esfuerzo reproductivo de
las hembras gravidas de las dos especies, con una mayor
inversion en B. pulchella (ANCOVA, F, ., = 6,96; P = 0,01;
N =72; ER = 20,48 £ 12,9 y 10,06 + 4,45, respectivamen-
te). El FTO fue mayor en B. pulchella que en B. puncta-
ta (25,73 y 8,99 respectivamente). En ambas especies se
encontr6 una correlacion positiva entre el tamafio de las
hembras (M) y las variables reproductivas consideradas
(Tabla 2). A su vez, se encontré una correlaciéon positiva
entre la masa ovarica (MO) y el nimero y diAmetro de 6vu-
los (DO); pero no hubo una relacién significativa entre la
cantidad de 6vulos y su tamano (Tabla 2). La masa ovari-
ca varié entre meses tanto en B. pulchella y B. punctata
(ANOVA, F, g;= 3,47; P < 0,01; Tukey, feb-ene = P < 0,01;
N = 90) (Fig. 3).

El volumen testicular (VT) de los machos de B. pulchella
no vario significativamente entre meses (ANOVA, F, 5, =
1,20; P > 0,05; N = 192). Sin embargo, si se encontraron
diferencias entre meses en el VT de B. punctata (ANCO-
VA, F, . = 5,86; P < 0,001; Tukey, feb-abr y mar-abr = P <
0,01, mar-ene = P < 0,05; N = 84) (Fig. 3).
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De los 223 ejemplares de B. pulchella, el 64 % presento
cuerpos grasos (CG) con algin grado de desarrollo. No se
encontraron diferencias en la masa de los cuerpos grasos
entre machos y hembras de B. pulchella (ANCOVA, F,
=2,51; P > 0,05; N = 223; Tabla 1). La masa media de los
CG de machos y hembras juntos fue de 0,0027+ 0,0003
g (N = 223). Se encontraron diferencias en la masa de los
cuerpos grasos entre meses (Kruskal Wallis, H = 48,64; P
< 0,01; Dunn, nov-abr, nov-jul, oct-jul y sep-jul = P < 0,01;
N = 223). La masa de los CG de hembras no varié entre
meses (Fig. 3), pero si se encontr6 una diferencia estadis-
tica en los machos (Kruskal Wallis, H, = 55,86; P < 0,01;
Dunn, nov-abr, nov-jul, oct-abr, oct-jul, sep-abr y sep-jul,
P < 0,01; N = 192) (Fig. 3).

Solo el 32 % de los 174 ejemplares de B. punctata presen-
t6 CG. La masa media de los CG en esta especie fue de o,
0009 + 0, 0002 g. Se encontraron diferencias en la masa
de los cuerpos grasos entre machos y hembras (ANCOVA,
F, 12 = 13,41; P < 0,001; N = 174; Tabla 1). Se encontra-
ron diferencias en la masa de los cuerpos grasos entre
meses (ANCOVA, F, ¢, = 17,36; P < 0,01; Tukey, ene-abr,
feb-ene, mar-ene y may-ene, P < 0,01; N = 174) (Fig. 3).
Se encontraron diferencias entre meses en la masa de
los CG en hembras (Kruskal Wallis, H, = 51,22; P < 0,01;
Dunn, ene-abr, feb-ene, mar-ene y may-ene, P < 0,01; N =
90) y en machos (ANCOVA: F, ., = 8,44; P < 0,01; Tukey:
ene-abr, mar-ene, P < 0,01; N = 83). En mayo solo se cap-
tur6 un ejemplar macho sin CG distinguibles.

En las hembras de ambas especies se encontr6 una co-
rrelacion negativa entre la masa de los cuerpos grasos y
la masa ovérica (B. pulchella: rho = -0,38; P = 0,001; B.
punctata: tho = -0,50; P = 0,004). Sin embargo, en los

Tabla 2. Coeficiente de correlacion rho (Spearman) y r (Pearson) entre
las variables reproductivas de las hembras gravidas de Boana pulchella 'y
B. punctata.

B. pulchella B. punctata

Mvs. MO r=0,40; P =0,04 rho = 0,60; P < 0,001
Mvs. CO r=0,62; P<0,001 rho = 0,66; P < 0,001
Mvs. DO rho = 0,30; P > 0,05 r=0,10; P > 0,05
MO vs. DO rho =0,61; P < 0,001 rho = 0,47; P <0,001
MO vs. CO r=0,47,P=0,01 rho = 0,64; P <0,001
COvs. DO r=-0,01; P> 0,05 rho =-0,19; P > 0,05

Masa de los ejemplares (M), masa ovérica (MO), complemento ovarico (CO),
didametro de los 6vulos maduros (DO), B. punctata (n = 47)y B. pulchella (n = 25)
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Figura 3. Variacion estacional de la masa ovérica (MO), volumen testicular (VT) para Boana pulchella (tridngulo negro) y B. punctata (cuadrado gris) y
masa de los cuerpos grasos para hembras (MCG @) y machos (MCG ) de ambas especies. Los valores corresponden a media vy la barra es el error
estandar. Entre paréntesis se brinda el nimero de ejemplares (B. pulchella-B. punctata) para cada mes.

machos no se contr6 una correlaciéon entre la masa de los
cuerpos graso y el volumen testicular (B. pulchella: rho =
-0,12; P > 0,05; B. punctata: rho = -0,10; P > 0,05).

Las especies difirieron en su masa ovarica (ANCOVA,
F, ¢ =112,19; P < 0,001; R? = 0,67; N total = 72; N B. pul-
chella = 25; N B. punctata = 47), complemento ovarico
(ANCOVA, F, ¢ = 303.41; P < 0,001; R? = 0,83; N total
= 72; N B. pulchella = 25; N B. punctata = 47), y en su
volimen testicular (ANCOVA, F, .., = 918,47; P < 0,001;
N = 276; transformacion logarimica base 10), siendo estas
variables proporcionalmente mayores en B. pulchella. No
hubo diferencias en el didametro de los évulos (ANCOVA,

F, 6 =2,37; P> 0,05; N = 72) (Fig. 4). Ademas, se encontro
una diferencia en el grado de desarrollo de los cuerpos gra-
sos entre las dos especies en los meses que se encontraron
ejemplares de ambas (ANCOVA, F, ,,, = 30,04; P < 0,001;
N = 181; B. pulchella: 0,0004 + 0,00008 g; B. punctata:
0,000007 + 0,000003 g) (Fig. 3).

] DISCUSION

El dimorfismo sexual fue uno de los pocos puntos en co-
mun encontrados en la biologia reproductiva de B. pulche-
lla y B. punctata, registrandose diferencias significativas
de tamafio entre ambos sexos. Este aspecto se encuentra
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Figura 4. Comparacion de las variables reproductivas entre Boana pulchella (tridngulo negro) y B. punctata (cuadrado gris). Masa ovarica (MO), comple-
mento odrico (CO), didmetro de évulos (DO) y volumen testicular (VT). Entre paréntesis se brinda el nimero de ejemplares.

ampliamente entre los anfibios anuros y no es distintivo
del género Boana (Duellman y Trueb 1986, Rodrigues et
al. 2003, Quiroga et al. 2004, Martori et al. 2005), y si
bien lo mas frecuente es que las hembras sean de mayor
tamafio, existen excepciones (Lopez et al. 2017), como
aqui registrada para B. punctata. Otro aspecto en comun,
aunque tampoco exclusivo de Boana (Crump 1974, Perotti
1997), fue que las hembras mas grandes de ambas especies
realizaron una inversiéon proporcionalmente mayor para la
reproduccion, confirmada por la correlacion positiva en-
tre el tamano de las hembras y las variables reproductivas
consideradas, coincidiendo con lo expuesto por otros au-
tores (Castellano et al. 2004, Camargo et al. 2005). Existi-
ria un cambio en el compromiso evolutivo de inversion en
crecimiento versus inversion en reproduccion a lo largo de
la ontogenia, donde las hembras mas jovenes deben inver-
tir mayor proporcion de energia en crecer, mientras que
las hembras més viejas, de mayor tamafio, inverten mas
energia en aumentar la fecundidad (Duellman y Trueb
1986, Tejedo 1992).
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En cuanto a las diferencias encontradas, las hembras de
B. pulchella realizaron una mayor inversiéon reproductiva
que las de B. punctata. Por otro lado, no se evidenci6é una
segregacion temporal en la estacion reproductiva, ya que
las hembras de B. punctata presentaron mayor actividad
vitelogenética desde enero a mayo, coincidiendo con un
periodo en el que B. pulchella también mostré actividad
vitelogenética, y con la época de mayor actividad repro-
ductiva del ensamble local de especies (Sanchez et al.
2013). Sin embargo, la extension del periodo reproductivo
de B. pulchella, y su posibilidad de reproducirse duran-
te la temporada de bajas temperaturas, llevan a que esta
especie segregue parcialmente su periodo reproductivo
respecto a B. punctata.

Los machos de B. pulchella presentaron un tamano testi-
cular constante a lo largo del afo, lo que muestra su po-
tencialidad para una reproduccién continua. En los meses
estivales de enero y febrero, donde no se registra activi-
dad reproductiva de B. pulchella (Sanchez et al. 2013),



los testiculos podrian encontrase igualmente activos y
potencialmente preparados para la reproduccion, como
se ha informado para otros anuros en regiones templadas
(Martori et al. 2005, Quiroga y Sanabria 2012). En tanto,
los machos de B. punctata presentaron un crecimiento de
los testiculos en los meses estivales, pero ellos decrecieron
a comienzo del otono. Esta variacion en el tamafio testicu-
lar, que indica la temporada de producciéon de espermato-
zoides, ha sido registrada para otras especies de anfibios
neotropicales (Prado y Haddad 2003, Martori et al. 2005,
Maragno y Cechin 2009). En los machos de ninguna de
las dos especies se encontr6 correlacion entre el volumen
testicular y el desarrollo de los cuerpos grasos, a diferencia
de lo ocurrido con los ovarios y los los cuerpos grasos de
las hembras.

Se ha sugerido que los anuros que viven en zonas templadas
exhiben variaciones estacionales de los cuerpos grasos en
relacion con el periodo reproductivo y también con su utili-
zacion como reservas para la hibernacion (Tsiora y Kyriako-
poulou-Sklavounou 2002, Martori et al. 2005, Pereira y
Maneyro 2012, Antoniazzi et al. 2013). Al estudiar las hem-
bras de Pelophylax epeiroticus (Schneider, Sofianidou, and
Kyriakopoulou-Sklavounou, 1984), Tsiora y Kyriakopoulou-
Sklavounou (2002) encontraron una relacion negativa en-
tre el desarrollo gonadal de hembras y el desarrollo de los
cuerpos graso. En las dos especies de Boana aqui analizadas
también se encontr6 una correlacion inversa entre el desa-
rrollo de los cuerpos grasos y el desarrollo gonadal en las
hembras. Nuestros resultados, juntos con los antecedentes
mencionados en la literatura para especies de otros géne-
ros y familias (Tsiora y Kyriakopoulou-Sklavounou 2002,
Martori et al. 2005, Pereira y Maneyro 2012), refuerzan la
hipotesis que las hembras de anuros utilizan las reservas
lipidicas de los cuerpos grasos para madurar sus gonadas
para la temporada de reproduccion.

En machos de ambas especies el mayor desarrollo de los
cuerpos grasos coincide con sus respectivas estaciones
reproductivas (Sanchez et al. 2013). Ademas, ambas espe-
cies se alimentan durante sus estaciones reproductivas, ya
sea en verano en B. punctata (Lopez et al. 2002, 2009),
o en otofio-invierno en B. pulchella (Solé y Pelz 2007,
Antoniazzi et al. 2013). Puesto que los machos se encuen-
tran involucrados en diferentes actividades energética-
mente demandantes durante la temporada reproductiva,
como establecer y defender sitios de canto y vocalizacion,
entre otros (Pough et al. 1992, Wells 2001, Brunetti et al.
2014), la energia almacenada en los cuerpos grasos de los
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machos podria ser utilizada para solventar parte del gas-
to energético requerido durante la actividad reproductiva
(Basso 1990, Solé y Pelz 2007, Both et al. 2008), comple-
mentando la energia de la alimentacion durante la misma
estacion reproductiva (Lopez et al. 2002, 2009, Soléy Pelz
2007, Antoniazzi et al. 2013).

Considerando que los machos de B. pulchella emiten la
vocalizacion reproductiva durante todo el afio (Peltzer y
Lajmanovich 2007) y que nuestros resultados mostraron
que las gonadas se encuentran también desarrolladas a lo
largo de todo el afio, puede suponerse para esta especie
una potencialidad de reproduccién continua (Crump 1974,
Wells 1977). En cuanto a B. punctata, considerando que
la presencia de machos vocalizando ocurre principalmente
entre octubre y marzo (Peltzer y Lajmanovich 2007), y que
las gonadas y los cuerpos grasos presentaron un desarrollo
estacional, puede suponerse un periodo reproductivo ex-
tendido durante todo el verano y hasta principios del oto-
fio, propio de una especie que puede clasificarse como de
reproduccion prolongada (Crump 1974, Wells 1977).

La poblacion de B. pulchella estudiada presenté una mayor
inversion reproductiva que una poblacion de esta especie
que habita a mayores latitudes (Basso 1990, Reserva na-
tural integral Punta Lara, 34°47’S - 57°59’0, Provincia de
Buenos Aires, Argentina; FTO = 20,17; n = 14). En tanto,
las hembras de B. punctata mostraron una menor inver-
sion reproductiva en relacion con poblaciones de esta espe-
cie que habitan a menores latitudes y en un clima tropical
(Crump 1974, Santa Cecilia, 00°05’N, 76°59’, Ecuador;
FTO = 36,4; n =15). Se destaca que para ambas especies
hay mayor inversiéon reproductiva para las hembras de las
poblaciones ubicadas a menor latitud (Crump 1974, Basso
1990, Antoniazzi et al. 2014). Esto podria deberse a un cli-
ma mas tropical donde existe un mayor acceso a recursos
durante todo el afio, permitiendo extender el periodo de la
reproduccion. Factores climaticos como las precipitacio-
nes y la temperatura, afectan directamente la disponibili-
dad de alimento, e indirectamente el nimero y tamafio de
los 6vulos, mediante la reduccién de las reservas lipidicas
necesarias para la maduracion de las gametas femeninas
(Tsiora y Kyriakopoulou-Sklavounou 2002). Aunque de-
berian analizarse un mayor ntimero de poblaciones a lo
largo de un amplio gradiente latitudinal para corroborar
si esta observacion responde a un patrén consistente, si
puede mencionarse que otras variables reproductivas de
anfibios, varian latitudinalmente en funcién del clima,
observandose a mayores latitudes un acortamiento del
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periodo reproductivo, la extension de periodos larvales,
el aumento del tamafio de las larvas y de los adultos, una
mayor edad a la primer reproducciéon, un menor nimero
de puestas por afio y producciéon de huevos y posturas mas
grandes (Morrison y Hero 2003, Lowe et al. 2016). Sin
embargo, estas generalizaciones deben considerarse con
cautela, debido a la pequena cantidad de estudios que las
respaldan en relacion al gran ntimero de especies de anfi-
bios existentes y su gran diversidad de estrategias repro-
ductivas (Crump 1974, 2015).

Mas all4 de las poblaciones simpatricas de B. pulchella y B.
punctata a lo largo del valle aluvial del rio Parana en sus
tramos medio y superior, estas dos especies son parapatri-
cas en un amplio &mbito de sus respectivas distribuciones
(Fig. 1): B. pulchella cohabita con B. punctata en solo el 4,2
% de su distribucion, lo que representa para B. punctata
solo el 0,5 % de su area de distribuciéon. Boana punctata
es una especie predominantemente tropical, mientras que
B. pulchella se distribuye principalmente en regiones tem-
pladas. Ademas, los parametros reproductivos informados
para poblaciones parapatricas de estas especies muestran
una diferenciacion en la inversion reproductiva (Crump
1974, Basso 1990), coincidiendo con nuestros resultados.
Asi, las diferencias encontradas en las poblaciones simpéa-
tricas aqui estudiadas, podrian relacionarse con el desa-
rrollo de diferentes estrategias reproductivas entre latitu-
des tropicales y templadas.

B Material suplementario

El anexo 1 se presentan como material suplementario bajo
el doi: https://dx.doi.org/10.15446/caldasia.v41n2.80604.
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