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Presentación del curso 

Por decimo tercera ocasión se desarrolla el curso de Biología de Campo. Este es un 
curso de la Escuela de Biología de la Universidad de Costa Rica, cuyo principal objetivo 
es introducir a los estudiantes de la carrera de Biología al trabajo de campo en los 
trópicos. La metodología del curso consiste en el desarrollo de proyectos cortos de 
investigación, en distintos campos de la ecología y abarcando varios grupos taxonómicos. 
En el curso se pretende que el estudiante ponga en práctica la formulación de preguntas e 
hipótesis, y que haciendo uso del método científico encuentre una respuesta a las 
preguntas formuladas. Además, se pretende que el estudiante tenga el reto de desarrollar 
un diseño experimental simple haciendo uso de herramientas e instrumentos de bajo 
costo. Finalmente, el estudiante debe de poner en práctica el ordenamiento, 
procesamiento, análisis e interpretación de la información recopilada en el campo, así 
como la presentación de esa información tanto de manera oral como escrita. La filosofía 
del curso es dar énfasis a la importancia de la observación en el campo y el aprendizaje 
de la historia natural de los organismos, sin dejar de lado el diseño de estudios a largo 
plazo. 

El curso se realizó desde el 9 de enero hasta el 8 de febrero del 2017. En esta 
ocasión, los estudiantes se hospedaron y usaron, por primera vez, las instalaciones del 
Laboratorio Interdisciplinario Osa-Golfo Dulce ubicado en Aguabuena de Rincón de Osa, 
Puntarenas. La gran diversidad de especies y ecosistemas que hay en la región permitió 
hacer proyectos dirigidos al ambiente terrestre como al dulceacuícola y marino. Durante el 
curso, se estudiaron los manglares, los ríos, los arrecifes del Golfo Dulce, el bosque y 
otros sistemas agroforestales y urbanos. Los proyectos de investigación cubrieron una 
gran gama de organismos, como hierbas, árboles, insectos, cangrejos, peces, anfibios, 
reptiles, aves, y murciélagos. 

Este año en total hubo 15 estudiantes; 13 de grado de la Escuela de Biología de la 
Universidad de Costa Rica y 2 del Sistema de Estudios de Posgrado de la Universidad de 
Costa Rica. La mayoría de los profesores invitados brindaron una conferencia sobre 
aspectos biológicos de su interés. Se contó con cuatro periodos de tres días para realizar 
los proyectos de grupo, dirigidos por los profesores invitados o los coordinadores. Durante 
trece días los estudiantes se dedicaron a desarrollar una investigación de manera 
individual. 

En este tipo de cursos son muchas las personas que colaboran, y es por lo que 
deseamos agradecer a quienes hicieron posible que éste se realizara. Muy especialmente 
al Dr. Gustavo Gutiérrez y la Escuela de Biología por apoyar y financiar el curso. A los 
profesores visitantes, sin los que no se podría lograr el resultado que aquí vemos. A todo 
el personal del Laboratorio Interdisciplinario Osa Golfo-Dulce y de la Fundación 
Neotrópica. A Juan Diego Araya, encargado del Laboratorio y a la Licda. Georgina Morera 
Quesada, directora del Recinto de Golfito, quienes facilitaron el uso de las instalaciones 
del Laboratorio. Al Lic. Marco Hidalgo, Luis Carlos Solís, Jorge Alvarado, Isaac Gutiérrez, 
quienes laboran en la Fundación Neotrópica, por su ayuda y compañía durante el 
desarrollo del curso. Al señor Guido Saborío Rodríguez, del SINAC, por su gestión con la 
tramitación de los permisos de investigación del curso y por la charla brindada a los 
estudiantes. A Juan José Jiménez Espinoza director de la Reserva Forestal Golfo Dulce 
por permitirnos desarrollar el curso dentro de la Reserva y también por su charla con los 
estudiantes. Finalmente queremos dar un agradecimiento muy especial a Mireya Godinez 
quien se encargó de la cocina durante el curso y nos chineó siempre con la comida. 
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Uso de dos métodos de muestreo para evaluar las comunidades de peces 

arrecifales en el Golfo Dulce, Costa Rica 

Adriana Arce-Montero 

Coordinador: Mario Espinoza 

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; adriarce13@gmail.com  

La medición de parámetros biológicos de las comunidades arrecifales son esenciales para la 
aplicación de modelos ecológicos, y los mismos se van a ver influenciados por el método utilizado. 
Este estudio tiene como objetivo describir las comunidades de peces asociados a tres arrecifes del 
Golfo Dulce censadas mediante el método de censo visual y cámaras pescadoras, y comparar la 
efectividad de ambos métodos. Se realizaron tres transectos de 30m por sitio donde se estimó la 
abundancia y la talla de cada individuo observado por especie. Además, en dichos sitios se 
grabaron cuatro videos de 45min con BRUVs en los que se determinó la especie y abundancia 
relativa de cada una. No se encontraron diferencias en la riqueza de los tres arrecifes. Se obtuvo 
que el mejor método para estimar abundancias es el censo visual, mientras que el de BRUVs es 
mejor para evaluar la riqueza de especies. La estimación de estos parámetros depende tanto del 
método como de factores intrínsecos de cada especie, por lo que cada método supone ventajas y 
desventajas según el objetivo que se plantee. 

Palabras clave: BRUVs, censo visual, fauna íctica, arrecife, riqueza 

 Los arrecifes coralinos se caracterizan por ser ecosistemas altamente diversos, ya 
que gracias a su complejidad estructural y alta productividad atraen a un sinnúmero de 
organismos (Wilkinson, 2006). Estudios en estos ecosistemas se han centrado sobre todo 
en determinar cambios en las distintas comunidades a través del tiempo, ver diferencias 
entre sitios protegidos y no protegidos para evaluar la efectividad de las áreas protegidas, 
o previo y posterior a eventos importantes, como lo son eventos climáticos de el Niño y 
derrames de petróleo, que pueden influir en su estructura (Cappo et al. 2003, Pelletier et 
al. 2011, De Vos et al. 2014, Alvarado et al. 2016). 

La medición de parámetros como la distribución, densidad y biomasa de comunidades 
de especies es esencial para la aplicación de modelos ecológicos, sin embargo, estas 
medidas están influenciadas por el método con el que se obtengan (Watson et al. 2005, 
2010, Colton & Sweaer 2010). El estudio de las poblaciones de organismos subacuáticos 
es un desafío puesto que los métodos convencionales implican que la investigación se 
lleve a cabo con buceo SCUBA (Self Contained Underwater Breathing Apparatus) 
(Weinberg 1981, Tresher & Gunn 1986, Willis & Babcock 2000, Pelletier et al. 2011). Esto 
implica grandes limitaciones en el tiempo que se puede invertir y de datos que se puedan 
obtener a partir de dichos estudios; además, las condiciones ambientales son un factor 
muy determinante en la realización o no de cada muestreo debido a que pueden afectar la 
visibilidad dentro del agua y por lo tanto interferir con la toma de datos, o incluso pueden 
poner en riesgo la vida del buzo por la presencia de fuertes corrientes (Colton & Sweaer 
2010). 

 El censo visual es el método más comúnmente utilizado para el estudio de las 
comunidades de fauna íctica utilizando SCUBA (Willis & Babcock 2000, Willis et al. 2000). 
No obstante, al igual que otros métodos, éste conlleva una serie de sesgos y limitaciones 
que han sido bien estudiadas, entre las que figuran el comportamiento y coloración 
criptica de una especie, la habilidad del buzo para identificar y contar especies y el cambio 
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en el comportamiento de los peces en respuesta a la intrusión de los buzos (Brock 1982, 
Colton & Sweaer 2010). Aunque todos los métodos actuales tienen alguna clase de 
sesgo, se ha intentado desarrollar métodos nuevos (que en su mayoría han sido posibles 
gracias a los avances tecnológicos) para disminuir los sesgos de muestreo. Es por ello 
que las investigaciones en donde se comparan métodos de muestreos son cada vez más 
comunes (Willis et al. 2000, Colton & Sweaer 2010, Pelletier et al. 2011, Mallet & Pelletier 
2014). 

 Durante el muestreo de las comunidades de fauna íctica el sesgo puede deberse 
tanto a la técnica de muestreo utilizada como a factores intrínsecos de las especies 
observadas (Colton & Sweaer 2010). Usualmente estos métodos asumen que la 
probabilidad de observar una especie es la misma para cualquier especie, pero en la 
realidad esto no sucede así debido a las diferencias en el comportamiento de cada una 
(McNeil 2008a,b). Lo anterior se debe considerar a la hora de escoger el método más 
adecuado para un estudio, según el objetivo que se tenga. 

Este estudio tiene como objetivo describir las comunidades de peces asociados a tres 
arrecifes del Golfo Dulce censadas mediante dos métodos de muestreo, así como 
comparar y contrastar el efecto de ambas técnicas en la medición de parámetros 
ecológicos de la fauna íctica asociada a arrecifes. 

Materiales y Métodos 

Sitio de estudio.− El trabajo se realizó del 26 al 28 de enero del 2017 en tres arrecifes 
dentro del Golfo Dulce, una bahía semicerrada ubicada en el Pacífico Sur de Costa Rica. 
Sándalo (8° 34' 43.90" N, 83° 21' 3.90" O) se encuentra en la zona externa del golfo se 
considera como un sitio de alto impacto ambiental debido a su cercanía a la 
desembocadura del río Tigre; Mogos (8° 43' 20.50" N, 83° 24' 36.40" O) por su parte, es 
un arrecife ubicado en la zona interna del golfo y se considera como un sitio más 
protegido puesto que se encuentra rodeado por la Reserva Forestal Golfo Dulce, por 
último Islotes (8°43' 49.5" N, 83° 23' 7.7"O), aunque está muy cercano a Mogos tiene 
mayor influencia del río Esquinas (Cortés 1990, Morales-Ramírez 2011). 

Metodología de campo.− En cada sitio se realizaron censos de la fauna íctica 
mediante dos metodologías, censos visuales con buceo SCUBA y videos con cámaras 
pescadoras o BRUVs (baited remote underwater video stations). En el primer caso, 
mediante una cinta métrica, se definieron al azar tres transectos de 30m de largo y 5m de 
ancho (para un total de 150m2) sobre el arrecife en cada sitio. En cada transecto se 
cuantificó la diversidad y abundancia de peces arrecifales a lo largo del mismo durante 10 
minutos. Para ello se identificó, contabilizó y se estimó la talla (aproximación) de todos los 
peces observados sobre el transecto. Los tamaños se clasificaron en las siguientes 
categorías: <5, 5-10, 10-15, 15-20, 20-25 y 25-30 cm. Se estimó la biomasa para cada 
especie a partir de las frecuencias de las tallas y utilizando los parámetros a y b, 
obtenidos de FishBase, donde: 

Peso = a x (longitud total)
b 

Para caracterizar el fondo del arrecife se determinó el índice de rugosidad (IR) y el 
porcentaje de cobertura de distintos sustratos. Para tomar dichas medidas, cada transecto 
de 30 m se dividió en 3 subtransectos de 10 m, de los cuáles se escogieron dos al azar. 
Se utilizó una cadena de 10 m para colocarla sobre el sustrato siguiendo el perfil del 
arrecife y se apuntó cuál fue la distancia recorrida respecto al transecto. El índice de 
rugosidad se calculó dividiendo la distancia recorrida sobre el transecto entre la longitud 
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real de la cadena (10 m) y se multiplicó por 100. De igual forma se utilizó la misma cadena 
para evaluar el sustrato; en los mismos subtransectos se extendió la cadena hasta 
completar los 10 m y en cada metro se observó cuál era el sustrato justo debajo de dicho 
punto. Los sustratos medidos fueron arena, cascajo, coral vivo y coral muerto (coral 
blanco o cubierto por tapetes de algas). En este caso se utilizó la cadena y no la línea del 
transecto ya que, debido a su peso, es seguro que la cadena se queda en el fondo y que 
no se moverá de su sitio.  

En el caso de los BRUVs, se utilizaron cámaras GoPRO HERO 4 para hacer las 
filmaciones de los videos, las cuales fueron montadas sobre estaciones subacuáticas que 
consisten en una estructura metálica. En el lado hacia el que mira la cámara, se colocó un 
tubo de PVC con una malla conteniendo aproximadamente 300 g de trozos de sardina a 
modo de carnada. Las cuatro estaciones se colocaron desde el bote en distintas zonas 
del mismo arrecife. Debido a que los BRUVs se liberaron desde la superficie del agua, el 
punto exacto y el lado hacia el que cayó la cámara se dio de manera azarosa. El análisis 
de los videos obtenidos por este método se realizó con el programa EventMeasure. Se 
analizaron solamente 45 min de video para cada estación; en el mismo se contó la 
cantidad máxima de individuos (MaxN) de una misma especie reunidos en un único 
cuadro de video. Esta es una medida relativa de abundancia que evita el recuento de un 
mismo individuo más de una vez. En este caso no se obtienen medidas de la densidad y 
biomasa de las comunidades debido a que 1) se desconoce el área real muestreada en 
cada punto y 2) no se contó con el equipo necesario para tomar las tallas de los 
individuos. 

Para ambos métodos las especies fueron agrupadas en categorías de dominancia 
según su densidad (ind/m2) y ocurrencia (número de sitios donde se encontró la especie). 
De esta forma, se establecieron las categorías como: predominantes (densidad y 
ocurrencia mayores que el promedio), ocasionales (densidad mayor al promedio y 
ocurrencia menor al promedio), comunes (densidad menor y ocurrencia mayor al 
promedio) y raras (densidad y ocurrencia menores que el promedio) (Alvarado et al. 
2016). 

Análisis Estadístico.− Para determinar si existen diferencias en la composición de la 
fauna íctica entre los sitios, se realizó un PERMANOVA (Permutational Multivariate 
Analysis of Variance) de una vía y un análisis de conglomerados con el índice de Bray-
Curtis, utilizando solamente los datos generados con las cámaras pescadoras debido a 
que este método captó un mayor número de especies y de individuos. Dicho análisis fue 
realizado con el programa PAST 3.14. 

 En cuanto la comparación entre los métodos de censo visual y video, los análisis 
de abundancia y dominancia se realizaron solamente con las especies observadas 
mediante ambos métodos y se tomaron todos los sitios juntos. Para determinar la 
diferencia entre las abundancias se estandarizaron los datos para cada método según el 
tiempo total por sitio (transecto = 30 min, BRUVs = 180min) de cada especie y se realizó 
una prueba de Wilcoxon pareada, debido a que los datos no cumplieron los supuestos de 
normalidad. Así mismo, se realizó una curva de acumulación de especies para cada 
método con el fin de comparar la riqueza de especies entre los mismos. Estos análisis se 
llevaron a cabo utilizando los programas PAST 3.14 y R. 

Resultados 

 Se observaron un total de 2 281 individuos de peces asociados a los arrecifes del 
Golfo Dulce, de 21 familias y 49 especies. El sitio en el que se encontró un mayor número 
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de especies fue Mogos, mientras que Sándalo fue el sitio con mayor riqueza de familias, 
densidad de individuos y biomasa (Cuadro 1). Así mismo, Sándalo fue el sitio con mayor 
cobertura de coral vivo e índice de rugosidad (Cuadro 2). No se realizó ninguna prueba 
estadística para comparar la densidad, la biomasa, la rugosidad y la cobertura del fondo 
entre los sitios debido a las pocas réplicas en cada punto. Los tres arrecifes no 
presentaron diferencias en la composición de su comunidad íctica (F = 1.341; p = 0.101). 
Este resultado se hace evidente en la Fig. 2 donde no se observa un agrupamiento de las 
estaciones pertenecientes a un mismo sitio. 

En cuanto a los métodos, con la técnica de muestreo por censo visual se encontraron 
en total 25 especies pertenecientes 13 familias con una riqueza promedio (±DE) de 11.55 
± 2.83 especies por transecto, mientras que con los BRUVS se observó un total de 47 
especies pertenecientes a 20 familias y un promedio (±DE) de 16.64 ± 5.89 especies por 
estación de cámaras pescadoras. Además, 24 especies se encontraron solamente por el 
método de cámaras pescadoras y dos con los censos visuales. Para la abundancia por 
especie en cada método, se obtuvo que la detectabilidad de este parámetro difiere y que 
el censo visual capta un mayor número de individuos por especie (V=370.5; g. l.= 23; 
p˂0.001). En la Fig. 3 se muestra la curva de rarefacción individual para ambos métodos, 
donde el método de BRUVs se representa con una curva más creciente y menos 
asintótica que el método por transecto que lo posiciona como el mejor estimador de este 
parámetro. Con el método de censo visual un 43% de las especies se encontraron en más 
de un sitio y fueron muy abundantes por lo que se clasifican como predominantes, un 43% 
son raras, un 14% comunes, mientras que ninguna de las especies fue clasificada como 
ocasional ya que se observaron pocos representantes de dichas especies en un solo sitio 
(Fig. 4). Por su parte, con el método con BRUVs se obtuvo que un 43% de las especies 
son predominantes, 26% comunes, 26% raras y un 5% son ocasionales (Fig. 5). 

Discusión 

 Al igual que lo reporta Cortés (1992), los fondos de los tres arrecifes visitados se 
componían en su mayoría de coral muerto (Porites lobata) y cascajo con grandes tapetes 
de algas recubriéndolos. Anteriormente se ha encontrado variabilidad entre las 
comunidades de organismos arrecifales de los arrecifes de las zonas interna y externa del 
Golfo Dulce (Cortés 1992). Sin embargo, en este estudio no se encontraron diferencias en 
la diversidad de las comunidades de fauna íctica entre los tres arrecifes explorados. El 
Golfo Dulce, al ser un sitio altamente protegido de las condiciones oceánicas externas, 
tiende a ser un ambiente muy estable; pero su clasificación entre zona interna y externa 
se debe a diferencias relacionadas a las condiciones tectónicas y a la exposición a la 
sedimentación (Cortés 1990). De acuerdo a esto, era de esperar que los dos arrecifes en 
la zona interna (Mogos y Punta Islotes) no presentaran diferencias en su diversidad. 
Sándalo, aunque presenta un mayor porcentaje de coral vivo según los transectos 
(Cuadro 2) no presenta diferencias en la diversidad, sin embargo, a grandes rasgos se 
observa que la densidad de individuos y la biomasa es mayor que los sitios de la zona 
interna (Cuadro 1), lo que podría sugerir que las diferencias entre estos arrecifes se 
reflejan más en estos atributos que en la diversidad de especies.  

 En cuanto a los métodos, al igual que Colton & Sweaer (2010) y Stobart et al. 
(2007), se encontró que el método visual capta una mayor abundancia que el método con 
estaciones de cámaras pescadoras. Estos resultados contradicen a otras investigaciones 
(Watson et al. 2005, Willis et al. 2000) donde el método con cámaras pescadoras es mejor 
para estimar este parámetro. Además, se ha estudiado el efecto de la carnada en las 
estaciones sobre la riqueza y abundancia de especies y los resultados señalan que 
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captan mayor abundancia de especies depredadoras que estaciones sin carnada o 
transectos visuales (Watson et al. 2005, Dorman et al. 2012). Una de las desventajas del 
censo visual es que un buceo SCUBA generalmente tiene efectos negativos sobre el 
comportamiento de los peces debido a la exhalación constante de burbujas y a la 
presencia de un organismo grande, que ahuyenta a muchas de las especies (Lindfield et 
al. 2014). Además, los conteos de las abundancias pueden ser subjetivos, sobre todo si 
se tiene una alta densidad de individuos en un sitio (Tresher & Gunn 1986). 

Las diferencias con otros estudios pueden deberse a la manera en que se tomaron y 
analizaron los datos. Se debe recalcar que para este análisis solamente se utilizaron las 
especies compartidas por ambos métodos, aunque se encontraran más especies con los 
BRUVs y que los mismos están estandarizados de acuerdo al tiempo de muestreo y no al 
área. Si bien no se midió el área que graban las cámaras, esta puede variar mucho de un 
sitio a otro de acuerdo a las condiciones de visibilidad del agua y a la topografía del sitio 
en donde cae la cámara (Watson et al. 2005). Una de las ventajas que suponen las 
estaciones grabadoras frente a los transectos visuales, es que las primeras no tienen una 
limitación del tiempo que pueden permanecer bajo el agua (Willis & Babcock 2000) lo que 
las hace muy útiles para tomar más datos durante más tiempo y, por ende, detectar más 
individuos. 

 Por otra parte, las estaciones de video fueron mejores captando la riqueza de 
especies. En la Fig. 3 se observa que la curva de los transectos se hace asíntota con 
pocas especies, mientras que la curva de BRUVs abarca muchas más especies y no se 
hace asíntota, lo que indica que con más muestreos o más minutos de videos se podrían 
captar más especies, contrario a los transectos, donde se sugiere que con las réplicas 
realizadas se observaron la mayoría de las especies presentes en el sitio. El efecto 
carnada puede ser un factor importante que favorece los BRUVs ya que se espera que 
especies depredadoras sean atraídas a ella (Willis & Babcock 2000, Watson et al. 2005). 
Para este análisis no se estandarizó con el tiempo, lo que pudo haber contribuido a una 
mayor probabilidad de captar más especies. Así mismo, con este método se elimina el 
efecto buzo, por lo que especies que usualmente se espantan en los censos visuales 
serán más fácilmente observadas con las grabaciones. 

 En cuanto a la dominancia, existe una ligera diferencia en la detección de algunas 
especies como predominantes, comunes, ocasionales y raras (Figs. 4 y 5), aunque la 
mayoría de las especies permanecen en las mismas categorías. Este resultado puede 
estar relacionado con el comportamiento y el nivel trófico de cada especie (Tresher & 
Gunn 1986, Watson et al. 2005, Colton & Sweaer 2010). La atracción de depredadores a 
la carnada utilizada en los BRUVs aumenta la probabilidad de que este grupo se observe 
al utilizar este método en comparación con los censos visuales. Además, el rango de 
movilidad y la tendencia a agruparse de ciertos grupos influyen en la facilidad de observar 
diversas especies. Por ejemplo, muchos representantes de la familia Pomacentridae son 
muy territoriales por lo que se desplazan poco dentro de un sitio (Jones 2005) y, por ende, 
es más probable observar mayor cantidad durante censos visuales que con estaciones 
fijas, ya que estas últimas dependen del sitio en donde caigan. En contraparte, las familias 
Haemulidae, Lutjanidae y Balistidae son muy móviles y suelen formar cardúmenes 
(Appelddorn et al. 2009, Luo et al. 2009), por lo que son más fáciles de observar y estimar 
abundancia con el método de BRUVs.  

Aunado a esto, también existen los parámetros de detectabilidad de cada método que 
se reflejan como una ventaja o desventaja en la detección de distintos grupos de 
especies. En general, los métodos convencionales (tanto censos visuales como BRUVs) 



32 
 

tienden a subestimar poblaciones de especies crípticas y pelágicas (Willis 2001), así que 
para censar estos u otros grupos se deben considerar otros métodos más específicos. 

 Aunque las ventajas y desventajas de los métodos varían en cuanto a la 
estimación de los parámetros de las comunidades de peces, en términos de logística el 
método con estaciones de video tiene gran ventaja. Por un lado, es más rentable 
económicamente invertir en el equipo una vez y usar el mínimo de personal para tomar 
los datos en el campo. Los censos visuales requieren al menos de dos buzos (sistema de 
seguridad recomendado por Divers Alert Network con su equipo respectivo, pero de 
acuerdo a la cantidad de datos que se deseen obtener es muy probable que se requiera 
invertir en más personal. Así mismo, el tiempo de toma de datos es mucho más reducido 
en los censos visuales debido al consumo de aire y riesgo de una enfermedad 
descompresiva. Por otro lado, para realizar adecuadamente los censos visuales es 
necesario un entrenamiento previo de todos los buzos que vayan a realizar la toma de 
datos (ej.: flotabilidad durante el buceo, reconocimiento de especies, estimación de tallas, 
estimación de abundancias) y estos estimados pueden variar de acuerdo al buzo (Pelletier 
et al. 2011). Debido a que la toma de datos de los videos se realiza en el laboratorio, se 
puede invertir una mayor cantidad de tiempo, el entrenamiento es más sencillo y las 
mediciones dejan de ser tan subjetivas (Mallet & Pelletier 2014). Junto a esto, existe la 
ventaja de que los videos quedarán como un registro permanente del muestreo y se 
pueden consultar de nuevo en cualquier momento para revisar los datos o tomar otro tipo 
de datos. No obstante, una ventaja de los transectos visuales sobre las cámaras 
pescadoras es que los transectos, al ser un método utilizado desde hace muchos años, es 
el método más estandarizado y el que más se utiliza en los censos de la fauna íctica, por 
tanto, resulta favorable para contrastar datos nuevos con datos existentes (Colton & 
Sweaer 2010, Alzate et al. 2014, Caldwell et al. 2016). Tal es el caso de los monitoreos a 
largo plazo en donde se emplea la misma metodología o alguna muy similar para que sus 
datos puedan ser comparables (Cappo et al. 2003). 

 En conclusión, el método más adecuado para censar comunidades ícticas 
depende del objetivo que se quiera seguir y de las especies a investigar, ya que ninguno 
de los métodos actuales es suficientemente completo para muestrear de manera óptima a 
todas las especies de peces arrecifales. En este caso, la mejor opción sería combinar 
ambos métodos para obtener la mayor cantidad de datos posible si es que se cuenta con 
los medios para realizarlo, ya que cada uno tiene ciertas ventajas sobre el otro. 
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Cuadros y Figuras 

Figura 1. Arrecifes visitados dentro del Golfo Dulce
peces arrecifales entre el 26 y 28

 

Cuadro 1. Contraste de parámetros biológicos medidos en comunidades ícticas de tres 
arrecifes de Golfo Dulce según los métodos de censo visual con transecto y cámaras 
pescadoras (BRUVs). 

 Punta Islotes

Transecto 

No. especies 16 

No. familias 11 
Densidad 
promedio 
(especies/m2) 0.044±0.066
Biomasa promedio 
(Kg/Ha) 5.47±5.49 

 

 

Arrecifes visitados dentro del Golfo Dulce para evaluar las comunidades de 
peces arrecifales entre el 26 y 28 de enero del 2017, Costa Rica. 

Contraste de parámetros biológicos medidos en comunidades ícticas de tres 
arrecifes de Golfo Dulce según los métodos de censo visual con transecto y cámaras 

Punta Islotes Mogos Sándalo

 BRUVs Transecto BRUVs Transecto

31 19 37 13 

13 12 16 8 

±0.066 - 0.065±0.139 - 0.077±0.078

 - 11.23±13.87 - 13.16±13.78
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para evaluar las comunidades de 

Contraste de parámetros biológicos medidos en comunidades ícticas de tres 
arrecifes de Golfo Dulce según los métodos de censo visual con transecto y cámaras 

Sándalo 

Transecto BRUVs 

32 

18 

±0.078 - 

±13.78 - 



 

Cuadro 2. Comparación del porcentaje de cuatro categorías del sustrato en los tres 
arrecifes evaluados utilizando el método de punto de intersección en el transecto.

 

Arena/cascajo 

Coral vivo 

Coral muerto/tapete alga 

Índice rugosidad promedio (IR) 

 

Figura 2. Análisis de conglomerados 
en cuatro estaciones de cámaras pescador
Costa Rica. El análisis de conglomerados se construyó utilizando el índice de similitud de 
Bray-Curtis y el método UPGMA (unweighted pair group average)
Mogos, S= Sándalo, cada número corresponde a
respectivo.  

 

Comparación del porcentaje de cuatro categorías del sustrato en los tres 
arrecifes evaluados utilizando el método de punto de intersección en el transecto.

Punta Islotes Mogos 

39.67% 63.93% 

16.38% 11.91% 

41.55% 24.16% 

72.58±11.58 71.42±15.45 

Análisis de conglomerados para la comunidad de peces arrecifales registradas 
estaciones de cámaras pescadoras (BRUVs) en tres arrecifes del Golfo Dulce, 
. El análisis de conglomerados se construyó utilizando el índice de similitud de 

Curtis y el método UPGMA (unweighted pair group average). I= Punta Islotes, M= 
, cada número corresponde a una estación perteneciente al sitio 
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Comparación del porcentaje de cuatro categorías del sustrato en los tres 
arrecifes evaluados utilizando el método de punto de intersección en el transecto. 

Sándalo 

26.61% 

24.23% 

49.15% 

79.67±7.92 

 

para la comunidad de peces arrecifales registradas 
en tres arrecifes del Golfo Dulce, 

. El análisis de conglomerados se construyó utilizando el índice de similitud de 
. I= Punta Islotes, M= 

una estación perteneciente al sitio 



 

Figura 3. Curva de acumulación de especies para ambas técnicas de muestreo utilizadas, 
donde BRUVs se refiere al método de muestreo con estaciones fijas de video con carnada 
y transecto al método de censo visual.

Curva de acumulación de especies para ambas técnicas de muestreo utilizadas, 
donde BRUVs se refiere al método de muestreo con estaciones fijas de video con carnada 

so visual. 

37 

 

Curva de acumulación de especies para ambas técnicas de muestreo utilizadas, 
donde BRUVs se refiere al método de muestreo con estaciones fijas de video con carnada 
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Figura 4. Categorías de dominancia de peces arrecifales según el método de censo 
visual, basado en densidad (indv/m2) y la presencia (número de sitios donde la especie 
fue observada) de todas las especies. Las líneas grises indican el promedio de la 
densidad y la presencia. Ver claves de especies en Cuadro 3. 
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Figura 5. Categorías de dominancia de peces arrecifales según el método de BRUVs, 
basado en densidad (indv/m2) y la presencia (número de sitios donde la especie fue 
observada) de todas las especies. Las líneas grises indican el promedio de la densidad y 
la presencia. Ver claves de especies en Cuadro 3.  
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Cuadro 3. Claves utilizadas para las especies compartidas en los métodos de censo 
visual y cámaras pescadoras 

Clave Especie 

Atr Abudefduf troschelii 
Axa Acanthurus xanthopterus 
Ata Anisotremus taeniatus 
Ahi Arothron hispidus 
Bpo Balistes polylepis 
Bdi Bodianus diplotaenia 
Cpa Cephalopholis panamensis 
Chu Chaetodon humeralis 
Fco Fistularia commersonii 
Hma Haemulon maculicauda 
Hsc Haemulon scuderii 
Hse Haemulon sexfasciatum 
Hdi Halichoeres dispilus 
Hgu Hoplopargus guentherii 
Jni Jonrandallia nigrirostris 
Lar Lutjanus argentriventris 
Lno Lutjanus novemfasciatus 
Pzo Pomacanthus zonipectus 
Sgh Scarus ghobban 
Sac Stegastes acapulcoensis 
Sfl Stegastes flavilatus 
Sve Sufflamen verres 
Tlu Thalassoma lucasanum 
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La homogenización de los hábitats naturales debido al cambio en el uso de suelo, ha generado 
una rápida reducción de la diversidad. Los monocultivos de cacao son parte de este proceso, sin 
embargo, el mantenimiento de árboles en estos sitios, ha mostrado que pueden sostener una alta 
diversidad de grupos como anfibios y reptiles. Al desconocer con certeza que factores son los que 
propician esta diversidad, se plantea en el presente estudio, determinar si los factores clásicos 
como el volumen de la hojarasca y la complejidad estructural del cacaotal, tienen un efecto en la 
diversidad de anfibios y reptiles. Para esto se realizaron nueve cuadrículas en un cacaotal 
abandonado, en las cuales se registró la herpetofauna presente y las características de la 
hojarasca y complejidad vegetal. Los resultados principales señalan que el volumen de la 
hojarasca no parece relacionarse con la diversidad de herpetofauna, sin embargo, los árboles con 
DAP>10 cm tienen un efecto en la abundancia. Esto puede ser debido a las condiciones de 
temperatura y humedad que favorece una mayor cobertura de dosel y que se relacionan con las 
necesidades fisiológicas de la herpetofauna. 

Palabras clave: Anfibios, reptiles, homogenización del paisaje, diversidad, cultivos. 

La pérdida de la diversidad en los ecosistemas se ha atribuido a la destrucción, 
fragmentación y homogenización del hábitat (Knutson 1999, Rodríguez & Fuentes 2005). 
Esta reducción de la heterogeneidad, fundamentalmente se debe a efectos 
antropogénicos como el crecimiento poblacional, que trae consigo una mayor expansión 
de las áreas destinadas a la urbanización y los agrosistemas (Gutiérrez 2011). Sin 
embargo, una buena planificación urbana y la implementación de estrategias como la 
agroforestería, que consiste en mantener o insertar especies arbóreas nativas del sitio en 
los campos de cultivo (Nair 1985, García & Ong 2004), proveen servicios importantes en 
la conservación (Soto 2009, Gutiérrez 2011, Orozco et al. 2015). 

No obstante, el crecimiento de estos árboles dentro de plantaciones también se da de 
forma natural, tal y como sucede en los cacaotales abandonados. Esta estrategia ya sea 
inducida o no, ha mostrado tener resultados positivos para el albergue de una alta 
diversidad de aves, mamíferos, insectos, anfibios y reptiles en los cacaotales (Guiracocha 
et al. 2001, Bos 2007, Van Bael et al. 2007, Whitfield et al. 2017). Respecto a los anfibios 
y reptiles, Liberman (1986) y Heinen (1992) en cacaotales abandonados, así como Soto 
(2009) y Gutiérrez (2011) en sistemas agroforestales con cacao, determinaron que estos 
sitios poseen una riqueza de herpetofauna similar e inclusive una mayor abundancia que 
los bosques, sin embargo, no los reemplazan, ya que muchas especies solamente se 
encuentran en sitios con poca o nula perturbación. 

Algunos de los factores clásicos atribuidos a estos sitios que permiten una alta 
diversidad de herpetofauna, es la mayor heterogeneidad en la vegetación, lo cual 
aumenta la disponibilidad de nichos potenciales (Barlow et al. 2007, Soto 2009). Además, 
en estas zonas las condiciones de la hojarasca pueden favorecer sitios para el refugio, 
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alimentación y reproducción de estos animales (Lieberman 1986, Fauth et al. 1989). No 
obstante, también se ha determinado que son las condiciones microclimáticas las que 
limitan el establecimiento de los ensambles de herpetofauna en estos sitios, y restan 
importancia a los otros factores (Folt & Reider 2013). Con base en esta incertidumbre, 
sobre que características ecológicas de los cacaotales favorecen la presencia de diversas 
especies de herpetofauna se realizó el presente estudio. El objetivo es determinar si 
factores como el volumen de la hojarasca y la complejidad estructural de la vegetación 
presente en el cacaotal, tienen un efecto en la diversidad de anfibios y reptiles. De 
acuerdo con estudios anteriores (Bastazini et al. 2007, Soto 2009, Orozco et al. 2015) se 
espera que exista una mayor diversidad de herpetofauna en sectores del cacaotal que 
presenten un mayor volumen de mantillo y una mayor complejidad de la vegetación. 

Materiales y métodos 

Sitio de estudio: El estudio se realizó en un cacaotal abandonado contiguo a las 
instalaciones de la Fundación Neotrópica ubicada en Agua Buena de Rincón de Osa, 
dentro de la Región forestal Golfo Dulce, en las tierras bajas del pacífico sur de Costa 
Rica (8°41'58''N y 83°30'43''O). El clima de esta región se caracteriza por ser lluvioso con 
influencia monzónica, cuyo rango de temperatura va de los 17-30°C y una precipitación 
media anual de 4282 mm (Solano & Villalobos 2000). El muestreo se realizó durante la 
estación seca (Diciembre-Marzo), en la cual se da una alta radiación solar. Según la 
clasificación de zonas de vida (Holdridge et al. 1971), los bosques de esta región están 
clasificados como bosque muy húmedo tropical. Estos bosques son sumamente diversos, 
con más de 2600 especies de plantas vasculares registradas. Además los campos de 
cultivo también forman parte de la vegetación presente, como las plantaciones de piña, 
palma aceitera, teca, pochote y en ocasiones cacao (Gilbert et al. 2016). 

Métodos de muestreo: La recolecta de datos se realizó los días 17, 18 y 19 de enero 
del 2017, entre 0800 h y 1200 h. Se establecieron un total de nueve cuadrículas de 8 x 8 
m, posicionadas en tres sectores distintos del cacaotal. Se realizaron tres cuadrículas por 
sector, donde la primera cuadrícula era colocada al azar dentro del cacaotal, mientras que 
las siguientes eran colocadas 10 m después alejándose del borde. Para encontrar la 
herpetofauna presente dentro del cuadrante, se situaba una persona en cada esquina, 
cada una de las cuales se movía hacia su derecha removiendo exhaustivamente la 
hojarasca hasta llegar a la siguiente esquina, posteriormente, las personas se movían 1 m 
hacia dentro del cuadrante y repetían la actividad anterior hasta que todos convergían en 
el centro. La herpetofauna encontrada se capturaba y se colocaba en bolsas para su 
identificación en el campo, además se anotaba el sexo y estadio del animal cuando esto 
era posible de determinar. Cuando finalizaba el muestreo en la cuadrícula los animales 
eran liberados.  

Para cuantificar el volumen de la hojarasca se tomaron dos muestras del matillo de 1 
m2 de dos esquinas de cada cuadrante. Las hojas de estas muestras se contabilizaron y 
clasificaron en tres tipos: enrolladas, dobladas y planas. Las hojas enrolladas y dobladas 
al tener una forma tridimensional se les midió el largo, ancho y alto para determinar el 
volumen de cada hoja, asumiendo una forma rectangular, y obtener el volumen general de 
hojarasca de cada muestra. Para la caracterización de la complejidad del microhábitat en 
cada cuadrícula se contabilizó la cantidad de árboles con un diámetro a la altura del 
pecho (DAP, aprox. 134 cm de alto) mayor a 10 cm, así como el número de troncos 
caídos, palmas con raíces fúlcreas y árboles con gambas. 

Análisis estadístico: A pesar de que la biología de los anfibios y reptiles son distintas, 
el análisis se realizó en conjunto ya que sus representantes terrestres tienen 
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requerimientos similares y los datos son pocos. Primeramente, para las 6 cuadrículas que 
poseían el promedio del volumen de la hojarasca se realizó un modelo de regresión lineal 
generalizada con distribución binomial negativa, para determinar su efecto en la riqueza 
de especies y abundancia de organismos de especies. Para probar el efecto del resto de 
las variables ambientales en el total de cuadrículas, igualmente se formularon modelos 
lineales generalizados con distribución binomial negativa y se seleccionó el modelo más 
parsimónico utilizando Criterio de Información de Akaike (AIC). Se utilizó un análisis de 
correspondencias canónicas (CCA) para explorar las relaciones entre las especies y las 
variables ambientales. Para las especies que presentaron más de 10 individuos se 
realizaron modelos lineales generalizados distribución binomial negativa, para observar el 
efecto de las variables ambientales en cada especie. Se aplicó la prueba de mantel para 
evaluar si hay una correlación entre la matriz de similitud de composición de especies de 
las cuadrículas usando el índice Bray-Curtis y la matriz de similitud ambiental usando 
distancia Euclideanas. Para todos los análisis se utilizó el programa estadístico R3.3.2 (R 
Development Core Team 2016)  

Resultados  

En el total de sectores muestreados del cacaotal abandonado, se colectaron e 
identificaron 50 especímenes de anfibios y reptiles, pertenecientes a 7 especies (Cuadro 
1. La rana, Craugastor stejnegerianus fue la especie más abundante, con un 60% del total 
de individuos, seguida por la lagartija, Norops polylepis con un 16%. El volumen promedio 
de la hojarasca en el cacaotal fue de 175.78 (DE ±107.49) cm3, donde el tipo de hoja 
dominante fue la hoja plana con un porcentaje promedio del 40.43 (DE± 11.64) % del total 
de cada muestra. Además el promedio de troncos caídos, árboles con DAP>10 cm y 
árboles con gambas es de 2 (DE±1.95), 4 (DE±1.84) y 1 (DE ± 0.87), respectivamente. 

En relación con la diversidad de anfibios y las características del microhábitat, se 
determinó que el número de especies es independiente del volumen de la hojarasca 
(Cuadro 2, Fig. 1). En relación con los otros factores medidos, únicamente la cantidad de 
árboles con DAP>10 cm tuvo un efecto en la cantidad de especies y organismos de 
herpetofauna presentes en el cacaotal (Cuadro 2, Fig. 2). 

Respecto a la composición de herpetofauna según las variables ambientales 
consideradas en el análisis de ordenación, los ejes correspondientes al Eje canónico 1 y 
Eje canónico 2 explican un 56.36% de la composición de anfibios y reptiles del sitio (Fig. 
3). De forma detallada, la lagartija N. capito está mayormente asociada al volumen de la 
hojarasca. Las ranas A. talamancae y C. golmeri, así como la lagartija L. southi parecen 
estar más asociadas a la cantidad de árboles con gambas y con DAP>10 cm, mientras 
que para N. polylepis y Pristimantis ridens no se encontró evidencia de que tengan una 
relación con las variables medidas. De las especies estudiadas solamente C. 
stejnegerianus presentó más de 10 individuos. El mejor modelo para la cantidad de 
individuos de esta rana contiene el volumen de la hojarasca y la cantidad de árboles con 
DAP>10 cm, donde solamente esta última tiene un efecto en la variable mencionada 
(Cuadro 3, Fig. 4). Por último, las distancias de similitud entre cuadrículas según la 
composición de especies no están correlacionados con las distancias de similitud según 
los factores ambientales (Zm=0.34, p=0.113, nperm=9999). 

Discusión 

La riqueza y abundancia de anfibios y reptiles parece no estar directamente 
relacionada con el volumen de la hojarasca presente en el cacaotal estudiado, contrario a 
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lo esperado y reportado anteriormente, donde se le adjudica a la hojarasca la alta 
diversidad de especies (Lieberman 1986). Heinen (1992) señala que los volúmenes de 
hojarasca en estos sitios, puede deberse, primeramente a que el cacao cambia sus hojas 
hasta cuatro veces al año, y además la gran cantidad de antocianinas permite que las 
hojas resistan la degradación bacteriana. Esto favorecería la disponibilidad de presas 
(artrópodos) y perchas para el refugio y reproducción de la herpetofauna (Lieberman 
1986). 

En relación con la complejidad estructural de la vegetación, los resultados obtenidos 
demuestran que una mayor cantidad de árboles con un DAP>10 cm, tienen un efecto 
positivo sobre la abundancia de especies y organismos de herpetofauna presentes, sin 
embargo, las otras características de la vegetación, como la cantidad de árboles con 
gambas, troncos caídos y palmas con raíces fúlcreas no parecen tener el mismo efecto. 
Es posible que esos árboles con diámetros mayores poseen un follaje que propicia una 
mayor cobertura de dosel, la cual ha sido asociada positivamente con la diversidad de 
herpetofauna, debido a que genera una menor temperatura y mayor humedad, lo cual se 
relaciona positivamente con las necesidades fisiológicas de los anfibios (Heyer & Berven 
1973, Soto 2009, Orozco et al. 2015). 

C. stejnegerianus, fue la especie más abundante en el sitio, lo cual coincide con 
estudios previos, donde se reporta a Craugastoridae como la familia más común dentro 
de los cacaotales (Soto 2009), esta relación se debe posiblemente a que los miembros de 
esta familia son especies diurnas muy activas en la hojarasca, poseen dietas variables y 
se encuentran adaptadas a hábitats alterados (Liberman 1986). Además, C. 
stejnegerianus mostró una asociación positiva con la cantidad de árboles con DAP > 10 
cm, esto posiblemente se debe a que esta rana puede estar aprovechando las 
condiciones promovidas por este factor, como una menor incidencia directa de los rayos 
solares y disminución de la temperatura (Soto 2009). 

Es posible que otras variables ambientales estén afectando los resultados de 
diversidad observados, ya que se ha señalado que períodos muy secos, como el 
presentado durante el estudio (Observación personal), pueden ser condiciones extremas 
para estos animales, por lo cual la riqueza y abundancia reportada puede disminuir 
drásticamente (Inger 1980, Heinen 1992). Por lo tanto, las condiciones de hojarasca y la 
vegetación, si podrían estar afectando la presencia de especímenes de herpetofauna, 
pero en ciertos periodos del año las condiciones climáticas de los cacaotales obligan a los 
individuos a desplazarse a otros sitios con mayor disponibilidad de agua. Folt y Reider 
(2013) en un estudio realizado en tres diferentes plantaciones forestales, señalan que la 
plantación de Virola, la cual poseía una menor profundidad de la hojarasca, presentó una 
mayor abundancia de herpetofauna, por lo que atribuyen este resultado a otros factores 
como la humedad, la cual es necesaria para mantener la hidratación en los anfibios 
terrestres. 

Por otra parte, es probable que el cacaotal estudiado aún se encuentre en un nivel 
bajo de sucesión, ya que se ha establecido que en cacaotales con un menor tiempo de 
sucesión hay una mayor dominancia de las especies (Heinen 1992, Whitfield et al. 2017), 
y poca diversidad, lo que puede indicar que el cacaotal en estudio aún es 
estructuralmente simple, sin embargo, la presencia de algunos árboles maduros pueden 
indicar un nivel de sucesión mayor, por esta razón sería interesante realizar este estudio a 
largo plazo, para observar que factores ambientales influyen según la época del año y a 
través del tiempo. Asimismo el estudio presenta algunas limitaciones, tales como, una 
muestra muy pequeña que probablemente no sea representativa del sitio o demuestre 
poco la variabilidad de los factores ambientales estudiados. Además, es necesario 
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emplear una forma de medir el volumen de la hojarasca de una forma más precisa y 
estandarizada. 

En conclusión, la diversidad de anfibios y reptiles en el cacaotal parece no verse 
afectada por los factores clásicos como las condiciones del volumen de la hojarasca. Por 
su parte, se encontró que solamente la cantidad de árboles con diámetros mayores a 10 
cm diversidad de especies de herpetofauna, probablemente debido a las características 
microclimáticas, como mayor humedad y menor temperatura generadas por una mayor 
cobertura de dosel. Las especies registradas en este cacaotal abandonado demuestran 
que estos sitios además de proveer beneficios económicos también favorecen algunos 
servicios ecosistémicos, como la conservación de la fauna local. 
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Cuadros y Figuras 

Cuadro 1. Riqueza y abundancia de la herpetofauna de hojarasca para un cacaotal 
abandonado. Agua Buena, Osa. 

Especies Número de individuos 

Anura (Ranas)  

 Aromobatidae  

 Allobates talamancae (Cope, 1875)  1 

 Craugastoridae  

 Craugastor cf. gollmeri (Peters, 1863)  1 

 Craugastor stejnegerianus (Cope, 1893)  30 

 Pristimantis ridens (Cope, 1866) 6 

Squamata (Lagartijas)  

 Gymnophthalmidae  

 Leposoma southi (Ruthven & Gaige, 1934) 2 

 Dactyloidae  

 Norops capito (Peters, 1863) 2 

 Norops polylepis (Peters, 1874)  8 

Total 50 

 

Cuadro 2. Modelos lineales generalizados que mejor explicaron la cantidad de especies e 
individuos de herpetofauna según el volumen de la hojarasca, la cantidad de árboles con 
DAP>10, árboles con gambas, troncos caídos y palmas con raíces fúlcreas. Los modelos 
1 y 3 incluyen solamente el Volumen de la hojarasca (V.H). Los modelos 2 y 4 fueron 
seleccionados con base en todas las variables como los modelos más parsimoniosos y 
contienen solamente la cantidad de árboles con DAP>10 (A.DAP). 

 Estimado GL EE Z p 
Cantidad de especies       
Mod 1(Intercepto) 1.4 5 0.49  2.132 0.033 * 
V.H 0.0003 5 0.002 0.14 0.885 
Mod 2(Intercepto) -0.35 10  0.60  -0.58 0.558 
A. DAP 0.26 10 0.11 2.30 0.022* 
Cantidad de individuos       
Mod 3(Intercepto) 1.30 5 0.51  2.56 0.01* 
V.H 0.002 5 0.002 1.10 0.273 
Mod 4(Intercepto) -0.35 10 0.50  -0.71 0.478  
A. DAP 0.39 10 0.09 4.32 <0.001*** 
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Figura 1. Relación el volumen de la hojarasca y la cantidad de especies y organismos de 
herpetofauna presente en un cacaotal abandonado.  

 

Figura 2. Relación la cantidad de árboles con DAP>10cm y la cantidad de especies y 
organismos de herpetofauna presente en un cacaotal abandonado. 
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Figura 3. Análisis de ordenación de las especies de herpetofauna encontradas y el 
volumen de la hojarasca, la cantidad de árboles con DAP>10, árboles con gambas, 
troncos caídos y palmas con raíces fúlcreas. 

 

Cuadro 3. Modelo lineal generalizado más parsimonioso para la cantidad de individuos de 
la rana C. stejnegerianus según el volumen de la hojarasca, la cantidad de árboles con 
DAP>10, árboles con gambas, troncos caídos y palmas con raíces fúlcreas. El modelo 
seleccionado incluye volumen de hojarasca (V.H) y árboles con DAP>10 (A.DAP). 

 Estimado GL EE Z p 
Mod1(Intercepto) -1.26 5 1.00 -1.27 0.204 
V.H 0.004 5 0.002 1.60 0.110 
A.DAP 0.33 5 0.13 2.58 0.010* 
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Figura 4. Modelo más parsimonioso para la cantidad de individuos de C. stejnegerianus y 
la cantidad de árboles con DAP>10 cm. Línea de mejor ajuste (Línea continua), intervalos 
de confianza (Líneas punteadas). 
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El nivel de urgencia de una llamada predice la respuesta de una comunidad 

de aves neotropical  

Josué Corrales-Moya  

Coordinador: Luis Sandoval 

Sistema de Estudios de Posgrado, Universidad de Costa Rica; josuecorrales@hotmail.com  

Las llamadas andipredatorias en aves pueden transmitir información relacionada con el tipo de 
depredador o el nivel de urgencia de la interacción entre el depredador y la presa. Determiné 
mediante un experimento de playback la respuesta agresiva de una comunidad de aves neotropical 
ante señales de alarma y auxilio. Además, evalué si la cercanía filogenética con el emisor, influye 
en la respuesta de las especies que se encuentran cerca al momento de emitir una llamada. 
Reproduje estímulos con llamadas de alarma, llamadas de auxilio y un estímulo control sin ninguna 
llamada. Durante cada periodo de reproducción de un estímulo medí el tiempo en segundos de la 
primera vocalización, el tiempo en segundos de la primera aproximación en un radio de 5m desde 
el parlante y la distancia mínima en metros a la que un individuo se acercó al parlante. Identifiqué 
las especies y el número de individuos por especie que se acercaron en un radio de 5m desde el 
parlante. La comunidad estudiada responde más agresivamente ante señales de auxilio, 
posiblemente porque la señal codifica información sobre el nivel de urgencia de la interacción 
presa-depredador. Además, el mayor número de individuos que respondieron ante cualquiera de 
las llamadas, se encuentra en el mismo grupo filogenético que el emisor de la señal, lo que sugiere 
que especies emparentadas responderán más agresivamente ante una señal antidepredatoria. 

Palabras clave: experimento de playback, vocalizaciones, comportamiento de colaboración, 
llamadas de auxilio, llamadas de alarma  

 La comunicación acústica es uno de los medios de transmisión de información 
más usados por muchas especies de vertebrados. En aves, la producción de 
vocalizaciones se puede dar bajo contextos variados, sin embargo usualmente está 
relacionada con la reproducción y la supervivencia del individuo emisor (Tanimoto et al. 
2017). Las vocalizaciones pueden abarcar desde cantos largos en contextos relacionados 
con selección de pareja o territorialidad, hasta llamadas cortas en contextos relacionados 
con el forrajeo o la señalización de depredadores (Martin et al. 2011).  

Las llamadas antidepredatorias se pueden catalogar como de alarma o de auxilio 
dependiendo del contexto en el cual está expuesto el emisor. Las llamadas de alarma son 
emitidas cuando el emisor detecta un potencial depredador, aunque no necesariamente 
exista contacto entre ambos (Crane et al. 2016). Las llamadas de auxilio son emitidas 
cuando el emisor es capturado por un depredador o cuando cae en una red de niebla 
(Kumar & Bhatt 2008). Indistintamente de la especie, la interpretación de ambos tipos de 
llamadas se vuelve crítica para los individuos que se encuentren cerca del emisor ya que 
permitiría conocer las características del depredador (ej. tamaño o ubicación) (Igic & 
Magrath 2014) o el nivel de urgencia de la interacción entre la presa y el depredador 
(Manser 2001).  

Mi objetivo con este trabajo es evaluar la velocidad y cantidad de especies e 
individuos que responden ante la reproducción de llamadas de auxilio y alarma, en una 
comunidad de aves neotropicales. Cuando hay riesgo de depredación, emitir llamadas 
diferentes de acuerdo al nivel de urgencia traería beneficios para el emisor sólo si los 
receptores de la señal respondieran de manera diferente ante ambos estímulos (Suzuki 
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2011). Igualmente sería beneficioso para el receptor responder de manera adecuada en 
función del tipo de llamada que se recibe. Si ambos tipos de llamadas (alarma y auxilio) 
comunican diferentes niveles de urgencia, espero que la respuesta ante llamadas de 
auxilio y alarma sea diferente, siendo la respuesta ante las llamadas de auxilio más 
rapida. Si más bien la respuesta depende del estado motivacional y la experiencia previa 
del individuo receptor de la llamada, espero que la respuesta ante llamadas de auxilio y 
alarma sea similar.  

Las llamadas usualmente comparten una estructura acústica similar entre grupos 
emparentados, lo que hace que este tipo de señales sean altamente conservadas en 
grupos filogenéticamente cercanos (Martin et al. 2011). Sin embargo, también se ha 
demostrado que algunas especies de aves son capaces de diferenciar llamadas de otras 
especies, las cuales no necesariamente están cercanamente emparentadas (Sandoval et 
al. 2013). Por esto, además evalué si la respuesta de las aves ante una llamada, está 
influenciada por la cercanía filogenética con respecto a la especie que emite las llamadas. 
Si la respuesta de las aves dependiera en mayor medida de la cercanía filogenética con el 
emisor, espero que aquellas especies más emparentadas con el emisor, sean las 
especies que más respondan ante las llamadas de este. Si más bien el aprendizaje previo 
es el factor más importante en la respuesta, esperaría que todas las especies que 
escuchen el mensaje respondan de manera similar ante llamadas de este tipo.  

Materiales y métodos 

Desarrollé la investigación entre los días 23 y 24 de enero del 2017 en la localidad de 
Rincón de Osa, Puntarenas, Costa Rica (8°41'34.34'' N, 83°29'59.74'' O; 100 m s.n.m.). 
Mediante experimentos de playback, evalué la respuesta agresiva de la comunidad de 
aves ante la reproducción de llamadas de alarma y auxilio de Arremonops conirrostris 
(Emberizidae). Esta especie es abundante en el sitio, lo que garantiza que la comunidad 
de aves se encuentre habituada a las vocalizaciones de la misma. Arremonops 
conirrostris se encuentra asociada a pastizales y charrales (Stiles & Skutch 2007), por lo 
que desarrollé los experimentos al lado de un camino donde habían zonas abiertas y la 
especie habita naturalmente.  

Diseño de los estímulos ― Generé dos estímulos diferentes, uno utilizando llamadas 
de alarma y otro llamadas de auxilio de A. conirrostris (Fig. 1). Las llamadas fueron 
obtenidas de grabaciones previas utilizando una grabadora digital marca Marantz 
PMD661 (tasa de muestreo de 44.1 KHz, presición de 24 bit, archivo de formato WAVE) y 
un micrófono direccional marca Sennheiser ME66/K6. Cada estímulo tenía una duración 
de dos minutos y contenía 11 series de siete elementos cada una. Para eliminar cualquier 
sonido fuera del rango de frecuencias de las vocalizaciones de A. conirrostris, filtré los 
sonidos generados entre 1 y 11 KHz para las llamadas de alerta y entre 1 y 7 Hz para las 
llamadas de auxilio utilizando el programa Adobe Audition 1.0, función de filtrado pasivo 
FFT. Además, para reproducir sonidos con la misma energía, normalicé ambos sonidos a 
-1 dB utilizando el mismo programa. 

 Los estímulos fueron reproducidos utilizando un parlante marca ANCHOR AN-Mini 
y un reproductor de archivos mp3 portátil marca Ipod Nano, Apple. Con el fin de 
reproducir los estímulos a un volumen similar, calibré el volumen del parlante a 80 dB a 
una distancia de 1m del parlante utilizando un sonómetro marca SperScientific mini sound 
meter 850014.  

Diseño del experimento de playback ― Llevé a cabo las sesiones de playbacks entre 
las 05:30 y 09:00 h, hora del día en que la mayor cantidad de aves del lugar se 
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encuentran activas. Reproduje los estímulos en puntos ubicados a lo largo del camino; 
cada punto separado del siguiente por 200 m lineales. Seleccioné cada punto bajo el 
criterio que cumpliera la distancia mencionada y que contara con una percha de al menos 
1.5 m de altura desde el suelo donde pudiera colocar el parlante.  

En cada punto, reproduje tres periodos de estímulos por 2 minutos: un estímulo de 
llamadas de alarma, otro de llamadas de auxilio y como control un tercer estímulo donde 
no reproduje ningún sonido. Con el fin de permitir que la comunidad de aves cercana al 
punto de reproducción del playback baje el nivel de alteración producto del estímulo, entre 
cada reproducción de un estímulo esperé un tiempo de recuperación de 3 minutos sin 
reproducir ningún sonido. Para evitar efecto de orden, aleatoricé el orden en que se 
reprodujeron los estímulos. Para medir la agresividad en la respuesta de la comunidad de 
aves, durante cada periodo de reproducción de un estímulo medí: (1) el tiempo en 
segundos de la primera vocalización, (2) el tiempo en segundos de la primera 
aproximación en un radio de 5m desde el parlante, (3) la distancia mínima en metros a la 
que cualquier individuo se acercó al parlante, (4) la cantidad de especies que se 
acercaron a 5 m o menos del parlante, y (5) el número de individuos por especie que se 
acercaron en un radio de 5m desde el parlante. 

Análisis estadístico ― Para consolidar las variables respuesta, apliqué un análisis de 
componentes principales sobre el tiempo de la primera vocalización, el tiempo de la 
primera aproximación, la distancia mínima a la que un individuo se acercó al parlante, el 
número de individuos y el número de especies que se acercaron al parlante. Sólo el 
primer componente principal tenía un eigen value superior a 1, sin embargo debido al 
valor del eigen vector del tiempo de la primera vocalización (r= 0.19) decidí excluirlo y 
realizar un segundo análisis de componentes principales con las otras cuatro variables 
respuesta. En el segundo análisis de componentes principales sólo el primer componente 
principal tiene un eigen value superior a 1. Este primer componente principal explicó el 
78.2% de la varianza de las cuatro variables respuesta incluidas en el análisis. Cuando los 
valores del primer componente principal son altos, el tiempo de la primera aproximación 
disminuye (r= -0.48), la distancia mínima a la que un individuo se acercó al parlante 
disminuye (r= -0.47) y el número de individuos (r= 0.52) y el número de especies que se 
acercaron al parlante aumenta (r= 0.53). Renombré el primer componente principal como 
respuesta agresiva.  

 Para determinar si el tipo de estímulo afecta la respuesta agresiva, apliqué un 
modelo lineal de efectos mixtos. Utilicé el primer componente principal como variable 
respuesta, el tipo de estímulo como variable predictora con tres niveles (alarma, auxilio y 
control) y el punto donde se realizó cada experimento de playback como factor aleatorio. 
Además, apliqué otro modelo lineal idéntico al anterior, utilizando el tiempo de la primera 
vocalización como variable respuesta, para determinar si el tipo de estímulo afecta el 
tiempo de la primera vocalización.  

Por último, para determinar si la respuesta de las aves ante un tipo de llamada, 
depende de la cercanía filogenética con el emisor, categoricé las especies que 
respondieron ante un estímulo en No Paseriformes (familias Accipitridae, Columbidae, 
Picidae, Ramphastidae y Trochillidae), Suboscines (familias Pipridae y Tyrannidae), 
Oscines de nueve primarias (familias Cardinalidae, Emberizidae, Fringillidae, Icteridae, 
Parulidae y Thraupidae y a las especies Coereba flaveola y Saltator maximus) y otros 
Oscines (familias Polioptilidae, Troglodytidae y Turdidae). Posteriormente, apliqué una 
prueba de Chi cuadrado de homogeneidad para determinar si el número de individuos de 
los grupos filogenéticos propuestos, responden de manera diferencial ante los estímulos. 
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Realicé todos los análisis estadísticos utilizando el programa JMP (version 7.0; SAS 
Institute, Cary, NC, USA) 

Resultados 

 En total realicé 38 playbacks, en los cuales respondieron 32 especies de 18 
familias (Cuadro 1). La respuesta agresiva es mayor cuando el estímulo reproducido es 
una llamada de auxilio (F2, 74= 11.15, p<0.0001; Fig. 2). El tiempo de la primera 
vocalización es menor cuando se reproduce cualquiera de los estímulos que incluyen 
algún tipo de llamada con respecto al control (F2, 74= 14.58, p<0.0001; Fig. 3). Además, el 
número de individuos del grupo Oscines de nueve primarias que reaccionaron ante 
cualquier estímulo reproducido, es mayor con respecto a los otros grupos propuestos (χ2= 
325.56, g.l.= 6, p<0.0001; Fig. 4). 

 Discusión 

Cuando una señal es emitida bajo un contexto antidepredatorio, la interpretación y 
respuesta por parte de los individuos receptores podría disminuir el riesgo de ser 
depredado (Magrath et al. 2015), por lo que responder apropiadamente traería beneficios 
al receptor. Con respecto a la estructura espectro-temporal de la señal, pequeñas 
variaciones en esas características de las llamadas, pueden codificar información 
relevante sobre las características del depredador (ej. tamaño del depredador) (Templeton 
et al. 2005) o sobre el nivel de urgencia de una interacción presa-depredador (Manser 
2001). Mis resultados muestran que ante una señal emitida en un contexto de mayor 
urgencia (llamada de auxilio), la comunidad de aves reacciona más agresivamente ante el 
potencial peligro. Esto es congruente con otros estudios similares en aves donde se 
encontró que el sericornis de cejas blancas (Sericornis frontalis) y el carbonero 
cabecinegro (Poecile atricapillus) son capaces de identificar el nivel de peligro y emitir 
llamadas diferentes de acuerdo al tipo de riesgo (Magrath et al. 2015). 

En aves, el comportamiento de colaboración entre intra- y heteroespecíficos ante un 
potencial depredador puede ser común cuando la presión por depredación es alta 
(Sandoval y Wilson 2012). Cuando en una comunidad se comparten depredadores 
similares, el comportamiento de colaboración produce beneficios si la información está 
codificada de manera que la mayor cantidad de individuos de varias especies la 
comprendan (Igic & Magrath 2014). Mis resultados sugieren una respuesta activa de 
cooperación ante un potencial peligro, ya que cuando reproduje una llamada 
antidepredatoria, el tiempo de vocalización es menor en comparación a la reproducción 
del estímulo control. Emitir una vocalización es de las primeras respuestas ante la 
recepción e interpretación de una llamada antidepredatoria (Crane et al. 2016), situación 
congruente con mis resultados en los que encontré que las aves vocalizan en menor 
tiempo al reproducir una llamada de alarma o auxilio.  

Las llamadas de especies emparentadas contienen características espectro 
temporales similares entre ellas (Martin et al. 2011). En la comunidad de aves estudiada, 
la mayor cantidad de individuos que respondieron pertenecen a especies del grupo de los 
Oscines de nueve primarias. En este grupo también se encuentra la especie emisora de 
las llamadas que utilicé. Esto sugiere que especies cercanas filogenéticamente, son 
capaces de interpretar y responder ante vocalizaciones de especies emparentadas más 
frecuentemente que aquellas no emparentadas. La respuesta de especies emparentadas 
puede deberse a que las llamadas son muy similares entre especies (Marler 2004), 
generando respuestas en individuos que posiblemente interpretan las llamadas como de 
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individuos de su misma especie. Aún así, evidencié respuesta por parte de individuos 
pertenecientes a otros grupos filogenéticos. Esto también sugiere un componente de 
aprendizaje de las llamadas de las especies que coexisten en un sitio (Magrath et al. 
2015). Arremonops conirrostris es una especie común en el sitio de estudio. La 
comunidad de aves está expuesta constantemente ante llamadas de esta especie, por lo 
que es probable que algunas especies reconocen el contexto en el cual se emiten 
llamadas de este tipo y por ende respondan ante el estímulo. Las aves de un sitio 
probablemente comparten depredadores, por lo que responder ante una llamada 
antidepredatoria de otra especie (indistintamente de su parentesco filogenético), brindará 
beneficios a quien logre interpretar la señal y evite ser depredado (Igic & Magrath 2014).  

 En conclusión, diferentes tipos de llamadas pueden transmitir información 
relacionada a la urgencia de una situación. Aunque tanto en llamadas de alarma como de 
auxilio obtuve respuesta, la comunidad de aves reaccionó más agresivamente a llamadas 
de auxilio, las cuales usualmente se emiten en un contexto más urgente. Es posible que la 
respuesta también esté siendo influenciada por un componente filogenético con respecto 
a la especie emisora, sin embargo estudios específicos son necesarios para confirmar 
esta situación. 
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Cuadros y Figuras 

Cuadro 1. Lista de las especies por grupo taxonómico y familia vistas o escuchadas 
durante el experimento.  

Grupo Familias Especies 

No Paseriformes Accipitridae Rupornis magnirostris 

No Paseriformes Columbidae Columbina talpacoti 

No Paseriformes Picidae Dryocopus lineatus 

No Paseriformes Picidae Melanerpes rubricapilus 

No Paseriformes Rallidae Aramides cajanea 

No Paseriformes Ramphastidae Ramphastos ambiguus 

No Paseriformes Trochillidae Amazilia tzacatl 

Suboscines Pipridae Manacus aurantiacus 

Suboscines Tyrannidae Atyla spadiceus 

Suboscines Tyrannidae Megarinchus pitangua 

Suboscines Tyrannidae Myiozetetes granadensis 

Suboscines Tyrannidae Myiozetetes similis 

Suboscines Tyrannidae Tyrannus melancholicus 

Oscines de 9 primarias Cardinalidae Piranga rubra 

Oscines de 9 primarias Emberizidae Arremonops conirostris 

Oscines de 9 primarias Fringillidae Euphonia luteiucapilla 

Oscines de 9 primarias Icteridae Icterus galbula 

Oscines de 9 primarias Icteridae Quiscalus mexicanus 

Oscines de 9 primarias Insertae sedis Coereba flaveola 

Oscines de 9 primarias Insertae sedis Saltator maximus 

Oscines de 9 primarias Parulidae Setophaga pensilvanica 

Oscines de 9 primarias Thraupidae Cyanerpes cyaneus 

Oscines de 9 primarias Thraupidae Oryzoborus funereus 

Oscines de 9 primarias Thraupidae Ramphocelus costarricensis 

Oscines de 9 primarias Thraupidae Sporophila corvina 

Oscines de 9 primarias Thraupidae Tangara larvata 

Oscines de 9 primarias Thraupidae Thraupis episcopus 

Otros oscines Polioptilidae Polioptyla plumbea 

Otros oscines Troglodytidae Canthorchilus elutus 

Otros oscines Troglodytidae Pheugopedius faciatoventris 

Otros oscines Troglodytidae Troglodytes aedon 

Otros oscines Turdidae Turdus grayi 

 



 

Figura 1. Sonogramas de los estímulos con llamadas de alarma y auxilio de 
conirrostris utilizados durante el experimento de playback. A. Llamadas de alarma. B. 
Llamadas de auxilio. 

Figura 2. Promedio (±EE) del
de estímulos con llamadas de auxilio, alarma y un control sin estímulos. Las llamadas de 
auxilio tienen una respuesta agresiva mayor a las llamadas de alarma y control (letras 
diferentes representan grupos estadísticamente diferentes según una Prueba Tukey).

Sonogramas de los estímulos con llamadas de alarma y auxilio de 
utilizados durante el experimento de playback. A. Llamadas de alarma. B. 

Promedio (±EE) del componente principal 1 (Agresividad) ante la reproducción 
de estímulos con llamadas de auxilio, alarma y un control sin estímulos. Las llamadas de 
auxilio tienen una respuesta agresiva mayor a las llamadas de alarma y control (letras 

n grupos estadísticamente diferentes según una Prueba Tukey).
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Sonogramas de los estímulos con llamadas de alarma y auxilio de Arremonops 
utilizados durante el experimento de playback. A. Llamadas de alarma. B. 

  

componente principal 1 (Agresividad) ante la reproducción 
de estímulos con llamadas de auxilio, alarma y un control sin estímulos. Las llamadas de 
auxilio tienen una respuesta agresiva mayor a las llamadas de alarma y control (letras 

n grupos estadísticamente diferentes según una Prueba Tukey). 



 

Figura 3. Promedio (±EE) del tiempo de la primera vocalización (s) desde el momento en 
que se reprodujo un estímulo, según el tipo de estímulo reproducido. Las llamadas de 
alarma y auxilio tienen un tiempo de la primera vocalización menor que el control (letras 
diferentes representan grupos estadísticamente diferentes según una Prueba Tukey).

Figura 4. Número de individuos por grupo filogenético que respondieron ante la 
reproducción de llamadas de alarma, auxilio y grupo control (NP= No Paseriformes, SO= 
suboscines, 9P= oscines de nueve primarias, O= otros oscines). 

Promedio (±EE) del tiempo de la primera vocalización (s) desde el momento en 
que se reprodujo un estímulo, según el tipo de estímulo reproducido. Las llamadas de 

ienen un tiempo de la primera vocalización menor que el control (letras 
diferentes representan grupos estadísticamente diferentes según una Prueba Tukey).

Número de individuos por grupo filogenético que respondieron ante la 
das de alarma, auxilio y grupo control (NP= No Paseriformes, SO= 

suboscines, 9P= oscines de nueve primarias, O= otros oscines).  
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Promedio (±EE) del tiempo de la primera vocalización (s) desde el momento en 
que se reprodujo un estímulo, según el tipo de estímulo reproducido. Las llamadas de 

ienen un tiempo de la primera vocalización menor que el control (letras 
diferentes representan grupos estadísticamente diferentes según una Prueba Tukey). 

Número de individuos por grupo filogenético que respondieron ante la 
das de alarma, auxilio y grupo control (NP= No Paseriformes, SO= 
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Éxito de forrajeo y su relación con la actividad de expulsión de basura de la 

hormiga Atta colombica (Hymenoptera: Formicidae) 

Andrés Duarte-Conrad  

Coordinador: Daniel Briceño 

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; anduco91@gmail.com 

Las hormigas del género Atta forrajean por materia vegetal para producir un hongo mutualista 
que utilizan como alimento. Sin embargo, vivir en eusocialidad puede traer riesgos de higiene que 
afecten el cultivo. Para esto realizan la labor de expulsar los residuos, y en la especie A. colombica 
el basurero se encuentra fuera del nido. En este estudio se observó la actividad del forrajeo y de 
expulsión de basura a lo largo del día y se evaluó si la cantidad de basura que es expulsada está 
relacionada a la cantidad de material vegetal que ingresa al nido. Las actividades se midieron 
contando la cantidad de individuos que llevaban material al nido y las que transportaban basura 
fuera de este en varias réplicas de dos minutos realizadas en tres períodos del día (mañana, tarde 
y noche). Se obtuvo un mayor éxito de forrajeo en las horas de la noche, lo cual podría deberse a 
factores ambientales como la incidencia de luz en el suelo o a la fisiología de las plantas de las que 
extraen el material. La cantidad total de hormigas que ingresaron con material y la cantidad total de 
hormigas que expulsó basura en un día depende del nido probablemente debido a diferencias en el 
éxito de forrajeo de las colonias a través del tiempo.  

Palabras clave: Material vegetal, periodo del día, factores ambientales, época seca, flores 
efímeras. 

 El género Atta está compuesto por hormigas que se han considerado por muchos 
como los invertebrados dominantes en ecosistemas de bosques tropicales de tierras bajas 
(Wirth et al. 1997). Anteriormente se ha estudiado mucho la actividad de forrajeo, 
determinando que puede variar entre especies e incluso dentro de una misma especie 
(Herz et al. 2007a). El material vegetal que adquieren lo utilizan para producir cultivos de 
un hongo mutualista (Leucoprinus gongylophorus, Basidiomycetes) del cual se alimentan 
(Estrada et al. 2014). Al vivir en un sistema eusocial, el contacto entre individuos es muy 
constante, y facilita la transmisión de patógenos que pueden perjudicar el cultivo (Bot et 
al. 2001; Folgarait et al. 2011). En algunas ocasiones, si estos patógenos no son tratados 
con efectividad pueden llegar a destruir una colonia (Currie et al. 1999). Para controlarlo, 
estas hormigas han desarrollado un sistema muy especializado de estructura del nido y 
división de labores que permite aislar y expulsar del nido de manera efectiva todo material 
que podría contener patógenos (Hart & Ratnieks 2002). Por lo general, las especies del 
género Atta forman una o varias cámaras subterráneas para depositar la basura, pero en 
la especie A. colombica la basura es colocada fuera del nido a una distancia precavida, y 
donde los cúmulos de basura caigan por un acantilado o sean llevados por la corriente de 
un cuerpo de agua en movimiento (Haines 1978).  

 Muchos investigadores realizan estudios de actividad contando la cantidad de 
hormigas que ingresan con hojas (Herz et al. 2007a), y otros analizan la cantidad de 
hormigas que se dedican a actividades en el basurero (Wirth et al. 1997). Sin embargo, no 
se han realizado análisis acerca de lo que ocurre en la actividad de expulsión de basura 
en momentos muy exitosos y poco exitosos en el forrajeo. También, se ha discutido 
mucho que en las colonias de diferentes sitios puede haber una variación entre los 
momentos en que suelen forrajear en el día. Por esto, el objetivo de este trabajo es 
determinar en qué periodo del día la actividad es mayor para ambas labores y analizar si 
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la cantidad de basura que es expulsada depende directamente de la cantidad de hojas 
que ingresan al nido. Se espera que en momentos en que ingresa mucho material vegetal 
se expulse mucha basura para hacer espacio al nuevo material.  

Materiales y métodos 

El experimento se realizó en Rincón de Osa, Puntarenas, los días 22, 23 y 24 de 
enero del 2017, lo cual corresponde a la época seca en la zona que puede durar hasta 5 
meses con una temperatura promedio anual entre 24oC y 27oC (Vílchez & Rocha 2004). 
La especie A. colombica está distribuida desde América Central hasta el norte de 
Suramérica (Herz et al. 2007b) y es una especie muy polífaga puesto que consume varias 
partes de las plantas (Wirth et al. 1997). Cada día se trabajó con un nido diferente de A. 
colombica y se numeraron de manera consecutiva. En la entrada del camino en que las 
obreras salen a forrajear se ubicó una línea de meta, donde se contabilizó la cantidad de 
hormigas que salen a forrajear y las que ingresan al nido con material vegetal, con lo cual 
se determinó la tasa de salida y la de forrajeo exitoso respectivamente. De igual manera, 
se ubicó una línea de meta en el camino que lleva hacia el basurero de la colonia, para 
posteriormente contabilizar el número de hormigas que pasaban con cúmulos de basura y 
así determinar la tasa de expulsión de basura. Los conteos se realizaron en tres periodos 
del día (mañana, tarde y noche), los cuales iniciaron a las 8:30 a.m., 12 m.d. y 5 p.m. 
Durante 2 min se contabilizó de manera simultánea las hormigas que cruzaban la línea de 
meta respectiva. En cada periodo del día se realizaron 6 réplicas de conteos distanciadas 
por 13 min. Para el nido número 3 no se realizaron los conteos en el periodo de la noche.  

Como análisis estadístico se utilizó el programa estadístico JMP para realizar un 
modelo lineal mixto con el periodo del día como variable independiente y la tasa de salida 
al forrajeo como variable dependiente. El número de nido se utilizó como variable 
aleatoria. El mismo análisis se utilizó para examinar la tasa de forrajeo exitoso y la tasa de 
expulsión de basura. Para evaluar cuál de los tres periodos diferían entre sí, se usó la 
Diferencia Mínima Significativa como prueba a posteriori. Para determinar si la tasa de 
expulsión aumenta inmediatamente con un aumento en la cantidad de material vegetal 
que ingresa al nido se realizó una correlación de Spearman para cada nido utilizando el 
programa estadístico R. Finalmente, se realizó un chi cuadrado de independencia para 
determinar si la cantidad total de hormigas que expulsan cúmulos de basura en un día y la 
cantidad de material de origen vegetal que ingresa depende del nido. 

 Resultados 

La tasa de individuos que salen a realizar forrajeo difiere en los diferentes momentos 
del día (F=4.82, gl=2/42, p=0.013, Fig. 1), la cual fue menor en la tarde que en la mañana 
(DMS=-17.64, p= 0.006) y que en la noche (DMS=14.99, p=0.035), mientras que en la 
mañana y en la noche no hubo diferencias (DMS=-2.65, p=0.713). Por su parte, la tasa de 
forrajeo exitosa también varió según el periodo (F=23.31, gl=2/42, p<0.001, Fig. 2), siendo 
mayor en la noche que en la mañana (DMS=42.68, p<0.001) y que en la tarde 
(DMS=47.08, p<0.001), pero no varió durante la mañana y la tarde (DMS=-4.41, p= 
0.498). También hubo diferencias en el basurero (F=4.93, gl=2/42, p=0.012, Fig. 3), 
puesto que la tasa de expulsión fue menor en la mañana que en la tarde (DMS=9.47, 
p=0.008) y que en la noche (DMS=8.92, p=0.032), pero manteniéndose con actividad 
bastante constante en la tarde y noche (DMS= -5.50, p= 0.888). La cantidad de hormigas 
que salen con basura del nido no varía según la cantidad de hormigas que ingresan con 
hojas en el nido 1 (rs=-0.146, n=18, p=0.590, Fig.4) ni en el nido 3 (rs=-0.400, n=14, 
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p=0.197, Fig. 6). Sin embargo, en el nido 2, la cantidad de basura si incrementa cuando 
ingresan más hojas (rs=0.559, n=18, p=0.015, Fig.5). La predominancia de la actividad de 
hormigas que acarrearon material vegetal al nido sobre la cantidad de hormigas que 
expulsaron basura dependió el nido (χ2=299, gl=2, p<0.001, Fig. 7). En el nido 1 hubo una 
tasa de forrajeo mayor que la de expulsión, pero en los otros dos nidos ocurrió lo 
contrario.  

Discusión 

 En la totalidad de nidos se puede observar una predominancia en el éxito de 
forrajeo según el periodo del día (Fig. 2). Las hormigas que forrajean lograron obtener 
mayor cantidad de material en horas de la noche. Según Rockwood (1975), la época seca 
afecta de manera importante el periodo en el cual forrajean las hormigas del género Atta. 
Estima que un factor importante que incrementa en esta época es la incidencia de la luz 
solar en el suelo, debido a que las hojas de árboles y arbustos se caen y a que las horas 
de luz incrementan (Janzen 1970). Esto puede provocar que se calienten 
significativamente los trillos por donde pasan, con lo que se ha observado que las 
hormigas incluso llegan a soltar el material vegetal para poder huir rápido del sol 
(Rockwood 1975). Debido a este comportamiento, la efectividad de transporte de las 
hojas al nido puede verse afectado negativamente. A pesar de que las hormigas salen del 
nido a forrajear en cantidades muy similares en la mañana y en la noche (Fig.1), 
probablemente la incidencia de la luz podría reducir la efectividad para poder transportar 
el material al nido en la mañana. También podría afectar el tamaño del material vegetal 
que lleven, debido a que hojas grandes provocan que las hormigas caminen más lento 
(Burd 1996) y podría haber provocado que pasaran menos a través de la línea de meta si 
el material difiere en tamaño en la mañana, tarde y noche. 

 Otros factores podrían afectar la cantidad de hormigas forrajeando con éxito, como 
lo es el caso de la fenología de las plantas y factores fisiológicos, donde las hojas 
presentan un mayor nivel de energía con ciertas características ambientales (Wirth et al. 
1997). Se ha demostrado que en la época seca, uno de los recursos más abundantes 
para las hormigas pueden ser flores y frutos caídos (Foster 1982), los cuales además 
tienen mayor contenido energético que puede ser aprovechado por el hongo. Además, la 
cantidad de material que se puede encontrar en el suelo suele ser mayor en la época 
seca, y las hormigas aprovechan más los recursos en estos sitios para ahorrar la energía 
y el tiempo de subir árboles (Wirth et al. 1997). Hay plantas que presentan flores efímeras, 
las cuales se abren por menos de un día para luego botar sus pétalos (Bieleski & Reid 
1992). Tal es el caso de Heterotis rotundifolia, la cual es una hierba muy abundante en 
algunos sitios de la zona. Las hormigas podrían haber aprovechado este recurso, el cual 
sólo se presenta en las horas de la tarde luego de que las flores boten sus pétalos.  

 Contrario a lo que ocurre en el estudio de Hart & Ratnieks (2002), la actividad en el 
basurero no es constante a través del día, sino que tiene poca actividad en horas de la 
mañana y luego se mantiene constante (Fig. 3). Al estar descubierto el basurero, podría 
ocurrir el mismo fenómeno de intolerancia a una fuerte incidencia del sol (Rockwood 
1975). Sin embargo, esto no explicaría el hecho de que al mediodía haya bastante 
actividad. Podría ocurrir que en las horas de la mañana el sol si incida sobre el basurero, 
pero al mediodía y en la tarde la cobertura del dosel lo proteja y permita una mayor 
actividad. En otros estudios se discute que las hormigas tienden a tener actividades más 
nocturnas para evitar a los parásitos de la familia Phoridae que son diurnos (Orr 1992). 
Sin embargo, esto no va acorde con estos resultados, puesto que la actividad de salir a 
forrajear si ocurre bastante en la mañana. 
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 Con respecto a la correlación entre la tasa de forrajeo exitoso y la tasa de 
expulsión, se obtuvo situaciones diferentes. En dos nidos la tasa de expulsión no varió 
conforme ingresaran más hojas (Figs. 4 y 6). Sólo en el nido 2 si hubo un incremento en la 
tasa de expulsión cuando ingresaban más hormigas con material vegetal (Fig. 5). Estos 
resultados indican que las hormigas no necesariamente requieren retirar basura para dar 
espacio proporcional al material nuevo que ingresa. 

 La predominancia de la actividad de las hormigas que ingresaron al nido con 
material vegetal sobre la cantidad de hormigas que expulsaron cúmulos de basura 
depende del nido (Fig. 7). Se debe de tomar en cuenta que el proceso de maduración del 
hongo mutualista puede tomar hasta siete semanas en algunas ocasiones (Mueller 2002), 
por lo que es posible que los días anteriores el forrajeo pudo no haber sido igualmente 
exitoso que el día en que se tomaron las muestras. Además, Hart & Ratnieks (2002) 
establecieron que la cantidad de cúmulos de basura expulsados en un día es mucho 
mayor a la cantidad de hojas que ingresan, debido a que los cúmulos de basura pesan 
mucho menos. Por lo tanto, por cada hoja que ingresa al nido debería de salir en mayor 
proporción los cúmulos de basura. Esto indica que el éxito de cada nido probablemente 
fue muy diferente en los días en que se realizó el muestreo con respecto a los días 
anteriores, y que no necesariamente hay colonias que siempre son proporcionalmente 
más exitosas que otras a lo largo de todo el año. Parece ser que la colonia 1 fue poco 
exitosa en días anteriores con respecto al día del muestreo, pero que al contrario, la 
colonia 3 fue proporcionalmente más exitosa.  

 A pesar de que el estudio se realizó en la época seca, los factores ambientales 
pudieron haber variado mucho en los días anteriores, incluyendo lluvias. Durante la lluvia 
la actividad de salida al forrajeo puede disminuir, las hormigas pueden llegar a soltar las 
hojas e incluso puede haber muerte de muchas obreras (Wirth et al. 1997). Esto 
provocaría que el poco material que colectaran en días anteriores, luego del ciclo que 
cumple el hongo mutualista, produzca unan cantidad de basura menor que lo que se 
pueda estimar con la cantidad de material vegetal colectado el día del muestreo. Además, 
la fenología y fisiología de las plantas de las que obtienen el material vegetal también 
podría provocar una fuerte influencia en estos resultados. Algunas plantas podrían 
favorecer a ciertos nidos cercanos dependiendo de la época en que proveen mayor 
recurso para las hormigas (Wirth et al. 1997). Por esta razón, el recurso de la colonia 3 
pudo haber decrecido, puesto que las plantas que utilizan podrían verse afectadas por la 
sequía o reducirse considerablemente por el mismo consumo de las hormigas. 

 Como conclusión, en la especie A. colombica la tasa de forrajeo exitosa 
incrementa en la noche, probablemente debido a la cantidad de incidencia de luz en el día 
y a factores fisiológicos de las plantas de las cuales extraen el material. La actividad en el 
basurero también pudo haber decrecido en la mañana debido a la incidencia de la luz. 
Parece que las hormigas no dependen de remover una cantidad proporcional de basura 
con respecto al material vegetal que ingresa, lo cual podría indicar que las cámaras donde 
se cultiva el hongo no se mantienen hasta el tope de su capacidad de carga.  
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Figuras 

 
Figura 1. Promedio con su respectiva desviación estándar de la tasa de hormigas Atta 
colombica que salen del nido a forrajear en los tres periodos del día. 

 
Figura 2. Promedio con su respectiva desviación estándar de la tasa de hormigas Atta 
colombica que ingresan con material vegetal al nido en los tres periodos del día. 
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Figura 3. Promedio con su respectiva desviación estándar de la tasa de la hormiga Atta 
colombica que salen con basura del nido en los tres periodos del día. 

 

Figura 4. Gráfico de dispersión de la tasa de forrajeo exitoso y la tasa de expulsión de 
basura en el nido en cada réplica realizada en el nido 1. 
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Figura 5. Gráfico de dispersión de la tasa de forrajeo exitoso y la tasa de expulsión de 
basura en el nido en cada réplica realizada en el nido 2. 

 

 
Figura 6. Gráfico de dispersión de la tasa de forrajeo exitoso y la tasa de expulsión de 
basura en el nido en cada réplica realizada en el nido 3. 
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Figura 7. Tasa de hormigas que ingresan al nido con material vegetal (forrajeo) y tasa de 
hormigas que expulsan material vegetal (expulsión) en cada nido por día. 
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La coocurrencia de especies en un ambiente se relaciona con que estas presenten ciertos 
rasgos funcionales que las hacen competitivas en esos ambientes. Se ha llegado a encontrar 
convergencia en caracteres funcionales en especies diferentes que comparten el mismo ambiente, 
principalmente en animales; pero son escasos los estudios de esta índole en organismos 
vegetales. El presente trabajo tiene como objetivo evaluar si existe convergencia, en caracteres 
morfológicos funcionales, en especies arbóreas que comparten el mismo ambiente. Se presenta la 
hipótesis de que el tipo de ambiente influye en los caracteres morfológicos funcionales de especies 
arbóreas de familias distintas. Se tomaron cuatro ambientes distintos, playa, manglar, bosque en 
ladera y bosque ribereño. De cada ambiente de escogieron dos especies y se muestrearon cinco 
individuos de cada especie. A cada especie se les midió variables como altura, densidad de la 
madera área foliar, cantidad de hojas, grosor promedio de hojas, longitud de peciolo, y descriptores 
de forma de la hoja, como perímetro, área, redondez, solidez, circularidad, entre otras. Se 
realizaron 40 análisis de componentes principales, removiendo dos variables al azar y cada vez se 
obtuvo la distancia euclidiana entre las especies. Estas distancias fueron promediadas y se realizó 
un análisis de grupo. Se encontró que especies de árboles que habitan un mismo ambiente tienden 
a ser más similares entre sí que especies de ambientes diferentes, aun cuando pertenecieron a 
familias diferentes. Sin embargo, algunos caracteres morfológicos podrían no ser determinantes al 
evaluar la convergencia de las distintas especies en ambientes determinadas. 

Palabras claves: morfología de plantas, fenotipos, presiones ambientales, Península de Osa, 
Rincón de Osa. 

Existen rasgos morfológicos relacionados con el funcionamiento de un individuo; la 
expresión de ciertos fenotipos específicos en esos rasgos puede afectar de manera 
positiva el desenvolvimiento del individuo en el ambiente, estos se conocen como 
caracteres morfológicos funcionales (Sprugel 1989, Niinemets & Kull 1994, Weiher & 
Keddy 1995, Díaz & Cabido 1997, Díaz et al. 1998, Grime 2006). Por ejemplo, en 
lagartijas Anolis, el peso corporal es un carácter morfológico funcional, especies que 
habitan en ramas presentan contextura delgada que les brindan agilidad para brincar 
entre estas sin quebrarlas, mientras que las que habitan en el suelo de bosques poseen 
cuerpos robustos, con músculos fuertes para desplazarse rápidamente (Calder 1984, 
Losos 1992). Por otra parte, en plantas, un rasgo funcional, es el área foliar (AF), ya que 
esta influye en la captación de luz, afectando el balance energético del organismo; en 
ambientes de alta radiación las especies de plantas tienden a presentar una disminución 
en el AF ya que les ayuda a ser más eficientes en cuanto a la captación de luz y control 
térmico mientras que en hábitats de poca radiación las hojas son grandes (Niinemets & 
Kull 1994). En organismos vegetales, la variación de caracteres morfológicos en función 
del ambiente, se ve reflejada principalmente en las hojas, no sólo en su AF, sino también 
su forma, conductancia y vida útil (Reich et al. 1992, Niinemets & Kull 1994, Ackerly & 
Reich 1999). De igual manera la densidad de la madera se ha considerado como un rasgo 
morfológico funcional que se relaciona con las estrategias fisiológicas frente a presiones 
ambientales (Swenson & Enquist 2007). 
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Se ha observado que la coocurrencia de distintas especies, en ambientes 
determinados se asocia con la convergencia morfológica de estas, por lo que especies de 
taxones distintos presentan fenotipos similares por estar bajo las mismas presiones 
ambientales (Nilsson & Wilson 1991, Niinemets & Kull 1994, Díaz et al. 1998, Grime 
2006). El efecto de las condiciones ambientales del hábitat sobre la composición de las 
comunidades, se puede ver como un tipo de filtro, ya que es probable que las especies 
que presenten caracteres morfológicos favorables para ese ambiente sean más 
abundantes que las que no los presenten (Violle et al. 2007). Según Losos (1992), existen 
sólo ciertas combinaciones de formas que son posibles en los organismos de ambientes 
determinados. Por lo que es esperable una convergencia de los caracteres funcionales en 
individuos de comunidades según el tipo de hábitat (Reich et al. 1992, Ackerly & Reich 
1999, Reich et al. 1999).  

Los estudios sobre convergencia en caracteres morfológicos funcionales nos ayudan a 
comprender los patrones evolutivos de los rasgos actuales en las distintas relaciones 
filogenéticas así como los filtros ambientales que ejercen presiones selectivas en la 
evolución de las especies (Ackerly & Reich 1999). Este fenómeno de convergencia de 
caracteres funcionales se ha estudiado ampliamente en animales, por ejemplo, en rasgos 
como la dependencia de la tasa metabólica y la duración de la vida en función del tamaño 
corporal (Calder 1984, Losos, 1992). Sin embargo, se ha expresado la falta de estudios 
acerca de convergencia funcional en organismos vegetales (Enquist et al. 1998, Niklas & 
Enquist 2001). Por lo que, el presente trabajo tiene como objetivo evaluar si existe 
convergencia en caracteres morfológicos funcionales, en especies arbóreas que habitan 
un mismo ambiente. Se predice que especies de árboles de distintas familias que son 
abundantes en un mismo ambiente van a presentar mayor similitud en rasgos 
morfológicos que otras especies que se encuentren en ambientes distintos.  

Materiales y métodos 

 Sitios de estudio.― El estudio se realizó los días 17, 18 y 19 de enero de 2017, en 
cuatro ambientes distintos, playa, manglar, bosque en una ladera y bosque ribereño, 
ubicados en la Península de Osa. Para los ambiente de manglar y playa, se trabajó en 
Playa Blanca (8°38’15”N, 83°26’8.1” W) y en el manglar de dicha playa (8°38’2.1”N, 
83°26’10.6” W). El manglar de Playa Blanca se encuentra entre los ríos Conte y La 
Chanchera (Echeverría-Sáenz 2009). En esta zona la precipitación anual promedio 
comprende valores entre 3500 y 5500mm (Instituto Meteorológico Nacional de Costa Rica 
(IMN) 2013). El manglar posee especies como Rhizophora racemosa, Pelliciera 
rhizophorae, Laguncularia. racemosa Rhizophora mangle y Avicennia germinans. El 
manglar presenta predominancia de R. racemosa y P. rhizophorae con 307 árboles por 
hectárea, de cada especie (Samper-Villarreal & Silva-Benavides 2015). El bosque 
ribereño se ubicó cerca de la quebrada Aguabuena (8°42’28”N, 83°31’28.9”W), y el 
bosque de ladera (8°42’19.3”N, 83°32’0.9”W) en una ladera cercana a este, ambos en 
parcelas permanentes de una hectárea cercanas a la Estación de la Fundación 
Neotrópica, ubicada en Agua Buena de Rincón de Osa. El bosque se clasifica como un 
Bosque Tropical muy Húmedo según la clasificación de Holdridge (Holdridge 1987). Esta 
zona presenta una temperatura anual entre 23 a 27 °C, y la precipitación media anual se 
encuentra entre 3420 a 6840 mm (Lagunas-Vazques 2004).  

Diseño experimental.― En cada sitio se escogieron dos especies, y se muestrearon 
cinco árboles por cada especie. En los ambiente de manglar y playa, se escogieron las 
especies más abundantes de estos lugares. En el manglar, según un muestreo previo (ver 
Sheridan en este libro) Rhizophora mangle L. (Rhizophoraceae) y Pelliciera rhizophorae 
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Planch. & Triana (Theaceae) eran las especies más abundantes (pero ver Samper-
Villarreal & Silva-Benavides 2015); en la playa Avicennia germinans L. Stearn 
(Acanthaceae) y Laguncularia racemosa C.F. Gaertn (Combretaceae) eran las más 
abundantes (E. Chacón, observación personal). En el bosque ribereño y el de ladera, la 
selección de especies se realizó usando datos previamente recolectados de la parcela en 
la que se marcaron los árboles mayores a 10 cm DAP (diámetro a la altura del pecho) y 
se identificaron. La parcela fue subdividida en subparcelas (de 10 x10 m) y se tomaron las 
especies que aparecían mayor número de veces juntas en las subparcelas, para el 
bosque ribereño fueron Cleidion castaneifolium Müll Arg. (Euphorbiaceae) y Sorocea 
pubivena Hemsl. (Moraceae) mientras que para el bosque de ladera fueron 
Tetrathylacium macrophyllum Poepp. (Salicaceae) y Compsoneura excelsa A.C. Sm. 
(Myristicaceae). De cada individuo se tomó la altura, realizando una estimación de la 
misma en base a la longitud de una podadora telescópica y el diámetro con una cinta 
diamétrica a la altura del pecho (~1.30 m). Se les midió la densidad de la madera, 
utilizando un trozo de madera extraído del tronco con un barreno de 5 mm de diámetro. 
Este fue tomado a la altura del pecho llevándolo a una profundidad que fuera la mitad del 
diámetro del árbol. Para obtener la densidad se utilizó el peso del trozo de madera, el cual 
se midió utilizando una balanza semianalítica (RADWAG), se utilizó el peso húmedo 
debido a la ausencia de una secadora, y para la obtención del volumen se utilizó el 
método de Arquímedes, este se basa en medir el volumen del trozo de madera en función 
del peso del líquido desplazado, al sumergir dicha madera en el líquido, la diferencia de 
peso es equivalente al volumen del objeto (Pereyra & Gelid 2003).  

De cada individuo se colectaron, con ayuda de una podadora telescópica, tres ramas, 
se consideró una rama como un tallo que iba desde el meristemo apical hasta donde 
comenzaba otro tallo. De cada rama se obtuvo la cantidad y la proporción de hojas; esta 
última se refiere al cociente de la distancia de las hojas (tomado como la distancia del 
meristemo al punto donde termina la presencia de hojas en la rama) entre la distancia de 
la rama (que hace referencia a la distancia del meristemo al punto donde empieza otra 
rama). De cada rama se tomó la hoja en mejor estado, ubicada a partir de la tercera hoja 
con respecto al meristemo apical y tratando de mantener el peciolo. Posteriormente se 
midió con una regla el largo del peciolo y la distancia desde la base hasta el punto más 
ancho de la hoja. Además se estimó el grosor de la hoja usando tres mediciones de 
grosor (cerca del ápice, en la mitad y en la base de la hoja), con un medidor de grosor 
(Mitutoyo 7321). El peso húmedo de la hoja se midió utilizando una balanza semianalítica 
(RADWAG). Para tener mediciones del ancho, largo, área y forma de la hoja, se le tomó 
una foto a cada hoja para analizarla utilizando el programa Image J versión 1.50i 
(Rasband 2016). Como descriptores de la forma se escogieron la circularidad, redondez, 
relación de aspecto (RA) (relación del el eje mayor entre el eje menor), y solidez de las 
hojas. Se obtuvo también el AFE (área foliar específica húmeda) de cada hoja (área entre 
el peso húmedo de la hoja), y la relación largo-ancho de la hoja, obtenido del cociente de 
la distancia desde la base hasta el punto más ancho entre el largo de la hoja.  

Análisis estadístico.― Se determinó el promedio y desviación las variables medidas, 
para cada especie. Se realizaron 40 análisis de componentes principales (PCA), tomando 
las variables de altura, densidad de la madera, área foliar específica, cantidad de hojas, 
longitud de peciolo, grosor promedio de hojas, y los descriptores de forma de las hojas 
como perímetro, relación largo-ancho, largo de hojas, amplitud, solidez, redondez, 
circularidad, relación de aspecto y área, y se realizaron los PCA removiendo cada vez dos 
variables al azar. Cada vez se hizo un análisis se obtuvo la distancia euclidiana entre los 
centroides de cada especie, entre todas las especies. Las distancias euclidianas de todos 
los análisis fueron promediadas y se representaron de forma gráfica por medio de un 
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análisis de grupos utilizando enlace completo, para determinar si se agrupaban las 
especies por los ambientes en los que se encontraban, como un indicio de convergencia 
de los caracteres morfológicos. Los análisis estadísticos se realizaron utilizando el 
programa estadístico R versión 3.3.2 (R Development Core Team 2016).  

Resultados 

En total se muestrearon 40 árboles, cinco por cada especie, en los cuales se reportó 
una altura promedio de 6.61 ± 2.01 m, un DAP de 12.13 ± 4.73 cm, una densidad de 
madera de 1.03 ± 0.14 g/cm3, y proporción de 60 ± 51% de área de la rama que presenta 
hojas. En promedio presentaron de 13 a 5 hojas por rama, estas con un grosor promedio 
de 0.33 ± 0.11 mm, y un largo de peciolo de 1.69 ± 0.97 cm. En lo que refiere a los 
descriptores de forma de las hojas, se reportó el área promedio de 91.75 ± 74.98 cm2, un 
área foliar específica 44.39 ±24.86 cm2/g, por otra parte la relación largo-ancho de la hoja 
fue de 0.54 ± 0.41, el perímetro obtenido de 53.63 ± 29.37 cm; la solidez, redondez y 
circularidad presentaron valores de 0.92 ± 0.058, 0.37 ± 0.07 y 0.38 ±0.11, 
respectivamente. El largo promedio de las hojas fue de 19.12 ± 8.70 cm, con una amplitud 
de 6.49 ± 2.92. Por último la relación de aspecto fue la que más varió, reportó un valor de 
399.34 ± 983.64 (Cuadro 1 y 2). 

En las variables medidas, el rasgo fenotípico que caracterizó más al ambiente de 
bosque en ladera fue la altura (Cuadro 1), los árboles más altos fueron encontrados en 
este ambiente; sin embargo, los individuos medidos en este bosque presentaron gran 
variación en el resto de variables tomadas. Para bosque ribereño, se encontraron ciertos 
fenotipos como peciolos muy largos, y altos valores de área foliar específica (AFE) 
(Cuadro 1); el AFE reportada para pendiente presentó valores intermedios, y se 
encontraron valores bajos en ambientes de manglar y playa (Cuadro 1). Los ambientes de 
manglar y playa reportaron gran similitud todos los caracteres medidos. Por otra parte, 
caracteres como la proporción y cantidad de hojas, y los descriptores de forma de estas 
como la relación largo-ancho, redondez, solidez y circularidad fueron muy parecidos en 
los cuatro ambientes (Cuadro 2). Rasgos como el grosor promedio, el área, el largo y la 
amplitud de la hoja presentaron una marcada diferencia en los ambientes de manglar y 
playa, separándolos de los de bosque ribereño y bosque en ladera (Cuadro 2). El grosor 
promedio presentó valores altos en manglar y playa, y bajos en pendiente y río (Cuadro 
2); contrario a lo encontrado en el área, el largo y la amplitud de la hoja, cuyos valores 
fueron altos en bosque ribereño y en ladera, y bajos en manglar y playa. Lo anterior 
también se vio reflejado al evaluar los caracteres que presentaban mayor similitud entre 
las especies, por ejemplo la altura de los individuos fue similar para P. rhizophorae, R. 
mangle, A. germinans, y L. racemosa. El grosor promedio fue similar para especies como 
C. excelsa y T. macrophyllum, ambas presentaron valores bajos (Cuadro 1); C. 
castaneifolium y S. pubivena presenraron valores intermedios; y en las especies de playa 
y manglar se vieron reflejados altos valores de grosor promedio de hojas. Otros rasgos 
como la proporción y cantidad de hojas y la densidad de la madera no fueron muy claros 
para dividir a las especies por ambientes, ya que presentaron gran variación tanto entre 
como dentro de los individuos de cada especie.  

El PCA realizado sin exclusión de ninguna variable explicó un 35.8% con el 
componente 1, y un 18.3% con el componente 2; las variables que tuvieron mayor peso 
en el primer componente fueron el grosor promedio de la hoja, el área foliar específica, el 
área de la hoja, la amplitud y solidez de la hoja; y para el segundo componente fue la 
densidad de la madera, y la solidez de la hoja (Fig.1). De acuerdo con las las distancias 
euclidianas entre los centroides de las especies (Cuadro 3), las especies riparias fueron 
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más similares en sí que con especies de otros ambientes (Fig. 2), al igual que las 
especies de bosque de ladera (Fig. 2). Sin embargo, no parece haber una convergencia 
en las características morfológicas entre las especies en playa y manglar (Fig. 2). Las 
especies de ambos ambientes fueron muy similares entre ellas. La especie A. germinans 
considerada de playa si fue más similar a la especie L. racemosa (Cuadro 3, Fig. 2), pero 
la especie L. racemosa fue más similar a R. mangle que fue considerada de manglar. 

Discusión 

Se logró obtener indicios de una posible convergencia evolutiva, de los caracteres 
medidos, dentro de los ambientes de bosque de ladera y bosque ribereño; esto se puede 
atribuir en parte a las presiones ambientales en cada uno de los sitios (Sprugel 1989). Se 
ha encontrado que la retención de agua por parte del terreno disminuye con forme 
aumenta la pendiente del mismo, por otra parte, al incrementar la altitud se expone a 
mayor radiación solar (Santos et al. 2006). Según Cisternas et al. (1999), un terreno con 
una pendiente pronunciada, es más propenso a presentar lixiviación en sus sustratos, por 
lo que estos suelos presentarían menor cantidad de nutrientes, y agua aprovechable, para 
los organismos vegetales. Por el contrario, el bosque ribereño presenta alta humedad y 
densa vegetación (McDiarmid & Adler 1974, O'Dowd 1979, Barrantes et al. 1999). Aparte 
de esto sus aguas llevan gran cantidad de minerales que enriquecen el suelo (Beita-Sandí 
& Barahona-Palomo 2010).  

Estas características de poca iluminación por la densa vegetación, la abundancia de 
nutrientes y recurso hídrico para las plantas, puede ejercer una presión que guie el 
fenotipo de los organismos en una dirección determinada (Sprugel 1989). Según Hansen 
(1997), expone que la similitud de grupos no emparentados en un mismo ambiente puede 
atribuirse a presiones ambientales, debido a que influyen en el éxito de ciertas 
características para cada ambiente. En diversos estudios se ha encontrado que la altitud, 
exposición a la luz y pendiente del terreno influyen en el fenotipo de organismos no 
emparentados, llevándolos a una similitud en sus morfologías (Mena & Balsley 1986, 
Arzac et al. 2011, Munoz et al. 2014).  

Contrario a lo expuesto anteriormente, en los ambientes de playa y manglar no se 
encontró evidencia de una convergencia de caracteres dentro de cada uno de los sitios. 
Sin embargo, esto puede deberse a la similitud y cercanía de ambas regiones, por lo que 
es posible que se encontraran expuestas a las mismas presiones ambientales (Samper-
Villarreal & Silva-Benavides 2015). Otra posible razón, puede ser que las características 
morfológicas tomadas para estas regiones no eran las que se encontraban expuestas a 
las presiones ambientales (Coll et al. 2002). Las especies de manglar se encuentran 
adaptadas a suelos inundados y las de playa a suelos con escorrentía, por lo que uno de 
los principales caracteres morfológicos funcionales en ambos ambientes podría ser el 
fenotipo que presenten sus raíces (Jiménez 1999).  

En conclusión si existe convergencia en el fenotipo considerando varios caracteres 
morfológicos funcionales a la vez en especies arbóreas que habitan un mismo ambiente. 
Sin embargo, algunos caracteres morfológicos podrían no ser determinantes al evaluar la 
convergencia de las distintas especies en ambientes determinados. Para futuros 
proyectos, se debería evaluar si los caracteres medidos se ven realmente influenciados 
por el ambiente seleccionado, de igual forma, se deberían tomar variables ambientales 
para una mejor caracterización de cada sitio. 
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Cuadro 1. Promedios ± desviaciones estándar de las variables medidas en árboles para las ocho especies, Pelliciera rhizophorae, 
Rhizophora mangle, Compsoneura excelsa, Tetrathylacium macrophyllum, Avicennia germinans, Laguncularia racemosa, Cleidion 
castaneifolium y Sorocea pubivena.  

Hábitat Especie 
Altura 
(m) 

Densidad de 
la madera 
(g/cm³), 

Área foliar 
 específica 
(cm2/g), 

Cantidad de 
hojas / rama 

Longitud de 
peciolo (cm), 

Grosor de 
hoja (mm). 

Manglar P.rhizophorae 6.00 ± 1.08 1.12 ± 0.03 24.91 ± 2.17 8.60 ± 1.88 0.00 ± 0.00 0.39 ± 0.04 

Manglar R. mangle 4.70 ± 0.77 1.20 ± 0.06 17.36 ± 3.56 6.87 ± 2.17 1.85 ± 0.43 0.48 ± 0.06 

Ladera C. excelsa 9.00 ± 1.09 0.86 ± 0.06 54.84 ± 13.34 13.00 ± 3.38 1.62 ± 0.39 0.20 ± 0.03 

Ladera T. macrophyllum 10.00 ± 2.19 1.00 ± 0.10 56.47 ± 9.85 12.33 ± 5.08 1.31 ± 0.55 0.23 ± 0.02 

Playa A. germinans 6.50 ± 0.92 1.11 ± 0.01 26.51 ± 4.22 8.13 ± 3.42 1.59 ± 0.26 0.44 ± 0.05 

Playa L. racemosa 5.90 ± 0.83 0.95 ± 0.06 20.98 ± 2.24 13.07 ± 3.77 1.57 ± 0.27 0.45 ± 0.04 

Ripario C. castaneifolium 7.40 ± 0.83 0.98 ± 0.05 74.40 ± 6.44 7.40 ± 2.50 3.40 ± 0.69 0.22 ± 0.01 

Ripario S.pubivena 5.80 ± 2.01 1.15 ± 0.05 83.12 ± 12.42 7.13 ± 3.48 1.92 ± 0.56 0.25 ± 0.05 



79 
 

Cuadro 2. Promedios ± desviaciones estándar, las variables descriptoras de las hojas para las ocho especies, Pelliciera 
rhizophorae, Rhizophora mangle, Compsoneura excelsa, Tetrathylacium macrophyllum, Avicennia germinans, Laguncularia 
racemosa, Cleidion castaneifolium y Sorocea pubivena.  

Especie 

Perímetro 
de hojas 

(cm) 

Relación 
largo-ancho 

Largo de la 
hoja (cm) 

Amplitud 
(cm) 

Solidez Redondez Circularidad 
Relación de 

aspecto 
Área de hojas 

(cm2). 

P.rhizophorae 0.17 ± 0.21 0.54 ± 0.08 12.12 ± 1.76 3.44 ± 0.30 0.95 ± 0.02 0.30 ± 0.04 0.38 ± 0.06 3.44 ± 0.45 26.26 ± 5.25 

R. mangle 0.14 ± 0.08 0.53 ± 0.08 15.00 ± 2.70 6.19 ± 0.84 0.94 ± 0.01 0.46 ± 0.03 0.49 ± 0.07 2.18 ± 0.15 57.29 ± 15.73 

C. excelsa 0.82 ± 0.10 0.65 ± 0.91 22.42 ± 2.66 7.31 ± 1.49 0.95 ± 0.01 0.36 ± 0.05 0.44 ± 0.07 2.84 ± 0.34 111.34 ± 37.52 

T. macrophyllum 0.80 ± 0.18 0.40 ± 0.04 30.22 ± 5.24 8.21 ± 1.85 0.92 ± 0.03 0.27 ± 0.03 0.26 ± 0.08 3.75 ± 0.39 176.59 ± 69.32 

A. germinans 0.87 ± 1.22 0.43 ± 0.06 11.42 ± 2.55 3.88 ± 0.84 0.89 ± 0.03 0.39 ± 0.09 0.38 ± 0.08 2.71 ± 0.58 27.71 ± 12.64 

L. racemosa 0.41 ± 0.21 0.44 ± 0.08 11.70 ± 0.94 4.24 ± 0.41 0.94 ± 0.01 0.40 ± 0.03 0.50 ± 0.05 2.50 ± 0.21 33.22 ± 5.16 

C. castaneifolium 0.64 ± 0.70 0.66 ± 0.52 22.89 ± 10.76 8.64 ± 3.75 0.91 ± 0.04 0.43 ± 0.04 0.37 ± 0.08 2.36 ± 0.21 137.97 ± 89.18 

S.pubivena 0.82 ± 0.56 0.70 ± 0.50 23.86 ± 9.96 8.28 ± 3.38 0.86 ± 0.13 0.36 ± 0.05 0.31 ± 0.09 2.78 ± 0.35 122.85 ± 73.55 
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Figura 1. Análisis de componentes principales sin excluir ninguno de los caracteres o variables 
tomadas para el estudio.
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Cuadro 3. Promedios ± desviaciones estándar de las distancias euclidianas representadas gráficamente en el Cluster de la Fig. 1, 
entre las ocho especies, Pelliciera rhizophorae, Rhizophora mangle, Compsoneura excelsa, Tetrathylacium macrophyllum, Avicennia 
germinans, Laguncularia racemosa, Cleidion castaneifolium y Sorocea pubivena. Se resalta en negrita la distancia euclideana más 
corta para cada especie. 

 A. germinans C. casneifolium C. excelsa L. racemosa P. rhizophorae R. mangle S. pubivena 

C. castaneifolium 3.32 ± 0.63       

C. excelsa 3.74 ± 0.87 3.08 ± 0.59      

L. racemosa 1.23 ± 0.43 3.76 ± 0.47 3.74 ± 0.63     

P. rhizophorae 1.82 ± 0.67 4.60 ± 1.01 4.59 ± 0.54 2.09 ± 0.72    

R. mangle 1.65 ± 0.49 3.79 ± 0.42 4.23 ± 0.84 1.06 ± 0.25 2.58 ± 1.04   

S. pubivena 3.62 ± 0.51 2.46 ± 0.42 4.58 ± 0.71 4.55 ± 0.38 4.36 ± 0.51 4.68 ± 0.48  

T. macrophyllum 3.69 ± 0.54 2.62 ± 0.98 3.04 ± 0.74 4.31 ± 0.58 4.15 ± 0.30 4.62 ± 0.60 2.89 ± 0.47 
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Figura 2. Cluster basado en distancias euclidianas promedio adquiridas a partir de 40 
Análisis de Componentes Principales.  
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Efecto del tamaño y temperatura sobre la velocidad del sprint bípedo en la 
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Las lagartijas son un grupo importante de estudio debido a la capacidad de algunos grupos de 
tener locomoción bípeda. Esta locomoción brinda más velocidad a la hora de correr, por lo que es 
utilizada para escapar de depredadores, sin embargo es más común en juveniles que en adultos. 
El objetivo de este trabajo fue estudiar el efecto del tamaño sobre la velocidad del sprint de 
Basiliscus basiliscus. Se creó una pista en el laboratorio, se estimuló al basilisco a correr y se 
calculó la velocidad del sprint bípedo. Se tuvieron dos tratamientos: sol y sombra, correspondientes 
a individuos expuestos previamente al sol o no, respectivamente. Se tomaron las variables largo de 
la cola, grosor del muslo y condición corporal como indicadoras de tamaño y se realizó un análisis 
de covarianza múltiple. Las variables indicadoras de tamaño no explicaron la variación en la 
velocidad del sprint de B. basiliscus, a pesar de que se dice que el peso y tamaño son los factores 
más limitantes en el bipedalismo acuático. El tratamiento si tuvo efecto en el modelo, presentando 
velocidades mayores los individuos expuestos al sol, probablemente debido al aumento de 
temperatura corporal, y su relación con el aumento de la energía liberada a mayores temperaturas. 
Los resultados obtenidos probablemente se deben a que todos los individuos capturados fueron 
juveniles. Esto debido a que los juveniles normalmente se encuentran en perchas a menor altura 
que los adultos, y permiten distancias de acercamiento menores, por lo que es más fácil su 
captura.  

Palabras claves: basiliscos, correr sobre el agua, evasión de depredadores, locomoción, peso. 

Las lagartijas son un grupo importante en el estudio de la locomoción debido la 
capacidad de algunos grupos de tener dos tipos de locomoción: bípeda y cuadrúpeda 
(Irschick & Jayne 1999, Vitt & Caldwell 2014). La presencia de locomoción bípeda es 
interesante en lagartijas ya que a pesar de que se presenta en un gran número de 
taxones, aún no es claro si esta ocurrencia es el resultado de una combinación de 
retención de caracteres ancestrales o una evolución convergente (Irschick & Jayne 1999). 
Es expandida la idea de que esta locomoción da una ventaja a los individuos ya que 
brinda más velocidad a la hora de correr (Snyder 1949). Este argumento se basa en 
experimentos donde se ha notado que a gran velocidad las lagartijas del género 
Basiliscus pueden utilizar locomoción bípeda para correr sobre el agua, pero una vez que 
disminuyen la velocidad cambian a cuadrúpeda (Snyder 1949), este comportamiento 
también se ha visto en otras lagartijas que utilizan locomoción bípeda terrestre (Punzo 
1982). 

Las lagartijas del neotrópico del género Basiliscus son reconocidas por su gran 
habilidad para utilizar esta locomoción sobre el agua (Barden 1943, Snyder 1949, Laerm 
1973, Van Devender 1991, Hsieh 2003, Alexander 2012). Al dar mayor velocidad esta 
locomoción se ha observado principalmente en situaciones de evasión de depredadores 
(Barden 1943, Rand & Marx 1967, Laerm 1973, Savage 2002), aunque también puede ser 
utilizada para forrajear (Van Devender 1991). Individuos de B. basiliscus también pueden 
nadar sin problema (Barden 1943, Rand & Marx 1967), sin embargo se cree que prefieren 
correr ya que así además evitan un potencial depredador acuático (Rand & Marx 1967). 
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Los basiliscos son capaces de correr en el agua gracias a sus pies largos y dedos 
aplanados (Snyder 1949, Rand & Marx 1967, Alexander 2012), además de la velocidad de 
movimiento de las extremidades y el corto tiempo de contacto entre los pies y la superficie 
del agua (Rand & Marx 1967). La cola juega un papel importante en el sprint bípedo, 
dando equilibrio y contrapeso durante la locomoción (Snyder 1949, Ballinger et al. 1979). 
La cola hace que durante la locomoción bípeda el centro de gravedad se vaya hacia atrás, 
y como consecuencia de esto la fuerza durante la corrida en B. basiliscus es dada 
principalmente por los músculos de la pierna y parcialmente por los músculos de la 
espalda (Glasheen & McMahon 1996, Alexander 2012).  

A pesar de estas características, es más común que este comportamiento sea 
realizado por juveniles que por adultos (Barden 1943, Savage 2002, Hsieh 2003). En 
lagartijas grandes la masa de los adultos varía considerablemente, siendo incluso hasta 
50% más de la masa de un juvenil (Irschick & Jayne 2000). Por estas razones estudiar el 
efecto del tamaño del individuo en la locomoción es importante ya que al moverse se 
necesita fuerza suficiente para desplazar el cuerpo entero (Irschick & Jayne 2000).  

Debido a la función que cumplen la cola y los músculos de la pierna para realizar el 
sprint, y la relación de la magnitud de las mismas con la edad del individuo, se hace 
necesario estudiar el efecto de su variación sobre la velocidad a la que puede correr un 
individuo, así como la variación en el tamaño y peso del individuo. Por esta razón, el 
objetivo de esta investigación es evaluar si existe un efecto del tamaño del individuo sobre 
la velocidad del sprint bípedo en la lagartija B. basiliscus. Se espera que la variación en la 
magnitud de algunas partes del cuerpo afecte la velocidad del sprint. Se predice que el 
aumento en la longitud de la cola y grosor del muslo aumentarán la velocidad del sprint 
bípedo, mientras que la longitud hocico-ano y el aumento de la masa corporal de B. 
basiliscus tendrán un efecto negativo.  

Materiales y métodos 

 Especie de estudio-Se trabajó con la lagartija B. basiliscus. Esta lagartija se 
distribuye desde México hasta el noroeste de Venezuela y oeste de Ecuador (Savage 
2002), es una especie de tierras bajas y en pocas ocasiones se ha encontrado por encima 
de los 1000 msnm (Van Devender 1991). Se encuentra principalmente a lo largo de 
riachuelos y quebradas, así como pozas y lagos (Laerm 1973, Van Devender 1991). Es 
un animal diurno, durante el día se encuentra principalmente forrajeando, tomando el sol o 
descansando a la orilla de los ríos (Savage 2002). Durante la noche se encuentra dormido 
en las ramas de la vegetación a la orilla del río (Rand & Marx 1967; Savage 2002), y 
cuando sienten algún peligro, saltan al agua (Van Devender 1991). Los principales 
depredadores diurnos son las rapaces, y entre los nocturnos están las zarigüeyas y 
serpientes (Van Devender 1991). Los machos adultos tienen una longitud total de 90 cm 
mientras que hembras 60 cm. En cuanto a la masa corporal, los machos llegan a pesar 
600 g y las hembras 300 g (Van Devender 1991). La cola representa aproximadamente un 
75% de la longitud total (Savage 2002).  

Trabajo de campo- El trabajo se realizó del 25 al 28 de enero de 2017, en la 
comunidad de Agua Buena en Rincón de Osa, Puntarenas, Costa Rica (8°42’1.60”N, 
83°30’50.40”W; 70 msnm). El muestreo para la colecta de los individuos se realizó en tres 
diferentes quebradas ubicadas en la comunidad. El muestreo se realizó durante las horas 
de la noche de 1930 a 2200, durante los primeros tres días. Cada día se visitó una 
quebrada diferente para tener una muestra más representativa de los individuos del sitio, 
y además para evitar recapturas. Se colectó a los individuos de noche debido a la 



 

85 
 

facilidad de encontrarlos durmiendo en las ramas de árboles. El muestreo consistió en 
caminar sobre las quebradas buscando los individuos dormidos. Una vez que se 
detectaba un individuo se procedía a capturarlo, cada individuo se introdujo en una bolsa 
de tela diferente. Al final del muestreo de cada noche, se llevaban los individuos al 
laboratorio y se mantenían ahí toda la noche, en un mismo cuarto todas las noches. A la 
mañana siguiente se realizaban los experimentos de locomoción en el laboratorio. 

Experimentos de locomoción- Se construyó en el laboratorio una pista en línea recta 
de 4 m de longitud y 1 m de ancho. La pista se cerró para evitar que los individuos se 
escaparan, se colocaron barreras de aproximadamente 1 m de alto a cada lado de la 
pista. Al final de los 4 m se encontraba un refugio para el individuo. A lo largo de toda la 
pista se colocaron marcas de graduación cada 25 cm, colocando transversalmente trozos 
de masking-tape, se enumeró cada cinta del 0 al 16. Los experimentos de locomoción se 
empezaban alrededor de las 0800, estos consistieron en poner al basilisco en la línea 0 
de la pista y estimularlo tocándole la cola o el dorso para que iniciara el sprint. Se 
realizaron tres réplicas por individuo, para dar el mismo tiempo de recuperación entre 
réplica a cada individuo, se realizó primero la primera replica a todos los individuos, 
seguidamente se realizó la segunda réplica en el mismo orden en que se realizó la 
primera réplica, y se siguió la misma lógica con la tercera réplica. Se tomó un video de 
cada réplica para un posterior análisis de videos. Se tomó la temperatura ambiental en 
cada réplica.  

Después de la tercera réplica, a cada individuo utilizando un calibrador se le tomaron 
las siguientes medidas: longitud hocico-ano (cm), longitud de la cola (cm), longitud total 
(cm) y grosor del muslo (cm), además con una balanza de precisión Radwag WTB200 se 
calculó la masa corporal (g). Al finalizar, se marcó cada basilisco en las uñas de las patas 
traseras, utilizando un esmalte de uñas, esto para evitar recapturas del mismo individuo y 
no tener problemas de pseudorreplicación. 

Se trabajó con dos tratamientos: sol y sombra. En el primero, se ponía a cada 
individuo al sol durante 10 min y seguidamente se metía al laboratorio para empezar los 
experimentos, esto para aumentar la temperatura del individuo debido a la ectotermia que 
presentan los reptiles. Este calentamiento se dio solamente antes de la primera réplica. El 
segundo tratamiento, corresponde a individuos que no fueron expuestos al calentamiento 
previo a la experimentación.  

Análisis de videos- Se utilizó el programa VLC media player para el análisis de los 
videos. Primero se calculó que el tiempo (s) que dura cada cuadro del video es de 0.04 s, 
este dato se utilizó para proceder al análisis de los videos por cuadro. En cada video se 
contó el número de cuadros en los que el individuo estaba realizando cada uno de los dos 
tipos de locomoción y de este modo se obtuvo el tiempo. Se calculó la distancia recorrida 
por el basilisco, utilizando las marcas de graduación a lo largo de la pista. A partir de 
estos datos obtuvimos la velocidad en cada uno de los tipos de locomoción usando la 
fórmula V = d / t. Para el análisis de datos se utilizó solamente la réplica con mayor 
velocidad de sprint de cada individuo.  

Análisis estadístico- Se calculó una variable llamada condición corporal, la cual se 
obtiene mediante los residuos del modelo lineal entre el peso y la longitud hocico-ano. Se 
utiliza esta variable ya que es una manera más objetiva de realizar comparaciones, ya 
que los adultos aumentan su masa desproporcionalmente (Hsieh 2003), de modo que al 
analizar el efecto de la condición corporal se toman en cuenta las dos variables. Se 
realizó un análisis de covarianza múltiple (ANCOVAM) para evaluar el efecto de la 
condición corporal, longitud de la cola, grosor del muslo y sobre la velocidad del sprint 
bípedo. 
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Resultados  

Se capturó un total de 24 B. basiliscus, la mayoría en estadio juvenil y solo un 
subadulto, 8 individuos en el tratamiento sol y 16 en sombra. El promedio de masa 
corporal ( ± desv.est) fue de 12.37 ( ± 13.93) g, y el rango fue de 2.3 a 71.6 g. El promedio 
de la longitud hocico-ano fue de 7.61 ( ± 2.92) cm y el rango fue de 3 a 17.2 cm. La 
temperatura ambiental no varió entre los dos tratamientos (t=1.01, gl=23, p=0.32), se 
mantuvo en aproximadamente 27°C. En cuanto a la condición corporal, se obtuvo una 
correlación positiva entre el peso y la longitud hocico-ano (b=3.09, a=-11.17, r2=0.39, 
gl=1, 22 t=3.99, p<0.01, Fig. 1), la masa del individuo aumenta con el tamaño.  

Las variables en conjunto si tienen efecto en la velocidad del sprint de B. basiliscus 
(F[4, 19] =3.50, p=0.03). En cuanto a las variables morfo métricas incluidas en el modelo, 
se obtuvo que la condición corporal no explicó la variación en la velocidad del sprint 
bípedo (t=-0.60, gl=19, p=0.5, Fig. 2). El promedio de la longitud de la cola fue de 16.25 ( 
± 0.06) cm, esta variable no explicó la variación de la velocidad (t=0.85, gl=19, p=0.41, 
Fig. 3). El promedio del grosor del muslo fue de 0. 60 ( ± 0.28) cm, y tampoco tuvo efecto 
en el modelo (t=0.39, gl=19, p=0.70, Fig. 4). El tratamiento es la única variable que tuvo 
efecto en la velocidad del sprint, siendo el tratamiento sombra el que disminuye la 
velocidad del sprint (t=-2.57, gl=19, p=0.01, Fig. 5). De hecho se observa que en todos los 
casos la velocidad es mayor para los individuos del tratamiento sol (Figs. 2, 3 y 4).  

Discusión 

Los resultados obtenidos indican que no hay ningún efecto de los caracteres 
morfométricos estudiados sobre la velocidad del sprint de B. basiliscus, sin embargo el 
tratamiento si tuvo un efecto. La velocidad en el sprint bípedo fue mayor en los individuos 
expuestos al sol previo a los experimentos de locomoción.  

Se dice que el sprint es una actividad que presenta metabolismo anaerobio 
independiente de la temperatura, lo cual es una ventaja ya que es inconveniente 
depender de la temperatura corporal para escapar de los depredadores rápidamente 
(Huey & Hertz 1982). Sin embargo, estos resultados concuerdan con Marsh & Bennett 
(1985), quienes obtuvieron un aumento en la velocidad del sprint con el aumento de la 
temperatura en Dipsosaurus dorsalis.  

Se sabe que la temperatura es uno de los factores más importantes en la locomoción 
de animales ectotérmicos, y es posible que la tempraratura influencie la velocidad de 
contracción en los músculos motores (Marsh & Bennett 1985), ya que cuando los 
músculos están calientes pueden liberar mayor energía que cuando no lo están 
(Alexander 2012), influenciando así la respuesta al correr. De hecho a altas temperaturas 
las lagartijas tienden a correr más que a bajas temperaturas (Vitt & Caldwell 2014). En un 
estudio una lagartija del género Amphibolorus aumentó de 25 a 37°C su temperatura 
corporal después de una rápida exposición al sol (Alexander 2012). Aunque en el 
presente estudio no fue posible tomar la temperatura corporal de los basiliscus durante los 
experimentos en ninguno de los dos tratamientos, es posible que la exposición al sol de 
los individuos del tratamiento sol aumentara su temperatura de forma que afectara la 
velocidad de sprint. 

La velocidad del sprint de B. basiliscus no varió según la condición corporal del 
individuo (relación entre la masa y el tamaño). Los resultados obtenidos aquí concuerdan 
con los de Rand & Marx (1967), quienes no encontraron diferencias entre velocidad de 
locomoción entre adultos y juveniles de B. basiliscus, y mencionan que posible que la 
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velocidad del sprint sea la misma entre adultos y juveniles pero que el esfuerzo para un 
basilisco adulto es mucho mayor (Rand & Marx 1967). Tampoco en la lagartija Uma 
notata, que utiliza locomoción bípeda terrestre, la velocidad de sprint se vio afectada por 
la masa corporal o tamaño (Punzo 1982).  

A pesar de no tener efecto significativo, se observa que al menos en el tratamiento 
sombra, el cual tiene mayor cantidad de individuos, la velocidad del sprint si disminuye. 
Concordando con lo encontrado por Hsieh (2003) donde juveniles de B. plumifrons 
corrieron más rápido que los adultos (Hsieh 2003), previamente Snyder (1949) demostró 
la importancia del peso durante la locomoción de B. basiliscus.  

El agua actuando como superficie, exagera el efecto de la masa durante el 
movimiento ya que el aumento de la masa resulta en un desproporcional aumento de los 
requerimientos energéticos (Hsieh 2003), razón por la cual los individuos grandes y 
pesados tienden a hundirse cuando están corriendo sobre el agua más que los pequeños 
y menos pesados (Van Devender 1991). Es probable que este sea el motivo de la 
diferencia en la utilización del agua por parte de adultos y juveniles (Rand & Marx 1967). 
Y probablemente esta relación del peso y tamaño con la velocidad es el factor más 
limitante involucrado en el bipedalismo acuático (Laerm 1973).  

El aumento en el grosor del muslo se relaciona con el aumento de la masa corporal, y 
aunque no se encontró efecto del grosor del muslo en la velocidad del sprint, en ambos 
tratamientos se notó una tendencia a aumentar la velocidad según el aumento de la 
longitud de la cola. Se ha sugerido que las diferencias entre las dimensiones de las 
extremidades pueden ser suficientes para explicar diferencias en velocidades del sprint 
(Irschick & Jayne 1999). La fuerza durante la corrida en B. basiliscus es dada 
principalmente por los músculos de la pierna (Glasheen & McMahon 1996, Alexander 
2012), si un animal crece progresivamente aumenta la fuerza necesaria en las músculos 
de las patas para soportar el peso al correr sobre el agua. En adultos solamente un 10% 
de la fuerza necesaria para mantenerse en el agua es aportada por las patas (Glasheen & 
McMahon 1996), es posible que esa fuerza no sea suficiente para sostener el propio peso 
(Alexander 2012), mientras que en juveniles la fuerza aportada por las patas corresponde 
a más del 60% de la fuerza total (Glasheen & McMahon 1996).  

A pesar de que la longitud de la cola no tuvo efecto en la velocidad del sprint; se 
observa una tendencia a aumentar la velocidad conforme aumenta la longitud de la cola. 
Se ha notado que las especies de lagartijas que utilizan sprint bípedo para escapar de sus 
depredadores tienden a tener colas muy largas (Snyder 1949). Las lagartijas al aumentar 
la velocidad se levantan sobre sus patas producto de la aceleración, la cual hace que el 
centro de masa del cuerpo se coloque bien atrás y la fuerza caiga sobre sus patas 
traseras(Snyder 1949, 1952, Alexander 2012). Esto gracias a que sus colas largas 
funcionan como un torque o impulso a la hora de iniciar el movimiento (Irschick & Jayne 
1998).  

A pesar de esto, no se conoce bien el papel del tamaño de la cola en la locomoción 
bípeda acuática, aunque si se ha demostrado su papel en la estabilidad. La autotomía 
tiene un efecto negativo en la estabilidad de B. basiliscus (Snyder 1949, Laerm 1973). En 
lagartijas terrestres que utilizan locomoción bípeda la remoción de la cola tiene efecto en 
la disminución de la velocidad (Punzo 1982). Hsieh (2003) sugiere que lo que influye en la 
velocidad del sprint es el peso y no el tamaño de la cola, sus datos se basan en 
experimentos realizados con B. plumifrons. En esta especie la cola representa 
aproximadamente un 18% de la masa corporal y durante la locomoción acuática la cola se 
mantiene bajo el agua, la masa del fluido sobre la cola y la fricción de la piel ayudan a 



 

88 
 

mantener una postura rígida por lo tanto puede ayudar a generar un gran impulso a la 
hora de realizar esta locomoción (Hsieh 2003). 

Se cree que el hecho de que la cola en los adultos se comprime lateralmente, puede 
ayudar en el empuje, sin embargo se desconoce si este empuje es suficiente para 
contrarrestar el aumento de masa en todo el cuerpo (Hsieh 2003). Es probable que no, 
dado el aumento desproporcional de peso y a la poca habilidad de los adultos para 
mantener la locomoción bípeda (Rand & Marx 1967, Savage 2002). En este trabajo no se 
tomó en cuenta el peso de la cola por cuestiones de logística, sin embargo la proporción 
de la cola respecto al largo total fue de 65%, por lo tanto podría tener una proporción 
similar en la masa corporal. Desafortunadamente, ni los datos disponibles en la literatura, 
ni los obtenidos en este experimento son suficientes para responder la pregunta del 
estudio. Por lo tanto, son necesarios más estudios para conocer el papel de la longitud de 
la cola en la velocidad del sprint bípedo de B. basiliscus. 

Contrario a lo esperado, en este trabajo no se encontró relación entre la condición 
corporal, largo de la cola o el grosor del muslo y la velocidad del sprint, sin embargo es 
posible que se deba a la poca representatividad de tallas. Los rangos de longitud y masa 
corporal de los individuos de B. basiliscus capturados en este trabajo corresponden a 
medidas de principalmente juveniles, y difieren por mucho a la medidas reportadas por 
Savage (2002) para adultos de esta especie 

. Es posible que el hecho de encontrar más juveniles se deba a la ecología de B. 
basiliscus, ya que los juveniles de B. basiliscus prefieren percharse a alturas de 20 cm del 
suelo, mientras que los adultos prefieren alturas mayores (Savage 2002). En campo se 
pudo comprobar esto, ya que los pocos individuos adultos observados si encontraron a 
mayores alturas por lo que se hizo difícil la captura, además de que se alertaban de la 
presencia del colector a distancias mayores que los juveniles. Esta puede ser una 
adaptación a la habilidad y velocidad de realizar el sprint, ya que juveniles al ser más 
hábiles podrían permitir distancias de acercamiento mayores. 

Los resultados aquí obtenidos además pudieron haberse visto afectados por el 
sustrato en el que se realizaron los experimentos, ya que existen diferencias en la 
fisiología de la locomoción en diferentes superficies (Hsieh 2003). Los experimentos 
realizados por Snyder (1949) se realizaron en una pista con papel de lija para crear 
fricción, mientras que la pista utilizada en este experimento era resbaladiza. También se 
han encontrado diferencias en la zancada entre bipedalismo acuático y terrestre en B. 
basiliscus (Laerm 1973), las cuales se atribuyen principalmente a los requerimientos 
funcionales debido a la diferencia en las cualidades físicas y mecánicas del sustrato 
(Laerm 1973). Cuando las extremidades son retraídas hacia superficies rugosas o sólidas, 
el pie se mantiene en posición en el sustrato y el cuerpo se mueve hacia adelante, en el 
agua las extremidades tiene menos resistencia a la fricción en el movimiento, lo que 
disminuye la eficiencia relativa de la pierna como fuerza de propulsión (Laerm 1973). Esto 
además, podría explicar las velocidades mayores obtenidas de B. basiliscus en 
comparación con 1.6 m/s de B. plumifrons donde los experimentos se realizaron en al 
agua (Hsieh 2003).  

En este estudio no pudimos comprobar el efecto que tienen los caracteres 
morfométricos medidos sobre la velocidad del sprint, además aun no es claro en la 
literatura el papel de algunas de las variables medidas sobre la locomoción bípeda de B. 
basiliscus. Por lo tanto, es importante repetir este estudio con condiciones más 
adecuadas para los basiliscus, y teniendo más representatividad de tallas.  
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Figuras 

Figura 1. Condición corporal de los individuos de Basiliscus basiliscus utilizados en los 
experimentos. La condición corporal se expresa como la relación entre la masa corporal y 
la longitud hocico-ano. 

Figura 2. Relación en la condición corporal y la v
basiliscus. La condición corporal no explicó la variación en la velocidad. Círculos: sol, 
cuadros: sombra. 

Condición corporal de los individuos de Basiliscus basiliscus utilizados en los 
experimentos. La condición corporal se expresa como la relación entre la masa corporal y 

Relación en la condición corporal y la velocidad del sprint de Basiliscus 
basiliscus. La condición corporal no explicó la variación en la velocidad. Círculos: sol, 
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Condición corporal de los individuos de Basiliscus basiliscus utilizados en los 

experimentos. La condición corporal se expresa como la relación entre la masa corporal y 

 

elocidad del sprint de Basiliscus 
basiliscus. La condición corporal no explicó la variación en la velocidad. Círculos: sol, 



 

 

Figura 3. Relación entre la longitud de la cola y la velocidad del sprint de Basiliscus 
basiliscus. La longitud de la cola no explicó la variación en la. Círculos: sol, cuadros: 
sombra.  

Figura 4. Relación entre el grosor del muslo y la velocidad del sprint de Basiliscus 
basiliscus. El grosor del muslo no explicó la variación en la velocidad. Círculos: sol, 
Cuadros: sombra.  

Relación entre la longitud de la cola y la velocidad del sprint de Basiliscus 
e la cola no explicó la variación en la. Círculos: sol, cuadros: 

Relación entre el grosor del muslo y la velocidad del sprint de Basiliscus 
basiliscus. El grosor del muslo no explicó la variación en la velocidad. Círculos: sol, 
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Relación entre la longitud de la cola y la velocidad del sprint de Basiliscus 
e la cola no explicó la variación en la. Círculos: sol, cuadros: 

 

Relación entre el grosor del muslo y la velocidad del sprint de Basiliscus 
basiliscus. El grosor del muslo no explicó la variación en la velocidad. Círculos: sol, 
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Figura 5. Promedio (± desv. est) de la velocidad del sprint de Basiliscus basiliscus en los 
dos tratamientos.  

  

0

0.5

1

1.5

2

2.5

3

3.5

Sol

V
el

oc
id

ad
 (

m
/s

)

Sombra



 

94 
 

Ajuste del área de captura en telas de dos especies de Leucauge (Aranea: 

Tetragnathidae) 

Francinie Guido-Solano 
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Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; fran.105.gs@gmail.com 

Las redes orbiculares son el producto de la integración de la cognición, el comportamiento y la 
ecología de las arañas que las construyen. Variaciones en el diseño y el tamaño de las telas están 
relacionadas con el tamaño del individuo y la flexibilidad adaptativa que le permite ajustar su tela a 
la forma y dimensión del espacio disponible para construirla. En este estudio se evaluó si el 
tamaño del área de captura de Leucauge sp. y L. argyra se relacionan con la longitud del prosoma, 
la longitud promedio de los puntos de anclaje el radio de mayor longitud, y el número de espirales. 
Los resultados indican que el área de captura de Leucauge sp. presenta una mayor variabilidad 
que el área de captura de L. argyra y se ve influenciada solamente por la longitud promedio de los 
puntos de anclaje, mientras que en L. argyra el área de captura parece relacionarse solamente con 
el radio de mayor longitud. Esto sugiere que: (1) Leucauge sp. es capaz de medir el tamaño y 
forma del espacio disponible para construir el área de captura y ajustarla a esa dimensión, (2) el 
área de captura óptima de L. argyra está determinada por la longitud del radio de mayor tamaño y 
no necesariamente por el espacio que proporcionan los hilos de anclaje, y (3) la longitud del 
prosoma por sí sola no es un buen estimador del área de captura. 

Palabras clave: aracnofauna, diseño de red, tela orbicular. 

 En las arañas, las telas no constituyen solamente una herramienta para capturar 
presas, sino que son el producto de la integración de la morfología, el sistema nervioso, el 
comportamiento, y la ecología (Vollrath & Selden 2007). En este sentido, las telas 
orbiculares son comunes y accesibles (Vollrath & Selden 2007), por lo que han generado 
importante información respecto a su estructura, función, evolución y filogenia (Eberhard 
1990, Vollrath & Selden 2007, Harmer et al. 2010, Sensenig et al. 2010, Barrantes & 
Eberhard 2012, Eberhard & Barrarantes 2015). 

 Las telas orbiculares consisten en una rueda de seda con hebras radiales 
cruzadas por espirales de seda elástica y pegajosa, y que en conjunto, están suspendidas 
en la vegetación a partir de unas pocas líneas de anclaje (Vollrath & Selden 2007). 
Variaciones en el diseño y la dimensión de las telas orbiculares pueden estar 
correlacionadas con el tamaño y la forma del espacio disponible para la construcción 
(Vollrath et al. 1997, Krink & Vollrath 2000, Barrantes & Eberhard 2012), el hábitat, la 
gravedad, la cantidad de seda producida (Sensenig et al. 2010), y experiencias previas de 
captura (Herberstein et al. 2000, Blamires et al. 2010).  

 Respecto al uso del espacio disponible para la construcción de redes orbiculares, 
se ha demostrado en varias especies que el reajuste dimensional de las telas es producto 
de la flexibilidad adaptativa de los individuos en respuesta a la variación espacial y 
morfológica de potenciales sitios de construcción (Schuck-Paim 2000, Heiling & 
Herberstein 2000, Bonte et al., Barrantes & Eberhard 2012). Barrantes & Eberhard (2012) 
demostraron que las hembras adultas de Leucauge argyra (Walckenaer 1841), cuando se 
exponen a ambientes artificiales de espacio reducido, ajustan distintos aspectos del 
diseño de la tela como: el área de captura, la longitud del radio más largo, y el número de 
espirales, entre otros. A partir de esto se planteó la pregunta: ¿en un ambiente natural 
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ocurre un ajuste del área de captura a partir del espacio proporcionado por los puntos de 
anclaje? 

En este trabajo se hipotetiza que, la longitud promedio de los puntos de anclaje, el 
radio de mayor longitud y el tamaño de la araña determinan el espacio del área captura en 
Leucauge sp. y L. argyra, por lo que se espera que el área de captura para ambas 
especies aumente con una mayor longitud promedio de los puntos de anclaje y que 
aumente gradualmente con el tamaño del individuo hasta alcanzar una asíntota.  

Materiales y Métodos 

 Sitio de estudio. – Este trabajo se realizó en una plantación privada de palma 
aceitera en Agua Buena, Rincón de Osa, Puntarenas (N 08°41'03.2'', W 083°29'11.1'', 47 
m.s.n.m). El suelo de esta plantación se encuentra cubierto principalmente por pastizal 
con parches de helechos y Selaginella sp.  

 Especies de estudio. – El género neotropical Leucauge (White 1841) comprende 
un grupo de arañas territoriales y permanentemente sociales que construyen telas 
orbiculares, caracterizándose además, por presentar un prominente parche blanco en el 
abdomen y líneas plateadas longitudinales (Solomon et al. 2010). L. argyra (Walckenaer 
1841) es una especie común en zonas bajas y húmedas de Costa Rica que construye 
telas horizontales sobre vegetación del sotobosque (Eberhard 2001). Además de L. 
argyra, se tomaron datos de Leucauge sp. que aún no ha sido descrita, sin embargo se 
distingue de L. argyra por presentar una coloración rojiza en el abdomen y ser de menor 
tamaño. 

 Diseño experimental. –Dentro de la plantación de palma se buscaron telas con 
hembras adultas de Leucauge sp. y L. argyra, a cada tela se le midió la longitud de los 
puntos de anclaje utilizando una cinta métrica. Además, se tomaron fotografías al área de 
captura y del cuerpo de la araña. Utilizando ImageJ 1.51, se midió la longitud del prosoma 
de cada araña, el radio de mayor longitud de cada tela, el número de vueltas de espiral 
atravesando el radio de mayor longitud, y el área de captura. Las telas con machos de 
estas especies no fueron tomadas en cuenta para el estudio, dado que, los machos no 
construyen telas y suelen usurpar aquellas que han sido construidas por hembras 
inmaduras (Barrantes com. pers.), por lo que no es posible determinar si el tamaño de la 
araña se relaciona con la tela en la que se encuentra. 

 Análisis Estadístico. – Para estimar la relación entre la media del área de captura 
de cada especie de Leucauge y su variabilidad se calcularon coeficientes de variación. 
Para determinar si la longitud promedio de los puntos de anclaje de la tela, el radio de 
mayor longitud, el número de espirales, y la longitud del prosoma de la araña se 
relacionan con el área de captura, se realizaron modelos de regresión lineal utilizando el 
paquete estadístico R-3.2.2. Los datos utilizados en los modelos de regresión lineal fueron 
transformados utilizando raíz cuadrada en el caso del área de captura, y con log10 para las 
mediciones de la tela y prosoma con el fin de obtener una distribución normal de los 
residuos.  

Resultados 

 Las telas de Leucauge argyra poseen áreas de captura (media = 539.95 cm2, CV = 
32.87, n = 21) de mayor tamaño que las áreas de captura en Leucauge sp. (media = 
296.41 cm2, CV = 53.27, n = 27). El prosoma de L. argyra tiene una longitud de 2.50 ± 
0.87 mm y en Leucauge sp. es de 2.11 ± 1.00 mm. 



 

96 
 

Los resultados indican que el área de captura no se relaciona con la longitud del 
prosoma de L. argyra (F = 0.23, gl = 19, p = 0.64) ni de Leucauge sp. (F = 0.03, gl = 25, p 
= 0.86). Mientras que la longitud promedio de los puntos de anclaje no influye en la 
dimensión del área de captura construida por L. argyra (F = 0.48, gl = 19, p = 0.50), el 
área de captura de Leucauge sp. aumenta en relación con el promedio de la longitud de 
los puntos de anclaje (F = 6.71, gl = 25, p = 0.02) (Fig. 1). El área de captura de L. argyra 
se ve influenciada por el radio de mayor longitud de forma positiva (F = 9.97, gl = 19, p = 
0.01) (Fig. 2), pero no es este el caso para Leucauge sp. (F = 0.95, gl = 19, p = 0.34). 
Además, el número de espirales que atraviesan el radio de mayor longitud no tienen 
efecto alguno en el tamaño del área de captura de L. argyra (F = 0.18, gl = 19, p = 0.68) ni 
de Leucauge sp. (F = 0.44, gl = 25, p = 0.51). 

Discusión 

Los resultados sugieren que el área de captura de Leucauge sp. presenta una mayor 
variabilidad y que puede ajustar su dimensión según la longitud promedio de los puntos 
de anclaje, cumpliéndose en este caso la hipótesis de que el área de captura aumenta 
con un incremento en la longitud promedio de los puntos de anclaje. Por otro lado, parece 
que el área de captura de Leucauge sp. no se ve afectada por los demás aspectos de la 
tela que fueron tomados en cuenta para este estudio. A pesar de que se han realizado 
investigaciones similares en otras especies de Leucauge (Barrantes & Eberhard 2012, 
Eberhard 2012), esta especie en particular aún no ha sido descrita, por lo que existen 
vacíos de información respecto a su comportamiento durante la construcción de las redes 
que podrían ayudar a comprender mejor el diseño de la tela y los mecanismos de su 
construcción. Sin embargo, la relación que existe entre el área de captura y la longitud de 
los puntos de anclaje podría ser producto de la capacidad que tienen las araña de medir 
el tamaño y forma del espacio en el que construyen (Krink & Vollrath 2000). 

Por otro lado, el área de captura de L. argyra es menos variable que la de Leucauge 
sp. y se ve influenciada solamente por el radio de mayor longitud. Dado que en la telas 
orbiculares los radios son las estructuras que se construyen después de las líneas de 
anclaje que forman el marco (Eberhard 1982), es posible que en ambientes naturales el 
área de captura óptima esté determinada por la longitud del radio de mayor tamaño y no 
necesariamente por el espacio que proporcionan los hilos de anclaje (Heiling & 
Herberstein 2000). 

Aunque se esperaba que arañas con mayor longitud de prosoma construyeran áreas 
de captura de mayor tamaño, no fue este el caso para Leucauge sp. y L. argyra. Sin 
embargo, se ha reportado que en L. mariana el tamaño del cefalotórax no está 
correlacionado con el tamaño del área de captura, sino que, el tamaño del prosoma y el 
peso en conjunto se correlacionan de forma moderada con el área total de la tela 
(Eberhard 1988). Esto sugiere que la longitud del prosoma por sí sola no es buena 
estimadora del área de captura. 

En conclusión, el espacio disponible para la potencial construcción del área de captura 
está influenciado por diferentes elementos de la tela para cada especie. En el caso de 
Leucauge sp. son los puntos de anclaje que en conjunto determinan este espacio, 
mientras que para L. argyra es el radio de mayor tamaño. Se sugiere en este tipo de 
estudio, incluir mediciones del número de radios, la distancia entre radios, la distancia 
entre cada vuelta de espiral y la inclinación de la tela para comprender mejor su diseño y 
la interacción entre las medidas de estos elementos de la red.  
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Cuadros y figuras  

 

Figura 1. Relación del área de captura y longitud media de los puntos de anclaje de 
Leucauge sp. Los datos del área se transformaron con raíz cuadrada y posteriormente 
con log10, la longitud media de los puntos de anclaje también fue transformada con log10. 
(R2=0.15). 

 

Figura 2. Relación del área de captura y el radio de mayor longitud de Leucauge argyra. 
Los datos del área se transformaron con raíz cuadrada y posteriormente con log10, la 
longitud media de los puntos de anclaje también fue transformada con log10. (R

2=0.43). 
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El uso de índices bióticos basados en la presencia de macroinvertebrados acuáticos presentan 
muchas ventajas. El índice BMWP es el más utilizado y ha sido adaptado para Costa Rica, si es el 
propuesto a nivel nacional, aunque se ha determinado que está afectado por varios factores como 
el tiempo y la metodología. El objetivo de del presente estudio es determinar el efecto de la 
experiencia del colector sobre el resultado del índice BMWP-CR y la riqueza taxonómica, en dos 
sitios con diferente grado de alteración antropogénica. Se encontró que la experiencia si tuvo 
influencia sobre el índice BMWP-CR y la riqueza taxonómica, para el sitio con poco impacto. 
Donde los colectores experimentados tuvieron índices más altos y mayor cantidad de familias. Sin 
embargo no es el único factor influyente sobre la capacidad del colector. Además la variabilidad del 
índice fue mayor en el grupo de colectores inexperimentados, lo que apunta a la necesidad de 
contar con protocolos y capacitaciones establecidas para contar con cierta estandarización en el 
proceso, ya que estos estudios de monitoreo de calidad del agua seguirá cobrando más 
importancia en el país y la región. 

Palabras clave: macroinvertebrados, ecosistemas acuáticos, índices bióticos, bioindicadores, 
muestreo. 

Los ecosistemas acuáticos continentales son los que han sufrido más los impactos 
causados por la actividad humana, por lo que estudios de la biología y ecología de estos 
ecosistemas son importantes, ya que pueden dar a conocer el estado de eutroficación 
(Roldán 1996). El uso de macroinvertebrados como indicadores de la calidad de agua 
constituye una herramienta útil y de bajo costo, tienen una distribución geográfica y 
ambiental amplia, gran diversidad taxonómica, son relativamente sedentarios, con largos 
ciclos de vida, por lo que es un método ampliamente en la actualidad (Springer et al. 
2010). Y debido a estas características el uso de macroinvertebrados bentónicos en 
biomonitoreo tiene la ventaja de que detectan cambios en calidad de agua que ocurren 
mucho antes del muestreo (Stein et al. 2008) 

Los taxones poseen una amplia gama de requisitos para colonizar el hábitat, cuya 
diferencia se basa en los grados de tolerancia a diversos factores (concentración de 
oxígeno disuelto, pH, iones metálicos, etc.), los índices bióticos asocian a los taxones 
presentes (familia, género, especie) con un valor numérico según su nivel de tolerancia y 
son ampliamente utilizados en la evaluación de la calidad biológica de ríos (Roldán 1999, 
Springer et al. 2010). El uso de macroinvertebados bentónicos como indicadores 
cualitativos en la clasificación de sistemas de agua dulce aumento en muchas regiones 
del mundo (Roldán 2003).  Un índice ampliamente utilizado y adaptado en varios países 
de Latinoamérica es el Biological Monitoring Working Party (BMWP), desarrollado 
originalmente para Inglaterra por Alba-Tercedor & Sánchez-Ortega (1988).  

En Costa Rica, dentro del “Reglamento para la evaluación y  clasificación de la calidad 
de aguas superficiales” en el Decreto Ejecutivo No. 33903-S-MINAE de la Propuesta de 
Ley del Recurso Hídrico (MINAE 2007) se contempla el uso de bioindicadores como 
complemento al método fisicoquímico y se propone el índice BMWP-CR (adaptado para 
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Costa Rica del BMWP). Se han elaborado guías que incluyen instrucciones sobre la 
aplicación del índice BMWP-CR y constituyen material valioso (Springer et al. 2007). Sin 
embargo, existe mucha discusión sobre la metodología más adecuada y la falta de 
protocolos. Y existen estudios que muestran la importancia de continuar evaluando los 
factores que pueden influencias los resultados del índice, como el tiempo (Maue & 
Springer 2008), el esfuerzo (Gartzia et al. 2015) y el método de muestreo (Stein et al. 
2008, Gutiérrez-Fonseca 2014). 

La capacitación y experiencia del colector en el muestreo de macroinvertebrados 
acuáticos puede ser otro factor que influencie el resultado en la clasificación de un río 
según el índice BMWP-CR. Se han realizado cursos de capacitación a diferentes 
entidades gubernamentales y al sector académico, tanto en Costa Rica como en otros 
países de América Central (Springer et al. 2010), sin embargo no existe una capacitación 
obligatoria para realizar este tipo de estudios, lo cual sumado a la falta de protocolos 
puede introducir error al resultado del índice. El objetivo del presente estudio es 
determinar el efecto de la experiencia del colector trabajando con macroinvertebrados 
bentónicos sobre el resultado del índice BMWP-CR y la riqueza taxonómica, en dos 
quebradas con diferente grado de alteración antropogénica.  

Materiales y Métodos 

Sitio.- El muestreo se realizó del 17 al 19 de Enero del 2017 en la comunidad de El 
Campo, Osa, provincia de Puntarenas, Costa Rica (8º42’1.60”N, 83º30’50.40”W; 70 
msnm), aproximadamente 31 msnm, y se mantuvo un tiempo soleado sin precipitaciones. 
El muestreo se realizó en dos sitios: una quebrada con alto impacto  (alterado) y otra con 
poco impacto antropogénico (bosque).  

Muestreo.- Se contó con ocho colectores con experiencia y ocho colectores no 
experimentados. Se tomó como experiencia el haber trabajado anteriormente con 
macroinvertebrados acuáticos, al menos una vez. Cada uno realizó un muestreo 
independiente de los dos sitios escogidos. Se realizó un muestreo directo siguiendo los 
lineamientos de la metodología de muestreo definidas en el art. 13, capítulo V del  
“Reglamento para la evaluación y  clasificación de la calidad de aguas superficiales”. En el 
cuál especifica el tiempo total de muestreo de 120 min,  el uso de una red de mano con 
malla de 500 µm y apertura de 20 a 25 cm, desplazamiento a través de los diferentes 
microhábitats y removiendo el fondo, y preservación del material en etanol 70%  (MINAE 
2007).   

Identificación.- El material colectado se identificó a nivel de orden y familia, cuando fue 
posible, usando guías de identificación (Springer et al. 2010, Roldán 1996) y criterio de la 
experta Monika Springer.  

BMWP.- Se determinó el  índice BMWP-CR para ambos sitios de muestreo por 
colector. El BMWP-CR  utiliza el nivel taxonómico de familia y asigna lugares de uno a 
seis categorías basados en el valor del índice: excelente calidad de agua (> 120), buena 
calidad de agua (101-120), regular calidad de agua con algo de contaminación (61-100), 
mala calidad de agua (36-60), mala calidad de agua con alto nivel de contaminación (16-
35), y muy mala calidad de agua (<15) (MINAE 2007). 

Análisis.- Se utilizó un ANOVA de dos colas para determinar si el índice y la riqueza 
taxonómica variaban con la experiencia del colector. Y se realizó una prueba de t- 
pareada para determinar que no existirá efecto del primero sitio de muestreo. Los análisis 
de hicieron usando el software libre R (R Development Core Team 2016). 
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Resultados 

En el sitio con alto impacto antropogénico (alterado) la composición taxonómica de 
macroinvertebrados pertenecen a 15 órdenes y 54 familias, y en el sitio con bajo impacto 
antropogénico (bosque) a 15 órdenes y 55 familias (Cuadro 1). El índice BMWP-CR, 
tomando en cuenta el total de macroinvertebrados acuáticos colectados para cada sitio, 
ambos sitios tienen una excelente calidad de agua (Cuadro 2). 

Se encontró que para el sitio alterado el índice BMWP-CR (F= 3.47, N= 8, p= 0.09) y 
la cantidad de familias encontradas (F= 3.64, N= 8, p= 0.08) no varían con la experiencia 
del colector (Figs. 1 y 2). Sin embargo, lo contrario se encontró en bosque, el índice 
BMWP-CR (F= 5.54, N= 8, p= 0.04) y la cantidad de familias (F= 6.31, N= 8, p= 0.03) 
valores fueron mayores para el grupo con experiencia (Figs. 3 y 4). Se observó que la 
variación del índice BMWP fue mayor para el grupo sin experiencia que para el grupo con 
experiencia, en ambos sitios de estudio (Figs. 1 y 3). Además no se encontró efecto del 
primer muestreo sobre el segundo en el resultado del índice (t=-0.40, N= 8, p= 0,70).  

Discusión 

En general, se encontró gran riqueza de especies en ambos sitios de muestreo y en 
realidad los resultados arrojan que ambos sitios presentaban excelente calidad de agua.  
Para el sitio con poco impacto antropogénico se observó que la experiencia del colector si 
tiene influencia sobre el índice biótico BMWP-CR y la riqueza, donde los colectores con 
experiencia reportaron mayor cantidad de familias y un índice más alto. Es decir, que la 
experiencia y conocimientos previos si tienen influencia en la capacidad del colector de 
buscar y detectar ciertos taxones. La sensibilidad del índice BMWP-CR también depende 
del equipo usado y la intensidad de muestreo (Gutiérrez-Fonseca & Lorion 2014) y se ha 
encontrado mayor abundancia de macrointervebrados bentónicos usando un colador de 
cocina comparado con una red Surber (Paaby et al. 1998). Sin embargo el colador de 
cocina es un método cualitativo altamente dependiente de la experiencia del operador y 
puede ser usado para muestrear una gran variedad de hábitats, sobre todo si son hábitats 
con  poca corriente (Gutiérrez-Fonseca & Lorion 2014).  

La riqueza encontrada en los sitios también pudo estar influenciada por el método de 
separación de muestras, el cual se realizó en el campo y es la técnica más usada en 
biomonitoreo.  En un estudio anterior en ríos de Costa Rica se observó mayor abundancia 
y la riqueza taxonómica en la muestras que fueron separadas en el campo comparado 
con las muestras que se separaron en el laboratorio (Maue & Springer 2008). Además de 
la experiencia existen características intrínsecas del colector que pueden afectar el 
resultado del índice, como detallismo, y características intrínsecas del hábitat, que 
pudieron afectar que sí se encontrara efecto de la experiencia en el sitio con poco impacto  
antropogénico  pero no en el sitio de alto impacto antropogénico. Las características 
específicas del sitio y la experiencia del colector tienen gran importancia en los resultados 
del biomonitoreo usando técnicas cualitativas (Gutiérrez-Fonseca & Lorion 2014, Maue & 
Springer 2008). 

Es importante destacar que la variación de los resultados fue mayor dentro del grupo 
de colectores inexperimentados, en comparación con el grupo de experimentados (Figs. 1 
y 3). Por lo que la experiencia y capacitación en biomonitoreo pueden proveer cierto rango 
de confianza. Asimismo, se debe mantener precaución en aplicar estos índices para 
evaluar condiciones de perturbación diferentes para las que fueron diseñados 
(contaminación orgánica) ya que las tolerancias de los grupos suelen ser diferentes e 
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incluso desconocidos. En este sentido, la determinación de los niveles de tolerancia de las 
familias neotropicales ha sido principalmente realizada en base a la experiencia previa de 
los expertos más que a un estudio detallado de sus umbrales de adaptación a las 
variables abióticas críticas. Hay géneros ampliamente distribuidos, los cuales presentan 
distintos tipos de adaptaciones al medio donde se encuentran (alta especiación) lo cual 
hace que su rango de tolerancia varíe ampliamente y al considerar un valor medio, para el 
género o familia este podría no reflejar la calidad ecológica real del río (Jacobsen et al. 
1997, Tomanova & Tedesco 2007). 

En conclusión, el uso de bioindicadores debe ir acompañado por estudios 
fisicoquímicos. La experiencia del colector puede influir en el resultado del índice BMWP, 
pero no es el único factor que debe tomarse en cuenta, además los colectores sin 
experiencia presentan mayor variación del índice. Por lo que es necesario establecer 
protocolos y capacitaciones para realizar este tipo de muestreos, especialmente para 
realizar Estudios de Impacto Ambiental (EsIA), ya que el uso de indicadores biológicos en 
los estudios de monitoreo de calidad del agua seguirá cobrando más importancia en el 
país, por lo que es necesario el trabajo interinstitucional e interdisciplinario entre entes 
gubernamentales y otros actores involucrados en el manejo del recurso hídrico. 
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Cuadros y Figuras 

Cuadro 1. Puntaje para cada familia de macroinvertebrados acuáticos, según el índice 
BMWP-CR, colectados en dos sitios con distinto impacto antropogénico. 

Orden Familia Puntaje Alterado Bosque 

Acari Acari_indet 0  X 

Acari Hydracarina 4 X  

Blatodea Blaberidae 8 X X 

Coleoptera Atyidae 5 X X 

Coleoptera Dryopidae 5 X  

Coleoptera Dytiscidae 4 X X 

Coleoptera Elmidae 5 X X 

Coleoptera Empididae 4 X  

Coleoptera Gyrinidae 4 X X 

Coleoptera Hydrophilidae 3 X X 

Coleoptera Psephenidae 7 X X 

Coleoptera Ptilodactylidae 7 X X 

Coleoptera Scirtidae 4  X 

Coleoptera Staphylinidae 4 X X 

Collembola Collebola_indet 0 X X 

Decapoda Palaemonidae 5 X X 

Decapoda Pseudothelphusidae 5 X  

Diptera Ceratopogonidae 4 X X 

Diptera Chironomidae 2 X X 

Diptera Culicidae 2 X X 

Diptera Dixidae  X X 

Diptera Psychodidae 3 X X 

Diptera Simulidae 4 X X 

Diptera Stratiomyidae 4 X X 

Diptera Tipulidae 4 X X 

Ephemeroptera Baetidae 5 X X 

Ephemeroptera Leptohyphidae 5 X X 

Ephemeroptera Leptophlebiidae 8 X X 

Gastropoda Hydrobiidae 3 X X 

Gastropoda Thiaridae 3 X  

Hemiptera Gelastocoridae 0  X 

Hemiptera Gerridae 0 X X 

Hemiptera Hebridae 0 X X 

Hemiptera Notonectidae 4  X 

Hemiptera Naucoridae 4 X X 

Hemiptera Veliidae 0 X X 

Isopoda Asellidae 3  X 

Lepidoptera Crambidae 5 X X 
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Orden Familia Puntaje Alterado Bosque 

Lepidoptera Lepidoptero_indet 5  X 

Megaloptera Corydalidae 6 X X 

Odonata Calopterygidae  4 X X 

Odonata Coenagroenidae 4 X X 

Odonata Gomphidae 7 X X 

Odonata Libellulidae 6 X X 

Odonata Megapodagrionidae 7 X X 

Odonata Platysticitidae 7 X X 

Oligochaeta Oligochaeta_indet 1 X  

Plecoptera Perlidae 9 X X 

Trichoptera Calamoceratidae 8  X 

Trichoptera Hydropsychidae 5 X X 

Trichoptera Leptoceridae 8 X X 

Trichoptera Philopotamidae  7 X X 

Trichoptera Polycentropodidae 6 X X 

 

Cuadro 2. Índice biótico (BMWP-CR) utilizando el total de macroinvertebrados acuáticos 
colectados, para dos sitios con diferente impacto antropogénico. 

Sitio BMWP-CR 

Alterado 248 

Bosque 255 

 

 

Figura 1.  Índice biótico (BMWP-CR) promedio para colectores con y sin experiencia en 
un sitio con alto impacto antropogénico (Alterado). 
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Figura 2. Cantidad promedio de familias encontradas por colectores con y sin experiencia 
en un sitio con alto impacto antropogénico (Alterado). 

 

Figura 3. Índice biótico (BMWP-CR) promedio para colectores con y sin experiencia en un 
sitio con bajo impacto antropogénico (Bosque). 
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Figura 4. Cantidad de promedio de familias encontradas por colectores con y sin 
experiencia en un sitio con bajo impacto antropogénico (Bosque). 

  



 

109 
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La hierba hermafrodita Heterotis rotundifolia (Melastomataceae) presenta heterantería 
(estambres diferentes) y hercogamia (estructuras reproductivas separadas espacialmente), dos 
mecanismos que se sugiere hacen más efectiva la transferencia de gametos masculinos y el éxito 
reproductivo. Se evaluó la hipótesis de división de labores planteada por Darwin como una función 
de la heterantería a través de tratamientos de remoción de estambres. Además, se evaluó el papel 
de la hercogamia en función de la morfología de los visitadores florales. Se encontró que la 
remoción de estambres de alimentación afecta negativamente la visitación floral, pero no tanto 
como la remoción de todos los estambres, por lo que otros experimentos son necesarios para 
confirmar la hipótesis original. Al evaluar la deposición de granos de polen en los estigmas de las 
flores estudiadas se encontró que abejas zumbadoras de los géneros Bombus, Eulaema y 
Augochlorella son los mejores polinizadores en el sitio de estudio, a pesar de que no existe un 
ajuste morfológico estricto entre el espacio anteras-estigma y el cuerpo, de modo que la posición 
de los verticilos reproductivos permite la polinización efectiva por un grupo amplio de abejas. Los 
visitadores más frecuentes son abejas del género Trigona, pero son pobres polinizadores porque 
por su morfología y comportamiento raramente contactan el estigma y depositan muy poco polen, 
por lo que se confirma su papel como robadoras de polen en la especie. 

Palabras cave: Visitación floral, éxito reproductivo, sistema de polinización, polinización por 
zumbido, Bombus, Trigona. 

En las angiospermas, el hermafroditismo, es decir, la presencia de la función femenina 
y masculina dentro de cada flor, es el sistema de apareamiento más ampliamente 
distribuido (Yampolsky & Yampolsky 1922). En plantas, este sistema presenta la ventaja 
de economizar recursos dirigidos a la atracción de polinizadores y aumentar la 
probabilidad de polinización, especialmente cuando las parejas o los polinizadores son 
poco abundantes (Charlesworth & Charlesworth 1987, Fenster & Martén-Rodríguez 2007); 
sin embargo, el hermafroditismo aumenta también la probabilidad de la auto-fertilización y 
con esto, los inconvenientes asociados a la depresión endogámica (Charlesworth & 
Charlesworth, 1987) y a la auto-interferencia física o bioquímica de las funciones 
femenina y masculina (Lloyd & Webb 1986, Webb & Lloyd 1986). Para evitar esos 
inconvenientes varias adaptaciones como la incompatibilidad fisiológica o rasgos 
morfológicos (Lloyd & Webb, 1986; Webb & Lloyd 1986, Barrett 2002b) favorecen el 
exocruzamiento y evitan la auto-fertilización (Lloyd & Yates 1982, Lloyd & Webb, 1986, 
Webb & Lloyd 1986, Barrett 2002a, Dai & Galloway 2011, Li et al. 2013). 

La mayoría de las especies de la familia Melastomataceae tiene flores hermafroditas y 
un sistema de apareamiento mixto, ya que tienen la capacidad fisiológica de 
autofecundación, pero usualmente altos niveles de exocruzamieto (Renner 1989, 
Goodwillie et al. 2005). En esta familia, el principal modo para promover el 
exocruzamiento es la hercogamia, que es la separación del polen y el estigma a través de 
la separación espacial de las anteras y el estigma (Webb & Lloyd 1986). Además, la 
dehiscencia de las anteras es poricida, es decir, estas tienen que ser manipuladas para 
liberar el polen a través de poros. En el botón floral, los estambres están doblados de 
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manera que los poros de las anteras están hacia abajo, maximizando la distancia entre 
ellos y el estigma, que está en el extremo superior del botón (Renner 1989).  

Promover la precisión de los polinizadores es una de las fuerzas selectivas más 
importantes para la hercogamia. En este sistema es necesario un comportamiento 
particular del visitador para que la flor sea polinizada (Webb & Lloyd 1986); cuando es 
visitada por el polinizador apropiado, se da la transferencia de polen a un área restringida 
del cuerpo, de donde es más probable la transferencia hacia el estigma de otra flor, por lo 
que un ajuste entre el cuerpo del visitador y las partes florales es primordial para que se 
dé una transferencia efectiva de polen (Webb & Lloyd 1986) 

Otra adaptación común en las plantas hermafroditas para promover la dispersión de 
gametos masculinos es el ofrecimiento de recompensa a polinizadores, siendo el más 
común y más estudiado, aunque no el único, el ofrecimiento de néctar (Harder & Barrett 
2006). En las melastomatáceas es común el ofrecimiento de polen, mecanismo 
comúnmente acompañado de dimorfismo en los estambres, o heterantería (Renner 1989). 
Darwin (1862) propuso la hipótesis de que ese dimorfismo refleja una división de labores, 
de forma que un juego de estambres, los de alimentación, tendrían la función de 
satisfacer la demanda de polen de los polinizadores mientras que los estambres de 
polinización, la de dispersar los gametos masculinos de la planta. De ser así, los 
estambres de alimentación son más llamativos y tienen un rol importante en la visitación 
de las flores. Esta hipótesis ha sido ampliamente aceptada pero confirmada escasamente, 
solamente en los géneros Solanum y Melastoma (Vallejo-Marín et al. 2010) 

Dentro de la familia Melastomataceae, la especie Heterotis rotundifolia es una hierba 
originalmente africana, ampliamente cultivada y naturalizada en muchas partes del 
mundo, que presenta un sistema de polinización mixto, hercogamia y heterantería. En una 
población de esta especie se plantea evaluar la hipótesis de división de labores y el papel 
de la hercogamia en la especificidad del sistema de polinización, a través de la 
descripción de la visitación floral y la deposición de polen en flores con tratamientos de 
remoción de estambres. 

Materiales y métodos 

Especie de estudio. ― Heterotis rotundifolia (Sm.) Jacq. -Fél se distribuye en Costa 
Rica en bosques húmedos y muy húmedos, entre 0 y 400 m; principalmente en la 
vertiente caribe de la Cordillera de Talamanca, la Llanura de Tortuguero, Baja Talamanca 
y en el sur de la vertiente pacífico, en la Península de Osa (Hammel et al. 2009). Mide 
alrededor de 0.2 m, es decumbente, hirtelosa a pilosa, con flores perfectas, terminales, 
pediceladas, pentámeras; el hipanto densamente setoso con apéndices como tricomas 
patentes, con pétalos rosados o lavanda, obovados, redondeados en el ápice. El ovario es 
casi totalmente súpero, pentalocular, el estigma punctiforme. Tiene 10 estambres en dos 
verticilos. Los del verticilo externo tienen anteras más grandes, rosadas o lavanda, de 7 a 
8 mm, con el conectivo prolongado ventro-basalmente en un apéndice bilobulado, los 
internos tienen anteras más pequeñas, amarillas de 5.5 a 7 mm, con el conectivo apenas 
desarrollado (Hammel et al. 2009); de acuerdo con la hipótesis de división de labores los 
estambres color lila corresponden a los estambres de polinización y los amarillos a los 
estambres de alimentación.  

El tamaño diferencial de los filamentos y el estilo corresponden con un sistema de 
hercogamia homomórfica de aproximación (Webb & Lloyd 1986), es decir, las anteras se 
encuentran separadas del estigma de la misma forma en las poblaciones, sin morfos 
distinguibles. En los sistemas de aproximación el alineamiento del visitador sobre los 
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estigmas sucede primero, depositando el polen de otras flores y posteriormente, o 
simultáneamente, colecta el polen de las anteras (Webb & Lloyd 1986). Las anteras son 
poricidas, liberan el polen al ser estimuladas por vibraciones de alta frecuencia producidas 
por abejas colectoras de polen con los músculos del vuelo, mientras se sostienen de los 
pseudoconectivos (Buchmann 1983; Renner 1989; King et al. 1996, Meyer 2001).  

Diseño experimental. ― El experimento se llevó a cabo entre los días 25 y 27 de 
enero del 2017, en El Campo de Aguabuena, Osa, Puntarenas, Costa Rica (8°42’1.60” N, 
83°30’50.40” W; 70 msnm). En este sitio la precipitación media anual varía entre 3000 y 
4000 mm y la temperatura promedio entre 24-27 °C (Vílchez & Rocha 2004), 
correspondiendo con un bosque tropical muy húmedo según la clasificación de zonas de 
vida de Holdridge (Holdridge et al. 1971). 

En un parche cubierto mayormente de H. rotundifolia, en la cercanía de las 
instalaciones de la Fundación Neotrópica, se establecieron cuadrícula de 2 x 2 m en las 
que se realizaron observaciones de visitación de insectos en seis flores con tres 
tratamientos: (i) remoción de los estambres de alimento (EP), (ii) remoción de los 
estambres de alimento y los estambres de polinización (SE), y (iii) sin remoción de 
estructuras a modo de control (C). Durante estas observaciones se cuantificó el tiempo 
que duraba cada insecto en la flor y se registró si hacía contacto con el estigma, las 
anteras de polinización y/o las anteras de alimento. Las observaciones se realizaron en 
períodos de 10 minutos, separados por descansos de 10 minutos, entre las 5:50 a.m. y 
las 10:00 a.m. 

Posteriormente a las observaciones, se cuantificó la abundancia de flores de H. 
rotundifolia en la cuadrícula con el objetivo de considerar el efecto de la densidad de 
flores en la frecuencia de visitación. Además, debido a que el tamaño de la flor puede 
afectar su visibilidad y la selección por parte del polinizador (Kettle et al. 2011, Willmer 
2011), se tomaron fotografías a las flores observadas junto a una escala de referencia 
para posteriormente medir su diámetro que fue considerado como un indicador del 
tamaño. Las flores se colectaron y posteriormente en el laboratorio se midió el largo de 
sus pétalos y la distancia de la antera más alta al estigma. Además, se realizó un corte del 
estigma de cada flor y se observó al microscopio para cuantificar la cantidad de granos de 
polen depositados, esto fue considerado como un indicador del éxito reproductivo 
(Shivanna & Tandon 2014). 

Al finalizar las observaciones del tercer día, se colectaron abejas observadas en las 
flores. En el laboratorio se midió su longitud del abdomen y la longitud total del cuerpo 
para verificar su capacidad de transferencia de polen a los estigmas.  

Análisis estadístico. ― Las abejas visitadoras se agruparon en tres categorías: abejas 
del género Trigona, abejas del género Bombus y otras abejas. La última incluye abejas 
que visitaron con poca frecuencia como Eulaema, Augochlorella, e individuos no 
clasificados de la tribu Eucerini. Se realizaron modelos lineales generalizados mixtos 
(Bolker et al. 2009) en el software R (R Core Team 2013) con el paquete lme4 (Bates et 
al. 2015) con una distribución Poisson y la identidad del observador como variable 
aleatoria en todos los casos. Para evaluar el efecto de los tratamientos en la visitación de 
las flores, se tomó la cantidad de visitas por flor como variable respuesta; el tratamiento 
(control, con estambres de polinización (EP), sin estambres (SE)) como variable fija y la 
densidad de flores en la cuadrícula, el diámetro de las corolas y la identidad del visitador 
como covariables. Para evaluar el efecto de los tratamientos en la deposición de granos 
de polen se consideró la cantidad de granos de polen en el estigma luego de las 
observaciones de visitación como variable respuesta, el tratamiento, el número de visitas 
de la flor respectiva, la identidad del visitador, el diámetro y la cantidad de flores en la 
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cuadrícula como covariables. Los modelos fueron evaluados obteniendo el porcentaje de 
varianza explicada con el valor R2 (Nakagawa & Schielzeth 2013), utilizando el paquete 
MuMIn (Barton 2016).  

Resultados  

Se realizaron observaciones de visitación un total de 90 flores, 30 flores por 
tratamiento. Con respecto a los visitadores se observó una gran abundancia de abejas del 
género Trigona (Apidae) en general en el sitio, y visitando las flores de H. rotundifolia a lo 
largo de los períodos de observación (Fig. 1). Hubo también visitas de otras abejas, 
específicamente de los géneros Bombus (Apidae), Augochlorella (Halictidae) y Eulaema 
(Apidae), y de la tribu Eucerini, además de la presencia en 3 flores de coleópteros de la 
subfamilia Eumolpinae. 

En el modelo con la visitación como respuesta, las variables incorporadas explicaron 
un 65.7% de la variación, y los factores fijos (i.e. el tratamiento, la identidad del insecto, el 
diámetro de la corola y la densidad) en conjunto un 59.9%. Todos los estimados fueron 
significativos (p<0.05), excepto la densidad de flores en la cuadrícula. Las flores bajo el 
tratamiento de control tuvieron más visitas en comparación a las flores sin estambres de 
polinización (Estimado, E = -0.68, Intervalo de confianza IC 95% = -0.90, -0.47) y las 
flores sin estambres (E = -2.20, IC= -2.60, -1.84) (Fig. 2). Las abejas del género Trigona 
(E=2.95, IC= 2.52, 3.45) y otras abejas (E=0.55, IC= -0.002, 1.13) visitaron más que 
Bombus. El diámetro de la corola muestra tener un efecto positivo, pero bajo, sobre la 
visitación (E =0.21, IC= 0.004, 0.43), mientras que la densidad de flores en el parche 
observado no afectó la cantidad de insectos que visitaron las flores (E =0.004, IC= -0.02, 
0.03). 

El modelo sobre la deposición de granos de polen explicó un 72.1%, específicamente 
las variables fijas explican un 54.9% de la variabilidad. Todos los estimado fueron 
significativamente diferentes de 0 (p < 0.05). La remoción de las anteras de alimento 
disminuyó la deposición de granos de polen (E=-0.28, IC=-0.32, -0.16), así como la 
remoción de la totalidad de las anteras, pero en mayor magnitud (E=-3.68, IC=-3.91, -
3.38). El diámetro de las corolas en el modelo genera un aumento en la deposición de 
polen (E=0.68, IC=0.60, 0.76). En el caso de la deposición de polen, la densidad de flores 
alrededor tuvo un efecto positivo leve (E=0.06, IC=-0.0001, 0.12). La mayor deposición de 
polen la efectuaron abejas grandes clasificadas como "Otras" (E= 0.12, IC=0.09, 0.16), 
seguido de abejas del género Bombus (E=0.08, IC=0.01, 0.14) y en último lugar de 
Trigona (E=0.01, IC=0.003, 0.02). 

Cuando se considera la morfología de los visitadores, se puede observar que la única 
abeja visitadora cuyo abdomen coincide con la distancia entre el estigma y las anteras es 
Augochlorella (n=4). Bombus (n=2) y Eulaema (n=1) son más grandes y Trigona (n=27) es 
más pequeña (Fig. 3). Cuando manipula las anteras, el cuerpo de Trigona no alcanza a 
tocar el estigma, sin embargo, durante el experimento se pudo observar que en 71 de 400 
visitas tocaban el estigma al moverse sobre la flor. Se pudo observar en detalle el 
comportamiento en la visitas solamente de Trigona; en la mayoría de los casos, al visitar 
la flor se posaban directamente sobre las anteras o se dirigían directamente hacia ellas, 
principalmente a las de alimentación cuando las flores estaban completas y hacia las de 
polinización en las que las de alimentación fueron removidas. Al alcanzar las anteras, 
comenzaban a manipularlas con sus mandíbulas y a mover el polen hacia sus corbículas. 
Durante la manipulación se observaban cúmulos de polen caer sobre los pétalos.  



 

113 
 

Discusión 

A pesar de que la hipótesis de división de labores en la heterantería implica, además 
de la atracción diferencial por los dos juegos de anteras, diferencias morfológicas y 
fisiológicas entre sus granos de polen (Luo et al. 2008), el experimento de remoción de 
estambres de alimentación representa evidencia a favor, ya que la visitación en general 
disminuyó significativamente en ausencia de estos. Las flores tienen complejas señales 
multimodales (Junker & Parachnowitsch 2015) que actúan atrayendo a los polinizadores 
desde larga distancia y luego, a corta distancia los guían hacia un sitio específico de la flor 
para que al llegar activen la descarga del recurso floral y la transferencia de polen desde 
el polinizador hasta el estigma, y desde los estambres hasta el cuerpo del polinizador 
(Lunau 1991, 1992). A pesar de que el promedio de visitación disminuyó cuando se 
removieron las anteras de alimentación, el cambio fue más drástico para aquellas flores a 
las que se les removió la totalidad de las anteras. Esto parece indicar que el color amarillo 
en las anteras de fertilización tiene un papel en la atracción de visitadores (Lunau 2000, 
2006). 

Esta complejidad en la respuesta de los visitadores explica también el hecho de que el 
diámetro de la corola y la densidad de flores cercanas fueran factores relevantes en la 
visitación y deposición de polen. Las brácteas y los pétalos son claves en la atracción a 
larga distancia, mientras que los patrones de color en los pétalos y otros órganos son 
importantes para la orientación de cerca, principalmente el contraste entre el color de la 
corola y del fondo (Lunau & Chitka 1996). El estímulo visual es suficiente para disparar 
respuestas iniciales, mientras que el estímulo multimodal dispara la respuesta completa 
en el comportamiento (Wilmsen et al. 2017). 

En general, los ápidos neotropicales son generalistas e importantes polinizadores en 
ecosistemas naturales y agrícolas porque dependen de polen y néctar para su 
alimentación (Abrahamovich & Díaz 2002). Las abejas observadas en las flores de H. 
rotundifolia concuerdan con las descritas para otras zonas geográficas (Meurgey 2016), 
tanto para esta especie como para la familia Melastomataceae en general (Renner 1983, 
Renner 1989, Luo et al. 2008).  

Se encontró que los visitadores más abundantes de H. rotundifolia fueron abejas del 
género Trigona; no obstante, fue el visitador menos efectivo en deposición de porque su 
cuerpo pequeño no permite contactar el estigma directamente durante la recolección. Esta 
observación confirma su carácter de ladrón de polen, conducta descrita en detalle por 
Renner (1983). La presencia de ladrones como Trigona, que depreda activamente las 
anteras, pueden cambiar la dinámica y la estructura de las redes de visitas entre insectos 
y flores (Gonzales & Loiselle 2016), ya que podrían disminuir la cantidad de polen 
disponible para fertilización y potencialmente disminuir la atractividad de las anteras para 
otras abejas que efectivamente puedan actuar como buenos polinizadores. Lo anterior no 
sucedería si se ha removido polen a través de zumbido (Renner 1989), ya que la vibración 
no destruye las anteras y el estímulo visual se mantiene casi intacto; así, una abeja 
zumbadora se posaría de manera usual, polinizando y yéndose rápidamente al detectar la 
ausencia de polen (De Luca & Vallejo-Marín 2013).  

La efectividad de los polinizadores está ligada al ajuste morfológico entre la abeja y los 
verticilos reproductivos y al comportamiento en la flor. En el caso de las anteras poricidas, 
en las que se necesita manipulación directa sobre las anteras, se ha encontrado que la 
capacidad de causar la dehiscencia no depende del tamaño de la abeja (Burkart et al. 
2011). De acuerdo con Renner (1989), el tipo de insecto efectivamente polinizador en la 
mayoría de las melastomatáceas corresponde con abejas hembras usando el método de 
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zumbido para extraer polen. Esto se ajusta a lo observado: las visitas de las abejas 
grandes, específicamente Bombus, Augochlorella y Eulaema, todas capaces de ejecutar 
zumbidos en los estambres (Burkart et al. 2011), depositaron una mayor cantidad de 
polen en comparación a Trigona, lo que indica que las abejas zumbadoras son los 
polinizadores más efectivos de H. rotundifolia en el sitio de estudio. 

En conclusión, los resultados representan evidencia que apoya la hipótesis de división 
de labores como fuerza selectiva hacia la heterantería en H. rotundifolia, sin embargo, 
más experimentos son necesarios para comprobarla en su totalidad; por ejemplo, 
experimentos de remoción de los estambres de polinización y comparaciones 
morfológicas y fisiológicas entre los granos de polen de cada juego de estambres. En H. 
rotundifolia la hercogamia junto a la heterantería y la dehiscencia poricida reflejan, como 
es común en los síndromes de polinización por insectos (Fenster et al. 2004, Kay & 
Sargent 2009), una especialización asimétrica; es decir, son flores especializadas a un 
grupo funcional considerado generalista, en este caso las abejas zumbadoras. 
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Cuadros y figuras  

 

Figura 1. Cantidad de visitas de abejas en flores de Heterotis rotundifolia a lo largo de los 
períodos de observación, entre las 5:50 a.m. y las 9:50 a.m. 

 

Figura 2. Número de visitas en las flores de Heterotis rotundifolia sin ningún tratamiento 
(control, C), sin estambres de alimentación (EP) y con todos los estambres removidos 
(SE). Las líneas horizontales representan el promedio, los rectángulos representan los 
límites del el primer y tercer cuartil respectivamente y las líneas verticales se extienden 
hasta los valores de máxima y mínima visitación. 
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Figura 3. Traslape de la distancia entre la cabeza y el abdomen de los principales 
visitadores, y la distancia promedio entre el estigma y las anteras de Heterotis rotundifolia. 
Las líneas rojas punteadas representan el promedio ± la desviación estándar de la 
distancia entre las anteras y el estigma en 57 flores de H. rotundifolia. Las barras negras 
horizontales representan la longitud cabeza-inicio del abdomen de las abejas. 
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Los animales no se distribuyen al azar ya que algunos sitios son mejores que otros en términos 
de disponibilidad de recursos. Particularmente, las quebradas son sitios reproductivos y de refugio 
para diversas especies y su presencia es fundamental para el establecimiento de comunidades de 
anfibios y reptiles. El objetivo de este trabajo fue (1) determinar el tipo de distribución que 
presentan los anfibios y reptiles a lo largo de dos quebradas y (2) determinar si existe una relación 
entre el tipo de percha utilizada y la agrupación de una especie particular. Para esto se 
recolectaron durante tres noches, todos los anfibios y reptiles encontrados en dos quebradas de 
Rincón de Osa y se tomaron datos sobre su posición y características de la percha. Se 
recolectaron en total 218 individuos de 12 especies, de las cuales, el 25 % correspondieron a 
reptiles y el 75 % a anfibios. Las especies más abundantes fueron Smilisca sordida con 90 
individuos, Incilius aucoinae con 86 individuos, Basiliscus basiliscus con 14 y Craugastor fitzingeri 
con 12 individuos. Se concluye que S. sordida y B. basiliscus son especies abundantes que 
mantienen una distribución agregada, lo cual podría verse como una estrategia para reducir el 
riesgo de la depredación de estas especies.  

Palabras claves: Preferencia de perchas, Bosque tropical lluvioso, Heterogeneidad del paisaje, 
Estructura de la comunidad, Agregación de especies.  

Las interacciones entre los organismos están controladas por factores bióticos y 
abióticos que son dependientes tanto de la escala como del taxón en cuestión (Ricklefs 
1987; Wiens 1989). La identificación de los factores abióticos que regulan los patrones de 
distribución espacial es un paso importante en la comprensión de los procesos que 
determinan la diversidad biológica de las comunidades (Magurran 1988; Underwood et al. 
2000). Tales patrones nacen de distintos procesos, y reflejan requerimientos de hábitat 
específicos (Sredl & Collins 1992), distribución de recursos e interacciones sociales 
(Connell 1980).  

Costa Rica es un país pequeño que contiene cerca del 4% de la biodiversidad mundial 
(Vargas-Ulate 1992). Esta alta diversidad se refleja en su herpetofauna. Debido a que los 
anfibios y reptiles representan aproximadamente 45% de los vertebrados terrestres, 
conocer sobre los factores que influencian el desarrollo de los ensambles de herpetofauna 
es esencial (Duellman 1989). Aun así, la investigación sobre la ecología de las 
comunidades de anfibios está dominada por aproximaciones descriptivas y muy pocos 
estudios han intentado discernir los efectos de las variables ambientales sobre los 
patrones de distribución de especies.  

Los patrones de distribución espacial estudian la distribución de los organismos tanto 
en el tiempo como en el espacio y podrían servir para determinar necesidades de 
conservación del paisaje en ciertos ambientes (Laurencio & Fitzgerald 2010). Muchos 
anfibios y reptiles pueden pasar gran parte de sus vidas en un pequeño parche de 
vegetación. Las quebradas son sitios fundamentales para el establecimiento de 
comunidades de anfibios, sin embargo, para la mayoría de las especies no se ha 
evaluado ni el tipo de distribución ni su posible asociación con alguna estructura presente 
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en la quebrada. Estas investigaciones podrían elucidar requerimientos ecológicos para la 
supervivencia de especies, y ayudar a guiar las acciones de manejo y las estrategias de 
conservación en una región (Xavier & Napoli 2011). Por lo tanto, es importante recabar 
datos para esta zona protegida con alta influencia humana ya que esta información es 
vital para mantener un registro a través del tiempo. 

El objetivo de este trabajo fue (1) determinar el tipo de distribución que presentan los 
anfibios y reptiles a lo largo de las quebradas y (2) determinar si existe una relación entre 
el tipo de percha utilizada y la presencia de una especie determinada. Para esto se 
mantuvieron dos predicciones, siendo (1) la distribución de algunas especies será 
agregada, especialmente en el caso de los juveniles, ya que esto podría ser una 
estrategia de protección contra los depredadores (Watt et al. 1997) y (2), las especies 
tienen preferencia por algún tipo de percha que les confiere más ventajas, por lo que se 
observarán más frecuentemente en este tipo de percha (Vitt et al. 2009).  

Materiales y métodos 

Sitio de estudio. – La investigación se llevó a cabo del 17 al 19 de enero del 2017, en 
Rincón de Osa, Puntarenas, Costa Rica. Los datos se obtuvieron de la quebrada 
Aguabuena y uno de sus afluentes, el cual no cuenta con un nombre oficial.  

La Península de Osa se encuentra en la costa pacífica del sur de Costa Rica. Para la 
comunidad de Aguabuena, en Rincón de Osa, Holdridge et al. (1971) estimaron que la 
temperatura anual promedio está entre 26.4°C y 27.8°C con un promedio de 27.5°C y la 
precipitación promedio anual es de 3,909 mm (McDiarmid & Savage 2005) por lo que 
pertenece a la zona de vida del bosque tropical muy húmedo (Holdridge 1967). Holdridge 
et al. (1971) describen en detalle la vegetación y los suelos de 7 sitios en la proximidad de 
Rincón.  

Históricamente, los bosques de la Península de Osa han estado protegidos 
naturalmente debido a dificultades de acceso al área. Esta condición ha ayudado a 
mantener el área con una alta biodiversidad, incluyendo algunas especies endémicas y 
subespecies (Soto 1992). La herpetofauna de la Península de Osa ha sido muy estudiada 
(ver Savage 2002) y de forma más específica, McDiarmid & Savage (2005) hicieron un 
trabajo extensivo reconociendo la herpetofauna de la zona de Rincón de Osa.  

Toma de datos. - Se utilizó el método de transectos descrito por Crump y Scott (1994) 
y se realizaron búsquedas visuales de la herpetofauna durante 3 noches consecutivas. 
Durante estas noches se caminó por un transecto a lo largo de la quebrada durante dos 
horas, rastreando visualmente la herpetofauna. Cada lado de la quebrada se revisó desde 
el suelo hasta los 5 m de altura y desde el centro de la quebrada hasta 3 m hacia el 
bosque. Las horas de recolecta fueron aproximadamente entre 8 pm a 10 pm, mientras 
que la caracterización del hábitat respectivo para cada transecto se hizo en horas de la 
mañana. 

Cada individuo encontrado fue también capturado con el fin de determinar la especie, 
el sexo y el estadio de desarrollo. Los datos del sexo no fueron utilizados para el análisis 
estadístico debido al gran número de individuos juveniles con sexo indefinido. Asimismo 
se caracterizó el tipo de percha en el cuál se encontraba el individuo, describiéndolo 
según su naturaleza y con esto se obtuvieron 4 categorías; rama, roca, hoja o suelo. De 
igual forma se midió la distancia al suelo y a la quebrada desde la percha y se tomó su 
punto de posición satelital con un GPS Garmin 62.  
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Análisis estadístico. – El análisis se realizó únicamente en las especies que tuviesen 
números de recolecta mayores a 5 individuos para cada quebrada. Se evaluó el tipo de 
distribución que presenta en ambas quebradas por separado, tanto en la quebrada 
Aguabuena como en su afluente. Para determinar el tipo de agrupación según la especie 
y según el estadio de desarrollo, se realizó la prueba del vecino más cercano con el índice 
de Clark – Evans, a través del programa Quantum-GIS versión 2.18.  

Asimismo, con el fin de caracterizar la preferencia de una especie o estadio de 
desarrollo por cierto tipo de percha, se realizó una prueba de Chi cuadrado de 
homogeneidad. Para determinar el efecto de la especie o el estadio de desarrollo sobre la 
altura o distancia al agua a la cual se percha el individuo, se realizó un ANDEVA de dos 
vías a través del programa PAST versión 3. 

Resultados  

Se muestrearon 450 m en la quebrada Aguabuena y 320 m para su afluente. Se 
recolectaron en total 218 individuos de 12 especies, de las cuales, el 25% 
correspondieron a reptiles y el 75 % a anfibios. Las especies más abundantes fueron 
Smilisca sordida con 90 individuos, Incilius aucoinae con 86 individuos, Basiliscus 
basiliscus con 14 y Craugastor fitzingeri con 12 individuos (Cuadro 1). Estas 4 especies 
son las que se utilizaron para los análisis de distribución espacial.  

Las especies S. sordida y B. basiliscus mantuvieron una distribución agregada, para 
todos los estadios colectados. I. aucoinae presentó una distribución agregada por especie 
y para los individuos juveniles, sin embargo los adultos tuvieron una distribución uniforme. 
Finalmente C. fitzingeri mostró un patrón aleatorio tanto a nivel de especie como para los 
individuos adultos (Cuadro 2). 

Los individuos mantienen una distribución particular según la naturaleza de la percha, 
por lo que es más común encontrar a los adultos de S. sordida en piedras que en 
cualquier otro tipo de sustrato, lo mismo con los juveniles de I. aucoinae (Cuadro 3; X2 = 
131.12; g.l.= 9; p<0.001). S. sordida utiliza en menor cantidad las ramas y en mayor 
cantidad las hojas de lo que se esperaría, pero parece tener una preferencia por las rocas 
como percha principal. Por su parte, B. basiliscus nunca se vio perchado ni en rocas ni en 
el suelo, por lo que las ramas parecen ser su percha principal durante la noche. I. 
aucoinae no se observó utilizando ramas como percha y usa mucho más las rocas de lo 
esperado, siendo estas el sitio en el cual fue observado la mayor cantidad de veces. C. 
fitzingeri se observó que utiliza más las ramas y mucho menos las rocas de lo esperado, 
pero su percha principal sigue siendo las hojas (Fig. 1). 

S. sordida es la única especie en la que parece que los juveniles utilizan tipos de 
percha distintos a los adultos, los adultos usan menos hojas, y más piedras de lo 
esperado y los juveniles usan más hojas y menos piedras de lo esperado (Cuadro 3, 
Cuadro 4). Para el resto de las especies, los estadios utilizan indistintamente los tipos de 
percha (Cuadro 4). Finalmente, la especie a la cual pertenezca un individuo, sí influye en 
la distancia que el individuo tenga con la quebrada, sin embargo, el estadio de desarrollo 
por sí solo, no parece influenciar estas variables (Cuadro 3, Cuadro 5). 

Discusión 

Se observó una distribución agregada en S. sordida tanto a nivel de especie como 
entre adultos y entre juveniles. S. sordida es una especie nocturna e insectívora, que es 
especialmente abundante en la quebrada Aguabuena durante la estación seca. 
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McDiarmid & Savage (2005) observaron que los machos cantan sobre rocas desde el 
borde de la quebrada durante todo el año lo cual indica que el patrón observado no es 
único de la época seca. La agregación de esta especie podría ser principalmente debido a 
estrategias reproductivas o territoriales de la especie. 

Por su parte, Basiliscus basiliscus también presentó una distribución agregada para 
los estadios juveniles, que fueron la mayor parte de las capturas de esta especie. Los 
individuos de esta especie son diurnos, por lo que para esta especie lo que se evaluó fue 
la utilización de las perchas como sitio de descanso. Los juveniles de esta especie son 
insectívoros mientras que los adultos son omnívoros (McDiarmid & Savage 2005). Esta 
especie es abundante a lo largo de ríos y quebradas del área de Rincón y usualmente se 
encuentran en la vegetación a lo largo de quebradas (McDiarmid & Savage 2005). B. 
basiliscus también utiliza más las ramas de lo esperado y nunca se vio perchado en rocas 
ni en el suelo, esto podría ser también una estrategia para evitar depredación, debido a 
que a la altura del suelo son más susceptibles a mamíferos pequeños. 

Una gran mayoría de anfibios y reptiles no sobrevive para llegar a la madurez sexual, 
o una vez adultos, no sobreviven lo suficiente para producir descendencia. La 
depredación es la principal causa de mortalidad natural en las poblaciones y ocurre en 
cualquier periodo de la vida (Vitt et al. 2009). Se ha visto que las agrupaciones de los 
individuos durante el periodo de reposo funcionan como una estrategia contra la 
depredación empleada por esta especie. Las perchas deben entonces ser sitios en donde 
el individuo asegura no ser presa fácil de los depredadores (Watt et al. 1997). 

Craugastor fitzingeri mostró un patrón aleatorio tanto a nivel de especie como para los 
individuos adultos, que fueron el mayor número de colectas para esta especie. En esta 
especie los machos llaman desde las hojas a lo largo de ríos y quebradas y los bordes del 
bosque, usualmente a menos de 1 m de altura (McDiarmid & Savage 2005). La 
distribución aleatoria de esta especie podría deberse al bajo número de colectas con 
respecto a las otras especies, sin embargo también se puede deber a los hábitos de 
forrajeo de esta rana, la cual puede ser encontrada tanto dentro del bosque como en 
pastizales (Savage 2002). 

Agregaciones reproductivas y para dormir han sido registradas para otras especies, 
como Cochranella ignota (Restrepo & Naranjo 1999). Las mejores perchas de canto son 
un recurso importante que puede tener distribución restringida por lo que las especies 
tenderán a defender estos sitios (Ardila-Marín et al. 2007). De igual forma, sitios con 
mayor cantidad y heterogeneidad de perchas podrían significar sitios de mayor 
biodiversidad de herpetofauna y por lo tanto sitios de conservación de especies más 
efectivos (Xavier & Napoli 2011).  

Las especies de este estudio se distribuyen preferencialmente en cierto tipo de 
perchas, como es el caso de S. sordida que utiliza más las rocas como percha. Con 
respecto a la posible relación entre el estadio de desarrollo y el tipo de percha, S. sordida 
es la única especie del estudio en la que los juveniles utilizan tipos de percha distintos a 
los adultos. Debido a que la utilización de los recursos y los riesgos de depredación son 
generalmente relacionados al tamaño corporal, muchas especies atraviesan cambios en 
uso de hábitat o alimentación, estos cambios causan una fábrica compleja de diferentes 
interacciones ecológicas en las comunidades naturales (Werner & Gilliam 1984).  

El tamaño corporal es uno de los atributos más importantes de un organismo desde un 
punto de vista ecológico y de evolución (Werner & Gilliam 1984). El tamaño tiene una 
influencia predominante en los requerimientos energéticos de un animal, su potencial 
explotación de los recursos y su susceptibilidad a enemigos naturales. El tamaño por lo 
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tanto regula la forma en la que un organismo interactúa con su ambiente e influencia su 
fuerza y su interacción con otras especies (Werner & Gilliam 1984). 

Los animales no permanecen en un mismo sitio porque son sensibles a gradientes en 
los recursos y porque el riesgo varía según la localidad (Vitt et al. 2009). Los distintos 
tipos de percha en un sitio forman parte de la heterogeneidad ambiental que da lugar al 
establecimiento de distintas especies. Asimismo, la heterogeneidad ambiental es una 
variable que puede afectar los patrones de distribución de especies y se sabe que está 
asociado a riqueza de especies y composición de distintos grupos taxonómicos 
(MacArthur & MacArthur 1961, Parris 2004). El aumento de la herpetofauna en algunos 
sitios se ha relacionado con el aumento de la heterogeneidad de la vegetación (Ríos-
López & Aide 2007). 

De acuerdo con los datos obtenidos en este estudio, S. sordida y B. basiliscus 
mantienen una distribución agregada en todos sus estadios de desarrollo. Asimismo, las 
cuatro especies del estudio presentan una preferencia por un tipo de percha particular y 
finalmente, la distancia al agua que tenga el individuo depende de la especie a la cual 
pertenezca. Sin embargo, el estadio de desarrollo no afecta ni la distancia al agua que 
tenga el individuo ni la altura a la cual se encuentre perchado. 
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Cuadros y Figuras  

Cuadro 1. Abundancia de las especies de anfibios y reptiles encontradas en dos 
quebradas de Rincón de Osa 

Clase Familia Especie 
Quebrada 

Total 
Agua Buena Afluente 

Amphibia Hylidae Smilisca sordida 80 11 91 
Bufonidae Rhinella marina 1 0 1 

Incilius aucoinae 86 0 86 
Leptodactylidae Leptodactylus fragilis 0 1 1 

Leptodactylus savagei 0 1 1 
Craugastoridae Craugastor stejnegerianus 0 1 1 

Craugastor fitzingeri 3 9 12 

Pristimantis ridens 0 1 1 
Reptilia Colubridae Leptodeira septentrionalis 4 2 6 

Corytophanidae Basiliscus basiliscus 2 12 14 
Polychrotidae Norops polylepis 0 4 4 

  
Total 176 42 218 

 

Cuadro 2. Tipos de distribución según la especie y la quebrada 

Sitio Especie Estadio n Índice Z p Distribución 

Aguabuena Smilisca sordida Ambos 79 0.27 -12.46 < 0.01 Agregada 

Adulto 51 0.34 -9.02 < 0.01 Agregada 

Juvenil 28 0.19 -8.18 < 0.01 Agregada 

Incilius aucoinae Ambos 86 0.20 -14.14 < 0.01 Agregada 

Adulto 5 1.55 2.34 < 0.05 Uniforme 

Juvenil 81 0.03 -16.75 < 0.01 Agregada 

Afluente Smilisca sordida Ambos 11 0.09 -5.74 < 0.01 Agregada 

Juvenil 11 0.09 -5.74 < 0.01 Agregada 

Basiliscus basiliscus Ambos 12 0.51 -3.21 < 0.01 Agregada 

Juvenil 11 0.64 -2.29 < 0.05 Agregada 

Craugastor fitzingeri Ambos 9 1.17 0.98 > 0.10 Aleatoria 

Adulto 7 0.99 -0.04 > 0.10 Aleatoria 

 

 

 

  



 

 

Cuadro 3. Número de individuos por 
especie 

 

 

 
Figura 1. Número de individuos por percha según la especie

 
Cuadro 4. Resultados de chi cuadrado de homogeneidad
percha. 

 
 

Especie 

Smilisca sordida 

Incilius aucoinae 

Craugastor fitzingeri 

Basiliscus basiliscus 

 

Especie 

Smilisca sordida 

Incilius aucoinae 

Basiliscus basiliscus 

Craugastor fitzingeri 

Número de individuos por tipo de percha según el estadio de desarrollo y la 

Número de individuos por percha según la especie 

Resultados de chi cuadrado de homogeneidad para las especies y el tipo de 

 

Estadio Hoja Roca Rama

adulto 3 37 2 

juvenil 16 18 1 

adulto 0 5 0 

juvenil 3 59 0 

adulto 3 2 3 

juvenil 2 0 0 

adulto 0 0 1 

juvenil 3 0 9 

X2 g.l 

15.56 3 

1.82 2 

0.33 1 

3.67 3 

126 

de desarrollo y la 

 

para las especies y el tipo de 

ama Suelo 

 8 

 5 

 0 

 19 

 2 

 0 

 0 

 0 

p 

<0.01 

>0.10 

>0.10 

>0.10 
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Cuadro 5. Efecto de la especie o el estadio de desarrollo en la distancia al agua y la 
altura de la percha  

 

  

Factor Variable Suma cuadrados g.l Promedio cuadrados F p 

Especie Distancia 40902.6 3 13634.2 8.37 < 0.001 

Estadio Distancia 57.8544 1 57.8544 0.03551 > 0.500 

Especie*Estadio Distancia 28427.9 3 9475.96 5.817 < 0.001 

Especie Altura 104630 3 34876.6 1.665 > 0.500 

Estadio Altura 39073.7 1 39073.7 1.865 > 0.500 

Especie*Estadio Altura 38027.9 3 12676 0.6051 > 0.500 
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Distribución térmica y efecto de la actividad física sobre la temperatura 

superficial en Molossus molossus (Molossidae) y Myotis nigricans 

(Vespertilionidae), Chiroptera 

Ximena Obregón-Apéstegui 

Coordinador: Bernal Rodríguez-Herrera 

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; marie271992@gmail.com 

El aumento de la temperatura en el cuerpo de los animales podría ser fisiológicamente 
peligroso debido a la delicadeza de los equilibrios metabólicos. Por lo tanto, las especies presentan 
diferentes mecanismos de enfriamiento para controlar su temperatura. El objetivo de esta 
investigación es conocer cómo se distribuye el calor sobre el cuerpo de dos especies de 
murciélagos insectívoros (Molossus molossus (Molossidae) y Myotis nigricans (Vespertilionidae)), y 
determinar si la temperatura superficial varía según la actividad física que realicen. Se utilizó una 
cámara térmica para medir valores de temperatura en seis partes del cuerpo: área dorsal, área 
ventral, ala derecha ventralmente, ala derecha dorsalmente, rostro y uropatagio. A los individuos 
de ambas especies capturados se les midió la temperatura luego de estar en la bolsa de tela 
reposando (pseudoreposo) y nuevamente luego de se desplazaron durante 1 minuto dentro de un 
recinto cerrado. Los resultados indican que independientemente de si se mide la temperatura en 
pseudoreposo o luego de la actividad física, la temperatura superficial en ambas especies se 
concentra principalmente en el tronco (pecho, abdomen y espalda). La actividad física sí produjo 
un aumento de temperatura en estas partes, el cual no se encuentra relacionado con el tamaño ni 
el sexo de los individuos.  

Palabras clave: calentamiento, homotermia, movimiento, termorregulación, pseudoreposo 

Según el mecanismo de termorregulación utilizado, los animales pueden catalogarse 
en homotérmicos o heterotérmicos. Los homeotermos utilizan la energía obtenida a través 
de la dieta para invertir en procesos de termorregulación, mientras que los heterotérmicos 
cambian su actividad física según sus requerimientos metabólicos y la temperatura 
ambiental (Altringham 1996). Varios investigadores han reportado que para la mayoría de 
los animales resulta más peligroso experimentar un aumento de unos cuantos grados de 
calor en su temperatura corporal, que la equivalente disminución de temperatura (Cowles 
1939, 1940, 1944 en Reeder & Cowles 1951). El sobrecalentamiento puede causar 
muerte celular y se ha relacionado con problemas como la esterilidad, sobretodo en 
machos (Reeder & Cowles 1951).  

 Los murciélagos del trópico, como el resto de mamíferos que se desarrollan en estas 
latitudes, no experimentan cambios drásticos en la temperatura ambiental. Sin embargo, 
la actividad física podría aumentar el calor corporal, alcanzando temperaturas peligrosas, 
debido a la rapidez neuromuscular que requieren cierto tipo de actividades, como por 
ejemplo el vuelo en chirópteros. Para evitar esto, los murciélagos utilizan la homotermia, 
termoregulandorse al forrajear, huir de depredadores y realizar despliegues reproductivos 
(Reeder & Cowles 1951, Altringham 1996).  

Aspectos como la capacidad calorífica en reposo, zona neutral térmica, disminución 
del metabolismo, temperatura ambiental y temperatura rectal, han sido investigadas 
anteriormente (Burbank & Young 1934, Pearson 1947, Reeder 1949, Scholander et al. 
1950, Bartholomew et al. en Altringham 1996, Zubaid, McCracken & Kunz 2006). No 
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obstante, el efecto de la actividad física sobre la temperatura y distribución de calor en el 
cuerpo de los murciélagos, son temas poco estudiados hasta el momento.  

Por esta razón, decidimos realizar la presente investigación, con el objetivo de 
conocer cómo se distribuye el calor sobre el cuerpo de dos especies de murciélagos 
insectívoros (Molossus molossus (Molossidae) y Myotis nigricans (Vespertilionidae)) y 
determinar si la temperatura superficial varía según la actividad física que realicen. 
Proponiendo que esta variación existe, se predice que la actividad física aumenta la 
temperatura superficial de los murciélagos, debido a una mayor irrigación sanguínea. 
Adicionalmente, se evalúa el efecto de dicha actividad en diferentes partes del cuerpo, así 
como la relación entre la temperatura y caracteres fisiológicos de los individuos.  

Materiales y Métodos 

Sitio de estudio.-La investigación se realizó en la comunidad de Agua Buena de 
Rincón, en el cantón de Osa, en medio de la reserva Forestal Golfo Dulce, Puntarenas 
(8°42´1.60” N 83°30´ 50.40”O; 70 m.s.n.m). Esta comunidad es parte del Área de 
Conservación Osa, presenta Bosque Muy Húmedo Tropical predominando entre 
pequeñas fincas agropecuarias y pequeñas casas de habitación de la zona. 

Especies de estudio.- Molossus molossus y Myotis nigricans son las dos especies de 
murciélagos insectívoros más comunes en la zona (Fig.1) Ambas especies se desarrollan 
en zonas bajas del país y presentan actividad alta al anochecer (Reid 1997). .  

 M. molossus utiliza como refugios los techos de casas, hojas de palma o troncos 
huecos y se alimenta principalmente de coleópteros. Además, forma colonias de hasta 
300 individuos y tolera temperaturas de hasta 40°C durante el día (Reid 1997). M. 
nigricans se refugia en cuevas, troncos huecos o áticos, y su alimentación incluye polillas. 
Esta especie forma colonias aún más grandes (de hasta 1000 individuos) muy agrupadas, 
con machos independientes y suelen cambiar el sitio de refugio cada noche (Reid 1997). 

Diseño experimental.- Del 13 al 15 de enero de 2017 capturamos los murciélagos 
colocando 2 redes de niebla (2.5x9m) alrededor de las casas, en donde previamente se 
habían identificado refugios de ambas especies. Todos los individuos capturados fueron 
colocados en bolsas de tela y llevados al laboratorio. Inicialmente se tomaron las 
siguientes medidas corporales para cada individuo: peso (g), longitud del antebrazo (mm), 
sexo y estado reproductivo (“No Reproductivo” o “Escrotado”, y las hembras preñadas 
fueron liberadas). Luego se volvieron a colocar en la bolsa de tela para procurar un estado 
de pseudoreposo antes de iniciar con el experimento de temperatura superficial.  

Para el experimento de temperatura superficial se establecieron dos tratamientos, 
según el estado físico de los individuos: pseudoreposo y actividad física. Se inició con los 
individuos en pseudoreposo, utilizando una cámara térmica (marca, modelo e 
incertidumbre) para medir la temperatura en las siguientes seis partes del cuerpo: área 
dorsal, área ventral, ala derecha ventralmente, ala derecha dorsalmente, rostro y 
uropatagio (Fig. 2). Para esto, se enfocó la cámara en la zona más cálida de cada parte 
(zona más clara) y se anotó los valores como medidas en pseudoreposo. 

 Posteriormente los individuos entraban al tratamiento de actividad física, el cual 
consistió en liberar a los murciélagos y mantenerlos en constante movimiento durante un 
minuto. Para M. nigricans se liberó los individuos dentro de una habitación cerrada de 
aproximadamente 3X2 m, los cuales volaron de un lado a otro durante 1 minuto. Para M. 
molossus la actividad física tuvo que ser modificada, debido a que esta especie se 
desplaza a altas velocidades, impidiéndole volar en un sitio tan pequeño como el 
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disponible. Por lo tanto, los individuos de M. molossus eran liberados en el piso en donde 
se arrastraban utilizando las patas y los antebrazos, durante 1 minuto.  

Una vez finalizada la actividad, los individuos de ambas especies eran recapturados e 
inmediatamente se repetían las mismas mediciones de temperatura superficial realizadas 
anteriormente (área dorsal, área ventral, ala izquierda ventralmente, ala izquierda 
dorsalmente, rostro y uropatagio).  

Análisis estadístico.- Para analizar las variaciones de temperatura que experimentaron 
los murciélagos después de la actividad física, se realizaron pruebas T pareadas entre los 
valores de temperatura de cada una de las partes del cuerpo según el tratamiento 
(pseudoreposo y actividad). Para las partes que sí presentaron diferencias se realizaron 
correlaciones lineares (Pearson) para evaluar si existía una relación entre las medidas de 
tamaño corporal (peso y longitud del antebrazo) y la temperatura superficial corporal. 

Resultados 

En total se capturaron 83 individuos, 55 de M. molossus y 28 de M. nigricans, las 
medidas corporales por especie se resumen en el Cuadro 1. Para ambas especies el 
patrón de calor superficial se mantuvo relativamente constante entre tratamientos (Fig. 3), 
variando significativamente solo en la parte central del cuerpo. En M. nigricans la actividad 
física produjo un aumento en la temperatura de ambos lados del cuerpo, dorsal (T=2.93, 
g.l=27, p=0.007), y ventral (T=2.35, g.l=27, p=0.028) (Cuadro 2); mientras que para M. 
molossus se registró un aumento únicamente para el área dorsal del cuerpo (T=2.61, 
g.l=54, p=0.01) (Cuadro 3). 

Los resultados de la correlación de Pearson, indican que el tamaño de los individuos 
(peso y largo de antebrazo) y los valores de temperatura superficial no se encuentran 
estadísticamente relacionados (Cuadro 4).  

 Discusión 

 El pecho y el abdomen fueron las partes del cuerpo que se mantuvieron 
superficialmente más caliente para ambas especies, en el estado de pseudoreposo (Fig. 
3). Este resultado es esperable, ya que en esta zona se encuentran la mayoría de 
órganos internos y la desarrollada musculatura pectoral que caracteriza a este grupo de 
mamíferos voladores. El segundo valor de temperatura más alto durante el pseudoreposo 
fue el dorso de las alas (Fig. 3). A pesar de que estas estructuras cuentan con una alta 
proporción superficie/ volumen, durante el pseudoreposo, los murciélagos se encuentran 
con las alas recogidas, formando pliegues que engloban una pequeña capa de aire; este 
microambiente evita la pérdida de calor de la estructura, aumentando su capacidad 
calorífica (Bartholomew et al. en Altringham 1996).  

La temperatura registrada durante el pseudoreposo para estas y todas las otras partes 
del cuerpo en M. molossus fue en promedio 1 º C mayor que en M. nigricans (Cuadro 2 y 
Cuadro 3). Esta diferencia podría estar relacionada con el tamaño de las especies 
(Cuadro 4) y la zona neutral térmica (energía mínima empleada al regular la temperatura 
corporal), la cual suele variar entre especies de familias no emparentadas 
filogenéticamente como las evaluadas (Zubaid, McCracken & Kunz 2006). Según este 
concepto, especies pequeñas como M. nigricans pierden calor con facilidad, por lo que 
requieren alimentarse con mayor regularidad; mientras que especies de mayor tamaño 
corporal como M. molossus no se enfrían tanto, por lo que pueden alimentarse con menos 
frecuencia (Altringham 1996). Aunque ambas especies son insectívoras, es probable M. 
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nigricans tenga la capacidad de elegir recursos más alimenticios, que suplan los niveles 
energéticos que requiere para termoregularse. Esto explicaría por qué no existe una 
correlación entre el tamaño corporal de estos individuos y su temperatura superficial 
(Cuadro 4) (Altringham 1996). 

  Las partes más afectadas térmicamente después de realizar actividad física son el 
dorso y el lado ventral del cuerpo (Fig. 3). Este resultado indica que partes muy 
importantes para la locomoción de los murciélagos, como las alas y el uropatagio, no se 
afectan térmicamente por el aumento en la circulación debido a la actividad física. Cuando 
el ala está extendida, la transferencia de calor se da entre esta parte del cuerpo y el 
medio, pero al estar en movimiento, la convección del aire hace que estas partes con 
mayor área expuesta y poco volumen se enfríen con más facilidad (Neuwailer 2002). Esta 
termorregulación natural podría ser una de las razones por las cuales la temperatura 
superficial de las alas y el uropatagio no aumentó significativamente, aun cuando estas 
partes se activaron durante el movimiento (Fig. 3).  

 Adicionalmente, Neuwailer (2000) afirma que los murciélagos cuentan con una 
adaptación especial para controlar la circulación corporal según la actividad que realicen. 
Esta consiste en una anastomosis, conexión directa entre venas y arterias, que permite el 
paso de sangre entre el cuerpo y algunas secciones de la vascularización de la 
membrana alar. Esta unión está regulada por un esfínter que permite la salida de la 
sangre hacia las alas cuando el murciélago está en vuelo, permitiendo el movimiento 
activo y evitando la pérdida de calor que representa expandir la membrana ante el viento 
(Neuwailer 2000). Una vez que el murciélago detiene el movimiento de sus extremidades, 
el cierre del esfínter permite el pliegue de las alas, cortando la circulación que irriga estas 
partes del cuerpo. Esto genera que la circulación se concentre en el tronco del individuo, 
aumentando la temperatura superficial en dorso y parte ventral, tal y como lo describen 
los resultados (Fig. 3). Este mismo sistema explica lo complicado que resulta detectar 
algún aumento en el grado de temperatura de las alas. Durante el movimiento, la 
temperatura superficial alar podría ser significativamente mayor que al estar en 
pseudoreposo; pero al manipular los individuos para fotografiarlos con la cámara térmica, 
estos pliegan las alas, produciendo dicho cierre circulatorio y perdiendo el calor de las 
alas al instante (Neuwailer 2000).  

Además, según Kluger y Heath (1969) las alas funcionan como estructuras 
vasodilatadoras que liberan el exceso de calor al medio. Los resultados obtenidos (Fig 3.) 
reafirmar esta función, ya que los valores de temperatura alar no variaron entre 
tratamientos, sugiriendo que el exceso de calor producido por la actividad física, se disipa 
efectivamente a través de estas estructuras. Esto permite sugerir que los murciélagos no 
son térmicamente homogéneos. La parte central del cuerpo cuenta con una temperatura 
superficial mayor, la cual sí aumenta con la actividad física. Por su parte las alas, el 
uropatagio y el rostro no retienen tanto calor y tampoco se ven afectadas 
significativamente por la activación corporal. 

En M. molossus la actividad física también aumentó la temperatura superficial tanto en 
el dorso como en el vientre, sin embargo, las pruebas encontraron diferencias 
significativas únicamente para el dorso (Cuadro 3). Esto pudo deberse a que como se 
explicó en la metodología, el espacio disponible para el experimento era más pequeño 
que el requerido por la especie para volar; por lo tanto, la actividad física consistió en 
arrastrarse por el suelo del laboratorio. Esta superficie es de cerámica, material que 
resulta frío al tacto, generando que el desplazamiento boca abajo enfriara la parte ventral 
del cuerpo de los Molossus. Por esto, se sugiere que para futuras investigaciones se 
procure un sitio experimental adecuado, que permita el vuelo, independientemente de la 



 

132 
 

especie con la que se trabaje. También, resulta pertinente evaluar, si un minuto de 
actividad es un tiempo representativo para calentar verdaderamente el cuerpo, o si éste 
dependerá de la especie, el tipo de actividad y el esfuerzo requerido. 

En conclusión, el calor superficial de M. nigricans y M. molossus al estar en 
pseudoreposo se concentra en el tronco del cuerpo, y podría estar predeterminado 
metabólicamente por la necesidad de enfriamiento, al refugiarse en sitios que alcanzan 
altas temperaturas durante el día. La actividad física aumenta la temperatura superficial 
en ambas especies, especialmente en las partes con mayor actividad circulatoria como lo 
son el pecho y la espalda. Este aumento podría regularse por mecanismos de disipación 
de calor a través de las alas, rostro y uropatagio.  
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Cuadros y Figuras 

 

Figura 1. Especies de estudio: Molossus molossus (Molossidae) (izq.) y Myotis nigricans 
(Vespertilionidae) (der.) 

 

 

 

Figura 2. Fotos con cámara térmica de las seis partes del cuerpo medidas 
superficialmente: A) área ventral cuerpo; B) área dorsal cuerpo; C) ala derecha ventral; D) 
ala derecha dorsal; E) rostro; F) uropatagio.  
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Cuadro 1. Medidas corporales y número de machos y hembras capturados por especie 
(*:10 machos escrotados). 

Especie Peso (g) Antebrazo (mm) Hembras Machos 

Molossus molossus 13.61 ± 3.91 35.36  ± 1.62 35 20* 

Myotis nigricans 11.40 ± 5.18 35.22  ± 1.47 18 10 

 

Cuadro 2. Promedios ( ± error estándar) y Prueba T-pareada para distribución t de 
Student, indicando diferencias de temperatura superficial (°C) en Myotis nigricans, antes y 
después de actividad física, según la parte del cuerpo. Aumento significativo en el área 
dorsal y área ventral del cuerpo.  

 

Parte del cuerpo 

Temperatura (°C) según estado físico Prueba T 

(g. l=54) 

p 

Pseudoreposo Activo  

Cuerpo dorsal 33.09  ± 1.45 34.76  ± 1.59 2.93 0.007 

Cuerpo ventral 34.21  ± 0.96 35.35  ± 1.51 2.35 0.028 

Ala dorsal 33.95  ± 0.99 33.24  ± 1.77 0.51 0.61 

Ala ventral 32.91  ± 1.28 33.15  ± 1.53 0.43 0.67 

Rostro 32.94  ± 1.65 33.94  ± 1.30 1.69 0.10 

Uropatagio 33.55  ± 1.08 33.57  ± 1.22 0.08 0.93 

 

Cuadro 3. Promedios ( ± error estándar) y Prueba t-pareada para distribución t de 
Student, indicando diferencias de temperatura superficial en Molossus molossus, antes y 
después de actividad física, según la parte del cuerpo. Aumento significativo únicamente 
en el área dorsal del cuerpo. 

 
Parte del cuerpo 

Temperatura (°C) según estado físico Prueba T 
(g. l=54) 

 

Pseudoreposo Activo p 

Cuerpo dorsal 34.47  ± 2.34 36.06  ± 1.91 2.61 0.01 

Cuerpo ventral 35.16  ± 2.10 36.02  ± 1.84 1.56 0,124 

Ala dorsal 34.92  ± 1.56 35.02  ± 1.69 0.23 0.81 

Ala ventral 34.46  ± 1.89 34.59  ± 1.66 0.29 0.77 

Rostro 33.90  ± 2.22 34.33  ± 1.75 0.77 0.44 

Uropatagio 34.46  ± 2.05 34.76  ± 1.87 0.70 0.49 
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Cuadro 4. Valores de correlación de Pearson entre la temperatura superficial y dos 
variables corporales: peso y longitud del antebrazo. Variables no correlacionadas con la 
temperatura superficial de los individuos 

Especie Variable corporal r g.l. p 

M. molossus 
Peso 0.27 54 0.046 

Longitud del antebrazo 0.15 54 0.28 

M. nigricans 
Peso 0.07 27 0.70 

Longitud del antebrazo 0.58 27 >0.01 

     

 



 

 

Figura 3. Distribución de temperatura superficial en el cuerpo de M. nigricans (arriba) y M. 
molossus (abajo) según el estado físico (Pseudoreposo o Activo).

 

 

Distribución de temperatura superficial en el cuerpo de M. nigricans (arriba) y M. 
molossus (abajo) según el estado físico (Pseudoreposo o Activo). 
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Distribución de temperatura superficial en el cuerpo de M. nigricans (arriba) y M. 
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Llamadas de alarma en aves: Influencia de la estructura y la secuencia del 

mensaje en la respuesta 

Geovanna Rojas-Malavasi 

Coordinador Luis Sandoval 

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; geoo.roojas@gmail.com 

Analizamos la respuesta de las aves ante distintos playbacks del soterré Cantorchilus 
semibadius al alterar dos características de las llamadas de alerta: la secuencia (o tasa de señal) y 
la estructura de cada señal en términos del número de elementos de llamada en cada una. La 
respuesta a los tres tratamientos y el control (puestos en orden aleatorio), los medimos al contar 
durante los 5 min de estímulo emitidos por un parlante: cuanto tardaban estas en responder, en 
emitir sus propios cantos, la distancia a la cual se aproximaban y el número de individuos y 
especies. Esto, dentro de un radio de 5 m que trazamos alrededor del parlante mientras nos 
situábamos a 8 m. Obtuvimos que las aves solo respondieron distinto al control en los playbacks 
con las llamadas de alerta no alteradas, esto para todas las variables, menos en la distancia de 
aproximación que no varió en ninguno con respecto al control. Pensamos que al ser estos 
estímulos poco comunes y poco familiares no son fácilmente identificables y podrían producirse 
solamente para contrarrestar los efectos del ruido entre otros factores. Para estas aves las 
variaciones en las llamadas de alarma no parece indicar mayores amenazas.  

Palabras clave: soterré, alerta, tasa de señal, elementos, comunicación acústica.  

La comunicación se define como un intercambio de información entre un emisor y un 
receptor, y puede ir dirigida hacia cualquier individuo o específicamente hacia miembros 
de la misma especie (Megela et al., 2003). En general la comunicación acústica pueden 
contener mensajes para evadir depredadores, forrajear, para las crías o cortejo (Megela et 
al., 2003 Pueden ser mensajes más largos y melodiosos con una gran variedad de notas 
como los cantos (Clarke et al., 2016) o ser elementos acústicos más sencillos y breves 
como las llamadas (Wilson & Mennill, 2011; Rek & Osiejuk, 2013; Mendez & Sandoval, 
2017). Las llamadas pueden presentar diferente secuencia o tasa emisión según la 
información que se desee transmitir; y pueden variar también la estructura, es decir, de 
cuantos elementos de llamada están conformadas cada una de las señales (Wilson & 
Mennill, 2011; Rek & Osiejuk, 2013). Lo cual da mucha versatilidad a las llamadas a la 
hora de transmitir mensajes (Sandoval et al., 2016; Wilson & Mennill, 2011) y según el 
entorno en el cual sean emitidos (Wiley, 2006).  

El uso de llamadas de alarma en vertebrados está muy difundido (Zuberbühler 2009), 
y éstas pueden ser reconocidas incluso por individuos de otras especies (Fallow et al., 
2011) por lo cual presentan un gran carácter adaptativo. En estudios realizados en 
Norteamérica con carboneros (Poecile atricapillus) donde se modificaron la secuencia de 
las llamadas (Wilson & Mennill, 2011), así como las tasas de llamadas (Templeton et al., 
2005) se encontró que incrementaron la respuesta en comparación a llamadas sin 
modificar. Por tanto, en este experimento vamos a comprobar si cambios en la secuencia 
y en la estructura de las señales de las llamadas de alarma del soterré Cantorchilus 
semibadius (Salvin, 1870) influyen en la respuesta de las aves. Esperamos que la 
respuesta aumente al duplicar la estructura y la secuencia de las llamadas de alarma.  
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Materiales y métodos 

Sitio – Ubicamos los territorios de soterrés presentes en los alrededores de la Estación 
Interdisciplinaria Osa Golfo Dulce, ubicada en Rincón de Osa (coordenadas). Tomamos 
datos de nueve territorios durante el día 12 de enero 2017 entre las 06:30 h – 10:30 h y en 
los días siguientes medimos cinco territorios más para un total de 14 territorios. 

Playbacks – Creamos los estímulos utilizando el programa de edición de sonidos 
Adobe Audition 1.0. Para esto utilizamos grabaciones previas de las llamadas de alarma 
de C. semibadius realizadas con una grabadora Marantz PDM 661 y un micrófono 
Sennheiser ME 66. Posteriormente, filtramos el ruido ambiental con el mismo programa 
usando la función FFT con límite inferior a 1kHz y un límite superior a 9kHz. Con esta 
grabación hicimos tres playbacks de 2 minutos cada uno: (1) llamadas de alarma a una 
tasa y cantidad de elementos normal (estímulo normal), (2) llamadas con igual cantidad 
de elementos pero al doble de la tasa (estímulo con estructura normal doble secuencia), y 
(3) llamadas con doble cantidad de elementos pero a una tasa normal (estructura doble 
secuencia normal; Fig. 1). Para el primer estímulo creamos un estímulo que contenía siete 
elementos por llamada y separados cada cinco segundos. Para el segundo estímulo 
redujimos a la mitad el tiempo que separan cada señal de siete elementos. Para el tercer 
estímulo mantuvimos el tiempo que separan cada señal en 5 segundos pero duplicamos 
la cantidad de elementos en cada llamada. Finalmente creamos dos minutos de 
tratamiento de control, normalizando el sonido a -1dB con el programa Adobe Audition 
1.0. Los estímulos se reprodujeron a 80 dB medido a un metro de distancia usando un 
sonómetro Sper Scientific Modelo 850014 Mini sound meter en respuesta rápida A. 

Muestreo – Colocamos en cada uno de los 14 territorios de C. semibadius un parlante 
Anchor AN-Mini 100-12 000 Hz. El parlante lo colocamos entre 0.3 y 2 m de altura 
conectado a un Ipod nano marca Apple, donde guardamos los playbacks creados y 
elegíamos para reproducir alguno de los 4 tratamientos. El orden de los tratamientos 
emitidos no fue siempre el mismo, sino que se varió con el fin de minimizar el efecto de 
orden, y se hizo de modo en que se repitieran lo menos posible las distintas 
combinaciones de estímulos. Emitimos cada estímulo durante 2 minutos y en ese tiempo 
medimos: (1) mínima distancia de aproximación al parlante, en metros; (2) tiempo de la 
primera vocalización, en segundos; (3) tiempo de aproximación dentro de un radio de 5 m 
del parlante, en segundos; (4) número de individuos que llegaron, y (5) número de 
especies. Dejábamos un tiempo de reposo de 5 minutos entre estímulos para permitir que 
las aves se recuperaran y regresaran a sus actividades normales.  

Análisis estadístico – Se realizó un análisis de componentes principales para agrupar 
las variables respuesta: distancia de aproximación, tiempo de vocalización, tiempo de 
aproximación, número de individuos y número de especies en dos componentes. El 
primer componente que llamamos “agresividad” agrupó las variables: número de especies 
y número de individuos (r=0.55), tiempo de aproximación (r=0.51) y tiempo de 
vocalización (r=0.91). Esta variable generada explica un 56.2% de la variación en las 
cinco respuestas originales. El segundo componente solamente agrupó la distancia 
mínima de acercamiento (r=0.97) y explicó un 20.3% de la variación en ésta. Estos 
componentes constituyen las variables dependientes del modelo, es decir, las respuestas. 
Cada componente se analizó en un modelo lineal de efectos mixtos cuyas variables 
independientes fueron el tratamiento que tenía cuatro niveles (control, estructura y 
secuencia normal, doble estructura secuencia normal, estructura normal doble secuencia) 
y una variable aleatoria que era el territorio muestreado. Esto con el fin de atenuar la 
variación adicional que ocasionó las diferencias de respuesta en los territorios, debido a 
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que cada uno de estos estaba en sitios muy diferentes. Algunos estaban junto a ríos y 
variaba la cantidad de vegetación en cada altura, por lo cual esto podría afectar el grado 
de transmisión de los tratamientos (Broom & Slabbekoorm, 2005). Los análisis se 
realizaron en JMP (version 13.0; SAS Institute, Cary, NC, U.S.A.).  

Resultados 

Las especies principales de aves que llegaron en respuesta al estímulo se reportan en 
el cuadro I. La variable respuesta creada de agresividad varió con respecto al control en 
los tratamientos de estructura con secuencia normal y doble estructura con secuencia 
normal (F = 4.4, gl=3, 36, p= 0.009). Mientras que el tratamiento de estructura normal con 
doble secuencia no varió con respecto al control ni entre tratamientos, como se muestra 
en la Fig 2. La distancia de aproximación representada por el componente 2 no varió con 
respecto al control en ninguno de los tratamientos (F=1.1, gl=3,36, p=0.36; Fig 2).  

Discusión  

Obtuvimos una tendencia a que las aves respondieran más “agresivamente” al 
estímulo con la secuencia y estructura normal. No parece que cambiar la secuencia y 
estructura de la llamada de alarma en C. semibadius haga que las aves respondan más 
“agresivamente”, porque las respuestas que obtuvimos no indicaron que las aves se 
sintieran bajo una amenaza mayor al hacer estas modificaciones al canto normal. Este 
resultado contradice lo que nosotros esperábamos, porque en las aves norteamericanas 
de la familia Paridae se ha estudiado este tema, y han probado que cambios en la 
estructura o secuencia de los cantos sí comunican mensajes acerca del tamaño del 
depredador (Courter & Ritchison, 2010) o indican el tipo de peligro que se trata (Wilson & 
Mennill, 2011). Así que deben existir otras razones distintas que sean las que ocasionen 
que estas aves modifiquen sus llamadas de alerta, y una de ellas puede ser el nivel de 
ruido (Broom y Slabbekoorn, 2005). En estudios en los cuales se ha ahondado en este 
factor determinaron que la redundancia (cambiar la estructura aumentando la cantidad de 
elementos de llamada), es un modo de mantener un mensaje comprensible a pesar del 
ruido, que las aves y otros animales pueden emplear (Potash, 1972). Otras características 
de las llamadas de alarma pueden cambiarse debido a la influencia de ruido 
antropogénico, de otras aves o de otros organismos, como la secuencia (Wiley, 2006). La 
secuencia también cambia en relación al ruido, una mayor secuencia haría más probable 
que un sonido emitido por las aves se escuche en medio del ruido (Wiley, 2006). Por 
tanto, cambiar estos parámetros contribuyen a que el mensaje que se intenta transmitir 
pierda menos integridad y no deberían responden al tipo de depredador que amenace a 
las aves (Wiley, 2006). Solamente estamos tomando en cuenta el mensaje emitido y las 
respuestas observables, no tenemos conocimiento de si ese mensaje llega idéntico a 
como nosotros lo emitimos a los receptores (Wiley, 2006). Por factores que podrían incluir 
las diferencias de transmisión del sonido según el hábitat (Brumm & Slabbekoorn, 2002) o 
la distancia a la cual se encontraban las otras aves, receptoras del mensaje.  

Otro factor que reduce la detectabilidad y la respuesta de las señales, es que los 
tratamientos que fueron manipulados con el programa, que tenían una mayor tasa y una 
mayor estructura pudieron resultar inciertos o poco familiares (Wiley, 2006) dado que los 
cambios en la estructura y secuencia son poco usuales en estas aves. Así que bajo esta 
premisa hay dos opciones: que las aves sean capaces de discernir que son manipuladas 
artificialmente o que, al ser muy poco usuales, las aves no tengan muy claro cuál reacción 
deberían tener ante estos estímulos. En este caso, puede ser que la capacidad de 
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reconocer llamados de alerta con variaciones en su estructura y secuencia haya sido 
aprendida en algunas aves (Broom y Slabbekoorn, 2005), pero no en la mayoría. Por 
tanto, esto pudo haber afectado en la respuesta de agresividad en los tratamientos de 
doble estructura y doble secuencia. También, es posible que la capacidad de reconocer 
llamadas de alerta con mayor estructura y secuencia la tengan aves de la misma especie 
sin necesidad de aprenderla (Broom y Slabbekoorn, 2005), pero que no sea así para las 
otras especies. Tanto los individuos de la misma especie o de otras especies en aves, en 
general, se ha visto que pueden reconocer llamadas con cambios en la secuencia y 
estructura si lo han aprendido (Fallow et al., 2011). Por tanto, puede ser que en la 
población que estudiamos, las aves no hayan aprendido a responder a estas llamadas de 
alarma modificadas en sus territorios y que por esta razón la respuesta de las aves ante 
los playbacks no haya sido la que esperábamos. En síntesis, aunque puedan reconocer 
en menor proporción a las variaciones en la estructura y la secuencia, podrían responder 
más al canto normal por el simple hecho de que lo reconocieron más rápida y fácilmente 
(Wiley, 2006).  

 La distancia de aproximación no varió con respecto al control ni entre tratamientos, 
por lo cual este factor no respondió como predijimos a los tratamientos y el control. 
Contrario a lo que se ha visto en otros estudios realizados con P. atricapillus, que no 
solamente las aves de la misma especie comprenden las llamadas, sino que se acercan 
más o menos según el grado de peligro que éstos comuniquen cambiando estructura y 
secuencia (Templeton & Greene, 2007) como nosotros lo habíamos esperado. 
Probablemente las aves se acercan con la misma cautela ante cualquier sitio que 
transiten, independientemente de que hayan llegado en respuesta de la llamada de 
alarma o no. Por tanto, esto pudo haber ocasionado que no encontraramos diferencia en 
la distancia a la cual se acercaban las aves y generó ruido en el análisis. Pero a su vez, 
refuerza nuestros resultados y conclusiones de que las llamadas de alarma y sus 
variaciones en estas aves no dan esa información acerca del peligro.  

En conclusión, parece que el tamaño del depredador y el grado de peligro no es lo que 
ocasiona que las aves cambien la secuencia o estructura de las llamadas de alarma en 
sus mensajes. Si hubiera sido esto así, la respuesta de agresividad habría sido mayor en 
las llamadas de alarma con doble estructura y las de doble secuencia. Así que hay dos 
cosas principales por evaluar a futuro: si estos cambios en las llamadas de alarma los 
reconocen solo aves de la misma especie o de ciertas poblaciones al realizar 
experimentos similares en otros sitios. Si en sitios con más ruido antropogénico cambia 
este resultado. En cuanto a la distancia de aproximación, no haber observado diferencias 
podría indicar y refuerza nuestra conclusión final, de que estos cambios en las llamadas 
de alarma del soterré no comunican diferencias en cuanto a la peligrosidad de los 
depredadores.  
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Cuadros y figuras 

Cuadro 1. Riqueza y abundancia de las especies de aves que respondieron a las 
llamadas de alarma  

 
Familia Especie Abundancia 

Cardinalidae Habia atrimaxillaris (Dwight & Griscom, 1924) 4 

Cotingidae Lipagus unirufus (Sclater, 1859) 1 

Emberizidae Arremon aurantiirostris (Lafresnaye, 1847) 3 

Icteridae Cacicus uropygialis (Sclater & Salvin, 1864) 2 

Ramphastidae Ramphastos ambiguus (Swainson, 1823) 1 

Thamnophilidae Thamnophilus bridgesi (Sclater, 1856) 1 

Thraupidae Ramphocelus costaricensis (Cherrie, 1891) 2 

Trochilidae Amazilia decora (Salvin, 1891) 1 

Amazilia tzacatl (De La Llave, 1833) 5 

sp. indet. 1 

Troglodytidae Cantorchilus semibadius (Salvin, 1870) 7 

Troglodytes aedon (Vieillot, 1809) 2 

Trogonidae Trogon caligatus (Gould, 1838) 1 

 

 

  



 

 

Figura 1. Tratamientos aplicados en cada uno de 
Estructura y secuencia normales, Estructura normal doble secuencia, Estructura doble 
secuencia normal.  

Tratamientos aplicados en cada uno de los territorios. De arriba hacia abajo: 
Estructura y secuencia normales, Estructura normal doble secuencia, Estructura doble 
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los territorios. De arriba hacia abajo: 

Estructura y secuencia normales, Estructura normal doble secuencia, Estructura doble 



 

 

Figura 2. Respuestas de: (a) Agresividad (CP1) compuesta de las variables tiempo de 
aproximación, tiempo de la primera vocalización, número de individuos y número de 
especies para cada uno de los tratamientos con su respectiva desviación estándar (error 
estándar). Los círculos y triángulos representan los tratamientos que variaron juntos y se 
puede observar que hay diferencias. (b) Distancia mínima de aproximación (CP2), para 
esta variable no hubo diferencias en la variación para ninguno de los tratamientos esto se 
representa con los asteriscos (*).

 

Respuestas de: (a) Agresividad (CP1) compuesta de las variables tiempo de 
tiempo de la primera vocalización, número de individuos y número de 

especies para cada uno de los tratamientos con su respectiva desviación estándar (error 
estándar). Los círculos y triángulos representan los tratamientos que variaron juntos y se 

servar que hay diferencias. (b) Distancia mínima de aproximación (CP2), para 
esta variable no hubo diferencias en la variación para ninguno de los tratamientos esto se 
representa con los asteriscos (*).  
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Respuestas de: (a) Agresividad (CP1) compuesta de las variables tiempo de 

tiempo de la primera vocalización, número de individuos y número de 
especies para cada uno de los tratamientos con su respectiva desviación estándar (error 
estándar). Los círculos y triángulos representan los tratamientos que variaron juntos y se 

servar que hay diferencias. (b) Distancia mínima de aproximación (CP2), para 
esta variable no hubo diferencias en la variación para ninguno de los tratamientos esto se 
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Descripción de tres manglares del Golfo Dulce, Costa Rica 

Carolina Sheridan-Rodríguez 

Coordinador: Margarita Silva Benavides 
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La estructura de los ecosistemas de manglar está afectada por variables geográficas, edáficas 
y climáticas. En la costa Pacífica de Costa Rica, se presenta gran variabilidad geográfica y 
climática. En esta, el Golfo Dulce, ubicado en la zona Sur, se caracteriza por poseer gran influencia 
fluvial en el suministro de agua dulce, nutrimentos y sedimentos a las zonas costeras por parte de 
ríos como el Río Rincón y el Río Conte. En esta zona los manglares se caracterizan por ser de 
gran complejidad y extensión debido a la variación en características edafológicas como el tipo de 
sedimento o la salinidad, geográficas y climáticas que moldean la zona costera. En este estudio, se 
visitaron los manglares de Río Rincón, Playa Blanca y Río Conte, y se describió la estructura de los 
manglares de acuerdo a la composición de especies, abundancia relativa y área basal y en 
relación a su cercanía de la costa, la salinidad y el tipo de suelo. Se observó la presencia de 
Rhizophora mangle, R. racemosa, Laguncularia racemosa, Avicennia germinans y Pelliciera 
rhizophorae. Este estudio evidencia que pueden existir relaciones entre los factores climáticos, 
observables a través de los factores edafológicos que pueden ayudar a comprender las 
distribuciones de las especies asociadas a los bosques de manglar. 

Palabras clave: Mangle, salinidad, Rincón, Conte, Playa Blanca, Península de Osa 

Los bosques de manglar son ecosistemas adjuntos a las zonas costeras 
circumtropicales a los que se asocian especies de plantas halófilas que crecen en la 
interfaz entre el mar y la tierra (Walsh 1974, Kathiresan & Bingham 2001). La importancia 
de este ecosistema se observa en la capacidad de reciclaje de nutrientes y alta 
productividad, así como protección a la línea de costa ante eventos que pueden causar 
desastres naturales sumado a los servicios ecosistémicos a modo de albergue de 
productos forestales comerciales y de juveniles de especies de valor pesquero, 
(Kathiresan & Bingham 2001).  

En estos bosques el clima influye, tanto en la composición florística y faunística, como 
en la estructura y función de los manglares (Jiménez 1999). Sin embargo, aspectos como 
la salinidad y cantidad de sedimentos, que pueden interpretarse como factores 
edafológicos bajo influencia climática, pueden afectar de manera más directa la 
distribución de las especies de manglar, dependiendo de las adaptaciones específicas 
que estas presentan (Jiménez 1984). Las especies de plantas que habitan estos 
ambientes están altamente adaptadas a condiciones como: alta salinidad, exposición a 
mareas, vientos fuertes, altas temperaturas, suelos arcillosos y anaeróbicos (Kathiresan & 
Bingham 2001). 

Algunos estudios en estos ambientes señalan que la variedad de estrategias 
adaptativas, tanto estructurales como funcionales, están asociadas a los factores edáficos 
y climáticos en relación con los principios que gobiernan los patrones de distribución de 
las especies que habitan los manglares y los sistemas costeros (Pool et al. 1977). Por lo 
que es posible que la estructura del manglar cambie de un sitio a otra de acuerdo al 
arreglo de estas condiciones. 

El Golfo Dulce, en el sur de Costa Rica, es habitado por bosques de manglar de 
tamaño y composición variables (Cortés 1992, Quesada-Alpízar & Cortés 2006) y las 
diferencias en la composición de especies de esta región con las otras regiones se deben 
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básicamente a variaciones en la intensidad y distribución de las lluvias (Jiménez & Soto 
1985). Sin embargo, dentro del Golfo Dulce las condiciones edáficas cambian de un sitio a 
otro, debido a la configuración geográfica y a la disposición de las desembocaduras de los 
ríos, por lo que se espera que la estructura de manglar cambie entre sitios. Entonces el 
objetivo del presente estudio es describir tres diferentes bosques de manglar de Golfo 
Dulce, ubicados en Río Conte, Playa Blanca y Río Rincón, a través de factores 
edafológicos como la salinidad y el tipo de suelo en relación con la composición, 
distribución y área basal relativa de las especies asociadas a estos ambientes. 

Materiales y métodos 

Sitios de estudio – El Golfo dulce, ubicado en el pacífico sur de Costa Rica es un 
accidente geográfico de origen tectónico en el que confluyen cuatro ríos principales (Fig. 
1). Forma parte de una de las regiones climáticas más húmedas de Costa Rica, con 
fuertes influencias pluviales. En las aguas circundantes a los esteros se han reportado 
salinidades entre los 5-25ppm (Jiménez 1984). En el presente estudio se trabajó en la 
parte interna en la Península de Osa, en la zona Noroeste del golfo (Fig. 1). 

Mediciones – Se determinaron transectos paralelos entre si y perpendiculares al borde 
del manglar, en los que se delimitaron cuadrículas de cinco por cinco metros, separadas 
por cinco metros entre si. En cada cuadrícula se utilizó un refractómetro de sal (0-28 %, ± 
0.2 ppm) para medir la salinidad del agua. Además se identificaron y contabilizaron las 
plántulas y todos los árboles. A los individuos de altura mayor a 1.5 m se les midió el 
diámetro del tronco con una cinta diamétrica a la altura del pecho (DAP) en cm. Se 
caracterizó la granulometría de los sedimentos presentes en la cuadricula, diferenciando 
entre limosos, arenosos y arcillosos, o las combinaciones de las categorías en los casos 
que fue necesario, el comenzando con tipo de sedimento predominante en el sitio. 

Variables derivadas – Se calculó la frecuencia relativa de los sustratos presentes por 
sitio, tomando la presencia de un tipo de sustrato y dividiéndola entre el total de los tipos 
de sustrato para cada sitio. De la misma manera se obtuvo la frecuencia relativa de las 
especies presentes en cada sitio, calculada por la cantidad de individuos de una especie 
determinada, dividida entre la cantidad de individuos totales presentes.  

Posteriormente se determinó el área basal definida como la suma de las áreas del 
tronco de una especie, determinadas por el DAP (González 2006). Y a partir de esta se 
calculó el área basal relativa para cada especie, por sitio. Para ambas estimaciones se 
utilizaron las siguientes fórmulas: 

Á��� ����	 = � ∗ �����

4   

Á��� ����	 ��	����� = ∑ Á��� ����	 �� �� ∗ 100
∑ ����	 Á��� ����	 �����  

 

Análisis – Se realizó un análisis de varianza y posteriormente un análisis de HSD de 
Tukey para comparar la salinidad entre sitios y para comparar la salinidad a la que se 
encuentran las especies en cada sitio, además para las diferencias en salinidad en Río 
Conte entre los transectos de 0-100 m desde el borde de manglar y 100-200 m.  
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Resultados 

En general, la salinidad promedio del agua en las parcelas fue de 28.54 ppm con 
desviación estándar de 6.72 ppm (Fig. 2). La salinidad encontrada es diferente entre los 
sitios (F=206.1, g.l.=2/816, p<0.001) con Río Conte presentando menor salinidad que 
Playa Blanca (p<0.001) y ambos con menor salinidad que Río Rincón (p<0.001). En 
cuanto a la frecuencia relativa del tipo de sustrato, las proporciones de los diferentes 
sustratos que se observaron se presentan en la Figura 3. 

En cuanto las especies de manglar, en Río Conte se contabilizaron individuos de las 5 
especies presentes en el estudio: Laguncularia racemosa (L.) Gaertn.f. fue la especie más 
abundante, seguida de Rhizophora racemosa G.F.W. Meyer y las menos abundantes 
fueron Pelliciera rhizophorae Triana & Planchon, Rhizophora mangle L. y Avicennia 
germinans (L.) Stearn (Fig. 4a). En Playa Blanca, se encontraron 4 especies, las más 
abundantes fueron P. rhizophorae y R. mangle. En el caso de Río Rincón R. mangle fue la 
especie dominante con (Fig. 4a). Considerando el área basal, en el Río Conte L. 
racemosa y A. germinans ocuparon mayoritariamente el área basal de la cuadrícula (Fig. 
4b). En Playa Blanca P. rhizophorae fue la que ocupó mayor área basal relativa, seguida 
de R. mangle. Finalmente en Río Rincón la especie con mayor porcentaje de área basal 
fue R. mangle (Fig. 4b). 

La salinidad a la que se encontraron las especies resultó diferente (F=64.26, 
g.l.=4/214 p<0.001), En general R. mangle y P. rhizophorae se observaron a mayores 
salinidades que L. racemosa, y estas a su vez a mayores salinidades que R. racemosa 
(p<0.01). Fig. 5). 

En el caso específico de Rio Conte la salinidad difiere entre los primeros 100 m y los 
100 m siguientes (F=1728, g.l.=1/359, p<0.001), es decir, la salinidad de 0-100 m es 
menor que la de 100-200 m (p<0.001) (Fig. 2). y la salinidad en la que se encontraron las 
especies en este sitio también difiere (F=62.36, g.l.=1/356, p<0.001), R. racemosa, R. 
mangle y P. rhizophorae, se contabilizaron en menores salinidades que L. racemosa y 
que A. germinans. 

Discusión 

Un meandro del Río Conte divide el transecto realizado en el manglar, en dos partes, 
una externa con menor salinidad desde el borde del manglar hasta 100 m y otra interna 
donde la salinidad es mayor entre 100-200 m, generando un ámbito de salinidad más 
amplio el resto de los sitios (Fig. 2). Tomando en cuenta la distribución de las especies, ya 
que a mayores salinidades A. germinans y L. racemosa eran más abundantes y a 
menores salinidades R. racemosa, R. mangle y P. rhizophorae (Fig. 5), este ámbito 
probablemente permite la coexistencia de más especies comparado con otros manglares, 
como se observó en los datos (Fig. 4). 

 Estas características pueden ayudar a comprender a escala de paisaje las 
distribuciones de las especies, ya que en Río Conte, L. racemosa es la especie más 
frecuente y con mayor área basal relativa, aunque se considera poco abundante y 
presenta limitaciones para formar rodales en la costa del pacífico sur (Jiménez, 1990, 
1999). Por su parte, la especie A. germinans, que se encuentra a lo largo de toda la costa 
pacifica de Centroamérica desde ambientes de muy baja salinidad (Jiménez, 1990) hasta 
máximos de 100 ppm (Soto & Jiménez 1982, Jiménez 1984), fue menos frecuente que L. 
racemosa en ese sitio, pero abarcó una gran parte del área basal observada (Fig. 4b). 
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En Playa Blanca se observó una menor salinidad que en Río Rincón y se observó una 
mezcla de sedimentos en su mayoría limosos arenosos y arcillosos limosos (Fig. 3). En 
este sitio P. rhizohphorae y R. mangle presentan mayor frecuencia relativa y a su vez 
aportan la mayor parte del área basal relativa para el sitio (Fig. 4). P. rhizophorae destaca 
entre los componentes florísticos de manglares con climas lluviosos (Jiménez 1984) y que 
es abundante en la zona del pacífico sur, en sitios influenciados por la alta precipitación y 
abundante escorrentía, es decir, se presenta en bajas salinidades donde además tiene un 
desarrollo estructural complejo (Soto & Jiménez 1982, Jiménez 1984). 

En Río Rincón, que fue el sitio con mayor salinidad, el suelo se clasificó en su 
totalidad como arcilloso limoso y predomina R. mangle tanto en frecuencia como en área 
basal relativa. Dicha especie se puede encontrar viviendo en zonas con salinidades de 
hasta 60 ppm, y puede formar densos rodales con fustes poco desarrollados, con raíces 
aéreas que se confunden con los troncos. Generalmente encontrados en suelos poco 
consolidados, bajo influencia de los meandros (Soto & Jiménez 1982, Jiménez 1984, 
1987). Mientras que P. rhizophorae junto con R. racemosa aunque se observaron a una 
baja frecuencia relativa, abarcan gran parte del área basal relativa.  

Las variaciones climáticas relacionadas con la lluvia y sus efectos sobre procesos 
terrestres (Brinson et al. 1974) como los tomados en cuenta en este estudio, acoplados a 
los mecanismos de lixiviación de las sales circundantes que incorporan grandes 
cantidades de nutrientes al sistema (Hicks & Burns 1975, Cintron et al. 1978, Jiménez 
1987, 1999, Jiménez & Soto 1985), afectan las zonas costeras y generan una transición 
provocada por un gradiente de salinidad e inundación. Es ahí donde las especies halófitas 
se mezclan con especies de ambientes salobres o de agua dulce (Brinson et al. 1974). 

Juntas, todas las especies mencionadas forman parte de la vegetación nuclear de los 
manglares de la costa Pacífica de Costa Rica y las especies del género Rhizophora, junto 
a L. racemosa y A. germinans se distribuyen en toda la costa Pacífica, aunque esta última 
es más abundante en el Pacífico seco donde presenta extensos rodales en la parte 
interna del bosque (Jiménez, 1990). Y es que la variabilidad de los factores limitantes 
asociados a esta interfaz (p.ej.: salinidad, precipitación) han mostrado efecto en los 
patrones de diversidad y abundancia de las especies en el Pacífico Norte (Jiménez & Soto 
1985), y en lo previamente estipulado para los sitios de Río Rincón y Playa Blanca 
(Samper-Villarreal & Silva-Benavides 2015).  

Tomando en cuenta que la frecuencia absoluta de las especies puede ayudar a 
describir los patrones de distribución (González 2006) y que estos procesos asociados a 
factores edafológicos derivados del clima tienen una relación directa con el desarrollo 
estructural de los manglares (Pool et al. 1977), tanto la composición florística como la 
estructura de los manglares, parecen estar determinadas por los factores climáticos e 
hidrológicos, presentando mayores alturas, diámetros de copa y áreas basales en los 
árboles que se encuentran en sitios expuestos a un abundante suministro de agua dulce 
(Jiménez 1999). 

Como se observa en la Figura 5 las adaptaciones de algunas de las especies a la 
salinidad, permiten que se extiendan a sitios en salinidades altas, mientras que otras 
especies tienden a aprovechar el espacio de influencia del agua dulce, por lo que los 
patrones de distribución entre los sitios tienden a variar si la salinidad varía. Este efecto 
sobre el desarrollo estructural de mayor masa boscosa en climas lluviosos, que en climas 
secos, considerando que las salinidades de la masa de agua en esta zona son, en 
promedio, menores (15-25 ppm) que en climas secos estacionales (20-35 ppm) (Jiménez 
1999), puede observarse en la formación de rodales más extensos en las 
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desembocaduras de los ríos más grandes, como es el caso de la desembocadura del Río 
Rincón (Cortés 1992). 

Este estudio evidencia que pueden existir relaciones entre los factores climáticos, 
observables a través de los factores edafológicos que pueden ayudar a comprender las 
distribuciones de las especies asociadas a los bosques de manglar, sin embargo, dada la 
diferencia morfológica de algunas especies, se podría acoplar las observaciones a otras 
mediciones de biomasa que pueden ayudar a comprender la abundancia y distribución 
relativa en el paisaje. 
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Figura. 3. Frecuencia relativa del tipo de sustrato según el tamaño del grano en cada uno 
de los manglares descritos en el Golfo Dulce.

 

Figura. 4. a) Frecuencia relativa y b) Área Basal de las especies de manglar en cada uno 
de los manglares estudiados. 

Frecuencia relativa del tipo de sustrato según el tamaño del grano en cada uno 
de los manglares descritos en el Golfo Dulce. 

a) Frecuencia relativa y b) Área Basal de las especies de manglar en cada uno 
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Figura 5. Distribución de frecuencia de las especies de manglar según la salinidad de la 
parcela en cada uno de los manglares descritos en el Golfo Dulce. Las líneas verticales 
indican los cuartiles y medianas de los datos para cada especie por sitio.

Distribución de frecuencia de las especies de manglar según la salinidad de la 
parcela en cada uno de los manglares descritos en el Golfo Dulce. Las líneas verticales 
indican los cuartiles y medianas de los datos para cada especie por sitio. 
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Distribución de frecuencia de las especies de manglar según la salinidad de la 
parcela en cada uno de los manglares descritos en el Golfo Dulce. Las líneas verticales 
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Daño foliar en Heterotis rotundifolia (Sm.) Jacq.-Fél. según la presencia de 

diferentes estructuras reproductivas  

Alejandra Vargas-Gamboa 

Coordinador: Gilbert Barrantes Montero 

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; ajvargamb@gmail.com 

La complejidad de las interacciones que tienen los animales con las plantas abarca muchos 
aspectos de interés, como lo es la herbivoría. En este estudio se determinó el grado de herbivoría 
en plantas de Heterotis rotundifolia de acuerdo al tipo de estructura reproductiva que tuviera la 
planta en ese momento (flor, fruto o ninguna). Se encontró que existe mayor daño foliar en las 
plantas con frutos o flores respecto a las que solo se encuentran en estado vegetativo. Variables 
como la cobertura de dosel no indicaron diferencias entre las distintas plantas respecto al daño 
foliar que presentaban, como sí lo hizo el largo del tallo. Se concluye que el estudio de la herbivoría 
en H. rotundifolia necesita abarcar variables relacionadas con la reproducción de la misma, como la 
cantidad de flores y frutos producidos.  

Palabras clave: herbivoría, planta herbácea, frutos, flores, Melastomataceae 

Las interacciones planta-animal abarcan relaciones de alta complejidad y especificidad 
como la polinización o la dispersión de semillas (Jordano et al 2003). En muchos casos, 
para que esta relación sea efectiva, las plantas no sólo deben hacer un gasto energético 
para atraer a los polinizadores o dispersores, como la producción de flores de colores 
llamativos o con olores fuertes (Bawa 1990) sino que generalmente dan recompensas en 
forma de néctar, aceites, polen, fragancias, entre otras (Thomson & Plowright 1980). Sin 
embargo, estás mismas señales pueden atraer también a otros organismos que no 
cumplen con una función beneficiosa para la planta, sino que podrían depredarla (Strauss 
et al. 1996).  

La herbivoría podría ocasionar desde un daño leve a uno que afecte la aptitud de la 
planta (Strauss et al. 1996) o el éxito reproductivo. Incluso al estar la planta resistiéndose 
a los herbívoros, el costo energético para producir metabolitos secundarios podría generar 
que produzca menos estructuras reproductivas, que el crecimiento de la planta cese o 
incluso la muerte de la planta (Mothershead & Marquis 2000). Los estudios que buscan 
mostrar cómo la herbivoría afecta el éxito reproductivo de la planta, es decir, en la 
producción de polen, óvulos, frutos o semillas, son abundantes (Gramacho et al. 2001). 
Sin embargo, son pocos los estudios que muestran como estas mismas estructuras 
reproductivas pueden hacer más o menos atractiva la planta para los herbívoros (Adler & 
Bronstein 2004). 

 Por lo tanto, este trabajo tiene el objetivo de determinar si la variación en el grado de 
herbivoría en la planta herbácea Heterotis rotundifolia está afectada por la presencia de 
estructuras reproductivas. Esta planta de la familia Melastomataceae es originaria de 
África tropical y naturalizada en Australia, islas del Pacífico, América Central y Caribe 
(Davidse et al. 2009, Hyland et al. 2010, USDA-ARS 2013). Se reproduce tanto por 
semillas como por estolones que se fragmentan, características que le permiten a esta 
especie desplazar vegetación nativa y catalogarla como invasora (Space & Flynn 2000), 
esta particularidad hace que sea muy abundante, facilitando así el uso de esta planta para 
experimentación. Además, las plantas de esta especie presentan flores y frutos en la 
misma época del año y en el mismo sitio. Se espera que las plantas con mayor cantidad 
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de estructuras reproductivas tengan mayor presencia de herbivoría al ser más llamativas 
para los distintos organismos.  

Materiales y métodos 

Sitio de estudio.― El muestreo se realizó el 13 de enero del 2017 de 7:00 am a 11:00 
am. Se localizó un parche de H. rotundifolia ubicado en una zona abierta en Agua Buena 
de Rincón de Osa, Puntarenas (8° 41' N; 83° 31' W, aprox. 100 msnm). La zona de 
estudio se clasifica como Bosque muy húmedo Tropical según la clasificación de zonas de 
vida de Holdridge (1987). Según estimaciones de Hernández (2005) el sitio cuenta con 
una precipitación media anual de 4247 mm y temperaturas promedio anuales de 26ºC. El 
sitio de estudio está inmerso en una región con uso forestal y agrícola, y a su vez 
colindante con un bosque en regeneración (Barrantes & Lobo 2005).  

Diseño experimental.― Para determinar el grado de herbivoría en H. rotundifolia se 
demarcaron dos hileras de cuadriculas de 50 x 50 cm, cada hilera estaba distanciada 
entre sí por 2.5 m, mientras que las cuadrículas estaban separadas entre sí por 1 m de 
distancia. Debido a que esta especie es de crecimiento clonal y no se puede distinguir las 
plantas individuales, se definió como unidad experimental una rama, desde el meristema 
apical hasta el cuarto nudo de la misma. Se midió la longitud de cada rama como 
indicador del vigor de la misma. A cada una de estas ramas se le determinó si estaba en 
estado vegetativo (sin estructuras florales o frutos) o en estado reproductivo (con flor, 
botón o fruto). Si estaba en estado reproductivo se contaron la cantidad de flores, botones 
y frutos presentes. Posteriormente las ramas se clasificaron en cuatro grupos: en el grupo 
"flor" se clasificaron aquellas ramas con flores, con botones o con ambos, en el grupo 
"fruto" se clasificaron aquellas con sólo frutos, en el grupo "combinación" aquellas con 
fruto y con flores o botones y en el grupo "vegetativo" se clasificaron aquellas sin 
estructuras reproductivas. En tres de las cuatro esquinas de la cuadricula se tomaba una 
rama en estado vegetativo y al menos dos en estado reproductivo. A cada rama también 
se le contabilizó la cantidad de hojas que presentaba y a cada hoja se le anotaba la 
categoría de herbivoría que presentaba según el porcentaje del área foliar removido o 
dañado por el herbívoro. Las categorías de herbivoría fueron de 0 a 5 con 0 (sin daño), 1 
(1-5%), 2 (6-12%), 3 (13-25%), 4 (26-50%) y 5 (51-100%). Con base en esas categorías 
se determinó el índice de herbivoría (IH) de cada rama, utilizando la siguiente fórmula: 

 

Donde X es la categoría i de daño, n es el número de hojas que presentaron esa 
categoría y N es el número total de hojas de la rama (Domínguez et al. 1989, Dirzo & 
Domínguez 1995). En estudios previos se ha encontrado que la cobertura de dosel es una 
variable a considerar cuando se mide herbivoría (Sagers 1992), por lo que para 
determinar la cobertura de dosel del área muestreada, se tomó una fotografía del cielo 
sobre cada una de las cuadrículas con ayuda de un ojo de pez, y luego fue analizada con 
el software ImageJ (Rasband 2016). 

Análisis estadístico.― Se utilizaron dos modelos lineales generalizados (GLM por sus 
siglas en inglés), en ambos se indicó como variable respuesta el índice de herbivoría, en 
el primero se usaron como predictores: el grupo (combinación, flor y fruto), la cantidad de 
estructuras por rama, la cobertura de dosel, el vigor de la rama y la cantidad de hojas, se 
usó la función stepAIC (dirección en ambos sentidos) sobre el modelo para determinar el 
conjunto de las variables que mejor explicaban los datos. Esto para probar la relación 
entre el estado reproductivo de las ramas y el índice de herbivoría que estas presentaban. 
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Para este modelo se siguió la distribución de Poisson. Los análisis se hicieron en el 
programa R (R Development Core Team 2014). Además, se usó el programa PAST 
(Hammer 2001) para graficar la distribución de la muestra según su estado reproductivo y 
de acuerdo a la cantidad de estructuras reproductivas.  

Resultados 

Se muestrearon en total 300 ramas; 90 en estado vegetativo, 210 en estado 
reproductivo, de las cuales 100 tenían flor o botón, 60 tenían fruto y 50 tenían 
combinación de estructuras. Las ramas de H. rotundifolia presentaron entre 0 y 5 
estructuras reproductivas (Fig. 1). La mayoría de las hojas, de una rama, correspondía 
con la categoría 0, por lo que el índice de herbivoría no fue alto, varió entre 0 y 3.83 (Fig. 
2) en H. rotundifolia.  

Se encontró que el índice de herbivoría no varió en función de la interacción de la 
cantidad de estructuras que presenta en la rama y el estado vegetativo de la misma 
(z=1.83, g.l.=295, SE= 0.09, p=0.06). Se observó que las ramas con flores tenían mayor 
presencia de herbivoría cuando se les comparaba con las que estaban en estado 
vegetativo (z=2.08, SE= 0.24 g.l.= 295, p=0.03, Fig.3). También se observa mayor 
herbivoría en el caso de las ramas con frutos que las que están en estado vegetativo (z= 
3.48, SE= 0.25, g.l.=295, p<0.001, Fig.3).Sin embargo, no se determinó ninguna variación 
de la herbivoría en las ramas que presentaban una combinación de estructuras 
reproductivas en relación a las que no tenían ninguna (z=1.20, SE= 0.35, g.l.= 295, 
p=0.23, Fig.3).  

Se observó que la cobertura de dosel sobre las plantas de H. rotundifolia varió entre 
28% y 84%. Sin embargo, no se encontró una interacción entre el porcentaje de cobertura 
y el índice de herbivoría que presentaban las plantas (z= -0.079, SE= 0.002, g.l.= 294, 
p=0.93, Fig.4). Por otra parte, sí se encontró una relación negativa entre el largo del tallo y 
el índice de herbivoría (β= -0.053, z= -2.47, SE=0.02 g.l.=295, p= 0.01, Fig.5), esta 
relación indica que conforme menor sea la longitud del tallo, mayor es el índice de 
herbivoría que presenta.  

Discusión 

El número de estructuras reproductivas en los tallos de H. rotundifolia no mostró un 
efecto en la herbivoría presente en las hojas, ni cuando hay una combinación de las 
estructuras (Fig. 3), pero sí se observó mayor herbivoría en aquellas ramas que 
presentaban sólo flores o sólo frutos (Fig. 3). Esto puede deberse a que la planta tiene un 
mayor gasto energético en la producción de frutos y flores, por lo que la cantidad de 
metabolitos producida durante este periodo no es la misma a la que tiene la planta en 
estado vegetativo o en cualquier otro estadio (Boege & Dirzo 2004), esto podría hacer que 
la planta se encuentre vulnerable ante los herbívoros durante el periodo de floración y 
fructificación. Por otro lado, las flores de H. rotundifolia son de color violeta intenso, lo que 
podría resultar en un factor desventajoso para la planta, ya que la podría hacerla más 
atractiva para los herbívoros, por un efecto de conspicuidad (Medinaceli 2004). Según 
observaciones realizadas en el campo, las flores de H. rotundifolia son efímeras, por lo 
que parece que el paso de floración a fructificación es relativamente corto, lo que dificulta 
medir el efecto que puede tener la presencia de estas estructuras sobre el daño foliar de 
la planta. Contrario a lo que se esperaba, la combinación de flores, botones y frutos en la 
misma rama no presentó mayor daño por herbivoría en comparación con las ramas que 
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solo presentaban un tipo de esas estructuras (Fig.3), esto puede deberse más a un efecto 
de muestra pequeña, ya que del grupo combinación se tenía menor cantidad de ramas.  

Aunque varios estudios previos (Sagers 1992, Hogan & Machado 2002), mencionan 
una efecto importante de la cobertura de dosel sobre el daño foliar, en este trabajo no se 
observó variación del grado de herbivoría en las plantas de H. rotundifolia, esto muestra 
que hay mayor herbivoría por efecto de la presencia de estructuras reproductivas que por 
la sombra sobre la planta. Sin embargo, la cobertura de dosel y la composición de la 
cobertura aledaña juegan un papel importante, ya que no sólo hacen que varíe la 
intensidad de luz que incide sobre las plantas, sino que intervienen en el tipo de 
organismos herbívoros que pueden frecuentar el sitio (Karban et al. 2003). Además, una 
alta densidad de la planta o de otras que sean llamativas puede aumentar el grado de 
herbivoría (Karban et al. 2003), esto porque existe una mayor probabilidad de sufrir daño 
foliar si la planta vecina lo presenta.  

La relación entre la longitud del tallo de las rama de H. rotundifolia y el grado de 
herbivoría parece coincidir por lo descrito por Coley y Kursar (1996), donde los tallos más 
cortos serían los más jóvenes y con mayor presencia de herbivoría. Sin embargo, los 
tallos más cortos tienen menos hojas, por lo que de acuerdo a la estimación de herbivoría 
de Dirzo & Domínguez (1995), el valor de la categoría de daño de cada una de las hojas 
tendría mayor importancia dentro de la fórmula a que si hubieron muchas hojas. Por lo 
que se necesitarían mejores estimadores de edad para poder afirmar que las partes más 
jóvenes de H. rotundifolia son las más afectadas por los herbívoros.  

En conclusión, si se observó un mayor grado de herbivoría en H. rotundifolia, cuando 
la planta tiene presencia de estructuras como flores o frutos en comparación a las que no 
tenían. Sin embargo, en este estudio no se tuvo en cuenta la determinación de las 
defensas químicas que podría estar produciendo H. rotundifolia, que podría ayudar a 
definir si la presencia de distintas estructuras reproductivas podrían estar cambiando la 
capacidad de defensa química de las plantas. Además, se podría incluir otras variables en 
el diseño experimental que podrían estar afectando la herbivoría en la planta, como la 
edad de las hojas, medición de variables ambientales (humedad, temperatura…), 
fenología de la planta así como la observación de los herbívoros que atacan a las plantas 
de H. rotundifolia ya que esto podría ayudar a comprender mejor como se da esta 
interacción planta-animal.  
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Cuadros y figuras 

Figura 1. Frecuencia de la cantidad de estructuras reproductivas presentes en cada rama 
de Heterotis  
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Frecuencia de la cantidad de estructuras reproductivas presentes en cada rama 
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Figura 2. Frecuencia de individuos de Heterotis rotundifolia según el índice de herbivoría.  
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Figura 3. Índice de herbivoría (IH) en hojas de Heterotis rotundifolia de acuerdo al estado 
reproductivo de la planta. Veg.= vegetativo; Comb.= Combinación de estructuras. * Indica 
diferencias significativas de esos grupos respecto al grupo vegetativo.  



 

 

Figura 4. Promedio ( ± Desviación estándar
Heterotis rotundifolia de acuerdo a la cobertura de dosel (%) sobre la planta. 

Figura 5. Índice de herbivoría en Heteroti
de la planta.  

 

Desviación estándar) del índice de herbivoría (IH) en hojas de 
de acuerdo a la cobertura de dosel (%) sobre la planta. 

Índice de herbivoría en Heterotis rotundifolia de acuerdo al largo del tallo (cm) 
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Producción de cuerpos alimenticios en hojas de diferentes especies de Piper 

L. (Piperaceae) y su relación con insectos asociados 

José Miguel Valverde-Espinoza 

Coordinador: Paul Hanson 

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; js.mgl.v@gmail.com 

Entre los mecanismos de defensa que presentan las plantas se encuentra la producción de 
recompensas a hormigas que las defienden. Plantas del género Piper producen cuerpos 
alimenticios que cumplen esta función y que además son aprovechados por otras especies que no 
las defienden. Varias de esas especies oportunistas son coccinélidos que construyen refugios en 
las hojas durante su etapa larval. Este trabajo tiene como objetivo identificar que especies de Piper 
producen estos cuerpos alimenticios así como las diferencias en la producción de estos y los 
factores que puedan determinar su abundancia. Además caracterizar los refugios y las larvas de 
coccinélidos presentes. Se trabajó en el cantón de Osa, en Puntarenas, donde se colectaron 7 
diferentes especies de Piper en las que se cuantificaron los cuerpos alimenticios en estado natural, 
luego de excluir hormigas y al realizar daño mecánico a la hoja. Para la caracterización de las 
larvas y refugios del coccinélido se utilizaron plantas de P. reticulatum. En total se muestrearon 
siete especies diferentes de Piper. En una de las especies no se encontraron cuerpos alimenticios 
y en general se observaron diferencias en densidad según especie. El daño mecánico produjo una 
reducción significativa de la abundancia de los cuerpos para una especie (P. auritum), mientras 
que la exclusión de hormigas en general resultó en un aumento de los cuerpos alimenticios. En P. 
reticulatum se observaron 145 refugios y 87 larvas y no se observó relación entre el estado del 
refugio y la incidencia, o el color de la larva. Se puede concluir que las hojas de Piper no siempre 
cuentan con cuerpos alimenticios y que aparentemente las hormigas son responsables de la 
remoción de estos cuerpos, por lo que tienen un efecto sobre su abundancia. En relación a las 
larvas de Coccinellidae son necesarios más estudios para profundizar en el grupo. 

Palabras clave: Coccinelidae, Formicidae, cuerpos perlados, Península de Osa, planta 
mirmecófita 

Entre las plantas se presentan diferentes mecanismos de defensa contra herbívoros 
ya sean mecánicos, como espinas y tricomas, o químicos, como producción de 
compuestos tóxicos (Levin 1973, Feeny 1976, Coley 1983). Otra forma de defensa en 
plantas, es ofrecer recompensas como néctar o cuerpos alimenticios a hormigas, las 
cuales tienen el potencial de funcionar como depredadores de herbívoros que puede 
dañar la planta (Ozawa & Yano 2009, Paiva et al. 2009). Estas recompensas son 
ofrecidas a través de nectarios extraflorales, glándulas o secreciones a través de la 
epidermis (O’Dowd 1982). 

Existen diferentes ejemplos de cuerpos alimenticios como los cuerpos beltianos en 
Acacia Mill. (Fabaceae) compuestos principalmente por proteínas (Rickson 1969, 1975), 
cuerpos müllerianos en Cecropia Loefl. (Urticaceae) en su mayoría glicógeno (Rickson 
1971, 1976), y cuerpos perlados compuestos principalmente por lípidos (Rickson 1980, 
Paiva et al. 2009). Los cuerpos perlados, son estructuras esféricas que se producen en el 
envés de las hojas en al menos 20 familias de plantas dicotiledóneas tropicales y 
subtropicales, estos varían desde transparentes a opacos y oscilan entre los 0.3 hasta los 
5 mm de diámetro (O’Dowd 1980, 1982).  

Para el género Piper L. (Piperaceae) se menciona que probablemente la mayoría de 
especies presentan cuerpos perlados y que la función, como en los cuerpos alimenticios 
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de otras plantas, es atraer hormigas que las defiendan (Greig 2004), aunque no todas las 
especies de Piper parecen atraer hormigas. Otros animales también puede aprovechar 
cuerpos alimenticios y funcionar como defensa para la planta, como es el caso de los 
ácaros (Ozawa & Yano 2009), o utilizarlos de manera oportunista (Meehan et al. 2009). 
En el caso de Piper, Dyer y colaboradores (1999) observaron la presencia de larvas de 
Coccinellidae (Coleoptera) alimentándose de cuerpos alimenticios en los peciolos de 
Piper marginatum Jacq. en Panamá, mientras que Gastreich y Gentry (2004) reportaron 
coccinélidos que producen refugios, o tiendas, entre las venas en el envés de las hojas de 
Piper urostachyum Hemsl. Gastreich y Gentry (2004) mencionan que bajo los refugios de 
los coccinélidos hay una sobreproducción de cuerpos lo cual podría estimularse por un 
daño mecánico, por una señal química o por la remoción de estos. Las larvas de 
Coccinellidae se reportan como parásitas de Piper ya que consumen los cuerpos 
alimenticios y aparentemente no brindan defensa a la planta, sin embargo actualmente no 
se cuenta con información taxonómica o de historia natural sobre estos coccinélidos.  

Este trabajo tiene tres objetivos. (1) Aportar pruebas a la hipótesis de que todas las 
especies del género Piper producen cuerpos perlados (2) Estimar el efecto que el daño 
mecánico en la hoja y la presencia de hormigas en la planta tienen sobre la abundancia 
de cuerpos perlados. (3) Describir características de las larvas de Coccinellidae que 
construyen refugios en el envés de las hojas de Piper y relacionarlo con la producción de 
cuerpos alimenticios. 

Materiales y Métodos 

Sitio de estudio - El muestreo se realizó del 22 al 24 de enero del 2017 en la 
comunidad de El Campo de Aguabuena, Osa, provincia de Puntarenas, Costa Rica 
(8º42’1.60”N, 83º30’50.40”W; 70 msnm). La zona cuenta con una precipitación media 
anual que varía entre 3000 y 4000 mm y la temperatura promedio anual entre 24 y 27 ºC 
(Vílchez & Rocha 2004); el sitio corresponde a un bosque muy húmedo tropical según la 
clasificación de zonas de vida de Holdridge (1987).  

Grupo de estudio - El género Piper L. es el más diverso dentro de la familia 
Piperaceae, principalmente en el Neotrópico donde se encuentra su mayor diversidad 
(Greig 2004). El género está compuesto en su mayoría por arbustos, aunque también 
incluye lianas, hierbas y árboles pequeños. Son plantas aromáticas y morfológicamente 
uniformes, siempre presentando hojas simples alternas y nudos engrosados (Greig 2004). 
Se encuentran distribuidas principalmente en bosques húmedos y calientes de zonas 
bajas con precipitación alta, aunque hay especies que habitan ambientes extremos 
(Marquis 2004).  

Toma de datos - Para probar si todas las especies producen cuerpos alimenticios se 
realizó una búsqueda sistemática de plantas del género Piper y se identificaron a especie, 
de ser posible, o a morfoespecie. Para cada especie se eligió el primer individuo 
encontrado y se seleccionaron dos ramas al azar, una de las ramas se colectó en el 
momento y fue llevada al laboratorio para cuantificar cuerpos alimenticios en todas las 
hojas.  

Para estimar el efecto que tiene la presencia de hormigas y la herbivoría en la 
producción de cuerpos alimenticios a la segunda rama se le colocó un ungüento a base 
de alcanfor y mentol (Zepol) en la base para que actuara como una barrera mecánica 
contra las hormigas. Para cada rama con el ungüento se seleccionaron 5 hojas al azar, 
uno hoja se dejó como control mientras que a las otras cuatro se les hizo diferentes tipos 
de daño mecánico con el fin de emular distintos tipos de herbivoría: (1) corte total del 
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ápice de la hoja con una tijera, (2) corte, con tijeras, desde el margen hasta la vena 
central, aproximadamente en el centro de la lamina (3) raspado aleatorio con un alfiler, y 
(4) perforaciones aleatorias con una alfiler. Luego de 48 horas las ramas con el ungüento 
fueron colectadas y llevadas al laboratorio para contar cuerpos alimenticios en las cinco 
hojas seleccionadas. 

Por otra parte se buscaron plantas de P. reticulatum y se seleccionaron únicamente 
hojas que presentaran refugios de coccinélidos (Fig. 1). Para cada hoja se observó la 
cantidad de refugios, el estado de los mismos (completo o incompleto) y su posición en la 
hoja (en la base de la lámina, o en cualquier otra posición); además se hicieron 
observaciones sobre la presencia de la larva en el refugio y su color (blanco o amarillo).  

Análisis estadístico – Con las hojas de las ramas colectadas el primer día, se probó si 
hay una diferencia en la densidad de cuerpos alimenticios entre las especies de Piper, 
para eso se utilizó una prueba de Kruskall-Wallis, utilizando como prueba para 
comparaciones múltiples la prueba de Nemenyi. Mediante una prueba T se estimaron las 
diferencias en la abundancia de los cuerpos alimenticios cuando se realiza daño 
mecánico a la hoja. Para este se utilizaron sólo ramas con ungüento donde se comparó el 
promedio de cuerpos alimenticios en las hojas dañadas contra un valor de referencia, el 
cual fue la cantidad de cuerpos en una hoja sin daños elegida al azar. 

También se utilizó una prueba T para determinar si existen diferencias en la cantidad 
de cuerpos producidos cuando se excluyen hormigas. Para dicho análisis se comparó el 
promedio de cuerpos alimenticios en las hojas de las ramas colectadas el primer día, que 
se suponía estuvieron expuestas a la remoción de cuerpos por hormigas, contra un valor 
de referencia, el cual fue la cantidad de cuerpos alimenticios en una hoja sin daños 
seleccionada al azar, de las ramas con ungüento. 

Para determinar si el color de la larva y la presencia de la misma dependen del estado 
del refugio se utilizaron dos pruebas de chi-cuadrado. Dichos análisis se realizaron 
utilizando los programas estadísticos R (R Core Team 2016) y PAST (Hammer et al. 
2001).  

Resultados 

En total se encontraron siete especies de Piper de las cuales sólo se lograron 
identificar cuatro (Cuadro 1). En P. peltatum se encontró la mayor cantidad promedio de 
cuerpos alimenticios afuera de refugios, mientras que P. reticulatum presentó la mayor 
cantidad bajo refugios y en esta especie no se encontraron cuerpos fuera de los mismos; 
para Piper sp. 2 no se encontraron cuerpos alimenticios (Cuadro 1). Refugios de 
coccinélidos solo se encontraron en P. papulatum (3 refugios) y P. reticulatum (2 
refugios). En general se encontraron diferencias en la densidad de cuerpos según 
especies (Fig. 2, χ2= 49.925, g.l.= 6 , p<0.05), P. peltatum fue la única especie que 
presentó mayor densidad con relación a las otras (Nemenyi p < 0.05), excepto con P. 
auritum y Piper sp. 1 (p > 0.05).  

Para el daño mecánico se obtuvo un cambio significativo en la abundancia de cuerpos 
alimenticios en P. auritum donde se observó una disminución en la cantidad de los 
mismos luego de dañar la hoja (Cuadro 2). En el resto de las especies no se observaron 
cambios en abundancia de cuerpos alimenticios con la herbivoría y la especie Piper sp. 2 
no se incluyó en el análisis por no presentar cuerpos alimenticios bajo ningún tratamiento 
(Cuadro 2). 
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La exclusión de hormigas provocó un aumento en la abundancia de cuerpos 
alimenticios para cinco de las seis especies de Piper estudiadas (Cuadro 3, Fig. 3). P. 
reticulatum fue las especie con una diferencia más pronunciada, mientras que Piper sp. 2 
no presentó diferencias según el tratamiento. Piper sp. 3 no se incluyó en este análisis por 
la ausencia de cuerpos alimenticios en ambos tratamientos (Fig. 3, Cuadro 3). 

En relación a los coccinélidos se cuantificaron 145 refugios y 87 larvas en hojas de P. 
reticulatum. Se observaron dos colores de larvas, blanco (33 individuos) y amarillo (54 
individuos), y se determinó que no hay relación entre el color de la larva y el estado del 
refugio (Fig.4, χ

2=3.744, g.l.=1, p=0.06). Entre las larvas blancas se observaron 4 que 
tenían manchas negras (Fig. 5). De los 145 refugios la mayoría se encontraron en la base 
(141), los otros cuatro en el borde medio de la lámina, y en la mayoría se encontraron 
larvas (87 refugios con larvas). Se determinó que no hay relación entre la presencia de la 
larva y el estado del refugio (Fig.6, χ2=0.555, g.l.=1, p=0.456). Se observaron ácaros en 
11 de los refugios, de los cuales todos estaban completos y no tenían larvas de 
coccinélidos. 

Discusión 

Para una de las especies de Piper estudiada (Piper sp. 3) no se encontraron cuerpos 
alimenticios, sin embargo no se puede concluir que no los produce, ya que da Silva & 
Rodrigues-Machado (1999) mencionan que para Piper regnellii (Miq.) C. DC. los cuerpos 
alimenticios sólo se producen en hojas en desarrollo, por lo que inspeccionar hojas en 
diferentes edades sería necesario para comprobar si existe o uno una producción de 
cuerpos. Las diferencias en la producción de cuerpos alimenticios entre especies podría 
explicarse por la presencia de hormigas, ya que es posible que ciertas especies de Piper 
presenten más forrajeo por parte de hormigas generalistas que estén removiendo cuerpos 
(Rickson & Risch 1984, Tepe et al. 2004). Es necesario estudiar si hay diferencias en la 
riqueza y densidad de hormigas entre especies de Piper para determinar si las mismas 
pueden explicar la diferencia de densidad en cuerpos alimenticios para las especies. 

En relación al aumento de cuerpos alimenticios luego de excluir hormigas los datos 
concuerdan con Ozawa & Yano (2009) en Cayratia japonica (Thunb.) Gagnep. (Vitaceae) 
quienes encontraron una mayor abundancia de cuerpos alimenticios luego de la exclusión 
de hormigas, por lo que se puede inferir que los cuerpos alimenticios si están siendo 
utilizados por hormigas o por otro insecto que es excluido por el ungüento. Los datos 
obtenidos en este trabajo no apoyan la hipótesis de que un daño mecánico en la hoja 
aumente la abundancia de cuerpos alimenticios ya que el único cambio significativo que 
se dio fue una reducción de los mismos en P. auritum. Según lo expuesto por Agrawal 
(1998) y Dutra et al. (2006) si la sobreproducción de cuerpos fuera una respuesta a un 
daño sería un proceso acelerado y podría esperarse que los efectos de ese daño se 
reflejaran a corto plazo. Para confirmar los resultados se podría realizar un conteo de 
cuerpos alimenticios a corto plazo, unas dos o tres horas luego de producido el daño. 

En relación a los coccinélidos sólo se cuenta con dos reportes en la literatura sobre la 
presencia de las larvas en hojas de Piper (Dyer et al. 1999, Gastreich & Gentry 2004). No 
se demostró relación entre la presencia de la larva y el estado del refugio, por lo que no 
se puede afirmar que la ocurrencia de la larva es mayor una vez completado el refugio. Se 
ha reportado que algunas larvas de escarabajos cambian de color, de claro a oscuro, 
durante su desarrollo (Little 1983), por lo que podría esperarse que larvas amarillas serían 
más maduras, sin embargo no se encontró una relación entre el color de larva y el estado 
del refugio por lo que no se puede afirmar que se da un cambio de coloración durante el 



 

169 
 

desarrollo (asumiendo que un refugio completo indica una larva más madura). Se sugiere 
la realización de estudios taxonómicos para determinar si estas larvas forman un complejo 
de especies o si son diferentes morfotipos. 

Se encontraron ácaros en los refugios de coccinélidos, sin embargo estos ácaros 
también están presenten en hojas sin coccinélidos. Ozawa & Yano (2009) reportan ácaros 
que se alimentan de cuerpos alimenticios en C. japonica, mientras que en relación a los 
coccinéldios se ha reportado tanto parasitismo (Conway et al. 1987) como foresis (Houck 
1999), por lo que es necesario estudiar estos ácaros para determinar la naturaleza de su 
relación con las plantas de Piper y los coccinélidos. 

En conclusión se puede inferir que las hojas de Piper no siempre cuentan con cuerpos 
alimenticios y que si existen diferencias en abundancia entre las especies. La exclusión 
de hormigas afecta la producción de cuerpos alimenticios, con más cuerpos perlados 
cuando estas son excluidas. No hay efecto en la cantidad de cuerpos cuando la planta 
sufre algún tipo de daño mecánico. Con respecto a los coccinélidos se precisa conocer su 
identidad taxonómica, además se requieren más estudios sobre su historia natural y cómo 
interactúan con las plantas de Piper y otros artrópodos. 
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Cuadros y Figuras 

 

Figura 1. Refugios de larvas de Coccinellidae en el envés de una hoja de Piper sp. 

 

 

Cuadro 1. Área foliar promedio ( ± desviación estándar) y cantidad de cuerpos 
alimenticios promedio por hojas ( ± desviación estándar), en el envés de las hojas y bajo 
los refugios de Coccinellidae, en las diferentes especies de Piper estudiadas 

Especie Número de 
hojas 

Área de la hoja 
(cm2) 

Cantidad promedio de cuerpos 
alimenticios 

Envés Bajo refugio 

P. auritum (Kunth., 1815) 8 386.12 ± 137.19 5 ± 5.85 NA 

P. papulatum (Trel., 1929) 61 72.88 ± 30.41 0.06 ± 0.25 28.67 ± 10.21 

P. peltatum (L., 1753) 7 307.13 ± 170.29 4.71 ± 3.53 NA 

P. reticulatum (L., 1753) 9 95.32 ± 38.49 0 92.15 ± 62.5 

Piper sp. 1 20 83.08 ± 29.34 0.45 ± 0.74 NA 

Piper sp. 2 16 56.51 ± 26.43 0.06 ± 0.24 NA 

Piper sp. 3 13 66.79 ± 23.39 0 NA 
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Figura 2. Distribución de la densidad de cuerpos alimenticios en las hojas de siete 
especies de Piper. 

 

Cuadro 2. Promedios ( ± desviación estándar) del número de cuerpos alimenticios, 
cantidad de cuerpos alimenticios en hojas sin daño (hojas control) y comparaciones con 
pruebas de t-student de la abundancia de cuerpos alimenticios en hojas con y sin daño 
mecánico en las diferentes especies de Piper. 

Especie 

Cuerpos 
alimenticios en 
hojas con daño 

 

Cantidad de cuerpos 
alimenticios en hojas 

sin daño 

Valor 
de T 

Grados de 
libertad 

Valor 
de p 

P. auritum 7.25 ± 4.49 16 -3.37 3 0.043 

P. papulatum 0.25 ± 0.43 0 1 3 0.391 

P. peltatum 17.5 ± 6.02 14 1 3 0.388 

P. reticulatum 2.75 ± 2.28 4 -0.95 3 0.412 

Piper sp. 1 0.5 ± 0.87 0 1 3 0.391 

Piper sp. 3 0.25 ± 0.43 0 1 3 0.391 

 



 

 

Cuadro 3. Valores de t-student, grados de libertad y probabilidades de las pruebas de la 
abundancia de cuerpos alimenticios entre hojas con y sin presencia de hormigas en las
diferentes especies de Piper. 

Especie Valor de T

P. auritum -4.973

P. papulatum 2.052

P. peltatum -6.436

P. reticulatum -Infinito

Piper sp. 1 2.650

Piper sp. 2 1 

 

Figura 3. Distribución de cuerpos alimenticios para cada especie de Piper con y sin 
exclusión de hormigas. 

 

student, grados de libertad y probabilidades de las pruebas de la 
abundancia de cuerpos alimenticios entre hojas con y sin presencia de hormigas en las

 

Valor de T Grados de libertad Valor de p

4.973 7 0.002

2.052 60 0.044

6.436 6 0.002

Infinito 8 <0.001

2.650 19 0.016

 15 0.333

Distribución de cuerpos alimenticios para cada especie de Piper con y sin 
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student, grados de libertad y probabilidades de las pruebas de la 
abundancia de cuerpos alimenticios entre hojas con y sin presencia de hormigas en las 

Valor de p 

0.002 

0.044 

0.002 

<0.001 

0.016 

0.333 

 
Distribución de cuerpos alimenticios para cada especie de Piper con y sin 



 

 

Figura 4. Porcentaje de larvas de Coccinellidae, según color de la larva, presentes en 
refugios en el envés de hojas de P. reticulatum

Figura 5. Izquierda: una larva de Coccinellida amarilla y dos blancas en los refugios 
hechos en el envés de una hoja de P. reticulatum. Derecha: larva blanca con manchas 
negras. 
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Porcentaje de larvas de Coccinellidae, según color de la larva, presentes en 
refugios en el envés de hojas de P. reticulatum 

 

Izquierda: una larva de Coccinellida amarilla y dos blancas en los refugios 
hechos en el envés de una hoja de P. reticulatum. Derecha: larva blanca con manchas 
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Izquierda: una larva de Coccinellida amarilla y dos blancas en los refugios 
hechos en el envés de una hoja de P. reticulatum. Derecha: larva blanca con manchas 
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Figura 6. Porcentaje de larvas de Coccinellidae presenten y ausentes en refugios, según 
el estado de los mismos, en el evés de hojas de P. reticulatum. 
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Comportamiento de cuido parental de Amatitlania sajica (Pisces: Cichlidae) 

en el Pacífico sur de Costa Rica 

Adriana Arce-Montero 

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; adriarce13@gmail.com  

Los cíclidos son una familia de peces de agua dulce que se caracterizan por tener una 
variedad de comportamientos reproductivos, entre ellos el cuido biparental, que se da cuando 
ambos padres cuidan de sus crías desde su etapa de huevos. El objetivo de este estudio fue 
describir el comportamiento de Amatitlania sajica, un cíclido endémico del Pacífico Sur de Costa 
Rica, y diferenciar al rol que cumple cada sexo durante el cuido de sus crías en distintas etapas de 
desarrollo. Aunado a esto, pretendo determinar si cada sexo tiene preferencia por realizar algún 
tipo de comportamiento territorial contra algún intruso. Estudié 22 parejas con crías en distintas 
etapas de desarrollo, en cada una contabilicé las actividades relacionadas al cuido de sus crías 
que realizaron, durante 25 min. Encontré que las hembras realizan más comportamientos de cuido 
que los machos y que la etapa de huevos fue la que presentó menos cuido por parte de ambos 
padres. Además, las hembras en presencia de macho presentaron comportamientos más 
agresivos que los machos o las hembras en ausencia de macho. Los machos realizaron más 
despliegues de amenaza. Se demostró que los intrusos conespecíficos son los que suelen recibir 
más ataques directos, sobre todo en su etapa juvenil posiblemente porque suponen un mayor 
riesgo para la supervivencia de las crías. 

Palabras clave: cíclidos, cuido biparental, rol de cuido, amenaza, agresividad. 

Los cíclidos (Cichlidae) son una familia de peces de agua dulce y son la tercera familia 
más diversa de peces del mundo (Keenleyside 1991). Estos peces se caracterizan por 
tener una variedad de comportamientos reproductivos complejos que han sido bien 
estudiados (Carlisle 1985, Budaev et al. 1999, Fiszbein et al. 2010, Rodrigues et al. 2012), 
entre ellos, el cuido parental prolongado. El cuido parental se da cuando uno o ambos 
padres cuidan los huevos fertilizados y las crías posterior a la fertilización (Gonzalez-
Voyer et al. 2008). La cooperación de ambos padres en el cuido de las crías a lo largo del 
ciclo reproductivo se conoce como cuido biparental (Itzkowitz et al. 2001, Harrison et al. 
2009). Esta forma de cuido parental es la menos común en peces, sin embargo, es 
frecuentemente observada en diferentes especies de cíclidos (Gross & Sargen 1985, 
Awata & Kohda 2004). 

El comportamiento de cuido parental en cíclidos involucra mantenimiento de la salud 
de los huevos por medio de oxigenación constante y remoción de huevos enfermos, 
protección de las crías contra posibles amenazas (mayoría de cíclidos en Centro y 
Suramérica), y alimentación de las crías a partir de la agitación del sustrato o incluso la 
secreción de un moco comestible (Dupuis & Keenleyside 1981, Coleman & Fischer 1991, 
Keenleyside 1991). En las especies con cuido biparental se ha observado una 
diferenciación en el papel que cumple cada sexo en el cuido de las crías; y se cree que 
estas diferencias se deben al costo energético que implica el cuido para cada padre 
(Gross & Sargen 1985, Itzkowitz et al. 2001, Harrison et al. 2009). Usualmente las 
hembras se mantienen cercanas a la progenie, mientras que los machos se encargan de 
la defensa del territorio (Itzkowitz et al. 2001). Esta variación en el rol de cada sexo 
durante el cuido depende del comportamiento de la especie y de cada pareja, así como 
de la variación en los factores ambientales como la presencia de depredadores y la 
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concentración de oxígeno disuelto (Coleman & Fischer 1991, Itzkowitz et al. 2005, 
Gonzalez-Voyer et al. 2008). 

El presente trabajo tiene como objetivo describir el comportamiento in situ de cuido 
biparental de Amatitlania sajica (Bussing 1974), diferenciando el rol que cumple cada sexo 
según las fases de desarrollo de las crías. Tal y como han demostrado otros autores 
(Itzkowitz et al. 2001, Barreto & Gonçalves-de-Freitas 2011), se predice que el 
comportamiento va a diferir entre machos y hembras; donde la hembra estará más 
asociada a comportamientos de alimentación de las crías, mientras que el macho estará 
asociado a comportamientos de defensa territorial. Además, se pretende determinar si 
existe alguna preferencia de cada sexo en realizar cada tipo de comportamiento agresivo 
contra algún taxón específico. 

Materiales y Métodos 

 Sitio de estudio.− Las observaciones del comportamiento de A. sajica se realizaron 
entre el 30 de enero y 5 de febrero del 2017 en una poza sobre la quebrada Aguabuena 
(8°41'30.9"N, 83°30'15.8"O) en Rincón de Osa, Puntarenas, Costa Rica. La temperatura 
promedio anual de la zona oscila entre los 24°C y 27°C, con una precipitación media de 
anual que varía entre los 3000 y 4000 mm (Vilchez & Rocha 2004). 

 Especie de estudio.− Amatitlania sajica es un cíclido endémico del Pacífo Sur de 
Costa Rica. Generalmente prefiere fondos de piedras, arena y grava y, se distribuye entre 
los 10 y 680 m, y en aguas con temperaturas de entre 25 y 30° C. Los machos alcanzan 
tallas de 90 mm, mientras que las hembras llegan hasta los 70 mm. La alimentación de la 
especie se basa en algas filamentosas, semillas y, en ocasiones, insectos acuáticos 
(Bussing 1974, 1998). En el campo los sexos en cada pareja se diferenciaron según el 
tamaño (hembras más pequeñas que machos) y la coloración (hembras usualmente 
oscuras y machos de poco a muy oscuros con aletas ligeramente rosadas). 

Comportamiento de cuido parental.− Se observaron 22 parejas de A. sajica de las 
cuales 6 tenían nido con huevos, 11 cuidaban juveniles entre 0.5 - 1 cm y 5 cuidaban 
juveniles entre 1.1 - 1.5 cm, los últimos dos casos se categorizaron como tallas pequeñas 
y medianas respectivamente. Para determinar qué tan móviles eran las parejas se 
realizaron observaciones de cinco parejas al azar con crías durante 5 min cada 10 min por 
un total de 50 min. Una vez se aseguró que las parejas se mantenían en una misma zona 
(territorio), se procedió a marcar cada territorio con cinta de color para identificar a las 
parejas posteriormente.  

 Se observó el comportamiento de cada pareja dos veces durante 25 min. Cada 
lapso de observaciones se realizó en dos días diferentes y consecutivos a distinta hora 
del día. Sin embargo, en algunos casos no se logró observar el comportamiento dos 
veces debido a que las parejas se desplazaron de la zona y no se lograron reubicar (n = 
6). Durante las observaciones se anotó los comportamientos de machos y hembras por 
separado. En cuanto a las hembras se diferenció el comportamiento en presencia y 
ausencia del macho. Durante el tiempo de observación se contabilizó el número de veces 
que cada individuo realizó cada comportamiento. Los tipos de comportamientos 
registrados para las parejas con huevos fueron: 1) distancia máxima que se alejó cada 
padre de los huevos (cm); 2) número de inspecciones, cantidad de veces que cada padre 
se alejó (más de 40 cm) de los huevos sin indicios de amenazas o ataques de otros 
peces; 3) tiempo máximo que duró cada padre lejos de los huevos (s); 4) número de 
veces que cada padre se alimentó cerca (20 cm o menos) de los huevos; 5) número de 
veces en que cada padre se mostró agresivo con otros organismos; y 6) número de veces 
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que cada padre interactuó con los huevos. En el caso de las parejas cuyo nido estaba 
expuesto se contabilizó la interacción si los padres agitaron la masa de huevos con las 
aletas pectorales o si su boca hizo contacto con los huevos; en el caso de las parejas 
cuyo nido se encontraba dentro de un hueco, se contó el número de veces que alguno de 
los padres ingresó al mismo. Además, se registró el tipo de sustrato sobre el que estaba 
la puesta de huevos. 

 En el caso de parejas con crías, los comportamientos registrados fueron: 1) 
distancia máxima que se alejó cada padre de las crías (cm); 2) número de inspecciones, 
cantidad de veces que cada padre se alejó de las crías sin indicios de amenazas o 
ataques de otros peces; 3) tiempo máximo que duró cada padre lejos de las crías (s); 4) 
número de veces que padres se alimentaron cerca de las crías; 5) número de veces que 
cada padre movió las hojas con la boca; 6) número de veces que cada padre agitó el 
sustrato con las aletas y el cuerpo; y 7) número de veces en que cada padre se mostró 
agresivos con otros organismos. Para estas parejas se anotó también el sustrato donde 
se encontró el grupo (padres y crías), la profundidad a la que se encontraba, el 
desplazamiento total durante los 25min y un estimado del número de crías en el grupo. 
Así mismo, se calculó en ambos casos la talla aproximada de los padres, los cuales 
fueron medidos con una regla bajo el agua, al igual que la talla de las crías. 

 Comportamiento de amenaza hacia otros organismos.− En cuanto a los datos de 
agresividad contra otros organismos, este comportamiento se clasificó en cuatro acciones: 
1) persecución, en donde alguno de los padres se desplazó para perseguir a otro 
organismo; 2) comportamiento ritualizado de amenaza, en donde uno de los padres 
ahuyenta a la amenaza, pero no la persigue; 3) extensión de la aleta dorsal como 
advertencia, en donde uno de los padres despliega completamente la aleta dorsal y 
posiciona su cuerpo hacia la amenaza; y 4) omisión, en donde uno de los padres ignora a 
organismos que se acercan a menos de 20cm y podrían representar peligro. En este 
último caso la distancia aproximada se estimó según observaciones de la distancia 
mínima a la que los padres de otras parejas reaccionaban con comportamiento territorial 
frente a posibles amenazas. Para cada caso se contó el número de veces que cada padre 
realizó este comportamiento y la familia del individuo al que se dirigió la amenaza; salvo el 
caso de otros A. sajica, que a su vez se diferenciaron en fase adulta o juvenil.  

 Análisis estadístico.− Se construyó una matriz de distancias empleando el índice 
de disimilitud de Bray-Curtis para cinco comportamientos (número de hojas que mueven, 
número de veces que agitan sustrato, número de veces que se alimentan cerca de las 
crías, número de inspecciones, tiempo máximo lejos de crías). A dicha matriz se le aplicó 
un NMDS para extraer dos componentes que resumen la variación del comportamiento de 
cuido. Posteriormente se analizó la correlación de dichos componentes contra las 
variables de comportamiento para determinar el peso de cada variable sobre ambos 
componentes. Se obtuvo que la variable de más peso sobre el componente uno (C1) fue 
el número de inspecciones (r = -0.81), mientras que en el componente dos (C2), la 
variable de más peso fue tiempo máximo lejos de las crías (r = -0.58), seguido de la 
agitación del sustrato (r = 0.31) y el forrajeo cerca de las crías (r = 0.27) (Fig. 1). Ambos 
componentes denotan un comportamiento de cuido parental más intenso; en el caso del 
componente uno, la correlación negativa con el número de inspecciones implica un menor 
número de ausencias del padre entre el grupo de crías, mientras que para el componente 
dos, la correlación negativa con la variable de tiempo y positiva con las otras dos se 
refleja como la disminución en el tiempo apartado de las crías y el aumento en las 
actividades de cuido. La variación de ambos componentes se analizó mediante un modelo 
lineal de efectos mixtos en donde se incluyeron los factores sexo (hembra, hembra sola y 
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macho), estadio de las crías (huevos, pequeñas, medianas) como variables 
independientes y cada componente como variable dependiente. Debido a que se realizó 
más de una observación para cada pareja, este fue considerado como un factor aleatorio 
dentro del modelo. Este modelo se realizó para determinar si los comportamientos 
exhibidos durante el cuido parental varían de acuerdo al sexo de cada padre, a la 
presencia o ausencia de macho con la hembra y a la talla de las crías. 

Se utilizó una prueba de chi cuadrado de tres vías (CMH) para determinar si entre los 
sexos, los comportamientos hacia los grupos amenaza son diferentes. Seguidamente, se 
realizaron pruebas de chi cuadrado en donde se compara si existe alguna preferencia por 
parte de cada sexo en realizar comportamientos de amenaza hacia algún grupo de peces 
en específico.  

Resultados 

La mayoría de los territorios fueron observados en sustratos compuestos 
principalmente de arena, aunque también se utilizaron sustratos con rocas pequeñas, 
hojarasca y raíces. En el caso de los nidos (n = 6), se observaron puestas de huevos 
tanto expuestas (n = 2) como escondidas en sustratos como rocas, hojas y huecos en la 
arena (n = 4). Los territorios y nidos se encontraron tanto a las orillas de la poza como en 
el fondo en un rango de entre 18 y 145 cm de profundidad. Todas las parejas cuidando 
juveniles se desplazaron alrededor de la poza activamente: las parejas con crías 
pequeñas se desplazaron 376.6 ± 201.7 cm (promedio ± DE), mientras que las parejas 
con crías medianas se desplazaron 510.2 ± 259.2 cm. Además, se determinó que en 
promedio la distancia máxima que la hembra se alejó del grupo de crías fue de 49.5 ± 
57.7 cm mientras que para los machos fue de 237 ± 158.1 cm. 

Las variables dentro de cada modelo explican significativamente la variación de los 
datos de comportamientos de cuido, tanto para el C1 (X2 = 82.77, g.l. = 4, p < 0.001) 
como para el C2 (X2 = 41.80, g.l. = 4, p < 0.001). En el caso del C1 ambas variables 
representan un efecto importante dentro del modelo: sexo (F2,71 = 56.79, p < 0.001), y el 
estadio de las crías (F2,18 = 6.04, p = 0.010). El análisis post hoc para los sexos muestra 
que la hembra en ausencia del macho tiende a un mejor cuido que la hembra en 
presencia de macho (p < 0.001) y que el macho (p < 0.001) (Fig. 2a). Contrariamente, el 
estadio de huevos resultó ser la etapa con menor cuido en comparación a los estadios 
medianos (p = 0.002) y pequeños (p = 0.018) (Fig. 2b). Para el C2 sólo la variable sexo 
tuvo un efecto significativo sobre el modelo (F2,71 = 25.23, p < 0.001). En este caso, el 
análisis post hoc revela que en general las hembras (sola: p < 0.001, con macho: p < 
0.001) tienen un mejor comportamiento de cuido que los machos (Fig. 3). 

Se observó un total de 1261 comportamientos de amenaza hacia otros organismos, 
donde figuran familias de peces como Poeciliidae, Characidae, Gobiidae, Eleotridae y 
Cichlidae, y camarones. Se comprobó que existe un efecto del sexo sobre los 
comportamientos territoriales que se utilicen para los distintos grupos (M2= 52.3, g.l.= 14, 
p<0.001). En el cuadro 1 se resumen los resultados obtenidos para el chi cuadrado, en 
cada uno de los comportamientos de amenaza, tanto para hembras (en presencia y 
ausencia del macho) como para machos, se obtuvo que hay una amenaza diferenciada 
hacia los grupos de peces. En la Fig. 4 se observa que la mayoría de los 
comportamientos más agresivos como la amenaza y la persecución para ambos sexos 
está dirigida a conespecíficos en fase adulta y juvenil. Además, se observa que cuando la 
hembra está sola tiende a utilizar más el comportamiento de extensión de la aleta dorsal, 
y que es común que los machos no reaccionen agresivamente en presencia de otros 
grupos (Figs. 4 y 5). 
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Discusión 

 Este estudio revela diferencias en las labores que cumple cada sexo de A. sajica 
durante el cuido de las crías. Se encontró que las hembras tienden a permanecer cerca 
de las crías, lo cual se ve reflejado en un menor número de inspecciones, menor tiempo 
lejos del grupo y alimentarse más frecuentemente cerca de las crías, lo cual concuerda 
con otros estudios sobre diferenciación de roles durante el cuido biparental en ciclidos 
(Itzkowitz & Nyby 1982, Itzkowitz et al. 2001). Sin embargo, las hembras en ausencia de 
macho realizaron más comportamientos asociados al cuido de sus crías como la agitación 
del sustrato y hojas que las hembras en presencia de macho y a los machos. Esto se 
puede deber a que como se encontró en experimentos conducidos en laboratorio con 
otros cíclidos con cuido biparental a los que se les removió la pareja (ya fueran machos o 
hembras), cumplen toda la labor de cuido que normalmente es repartida entre ambos 
padres (Lavery & Reebs 1994, Itzkowitz et al. 2001). Es probable que por esta razón las 
hembras en ausencia de macho permanecieran cerca de sus crías más constantemente 
para cumplir las funciones de cuido y de protección, mientras que las hembras en 
presencia del macho realizan más inspecciones, similar a las que realizan los machos.  

No obstante, tanto las hembras en presencia como en ausencia del macho realizan 
inspecciones más cortas que los machos y realizan más labores de cuido que los machos. 
En el campo fue posible observar que, en repetidas ocasiones, mientras la hembra 
realizaba inspecciones el macho abandonaba el grupo por unos instantes en busca de la 
hembra y ambos padres volvían a reunirse con el grupo; al poco tiempo el macho 
abandonaba el grupo para realizar inspecciones. Sumado a esto, en general los machos 
se alejaron más de las crías que las hembras. Es posible que los machos al tener 
comportamientos más agresivos sean dominantes con las hembras para que cumplan su 
rol de cuido de las crías. Awata & Kohda (2004) mencionan que existe un efecto de la talla 
de cada individuo que determina la división de labores de los padres. Por ejemplo, en el 
cíclido Julidochromis ornatus (Boulenger 1989) hay más diferencia en el cuido entre 
ambos sexos a mayor diferencia de tamaño entre padres. En este caso se da una 
agresión por parte del individuo más grande para obligar a su pareja a cumplir sus labores 
de cuido, igual a lo observado en el presente trabajo con inspecciones menos duraderas y 
a menores distancias que los machos, que en A. sajica alcanzan tallas más grandes.  

 Usualmente, los individuos más grandes suelen ser los que cumplen mayormente 
la función de protección a las crías. Esto podría deberse a que por su tamaño y mejor 
condición los individuos más grandes son más efectivos en la defensa del territorio (Awata 
& Kohda 2004, Itzkowitz et al. 2005). En este caso contrario a lo mencionado, son las 
hembras (de menor tamaño que el macho) las que tienden a ser más agresivas y 
territoriales, pero este comportamiento puede variar si están solas o con su pareja. Para 
las hembras, el cuido parental representa un mayor costo en la fecundidad y la 
reproducción que para machos (Baylis 1981, Smith & Wootton 1995). Por ejemplo, en 
otras especies se ha observado que, durante un mismo período reproductivo, el macho 
puede reproducirse justo después de que termine el ciclo de una camada con una nueva 
hembra lista para la reproducción, en lugar de esperar a su actual pareja a la que le lleva 
más tiempo madurar nuevamente sus gametos debido al alto costo energético que ello 
implica (Wiseden 1995). Por otro lado, Itzkowitz et al. (2005) señalan que las hembras 
presentan alta flexibilidad en su rol de cuido, ya que es común que asistan a su pareja en 
la defensa del territorio. Por tanto, el bajo potencial reproductivo que presenta la hembra 
respecto al macho sumado a la flexibilidad en su tarea de cuido, podrían influir en el 
aumento del comportamiento de territorialidad por parte de las hembras en A. sajica. 
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 Por otro lado, teniendo en cuenta la etapa de las crías, se observó que los huevos 
son la etapa donde se da un menor cuido desde el punto de vista de inspecciones por 
parte de los padres. Dichos resultados concuerdan con lo encontrado por Itzkowitz & Nyby 
(1982) en donde los padres se ausentan más veces y por más tiempo durante el cuido de 
los huevos, en especial los machos. Además, es justamente entre la etapa de huevos y 
larvas donde se da la mayor mortalidad (Nagoshi 1987), lo cual respalda los resultados de 
este estudio. 

 En cuanto al comportamiento territorial hacia conespecíficos y heteroespecíficos, 
se encontró que, tanto para machos como para hembras en general, los comportamientos 
más agresivos (persecución y amenaza) se dirigen en su mayoría a invasores de su 
misma especie. En repetidas ocasiones se observaron confrontaciones de ambos padres 
contra parejas vecinas con crías y persecuciones o agresiones a juveniles sin padres. La 
defensa del territorio durante el período de cuido tiene el fin de defender a las crías contra 
posibles depredadores (Kohda 1995). Algunos estudios han documentado que los cíclidos 
se pueden alimentar de huevos o crías de otros cíclidos, así como el canibalismo (Mrowka 
1987, Wisenden & Keenleyside 1992), e incluso durante este trabajo se observó en dos 
ocasiones con parejas diferentes la depredación de las crías por parte de juveniles 
solitarios de su misma especie. Además, la agresión hacia conespecíficos también puede 
ocurrir para la defensa de sitios de alimentación y de las zonas de apareamiento (Kohda 
1995). El segundo grupo más atacado y con más señales de advertencia fue la familia 
Characidae. Las especies de esta familia se alimentan de algas, semillas, insectos y crías 
de peces (Bussing 1998), por lo que suponen un alto riesgo a la supervivencia de las 
crías. Aunque los carácidos suelen ser agresivos no se observó ningún ataque directo de 
estos peces hacia las crías o adultos de A. sajica. 

 En general, las hembras en presencia del macho realizaron más comportamientos 
agresivos de persecución mientras que los machos realizaron más comportamientos de 
advertencia o inclusive no reaccionaron hacia el intruso, lo cual es respaldado por otros 
estudios, en donde la hembra siempre es la que presenta comportamientos más 
agresivos (Itkowitz 1985, Desjardins et al. 2008, Arnott & Elwood 2009). Sin embargo, en 
este estudio las hembras en ausencia de macho, al igual que los machos, utilizan más el 
comportamiento de amenaza. Se ha documentado que los comportamientos agresivos o 
de ataques directos representan un alto riesgo para los padres (Itkowitz 1985, Desjardins 
et al. 2008) y a su vez, son más costosos en términos energéticos que los 
comportamientos de despliegues o amenazas ya que en otras especies los machos al 
competir entre sí presentan una secuencia de comportamientos que se vuelven cada vez 
más agresivos en caso de que su oponente no se retire (Ros et al. 2006). Además, en 
hembras se ha visto que el tamaño de su oponente puede influir en su nivel de 
agresividad: si el oponente es más grande que ella, la hembra realiza más despliegues y 
menos ataques directos (Itkowitz 1985). Es probable que las hembras, al estar solas, se 
sientan mucho más amenazadas que cuando están junto al macho y por esta razón 
reduzcan sus ataques directos. 

 En conclusión, el sexo es un factor relevante en las labores que cumple cada 
padre durante el cuido de sus crías. Las hembras se vieron involucradas tanto en tareas 
de alimentación como de defensa de las crías. En pareja, las hembras y los machos 
realizan un número de inspecciones muy similar, aunque la duración de estas se prolonga 
mucho en el caso de los machos, y en ausencia del macho, el número de inspecciones de 
la hembra es mínimo. La etapa de las crías también es un factor determinante en el cuido, 
la etapa de huevos es la que recibe más ausencias por parte de ambos padres. Además, 
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se determinó que los otros individuos de A. sajica suponen la mayor amenaza para los 
padres y sus crías. 
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Cuadros y Figuras 

 

Figura 1. Análisis de correlaciones de ambos componentes obtenidos del NMDS con 
respecto a las variables de comportamiento originales. En el triángulo superior, el tamaño 
de los círculos representa la fuerza de la correlación, mientras que el color se refiere a la 
dirección de dicha correlación (positiva o negativa). El triángulo inferior muestra los 
valores de las correlaciones, de igual forma, el color representa la dirección de las 
correlaciones. 
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Figura 2. Comparación de la respuesta de las parejas según la etapa de las crías (A) y el 
sexo de los padres (B) hacia los comportamientos resumidos en el componente 1 (ver Fig. 

1). 
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Figura 3. Comparación de la respuesta de las parejas según el sexo de los padres hacia 
los comportamientos resumidos en el componente 2 (ver Fig. 1). 
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Cuadro 1. Pruebas de chi cuadrado realizadas para comparar la cantidad de 
comportamientos de amenaza hacia otros grupos (peces o crustáceos) según el sexo de 
A. sajica.  

Sexo Comportamiento X2 g.l. Probabilidad 
Hembra sola Amenaza 22.39 4 p<0.001 
 Extensión aleta dorsal 101.55 6 p<0.001 
 Persecución 27.25 4 p<0.001 
 Nada 63.37 5 p<0.001 
Hembra 
acompañada 

Amenaza 175.87 7 p<0.001 

 Extensión aleta dorsal 137.19 6 p<0.001 
 Persecución 171.92 6 p<0.001 
 Nada 29.39 5 p<0.001 
Macho Amenaza 170.74 7 p<0.001 
 Extensión aleta dorsal 95.40 6 p<0.001 
 Persecución 101.29 5 p<0.001 
 Nada 57.69 6 p<0.001 
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Figura 4. Total de tipo de comportamientos territoriales dirigidos a caga grupo presente 
en la poza según la categoría de sexo. 

 

 

 

 



 

191 
 

 

Figura 5. Total de comportamientos territoriales utilizados por cada categoría de sexo. 
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Relación entre el sistema reproductivo de los higuerones y sus avispas no 

polinizadoras  

Yanil Bravo-Méndez 

Sistema de Estudios de Posgrado, Universidad de Costa Rica;yanilbm91@gmail.com 

Los árboles de higuerón y sus avispas presentan una asociación simbiótica mutualista 
ampliamente estudiada. Sin embargo, las avispas polinizadoras del Ficus conviven dentro del 
sicono de los higuerones con otras avispas, de las cuales no se tiene claro su papel dentro de este. 
En algunas ocasiones se les ha atribuido un efecto negativo, mientras que en otras no se ha 
encontrado ningún efecto. Con el fin de determinar el efecto que poseen las avispas no 
polinizadoras (ANP) en el éxito reproductivo, medido como número de semillas y avispas 
polinizadoras producidas en cada sicono, se contaron las semillas, agallas, avispas polinizadoras y 
ANP producidas por Ficus costaricana, Ficus insipida y Ficus tonduzii. Se utilizaron modelos 
lineales generalizados para determinar el efecto de las ANP sobre la producción de polinizadores y 
semillas en los siconos. Se observó alta variación en la cantidad de semillas y avispas 
polinizadoras. No se observó un efecto de las ANP en las semillas y avispas polinizadoras para F. 
costaricana y F. insípida. Se ha propuesto que esto puede deberse a varias hipótesis como 
coevolución, mimetismo y comensalismo. F. tonduzii presentó un efecto negativo leve únicamente 
en la producción de semillas lo que podría indicar que la ANP a 

Palabras clave: Coevolución, cleptoparasitismo, parasitismo, relaciones mutualistas, relaciones 
antagónicas. 

El proceso coevolutivo puede resultar de una relación mutualista entre dos especies, 
que surge de la utilización recíproca de los simbiontes con el fin de obtener beneficios y 
minimizar costos (Anstett 2001, Jansen-González et al. 2012). Diversos síndromes de 
polinización planta-insecto exhiben este tipo de interacción, mediante la cual, la planta 
puede ser polinizada mientras que el insecto recibe ciertos recursos como polen, néctar y 
aromas (Hanson & Ramírez 2006). Los árboles del género Ficus (Moraceae) presentan 
inflorescencias encapsuladas en forma globular (sicono), que muestran un mutualismo 
obligado con las avispas de la familia Agaonidae (Hymenoptera, Chalcidoidea). En esta 
relación, las larvas de las avispas consiguen un sitio para el desarrollo de larvas, 
mediante la formación de agallas en las flores del Ficus, mientras que este a su vez, 
asegura la polinización, que es realizada únicamente por estas avispas (Ramírez 1970, 
West et al. 1996, Hanson & Ramírez 2006). 

Las especies de Ficus tienen dos sistemas reproductivos, dioico o monoico (Anstett et 
al. 998). En los árboles monoicos se establece un conflicto de intereses, ya que las flores 
pueden funcionar como femeninas o masculinas (Anstett 2001). Las flores masculinas 
poseen un estilo corto y pedúnculo largo, contrario a las flores femeninas que tienen un 
estilo largo y pedúnculo corto. Las flores masculinas son ovipositadas y por lo tanto, 
emergerán avispas, mientras las flores femeninas son polinizadas y producirán semillas, 
pero nunca ambas (Herre 1989, Anstett 2001, Cardona et al. 2007). Por su parte, los 
polinizadores únicamente están interesados en ovipositar la mayor cantidad de flores del 
sicono (Herre 1989). No obstante, este mutualismo se ha mantenido estable e inclusive 
interacciona con otros organismos, ya que dentro del sicono las avispas polinizadoras 
conviven con otras especies de avispas, que al parecer no le brindan ningún servicio al 
árbol (Kerdelhué & Rasplus 1996). La biología de estas avispas no polinizadoras (ANP) es 
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poco entendida y se desconoce aún más su función ecológica dentro del sicono (West et 
al. 1996, Cardona et al. 2007). 

Las ANP han sido descritas como cleptoparásitos, parásitos, parasitoides, inquilinos y 
comensalistas (Kerdelhué & Rasplus 1996, West et al. 1996, Bronstein 2001, Cardona 
2012), por lo que es posible que su efecto varíe dependiendo de la especie involucrada y 
el tipo de interacción que posea con los miembros del mutualismo. Bronstein (1991) 
menciona que las ANP pueden incluso favorecer el mutualismo al impedir la sobre-
explotación de las flores por parte de las avispas polinizadoras. West y Herre (1994), 
obtienen un efecto negativo de las ANP solamente sobre las avispas polinizadoras. 
Mientras que Cardona y colaboradores (2012), señalan que las ANP, tienen un efecto 
negativo en la producción de semillas y polinizadores.  

Debido a la escaza información y a la variación en los resultados obtenidos, sobre el 
papel que juegan las ANP en la coevolución entre el Ficus y sus avispas, se plantea el 
siguiente estudio con el fin de determinar el efecto que poseen las ANP en el éxito 
reproductivo del árbol, medido como número de semillas, y en la cantidad de avispas 
polinizadoras producidas en cada sicono. Para esto se estudiaron tres especies de Ficus 
monoicos y las avispas involucradas. Se espera que si las ANP ocupan generalmente las 
flores conocidas como “flores de capas externas”, que son de mayor importancia para la 
producción de semillas entonces la función femenina de los árboles se verá afectada. 
Mientras que si las ANP son capaces de utilizar no solo las “flores de capas externas” si 
no que simultáneamente pueden hacer uso de las “flores de capas internas”, que son las 
mismas utilizadas por los polinizadores, entonces la función masculina se verá también 
negativamente afectada.  

Materiales y métodos 

Sitio de estudio― El estudio se realizó en Agua Buena de Rincón de Osa, dentro de la 
Reserva Forestal Golfo Dulce, en las tierras bajas del pacífico sur de Costa Rica 
(8°41'58''N y 83°30'43''O). El clima de esta región se caracteriza por ser lluvioso con 
influencia monzónica, cuyo rango de temperatura va de los 17°C-30°C y una precipitación 
media anual de 4282 mm (Solano & Villalobos 2000). Según la clasificación de zonas de 
vida (Holdridge et al. 1971), el ecosistema corresponde a un bosque muy húmedo tropical. 
Los bosques de la región son sumamente diversos, con más de 2600 especies de plantas 
vasculares registradas (Gilbert et al. 2016). 

Especies de estudio―A continuación se describen las especies de árboles 
estudiadas:  

Ficus costaricana (Liebm.) Miq.: Arbusto o árbol, normalmente epífito. Presenta 
estípulas persistentes, esparcidas o densamente pubescentes con tricomas dorados. Sus 
higos son pareados, glabros, sésiles y pequeños (0.8-1.2 cm de diámetro).  

Ficus insipida Willd.: Árbol, terrestre. Puede llegar a medir 25 m. Presenta hojas con 
ápices agudos, higos solitarios, pedunculados, glabros y grandes (1.5-2.5 cm de 
diámetro). Prefiere los ambientes ribereños o llanuras aluviales. 

Ficus tonduzii Standl.: Árbol, terrestre. Puede llegar a medir 25 m. Tiene hojas anchas 
con venación secundaria muy conspicua. Higos solitarios, glabros, sésiles y grandes (1.1-
2.5 cm de diámetro) (Hammel et al. 2003). 

Métodos de muestreo― La recolecta de datos se realizó del 29 de enero al 7 de 
febrero del 2017. Debido a la floración asincrónica que presentan los árboles del género 
Ficus se trabajó únicamente con aquellos que poseían siconos, sin importar su ubicación, 
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sin embargo, se anotaron algunos caracteres referentes al hábitat, aunque la mayoría de 
árboles se encontraban en las orillas de las calles y dentro de potreros. Para cada especie 
de árbol se colectaron 10 siconos que se encontraban en una fase en la que las avispas 
habían comenzado a emerger de las agallas pero no habían abandonado el sicono. Estos 
se colocaron en bolsas y se llevaron al laboratorio. Después de uno o dos días, cuando 
las avispas terminaron de emerger, los individuos se contaron y se separaron en sexos y 
morfoespecies. Posteriormente se almacenaron en alcohol al 70% e identificaron los 
géneros de las avispas polinizadoras y no polinizadoras utilizando la clave de familias y 
géneros de Hanson y Ramírez (1995). Respecto a las características del sicono, se midió 
el diámetro de este y el grosor de la pared. Además, mediante la utilización de un 
estereoscopio, se extrajo y contó el número de semillas y el número de agallas en flores 
con pedúnculo corto y largo. 

Análisis estadístico― El análisis se realizó por separado para cada una de las 
especies de Ficus estudiadas, ya que se evidenció que estas producían cantidades 
distintas de flores. Primeramente, se calculó el porcentaje de la abundancia relativa de 
cada género de las avispas polinizadoras y ANP en los siconos de cada especie. Por 
medio de pruebas de Kruskal-Wallis se comparó si la distribución del diámetro, así como, 
la cantidad de semillas, agallas, avispas polinizadoras y ANP era diferente entre las 
especies de Ficus, además se utilizó a posteriori la prueba Dunn, para observar cuales 
especies diferían en sus promedios. Tanto las avispas polinizadoras como las no 
polinizadoras, pueden utilizar las flores de las capas externas, se realizó un modelo de 
regresión lineal para probar si el número de agallas de pedúnculo corto están 
relacionadas con la cantidad de ANP que emergieron del sicono. Por último, para cada 
especie se realizó un modelo de regresión lineal, para determinar el efecto de las ANP en 
la proporción de semillas y un modelo binomial negativo con ligaje logarítmico para 
determinar el efecto de las ANP en cantidad de polinizadores en cada especie.  

Resultados 

 En total se utilizaron 10 siconos para cada especie, sin embargo, para F. insipida, 
no fue posible obtener la cantidad de avispas de cuatro siconos. De forma general, los 
árboles estudiados presentaron un porcentaje promedio de 39.17 % de flores que 
produjeron semillas, mientras que el 55.39 % y el restante 0.55 % correspondían a flores 
dónde se formaron agallas de pedúnculo largo y corto, respectivamente. Específicamente, 
en F. costaricana se encontraron un total de cinco especies de ANP, mientras que F. 
insipida y F. tonduzii solamente una, sin embargo, el porcentaje de ANP en cada sicono 
fue mayor en estos últimos (Cuadro 1). 

 Las especies de Ficus estudiadas difieren en el diámetro (K-W = 19.16, g.l. = 2, p < 
0.001, Cuadro 2), proporción de semillas (K-W= 10.84, g.l. = 2, p= 0.004, Fig. 1A), 
proporción de agallas de pedúnculo corto (K-W= 8.93, g.l. = 2, p= 0.011, Cuadro 2) y de 
pedúnculo largo (K-W= 9.61, g.l. = 2, p= 0.008, Cuadro 2). Específicamente, F. 
costaricana presentó el diámetro más pequeño, una mayor proporción de semillas 
(Fig.1a), una menor proporción de agallas de pedúnculo corto, así como de agallas de 
pedúnculo largo en comparación con F. insipida y F. tonduzii. No obstante, entre estas 
dos últimas no se encontraron diferencias entre los promedios de ninguno de estos 
aspectos (Cuadro 3). 

Además, no se observaron diferencias en la cantidad de avispas polinizadoras 
emergidas por sicono (K-W= 4.96, g.l. = 2, p = 0.084, Fig. 1b), pero sí en la número de 
ANP emergidas (K-W= 8.20, g.l. = 2, p = 0.016, Fig. 1c), donde F. costaricana presentó 
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una menor cantidad de individuos de ANP que F. insipida (p= 0.024) y F. tonduzii (p= 
0.043), sin embargo estos últimos no difieren entre sí ( p= 0.773).  

Por otra parte, se encontró que para F. tonduzii el aumento de la cantidad de ANP en 
una unidad aumenta en 0.002 la proporción de agallas de pedúnculo corto (F = 0.002, g.l. 
= 9, p= 0.042), mientras que en F. costaricana (F= -0.0002, g.l. = 9, p= 0.780) y F. insipida 
(r = 0.0002, g.l. = 5, p= 0.82) no presentaron ningún efecto (Fig. 2).  

Por último, no se observó algún efecto por parte de las ANP en el número de avispas 
polinizadoras emergidas en ninguna de las especies estudiadas (Cuadro 4). Finalmente, 
se observó en F. tonduzii un leve efecto negativo de las ANP presentes en la cantidad de 
semillas producidas, pero no en las otras especies (Cuadro 5).  

Discusión 

Los resultados obtenidos muestran una alta variación en el promedio de semillas y 
avispas polinizadoras producidas en los siconos de las tres especies de Ficus estudiadas. 
Esta alta variación ha sido reportada anteriormente a nivel de sicono, árbol y a una escala 
temporal en Ficus aurea y su polinizador Pegoscapus jimenezii (Bronstein y Hossaert-
Mckey 1996). No obstante, aún no está claro cómo se mantiene esta relación mutualista 
de alta especificidad, ya que los beneficios para cada parte como son la producción de 
semillas para el Ficus y la formación agallas por parte de la avispa polinizadora son poco 
fiables (Bronstein & Hossaert-Mckey 1996). Es posible que la selección favorezca la 
variación en vez ser selección estabilizadora, y que el sistema sea impredecible para las 
avispas, debido a la alta variación en la producción de flores de pedúnculo largo y corto, 
por lo tanto unas veces ganará la avispa y en otras el árbol.  

 La simbiosis mutualista entre las plantas del género Yucca y sus polillas 
polinizadoras, son también ejemplo de lo mencionado anteriormente, pero en lugar de 
crear agallas en las flores, la larva de la polilla se alimenta de las semillas (Andicott 1986). 
Al igual que los resultados aquí obtenidos, la proporción de semillas sacrificadas para 
lograr el desarrollo de la larva y cuyo adulto se encargará de dispersar el polen es 
altamente variable (Andicott 1986).  

Pellmyr y Thompson (1992) sugieren que este tipo de relaciones específicas de alta 
variación tienen explicaciones últimas y no próximas, ya que la mayoría de estas 
interacciones mutualistas en un inicio eran antagónicas. De esta forma, se presume que 
se originó un linaje de avispas con ciertas preadaptaciones, en los cuales la selección que 
actuaba sobre los individuos coincidía con la evolución del mutualismo, se convirtieron en 
mutualistas los costos para ambas partes eran mucho menores que en una relación 
antagónica (Pellmyr & Thompson 1992, Anstett et al 1997). Por lo tanto, esta relación 
persiste sin importar el alto grado de variación en los beneficios observados para los 
simbiontes.  

Además, las ANP no parecen tener un efecto en la variación de la producción de 
semillas y avispas polinizadoras mostrada por F. costaricana ni por F. insípida. Por lo 
tanto, es posible que esta interacción mutualista contemple la presencia de las ANP. Para 
explicar estos resultados, se han sugerido tres hipótesis; Coevolución, por ejemplo, 
paredes más gruesas de los siconos promueven ovipositores más largos en las avispas, 
la segunda es mimetismo, el Ficus no es capaz de distinguir entre larvas de polinizador y 
no polinizador, y la última, comensalismo, la presencia de ANP no representan un costo 
importante para el Ficus (Bronstein, 1991).  
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No obstante, las ANP parecen tener un efecto negativo leve en la producción de 
semillas de F. tonduzii. Esta especie presentó una mayor abundancia de ANP, por lo 
tanto, es posible exista una cantidad a partir de la cual se observaría un efecto negativo 
por parte de estas. Esto es similar a lo que sucede con el tamaño de las agallas, donde 
especies de mayor tamaño succionan más recursos del sicono, y por lo tanto reducen 
más la cantidad de polinizadores y semillas (Conchou et al. 2014). No obstante, esta 
mayor propensión de F. tonduzii a ser colonizada por ANP, no parece estar relacionada al 
diámetro, grosor de la pared o hábito arbóreo, ya que F. insipida también posee estas 
características similares, y sin embargo, no presentó el efecto negativo por parte de las 
ANP. 

Las ANP solamente afectaron la producción de semillas y no a los polinizadores de F. 
tonduzii, esto puede ser debido a que Critogaster sp. esté utilizando principalmente las 
flores de capas externas, para el desarrollo de sus larvas, lo que también ha sido 
reportado para otras especies como Sycophaga sycomori en Ficus sycomorus (Galil et al. 
1970), Sycophaga silvestrii en Ficus sur y Heteradrium sp. en Ficus andicola (Kerdelhué & 
Rasplus 1996).  

Por otra parte, debido a que la mayoría de ANP ovipositan los ovarios al insertar el 
ovipositor a través de la pared del sicono, el grosor de esta es uno de los factores 
limitantes en este proceso (Kerdelhué & Rasplus 1996, Tzeng et al. 2014). F. costaricana 
era la especie con siconos más pequeños y pared de menor grosor y poseía una mayor 
riqueza de especies de ANPF. Se ha estimado que los siconos de Ficus sur que poseían 
un diámetro menor en comparación con siconos de Ficus vallis-choudae, presentaron una 
mayor cantidad de especies de ANP, 10 y 4 especies, respectivamente (Kerdelhué & 
Rasplus 1996). Además, conforme aumenta el grosor de pared emergen una menor 
cantidad de ANP, ya que pocas logran alcanzar los ovarios (Tzeng et al. 2014). Es posible 
que la delgada pared que poseen los siconos de F. costaricana permita que varias 
especies de ANP alcancen con mayor facilidad los ovarios.  

La mayor parte de los estudios demuestran que las ANP tienen un efecto negativo en 
ambos miembros del mutualismo, tanto en la producción de semillas del higuerón como 
de avispas polinizadoras (Kerdelhué & Rasplus 1996, Elías et al. 2007, Cardona et al. 
2012, Conchou et al. 2014). Sin embargo, la mayoría de estudios están basados en 
observaciones indirectas, y no se considera que existe una alta diversidad en las formas 
de alimentación de las ANP, por lo tanto los efectos en cada uno de los miembros del 
mutualismo puede variar. Por ejemplo, los géneros Torymus, Idarnes y Sycophaga, se 
pueden alimentar de primordios florales femeninos, flores femeninas, tejido vegetal 
suministrado por las agallas y semillas (Bronstein 1991, Elías et al., 2012). Con base en 
esto, no es posible asignar un efecto general en el sistema mutualista entre el Ficus y sus 
avispas polinizadoras, por lo que es necesario identificar independientemente el rol que 
juega cada especie. 

Contrario a lo postulado en algunos estudios, también se ha propuesto que la 
presencia de las ANP puede favorecer la relación mutualista entre el Ficus y sus avispas 
polinizadoras. La hipótesis “libre de enemigos” (Dunn et al. 2008) destaca que las avispas 
polinizadoras evitan ovipositar en las flores de capas más externas del sicono, ya que 
estas son ocupadas mayormente por los cleptoparásitos (West et al. 1996, Dunn et al. 
2008, Al-Beidh et al. 2012, Tzeng et al. 2014). Por lo tanto, es importante considerar 
exactamente de cuales agallas emerge cada especie de ANP, con el fin de tener una 
noción más clara de la función que cumplen dentro del sicono. Además, debido a la alta 
variación observada, se recomienda para próximos estudios ampliar el número de siconos 
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para cada especie, realizarlo a una escala temporal mayor y considerar más especies de 
Ficus que compartan características como el diámetro y grosor de la pared del sicono. 

En conclusión, se observó un alto grado de variación en la producción de semillas, 
avispas polinizadoras, sin embargo, esta variación no parece estar relacionada con las 
ANP, con excepción de F. tonduzii en la que se observó una relación leve. Sin embargo, 
este efecto no parece estar relacionado a características morfológicas, ya que F. tonduzii, 
poseía una morfología similar a F. insípida y esta última no mostró ningún efecto de las 
ANP. Tampoco se observó una relación entre las avispas no polinizadoras y la cantidad 
de avispas polinizadoras que emergieron del fruto en ninguna de las especies. Por lo 
tanto, se rechaza la hipótesis de que las ANP tienen un efecto en la función masculina y/o 
femenina de las flores de las especies de Ficus estudiadas. 
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Cuadros y Figuras 

Cuadro 1. Porcentaje promedio y desviación estándar de la abundancia por sicono para 
cada género de avispas polinizadoras y no polinizadoras (ANP) para cada especie de 
Ficus. 

Especie árbol Taxón insecto Subfamilia Tipo Porcentaje 

F. costaricana Pegoscapus estherae Agaoninae Polinizador 92.63 ± 6.68 

 Nadelaia Pteromalinae ANP 0.51 ± 1.28 

 Idarnes (amarilla) Sycophaginae ANP 0.39 ± 0.96 

 Aepocerus Otitesellinae ANP 0.25 ± 0.54 

 Heteradrium Otitesellinae ANP 2.86 ± 4.49 

 Idarnes (negra) Sycophaginae ANP 3.56 ± 3.83 

F. tonduzii Tetrapus sp.  Agaoninae Polinizador 84.22 ± 11.94.01 

 Critogaster sp. Sycoryctinae ANP 15.78 ± 11.94 

F. insipida Tetrapus costaricanus Agaoninae Polinizador 83.99 ± 7.82 

 Critogaster Sycoryctinae ANP 16.01 ± 7.82 

 

Cuadro 2. Promedio ± desviación estándar del diámetro, grosor de pared, proporción de 
agallas de pedúnculo largo (PAPL) y de pedúnculo corto (PAPC), cantidad de semillas, de 
avispas polinizadoras y cantidad de especies de avispas no polinizadoras (ANP) de los 
siconos de cada especie de Ficus estudiado. 

Variable 
Especie 

F. costaricana F. tonduzii F. insipida 

Diámetro (mm) 9.4 ± 0.15a 30.3 ± 0.24b 30.5 ± 0.43b 

Grosor de la pared de sicono (mm) 0.67 ± 0.24 4.77 ± 0.31 4.42 ± 0.53 

Cantidad de semillas 151.20 ± 64.62 133.40 ± 116.68 240.33 ± 83.64 
PAPC 0.03 ± 0.02 a 0.08 ± 0.06 b 0.06 ± 0.02 b 

PAPL 0.46 ± 0.16 a 0.62 ± 0.13 b 0.57 ± 0.08 b 

Cantidad de polinizadores (♀♂) 99.0 ± 26.97a 175.10 ± 92.29a 164.83 ± 118.55a 

Cantidad de individuos de ANP 8.3 ± 7.92a 30.1 ± 14.15b 27.5 ± 14.15b 
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Cuadro 3. Comparación múltiple por parejas con la prueba de Dunn (D.t) de los 
promedios del diámetro del sicono, la proporción de semillas (PS), la proporción de 
agallas de pedúnculo largo (PAPL) y de pedúnculo corto (PAPC) para F. costaricana, F. 
insipida y F. tonduzii. 

Variable 
Especies 

F. costaricana - F. insipida F. costaricana - F. tonduzii F. insipida - F. tonduzii 

Diámetro D.t=-3.90, p < 0.001 D.t=-3.62, p < 0.001 D.t= 0.38, p= 0.705 

PS D.t= 2.22, p= 0.04 D.t=3.20, p= 0.004 D.t= 0.90, p= 0.368 

PAPC D.t=-2.20, p= 0.041 D.t=-2.84, p= 0.014 D.t=-0.56, p= 0.578 

PAPL D.t=-2.23, p= 0.039 D.t= -2.97, p= 0.009 D.t=-0.66, p= 0.508 
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Figura 1. Distribución A.) proporción de semillas; B. avispas polinizadoras; C. avispas no 
polinizadoras (ANP) en los siconos de cada especie de Ficus estudiada. 
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Fig. 2. Efecto de la cantidad de parásitos en la proporción de agallas de pedúnculo corto 
para cada especie de Ficus estudiada. 

 

 

Cuadro 4. Parámetros del modelo binomial negativo para cada especie de Ficus para 
estimar el efecto de las avispas no polinizadoras (ANP) en el número de avispas 
polinizadoras que emergieron por fruto. 

 Estimado GL EE Z P 

F. costaricana       

Intercepto 4.54 9 0.11 39.65 p<0.001*** 

ANP 0.01 9 0.01 0.6 0.542 

F. tonduzii      

Intercepto 159.52 9 55.89 18.97 p<0.001*** 

ANP 0.003 9 0.01 0.42 0.671 

F. insipida       

Intercepto 4.25 5 0.48 8.89 p<0.001*** 

ANP 0.02 5 0.01 1.86 0.063 
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Cuadro 5. Parámetros del modelo lineal generalizado para cada especie Ficus para 
estimar el efecto de las avispas no polinizadoras (ANP) en el número de semillas de cada 
fruto. 

 Estimado GL EE Z P 

F. costaricana       

Intercepto 0.48 9 0.08 6.38 P < 0.001*** 

ANP 0.003 9 0.007 0.44 0.679 

F. tonduzii      

Intercepto 0.46 9 0.07 6.17 P < 0.001*** 

ANP -0.005 9 0.002 -2.61 0.031* 

F. insipida       

Intercepto 0.45 5 0.05 8.37 0.001** 

ANP -0.002 5 0.002 -1.42 0.228 
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Uso de perchas artificiales para construir nidos: ¿afecta la cercanía a un 

parche boscoso o a un edificio, la frecuencia de nidos de aves en postes del 

cableado eléctrico? 

Josué Corrales-Moya 

Sistema de Estudios de Posgrado, Universidad de Costa Rica; josuecorrales@hotmail.com  

La expansión de los asentamientos humanos ha generado cambios significativos en los 
ecosistemas naturales. Las consecuencias en la avifauna son variadas, entre ellas cambios en el 
uso de perchas naturales y artificiales para construir nidos. Algunas especies logran anidar en 
perchas construidas por humanos, sin embargo las características de la percha que se seleccionan 
son desconocidas. Mi objetivo con este trabajo es determinar si la presencia de nidos de Pitangus 
sulphuratus (Tyrannidae: Aves) en postes de electricidad, depende de la cercanía del poste a un 
edificio habitado por humanos o si más bien depende de la cercanía a un bosque. Recorrí 35 km 
de caminos de asfalto y grava. Cuantifiqué la cantidad de postes y el tipo de poste de acuerdo a la 
cantidad de platinas, transformadores eléctricos y luces. Además utilizando un GPS, medí la 
distancia entre el poste y el bosque y entre el poste y el edificio más cercano. Determiné en cuales 
postes había nidos terminados de la especie en estudio. La presencia de nidos fue más frecuente 
en postes alejados de un bosque. No encontré diferencias en cuanto a la distancia del poste a un 
edificio. Además, las características del poste influyen en la presencia de nidos P. sulfuratus.  

Palabras clave: urbanización, transformador eléctrico, nidificación, perchas artificiales, pecho 
amarillo 

La urbanización es un proceso que modifica drásticamente los ecosistemas naturales 
habitados por aves (Murgui & Hedblom 2017).  El crecimiento acelerado de las ciudades, 
usualmente produce una reducción o modificación de los hábitats naturales cercanos 
(Biamonte et al. 2011). Debido al aumento del área urbanizada, algunas aves han 
modificado su comportamiento para tolerar los cambios antropogénicos (Caballero et al. 
2016) o han migrado a áreas con menor alteración urbana (Cavalli et al. 2016). Aquellas 
especies que modificaron su comportamiento para tolerar los cambios antropogénicos, 
aprovechan los recursos producidos por la actividad humana para su supervivencia 
(McKinney 2002). Los nuevos recursos incluyen alimento, materiales para construir nidos 
y perchas donde construir nidos (Máthé y Batáry 2015). 

Uno de estos nuevos recursos, es la presencia de construcciones humanas las cuales 
han sido utilizadas por algunas especies como el halcón peregrino (Falco peregrinus) para 
construir sus nidos (Caballero et al. 2016). En otras especies que habitan áreas urbanas 
como el yigüirro (Turdus grayi) y el cucarachero común (Troglodytes aedon), la 
construcción de nidos en edificios es común, sugiriendo potenciales ventajas del uso de 
estas estructuras como perchas, aunque más investigación es necesaria para confirmar 
esto (obs. pers.). La selección de la percha influye en el éxito reproductivo de las aves 
(Vetter et al. 2013), por lo que es de esperar que para especies que construyen nidos en 
áreas urbanas, la selección de una percha artificial para construir un nido puede influir 
sobre su éxito reproductivo. 

En áreas con diferente nivel de perturbación antropogénica, la disponibilidad de 
perchas para construir un nido puede variar. Conforme aumenta el nivel de urbanización, 
el número de perchas naturales se reduce y el número de perchas artificiales como 
edificios o postes del tendido eléctrico se hace más frecuente (Evans et al. 2013). El uso 
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de estas nuevas estructuras podría reducir la depredación de los nidos (Vetter et al. 
2013). Por ejemplo, la cercanía del nido a sitios con actividad humana podría ahuyentar a 
potenciales depredadores del nido, los cuales usualmente tienden a evitar la presencia de 
personas (Lahti 2001, Cavalli et al. 2016).      

 En algunas zonas, es común observar nidos de aves construidos en postes del 
tendido eléctrico. Este comportamiento se presenta tanto en postes ubicados al lado de 
caminos principales y secundarios, los cuales a su vez atraviesan zonas boscosas o 
pequeños pueblos. Sin embargo, hasta ahora existe poca evidencia de alguna preferencia 
sobre las características del poste seleccionado para construir un nido. Mi objetivo con 
este trabajo es determinar si la presencia de nidos de Pitangus sulphuratus (Tyrannidae: 
Aves) en postes, depende de la cercanía del poste a un edificio habitado por humanos o 
si más bien depende de la cercanía a un bosque. Si el anidar cerca de estructuras 
humanas provee protección contra depredadores (Greeney et al. 2015), espero que sea 
más frecuente encontrar nidos en postes que se encuentren cerca de edificios. Si la 
cercanía a un bosque aumenta la accesibilidad del nido a los depredadores (Vetter et al. 
2013), espero encontrar nidos más frecuentemente en postes que se encuentren lejos de 
un bosque. 

Materiales y métodos 

 Desarrollé el trabajo entre el 29 de enero y el 07 de febrero del 2017 en Rincón de 
Osa, Puntarenas, Costa Rica (8°41'34.34'' N, 83°29'59.74'' O; 100 m s.n.m.). Cuantifiqué 
la presencia o ausencia de nidos de P. sulphuratus en todos los postes que sostienen 
cables de electricidad o teléfono a lo largo de 35 km de caminos de lastre y asfalto.  

Sitio de estudio― El área presenta un gradiente de desarrollo urbano desde sitios 
donde se encuentran pequeños pueblos con una variedad de construcciones (ej. casas, 
supermercados y establecimientos comerciales) hasta sitios donde la cantidad de 
construcciones es menor, encontrando un edificio (usualmente una casa) separada de la 
otra por al menos 1 km. Los sitios donde la cantidad de construcciones es mayor, 
presentan caminos de asfalto, mientras los sitios donde la cantidad de construcciones es 
menor, presentan caminos de grava. Además, algunas secciones de los caminos, limitan 
con parches boscosos naturales o plantaciones maduras de palma aceitera (Elaeis 
guineensis o E. oleifera) o teca (Tectona grandis). Otras secciones de caminos se 
encuentran separadas de parches boscosos o plantaciones por distancias de al menos 1 
km entre el bosque y el camino, con áreas abiertas o construcciones en el espacio 
intermedio.  

Especie en estudio― Pitangus sulphuratus es una especie común en áreas urbanas y 
suburbanas desde el norte de México hasta Argentina (Stiles & Skutch 2007). Se alimenta 
de invertebrados o pequeños vertebrados, los cuales depreda en el aire, follaje o sobre el 
suelo (Munin et al. 2012). Construye nidos techados, voluminosos, con entrada lateral, 
usualmente construidos sobre un soporte horizontal natural o estructuras hechas por 
humanos (Stiles & Skutch 2007). En la zona, anida habitualmente en perchas elevadas 
como postes del tendido eléctrico al lado de caminos.  

Conteo de nidos en los postes― Por medio de recorridos a pie, cuantifiqué la 
presencia o ausencia de nidos de P. sulphuratus en los postes presentes al lado de los 
caminos. Catalogué los postes de acuerdo al tipo y cantidad de estructuras que 
presentaban. Para catalogar los postes, tomé en cuenta la presencia o ausencia de las 
siguientes estructuras: cables eléctricos, cables telefónicos, transformadores, luz artificial 
y platinas de metal.  
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Medí la distancia entre cada poste y el edificio más cercano georeferenciando ambas 
estructuras. Catalogué como edificio cualquier construcción humana donde logré 
comprobar actividad humana (ej. casas o establos). Utilicé R 3.3.1 y las librerías 
maptools, spaa y sp para obtener la distancia en metros entre cada poste y el edificio más 
cercano. Además, medí la distancia entre cada poste y el parche boscoso más cercano 
utilizando el método anterior. Catalogué como parche boscoso, cualquier parche natural o 
plantación madura de palma aceitera o árboles maderables. Definí como plantación 
madura aquella en donde se encontró desarrollado un sotobosque y los árboles midieran 
más de 5 m de altura en promedio. Para medir la distancia mínima entre cada poste y un 
parche boscoso, realicé capas en el mapa del sitio de estudio utilizando Google Earth Pro 
7.1.7.2606 ©. Para dibujar las capas, tracé una ruta que bordeara la cobertura boscosa 
alrededor de los postes identificados, utilizando la herramienta “Ruta” en Google Earth 
Pro. 

Análisis estadístico― Para determinar si la presencia de un nido en un poste depende 
de la cercanía del poste a un edificio o a un parche boscoso, apliqué una regresión 
logística. Utilicé como variable respuesta la presencia o ausencia de un nido en un poste y 
como variables predictoras la distancia mínima entre el poste y un parche boscoso (m) y 
la distancia mínima entre el poste y un edificio (m). Clasifiqué el tipo de poste de acuerdo 
al número y tipo de estructuras  presentes (ej. platinas, lámparas y transformadores). Para 
los tipos de postes en los cuales encontré menos de cinco postes, hice una categoría de 
postes poco frecuentes. Además, apliqué una prueba de chi cuadrado de independencia 
para determinar si la presencia de un nido depende el tipo de poste. Realicé los análisis 
estadísticos utilizando el programa JMP (versión 7.0; SAS Institute, Cary, NC, EE UU). 

Resultados 

 En los 35 km de caminos recorridos encontré 636 postes de 19 tipos, y  43 nidos 
de P. sulphuratus. No encontré un poste con más de un nido de la especie en estudio. 
Encontré que la presencia de un nido en un poste se encuentre relacionada con la 
distancia del poste al bosque (Modelo de regresión: χ2= 6.22, gl= 2, p= 0.04, Parámetro: 
χ2= 5.88, gl= 2, p= 0.01) y no del poste a un edificio (χ2= 0.4, gl= 2, p= 0.52). En sitios 
alejados de un bosque, es más probable encontrar un nido de la especie en estudio en un 
poste (Figura 1). Además, la presencia de un nido en un poste depende del tipo de poste 
(Cuadro 1. χ2= 128.70, gl= 18, p<0.0001), siendo más abundantes en postes donde 
habían transformadores de electricidad (Figura 2). 

Discusión 

 La selección del sitio de percha para construir un nido puede estar influenciada por 
la percepción del riesgo de depredación de los padres (Fisher y Wiebe 2006). Aquellos 
sitios donde se perciba más seguridad ante potenciales depredadores, probablemente 
serán más utilizados por los individuos, que sitios con percepción alta de depredación 
(Eggers et al. 2006). Dadas las condiciones de mi investigación, ofrezco evidencia que 
apoya que la especie en estudio percibe diferencias en cuanto al riesgo de depredación 
en sitios alejados o cercanos a bosques. La cercanía al bosque probablemente ofrece 
protección a aquellos depredadores que frecuentan poco zonas abiertas, ya que les 
permite llegar a las presas sin ser detectados (Cox et al. 2012). Por el riesgo mayor de 
depredación, postes cercanos a un bosque resultan menos utilizados para construir nidos 
en comparación a aquellos ubicados lejos de un parche boscoso. 
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Algunas especies depredadoras de nidos presentan un comportamiento sigiloso y 
evasivo, el cual les permite alcanzar los huevos o pichones sin ser detectados (Cox et al. 
2012). Debido a la inusual exposición de nidos construidos en postes de electricidad, es 
posible también que el construir un nido en este tipo de percha provea un sitio dónde es 
más fácil detectar un depredador, facilitando la defensa de los padres a la estructura. 
Además, el poste de electricidad provee un sitio elevado en promedio a unos 8m del 
suelo. Esta situación podría dificultar el acceso para depredadores no voladores, 
volviendo el nido potencialmente inaccesible o bien, dificultando mucho el acceso, lo que 
podría ofrecer protección adicional a los huevos o pichones. 

 Las características termoregulatorias de un nido influyen directamente en el 
desarrollo de los huevos y pichones dentro de la estructura (Deeming y Reynolds 2015), 
por lo que aquellas estructuras que limiten la pérdida excesiva de calor probablemente 
serán beneficiadas. Según mis resultados, la especie en estudio selecciona sitios que 
ofrecen una barrera física adicional al poste de luz (como un transformador de 
electricidad). Esto provee al nido dos estructuras de protección, el poste y el 
transformador de electricidad. Las barreras estructurales podrían estar guardando calor 
en el nido, por lo que es posible que la estructura disminuya la velocidad con que pierda 
calor, propiciando más tiempo de forrajeo o vigilancia para los padres. Aunque en esta 
investigación no probé que las condiciones caloríficas del nido varíen según el tipo de 
percha donde se construya la estructura, es posible que las barreras antropogénicas 
varíen el flujo de aire en la periferia de la estructura y esto a su vez, las características 
termoregulatorias del nido.   

 Según mi investigación, se puede concluir que la frecuencia de construcción de 
nidos de la especie en estudio en postes de luz, varía con respecto a la cercanía a un 
bosque pero no varía con la cercanía a una construcción humana. La lejanía a un bosque 
produce que se encuentren más frecuentemente nidos en los postes al lado del camino. 
Además, las características propias del poste de electricidad podrían estar ofreciendo 
ventajas que beneficien a los constructores. Para futuras investigaciones, es necesario 
analizar las características caloríficas de un poste de luz en comparación con una 
estructura natural. Además, se debe analizar el efecto de la producción de calor de un 
transformador de electricidad, el cual podría estar modificando la tasa de desarrollo de 
huevos o pichones.  
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Cuadros y Figuras 



 

 

 

Figura 1. Promedio (y error estándar) de la distancia de los postes con
parche boscoso (Bosque) y a una construcción humana (Edificio).

 

Promedio (y error estándar) de la distancia de los postes con y sin nido a un 
parche boscoso (Bosque) y a una construcción humana (Edificio). 
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Cuadro 1. Tipo de poste, número de postes encontrados sin nidos (Ausencia) y número 
de postes encontrados con nidos (Presencia) de P. sulphuratus. 

Tipo de poste Ausencia Presencia 

1 7 11 

3 186 0 

6 17 0 

7 5 0 

8 14 1 

9 45 0 

11 5 0 

12 10 0 

19 101 2 

25 0 1 

30 38 2 

33 9 2 

35 10 0 

38 9 0 

40 48 2 

43 8 1 

51 6 4 

53 9 0 

Postes raros 38 17 

 

 

 

Figura 2. Esquema de los tipos de poste de electricidad donde encontré más 
frecuentemente nidos de P. sulphuratus. 
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Interacción entre ninfas de Anacroneuria (Plecoptera: Perlidae) con otros 

macroinvertebrados en la hojarasca de ambientes acuáticos 
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Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; anduco91@gmail.com 

Los plecópteros del género Anacroneuria pueden presentar diferentes tipos de alimentación 
según su estadio, variando de detritívoro hasta depredadores. Se encuentran frecuentemente en la 
hojarasca de los ríos y se alimentan frecuentemente de efemerópteros y dípteros. El objetivo de 
este estudio es determinar si la presencia de diferentes tamaños de plecópteros influye en la 
abundancia de las familias de presas más típicas. Se obtuvo como resultado que los plecópteros 
podrían no estar afectando directamente la abundancia de Baetidae, pero si para la familia 
Leptophlebiidae de manera positiva. Las familias Chironomidae y Simuliidae si se ven reducidas en 
abundancia, probablemente por depredación de los plecópteros. No se obtienen indicios de que los 
plecópteros puedan afectar la abundancia de la familia Leptohyphidae. Los resultados se pueden 
deber a la abundancia y tamaño de las presas, puesto que los plecópteros tienen una capacidad 
límite de presas que pueden ingerir y también su comportamiento de depredación varía con el 
tamaño de la presa. 

Palabras clave: Ephemeroptera; Diptera; presas; abundancias; tamaño. 

En Costa Rica el orden Plecoptera está representado únicamente por la familia 
Perlidae, presentando al género Anacroneuria con 25 especies y un único registro del 
género Perlesta (Gutiérrez-Fonseca & Springer 2011). Estos insectos presentan un 
estado inmaduro acuático que habita típicamente en ambientes con corriente rápida y con 
alto contenido de oxígeno (Tamaris et al. 2007). Se encuentran en muchos microhábitats, 
siendo la hojarasca uno de los más utilizados en la época seca por su gran cantidad de 
alimento y estabilidad (Tamaris et al. 2007), mientras que en la época lluviosa las hojas 
pueden ser arrastradas fácilmente por un gran caudal haciendo el ambiente más inestable 
(Leroy & Marks 2006). 

Según Cummins y Klug (1979), en este microhábitat se pueden encontrar hasta cinco 
grupos funcionales de organismos según sus hábitos de alimentación, los cuales son los 
trituradores de hojas, recolectores de detrito, raspadores de material superficial, 
perforadores de macrófitos y los depredadores. Debido a que algunos de estos dependen 
directamente de la hojarasca para alimentarse, el estado de descomposición de las hojas 
tiene un papel importante en la presencia de diferentes grupos de macroinvertebrados, 
puesto que esto provoca una variación en la calidad del recurso en términos alimenticios 
(Kreutzweiser et al. 2008). 

El género Anacroneuria tiene la característica de que cada estadio inmaduro puede 
presentar diferentes tipos de alimentación, lo cual varía según la especie y la abundancia 
de recursos (Gamboa et al. 2009b), por lo que puede representar varios de estos grupos 
funcionales a lo largo de su desarrollo. Los primeros estadios suelen presentar 
alimentación detritívora y los últimos pasan a ser depredadores, variando el tipo de presas 
según su tamaño (Tomanova & Tedesco 2006). Frecuentemente se mencionan presas del 
orden Ephemeroptera y de las familias Simuliidae y Chironomidae (Diptera) (Tamaris et al. 
2007) las cuales persiguen de manera activa (Gamboa et al. 2009b), por lo cual podrían 
ahuyentarlas de sus alrededores (Walde & Davies 1984). Este tipo de interacciones se 
han estudiado frecuentemente con el contenido estomacal de los plecópteros (Tamaris et 
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al. 2007, Gamboa et al. 2009b); sin embargo, poco se sabe sobre el efecto que puedan 
tener los diferentes estadios en la composición de especies de un microhábitat. Además, 
se ha estudiado la influencia que tienen los plecópteros depredadores en la talla de 
ciertas especies de Ephemeroptera (Peckarsky et al. 2001), pero no se ha tomado en 
cuenta la diferenciación en la alimentación de los estadios de los plecópteros para este 
tipo de análisis. 

El objetivo de este estudio es determinar si hay una diferencia en la composición de 
especies de ninfas de Ephemeroptera y larvas de Diptera en el microhábitat de la 
hojarasca dependiendo de la presencia de diferentes tamaños de plecópteros, 
características morfológicas de la hoja y otros factores ambientales. También se quiere 
demostrar si los diferentes tamaños de plecópteros influyen en el tamaño de los grupos de 
presas que convivan con ellos. Se espera que la cantidad de individuos de los grupos que 
se registran como presas típicas de ellos se reduzca. 

Materiales y métodos 

El muestreo se realizó del 31 de enero al 5 de febrero del año 2017 en la Quebrada 
Aguabuena, la cual es un afluente del Río Rincón (N08o41’52.5” W83o30’54.1”) ubicado 
en la Península de Osa, Costa Rica. Se realizaron 3 transectos distanciados 30 m entre 
ellos siguiendo el afluente del río. En cada transecto se colocaron 6 cuadrículas de 0.5 x 
0.5 m cada 3 m, alternando su posición entre el centro y el borde del río. Las cuadrículas 
colocadas en el borde del río se distanciaron 20 cm del extremo lateral del río, para evitar 
zonas con muy poca profundidad donde no fuera usual la presencia de hojas lo 
suficientemente sumergidas. 

En cada una de las cuadrículas se tomó la temperatura con un termómetro y la 
profundidad colocando una regla en el centro de esta. Se determinó la cobertura del dosel 
tomando una fotografía hacia el cielo con una cámara con lente de ojo de pez, para 
posteriormente determinar el porcentaje de cobertura para cada cuadrícula utilizando el 
programa ImageJ. La velocidad de la corriente se midió colocando un objeto flotante en el 
agua y tomando el tiempo que requería para desplazarse una distancia determinada 
dentro de la cuadrícula. 

En cada cuadrícula se recolectaron todas las hojas presentes y se clasificaron de la 
manera siguiente: Categoría 1: Más del 75% de la hoja contiene una coloración verde o 
amarilla, propia de las hojas que recientemente han caído del árbol respectivo. Categoría 
2: Hoja seca con coloración café en por lo menos el 75% de su superficie. Puede 
presentar un máximo de daño de 10%. Tiene una consistencia firme relativamente difícil 
de romper. Categoría 3: Hoja completamente seca con gran cantidad de grietas o daño 
entre el 10-49% de su superficie. Presenta una contextura frágil, donde se puede provocar 
un daño con relativa facilidad. Categoría 4: Hoja seca que presenta daño en más del 50% 
y/o se desintegra fácilmente sin aplicar fuerza significativa. Categoría 5: Hoja seca con 
más del 50% del mesófilo destruido, provocando que en las zonas afectadas sólo se 
observe la venación de la hoja o que se vea transparente a contra luz. 

A cada una de las hojas se le determinó el área por medio de fotografías que 
posteriormente fueron analizadas en el programa ImageJ. Se revisó si presentaban ninfas 
de plecópteros en cualquier estadio de desarrollo y se recolectaron. En las hojas en las 
que hubo presencia de plecópteros también se recolectaron todos los individuos de las 
familias Baetidae, Leptophlebiidae, Leptohyphidae, Chironomidae y Simuliidae, las cuales 
fueron seleccionadas como las potenciales presas. En un total de cuatro cuadrículas se 
recolectaron todos los individuos de plecópteros y las familias de presas presentes en 
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todas las hojas sin importar la presencia o no de plecópteros. A cada individuo se le midió 
la longitud del cuerpo desde el extremo anterior del labro hasta el último segmento 
abdominal utilizando el programa ImageJ por medio de fotografías. Los plecópteros no se 
pueden separar de una manera morfométrica tan sencilla como se realiza en otros grupos 
(Gamboa et al. 2007), por lo que fueron separados en tres grupos según su tamaño. Los 
plecópteros pequeños son los individuos con tamaños entre 0.7 y 3.08 mm, los medianos 
son los individuos de 3.08 a 6.16 mm y los grandes van de 6.16 mm en adelante. 

Se analizó el contenido de todo el tracto digestivo de 20 plecópteros para determinar 
en qué tamaños podrían no estar alimentándose de otros animales. Los individuos 
seleccionados abarcaron una representación de todos los tamaños obtenidos hasta un 
mínimo de 2 mm de largo debido a complicaciones para diseccionar individuos más 
pequeños. 

Con una U de Mann Whitney se demostró si la cantidad de organismos de cada 
familia de presas difiere en las hojas donde hubo presencia de plecópteros y en las que 
no. Para determinar qué factor influye más en la presencia de las diferentes familias de 
presas se realizó un análisis de correspondencia canónico con las variables ambientales y 
los tres grupos de plecópteros como variables explicativas. La temperatura no se utilizó en 
este análisis puesto que el muestreo se realizó en muchas horas del día y no permite 
poder realizar las comparaciones pertinentes; por lo tanto, para esta variable y para la 
profundidad del río sólo se presentará el promedio con su desviación estándar. Para 
determinar si la abundancia de las diferentes familias de presas difiere se utilizó un chi 
cuadrado de bondad y ajuste, y para observar si hay diferencias en los tamaños de estas 
se utilizó la prueba Kruskall-Wallis. Con un modelo de regresión Poisson inflado con ceros 
se determinó si cada grupo de plecópteros afecta la abundancia de individuos de las 
familias de presas. 

Resultados 

De las 18 cuadrículas realizadas, únicamente en 11 se encontraron hojas, donde se 
obtuvo un promedio de 32.61 ± 22.74 hojas por cuadrícula, una temperatura de 26.39 ± 
0.80 oC y una profundidad de 10.47 ± 4.80 cm. En total se revisaron 430 hojas, en las 
cuales se encontraron 124 plecópteros. Entre estos se encontraron 82 plecópteros 
pequeños, 20 medianos y 22 grandes. Por su parte, entre las presas se encontraron 224 
individuos de Baetidae, 151 de Leptohyphidae, 82 de Leptophlebiidae, 198 de 
Chironomidae y 153 de Simuliidae, habiendo diferencias significativas en sus abundancias 
(χ2=72.65, g.l.=4, p<0.001). Los tamaños de las presas también son diferentes entre 
familias (H=132, p<0.001, Fig. 1), siendo Leptophlebiidae el que presenta los organismos 
más grandes y Chironomidae los más pequeños. 

Con el análisis de contenido estomacal de los plecópteros no se pudo determinar si 
hubo individuos que no actuaran como depredadores, puesto que en el individuo más 
pequeño examinado se encontró un total de 5 quironómidos. Por esta razón, para 
términos de este estudio todos los plecópteros son considerados potenciales 
depredadores. De los 20 plecópteros analizados, 4 presentaron el estómago 
completamente vacío o con poco detrito. Se logró identificar como mínimo 20 individuos 
de la familia Chironomidae distribuidos en los 3 tamaños de plecópteros. También se 
encontró en todos los tamaños de plecópteros muchos fragmentos de lo que pareciera ser 
partes de efemerópteros, como por ejemplo los segmentos de las patas. En un plecóptero 
con una longitud de 3.72 mm se observó la mayor cantidad de presas reconocibles, con 
un total de 3 quironómidos y un mínimo de 3 efemerópteros. 
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Se recolectaron los macroinvertebrados de un total de 134 hojas, de las cuales 68 
presentaron plecópteros y 66 no. El número de individuos de las familias Baetidae, 
Chironomidae y Simuliidae fue menor en hojas con presencia de plecópteros (U=1609, 
p=0.002; U=1809, p=0.030; U=1530.5, p<0.001; Fig. 2). La cantidad de individuos de la 
familia Leptohyphidae no presentó diferencias entre hojas con plecópteros y sin 
plecópteros (U=2011, p=0.258; Fig. 2), mientras que la familia Leptophlebiidae mas bien 
obtuvo mayor cantidad de individuos en las hojas con presencia de plecópteros 
(U=1799.5, p=0.013; Fig. 2). 

En el análisis de correspondencia canónico (Fig. 3), el componente principal 1 explicó 
el 59.61% de la variación de los datos y el componente 2 un 25.15%, de manera que 
entre ambos explicaron el 84.76%. En el componente 1 el factor más importante fue el 
número de plecópteros (Cuadro 1), seguido por la categoría de la hoja. Por otra parte, en 
el componente 2 los principales factores son la cobertura del dosel y la velocidad de la 
corriente. El área de la hoja no parece tener un efecto fuerte en ninguno de los 
componentes. 

La familia Baetidae fue la única en la que el componente principal 2 explicó mayor 
cantidad de variación (Cuadro 2), de manera que los factores más importantes para esta 
familia son la cobertura del dosel y la velocidad de corriente, los cuales incidieron 
negativamente. Posteriormente habría un efecto negativo por parte de los plecópteros en 
la presencia de estos. Para la familia Leptophlebiidae el número de plecópteros si es un 
factor muy fuerte que incide en su abundancia, no tanto así para la familia Leptohyphidae, 
en la cual se observa menos efecto por parte de ambos componentes ambos 
componenetes (Cuadro 2). Por su parte, la familia Chironomidae se ve afectada de 
manera similar en el componente 1 y el 2, por lo que parece ser que tanto la presencia de 
plecópteros, la categoría de hoja, la cobertura del dosel y la velocidad de corriente pueden 
tener un efecto importante en la abundancia de estos. La familia Simuliidae es 
fuertemente afectada de manera negativa por la presencia de plecópteros comparado con 
las otras variables ambientales, debido a que para esta familia el componente 1 explica 
gran cantidad de su variación. Posteriormente se observa un efecto negativo de la 
categoría de la hoja, indicando que se presentan mayormente en hojas de las primeras 
categorías, y luego se presenta la velocidad de corriente y cobertura del dosel. 

Según la regresión entre los tamaños de plecópteros y la abundancia de organismos 
de las familias de presas, la cantidad de organismos de la familia Baetidae incrementa 
con la cantidad de plecópteros grandes (Cuadro 3). Por su parte, la familia 
Leptophlebiidae es más bien influenciada de manera positiva por plecópteros grandes, y 
en tanto a los de la familia Leptohyphidae, no se ven afectados por ningún tamaño de 
plecóptero. Los organismos de la familia Chironomidae son afecados por plecópteros 
pequeños al igual que la familia Simuliidae. 

Discusión 

Según Siegfried y Knight (1976), los plecópteros al ser oportunistas, ingieren en mayor 
cantidad aquellas presas que presenten mayor abundancia. Si los plecópteros no son 
selectivos con respecto al tipo de presa (Tamaris et al. 2007), la familia Baetidae debería 
de ser una familia que es altamente consumida. A pesar de que haya una menor cantidad 
de organismos de la familia Baetidae en hojas con plecópteros (Fig. 2) no indica que sea 
por causa de la depredación que se reduzca su abundancia. Los plecópteros han sido 
asociados frecuentemente a las corrientes rápidas (Tamaris et al. 2007), y el análisis de 
correspondencia canónico (Fig. 3) indica que la familia Baetidae se relaciona de manera 
negativa con la velocidad de la corriente, por lo que la probabilidad de encuentro de 
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ambas familias se puede reducir únicamente por factores ambientales que cada una 
prefiera. 

Por otro lado, el tamaño relativamente pequeño de la familia Baetidae (Fig. 1) debería 
de permitir que los plecópteros los atrapen y los ingieran con mayor facilidad (Peckarsky 
et al. 2001). Sin embargo, hay un límite de alimento que un depredador puede ingerir 
hasta saciarse (Walde & Davies 1984), por lo que Baetidae puede ser una familia tan 
abundante que la tasa de depredación de los plecópteros no cambie drásticamente su 
cantidad en las hojas, puesto que sólo podrían alimentarse de una pequeña fracción de lo 
que hay (Allan 1982). 

Por otro lado, los plecópteros grandes si afectan de manera positiva a la abundancia 
de la familia Baetidae. Se puede aducir que al haber tantos individuos de Baetidae contra 
un solo plecóptero, difícilmente éste vaya a atacar a todos por igual, especialmente si ya 
ha comido lo suficiente (Walde & Davies 1984), por lo que al coincidir la alta abundancia 
de la presa con la presencia de plecópteros permitiría que se puedan mantener los 
efemerópteros en el sitio. 

En la familia Leptophlebiidae no hay evidencia suficiente para determinar que es 
afectada negativamente por la presencia de plecópteros. Al contrario, su abundancia 
parece aumentar en presencia de estos (Cuadro 3). Cabe destacar que esta familia 
presenta los individuos de mayor tamaño entre las presas. Incluso, el individuo de mayor 
tamaño encontrado de esta familia es considerablemente más grande en comparación a 
los de otros grupos. Según Gamboa et al. (2009b) existe un intervalo limitado de tamaños 
de presas que un individuo de Anacroneuria ingiere. Al ser las presas más grandes 
pueden ser mejores competidores y menos vulnerables a la depredación (Van Buskirk & 
Yurewiez 1998), por lo que serán seleccionados como presa en menor cantidad de veces 
si hay potenciales presas de otras familias. Si los plecópteros son incapaces de ingerirlos 
por razón de tamaño, podría ocurrir que los individuos de la familia Leptophlebiidae más 
bien se vean beneficiados en las hojas con plecópteros, puesto que se ha sugerido que la 
presencia de individuos de esta familia está limitada por factores que afectan su recurso 
alimenticio (Bello & Cabrera 2001). Los plecópteros podrían afectar de manera positiva el 
recurso al alimentarse preferiblemente de otras familias del mismo grupo funcional que la 
familia Leptophlebiidae, de manera que reducirían la competencia. 

Por su parte, no se tiene evidencia suficiente para determinar que los plecópteros 
afectan de alguna manera la abundancia de los organismos de la familia Leptohyphidae. 
Según los resultados, ningún tamaño de plecóptero afectó de manera negativa la 
abundancia de alguna familia de efemerópteros. El grupo de plecópteros pequeños 
presenta un número considerablemente mayor al de los medianos y grandes, sin 
embargo, en otros estudios se ha determinado que los estadios más pequeños suelen 
alimentarse más de dípteros (Gamboa et al. 2009a). Por esta razón es muy probable que 
este tamaño de plecópteros no afecten mucho la abundancia de efemerópteros. El hecho 
de que para la familia Leptohyphidae no haya evidencia suficiente para determinar que se 
vean afectados por la presencia de plecópteros medianos o grandes probablemente se 
deba a la combinación de factores de poca muestra de plecópteros de estos tamaños y a 
que la familia Leptohyphidae es relativamente poco abundante comparado a Baetidae. Es 
posible que el efecto que los plecópteros sobre esta familia de presas no sea tan 
pronunciado, y que para poder detectarlo se requiera un esfuerzo de muestreo mayor. 

A pesar de que se ha documentado frecuentemente que las corrientes rápidas son de 
gran importancia para los organismos de la familia Simuliidae (Malmqvist et al. 1999), e 
incluso se ha considerado como la única condición realmente distintiva para conseguir el 
oxígeno suficiente y que se puedan asentar (Hudson et al. 1990), se puede observar que 
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este grupo es fuertemente influenciado por la presencia de plecópteros (Fig. 3), 
específicamente los de tamaño pequeño (Cuadro 3). Esto probablemente se deba a que 
los simúlidos se adhieren al sustrato por medio del disco en el lado posterior y también 
por la seda que excretan del labio (Coscarón & Coscarón-Arias 2007). Debido a esta 
adaptación, son un grupo muy sedentario, lo cual los hace más susceptibles a ser 
consumidos en mayor cantidad, puesto que son más fáciles de capturar (Gamboa et al. 
2009a). Probablemente por esta razón, y a que la mayoría de los individuos de esta 
familia no exceden el tamaño máximo de los plecópteros pequeños es que su abundancia 
es afectada negativamente por plecópteros. El hecho de que no se hayan logrado 
observar en el contenido estomacal de los plecópteros podría deberse a que se tomó en 
cuenta el contenido de todo el tracto digestivo, incluyendo lo que se encuentra después 
del proventrículo, el cual es un órgano triturador (Terra & Ferreira 1994) quepodría impedir 
en muchas ocasiones la correcta identificación y contabilización de las presas. 

A diferencia de la familia Simuliidae, la familia Chironomidae no presenta las 
adaptaciones necesarias para fijarse al sustrato, y puede ser arrastrada por la corriente 
fácilmente (Oliver 1971). Son encontrados frecuentemente en la deriva, y se le adjudica a 
que pierden el agarre al sustrato o que requieren huir de un depredador (Oliver 1971). Por 
esta razón es probable que su abundancia tenga una relación negativa importante con 
respecto a la velocidad de la corriente. Esta familia presenta la menor mediana de tamaño 
(Fig. 1), por lo que podría asumirse que son una buena presa para los plecópteros 
pequeños. De hecho, esta familia se logró observar con frecuencia en el contenido 
estomacal de los plecópteros de todos los tamaños. Debido a que son tan pequeños, 
probablemente son preferidos por los plecópteros de menor tamaño en mayor proporción 
(Allan et al. 1987). Muchos autores han descrito que los primeros estadios de Plecoptera 
depredadores se alimentan principalmente de Chironomidae (Gamboa et al. 2009a) y 
además se ha observado que el éxito de captura por parte de un plecóptero es mayor con 
los dípteros que con los efemerópteros (Allan & Flecker 1988), por lo que no es de 
extrañar que afecten significativamente su abundancia. 

Como conclusión, los plecópteros pueden tener un efecto considerable sobre la 
abundancia de las diferentes familias de presas dependiendo de varios factores. 
Probablemente influya la abundancia de las familias de presas, puesto que los 
plecópteros tienen un límite de presas que pueden ingerir. Por esto, al presentar una alta 
abundancia, los plecópteros podrían estar consumiendo solo una pequeña fracción de los 
individuos, haciendo el efecto poco significativo. El tamaño de la presa también podría 
influir, puesto que los plecópteros buscan presas que se ajusten con lo que es más 
factible atrapar e ingerir, de manera que tenderían a atrapar presas de otras familias con 
individuos más pequeños. Por último, el tipo de adaptaciones por parte de las presas para 
vivir en este microhábitat podría afectar su capacidad de escape, por lo que familias con 
hábitos más sedentarios podrían verse reducidas. 
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Cuadros y figuras 

Figura 1. Boxplot de los tamaños de los individuos encontrados para la familia Perlidae y 
cada una de las familias de presas. Se presentan el máximo, el mínimo y la mediana, así 
como los percentiles de 25% y de 75%.

Boxplot de los tamaños de los individuos encontrados para la familia Perlidae y 
cada una de las familias de presas. Se presentan el máximo, el mínimo y la mediana, así 

de 25% y de 75%. 
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Boxplot de los tamaños de los individuos encontrados para la familia Perlidae y 
cada una de las familias de presas. Se presentan el máximo, el mínimo y la mediana, así 



 

 

Figura 2. Boxplot del número de individuos de cada familia de presas en hojas con y sin 
plecópteros. de cada familia de presas en hojas sin presencia de plecópteros y en hojas 
con plecópteros. Se presentan el máximo, el mínimo y la medi
percentiles de 25% y de 75%. Cabe destacar que debido a la gran cantidad de hojas sin 
presen¿¿cia de estas familias, los mínimos y los percentiles de 25 se encuentran en el 
cero. 

Figura. 3. Análisis de correspondencia canónico con las v
de hoja, velocidad de corriente, cobertura del dosel y los tres plecópteros como variables 
explicativas. 

 

Boxplot del número de individuos de cada familia de presas en hojas con y sin 
plecópteros. de cada familia de presas en hojas sin presencia de plecópteros y en hojas 
con plecópteros. Se presentan el máximo, el mínimo y la mediana, así como los 
percentiles de 25% y de 75%. Cabe destacar que debido a la gran cantidad de hojas sin 

cia de estas familias, los mínimos y los percentiles de 25 se encuentran en el 

Análisis de correspondencia canónico con las variables categoría de hoja, área 
de hoja, velocidad de corriente, cobertura del dosel y los tres plecópteros como variables 
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Cuadro 1. Puntajes de cada variable ambiental en los dos primeros componentes 
principales del análisis de correspondencia canónica. 

 CCA1 CCA2 

Plecoptera -0.7132 0.11200 

Velocidad de corriente 0.3840 0.74437 

Cobertura del dosel -0.3326 0.74607 

Área de la hoja -0.3407 -0.10534 

Categoría de la hoja -0.6731 -0.06588 

 

Cuadro 2. Puntajes de cada familia de presa en los dos primeros componentes 
principales del análisis de correspondencia canónica. 

 CCA1 CCA2 

Baetidae -0.1309 -0.2151 

Leptohyphidae -0.2174 0.1142 

Leptophlebiidae -0.2763 0.2195 

Chironomidae 0.1312 -0.1134 

Simuliidae 0.4221 0.1246 
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Cuadro 3. Valores estadísticos del modelo de regresión poisson inflado con ceros para la 
abundancia de las cinco familias de presas contra los tres grupos de plecópteros. 

Familia  Estimado Error est. Z Pr(>|z|) 
Baetidae (Intersección)  1.155 0.090 12.821 <0.001 

P1 0.087 0.099 0.882 0.378 
P2 0.112 0.221 0.509 0.610 
P3 0.304 0.133 2.277 0.023 

      
Leptohyphidae 
 

(Intersección)  0.639 0.139 4.606 <0.001 
P1 -0.014 0.135 -0.107 0.915 
P2 0.403 0.255 1.582 0.114 
P3 0.242 0.214 1.130 0.258 

      
Leptophlebiidae (Intersección)  0.121 0.243 0.501 0.617 

P1 0.232 0.111 2.100 0.036 
P2 0.382 0.298 1.284 0.199 
P3 0.307 0.240 1.278 0.201 

      
Chironomidae (Intersección)  1.414 0.085 16.607 <0.001 

P1 -0.275 0.106 -2.590 0.010 
P2 -0.511 0.289 -1.767 0.077 
P3 0.149 0.152 0.981 0.327 

      
Simuliidae (Intersección)  1.669 0.086 19.484 <0.001 
 P1 -1.406 0.426 -3.303 0.001 
 P2 0.932 1.471 0.633 0.526 
 P3 -3.381 2.149 -1.574 0.116 
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Resumen. Los murciélagos son hospederos de ectoparásitos como dípteros, streblidos, 
nicteribidos, entre otros. Debido a la gran variedad de refugios, organizaciones sociales y hábitos 
de alimentación que presentan, son clave para entender la evolución y ecología del parasitismo. El 
objetivo del presente estudio fue determinar la especificidad, prevalencia (número de hospederos 
infectados de un parásito dividido por el número de hospederos examinados para el mismo) e 
intensidad (número de parásitos que se encontraban en una especie-hospedero) de ectoparásitos 
en las especies de murciélagos de la península de Osa, y determinar si varían por el lugar donde 
fueron capturaron (bosque, cuerpos de agua o estructura antropogénica), o por el gremio 
alimenticio. Se realizaron pruebas no-paramétrica de Kruskal-Wallis para determinar si existía 
variación en la intensidad y prevalencia. Se capturaron 94 murciélagos y se encontró un total de 
405 ectoparásitos distribuidos en cinco órdenes, nueve familias y 14 géneros, la prevalencia 
general fue baja, y los géneros de ectoparásitos que presentaron mayor prevalencia fueron 
Chirodiscidae1, Periglischrus y Trichobius. Se detectaron diferencias en prevalencia por especie de 
hospedero y por su hábito alimenticio. Para la intensidad, se reportó una diferencia tanto entre 
hospederos como en su tipo de alimentación y donde fueron capturados. Se reportaron seis 
géneros con especificidad monoxena, seis con especificidad oligoxena y dos con especificidad 
polixena.  

Palabras clave: Ácaros, Dipteros, índice de especificidad, carga parasitaria, gremio alimenticio. 

La asociación, o especificidad, de los ectoparásitos se puede clasificar como 
monoxena si el parásito sólo se encuentra en una especie de hospedero, esto también se 
cataloga como una alta especificidad; oligoxena si se encuentra en varios géneros; y 
polixena, si son de varias familias (Ter-Hofstede, Fenton & Whitaker 2004, Aguiar & 
Antonini 2016). Las características propias del hospedero, como su tamaño corporal, 
morfología, alimentación y organización social, van a afectan la especificidad y carga 
parasitaria que presente (Freelan 1983, Gettinger & Emest 1995).  

Algunas especies de murciélagos (Chiroptera) presentan alta carga de ectoparásitos, 
mientras que otros parecen presentar muy pocos o ninguno, esta diferencia se asocia con 
la gran variedad de refugios, organizaciones sociales y hábitos de alimentación que 
presentan (Reid 2006, Wainwright 2007, Frank et al. 2014). Por lo tanto los murciélagos 
son un grupo clave para entender la evolución y la ecología del parasitismo (Tarquino-
Carbonell et al. 2015). Los murciélagos son principalmente hospederos de especies de los 
órdenes como Diptera, Dermaptera, Hemiptera y Siphonaptera (Autino, Claps & Barquez 
1999, Bertola et al. 2005, Lira-Olguin, Guzmán-Cornejo & Del Castillo-Martínez 2015). 
Estudios previos han determinado que algunas de estas especies de ectoparásitos 
presentan alta especificidad en los hospederos (Oscherov, Chatellenaz & Milano 2006, 
Dick & Patterson 2007). 

En las especies de murciélagos que habitan en cuevas (varias especies en una cueva) 
generalmente aumenta la transmisión horizontal de ectoparásitos, que se da cuando el 
ectoparásito brinca o camina a otro hospedero por la cercanía de este con el hospedero 
original. Esta transferencia horizontal disminuye la especificidad de los ectoparásitos, y al 
haber mayor cantidad de individuos en un solo refugio, tiende a aumentar la carga 
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parasitaria (Seneviratne et al. 2009). Por otra parte, las especies que habitan en refugios 
efímeros llamados tiendas, realizados mediante la modificación de hojas de Arecaceae o 
de Heliconiaceae principalmente (Rodríguez-Herrera, Medellín & Timm 2007), son 
caracterizados por ser refugios monoespecíficos, por lo que no es posible que se dé la 
transferencia horizontal entre distintas especies de hospederos, y su carga parasitaria es 
menor porque son refugios donde conviven pocos individuos, y que estos se están 
cambiando constantemente (Ter-Hofstede et al. 2004). Algunos ectoparásitos, como los 
pertenecientes al orden Diptera, su tercer estadio de larva se desarrolla en la superficie 
del refugio por lo que el éxito reproductivo de estos depende de la permanencia del 
murciélago en el refugio; al cambiar contantemente de tienda evitaría que el parásito 
complete el ciclo de vida (Marshall 1982, Ter-Hofstede et al. 2004, Ter-Hofstede & Fenton 
2005). Lo anterior ha justificado la marcada diferencia en abundancia de los ectoparásitos 
de la familia Streblidae (Diptera), donde los murciélagos que viven en cuevas poseen alta 
carga parasitaria de estos dípteros (Guerrero & Morales-Malacara 1996), mientras que 
aquellos individuos que viven en refugios tipo tienda presentan poca carga de estos. No 
obstante, el patrón de especificidad, o carga parasitaria que podrían presentar otros 
ectoparásitos permanentes de murciélagos, como ácaros o piojos, es poco entendido 
(Ter-Hofstede et al. 2004, Ter-Hofstede. & Fenton. 2005). 

A pesar de que muchos ectoparásitos de murciélagos se encuentran restringidos a 
zonas neotropicales (Guerrero 1996, Dick 2006), son escasos los estudios sobre la 
relación parásito-hospedador (Rojas et al. 2008). El objetivo del presente estudio radica 
en determinar la especificidad, prevalencia y carga de ectoparásitos (o intensidad) en las 
distintas especies de murciélagos capturados en la Península de Osa. Así mismo, se 
pretende determinar si la prevalencia e intensidad varían por el lugar donde se capturaron 
los murciélagos (cercanías de un bosque, cuerpos de agua o estructura antropogénica), o 
por el gremio alimenticio de los hospederos. Se plantea la hipótesis de que la prevalencia 
e intensidad van a diferir según la alimentación y lugar de captura del hospedero. Esta 
investigación representa el primer reporte sobre los géneros de ectoparásitos de 
murciélagos de la península de Osa (Costa Rica). 

Materiales y métodos 

Sitio de estudio.― El estudio se realizó del 28 de enero al 5 de febrero de 2017. Los 
muestreos se realizaron en la Península de Osa, en la comunidad de Agua Buena de 
Rincón en el cantón de Osa; en sitios cercanos a la Estación de la Fundación Neotrópica 
(8°42’4.2”N, 83°30’46.9”W). Esta zona presenta una temperatura anual entre 23 a 27 °C, y 
la precipitación media varía de 3420 a 6840 mm (Lagunas-Vázques 2004). La zona 
presentó una fuerte deforestación entre 1950 y 1960, debido a la llegada de compañías 
madereras a la zona (Barrantes et al. 1999), esto generó la fragmentación de sus bosques 
(Alvarez & Márquez 1992). Debido a lo anterior, la región presenta características de 
bosque tropical muy húmedo en vías de regeneración (Barrantes et al. 1999).  

Toma de datos.― Se muestrearon tres tipos de hábitat por tres noches cada uno: 
estructuras antropogénicas, bosques y cuerpos de agua. Se clasificaron como estructura 
antropogénica el taller y las cabañas abandonadas de La Fundación Neotrópica, y una 
casa de habitación al este de la estación. Como sitios en bosque, se tomó una antigua 
plantación de Theobroma cacao (Cacao) que se encontraba al norte de la estación, un el 
bosque secundario cercano a la plantación de cacao, y un bosque maduro al este de la 
estación. Los cuerpos de agua muestreados fueron el Río Rincón (en un punto al sur de la 
estación), la quebrada Agua Buena que desembocaba en el río antes mencionado, y la 
quebrada Osa pulcra. Para capturar los murciélagos, en cada sitio se colocaron dos redes 
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de niebla de 12m x 2 m, las cuales se abrieron de las 17:30 a las 21:00 h, y se revisaron 
cada 15 o 20 minutos, en total el esfuerzo de muestreo fue de 63 horas/red. 

Cuando se capturaban individuos, estos se metían en bolsas de tela para su posterior 
procesamiento, cada murciélago se identificó a nivel de especie según Timm et al. (1999) 
y criterio de expertos, y se le removió todos los ectoparásitos que se pudieran distinguir a 
simple vista (macroectoparásitos), con ayuda de pinzas de punta fina. Los parásitos 
fueron preservados en alcohol con una concentración al 70% dentro de envases 
Eppendorf rotulados con la identificación del murciélago capturado y el sitio. Cada 
murciélago fue marcado en su pata derecha con esmalte para uñas, para evitar 
recapturas, luego de ser marcado se procedió a liberarlo. Se les asignó un gremio 
alimenticio a cada especie de murciélago con base en lo reportado en la literatura (Timm 
et al. 1999, Reid 2006, Wainwright 2007). Los ectoparásitos fueron identificados a nivel de 
género, utilizando claves taxonómicas (Wenzel & Tipton 1966, Dick & Miller 2010, Graciolli 
2010), colecciones entomológicas de la Universidad de Costa Rica (UCR), y consulta con 
expertos. Para el caso de la identificación de ácaros se contó con la ayuda de 
especialistas del CIPROC y del Laboratorio de Acarología del Departamento de Biología 
Comparada de la Universidad Nacional Autónoma de México. 

Análisis estadístico.― Para cada murciélago capturado se obtuvo la prevalencia, que 
es el número de hospederos infectados con un parásito particular, dividido por el número 
de hospederos examinados para ese parásito. La carga parasitaria o intensidad, se 
obtuvo a partir del número de parásitos que se encontraban en una especie de 
murciélago. Se realizó una prueba no-paramétrica de Kruskal-Wallis para determinar si 
existía una variación en estos valores por el hábito alimenticio del murciélago. De manera 
similar, se evaluó, si se encontraba una diferencia en los valores por el lugar donde fueron 
capturados, comparando entre bosques, estructuras antropogénicas y cuerpos de agua. 
Los análisis estadísticos se realizaron utilizando el programa estadístico R, versión 
0.98.1028 (RStudio Inc. 2013).  

Se calculó el índice de especificidad del hospedero (Std*) desarrollado por Poulin y 
Mouillot (2003), utilizando los datos de prevalencia para todos los taxones de 
ectoparásitos examinados (Poulin y Mouillot 2005). El análisis se realizó utilizando el 
software TaxoBiodiv2 (http://www.otago.ac.nz/parasitegroup/downloads.html). En la 
jerarquía taxonómica del hospedero utilizada para calcular el Std* se incluyó las 
categorías de orden, familia, género y especie, y se basó en la clasificación actual 
reconocida por Timm et al. (1999). Usando estos cuatro niveles taxonómicos, el valor más 
alto que puede tomar el índice Std* es 3, cuando todos los hospedero pertenecen a 
familias diferentes (especificidad de tipo polixena), y Std* de 2 significa que todas las 
especies-hospedero para un tipo de parásito dado son de géneros diferentes 
(especificidad tipo oligoxena) y un valor de 0 significa que sólo hay un hospedero 
conocido por una especie de parásito dada (especificidad tipo monoxena), estos valores 
son corregidos tomando en cuenta la prevalencia de cada parásito específico.  

Resultados 

En total se capturaron y revisaron 94 murciélagos pertenecientes a cuatro familias y 
16 especies, de estas 16 especies ocho fueron frugívoras, cuatro insectívoras, dos 
nectarívoras, una fue carnívora y una omnívora. Phyllostomidae fue la familia más 
abundante (53%), sin embargo fue Molossus molossus (Molossidae) la especie más 
abundante (32%) (Cuadro 1). En los 94 murciélagos se colectaron 405 ectoparásitos 
distribuidos en cinco órdenes, nueve familias (dos de estas sin identificar) y 14 géneros, 
siendo Trichobius (Diptera: Streblidae) el género más abundante (Cuadro 2). Solo en 59 
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(63%) de los murciélagos capturados se encontraros ectoparásitos. En Rhynchonycteris 
naso y Artibeus lituratus no se encontraron ectoparásitos por lo que no aparecen en las 
figuras y cuadros siguientes.  

Al obtener la prevalencia general (sin tomar en cuenta las especies de hospedero) 
esta reportó valores bajos en los distintos géneros de parásitos, los valores más altos de 
prevalencia se presentaron en Chirodiscidae1 (Sarcoptiformes: Chirodiscidae), 
Periglischrus (Mesostigmata: Spinturnicidae) y Trichobius (Diptera: Streblidae) (Cuadro 3). 
En cuanto a la prevalencia por especie de hospedero, se encontraron diferencias 
significativas (H=24.404, p<0.05), sin embargo en muchos de los casos como en Strebla 
en Glossophaga commissarisi y Trichobius en Trachops cirrhosus sólo se capturó un 
hospedero de cada especie por lo que todo lo que presentara este individuo (en términos 
de ectoparásitos) representaría el 100% de la prevalencia para la respectiva especie de 
murciélago, por lo que se requiere una muestra mayor para determinar certeramente la 
prevalencia de ectoparásitos en esos casos (Fig.1). Las prevalencias altas que se 
reportaron teniendo un número adecuado de hospederos fueron Trichobius, Trichobioides 
y Strebla en P. discolor, Basilia en M. nigricans y Chirodiscidae1 en M. molossus (Fig.1). 
Se pudo ver una diferencia de la prevalencia según su hábito alimenticio (H= 10.02, 
p<0.05), presentándose una mayor prevalencia en nectarívoros, frugívoros y carnívoros 
respecto a los otros gremios (Fig. 2). Respecto al lugar donde fueron capturados no se 
reportó diferencia en la prevalencia, obteniéndose valores muy similares entre bosques y 
cuerpos de agua, mientras que los valores de las estructuras antropogénicas reportaron 
gran variación (H= 4.73, p= 0.094, Fig.3).  

Se encontraron diferencias significativas en esta intensidad reportada para las 
distintas especies de hospederos (H= 46.23, p<0.05, Fig. 4 y 5), los valores de intensidad 
más elevados se reportaron en Trichobioides, Trichobius y Perigliscrus en P. discolor, 
Chirodiscidae1 en M. molossus, y en Basilia en M. nigricans. Otros casos de intensidades 
altas como en Acarina4 en E. hartii, Trichobius en T. cirrhosus, Neotrombicula en S. 
bilineata, Acarina2 en M. nigricans y Periglischrus en U. convexum se dieron porque 
únicamente un individuo de esa especie fue capturado con elevada intensidad de estos 
ectoparásitos (Cuadro 4). Igualmente se evidenciaron diferencias en la intensidad de los 
diferentes gremios alimenticios, presentándose un mayor valor en los murciélagos 
omnívoros (H= 27.819, p<0.05, Fig.6), con mayor proporción de parásitos Trichobius de la 
familia Streblidae (Fig. 7). Respecto al lugar donde fueron capturados los hospederos, se 
encontró que en los cuerpos de agua se presenta una mayor intensidad; bosque y 
estructuras antropogénicas presentan valores muy similares (H= 16.76, p<0.05, Fig.8), se 
encontró representación de todos los géneros de ectoparásitos en la intensidad reportada 
para cuerpos de agua, por otra parte los géneros más abundantes en estructuras 
antropogénicas fueron Neotrombicula y Chirodiscidae1, y en bosque fue Periglischrus 
(Fig.9).  

Se reportaron seis géneros con una especificidad monoxena (Acarina2, Basilia, 
Macronyssidae1, Neotrichobius, Trichobioides y Uropodidae1), seis con especificidad 
oligoxena (Acarina4, Parichoronyssus, Periglischrus, Speiseria, Strebla y Trichobius), y 
dos con especificidad polixena (Cuadro 4). Sin embargo, no se puede descartar que los 
individuos presentes en estos géneros polixenicos de ectoparásitos sean monoxenos 
debido a que pueden presentar mayor especificidad a niveles taxonómicos más finos de 
los ectoparásitos.  
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Discusión  

En se reportaron bajos valores de prevalencia general, lo que se puede explicar por el 
alto porcentaje de murciélagos no infectados; poco menos de la mitad de los murciélagos 
capturados no presentaron ectoparásitos, esto es esperable ya que los individuos tratan 
de reducir su carga parasitaria por métodos diversos (Eckstein & Hart 2000). Los 
ectoparásitos pueden reducir el valor adaptativo (fitness) de sus hospederos, ya sea en 
términos de supervivencia o éxito reproductivo (Hart 1992). Muchos murciélagos tratan de 
eliminar su presencia desplegando comportamientos como el acicalamiento entre 
individuos o por sí solos (Eckstein & Hart 2000).  

Otro factor de protección contra los ectoparásitos es la utilización de refugios, se sabe 
que los murciélagos que utilizan cuevas tienen una mayor prevalencia e intensidad de 
infección en comparación con los que utilizan refugios efímeros, como las tiendas en 
hojas (Patterson et al. 2007). En el presente estudio no se muestrearon directamente 
refugios efímeros, pero especies como Artibeus jamaicensis, Dermanura watsoni, 
Mesophylla macconnelli y Uroderma convexum capturados en el estudio, se ha reportado 
que habitan en ellos (Foster & Timm 1976, Timm 1987, Rodríguez-Herrera, Medellín & 
Timm 2007), y fueron unos de los que presentaron una menor intensidad de 
ectoparasitismo.  

La alta prevalencia de Preglischrus y Trichobius en murciélagos de la familia 
Phyllostomidae, concuerda con lo reportado en otros estudios donde se encuentra que la 
presencia de estos ectoparásitos está estrechamente relacionada con distribución de los 
filostomidos en el trópico (Gettinger & Gribel 1989, Guerrero &. Morales-Malacara 1996, 
Sheeler-Gordon & Owen 1999). Trichobius ha reportado mayor prevalencia e intensidad 
en filostómidos que habiten en cuevas, debido a que este ectoparásito tiende a pupar en 
las paredes o superficies de los refugios (Dittmar et al. 2009).  

Los valores más altos de prevalencia de Chirodiscidae1 se presentaron en M. 
molossus (que fue el hospedero con mayor abundancia en el estudio), y este fue uno de 
los géneros de ectoparásitos que tuvo un mayor aporte en la intensidad reportada para 
lugares antrópicos. Esto se debe a que los individuos de M. molossus utilizan refugios 
mayoritariamente en techos de casas (Marshall 1977), que son estables a lo largo del 
tiempo y pueden presentar gran cantidad de murciélagos favoreciendo la ocurrencia de 
Chirodiscidae1 ya que este ectoparásito tiende a aumentar conforme aumenta el número 
de individuos en el refugio (Kunz 1982, Côté & Poulin 1995). Según Kunz (1976), la 
intensidad de ectoparásitos es un reflejo del tamaño del grupo en el refugio.  

Las altas prevalencias de Trichobius y Trichobioides en P. discolor se relacionan con 
lo reportado en trabajos anteriores, Tamasitt & Fox (1970), reportan a P.discolor como el 
principal hospedero de especies pertenecientes a estos géneros de Stréblidos. Por otra 
parte el género Strebla se reporta como un parásito común tanto de P.discolor como de 
Carollia perspicillata (Tamasitt & Fox 1970), sin embargo en el presente trabajo sólo se 
encontró en P.discolor y no en C.perspicillata, esto se puede deber a que no se 
capturaron tantos individuos del segundo hospedero mencionado. También se ha visto 
gran abundancia del género Basilia parasitando individuos de M. nigricans (Bertola et al. 
2005), esto concuerda con las altas prevalencias encontradas de Basilia-M. nigricans. 

Respecto al lugar donde fueron capturados los hospederos, aunque la prevalencia no 
haya sido significativa, se puede observar que cuerpos de agua presentó una prevalencia 
que engloba tanto a la presente en bosques como en estructuras antropogénicas, esto se 
explica porque los cuerpos de agua son puntos de convergencia de todas las especies de 
murciélagos que habitan en bosque y en estructuras antropogénicas, por la importancia 
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del recurso hídrico (Gómez-Ruíz 2006), tal vez si se realizara el análisis excluyendo los 
datos colectados en cuerpos de agua, se obtendrían diferencias en los lugares restantes. 
Por otra parte el que se encontrara mayor intensidad en cuerpos de agua se debe 
también a la confluencia de especies de murciélagos por recurso hídrico (Gomez-Ruiz 
2006), ya que esto genera que en estos puntos se tenga mayor tamaño de muestra. 

Respecto al gremio alimenticio, ha sido poco lo que se ha estudiado de la relación que 
existe entre la alimentación y la carga parasitaria de los murciélagos, se sabe que esto se 
ve afectado principalmente por el tamaño del cuerpo del hospedero (Presley & Willig 
2008), sexo (Christe et al. 2007) y utilización de refugio (Ter Hofstede & Fenton 2005). Sin 
embargo, la estrategia de forrajeo pone al individuo en contacto con distintos factores que 
pueden alterar su carga parasitaria (Willig et al. 2000). En el presente estudio se encontró 
una mayor intensidad de ectoparásitos en individuos omnívoros, esto concuerda con lo 
reportado por Lone-Tree & Beck (2013). Sin embargo se debería de tener una muestra 
más representativa de especies-hospedero de cada gremio, ya que para el caso de 
omnívoros y carnívoros sólo se contaba con una especie (P.discolor y T.cirrhosu 
respectivamente), y sólo dos para nectarívoros (G. commissarisi y G. soricina) 

Acorde con lo reportado en la literatura se clasificó a Streblidos como oligoxenos, o 
sea que parasitaban a individuos de una misma familia principalmente, a la familia 
Phyllostomidae (Whitaker & Morales-Malacara 2005). Sin embargo, se ha determinado 
que el nivel de ectoparásitos puede variar por la especie de murciélago que se esté 
analizando, se ha visto que Artibeus jamaisensis presentó una baja intensidad de 
Streblidos pero relativamente alta de ácaros, mientras que se reportó lo contrario Carollia 
brevicauda (Ter Hofstede & Fenton 2005). Para moscas se reportó gran variación en el 
índice de espcificidad, esto se puede explicar debido a que los dípteros pueden moverse 
de hospedero, ya sea caminando o brincando, sin embargo se ha visto que la mayoría de 
las veces se mantienen únicamente en ciertas familias de murciélagos (Presley 2004). 
Para nuestro caso se reportó Streblidos parasitando seis especies de la familia 
Phyllostomidae y Nycteriibidos parasitando una especie de la familia Vespertilionidae, 
esto concuerda con lo reportado por otros autores en donde se dice que los Streblidos se 
encuentran parasitando mayormente Phyllostomidos y Noctilionidos; y que Nycteribidos 
se reportan en Vespertilionidae (Presley 2004). 

En el caso de los ácaros, se ha encontrado gran variación en términos de la 
especificidad hacia murciélagos, donde algunos géneros de familias como Spinturnicidae 
son muy específicas (Radovsky 1966). Sin embargo otras como Trombiculidae son 
parásitos oportunistas que se encuentran en gran cantidad de mamíferos, no sólo en 
murciélagos y pueden vivir hasta 4 años en un mismo hospedero, por lo que si los 
individuos no se acicalan continuamente o se encuentran en una situación comprometida 
de salud es probable que se presenten altos valores de intensidad de estos parásitos 
(Presley 2004). Macronyssidae al igual que Trombiculidae, se ha encontrado en múltiples 
mamíferos, y en familias de murciélagos como Emballonuridae, Noctilionidae, 
Phyllostomidae, Vespertilionidae y Molossidae (Marshall 1976), en el presente estudio 
únicamente se encontró en 2 especies de Phylostomidae. Para muchas familias de ácaro 
falta información sobre su especificidad respecto a hospederos, este es el caso de 
Chirodiscidae, que hasta el momento sólo se ha encontrado parasitando murciélagos 
(Pinichpongse 1963), y en nuestro caso se encontró en M. molossus y P. discolor de las 
familias Molossidae y Phyllostomidae respectivamente. La familia Uropodidae solo se ha 
encontrado parasitando murciélagos en Brasil cuando se reportó en Tadarida brasiliensis. 
En nuestro caso se encontró en M. molossus, especie perteneciente a la misma familia 
(Molossidae) del hospedero reportado en Brasil (Spears, Durden, & Hagan 1999). Es 
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posible que este represente el primer registro de esta familia parasitando murciélagos en 
Costa Rica. 

La especificidad ectoparásito-hospedero puede estar influenciada por varios factores, 
como el clima, la estructura de la vegetación donde habita el hospedero, la densidad de 
individuos por refugio y si en este conviven varias especies, por lo que es necesario en 
futuros estudios hacer una caracterización de los refugios de los individuos muestreados 
(Marshall 1976, Santos et al. 2013). Según Dick & Patterson (2007), la especificidad se 
basa en un conjunto de propiedades biológicas intrínsecas del hospedero y del 
ectoparásito, así como en las relaciones ecológicas y evolutivas, muchas veces al 
cambiar estos factores cambia la especificidad ectoparásito-hospedero observada 
anteriormente. De igual manera, la especificidad puede verse de manera diferente según 
el nivel taxonómico al que se clasifique el ectoparásito, por lo que es posible que familias 
caracterizadas como polixenas presenten especies con especificidad monoxena en ellas, 
por lo que es necesario realizar los análisis con una clasificación taxonómica más fina del 
ectoparásito.  

En conclusión, falta mucho por estudiar en términos de relación ectoparásito-
murciélago, sin embargo se puede decir que la mayoría de las géneros reportaron una 
alta especificidad, sin embargo se deben realizar los análisis con una clasificación 
taxonómica más fina del ectoparásito. Por otra parte se reportaron baja prevalencia para 
los ectoparásitos del presente estudio. La carga de ectoparásitos mostró variación entre 
los individuos, siendo los capturados cerca de cuerpos de agua y los omnívoros loa que 
presentaron valores más elevados. 
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Cuadros y figuras 

Cuadro 1. Número de individuos por especie de los murciélagos muestreados para el 
estudio  

Familia Gremio alimenticio Especie No. de individuos 

Emballonuridae Insectívoro Rhynchonycteris naso 1 

Insectívoro Saccopteryx bilineata 3 

Phyllostomidae Frugívoro Artibeus jamaicensis 1 

Frugívoro Artibeus lituratus 1 

Frugívoro Carollia perspicillata 4 

Frugívoro Carollia sowelli 1 

Frugívoro Dermanura watsoni 5 

Frugívoro Enchisthenes hartii 1 

Nectarívoro Glossophaga commissarisi 1 

Nectarívoro Glossophaga soricina 14 

Frugívoro Mesophylla macconnelli 6 

Omnívoro Phyllostomus discolor 13 

Carnívoro Trachops cirrhosus 1 

Frugívoro Uroderma convexum 2 

Vespertilionidae Insectívoro Myotis nigricans 10 

Molossidae Insectívoro Molossus molossus 30 
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Cuadro 2. Número de individuos por género de los ectoparásitos colectados para el 
estudio  

Orden (Nombre común) Familia Género No. de individuos 

Acarina (Ácaros) Acarina2 Acarina2 14 

Acarina4 Acarina4 26 

Sarcoptiformes (Ácaros) Chirodiscidae Chirodiscidae1 56 

Mesostigmata (Ácaros) Macronyssidae Macronyssidae1 1 

Macronyssidae Parichoronyssus 4 

Uropodidae Uropodidae1 1 

Spinturnicidae Periglischrus 55 

Diptera (Moscas) Streblidae Neotrichobius 4 

Streblidae Speiseria 2 

Streblidae Strebla 22 

Streblidae Trichobioides 39 

Streblidae Trichobius 84 

Nycteribiidae Basilia 16 

Prostigmata (Ácaros) Trombiculidae Neotrombicula 81 

 

Cuadro 3. Prevalencia de la población general de murciélagos capturados en la 
Península de Osa para cada uno de los géneros de ectoparásitos encontrados. 

Familia de ectoparásito Género de ectoparásito Prevalencia general (%) 

Acarina2 Acarina2 1.06 

Acarina4 Acarina4 2.13 

Chirodiscidae Chirodiscidae1 20.21 

Macronyssidae Macronyssidae1 1.06 

Parichoronyssus 2.13 

Nycteribiidae Basilia 7.45 

Spinturnicidae Periglischrus 19.15 

Streblidae Neotrichobius 3.19 

Speiseria 2.13 

Strebla 12.77 

Trichobioides 8.51 

Trichobius 18.09 

Trombiculidae Neotrombicula 5.32 

Uropodidae Uropodidae1 1.06 
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Figura1. Diferencias en las prevalencias por especie de hospedero (H= 24.40, p<0.05). 
Aj: Artibeus jamaicensis, Cp: Carollia perspicillata, Cs: Carollia sowelli, Dw: Dermanura 
watsoni, Eh: Enchisthenes hartii, Gc: Glossophaga commissarisi, Gs: Glossophaga 
soricina, Mma: Mesophylla macconnelli, Mmo: Molossus molossus, Mn: Myotis nigricans, 
Pd: Phyllostomus discolor, Sb: Saccopteryx bilineata, Tc: Trachops cirrhosus, Uc: 
Uroderma convexum. 

 

 

Figura 2. Prevalencia reportada según el gremio alimenticio de los hospederos 

(H= 10.02, p=<0.05). 

 



 

238 
 

 
Figura 3. Prevalencia reportada según el lugar donde fueron capturados los hospederos. 
C.A.=Cuerpos de agua, E.A.= Estructura antropogénicas (H= 4.73, p= 0.094). 
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Cuadro 4. Intensidad de ectoparásitos reportados en las distintas especies de 
murciélagos capturados en estudio, e índice de especificidad reportado para cada una de 
las familias de ectoparásitos encontradas. 

Especie hospedera Familia de 
ectoparásito 

Género de 
ectoparásito 

Intensidad Std* Var 
Std 

Myotis nigricans Acarina2 Acarina2 14 0.00 0.00 

Dermanura watsoni Acarina4 Acarina4 3 2.00 0.00 

Enchisthenes hartii 23 - - 

Myotis nigricans Nycteribiidae Basilia 16 0.00 0.00 

Molossus molossus Chirodiscidae Chirodiscidae1 54 3.00 0.00 

Phyllostomus discolor 2 - - 

Phyllostomus discolor Macronyssidae Macronyssidae1 1 0.00 0.00 

Dermanura watsoni Streblidae Neotrichobius 4 0.00 0.00 

Carollia perspicillata Trombiculidae Neotrombicula 4 3.00 0.00 

Molossus molossus 1 - - 

Saccopteryx bilineata 76 - - 

Enchisthenes hartii Macronyssidae Parichoronyssus 3 2.00 0.00 

Phyllostomus discolor 1 - - 

Artibeus jamaicensis Spinturnicidae Periglischrus 1 2.02 0.19 

Dermanura watsoni 3 - - 

Enchisthenes hartii 9 - - 

Glossophaga 
commissarisi 

2 - - 

Glossophaga soricina 7 - - 

Mesophylla macconnelli 2 - - 

Myotis nigricans 1 - - 

Phyllostomus discolor 24 - - 

Trachops cirrhosus 1 - - 

Uroderma convexum 5 - - 

Carollia perspicillata Streblidae Speiseria 1 2.00 0.00 

Glossophaga 
commissarisi 

1 - - 

Glossophaga 
commissarisi 

Strebla 1 2.00 0.00 

Phyllostomus discolor 19 - - 

Trachops cirrhosus 2 - - 

Phyllostomus discolor Trichobioides 39 0.00 0.00 

Carollia perspicillata Trichobius 11 1.85 0.14 

Carollia sowelli 1 - - 

Phyllostomus discolor 67 - - 
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Especie hospedera Familia de 
ectoparásito 

Género de 
ectoparásito 

Intensidad Std* Var 
Std 

Trachops cirrhosus 5 - - 

Molossus molossus Uropodidae Uropodidae1 1 0.00 0.00 

 

 

 
Figura 4. Diferencias en las cargas parasitarias (intensidad) promedio de las distintas especies de 
murciélagos (H= 46.232, p<0.05). Aj: Artibeus jamaicensis, Al: Artibeus lituratus, Cp: Carollia 
perspicillata, Cs: Carollia sowelli, Dw: Dermanura watsoni, Eh: Enchisthenes hartii, Gc: 
Glossophaga commissarisi, Gs: Glossophaga soricina, Mma: Mesophylla macconnelli, Mmo: 
Molossus molossus, Mn: Myotis nigricans, Pd: Phyllostomus discolor, Rn: Rhynchonycteris naso, 
Sb: Saccopteryx bilineata, Tc: Trachops cirrhosus, Uc: Uroderma convexum. 
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Figura 5. Intensidad promedio de los distintos géneros de ectoparásitos que conforman 
las cargas parasitarias (intensidad) en cada especie de hospedero. Aj: Artibeus 
jamaicensis, Al: Artibeus lituratus, Cp: Carollia perspicillata, Cs: Carollia sowelli, Dw: 
Dermanura watsoni, Eh: Enchisthenes hartii, Gc: Glossophaga commissarisi, Gs: 
Glossophaga soricina, Mma: Mesophylla macconnelli, Mmo: Molossus molossus, Mn: 
Myotis nigricans, Pd: Phyllostomus discolor, Rn: Rhynchonycteris naso, Sb: Saccopteryx 
bilineata, Tc: Trachops cirrhosus, Uc: Uroderma convexum. 

 

Figura 6. Diferencias en las cargas parasitarias (intensidad) de los distintos gremios 
alimenticios de murciélagos (H=27.819, p<0.05). 



 

242 
 

  
 

Figura 7. Intensidad promedio de los distintos géneros de ectoparásitos que conforman 
las cargas parasitarias (intensidad) en cada gremio alimenticio de murciélagos. 

 

Figura 8. Diferencias en las cargas parasitarias (intensidad) de los individuos según el 
lugar donde fueron capturados. C.A.=Cuerpos de agua, E.A.= Estructura antropogénicas 
(H= 16.76, p<0.05).  
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Figura 9. Géneros de ectoparásitos que conforman las cargas parasitarias (intensidad) de 
los individuos según el lugar donde fueron capturados. 
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Función y mantenimiento del policromatismo en la rana de hojarasca 

Craugastor stejnegerianus 

Sofía Granados-Martínez 

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica, Sofy_2894@hotmail.com 

El policromatismo es la coexistencia de variantes de patrones de coloración, entre sus 
funciones se encuentra la cripsis que a su vez funciona como estrategia antidepredatoria. En 
hábitats heterogéneos la interacción depredador-presa es compleja ya que la probabilidad de 
encuentro con una presa es diferente en distintas porciones del mismo hábitat. Se evaluó la 
relación entre la heterogeneidad en la coloración del fondo y el policromatismo de C. 
stejnegerianus, la eficiencia del policromatismo como estrategia antidepredatoria y el papel de la 
depredación en el mantenimiento de policromatismo. Se trabajó con dos poblaciones en sitios con 
diferente heterogeneidad del fondo y se hizo una clasificación de los patrones de coloración. Se 
colectaron ranas y el sustrato donde se encontraban, se midió la diferencia de color entre la rana y 
el sustrato. Se realizaron experimentos de depredación. La heterogeneidad del fondo no influyó en 
la cantidad de patrones de coloración, la coloración de la rana fue similar al sustrato en el que se 
encontró solamente en el sitio donde hubo mayor depredación, ahí la cantidad de patrones de 
coloración fue menor. El policromatismo puede actuar como estrategia antidepredatoria y la 
depredación podría jugar un papel importante en el mantenimiento de policromatismo. 

Palabras clave: coloración críptica, heterogeneidad de hábitat, microhábitat, 
depredación, selección natural.  

El polimorfismo en la coloración (policromatismo) es la coexistencia de dos o más 
variantes en el patrón de coloración, genéticamente influenciados (Ford 1945). El 
policromatismo se extiende tanto a grupos primitivos como recientes (Nevo 1973), en 
animales y plantas, ya sean de ambientes acuáticos o terrestres (White & Kemp 2016), lo 
que le da una gran importancia evolutiva (Nevo 1973). Son amplias las funciones 
atribuidas al policromatismo por ejemplo: señales sexuales, termorregulación, mutualismo, 
mimetismo, aposematismo y cripsis (White & Kemp 2016). 

Esta última se refiere a la presencia de cloraciones o rasgos similares al sustrato, que 
hacen que el animal sea poco detectable en el hábitat (Blest 1963, Ozel & Stynoski 2011). 
Se dice que es principalmente una adaptación contra la detección visual de los 
depredadores (Endler 1978, Merilaita et al. 1999). Es expandida la idea de que el 
policromatismo funciona como estrategia antidepredatoria, sin embargo esta hipótesis ha 
sido poco evaluada (Karpestam et al. 2016), a pesar de esto es cierto que existe una 
presión de selección sobre especies que tienen depredadores que se orientan 
visualmente por las características de formas y colores aprendidas de sus presas (Rand 
1967).  

De todos modos, si hay especies policromáticas que utilizan este rasgo como 
estrategia de cripsis, la interacción depredador-presa se ve afectada. Esto debido a que la 
búsqueda de diferentes formas, coloraciones y patrones en un medio donde la presa se 
confunde con el hábitat; impide eficiencia visual del depredador y puede incrementar la 
supervivencia de la presa (Karpestam et al. 2014). El efecto de la comunidad de 
depredadores y su relación con el mantenimiento de policromatismo ha recibido poca 
atención (Nokelainen et al. 2014) y no se sabe mucho sobre cómo influye el patrón de 
coloración en la detección de especies polimórficas (Karpestam et al. 2016),  
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Esta interacción se vuelve aún más compleja en hábitats heterogéneos, donde la 
probabilidad de encuentro con una presa es diferente en distintas porciones del mismo 
hábitat y puede aumentar el riesgo de depredación, ya que la cripsis es especifica de 
cada fondo y por lo tanto la heterogeneidad del fondo compromete la efectividad del 
camuflaje (Merilaita et al. 1999, Ruxton et al. 2004, Merilaita & Tullberg 2005). La 
heterogeneidad de hábitat puede influenciar en como los depredadores lidian con las 
señales en diferentes contextos (Bond & Kamil 2006, Mallet 2010). Dada la interacción 
entre la detección de presas-policromatismos-cripsis, los riesgos específicos a la 
proporción de microhábitats pueden llevar a diferencias de coloración y patrones en 
diferentes poblaciones (Merilaita et al. 1999).  

Los anuros en general presentan mucho policromatismo (White & Kemp 2016), y es 
particularmente común en ranas de hojarasca donde se relaciona principalmente con la 
estrategia de cripsis (Savage 2002). En la rana de hojarasca Craugastor stejnegerianus 
(Cope, 1893) se ha observado un gran policromatismo tanto en color como en el patrón 
de coloración dorsal (obs. pers.). El objetivo de este trabajo es evaluar la posible relación 
entre la heterogeneidad en la coloración del fondo y el policromatismo. Además evaluar la 
eficiencia del policromatismo como estrategia antidepredatoria en C. stejnegerianus y el 
papel de la depredación en el mantenimiento de policromatismo. Se espera que la mayor 
heterogeneidad en la coloración del fondo dé lugar a una mayor cantidad de patrones de 
coloración. Asimismo, se espera que las ranas policromáticas independientemente del 
patrón de coloración o heterogeneidad en la coloración del fondo se encuentren en hojas 
que las hagan ver crípticas para los depredadores.  

Materiales y Métodos 

Especie de estudio- La especie de estudio es la rana Craugastor stejnegerianus, una 
rana de hojarasca, que se puede encontrar durante la mañana y tarde forrajeando 
activamente. Se puede encontrar en bosques húmedos de tierras bajas, bosques 
secundarios, plantaciones o pastos (Savage 2002). La coloración es principalmente café, 
pero varían en tono y el patrón de coloración dorsal también puede variar (Savage 2002). 
En una misma población se pueden encontrar dorsos uniformes o moteados, con o sin 
verrugas, con líneas laterales o centrales, gruesas o delgadas, con o sin máscara. Debido 
a su coloración críptica y su comportamiento asociado a la coloración, es difícil de 
observar a simple vista. Sin embargo, una vez que la hojarasca es perturbada, la rana 
brinca dando un salto a no más de aproximadamente 40 cm, generalmente da un solo 
salto si la perturbación se detiene (obs. pers.), de manera que es posible observar de 
dónde la rana brincó. 

 Sitio de estudio- El trabajo se realizó del 28 de enero al 7 de febrero, 2017, en la 
comunidad de Aguabuena en Rincón de Osa, Puntarenas, Costa Rica (8°42’1.60”N, 
83°30’50.40”W; 70 msnm). Esta comunidad se encuentra dentro de la zona de vida 
bosque muy húmedo tropical, que presenta temperaturas que van de 24 a 30 °C, con 
precipitaciones de 4000 a 8000 mm (Ortíz-Malavasi 2014).  

 Colecta de individuos- Con el fin de comparar la cantidad de morfos según la 
heterogeneidad de coloración del fondo, se trabajó con dos poblaciones de dos sitios: un 
cacaotal abandonado y un parche de bosque en regeneración. Se colectaron individuos 
de C. stejnegerianus durante seis días, de los cuales tres se dedicaron a colectar en un 
Cacaotal y tres en un bosque en regeneración. La colecta se llevó a cabo en horas de la 
mañana, de 0900 a 1200 h y en horas de la tarde de las 1400 a 1630.  
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La colecta consistió en caminar lentamente por el sitio observando cuidadosamente 
cuando una rana brincaba, una vez identificada la rana, se colectaba. Se colectó la hoja 
donde la rana se encontraba al momento del brinco, esto correspondiente al sustrato. 
Cuando no fue posible identificar el sitio de dónde brincó, no se colectó la rana.  

Para evitar pseudorréplicas, las ranas colectadas se mantuvieron en el laboratorio, y 
fueron liberadas al final del periodo del estudio. Cada rana se mantuvo en un envase de 
plástico, cubierto en la parte superior con tela perforada para permitir entrada de aire. En 
el envase se introdujo un algodón húmedo y hojarasca para proporcionar humedad. Cada 
rana se alimentó una vez con moscas del género Drosophila. A cada individuo se le 
determinó el sexo, y se tomaron medidas de la longitud hocico-ano (mm). 

Patrón de coloración- Para hacer una clasificación de los patrones de coloración de C. 
stejnegerianus, se tomó una fotografía del dorso de cada individuo con el fin de describir 
los patrones de coloración en cada sitio. Se identificaron cinco características importantes 
que fueron utilizadas para realizar la clasificación de los patrones de coloración: dos de 
ellas relacionadas al color dominante en el dorso de la rana: presencia de manchas 
irregulares o color uniforme, las otras tres relacionadas con la presencia de líneas 
verticales en alguna parte del dorso: central, laterales y múltiples líneas. También se 
identificó la presencia de máscaras laterales que van desde el hocico hasta la base de las 
patas delanteras, sin embargo esta característica no fue tomada en cuenta para la 
clasificación para disminuir la cantidad de patrones, esto ya que se notó que en todos los 
patrones podía o no estar presente.  

Colecta de hojarasca- Para categorizar las coloraciones presentes en la hojarasca y 
relacionarlo con la heterogeneidad del fondo se realizó un muestreo de la hojarasca 
presente en cada sitio. Se realizaron cuadrículas de 1 x 1 m, para elegir el sitio de cada 
cuadrícula se caminó sobre el sendero y cada 10 m se realizaba una cuadrícula a 10 m 
dentro del sendero. Para tener una mejor representación de toda la coloración del fondo, 
las cuadrículas se realizaron alternando los lados: izquierdo y derecho del sendero. 

Medición del color- La medición del color se llevó a cabo utilizando una herramienta 
para la calibración y análisis de color en imágenes disponible en Image J (Troscianko & 
Stevens 2015a). A cada rana colectada se le tomó una fotografía sobre el sustrato donde 
fue encontrada. Las hojas colectadas de la hojarasca primero se categorizaron 
visualmente por colores, y de cada grupo de hojas se fotografió una muestra de cinco 
hojas. Las fotos se tomaron utilizando una hoja de papel blanco como fondo y bajo las 
mismas condiciones de luz artificial, esto para evitar que diferencias en luminosidad 
causaran mediciones erróneas en el color. Se tomaron fotos con dos cámaras: Nikon 
5100 y Sony cyber shot DSC 400.  

La herramienta utilizada para medir el color permite extraer información de reflectancia 
de imágenes espectrales creadas a partir de una fotografía. Una sola imagen espectral 
corresponde a un grupo de imágenes capturadas a diferentes longitudes de onda, por 
ejemplo, la imagen espectral de una imagen RGB corresponde a tres imágenes 
capturadas en rojo, verde y azul (Troscianko & Stevens 2015b), estas son las imágenes 
que se analizan posteriormente. Las imágenes espectrales pueden ser creadas a partir de 
fotografías en formato RAW (Troscianko & Stevens 2015a) o JPG (Troscianko com. 
pers.), sin embargo, este último formato precisa de un modelo de calibración que permita 
linearizar la imagen y convertirla en una con contenido similar al formato RAW 
(Troscianko com. pers.). Debido a que las fotografías que se tomaron son en formato JPG 
fue necesario crear dos modelos de linearización, uno por cada cámara utilizada. Para 
crear los modelos, fue necesario tomar una fotografía a un juego de estándares de grises 
con valores de reflectancia conocidos, se utilizó el Colorchecker Passport (Xwrite) y los 
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valores de reflectancia se midieron con un espectrómetro USB2000 (ocean optics). La 
herramienta brinda diferentes opciones de modelos, el modelo de calibración elegido para 
ambas cámaras fue el que utiliza la ecuación JT, la cual fue creada para ajustar el inverso 
del modelo Gamma, y parece ser el mejor ajuste en la mayoría de los casos (Troscianko 
com. pers.). 

Del total de individuos, 65 fueron tomados en cuenta para el análisis de coloración, 30 
individuos del bosque y 35 en el cacaotal. Se midió el color dominante en el dorso de la 
rana, el color del sustrato donde se encontró la rana y de la hojarasca colectada en cada 
sitio. Se obtuvieron medidas objetivas de la reflectancia, correspondientes a un valor para 
cada banda de color RGB. Estas tres mediciones están fuertemente correlacionadas 
(Cuadro 1), por lo que se realizó un análisis de componentes principales para obtener un 
solo valor del componente principal 1 para cada una de las mediciones, esto debido a que 
las tres mediciones aportan a este componente (Cuadro 2).  

Para evaluar si la rana se encuentra en sustratos que la hacen ver críptica a pesar de 
la heterogeneidad en la coloración del fondo, se midió la diferencia absoluta entre el color 
de la rana y el color del sustrato donde se encontró (DRS) y se comparó con la diferencia 
absoluta entre el color de la rana y el fondo (DRF), para esto se comparó el color de la 
rana con cada una de las hojas de la hojarasca del sitio donde fue colectada.  

Experimentos de depredación- Se realizaron experimentos para evaluar la intensidad 
de depredación en cada uno de los sitios, y en relación al color del sustrato. Se utilizaron 
modelos de plasticina de color café, debido a la gran variedad de coloración y patrón 
dorsal, se eligió un solo color y patrón liso para elaborar los modelos. El tono fue elegido 
al azar entre los tonos de café que fueron observados. Se realizaron experimentos 
pareados, que consistieron en colocar dos modelos con 1 m de distancia entre ellos y 
diferente color del sustrato, un modelo fue colocado sobre una hoja similar al color del 
modelo simulando un contraste bajo, y el otro modelo se colocó sobre una hoja con el 
color más diferente encontrado alrededor, simulando contraste alto (Fig. 1). Se colocaron 
diez parejas en cada uno de los dos sitios de muestreo, para un total de 40 modelos. 
Entre cada pareja se calculó que hubiera como mínimo 10 m de distancia. Una vez 
colocados los modelos, se revisó cada pareja por los siguientes dos días, en busca de 
marcas de depredación. Los modelos se retiraron al tercer día después de haberlos 
colocado. 

Análisis de datos- Se realizó una T de student para determinar si la longitud hocico-
ano es diferente entre sitios y entre sexo. Mediante una prueba de Mann-Whitney se 
analizó si DRS difería entre sitios, además para analizar si había diferencia entre DRS y 
DRH se realizó una prueba de Wilcoxon. Mediante pruebas de chi cuadrado de Pearson 
(aplicando la corrección de yates) se analizó si la heterogeneidad de coloración del fondo 
y la cantidad de patrones de coloración fue diferente entre sitios. Se realizó una prueba G 
para analizar si la depredación fue diferente entre sitios.  

Resultados 

Se capturó un total de 74 individuos. 36 en el bosque y 38 en el cacaotal. No se 
encontraron diferencias en la longitud hocico ano entre sitios (t=0.114, gl=57.056, 
p=0.910, fig. 2) ni entre sexos (t=-1.131, gl=57.927, p=0.263, Fig. 3). Solamente en el 
bosque las ranas fueron encontradas en sustratos más similares al color del dorso 
(Umin=342, z=-2.402, n1=30, n2=35, p=0.016). En el bosque además DRF fue mayor que 
DRS (Wilcoxon: W=422, z=3.898, n=30, p<0.01, Fig. 4), esto no sucedió en el cacaotal 
donde DRF y DRS no fueron diferentes (W=341, z=0.426, n=35, p=0.670, Fig. 4). 
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Se presentó mayor cantidad de coloraciones en el bosque (Fig. 5), donde se 
identificaron 18 coloraciones diferentes, mientras que en el cacaotal solamente fueron 
identificadas 12 (Fig. 6), sin embargo la cantidad de coloraciones no fue diferente entre 
sitios (X2=0.833, gl=1, p=0.361). Tanto en el bosque como en el cacaotal, las categorías 
de hojarasca que se definieron son principalmente color café (Figs. 5 y 6), pero al 
cuantificar la coloración se observa una gran variación de los tonos (Fig. 7).  

La mayor cantidad de patrones de coloración se presentó en cacaotal (Cuadro 3, Figs. 
8, 9), con un total de nueve patrones, mientras que en el bosque solamente se encontró 
seis, aunque estadísticamente no hubo diferencias (X2=0.266, gl=1, p=0.605). Se clasificó 
un total de 10 patrones en las dos poblaciones estudiadas de C. stejnegerianus, ya que 
algunos patrones fueron compartidos entre las dos poblaciones. El alto número de 
patrones se debe a que las características utilizadas para la clasificación de patrones 
pueden estar solas o presentar diferentes combinaciones. La coloración del dorso es 
principalmente café pero con una alta variación en el tono (Figs. 8, 9). 

Se presentaron diferentes marcas de depredación en los modelos colocados, sin 
embargo las que se tomaron en cuenta para el análisis fueron las de aves, que son 
cazadoras visuales (Fig. 10). En el bosque se presentó mayor depredación (Fig. 11, 
G=8.653, gl=2, p=0.01), y no hubo diferencia en depredación según el color del sustrato. 
De hecho la depredación en este sitio se dio principalmente en ambas ranas de la pareja, 
caso contrario en el cacaotal donde en la mitad de las parejas no se dio depredación y en 
las que sí ocurrió, se dio solamente en una rana de la pareja (Fig. 11) y no 
necesariamente en la rana con sustrato de mayor contraste (datos no mostrados).  

Discusión 

En general, los resultados obtenidos en cada uno de los experimentos, sugieren un rol 
importante del policromatismo como estrategia antidepredatoria y de la depredación en el 
mantenimiento del policromatismo en C. stejnegerianus. Los principales resultados fueron: 
la heterogeneidad de la coloración del fondo no influyó en la cantidad de morfos en las 
dos poblaciones, la coloración dorsal de la rana fue más similar al sustrato en el que se 
encontró que a los demás sustratos disponibles solamente en el sitio donde hubo mayor 
depredación, la cantidad de patrones de coloración dorsal fue mayor en el sitio con menos 
depredación.  

El policromatismo puede estar funcionando como estrategia antidepredatoria al ser las 
ranas crípticas al menos en bosque, ahí la depredación fue mayor y las ranas se 
encontraron en sustratos similares al de su coloración dorsal. Es posible que en el bosque 
los depredadores se encarguen de eliminar las coloraciones que no calzan con el color 
del sustrato, evidenciando el papel de la coloración como estrategia de cripsis. En este 
sitio también se encontró menor cantidad de patrones de coloración dorsal, existe la 
posibilidad de que en el bosque los depredadores mantengan el policromatismo por medio 
de depredación visual selectiva, que elimina a los morfos que no son crípticos, como 
sucede de manera parcial en Acris crepitans, A. gryllus (Nevo 1973) y Pseudacris 
triseriata (Tordoff 1980).  

Esta relación entre depredación-coloración-cripsis se puede ver de manera opuesta en 
el cacaotal. Ahí la depredación fue muy poca y la coloración dorsal de la rana no fue 
similar ni al sustrato ni a las demás hojas de la hojarasca, es posible que al haber poca 
depredación, no haya una selección de morfos no crípticos y que por el contrario sea la 
causa de una mayor cantidad de patrones de coloración a pesar de menor 
heterogeneidad en la coloración del fondo. La relación entre la intensidad de depredación 
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y patrones de coloración se ha demostrado antes en el pez Poecilia reticulata (Endler 
1980). 

En este estudio la heterogeneidad del fondo no tuvo relación con la cantidad de 
patrones de coloración, esto a pesar de que se sabe que la evolución de la cripsis está 
restringida por la heterogeneidad del fondo (Merilaita et al. 2001, Ruxton et al. 2004, 
Schaefer & Stobbe 2006). Esto puede deberse a que no es posible saber si todas las 
coloraciones del fondo están también disponibles en la población de C. stejnegerianus. 
Este problema se debe principalmente a que como sucede en la mayoría de los casos, las 
bases genéticas del policromatismo de C. stejnegerianus no son conocidas dada la alta 
complejidad (Rio et al. 2015). Además, tampoco se conoce si esta especie es capaz de 
cambiar de color de acuerdo al color del sustrato, como sucede en las ranas Acris 
crepitans (Nevo 1973) e Hyla regilla (Wente & Phillips 2003). Este no fue uno de los 
objetivos de este estudio, pero es un factor importante que puede jugar un papel 
fundamental en la interacción policromatismo-cripsis-depredación. 

En los experimentos de depredación no se encontró efecto del color del sustrato sobre 
la depredación de los modelos. Esto puede deberse a que el sustrato en el que se colocó 
cada modelo se eligió de acuerdo a lo que en el momento de colocarlo se veía 
contrastante o no, y no se tomó en cuenta la cantidad de luz a la hora de colocar los 
modelos, un factor muy importante ya que las variaciones temporales en condiciones de 
luz pueden alterar como los depredadores perciben a la presa (Endler 1991). Además por 
esta razón no fue posible medir el color del modelo y del sustrato donde se colocó para 
tener una medida del contraste real que representaba cada tratamiento, esto debido a que 
la variación en las condiciones de luz en las fotografías también pueden causar 
mediciones erróneas de la coloración (Troscianko & Stevens 2015a). 

No se sabe si hay contacto entre las dos poblaciones de estudio, existe la posibilidad 
de que los patrones de coloración en ambos sitios sean los mismos y que dada la gran 
variación las diferencias encontradas se deben solo al poco número de muestra con el 
que se trabajó. Sin embargo se sabe que la variación espacial y temporal también puede 
ayudar a mantener el polimorfismo (Rio et al. 2015, White & Kemp 2016) y que la 
selección puede operar en pequeñas escalas generando mosaicos que promueven el 
policromatismo (Nokelainen et al. 2014). Por lo tanto aunque haya contacto entre las 
poblaciones, diferentes condiciones de depredación o disponibilidad de sustrato pueden 
llevar a las diferencias encontradas en este estudio.  

Es beneficioso combinar el policromatismo con la cripsis ya que así se reduce la tasa 
de detección en las presas camufladas (Karpestam et al. 2016) debido a que los 
depredadores que se guían visualmente frecuentemente memorizan y forman imágenes 
de búsqueda (White & Kemp 2016). Si la presa es polimórfica y además se confunde con 
el medio, la cantidad de tiempo que se dedica a buscar a una presa aumenta conforme 
aumenta el número de morfos (Karpestam et al. 2016). Sin embargo, no puede dejarse de 
lado el hecho de que el mantenimiento de polimorfismos también requiere de otros 
procesos como selección sexual (White & Kemp 2016) y que las determinantes de una 
coloración pueden actuar solas o en conjunto (Endler 1978, Maan & Cummings 2009, 
Willink et al. 2013). 

En conclusión, los resultados obtenidos sugieren que el policromatismo presente en C. 
stejnegerianus puede estar actuando como estrategia antidepredatoria y que la 
depredación podría jugar un papel importante en el mantenimiento del policromatismo, 
además que la heterogeneidad de la coloración del fondo, por sí sola no puede explicar la 
variación en los patrones de coloración, dada la falta de conocimiento de las bases 
genéticas de este policromatismo. Son necesarios más estudios para determinar si existe 
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alguna dominancia de coloraciones/patrones en relación con el color de la hojarasca, 
depredación o selección sexual. Dada la alta variación en los patrones de color es 
necesario mucho esfuerzo de muestreo para contestar esta pregunta, y realizar un diseño 
experimental que permita contestar esta pregunta directamente, no solamente a partir de 
experimentos aislados.  
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Cuadros y figuras 

Cuadro 1. Correlaciones entre las tres mediciones de color obtenidas de las imágenes 
espectrales creadas en Image J. 

Color  Azul Verde 

Rojo 0.842 0.940 
Verde 0.932 1.000 

 

Cuadro 2. Correlaciones entre las tres mediciones de color obtenidas de las imágenes 
espectrales creadas en Image J. 

Color  Componente 1 Componente 2 
Rojo -0.57 0.69 
Verde -0.59  
Azul -0.57 -0.72 

 

 

 

 

Figura 1. Modelos de plasticina colocados en los sitios de muestreo (bosque y cacaotal) 
para realizar experimentos de depredación. Se colocaron los modelos en hojas de 
diferente color para evaluar la depredación en relación al color del sustrato. A: contraste 
alto, B: contraste bajo. 
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Figura 2. Promedio ( ± desv. est) de la longitud hocico-ano de individuos de dos 
poblaciones de Craugastor stejnegerianus localizadas en Rincón de Osa, Puntarenas, 
Costa Rica.  
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Figura 3. Promedio ( ± desv. est) de la longitud hocico-ano de machos y hembras de 
Craugastor stejnegerianus pertenecientes a dos poblaciones localizadas en Rincón de 
Osa, Puntarenas, Costa Rica.  
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Figura 4. Mediana, dispersión de los datos y valores extremos de la diferencia de color 
entre la rana Craugastor stejnegerianus
sustrato), y diferencia absoluta entre el color de la rana y cada 
hojarasca en el sitio donde fue colectada (Rana

Mediana, dispersión de los datos y valores extremos de la diferencia de color 
Craugastor stejnegerianus y el color del sustrato donde se encontró 

sustrato), y diferencia absoluta entre el color de la rana y cada una de las hojas en la 
hojarasca en el sitio donde fue colectada (Rana-fondo).  
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Figura 5. Categorización visual de la coloración de la hojarasca de un bosque en 
regeneración en Rincón de Osa, Puntarenas, Costa Rica. 
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Figura 6. Categorización visual de la coloración de la hojarasca de un cacaotal de Rincón 
de Osa, Puntarenas, Costa Rica.  
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Figura 7. Cuantificación del color de las categorías de color de hojarasca definidas para 
dos sitios de muestreo: un cacaotal y un bosque en regeneración en Rincón de Osa, 
Puntarenas, Costa Rica. Se grafica el primero y segundo componente principal del 
análisis de componentes principales. 
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Cuadro 3. Patrones de coloración identificados en dos poblaciones de Craugastor 
stejnegerianus en Rincón de Osa, Puntarenas, Costa Rica. Se identifican las 
características principales utilizadas para la clasificación así como el patrón identificado 
según la combinación de características 

Característica Patrón Presencia en las 
poblaciones 

Manchas 
Manchas irregulares de 
diferentes tonos de café. 

Moteadas: Dorso y patas con manchas 
irregulares. 

Bosque (Fig. 4A-G) 
Cacaotal (Fig. 5A-F) 

Uniformes 
Un solo color distribuido 
uniformemente. Gran variación 
en el tono de café. 

Uniformes: Dorso y patas uniformes, 
gran variación en el tono. 

Bosque (Fig. 4H, J) 
Cacaotal (Fig. 5G-J) 

Moteadas- 
Uniformes 

Dorso uniforme, patas con manchas 
irregulares.  

Bosque (Fig. 4K, L) 
Cacaotal (Fig. 5K, N) 

Línea central 
Línea central delgada que recorre 
el dorso desde la cabeza hasta la 
cloaca. 
 

Moteadas: Dorso y patas manchas 
irregulares.  

Bosque (Fig. 4M, N) 
Cacaotal (Fig. 5. S) 

Moteadas-uniformes: Dorso liso, patas 
manchas irregulares. 

Bosque (Fig. 4O, P) 

Líneas múltiples 
Múltiples líneas verticales 
delgadas en el dorso. Gran 
variación en el tono de café. 
 

Moteadas: patas con manchas 
irregulares. 

Cacaotal (Fig. 5O) 

Líneas verticales- línea central. Cacaotal (Fig. 5T) 

Líneas laterales 
Una línea lateral gruesa de color 
beige en cada lado, que empieza 
desde la parte posterior de los 
ojos hasta la base de las patas 
traseras. 
 

Moteadas: Dorso y patas con manchas 
irregulares.  

Cacaotal (Fig. 5P) 

Uniformes: Dorso y patas del mismo 
color uniformes 

Bosque (Fig. 4Q) 
Cacaotal (Fig. 5R) 

Uniformes- moteadas: Dorso uniforme, 
patas con manchas irregulares. 

Cacaotal (Fig. 5Q) 



 

260 
 

 

Figura 8. Patrones de coloración de los individuos de Craugastor stejnegerianus de una 
población de un bosque en regeneración en Rincón de Osa, Puntarenas, Costa Rica. A-G: 
manchas en dorso y patas. H, J: dorso y patas de color uniforme. K, L: combinación de 
manchas y color uniforme. M-P: línea central. Q: líneas laterales. 
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Figura 9. Patrones de coloración de los individuos de Craugastor stejnegerianus una 
población de un cacaotal en Rincón de Osa, Puntarenas, Costa Rica. A-F: manchas en 
dorso y patas. G, J: dorso y patas de color uniforme. K-N: combinación de manchas y 
color niforme. O: líneas múltiples. P, R: líneas laterales S: línea central. T: combinación de 
líneas múltiples y línea central.  
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Figura 10. Representación algunas marcas de depredación encontradas en los modelos 
de plasticina colocados en un bosque y un cacaotal en Rincón de Osa, Puntarenas, Costa 
Rica. 

 

Figura 11. Depredación de las parejas de modelos de plasticina que se colocaron en un 
bosque y un cacaotal en Rincón de Osa, Puntarenas para evaluar la depredación en los 
sitios y en relación al color del sustrato. No: cantidad de parejas que no presentaron 
depredación en ninguno de los dos modelos, Uno: cantidad de parejas que presentaron 
depredación en uno de los dos modelos, Ambas: cantidad de parejas que presentaron 
depredación en los dos modelos.  
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Uso del paisaje agrícola por murciélagos insectívoros en Rincón de Osa, 

Costa Rica  

Francinie Guido-Solano 

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; fran.105.gs@gmail.com 

El aumento de la expansión agrícola conlleva a la homogenización del ambiente y a la 
fragmentación de los bosques. Se presume que los murciélagos insectívoros cumplen un rol 
importante en la dinámica trófica de los sistemas agrícolas, por lo que se consideran agentes 
biocontroladores de potenciales plagas de insectos. Sin embargo, algunas especies son sensibles 
a este tipo de alteraciones, por lo que su ocurrencia en los campos de cultivo puede utilizarse 
como bioindicador de la calidad del ambiente. En este estudio se evaluó la actividad general y de 
forrajeo de los murciélagos insectívoros presentes en una plantación de cacao, palma aceitera y 
teca. Los resultados obtenidos sugieren que estas plantaciones son utilizadas por los murciélagos 
principalmente como sitios de paso. Dada la gran capacidad de dispersión que tienen los 
murciélagos, es posible que se desplacen hasta zonas boscosas para alimentarse, y que los 
campos de cultivo aquí estudiados actúen como puntos de conexión entre parches de bosque. 

Palabras clave: quiropeterofauna, agroecosistemas, forrajeo, monocultivo. 

Las plantaciones agrícolas y pastizales constituyen uno de los biomas más grandes 
del planeta, y junto con la industria maderera, han causado la pérdida de 7-11 millones de 
km2 de bosque en los últimos 300 años (Foley et al. 2005). La expansión agrícola ha sido 
facilitada mediante la mecanización de las cosechas y la aplicación de agroquímicos para 
remover plagas (Laurance et al. 2014). Estas prácticas han producido un disminución en 
la diversidad debido a la fragmentación de los bosques y al uso de pesticidas que 
diezman poblaciones de insectos (Foley et al. 2005). Debido a lo anterior, es que se 
considera importante suprimir plagas de cultivos a partir de depredadores naturales, con 
el fin de mantener las plantaciones saludables sin el impacto generado por los pesticidas 
(Bianchi et al. 2006).  

En los agroecosistemas, los murciélagos insectívoros son depredadores que controlan 
poblaciones de potenciales plagas, por lo que brindan un servicio ambiental al economizar 
gastos debido al consumo de pesticidas y al disminuir su impacto (Kunz et al. 2011, Maine 
& Boyles 2015, Puig-Montserrat et al. 2015). Algunas especies de murciélagos parecen 
ser sensibles a las fragmentaciones de bosque a pesar de su gran capacidad de 
dispersión (Estrada & Coates-Estrada 2002), mientras que otras pueden aprovechar los 
recursos que ofrecen los paisajes alterados por el ser humano (Estrada & Coates-Estrada 
2002).  

En los cultivos, la homogeneidad del ambiente puede ser un factor de estrés en los 
murciélagos, por lo que su actividad y aprovechamiento de los ambientes agrícolas puede 
utilizarse como estimador de la calidad del sitio (Medina et al. 2007, Stahlschmidt & Brühl 
2012, García-Morales et al. 2013). Los monitoreos acústicos de murciélagos en sitios de 
cultivo permiten registrar la presencia de especies que son difíciles de capturar mediante 
el uso de redes de niebla, y además, permite saber el tipo de uso que le dan a los sitios 
porque se puede diferenciar si están cazando o solo usándolos de paso según el tipo de 
sonidos que produzcan (Stahlschmidt & Brühl 2012). 

Este estudio tiene como objetivo comparar el uso del paisaje agrícola que los 
murciélagos insectívoros realizan en un cultivo de cacao (Theobroma cacao), una 
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plantación de palma aceitera (Elaeis guineensis) y un cultivo de teca (Tectona grandis). 
Se espera que la actividad sea mayor en la plantación de cacao por tratarse de un cultivo 
de sombra, por lo que su estructura y diversidad vegetal tiene el potencial de ofrecer más 
refugio no solo a los murciélagos, sino también a los insectos.  

Materiales y Métodos 

Área de estudio y sitios de grabación. – Este estudio fue llevado a cabo en Agua 
Buena, Rincón de Osa, Puntarenas. Esta región presenta una precipitación promedio 
anual de 3500 y 5000 mm (Samper-Villarreal & Silva-Benavides 2015). Aunque el 70% de 
su territorio corresponde a áreas protegidas, experimenta una expansión agrícola desde la 
década de los setentas (Rosero-Bixby 2002, Morera 2008). Las grabaciones acústicas se 
realizaron en una plantación de cacao de sombra (Theobroma cacao L.) (N 08°42'01.4'', 
W 083°30'46.9''), una plantación de palma aceitera (Elaeis guineensis Jacquin 1897) (N 
08°41'03.2'', W 083°29'11.1''), y una plantación de teca (Tectona grandis L.f.) (N 
08°40'0.87'', W 083°29'12.7'') con un sotobosque predominado por heliconiáceas y 
marantáceas. 

Diseño experimental. – En un período de nueve días de grabación, se realizaron tres 
bloques de muestreo de tres días cada uno para realizar las grabaciones acústicas. Los 
sitios de muestreo fueron asignados de forma que cada plantación fuera grabada en un 
día distinto de cada bloque, para un total de tres días de muestreo en cada sitio. Para 
cada día de grabación se colocó un grabador a 10 m del borde del cultivo, y un segundo 
grabador a 60 m del borde. Las grabaciones se realizaron durante 10 min cada media 
hora desde las 1700 h hasta las 0500 h, para un total de 260 min de grabación cada 
noche.  

Se utilizaron grabadores acústicos Song Meter 3 y Song Meter 2, y micrófonos SMM-
U1 (Wildlife Acoustics Inc. Massachusetts, USA). Los micrófonos fueron colocados a 2 m 
del suelo en un ángulo de 45° para mejorar la recepción del sonido. Para mitigar posibles 
diferencias en las grabaciones debido al uso de modelos distintos, a los puntos de 
grabación dentro de los cultivos se les asignó de manera aleatoria un grabador cada día. 
Se utilizó una frecuencia de muestreo de 348 kHz, un nivel de disparo de 12 dB, y un 
umbral de respuesta de 12-192 kHz. 

Análisis acústico e identificación de especies. – Las grabaciones fueron analizadas 
con el software Avisoft SASLab Pro 5.2.10 (Avisoft Bioacoustics, Berlin, Alemania). Se 
generaron espectrogramas con ventana de visualización Hamming utilizando una 
transformación rápida de Fourier (FFT) de 256 puntos y traslape de 75%.  

Se contó la cantidad de pases por especie en cada sitio y su duración en minutos. 
Cada pase corresponde a una secuencia de vocalizaciones con tres o más pulsos, y se 
definió un nuevo pase cuando el tiempo entre dos secuencias fue al menos tres veces 
mayor al intervalo interpulso (Estrada-Villegas et al. 2010) (Fig. 1A). Se determinó la fase 
de ecolocalización de cada pase (búsqueda, acercamiento o feeding buzz) (Fig. 1B) y se 
calculó la actividad general de cada especie (total de pases min-1 por noche) y la actividad 
de forrajeo (intento total de captura min-1 por noche) (Jung & Kalko 2011). Las especies 
fueron visualmente identificadas a partir de la estructura de cada pulso, parámetros de 
frecuencia (Schnitzler & Kalko 2001, Gudra et al. 2011) y datos previamente publicados 
sobre ecolocalización (Rydell et al. 2002, Macías et al. 2006, MacSwiney et al. 2008, 
Surlykke & Kalko 2008, Jung et al. 2014). 

Análisis estadístico. – Para comparar la actividad general y de forrajeo entre cultivos 
se realizó una prueba de Kruskall-Wallis y una prueba de comparación múltiple de Dunn 
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con corrección de Bonferroni como análisis post-hoc. Para determinar si el cultivo afecta 
la composición de especies se realizó una prueba de Escalamiento Multi-Dimensional no 
paramétrico (NMDS) basada en diferencias de Bray-Curtis, utilizando el total de pases por 
noche de cada especie como variable dependiente de la prueba. Todas las pruebas 
estadísticas se realizaron con el paquete estadístico R versión 3.4.0. 

Resultados 

Se contabilizaron 2514 pases distribuidos en 13 especies, siendo Myotis nigricans y 
Saccopteryx bilineata las especies más activas en los tres campos de cultivo (Cuadro 1). 
El traslape de parámetros acústicos de las especies del género Eumops dificultan su 
identificación, por lo que las vocalizaciones identificadas dentro de éste taxón se trataron 
como un complejo. Noctilio leporinus (Noctilionidae) y las vocalizaciones clasificadas 
como sonotipo Phy1 (Phyllostomidae) fueron excluidos del estudio. Aunque se ha 
reportado que N. leporinus puede alimentarse de insectos, es una especie comúnmente 
asociada a cuerpos de agua donde pesca (Hood & Jones 1984), por lo que su presencia 
en la plantación de palma pudo haber sido ocasional. El sonotipo Phy1, aunque fue 
registrado en varias ocasiones, las señales fueron siempre de muy baja energía y con 
frecuencias atenuadas por lo que su identificación no fue posible, y podría tratarse de una 
especie no insectívora. 

Del total de pases registrados, 2371 corresponden a secuencias en fases de 
búsqueda y 143 a intentos de forrajeo. La actividad general no es diferente entre 
plantaciones (H = 5.11, gl = 2, p = 0.077) (Fig. 2A). Sin embargo, la actividad de forrajeo sí 
es distinta entre cultivos (H = 7.66, gl = 2, p = 0.021). La prueba post-hoc mostró que la 
plantación de palma presenta mayor actividad de forrajeo que la plantación de cacao 
(p<0.05), mientras que ésta no difiere entre la plantación de teca y de cacao (p>0.05), ni 
entre los cultivos de palma y teca (p>0.05) (Fig. 2B). La prueba de escalamiento multi-
dimensional no paramétrica (NMDS, estrés final = 0.05) sugiere que la composición de 
especies en el cultivo de palma se mantiene, pero varía en la plantación de teca y de 
cacao (Fig. 3).  

Discusión 

En las plantaciones tropicales de cacao, se aprovecha la sombra generada por un 
dosel compuesto de distintas especies, por lo que albergan un alto nivel de diversidad 
biológica si se les compara con otros cultivos comunes del trópico (Rice & Greenberg 
2000). Por este motivo se esperaba una mayor actividad general y de forrajeo en este 
agroecosistema, ya que tiene el potencial de ofrecer más sitios de refugio y alimento para 
los murciélagos y sus presas. Sin embargo, los resultados obtenidos sugieren que las 
plantaciones estudiadas funcionan principalmente como sitios de paso para los 
murciélagos. Esto se evidencia en la similitud de la actividad general entre cultivos (Fig. 
2A) y en la variación del ensamblaje de especies grabadas cada noche en los diferentes 
ambientes agrícolas (Fig. 3). Aunque la actividad de forrajeo parece ser mayor en el 
cultivo de palma, el número de intentos de forrajeo fue, en general, escaso comparado 
con el total de pases emitidos con fines de navegación. 

Aunque la información sobre la actividad de quirópteros en paisajes agrícolas es aún 
escasa (Wickramasinghe et al. 2003, Medina et al. 2007), se sabe que los espacios 
destinados a la agricultura convencional presentan una diversidad baja (Wickramasinghe 
et al. 2003, Lesiński et al. 2013), y aunque se presume que el biocontrol de insectos 
cumple un papel importante en los sistemas agrícolas, esto podría variar según el 
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contexto del campo de cultivo (Denmead et al. 20017). Además, la aplicación de 
insecticidas podría reducir la disponibilidad de alimento para los murciélagos, y teniendo 
en consideración que éstos pueden desplazarse varios kilómetros cada noche en busca 
de alimento, es posible que busquen zonas boscosas para forrajear y que las 
plantaciones funcionen como sitios de conexión entre estos espacios. 

La distribución espacial de las plantas en los campos de cultivo también podría influir 
en la actividad de los murciélagos. Un bosque, por su heterogeneidad estructural, es 
capaz de albergar especies que cazan insectos en espacios abiertos, en zonas de borde 
o en vegetación densa. Pero en los paisajes agrícolas, la densidad de siembra puede 
generar un gran efecto de borde o actuar como un extenso claro de bosque, lo que puede 
ser desfavorable para aquellas especies que suelen forrajear en zonas con mayor 
densidad de vegetación (Phommexay et al. 2011). 

Debido a que los murciélagos actúan como controladores de poblaciones de insectos 
(Kunz et al. 2011), sería recomendable implementar en los campos de cultivo refugios 
artificiales para promover la presencia y forrajeo de murciélagos para disminuir el uso de 
insecticidas. Este tipo de estrategias podrían ser de gran utilidad en regiones como la 
península de Osa, donde a pesar de ser uno de los sitios más diversos en Costa Rica, la 
expansión agrícola genera fragmentación de los espacios naturales y se produce 
contaminación mediante la aplicación de agroquímicos. 
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Cuadros y figuras 

 

Figura 1. Llamadas de ecolocalización de Saccopteryx bilineata. (A) Parámetros que 
definen un pase y, (B) fases de la ecolocalización. 

  



 

 

Cuadro 1. Especies de murciélagos ins
Rincón de Osa. 

Familia Especie /Sonotipo

Emballonuridae Peropteryx kappleri

Saccopeteryx bilineata

S. leptura

Molossidae Eumops spp.

Molossus molossus

Mormoopidae Pteronotus davyi

P. gymnonotus

Noctilionidae Noctilio leporinus

Phyllostomidae Phy1 

Vespertilionidae Eptesicus fuscus

Lasiurus blossevillii

L. ega 

Myotis nigricans

 

Figura 2. Actividad media (
quiropterofauna de tres plantaciones en Rincón de Osa. La actividad corresponde al 
número de pases / min-1 noche.

 

urciélagos insectívoros presentes en tres agroecosistemas

Especie /Sonotipo Total de pases por plantación

Cacao Palma 

Peropteryx kappleri 3 35 

Saccopeteryx bilineata 322 447 

S. leptura  21 

spp. 6 72 

Molossus molossus 5 18 

Pteronotus davyi 2 28 

P. gymnonotus 2 76 

Noctilio leporinus  1 

2 12 

Eptesicus fuscus  32 

Lasiurus blossevillii 5 5 

 5 

Myotis nigricans 145 773 

 

Actividad media ( ± error estándar) (A) general y (B) de forrajeo de la 
quiropterofauna de tres plantaciones en Rincón de Osa. La actividad corresponde al 

1 noche. 

270 

tres agroecosistemas de 

Total de pases por plantación 

Teca 

15 

138 

2 

36 

35 

2 

7 

 

1 

 

101 

1 

157 

 

error estándar) (A) general y (B) de forrajeo de la 
quiropterofauna de tres plantaciones en Rincón de Osa. La actividad corresponde al 
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Figura 3. Ordenamiento de los diferentes sitios de grabación (cultivo de cacao, palma y 
teca) basado en diferencias de Bray-Curtis y el número total de pases por especie por 
noche. 
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Entre las especies más abundantes en los ríos se encuentran las especies filtradoras de 
materia orgánica en suspensión, especialmente de la familia Hydropsychidae. Los objetivos de 
este estudios son: determinar la presencia de otros macroinvertebrados acuáticos habitando dentro 
de los refugios fijos construidos por las larvas de Leptonema sp. y Smicridea sp. (Hydropsychidae), 
identificar dicha fauna asociada a los refugios, estimar y comparar la diversidad verdadera 
asociada a los refugios, determinar si el tamaño de la larva constructora del refugio afecta la 
diversidad de la fauna asociada al mismo y si existen diferencias en la abundancia de dicha fauna 
según su  alimentación. Además de hacer una descripción general del comportamiento agresivo de 
las larvas de Leptonema. Los refugios fijos de las larvas de Leptonema y Smicridea constituyen un 
hábitat importante para larvas de varias especies de macroinvertebrados. La diversidad que se 
encuentra en los refugios de  ambos géneros es similar, y en Leptonema se ve afectada por el 
tamaño de la larva, asociado al comportamiento agresivo que presentan. Y la fauna asociada a los 
refugios está compuesta principalmente por especies detritívoras. 

Palabras clave: macroinvertebrados acuáticos, ambientes lóticos, comportamiento agresivo, red 
de filtrar. 

El orden Trichoptera está compuesto por insectos holometábolos que tienen huevos, 
larvas y pupas acuáticas (Holzenthal & Calor 2017), comprenden el grupo de 
macroinvertebrados acuáticos más abundantes y diversos en ambientes lóticos, y en el 
neotrópico (Angrisano & Sganga 2009). La gran mayoría habita en ríos y quebradas de 
aguas limpias y bien oxigenadas,  las larvas viven en diversos ambientes y se 
caracterizan por construir refugios fijados al sustrato o casitas portátiles de una variedad 
de formas y materiales, utilizando  seda producida en la glándula bucal (Springer et al. 
2010).  

Entre las especies más abundantes en los ríos se encuentran las especies filtradoras 
de materia orgánica en suspensión, especialmente de la familia Hydropsychidae (Springer 
et al. 2010). Esta familia es ampliamente conocida por ser cosmopolita (Posada & Roldan 
2003), de las más comunes y abundantes en los sistemas lóticos del mundo (Flint 1983). 
Las larvas construyen refugios fijos al sustrato (Springer et al. 2010) y es una familia 
dominante  gracias a su capacidad de tolerar diversas condiciones medioambientales y su 
amplio espectro de colonización en sustratos (López 2007). Es una familia abundante y de 
amplia distribución con nueve géneros y alrededor de 70 especies en Costa Rica, la 
mayoría son de los géneros Leptonema y Smicridea (Springer et al. 2010). En diversos 
estudios se señala la capacidad que tienen de colonizar múltiples sustratos, como roca, 
arena, grava y hojarasca, y la elevada tolerancia a variaciones  ambientales (Forero 2011, 
López 2007, Vásquez et al. 2010).  

Los refugios fijos, construidos por familias como Hydropsychidae, y las casas 
portátiles, construidos por otras familias del orden, brindan a las larvas camuflaje y 
protección contra depredadores (Springer et al. 2010). A pesar del costo que implica la 
construcción de estas estructuras, existen varias hipótesis sobre los potenciales 
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beneficios, por ejemplo: facilitar la respiración en ambientes acuáticos (Williams et al. 
1987),  camuflaje para  la larva debido a que muchos depredadores forrajean usando 
señales visuales (Johansson & Nilsson 1992), y la protección física a la larva durante el 
ataque de un depredador (Johansson & Nilsson 1992, Nislow & Molles 1993). 

Los refugios a menudo son utilizados para obtener alimento, como en 
Hydropsychidae, donde construyen redes finas en la entrada de la corriente  para filtrar el 
agua (Springer et al. 2010). Las especies son agresivas entre sí y se conoce que 
compiten por territorios utilizados para las redes filtradoras (Englund & Olsson 1990, 
Springer et al.2010). Y existe evidencia indirecta que competencia interespecífica por 
territorios más adecuados para las redes puede haber conducido a la evolución de 
tricópteros tejedores de redes (Georgian & Wallace 1981, Alstad 1987). Esto ha sido 
descrito en condiciones de campo y laboratorio para especies  de zonas templadas 
(Englund & Olsson 1990). Este comportamiento agresivo es muy llamativo y las larva 
emiten un sonido por estridulación, mediante una estrías en la parte ventral de la cabeza, 
el sonido se produce mediante un movimiento rápido de la cabeza contra la parte elevada 
en la cara fronto-dorsal del fémur de la pata anterior (Springer et al.2010). Sin embargo 
los hydropsychidos bentónicos son un grupo extremadamente extenso, que puede 
presentar densidades muy altas en algunos casos y muchas especies se encuentran 
frecuentemente en la misma corriente (Cardinale et al. 2004). 

Los objetivos de este estudios son: determinar la presencia de otros 
macroinvertebrados acuáticos habitando dentro de los refugios fijos construidos por las 
larvas de Leptonema sp. y Smicridea sp. (Hydropsychidae), identificar dicha fauna 
asociada a los refugios, estimar y comparar la diversidad verdadera asociada a los 
refugios, determinar si el tamaño de la larva constructora del refugio afecta la diversidad 
de la fauna asociada al mismo y si existen diferencias en la abundancia de dicha fauna 
según su  alimentación. Además de hacer una descripción general del comportamiento 
agresivo intraespecífico de las larvas de Leptonema. Los conocimientos sobre el 
comportamiento de las larvas  y la ecología de los refugios fijos, son escasos para 
especies  de Hydropsychidae del neotrópico, aun cuando los macroinvertebrados 
bentónicos filtradores son un componente importante en la comunidad de ambientes de 
corriente (Angrisano & Sganga 2009, Springer et al. 2010). 

Materiales y Métodos 

Muestreo.- Se realizó del 29 de Enero al 5 de Febrero del 2017 sobre una quebrada 
del Río Rincón, en la comunidad de Aguabuena, Osa, provincia de Puntarenas, Costa 
Rica (8º42’1.60”N, 83º30’50.40”W; 70 msnm), aproximadamente 31 msnm. Entre las 8  y 
las 11: 30  horas de la mañana. Se identificaron refugios fijos de larvas de 
Hydropsychidae y se colectó la fauna de manera directa dentro de los refugios.  

Leptonema.- Posee un cuerpo robusto, redondeado y cubierto densamente por setas 
de tamaño regular, oscuras, delgadas y tubulares, semejantes a un pelo; en general, las 
partes esclerosadas son de color pardo oscuro. La cabeza es esclerotizada, alargada y 
convexa ligeramente. Presentan a menudo un color verde intenso y se encuentran ente 
los tricópteros más grandes. Se encuentran en aguas de corriente fuerte, inclusive en 
paredes de cascadas, y altamente oxigenadas (Springer et al. 2010). 

Smicridea.-  Poseen tres notos torácicos fuertemente esclerotizados, branquias 
abdominales ramificadas y piel densamente cubierta de setas. Y presenta un solo 
esclerito en forma de corazón en el segmento abdominal VIII. Se encuentra en aguas de 
corrientes moderadas a fuertes (Springer et al. 2010). 
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Identificación.- El material colectado se identificó a nivel de familia y género, cuando 
fue posible, usando guías de identificación (Springer et al. 2010, Roldán 1996). 

Videos.-Para observar el comportamiento agresivo de las larvas de Leptonema se 
colocaron los especímenes, por parejas, en bandejas blancas, directamente desde el 
refugio para minimizar el estrés  por falta de corriente. Y se realizaron videos de 
aproximadamente 5 min por pareja, con un total de 10 parejas. 

Análisis.- Se estimó la diversidad alfa (diversidad que se encuentra a escala local en un sitio 

de muestreo definido, de extensión pequeña y relativamente homogéneo) a través de medidas de 

diversidad verdadera 
q
D (Jost 2007), en donde se define un exponente (q) que determinará la 

sensibilidad del índice a las abundancias relativas de las especies (Moreno et al. 2011). La 

diversidad de orden 1 (q=1), incluye a las especies en el análisis con un peso proporcional a su 

abundancia y puede ser expresado como el exponencial de H’ (índice de Shannon), y la diversidad 

de orden 2 (q= 2) le da más peso a las especies con mayor abundancia  (inverso al índice de 

Shannon). Se realizó un análisis de varianza (ANDEVA) para determinar si el tamaño de la 
larva constructora del refugio, Leptonema y Smicridea afecta la diversidad alfa de la fauna 
asociada  (tomando cada refugio como una comunidad). También se realizó una prueba 
de Kruskal-Wallis para determinar si existían  diferencias en la abundancia en la fauna 
asociada, según alimentación. Los análisis de hicieron usando el software libre R (R 
Development Core Team, 2016). 

Resultados 

Se muestrearon 50 refugios fijos y se colectaron un total de 139 individuos asociados 
a los refugios, 105 en los refugios de Leptonema sp. y 34 de Smicridea sp., 
pertenecientes a 7 órdenes (Cuadro 1). La cobertura de la muestra es representativa para 
la fauna asociada a los refugios de Leptonema, sin embargo para la fauna de los refugios 
de Smicridea  se necesita mayor muestreo (Fig. 1).  

La fauna de macroinvertebrados dentro de los refugios de Leptonema fue ligeramente 
más diversos que la fauna dentro de los refugios de Smicridea, sin embargo son muy 
similares (existe alto traslape de la extrapolación). La diferencia en diversidad es 
ligeramente mayor para las especies abundantes o comunes (orden 1), que para las 
especies muy abundantes (orden 2) (Fig.2). Las larvas de Leptonema presentaron un 
tamaño promedio de 1.35 (±0.54) cm, y las de Smicridea un tamaño promedio de 1.05 
(±0,45) cm. El tamaño de las larvas de Leptonema (Fig. 3) si influyo en la diversidad alfa 
de la fauna asociada a sus refugios (F=5.525, N=36, p=0.03), sin embargo no fue así para 
Smicridea (F=0.2655, N=14, p=0.62). También se encontró que dentro de los refugios 
existía una mayor abundancia de especies detritívoras (Fig. 4) tanto para los refugios de 
Leptonema (X2= 22.35, N= 36, p= 0.01) como de Smicridea (X2= 19.38, N= 14, p= 0.01). 

En el campo, se observó que las larvas de Leptonema al tener encuentros solos con 
intraespecíficos tenían un comportamiento agresivo tipo pelea. El cual consta de las 
siguientes unidades comportamentales: acercamiento, mordedura, torcimiento y 
alejamiento. El evento comienza siempre por el acercamiento y termina por el alejamiento, 
entre estos se pueden dar mordedura y torcimiento de manera repetida en cualquier 
orden. Las unidades mordedura y torcimiento presentan una duración más larga y variable 
que alejamiento y acercamiento (Fig. 5). 

Acercamiento.- Comienza en el momento en el que las larvas perciben la presencia de 
otra larva, mediante el contacto accidental. Realizan un movimiento tocando a la otra larva 
generalmente en el tórax  y la cabeza, con el primer par de patas, mientras caminan con 
el segundo y tercer par de patas.   
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Mordedura.- Consta de movimientos repetitivos en los cuales las larvas realizan 
mordeduras y golpes generalmente hacia el tórax de la otra larva, usando las mandíbulas 
y el primer par de patas, mientras caminan con el segundo y tercer par de patas.  

Torcimiento.- Consta de movimientos repetitivos doblando todo el cuerpo, abdomen y 
tórax, en el cual posiblemente produzca sonidos por estridulación (Jansson & Vuoristo 
1979, Johnstone 1964). 

Alejamiento.- Consta de un movimiento rápido, generalmente después de un 
torcimiento, en el cual usando el segundo y tercer par de patas una de las larvas se aleja 
de la otra. En todos los casos la larva que se alejo fue la de menor tamaño. 

Discusión 

Los refugios fijos construidos por Leptonema y Smicridea constituyen un hábitat para 
una alta diversidad de larvas de macroinvertebrados acuáticos. Esto a pesar de que las 
larvas de Hydropsychidae son territorialmente agresivos (Jansson & Vuoristo 1979), y 
presentan agresividad inter e intraespecifica mediante la cual mantienen un espaciado 
uniforme con larvas de Simuliidae (Matczak et al. 1990). Los hydropsychidos pueden 
competir por los refugios y redes de filtrar (Hart 1986, Johnstone 1964), seda (Boon 
1984), o alimento (Malas & Wallace 1977, Wallace 1975).  Sin embargo los refugios fijos 
construidos por los hydropsychidos pueden ofrecer varias ventajas a la fauna asociada a 
ellos, como protección  física y camuflaje contra depredadores (Johansson & Nilsson 
1992, Springer et al. 2010). La diversidad encontrada dentro de los refugios de 
Leptonema y Smicridea es similar, son grupos muy emparentados (pertenecen a la misma 
familia) y comparten muchas características de su biología (Springer et al. 2010). 

El tamaño de la larva constructora del refugio, solamente para  Leptonema, afecta la 
diversidad de la fauna asociada, de manera que en refugios con larvas de mayor tamaño 
presentan menor diversidad alfa. Esto puede estar asociado al comportamiento agresivo, 
que potencialmente aumentan con la densidad larval y la velocidad de corriente (Matczak 
et al. 1990), y a depredación. Se ha observado en especies de Hydropsyche que las 
larvas de mayor tamaño y edad muestran comportamientos más agresivos y tienden a 
competir por espacio, tanto en el refugio como en la red de filtrar (Thorp 1983). La 
agresión por parte de Hydropsyche es el segundo mecanismo más importante para la 
exclusión de larvas de Simuliidae  (Hemphill 1988), inclusive pueden matarlos, comerlos 
parcialmente e incorporarlos en la estructura de su refugio (Matczak et al. 1990). Larvas 
de Hydropsichidae de mayor tamaño son más exitosas en conflictos que las pequeñas, 
así mismo toleran conespecíficos en distancias más cortas  cuando la cantidad de comida 
entrando a la red es suficientemente alta, de hecho larvas expuestas a mayor tasas de 
obtención de comida pueden no presentar encuentros agresivos (Matczak et al. 1990). 
También  hydropsychidos de mayor tamaño pueden forrajear alrededor de la red, 
suplementando su dieta con insectos (Jansson & Vuoristo 1979).  

La fauna asociada a los refugios está compuesta principalmente por individuos 
detritívoros que podrían estar haciendo uso del recurso que provee la red de filtrar, la cual 
ha demostrado ser altamente efectiva atrapando materia en suspensión debido a que las 
redes están específicamente diseñadas para atrapar materia en suspensión en la 
corriente (Wallace 1975). Las redes de filtrar de Hydropsyche tienen un amplio rango de 
captura de partículas suspendidas en el agua, incluso cuando el tamaño de la malla es 
mayor que el de las partículas (Williams & Hynes 1973). La eficiencia funcional de la red 
para obtener alimento depende de un flujo de corriente de agua rápido (Statzner & 
Dolédec 2011), lo que también podría influir en la fauna asociada al refugio. Además en 
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especies de Hydropsyche, el tamaño de la red de filtrar aumenta con el tamaño de la larva 
(Osborne & Herricks 1987). 

Estudios previos indican que la competencia entre larvas bénticas  filtradoras de 
corriente ocurre a través de encuentros agresivos y territorialidad (Hart 1986, Matczak et 
al. 1990), larvas de hydropsichidos son capaces de detectar intrusos en todos los sitios de 
su red y responder de manera agresiva (Jansson & Vuoristo 1979). Las larvas de 
Leptonema presentaron encuentros agresivos intraespecíficos, similares a los descritos 
en larvas de Hydropsyche, altamente variables en laboratorio, por Glass y Bovbjerg 
(1969), Jansson y Vuoristo (1979), y Gatley (1988). Los comportamientos de Leptonema 
que presentaron mayor duración fueron mordedura y torcimiento, involucraron uso de 
mandíbulas y del cuerpo, respectivamente; también fueron comportamientos repetitivos 
con mayor variación en la duración.  

Durante la revisión de las muestras se observó que las especies que se colectaron 
habitando los refugios, excepto por las larvas dueñas de los mismos, eran de estadios 
muy jóvenes. La coexistencia de especies de tricópteros filtradores  es complicada por el 
hecho de que diferentes estadios de varias especies usualmente ocurren 
simultáneamente (Hynes 1961, Elliott 1968, Williams & Hynes 1973).  Se ha sugerido que 
la edad que compone la comunidad puede tener una influencia significativa en las 
interacciones específicas (Polis 1984).  En futuros enfoques sería importante determinar si 
el estadio de la fauna asociada podría contribuir con la coexistencia descrita en este 
trabajo. Ya que las diferencias en el ciclo de vida crean una oportunidad para las especies 
se diferencien en la utilización de los sitios de la red de filtrar durante momentos de 
recursos potenciales limitados (Moutka 1990). 

En conclusión, los refugios fijos de las larvas de Leptonema y Smicridea constituyen 
un hábitat importante para larvas de varias especies de larvas de macroinvertebrados 
acuáticos de ambientes loticos, que se benefician del camuflaje y protección del refugio. 
La diversidad que se encuentra en los refugios de  ambos géneros es similar, y en 
Leptonema se ve afectada por el tamaño de la larva, asociado al comportamiento 
agresivo que presentan. La fauna asociada a los refugios está compuesta principalmente 
por especies detritívoras, que podrían beneficiarse de la red de filtrar de Leptonema y 
Smicridea. Es importante que se realicen estudios para lograr una mayor comprensión del 
papel de la fauna asociada a los refugios, haciendo uso de herramientas como la 
diversidad funcional, y  la importancia ecológica de los refugios en el mantenimiento de la 
diversidad de macroinvertebrados acuáticos en ambientes loticos.  
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Cuadros y Figuras 

Cuadro 1. Fauna asociada a los refugios fijos de las larvas de Leptonema y Smicridea 
(Hydropsychidae) 

 

Dueños de refugio Orden Familia Género 
Smicridea sp. Coleptera Elmidae Indeterminado  
   Heterelmis 
 Collembola Indeterminado Indeterminado 

Indeterminado Indeterminado 
Ephemeroptera Baetidae Baetodes  

Leptohyphidae Leptohyphes 
 Tricorythodes 

Plecoptera Perliidae Anacroneuria  
Trichoptera Hydropsychidae Calopsyche  

Leptonema  

Macronema  

Smicridea  
 

Hydroptilidae Indeterminado 
Philopotamidae Chimarra 

Leptonema sp. Coleoptera Elmidae Indeterminado  
Heterelmis 

Collembola Indeterminado Indeterminado 
Diptera Simulidae Simulum  

Indeterminado Indeterminado 
Ephemeroptera Baetidae Americabaetis 

Baetodes 
Leptohyphidae Leptohyphes 
Leptophlebiidae Thraulodes 
 Traverella 

Odonata Polythoridae Cora  
Plecoptera Perliidae Anacroneuria  
Tricoptera Hydropsychidae Calopsyche 

 Leptonema 
 Macronema 
 Smicridea 
Hydroptilidae Indeterminado 
Philopotamidae Chimarra 
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Figura 1. Curva de rarefacción para la fauna asociada a los refugios fijos de las larvas de 
Leptonema y Smicridea (Hydropsychidae). 

 

Figura 2. Diversidad, basada en números de Hill (1 y 2), en los refugios fijos de las larvas 
de Leptonema y Smicridea (Hydropsychidae) 
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Figura 3. Relación del tamaño de  la larva constructora del refugio y la diversidad de 
especies asociada, para refugios de  Leptonema.  

 

Figura 4. Abundancia, según su alimentación, de la fauna asociada en los refugios fijos 
de Leptonema y Smicridea (Hydropsychidae). 

 



 

 

 

Figura 5. Duración de los comportamientos  de un encuentr
Leptonema (Hydropsychidae).

 

Duración de los comportamientos  de un encuentro agresivo intraespecífico de 
(Hydropsychidae).  
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Variación de rasgos funcionales foliares en árboles especialistas y 

generalistas ecológicos en un bosque tropical lluvioso en Costa Rica 

María José Mata-Quirós 
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La variación de las identidades taxonómicas en sus rasgos funcionales y los patrones 
adaptativos independientes se entienden como estrategias ecológicas El generalismo y 
especialismo, y el contraste de desempeño bajo distintas condiciones ambientales ha sido 
asociado con diferencias en plasticidad de las reacciones fenotípicas, en general esperando una 
coincidencia entre el generalismo y una alta plasticidad fenotípica. Existe evidencia que sugiere 
que no se puede generalizar este patrón, y que la variación intraespecífica tiene un peso mayor al 
que se esperaba en el pasado. En este estudio se planteó describir las diferencias en la plasticidad 
fenotípica y las fuentes de variación en rasgos funcionales con respecto a la captación y 
aprovechamiento de la radiación solar en seis especies de árboles en un bosque lluvioso en Costa 
Rica con alta heterogeneidad en estados de sucesión. Se encontró que el área foliar, el área foliar 
específica y el grosor de la hoja son altamente variables, pero la magnitud de esa variación no 
responde a la naturaleza generalista o especialista de las especies. Utilizando modelos lineares 
mixtos se encuentra que la variación de los rasgos no responde a estas categorías, al estado 
ontogénico ni la exposición a la radiación, sino que está dada principalmente por diferencias entre 
y dentro de las especies. 

Palabras clave: modelos lineales mixtos, partición de varianza, especies umbrófilas, especies 
heliófilas, variación intraespecífica, plasticidad. 

Las diferencias morfológicas entre las especies de plantas surgen como distintas 
maneras de adquirir los mismos recursos (Westoby et al. 2002), a modo de adaptaciones 
mediadas por filtros ambientales que seleccionan estados de carácter o rasgos respuesta 
(Garnier et al. 2016). Una hipótesis central en ecología comparativa es que las diferencias 
en los valores de los rasgos de las especies son la base de su éxito en hábitats con 
condiciones ambientales contrastantes en las que pueden potencialmente establecerse, 
persistir y reproducirse. En otros términos, los valores de los rasgos en los individuos 
influyen en su desempeño en un momento y espacio determinado (Westoby & Wright 
2006). Los rasgos morfológicos, fisiológicos y fenológicos que impactan el desempeño 
indirectamente por sus efectos en el crecimiento, reproducción y supervivencia son 
llamados rasgos funcionales (Violle et al. 2007). 

La variación inter e intra-específica en las plantas respecto a la adquisición y uso de 
recursos y su habilidad competitiva determina la distribución de las especies y los 
patrones de ensamblaje de las comunidades (Cornwell & Ackerly 2009, Jung et al. 2010, 
Garnier et al. 2016). La plasticidad fenotípica, como una manifestación de la variación 
intraespecífica, se refiere a la capacidad de un genotipo individual de producir múltiples 
fenotipos en respuesta a las condiciones ambientales (Pigliucci 2001). Cuando esta 
plasticidad tiene un carácter adaptativo, permite a las especies habitar un espacio 
ambiental a través de individuos o poblaciones especializados (Slatyer et al. 2013); es 
decir, tiene el potencial de modelar la tolerancia de las especies a un rango de 
condiciones o recursos a lo largo de un gradiente ambiental (Garnier et al. 2016). 

La ubicación de las especies en los ejes de variación, y los patrones adaptativos 
independientes de las identidades taxonómicas (Silvertown et al. 1993), se entienden 
como estrategias ecológicas (Westoby 2002). Una clasificación amplia de las estrategias 
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ecológicas es la de especies generalistas y especialistas. Este contraste de desempeño 
bajo distintas condiciones ambientales ha sido asociado con diferencias en plasticidad de 
las reacciones fenotípicas, en general esperando una coincidencia entre el generalismo y 
la plasticidad fenotípica (van Tienderen 1997) y por lo tanto una mayor variación en los 
rangos funcionales (Bradshaw 1965; Richards et al. 2006). 

De cumplirse este patrón, las especies generalistas tendrían el potencial de modificar 
sus rasgos funcionales a través de diferentes ambientes en mayor medida y así podrían 
mantener un desempeño estable incluso en condiciones subóptimas (‘fitness 
homeostasis’ sensu Richards et al. 2006). Sin embargo, alguna evidencia sugiere que no 
se puede generalizar este patrón. Dostál et al. (2017) encontraron una mayor plasticidad 
en especialistas ecológicos, y menor en especies con nichos amplios, y discuten que la 
plasticidad morfológica a nivel de especies indica la sensibilidad de la planta a cambios 
ambientales, y no refleja un proceso adaptativo que genere estabilidad a través de 
ambientes distintos. 

Estudiar los patrones de plasticidad dentro de categorías ecológicas permite también 
estudiar las fuentes de esa variación. Recientemente se ha encontrado que la variación 
intraespecífica tiene un papel importante en los estudios funcionales a nivel de comunidad 
(Albert et al. 2010, Mitchell & Bakker 2014, Siefert et al. 2015, Carlucci et al. 2015) 
llegando a abarcar la mayoría de la composición funcional de las comunidades 
(Rozendaal et al. 2006). 

Por esta razón, se plantea analizar la plasticidad y las fuentes de variación en rasgos 
funcionales con respecto a sus requerimientos lumínicos, de seis especies de árboles en 
un bosque tropical lluvioso en el sur de Costa Rica. Para esto se evaluarán especies 
generalistas o especialistas respecto a las condiciones lumínicas; tomando como 
generalistas las especies umbrófilas, ya que durante sus primeras etapas de desarrollo 
están expuesta a condiciones de sombra y eventualmente al alcanzar el dosel pueden 
ocupar sitios con alta exposición, mientras que las especialistas son especies heliófilas en 
las que el desarrollo óptimo se da en condiciones de alta luminosidad a lo largo de su 
vida. 

Materiales y métodos  

Sitio de estudio. ― El experimento se llevó a cabo entre los días 28 de enero y 07 de 
febrero del 2017, en El Campo de Aguabuena, Osa, Puntarenas, Costa Rica (8°42’1.60” 
N, 83°30’50.40” W; 70 msnm). La precipitación media anual varía entre 3000 y 4000 mm y 
la temperatura promedio entre 24-27 °C (Vílchez & Rocha 2004), correspondiendo con un 
bosque muy húmedo tropical (Holdridge et al. 1971). Los árboles estudiados estuvieron en 
un área alrededor de las instalaciones del Laboratorio Interdisciplinario Osa-Golfito 
abarcando parches de bosque con diferente composición y estado de sucesión, 
incluyendo una plantación de cacao abandonada, parches de bosque secundario en 
sucesión media, y parches de bosque de sucesión avanzada; en un rango de 60 a 292 
m.s.n.m. 

Especies de estudio. ― Se estudiaron tres especies consideradas especialistas y tres 
consideradas generalistas en cuanto al gradiente lumínico que pueden tolerar. Además de 
su estrategia ecológica, la abundancia relativa en la zona fue otro criterio de selección 
(Grime 1998, Dostál et al. 2017).  

Las especies Ochroma pyramidale (Cav. ex Lam.) Urb. (Malvaceae), Luehea 
seemannii Triana & Planch. (Malvaceae) y Anacardium excelsum (Bertero & Balb. ex 
Kunth) Skeels (Anacardiaceae) fueron clasificadas como heliófilas por su hábito pionero 
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asociado a vegetación secundaria (Janzen 1991, Butterfield 1996). Las especies Otoba 
novogranatensis Moldenke (Myristicaceae), Brosimum utile (Kunth) Oken (Moraceae) y 
Calophyllum longifolium Willd. (Clusiaceae) fueron clasificadas como umbrófilas y 
generalistas respecto a sus requerimientos lumínicos debido a que generalmente se 
encuentran asociadas a ambientes sombreados en el sotobosque hasta que alcanzan 
cierta altura en la que se convierten en árboles emergentes y sobresalen del dosel o se 
crea un claro en el bosque y continúan su desarrollo con una alta exposición lumínica 
(Janzen 1991, Butterfield 1996). 

Diseño experimental. ― Para cada especie considerada se tomaron entre 15 y 20 
individuos, considerando desde plántulas hasta árboles adultos, siendo el criterio de 
selección para árboles grandes la posibilidad de alcanzar una rama con una podadora 
telescópica. Dado que muchos rasgos están involucrados en las respuestas de las plantas 
a la luz (Valladares & Niinemets 2008), y que existen limitaciones logísticas que impiden 
abarcar todas estas posibles respuestas, se escogieron rasgos indicadores de la 
estrategia de uso de recursos. A los árboles se les midió el diámetro a la altura del pecho 
(1.5 m, en adelante abreviado dap) para las plantas con alturas de más de 1.5 m, 
utilizando una cinta diamétrica; la altura, con una cinta métrica en el caso de las plantas 
de menos de 2 m, y utilizando un clinómetro para las de más de 2 m. En cada árbol se 
seleccionó una rama, y dentro de cada una se seleccionó la tercera, cuarta y quinta hoja a 
partir del meristemo del ápice de la rama, siempre y cuando fueran hojas maduras en 
buenas condiciones en comparación al resto de la rama, en caso contrario se escogieron 
hojas subsiguientes que cumplieran con esas condiciones. En ellas se midió el grosor, 
utilizando un medidor de espesor marca Mitutoyo; el área foliar, medida a partir de 
fotografías con escalas con el programa Image J (Rasband 1997) y peso seco de las 
hojas con una balanza; los dos anteriores con el objetivo de definir el área foliar específica 
como medida del área de captura de luz por unidad de masa asignada (Garnier et al. 
2006). 

Además, para cada árbol se calculó un índice de exposición de la copa a la luz directa 
(Bechtold 2003). Este índice varía de 0 a 5 con los siguientes parámetros: 0, individuo en 
sombra; 1, exposición a luz directa en un costado; 2, exposición directa en dos costados 
de la copa; 3, exposición en tres costados; 4, exposición en cuatro costados; 5, exposición 
completa de la copa a la luz directa.  

Análisis de datos. — Se utilizó la altura de los organismos como estimativo de su 
estado ontogénico, dado que es también indicador de la posición del individuo en el dosel. 
Esta medida está altamente correlacionada (R=0.80, p<0.0001) con el diámetro a la altura 
del pecho que es una variable usualmente utilizada en su lugar. Con el objetivo de 
separar las medidas de variación de los árboles establecidos de las plantas jóvenes, se 
crearon categorías de tamaño como estimativo del estado ontogénico, se denominó 
adultos a los árboles con alturas mayores a 1.5 m y juveniles a los árboles con alturas de 
1.5 m o menores. 

Los análisis y las pruebas estadísticas se realizaron con el software R (R Core Team 
2017). Se obtuvo como medida de variación el coeficiente de variación de los rasgos por 
especie para los rasgos área foliar específica, área foliar y grosor de lámina; esto para 
todas las hojas de cada especie, los adultos y los juveniles. La dispersión de los valores 
de los rasgos se representó gráficamente diagramas de cajas utilizando el paquete 
ggplot2 (Wickham 2009). Se realizaron modelos lineales para determinar si, en promedio, 
el índice de exposición lumínica explica los valores de los coeficientes de variación. 

Para analizar la estructura de la varianza de los datos se realizaron modelos lineales 
mixtos ejecutados con el paquete lme4 (Bates 2010), con el método REML (restricted 
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maximum likelihood) con factores aleatorios anidados representando el orden jerárquico 
del muestreo, siendo el objetivo descomponer la varianza en aquella dada por la identidad 
de los individuos y por la variación intrínsica de las especies, no probar hipótesis sobre los 
tamaños de los efectos de las variables. Los factores fijos fueron la altura de los árboles, 
el índice de exposición a la radiación, y la categoría (umbrófilo o heliófilo); es decir, se 
modeló en función del estado ontogénico del individuo, su predisposición como 
generalista o especialista ecológico, y la estimación de la radiación a la que se encontraba 
expuesto en el momento del muestreo. Se generaron modelos con cada uno de estos 
factores como variable predictora y todas las combinaciones de las tres, sin cambiar los 
factores aleatorios. Se confirmó la normalidad residual de los modelos. Para discriminar 
entre su calidad se obtuvieron los valores de criterio de información de Akaike de 
Segundo orden (AICc), como es recomendado para muestras pequeñas (Burnham & 
Anderson 2002), con la función AICc del paquete MuMIn (Barton 2016). 

Se utilizó el método de Nakagawa & Schielzeth (2013) para estimar la varianza 
explicada por los modelos, con la función r.squaredGLMM del paquete MuMIn (Bartón 
2016). El valor de R2 varía entre 0 y 1 donde 1 representa un ajusto perfecto. Este método 
permite estimar la variación explicada por los factores fijos (R2

m) y el modelo completo 
(R2

c- R
2
m), y por lo tanto también aquella explicada por los factores aleatorias de forma 

separada; sin embargo, no provee información sobre la varianza explicada por cada 
componente cuando los factores incluyen más de una variable predictora. El valor de PCV 
(“proportion change in variance”; Merlo et al. 2005) monitorea los cambios específicos de 
cada componente de varianza, es decir, cómo la inclusión de predictores adicionales ha 
reducido (o aumentado) el componente de varianza en diferentes niveles. Utilizando el 
modelo más complejo y el modelo nulo se calculó los cambios en la variabilidad 
intraespecífica, individual y la variación residual al incluir todos los factores fijos en el 
modelo. Estos valores se expresan de la siguiente forma: 

-. = 1 − 012

012, , 

-∝ = 1 − 0∝2
0∝2, , 

-4 = 1 − 052
052, , 

donde Cγ, Cα y Cε son los respectivos valores de PCV a nivel de especie, individuo y 
unidades de observación, σγ, σα y σε son los componentes de la varianza en el modelo 
completo y σγ0, σα0 y σε0 son los componentes de la varianza en el modelo nulo, i.e. 
modelo con factores aleatorios como únicos predictores (Nakagawa & Schielzeth 2013). 

Resultados 

Se tomaron datos de un total de 329 hojas de 110 individuos de las seis especies. 
Dentro de las especies heliófilas, se muestrearon 19 individuos de Anacardium excelsum 
(9 juveniles y 10 árboles), 15 de Ochroma pyramidale (15 árboles) y 20 de Luehea 
semannii (2 juveniles y 8 árboles). De especies umbrófilas, se colectaron muestras de 18 
individuos de Callophyllum longifolium (11 juveniles y 7 árboles), 20 de Brosimum utile (13 
juveniles y 7 árboles) y 19 de Otoba novogranatensis (1 plántula y 18 árboles). Se 
encontró que los individuos muestreados no se ajustan estrictamente a las categorías de 
heliófila y umbrófila, sino que en la mayoría de los casos tanto juveniles como adultos se 
encontraban en un amplio rango de exposición a la radiación (Fig. 1). 
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En general, los coeficientes de variación basados en la media general para cada rasgo 
son de 0.42 para SLA, 0.93 para el área foliar y 0.28 para el grosor. El coeficiente de 
variación para SLA es de 0.31 en heliófilas y 0.49 en umbrófilas, para el área es 1.05 en 
heliófilas y 0.68 en umbrófilas, y para el grosor, 0.32 en heliófilas y 0.18 en umbrófilas. El 
área foliar específica (SLA) varía poco, en mayor magnitud en los árboles que en los 
juveniles, excepto en el caso de B. utile en donde los juveniles muestran una variación 
mucho mayor (cvadultos=0.14, cvjuveniles=0.73) (Fig. 2). El área foliar es muy variable en todas 
las especies, con coeficientes de variación entre 0.34 y 0.80. En O. pyramidale, el área 
foliar presenta un rango amplio, varía entre 58.74 y 1383.34 cm2. Para esta especie no se 
cuenta con mediciones en árboles de 1.5 m o menos; sin embargo, para los individuos de 
menor altura (<4 m) el área foliar presenta también un rango amplio, entre 331.45 y 
1383.34 cm2, lo que sugiere que la variabilidad no está concentrada en organismos de 
mayor tamaño. En A. excelsum, L. seemannii, B. utile y C. longifolium el coeficiente de 
variación es mayor en juveniles que en adultos; solamente en O. novogranatensis los 
adultos presentaron áreas foliares más variables (Fig. 3). El grosor de las hojas fue el 
rasgo menos variable de los estudiados. En general los coeficientes de variación están 
entre 0.12 y 0.22, y los juveniles y los adultos no difieren mucho, excepto en L seemannii 
y O. novogranatensis en donde la variación en los juveniles es mucho menor (Fig. 4). 

Al modelar los coeficientes de variación generales en función del promedio del índice 
de exposición de los individuos de cada especie se encontró que la exposición predice 
pobremente los coeficientes. Sobre el área foliar, un aumento de una unidad en el 
promedio del índice de exposición causa un aumento de 5% en el coeficiente de 
variación, y en el grosor un aumento de 1.5%, y en el caso del área foliar específica, una 
disminución de 6.5%; sin embargo, estos modelos explican un porcentaje muy bajo de la 
variación: 17% en área foliar, 39% en SLA y 30% en grosor. 

Los modelos nulos, con los factores aleatorios como únicos predictores, explican un 
alto porcentaje de la variación en los tres rasgos (R2

c SLA=0.85, R2
c Área=0.80, R2

c 

Grosor=0.91). Los modelos con la altura del organismo, el índice de exposición o la 
categoría de las especies como únicos predictores fijos fueron relativamente malos 
modelos para SLA y Área con base en el valor de AICc, pero los porcentajes de la 
varianza explicada en el modelo fueron altos (entre 79.8 y 85.5%). Los valores de R2

m 
para este juego de modelos mostró que estas variables predictoras como factores fijos 
explican poco de la variabilidad de los rasgos (0.001<R2

m<0.075). En el caso del grosor, el 
modelo con la categoría como predictor fijo fue el segundo mejor modelo según el valor 
AICc, este modelo explica un 92% de variabilidad del rasgo, y la categoría un 9.6%. 
Comparativamente, las variables índice y altura explican muy poco de la variación en el 
rasgo (R2

m = 1.8 y 0.1%, respectivamente). Las combinaciones de estos factores fijos en 
pares no generaron mejores modelos en ningún rasgo, pero las diferencias en la 
cobertura de la varianza son pequeñas; por ejemplo, el modelo con factor fijo 
categoría+índice fue el segundo mejor modelo para SLA y Área foliar, explicando un 79.8 
y 85.5% de la varianza, respectivamente. 

El modelo más complejo, que incluía la categoría (umbrófila o heliófila), el índice de 
exposición y la altura de los individuos fue el modelo con el mejor ajuste para el área foliar 
específica y el área foliar. En el SLA, el R2

m muestra que los factores fijos explican en 
conjunto un 13% de la variación del rasgo. La adición de los factores fijos disminuyó la 
variación explicada a nivel de especies y de individuo (PCVEspecie=1, PCVindividuo=0.10), 
mientras que la aumentó ligeramente a nivel de residuales (PCVResidual=-0.01). Para el 
área foliar los factores fijos explican un 3.5% de la variación, y la adición de estos factores 
generan un aumento en la variación explicada en los tres niveles (PCVEspecie=-0.02, 
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PCVIndividuo=-0.10, PCVResidual=-0.01). En el modelo completo para el grosor los factores 
fijos explican un 11.5% de variabilidad, y la adición de estos factores causa que se 
disminuya la varianza explicada a nivel de especie e individuo, y la aumenta a nivel de 
valores residuales (PCVEspecie=0.061, PCVIndividuo=0.047, PCVResidual=-0.007). 

Discusión 

En general se encontró que el SLA, el área foliar y el grosor en las especies 
estudiadas son altamente variables, de forma similar se ha reportado en otros estudios un 
alto nivel de variación en rasgos funcionales (Bongers & Popma 1988, Rozendaal et al. 
2006, Mitchell and Bakker 2014, Paine et al. 2015). Los rasgos funcionales en hojas son 
plásticos porque son críticos para el funcionamiento de las hojas en diferentes ambientes 
lumínicos; esto es, dirigen la captación de la radiación y la asignación de recursos 
fotosintéticos (Rozendaal et al. 2006). Esta alta variación ha sido asociada especialmente 
a especies que experimentan cambios ontogenéticos que llevan a exposiciones a la 
radiación contrastantes durante su vida (Popma et al 1992) y con nichos ecológicos más 
amplios (Sides et al. 2014). 

De la mano de estos descubrimientos se esperaba que las especies clasificadas como 
umbrófilas presentaran rasgos más variables; sin embargo, no se encontró evidencia que 
apoye esta hipótesis. Los coeficientes de variación de las especies umbrófilas y heliófilas 
difieren sutilmente en el área foliar específica, y de una manera más marcada en el área y 
el grosor. Al examinar los coeficientes de variación a nivel de especies no se encuentra un 
patrón muy claro en la variación de los rasgos, algunas especies son muy variables en un 
rasgo y poco en otros. Al comparar las variaciones entre juveniles y adultos tampoco se 
observan patrones generales; los juveniles de O. novogranatensis parecen presentar 
menor variación, pero al contar con una representación tan baja no se puede afirmar que 
exista un patrón. 

Un aspecto importante a considerar respecto a este resultado, es que las categorías 
evaluadas no responden a la distribución de las especies en el gradiente ambiental 
estudiado. Dentro de las especies heliófilas solamente la especie O. pyramidale cumplió 
las expectativas de distribución porque todos los individuos se encontraron en ambientes 
con alta exposición a la radiación, mientras que para las otras dos especies existían 
individuos en ambientes lumínicos restringidos; de A. excelsum tres juveniles se 
encontraban en completa sombra según el índice utilizado, y dos individuos de más de 4 
m de altura se encontraban con copas cubiertas por sombras hasta en un 50%. La 
especie L. seemannii presentó seis individuos, desde juveniles hasta árboles altos, en 
sitios de sombra. De la misma forma, las especies umbrófilas no se ajustaron a la 
categoría teórica; de las tres especies se encontraron juveniles en sitios con cobertura 
completa del dosel, y de B. utile no se encontraron árboles grandes expuestos a la 
radiación directa en más de un 50%. 

Las diferencias morfológicas y anatómicas de las hojas se deben a cambios en el 
tamaño, la forma, la densidad, el grosor, o algunos de estos aspectos (Witkowski & 
Lamont 1991). El área foliar y la asignación de biomasa por unidad de área fotosintética 
es muy dependiente de factores ambientales (Lusk & Contreras 1999), por lo que las 
condiciones microclimáticas son muy importantes en el desarrollo de estos rasgos con 
alta plasticidad (Sánchez et al. 2010). Otros estudios han encontrado diferencias en la 
plasticidad del grosor en escalas más finas anatómicamente; en la especie de árbol 
Cariniana legalis (Lecythidaceae) se encontró que al comparar hojas en el borde de la 
copa y hojas cubiertas por sombra, la variación se da a nivel de formación de células del 
parénquima de empalizada más altas o aparición de más capas (Sánchez et al. 2010), 



 

291 
 

como mecanismo para alcanzar alta capacidad fotosintética en condiciones de alta 
luminosidad (Lambers et al. 1998). Esta plasticidad en respuesta a cambios ambientales 
puntuales puede explicar porque no es posible adjudicar la variación encontrada a 
factores más allá de la variación intrínseca de las especies. 

La variabilidad en los rasgos funcionales es causada por factores complejos y no se 
puede explicar solamente por la heterogeneidad ambiental (Mitchell et al. 2016). Se ha 
encontrado que esta variación puede ser explicada por la composición funcional de las 
plantas circundantes, ya que las respuestas de plasticidad a nivel de comunidad se dan 
en gran parte por recambio de especies (Violle et al. 2009, Sides et al. 2014) y los efectos 
de composición local de especies pueden tener un impacto equivalente a cambios en 
factores abióticos (Le Bagousse-Pinguet et al. 2015, Abakumova et al. 2016). Además, las 
respuestas a la variación ambiental pueden ser diferentes en dirección y magnitud entre 
las especies, dependiendo por ejemplo de la abundancia (Kumordzi et al. 2015). 

En conjunto, la comparación de los coeficientes de variación de los rasgos entre las 
especies, las deficiencias de los modelos sobre estos y los bajos porcentajes de 
variabilidad explicada por la categoría en los modelos mixtos, comprueban que no hay un 
patrón de variación dentro las categorías; es decir, con respecto a los requerimientos 
lumínicos, las especies generalistas no son más plásticas en los rasgos funcionales 
evaluados que las especies especialistas, apoyando los resultados obtenidos en otros 
tipos de gradientes (Dostál et al. 2017). A pesar de que no se encuentran patrones de 
plasticidad entre las categorías, los modelos lineales mixtos reflejan complejidad en la 
estructura de la variabilidad de los rasgos, y resaltan la importancia de la variabilidad 
intraespecífica e individual en la composición de la plasticidad y la respuesta al ambiente 
lumínico. 

Recientemente se ha acumulado evidencia que indica que las plantas exhiben un alto 
nivel de variación intraespecífica en rasgos funcionales (Albert et al. 2010, Mitchell & 
Bakker 2014, Carlucci et al. 2015, Siefert et al. 2015), en algunos casos llegando a 
explicar hasta 72% de la variación (Rozendaal et al. 2006). Este estudio refuerza la 
evidencia a favor de este patrón; los modelos mixtos sobre los rasgos muestran que la 
mayoría de la variación está dada por la variación entre y dentro de las especies, 
independientemente de las otras variables consideradas. La adición de las variables fijas 
en los modelos para área foliar, es decir, considerar el efecto no solo de la identidad de 
las especies e individuos, sino también la categoría, la posición vertical en el dosel o 
sotobosque y la exposición a la radiación directa, generó en un aumento en la varianza 
explicada por la identidad. Es decir, considerarlas permite un mejor ajuste de la 
variabilidad entre las especies y dentro de las especies. Para los modelos de SLA y 
grosor la varianza explicada por el modelo nulo a nivel de especie e individuo es mayor 
que cuando se incluyeron las variables fijas, y en el modelo completo la variación residual 
es mayor, lo que significa que incluirlas empobrece el ajuste de los valores de los rasgos 
dado por la variación entre y dentro de las especies. 

En las especies y rasgos estudiados, el estado ontogénico (con la altura como 
estimador indirecto) y la cobertura del dosel sobre el individuo no tienen un efecto 
importante sobre la variación de los rasgos, apoyando la hipótesis propuesta en la 
literatura (West et al. 1999) y evaluada en la última década (Price et al 2014, Rozeendal et 
al. 2016), de que estos rasgos varían en función de las condiciones microclimáticas en los 
individuos, y en el ensamble de las especies a nivel de comunidad (Sides et al. 2014). 

Descomponer la varianza utilizando el cambio en la variación en los factores aleatorios 
en comparación a un modelo nulo permite estudiar en detalle como el ajuste cambia en 
respuesta a nuevas variables, por lo que funciona como un enfoque detallado para 
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continuar estudiando la plasticidad intra e interespecífica. La investigación confiere 
información importante sobre la forma en que varían el área foliar específica, el área foliar 
y el grosor laminar en las especies estudiadas; considerar la tridimensionalidad de la copa 
y cómo eso afecta la exposición a la radiación permitiría elucidar los patrones de variación 
entre especies heliófilas y umbrófilas en más detalle. Además, permitió comprobar la 
importancia de considerar la variación intraespecífica en estudios a nivel de comunidad en 
el sitio y las especies estudiadas. 
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Cuadros y Figuras 

 

Figura 1. Distribución de las plantas consideradas en el muestreo a través del gradiente 
lumínico. Se muestra el valor promedio del rasgo (línea central) y el primer y tercer cuartil 
(líneas en extremo inferior y superior del rectángulo, respectivamente). Heliófilas: 
Op=Ochroma pyramidale, Ae=Anacardium excelsum, Ls=Luehea seemanii. Umbrófilas: 
Cl= Calophyllum longifolium, Ot=Otoba novogranatensis, Bu=Brosimum utile.  
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Figura 2. Variación intraespecífica del área foliar específica para seis especies de 
árboles. Las figuras corresponden a diagramas de cajas y muestran (i) el valor promedio 
del rasgo (línea central) (ii) primer y tercer cuartil (líneas en extremo inferior y superior del 
rectángulo, respectivamente). En el eje x se muestran cada una de las especies y su 
respectivo coeficiente de variación. El gráfico de la izquierda incluye todos los datos por 
especie, el gráfico del centro muestra solamente los datos de árboles de más de 1.5 m de 
altura, y el gráfico de la izquierda solo los datos de árboles de 1.5 m de altura o menos. 
Heliófilas: Ae=Anacardium excelsum, Ls=Luehea seemanii, Op=Ochroma pyramidale. 
Umbrófilas: Bu=Brosimum utile, Cl= Calophyllum longifolium, Ot=Otoba novogranatensis. 
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Figura 3. Variación intraespecífica del área foliar para seis especies de árboles. Las 
figuras corresponden a diagramas de cajas y muestran (i) el valor promedio del rasgo 
(línea central) (ii) primer y tercer cuartil (líneas en extremo inferior y superior del 
rectángulo, respectivamente). En el eje x se muestran cada una de las especies y su 
respectivo coeficiente de variación. El gráfico de la izquierda incluye todos los datos por 
especie, el gráfico del centro muestra solamente los datos de árboles de más de 1.5 m de 
altura, y el gráfico de la izquierda solo los datos de árboles de 1.5 m de altura o menos. 
Heliófilas: Ae=Anacardium excelsum, Ls=Luehea seemanii, Op=Ochroma pyramidale. 
Umbrófilas: Bu=Brosimum utile, Cl= Calophyllum longifolium, Ot=Otoba novogranatensis. 
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Figura 4. Variación intraespecífica del grosor laminar para seis especies de árboles. Las 
figuras corresponden a diagramas de cajas y muestran (i) el valor promedio del rasgo 
(línea central) (ii) primer y tercer cuartil (líneas en extremo inferior y superior del 
rectángulo, respectivamente). En el eje x se muestran cada una de las especies y su 
respectivo coeficiente de variación. El gráfico de la izquierda incluye todos los datos por 
especie, el gráfico del centro muestra solamente los datos de árboles de más de 1.5 m de 
altura, y el gráfico de la izquierda solo los datos de árboles de 1.5 m de altura o menos. 
Heliófilas: Ae=Anacardium excelsum, Ls=Luehea seemanii, Op=Ochroma pyramidale. 
Umbrófilas: Bu=Brosimum utile, Cl= Calophyllum longifolium, Ot=Otoba novogranatensis. 
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Resiliencia de ríos afectados por extracción artesanal de oro: el rol de los 

afluentes como recuperadores de la biodiversidad 

María José Monge-Salazar 

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; marijo92_2@hotmail.com 

En la actualidad, los humanos utilizamos más de la mitad de las fuentes de aguadulce y en 
muchos casos, esto provoca la pérdida de la diversidad biológica. En Costa Rica, la minería de oro 
es una actividad económica que afecta en gran medida a los ríos. La extracción de oro artesanal 
es una técnica que utiliza la canalización y bateo del sedimento para la extracción de oro, debido a 
la falta de tecnología se cree que es menos dañina que otras formas de extracción pero su impacto 
sobre el ecosistema dulceacuícola sigue poco estudiado. El objetivo de este trabajo fue evaluar el 
impacto de la extracción artesanal de oro en las comunidades de insectos acuáticos y determinar 
el efecto de la cercanía a un afluente en la resiliencia del río. Para esto se recolectaron insectos 
acuáticos por una semana en zonas afectadas por minería y se midió la composición de la 
comunidad de macroinvertebrados. La minería artesanal produce una marcada reducción en la 
riqueza y abundancia de los grupos, así como cambios importantes en la composición de las 
comunidades. Esta reducción sin embargo es mitigada después del canaleo, luego de encontrarse 
con un afluente aparentemente no alterado. Mantener una distancia considerable entre sitios de 
oreo podría ser una opción para un desarrollo sostenible de esta actividad ya que permite la 
restauración de la biodiversidad. 

Palabras claves: Península de Osa, Insectos acuáticos, Conservación, Estructura de la 
comunidad, Restauración de quebradas, Alteración antropogénica.  

Actualmente, la intervención de los humanos en los ecosistemas siempre trae consigo 
problemas de conversión de tierras, consumo desmedido de recursos (Turner et al. 1991), 
alteración de los hábitats y en la composición de especies (McKinney 2002), disrupción de 
los procesos hidrológicos (Arnold & Gibbons 1996) y modificación del flujo de energía y el 
ciclo de los nutrientes (Vitousek et al. 1997, Grimm et al. 2000). Los humanos utilizamos 
hoy en día más de la mitad de las fuentes de aguadulce (Postel et al. 1996) y con ello 
provocamos la pérdida de la diversidad biológica (White & Pickett 1985, Camargo 1998, 
Poff & Ward 1990). 

La estabilidad de las comunidades en los ecosistemas se define como la constancia 
relativa de la abundancia de especies a través del tiempo y frente a los disturbios (Holling 
1973, Connell & Sousa 1983). Esta consta de dos componentes, el primero es la 
resistencia o la habilidad de un conjunto de organismos para no cambiar por los disturbios 
(Rader et al. 2008) y el segundo es la resiliencia, que es el retorno de la comunidad a las 
condiciones antes de la perturbación (Holling 1973, Gunderson et al. 2002). 

Los disturbios en los ecosistemas dulceacuícolas ocurren cuando fuerzas 
potencialmente dañinas son aplicadas al sistema (Glasby & Underwood 1996). En Costa 
Rica, la minería de oro es una de las actividades económicas que afecta en gran medida 
a las redes hidrográficas (Espinoza 2008). La minería de oro se ha practicado desde 
tiempos que preceden la Conquista Española y fue una importante actividad para las 
comunidades indígenas (Berrangé 1987). Para la extracción de este elemento a nivel 
global se han desarrollado una variedad de técnicas, las cuales van desde el bateo 
artesanal a el uso de tecnología más sofisticada incluyendo minería a cielo abierto, 
excavadoras, desvío del curso del río y el lavado de tierra, algunos con grandes bombas 
propulsadas por gasolina o el uso de químicos contaminantes (Naughton 1993). La 
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minería de oro artesanal, usa procesos simples de extracción del oro, sin embargo, en 
muchas ocasiones las partículas muy finas necesitan el empleo de mercurio para la total 
recuperación del oro (Malm 1998). El bateo de oro es la técnica más sencilla para la 
búsqueda de oro y suele usarse de forma individual (Malm 1998).  

Aunque algunas técnicas son más dañinas para el ecosistema que otras, en general 
todas afectan de forma negativa a la vida acuática y en algunos sitios incluso, las 
actividades de minería de oro amenazan la permanencia de extraordinaria biodiversidad 
(Naughton 1993). De todas las técnicas, la extracción artesanal por medio del bateo 
parece ser la de menor efecto en el ecosistema, sin embargo, aún faltan estudios que 
determinen el verdadero impacto de esta técnica y su metodología asociada en los 
ecosistemas dulceacuícolas.  

Por este motivo, el presente trabajo tiene como objetivos (1) determinar el efecto de la 
minería artesanal en la riqueza, abundancia y composición de las comunidades de 
insectos acuáticos y (2) especificar cómo influye la unión de una quebrada alterada con 
un afluente aparentemente no alterado en la resiliencia final de esta quebrada. Con el fin 
de responder estas preguntas, se mantuvieron tres hipótesis siendo estas; (1) la 
abundancia y riqueza de las especies se ve afectada por la extracción de oro, ya que ésta 
provoca cambios físicos en la estructura de la quebrada que destruyen microhábitats 
necesarios para el establecimiento de ciertos órdenes de insectos, (2) la estructura de la 
comunidad cambia según su composición y según la resistencia que tengan ciertos 
órdenes a la perturbación y (3) la presencia de un afluente que comunica con la zona de 
oreo influye en la diversidad de insectos acuáticos. Asimismo se tienen como respectivas 
predicciones; (1) los cambios físicos que sufre la quebrada producto de la alteración 
humana se reflejan en disminuciones en la diversidad y riqueza de especies (Gunderson 
et al. 2002, Folke et al. 2004), (2) los carnívoros al ser un grupo vulnerable, serán los más 
afectados por la perturbación de su hábitat y (3) la diversidad de insectos acuáticos que 
vienen del afluente ayuda a recuperar los órdenes de insectos perdidos por causa de la 
minería. 

Materiales y Métodos  

Sitio de estudio. – La investigación se llevó a cabo del 29 de enero al 05 de febrero del 
2017, en Rincón, Osa, Puntarenas, Costa Rica. Los datos se obtuvieron de la quebrada 
Aguabuena ubicada en la Península de Osa, en la costa pacífica del sur de Costa Rica. El 
clima de la península es típico de zonas bajas y calientes (McDiarmid & Savage 2005). 
Históricamente, los bosques de la Península de Osa han estado protegidos naturalmente 
debido a dificultades de acceso al área. Esta condición ha ayudado a mantener el área 
con una diversidad alta, incluyendo algunas especies endémicas y subespecies (Vaughan 
2012). 

Específicamente para la zona de Rincón de Osa, Holdridge & Grenke (1971) 
estimaron que la temperatura anual promedio está entre 26.4°C y 27.8°C con un promedio 
de 27.5°C y la precipitación promedio anual es de 3,909 mm por lo que pertenece a la 
zona de vida del bosque tropical húmedo (Holdridge 1967). Esta zona es un ejemplo en el 
cual se observan conflictos entre los conservacionistas y los intereses de la comunidad 
local acerca del uso de la tierra en sitios cercanos al bosque (Naughton 1993). Se 
presentan problemas en torno a la tala ilegal, la minería artesanal, la cacería y la 
conversión de tierras. Los ríos de esta zona abastecen de agua a distintas comunidades 
pero han sido poco estudiados en términos de biodiversidad y de factores físico-químicos. 
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Especies de estudio. - Los insectos acuáticos son organismos que se ven muy 
afectados por los cambios en la estructura física de los ríos y quebradas (Springer et al. 
2010). Estos organismos son de los macroinvertebrados más diversos y ampliamente 
distribuidos en los ríos, por lo que son indicativos de la salud de estos (Springer et al. 
2010). Asimismo representan un recurso importante para otros organismos dentro de la 
cadena trófica. 

El uso de macroinvertebrados acuáticos es mejor para estudios de impacto ambiental 
ya que el efecto de la perturbación se ve reflejado en estas comunidades y se puede 
estudiar incluso tiempo después de la afectación, mientras que otros estudios químicos no 
logran detectar el contaminante que se va con el cauce del río o incluso fallan con este 
tipo de alteración que es mayoritariamente del tipo físico (Hawkes 1979).  

Estudiar la diversidad de insectos acuáticos en distintas quebradas es importante para 
ampliar el conocimiento sobre estos grupos en Costa Rica. Estudios sobre la composición 
de estas comunidades reflejan mejor el impacto de un disturbio ecológico (Umaña-
Villalobos 1998). Aún así, mantener registros de la diversidad de ciertas quebradas podría 
ser una herramienta para la preservación de la biodiversidad de estos ecosistemas (Paine 
et al. 1998; Gunderson et al. 2002), especialmente debido a la gran diversidad que 
mantiene la Península de Osa.  

Toma de datos. - Se estudió una misma quebrada en dos puntos distintos según las 
zonas de oreo, separados de aproximadamente 1 km entre ellas. Cada punto de muestreo 
correspondió a sitio activo de extracción de oro (zona de oreo). El primer sitio se 
encontraba en el punto satelital 8° 42’ 10.008’’ N, 83° 31’13.692’’ O y la segunda en el 
punto 8° 42’ 11.124’’ N, 83° 31’ 45.480’’ O. 

Se tomaron muestras de macroinvertebrados en 12 puntos distintos para cada sitio de 
oreo. Dentro de la zona de perturbación se tomaron 3 muestras, la primera ubicada 5 m 
después del inicio de la alteración y la segunda 5 m antes del final de la alteración. 
Asimismo se tomó una muestra en el medio de la zona alterada. Estas 3 réplicas sirvieron 
para caracterizar la diversidad en la zona de minería.  

En ambas áreas, había un afluente al final de la zona de oreo. En la zona antes de la 
alteración, se tomaron muestras a los 5, 15 y 35 m antes del inicio de ésta y para el 
afluente también se tomaron muestras a los 5, 15 y 35 m antes de cruzarse con la 
quebrada y a los 5, 15 y 35 m después de juntarse con la quebrada (Fig. 1). Esto con el 
fin de determinar cómo se modificaba la comunidad de insectos proveniente de la zona de 
oreo y ver si algunas especies que se encotraban después de esta provenían del afluente.  

Para cada punto de muestreo se registró su posición geográfica con un GPS Garmin 
62 y se determinaron la cantidad de microhábitats acuáticos, descritos según su 
naturaleza en 12 categorías; “bajo rocas”, “poza profunda”, “corriente”, “madera”, “raíces 
sumergidas”, “arena”, “barro”, “hojarasca”, “poza somera”, “paredón”, “catarata” y “suelo 
rocoso”. 

La recolección de especímenes se dio de 9 am a 12 md aproximadamente, intentando 
dedicar de 1 h a 1.5 h de recolección en cada sitio. En cada punto de muestreo, se 
colocaron 4 banderines que delimitaban el área de muestreo. Para esto, se colocaron dos 
banderines a un lado del cauce, separados de 1 m entre ellos, seguido se colocaron otros 
dos banderines al otro lado del cauce, alineados con los 2 primeros y separados también 
por 1 m. Con esto se determinó el área muestreada usando la fórmula del área de un 
trapecio, fijando en la fórmula, la altura como 1 metro y considerando los anchos del 
cauce como las bases del trapecio. Con el área se calculó la densidad de individuos por 
unidad de área.  
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Los especímenes fueron colectados por medio de un colador de plástico, una bandeja 
de color blanco de 25*15 cm con el fin de facilitar la detección de los organismos en 
movimiento y pinzas finas suaves. Se buscó en todos los microhábitats vistos, intentando 
recolectar todos los individuos encontrados y depositándolos en viales con alcohol al 70%. 
Los individuos fueron llevados al laboratorio de la Estación Biológica de la UCR en Rincón 
de Osa y se identificaron a familia o género cuando fue posible gracias a las claves para 
macroinvetebrados acuáticos de Springer et al. (2010) y Roldán-Pérez (1988). El mayor 
nivel de identificación para los órdenes Diptera y Coleoptera fue a familia y para el resto 
de los órdenes se llegó a género. Posteriormente, los especímenes fueron depositados en 
la colección de insectos acuáticos del Museo de Zoología de la Universidad de Costa 
Rica. 

Análisis estadístico. – Para cada sitio se determinó la riqueza y la abundancia de 
especies según la zona de muestreo. Los datos no se corrigieron por área debido al 
sesgo que esto produce con áreas pequeñas, por lo que los análisis siguientes se 
realizaron con abundancia y riqueza totales. Se realizó una curva de dominancia y 
pruebas de Kolmogorov-Smirnov para observar cómo es la estructura general de las 
comunidades y un análisis de agrupamiento con el índice de Bray-Curtis para observar 
qué tan similar es la composición de las comunidades entre ellas.  

Con el fin de evaluar si la extracción de oro artesanal afecta a las comunidades de 
insectos acuáticos se graficaron la riqueza y la abundancia de los taxones según el área 
muestreada. Esto se hizo evaluando los taxones de forma general y según su nivel 
trófico.. Los niveles tróficos se clasificaron en “filtrador”, “carnívoro, “herbívoro”, 
“carroñero” y “generalista” según su forma más común de alimentación. Para comprobar 
cada uno de estos análisis se realizaron pruebas de Chi2 y con ayuda de estas pruebas 
también se evaluó si el afluente ayuda a la recuperación de los grupos en la quebrada 
oreada. De igual forma se realizó un modelo linear generalizado para determinar qué 
factores de la orería son los que más afectan, entre el área, la cantidad de microhábitats y 
el sitio. 

Resultados  

En total se colectaron 2510 especímenes provenientes de 24 sitios de muestreo. Los 
especímenes pertenecían a 53 familias de 10 órdenes y el 36.25% se identificó a nivel de 
familia, mientras que el 63.75% se llevó a nivel de género. Los taxones más abundantes 
de ambas quebradas fueron escarabajos de la familia Elmidae, el tricóptero Protoptila y el 
efímero Thraulodes respectivamente. Mientras que los más frecuentes de encontrar, es 
decir, que aparecieron en todos los sitios, fueron Thraulodes, Elmidae y el chinche 
Rhagovelia respectivamente (Cuadro 1). 

Para la mayoría de los taxones se encontraron pocos individuos, esto no varía entre 
sitios oreados y no oreados, por lo que la estructura de la comunidad parece ser 
homogénea y se estructura de forma similar para la mayoría de los sitios, excepto en la 
zona del afluente, que parece diferir con el resto de las zonas (Fig. 2; Cuadro 2). 
Asimismo, la composición de especies en el sitio de encuentro de ambas quebradas es 
más similar a la zona antes del oreado que a la comunidad presente en el afluente. La 
composición de especies que hay en la zona de oreado es la más distinta al resto de 
zonas (Fig. 3). 

Con respecto al efecto que tiene la extracción de oro artesanal en la comunidad de 
insectos acuáticos, tanto la riqueza (Cuadro 3; X2= 10.14, g.l.= 3, p<0.05) como la 
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abundancia (Cuadro 3; X2=315.74, g.l.= 3, p<0.001) de estos sí se ve afectada, con menor 
cantidad de taxones e individuos en las zonas más afectadas.  

El grupo de los filtradores y el de los generalistas varían su abundancia según la zona 
en la que se encuentren (Fig. 4; X2= 111.23 gl= 9, p<0.001). Sin embargo, esta diferencia, 
se evidencia en aumentos en el número de individuos en la zona de Afluente y Antes 
respectivamente. Asimismo, el efecto en la riqueza de cada grupo funcional fue similar 
para todos los grupos funcionales (Fig. 4; X2= 2.41, gl=9, p>0.500). 

Según los análisis con los modelos lineales, se encontró un efecto positivo del área 
muestreada en la riqueza de insectos, con más taxa conforme aumenta el área disponible 
(Fig. 5; Cuadro 4 y 5). Sin embargo, el efecto del sitio es el que tiene mayor efecto en la 
disminución de la riqueza (Cuadro 4 y 5). Con respecto a la abundancia se encontró un 
efecto positivo en el área, entre mayor área más individuos (Cuadro 6 y 7), pero el sitio 
oreado tuvo significativamente menos individuos que los otros sitios, entre los que no 
hubo diferencia (Fig. 6; Cuadro 6 y 7), por lo que el sitio también explica la mayor parte de 
la disminución de la abundancia. No se encontró efecto del número de microhábitats en la 
abundancia, sin embargo, dentro de los sitios oreados si se encontró un efecto del 
número de microhábitats en la abundancia (Cuadro 6, Cuadro 7). A pesar de que la 
riqueza y la abundancia se reducen en la zona de oreado, se observa una recuperación 
progresiva en la zona de encuentro de la quebrada oreada junto con el afluente (Fig. 7). 
Esta recuperación se evidencia tanto en la abundancia como en la riqueza de la zona 
(Cuadro 3). 

Discusión 

Las comunidades se encuentran compuestas en su mayoría por taxones poco 
frecuentes y de poca abundancia, sin embargo unos cuantos se encuentran distribuidos 
en muchos sitios de la quebrada y mantienen abundancias altas, por lo que hay una alta 
dominancia de ciertas especies. La familia Elmidae y los géneros Protoptila, Thraulodes y 
Rhagovelia figuran siempre entre los grupos más abundantes y los más frecuentes de 
encontrar en las quebradas analizadas. La dominancia del género Thraulodes entre las 
efímeras de Osa ya había sido encontrada anteriormente (Sweeney et al. 2009) y tanto la 
familia Elmidae como el género Rhagovelia son grupos de amplia distribución y 
abundancia en varias partes del mundo (Polhemus & Polhemus 1988, Elliott 2008). 

Los sitios oreados y los no oreados presentan la misma estructura en las 
comunidades de insectos acuáticos. Estos resultados son similares a los encontrados por 
Milner & Piorkowski (2004) y por Wagener & LaPierre (1985). Sin embargo, las 
comunidades de la zona oreada son muy distintas al resto de las zonas, aun cuando su 
estructura se mantiene similar. Las comunidades en el sitio de encuentro son más 
similares a las de antes del proceso de oreado que a las del afluente, por lo que es 
posible que las especies logren atravesar esta zona de alteración para establecerse más 
abajo en la quebrada, sin importar la gran liberación de sedimentos finos que son 
liberados producto del oreado. Esto puede ser también porque casi todos los órdenes 
tienen adultos terrestres y con capacidad de vuelo, por lo que les es fácil colonizar otras 
partes de la quebrada, a pesar de la perturbación física que afecta al hábitat de los 
estadios acuáticos (Springer et al. 2010). La deriva y el vuelo de los insectos adultos son 
importantes mecanismos en la recuperación o recolonización de los ecosistemas de ríos 
luego de disturbios naturales y antropogénicos (Springer et al. 2010). 

La riqueza de los niveles tróficos no es tan afectada por la orería como lo es la 
abundancia, por lo que no hay niveles tróficos susceptibles de desaparecer, pero sí 



 

305 
 

cambian su proporción. Es posible que el nicho del grupo funcional no se vea afectado por 
la redundancia de grupos que cumplen la misma función ecológica. 

El análisis realizado demuestra que la zona de muestreo es el principal factor que 
afecta la riqueza y la abundancia de las especies, es decir que la actividad de extracción 
artesanal es la principal causa del decline de estos taxones. Sin embargo, la actividad 
orera no es por sí sola capaz de alterar estas poblaciones. La reducción del diámetro del 
cauce o del número de microhábitats explican de forma secundaria esta pérdida de 
diversidad. Por lo que estos cambios podrían ser el resultado de un efecto en cascada en 
el que primero el orero remueve a las especies presentes durante la formación del canal y 
durante el proceso de oreo, ya que para esto deben remover el sustrato de la quebrada. 
Posterior a este canaleo, otras especies no pueden establecerse, ya que no tienen las 
condiciones adecuadas para esto, como microhábitats suficientes ni un diámetro 
adecuado del cauce. Finalmente algunas especies más generalistas logran adaptarse a 
estas condiciones y se vuelven muy dominantes en estas zonas alteradas.  

La perturbación causada por la reducción del ancho de la quebrada es un factor 
estudiado anteriormente por Sweeney y colaboradores (2009) que hicieron un estudio 
sobre las efímeras en ríos de Osa y Perú y en el cual determinan que la perturbación 
física o el tamaño de la quebrada afecta más a los insectos acuáticos que la perturbación 
humana. Un factor que no fue medido en este estudio pero que tiene mucha influencia en 
el deterioro y la afectación de las quebradas de forma física, son los sólidos en 
suspensión, los cuales reducen los espacios en los cuales se podrían instalar los 
macroinvertebrados acuáticos (Wagener & LaPierre 1985, Davies-Colley 1992, Taras-
Wahlberg et al. 2001). Sin embargo, según los resultados de este estudio, tanto la 
diversidad como la composición de las comunidades de insectos acuáticos en la zona 
posterior al oreado no parecen ser afectadas por esta liberación de sedimento. 

El afluente por su parte, juega un rol fundamental en la recuperación de la diversidad 
de la quebrada. Primero, libera una gran cantidad de agua en la zona de Encuentro y 
esto, aunque no se evaluó, podría estar ayudando a repartir los sólidos en suspensión y 
llevarlos más lejos, por lo que se reducen las pilas de sedimentos que de otra forma, 
eliminarían los microhábitats restantes para las especies. Asimismo, el afluente puede 
aportar insectos acuáticos por medio de la deriva para que se establezcan posteriormente 
en la quebrada. Finalmente, el afluente representa una barrera para el orero, quien 
prefiere tener un canal de agua angosto y de gran presión para extraer de forma más 
eficiente el material y por lo cual, la entrada adicional de agua por parte del afluente es 
inconveniente para esta actividad. En la zona en la que se muestreó, lamentablemente no 
existe una prolongación de la quebrada que no tenga efecto del afluente, por lo que no se 
pudo observar cómo sería la diversidad si no existiera una llegada de agua externa que 
aporte taxones a la diversidad de la quebrada oreada. Es posible que la misma resiliencia 
de la quebrada ayude a recuperar los taxones que desaparecen producto de la extracción 
de oro artesanal. Sin embargo, en este trabajo sólo se puede evaluar cómo se recupera 
con la ayuda inmediata de un afluente.  

En conclusión, el efecto de la minería artesanal en la riqueza, abundancia y 
composición de las comunidades de insectos acuáticos está dada por una marcada 
reducción de los grupos y en cambios en la composición de las comunidades. Esta 
reducción sin embargo es mitigada a los 35 m después del canaleo y luego de haberse 
encontrado con un afluente aparentemente no perturbado, por lo que la quebrada 
estudiada presenta estabilidad por resiliencia. Mantener pocos mineros y una distancia 
considerable entre sitios de oreo podría ser una opción para un desarrollo sostenible de 
esta actividad ya que permite a la biodiversidad de restaurarse. Sin embargo, estos 
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resultados no pueden generalizarse a otros tipos de minería artesanal ya que en la 
actividad evaluada nunca se comprobó el uso de mercurio, con el cuál los impactos 
ecológicos serían mucho peores (Naughton, 1993). Es necesario realizar más estudios 
que analicen el verdadero impacto de estas prácticas y realizar estudios a largo plazo 
para evaluar si es posible tener planes de manejo que permitan un equilibrio entre la 
extracción y la conservación de estos ecosistemas. Este es el primer estudio de este tipo 
que se realiza en la quebrada Aguabuena a pesar de que el problema de la extracción de 
oro se da desde hace bastantes años.  
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Cuadros y Figuras 

 

 

 

Figura 1. Zonas de muestreo en la quebrada y su afluente. Puntos de muestreo 
representados por coladores. 

  
 

 

Zonas de muestreo en la quebrada y su afluente. Puntos de muestreo 
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Zonas de muestreo en la quebrada y su afluente. Puntos de muestreo 
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Cuadro 1. Lista de géneros y familias encontradas durante la investigación con su 
respectivo nivel trófico. F: filtrador, H: herbívoro, G: generalista, C: carnívoro. 

Taxa Antes Afluente Oreado Encuentro No. Individuos 

Blattodea 
     

Blaberidae 
     

Epilampra (H)       2 2 
Coleoptera 

     
Dryopidae (C) 

  
1 

 
1 

Elmidae (H) 157 93 34 177 461 
Gyrinidae (C) 

 
16 

  
16 

Hydraenidae (C) 1 
   

1 
Hydrophilidae (H) 2 3 

 
6 11 

Lutrochidae (H) 1 
  

1 2 
Psephenidae 

     
Psephenus (H) 11 20 3 24 58 
Ptilodactylidae (H) 15 29 4 8 56 
Scirtidae (F) 

 
1 3 3 7 

Staphylinidae (C) 16 19   2 37 
Diptera 

     
Chironomidae (F) 12 15 3 8 38 
Culicidae (G) 

   
2 2 

Dixidae (F) 
   

1 1 
Dolichopodidae (C) 

  
1 

 
1 

Empididae (C) 2 
  

1 3 
Muscidae (C) 1 1 

  
2 

Psychodidae (C) 11 
 

1 1 13 
Simuliidae (F) 1 1 6 1 9 
Stratiomyiidae (C) 1 3 

  
4 

Tabanidae (C) 
  

1 
 

1 
Tipulidae (G) 14 5 4 11 34 
Ephemeroptera 

     
Baetidae 

     
Americabaetis (G) 4 1 2 

 
7 

Baetodes (G) 14 26 8 3 51 
No Identificado (G) 8 6 

 
5 19 

Heptageniidae 
     

Maccaffertium (C) 
  

65 
 

65 
Leptohyphidae 

     
Haplohyphes (G) 3 1 1 

 
5 

Leptohyphes (H) 17 12 2 10 41 
Tricorytodes (C) 16 8 

 
2 26 

Vacupernius (H) 
   

2 2 
No identificado 

   
5 5 

Leptophlebiidae 
     

Farrodes (G) 1 29 9 19 58 
Hagenulopsis (G) 2 

   
2 
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Taxa Antes Afluente Oreado Encuentro No. Individuos 
Hydrosmilodon (G) 2 

   
2 

Terpides (G) 
 

1 1 1 3 
Thraulodes (G) 102 51 26 59 238 
Hemiptera 

     
Belostomatidae (C) 

   
2 2 

Gelastocoridae (C) 
  

2 
 

2 
Gerridae 

     
Brachymetra (C) 

 
2 

  
2 

Hebridae 
     

Hebrus (C) 1 
   

1 
Mesoveliidae 

     
Mesoveloidea (C) 

 
1 1 

 
2 

Naucoridae 
     

Limnocoris (C) 3 3 3 20 29 
Pelocoris (C) 

 
1 

  
1 

No Identificado 1 1 
 

1 3 
Veliidae 

     
Microvelia (C) 1 3 

  
4 

Rhagovelia (C) 58 47 15 43 163 
Lepidoptera 

     
Crambidae 

     
Petrophila (H) 5 2   3 10 
Megaloptera 

     
Corydalidae 

     
Chloronia (C) 4 1 

 
5 10 

Corydalus (C) 3 1 2 4 10 
Odonata 

     
Calopterygidae 

     
Hetaerina (C) 2 

  
2 4 

Coenagrionidae 
     

Argia (C) 3 4 
 

4 11 
Gomphidae 

     
Desmogomphus (C) 1 2 

 
3 6 

Epigomphus (C) 2 
  

1 3 
Perigomphus (C) 2 2 

 
4 8 

Progomphus (C) 
   

3 3 
No identificado 2 

   
2 

Libelllulidae 
     

Brechmorhoga (C) 6 2 
 

4 12 
Perithemis (C) 

   
2 2 

No Identificado  
   

5 5 
Medapodagrionidae 

     
Heteragrion (C) 9 8 

 
6 23 

Platystictidae 
     

Palaemnema (C) 5 
 

1 13 19 
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Taxa Antes Afluente Oreado Encuentro No. Individuos 

Polythoridae 
     

Cora (C) 1 7 2 
 

10 
Thaumatoneuridae 

     
Thaumatoneura (C) 

   
1 1 

Zygoptera (C) 2       2 
Plecoptera 

     
Perlidae 

     
Anacroneuria (C) 36 42 9 36 123 
Trichoptera 

     
Calamoceratidae 

     
Phylloicus (H) 

 
5 

 
1 6 

Glossosomatidae 
     

Protoptila (H) 188 110 
 

87 385 
No Identificado (H) 1 

  
2 3 

Helicopsychidae 
     

Helicopsyche (H) 
   

1 1 
Hydropsychidae 

     
Leptonema (F) 46 70 44 26 186 
Macronema (F) 11 11 

 
4 26 

Plectromacronema (F) 1 1 
  

2 
Smicridea (F) 3 10 1 26 40 
Hydroptilidae 

     
Hydroptila (C) 

 
1 

 
1 2 

Leptoceriidae 
     

Nectopsyche (G) 2 4 
 

4 10 
Triplectides (H) 

 
2 

  
2 

Philopotamidae 
     

Chimarra (F) 7 17 
 

3 27 
Wormaldia (F) 1 2 

 
1 4 

Polycentropodidae 
     

Polycentropus (C) 9 3 1 12 25 
Polyplectropus (G) 17 4 

 
11 32 

Xiphocentronidae (H) 1     1 2 
Total         2510 

 

 

 



 

 

Figura 2. Abundancia relativa de las especies según su rango de dominancia
menor. 

 

Cuadro 2. Resultados de Kolmogorov
abundancia de especies. 

Sitio 1 Sitio 2 

Oreado Encuentro 

Oreado Antes 

Afluente Antes 

Afluente Encuentro 

Antes Encuentro 

Oreado Afluente 

 

 

Abundancia relativa de las especies según su rango de dominancia

Resultados de Kolmogorov-Smirnov para las curvas acumulativa

D n1 n2 p

0.0925708 30 58 p>0.05

0.0925708 30 56 p>0.05

0.1426156 51 56 p<0.05*

0.0993808 51 58 p<0.05*

0.0772745 56 58 p>0.05

0.2038182 30 51 p<0.05*
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Abundancia relativa de las especies según su rango de dominancia de mayor a 

Smirnov para las curvas acumulativas de 

p 

p>0.05 

p>0.05 

p<0.05* 

p<0.05* 

p>0.05 

p<0.05* 
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Figura 3. Análisis de cluster para las distintas zonas de muestreo con el índice de Bray-
Curtis utilizando el método de unión simple. 

 

 

Cuadro 3. Riqueza, abundancia y área muestreada de insectos acuáticos . 

Zona Riqueza total Abundancia total Área muestreada (m2) 

Antes 56 848 16.15 
Oreado 30 256 6.7 

Encuentro 58 696 15.83 
Afluente 51 710 14.55 

 



 

 

Figura 4. Proporción de la riqueza (A) y abundancia (B)
la perturbación de la zona. 

 

de la riqueza (A) y abundancia (B) de los grupos funcionales según 
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de los grupos funcionales según 
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Figura 5. Número de taxa en A) Quebrada 1 y B) Quebrada 2. 

  



 

317 
 

Cuadro 4. Efectos Modelo linear generalizado para la riqueza de insectos acuáticos en 
los sitios de muestreo. 

  Estimado Error estándar Valor z  Pr(>|z|) 

(Intercept) 2.77 0.569 4.874 <0.001 
Sitio Antes -0.08 0.678 -0.118 0.906 
Sitio Encuentro -1.12 0.733 -1.529 0.126 
Sitio Oreado -1.74 0.764 -2.282 0.023 
Microhabitats -0.027 0.133 -0.203 0.839 
Area 0.15 0.043 3.383 <0.001 
SitioAntes: Microhabitats 0.02 0.149 0.164 0.870 
SitioEncuentro: Microhabitats 0.24 0.161 1.504 0.132 
SitioOreado: Microhabitats 0.25 0.170 1.502 0.133 

 

Cuadro 5. Prueba X2 del glm para la riqueza de insectos acuáticos en las zonas de 
muestreo. 

 gl Desviación gl residuales Desviación residuales Pr(>Chi) 
NULL   23 78.11  
Sitio 3 43.60 20 34.52 <0.001 
Microhábitats 1 4.99 19 29.52 0.025 
Area 1 9.01 18 20.52 0.003 
Sitio: Microhábitats 3 6.40 15 14.12 0.094 

 

  



 

 

Figura 6. Número de individuos por zona de muestreo en A) Quebrada 1 y B) Quebrada 
2. 

 

 

de individuos por zona de muestreo en A) Quebrada 1 y B) Quebrada 
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de individuos por zona de muestreo en A) Quebrada 1 y B) Quebrada 



 

319 
 

Cuadro 6. Efectos Modelo linear generalizado para la abundancia de insectos acuáticos 
en los sitios de muestreo. 

 Estimado Error estándar Valor z  Pr(>|z|) 

(Intercept) 4.13 0.241 17.171 <0.001 
Sitio Antes 0.52 0.281 1.858 0.063 
Sitio Encuentro -0.01 0.305 -0.032 0.974 
Sitio Oreado -3.71 0.403 -9.201 < 0.001 
Microhabitats 0.06 0.056 1.148 0.251 
Area 0.15 0.018 8.536 < 0.001 
Sitio Antes: Microhabitats -0.09 0.062 -1.417 0.156 
Sitio Encuentro: Microhabitats -0.02 0.068 -0.307 0.759 
Sitio Oreado: Microhabitats 0.58 0.082 7.100 <0.001 

 

Cuadro 7. Prueba X2 del glm para la abundancia de insectos acuáticos en las zonas de 
muestreo. 

 gl Desviación gl residuales Desviación residuales Pr(>Chi) 

NULL   23 1178.22  
Sitio 3 371.31 20 806.92 <0.001 
Microhabitats 1 26.63 19 780.29 <0.001 
Area 1 67.98 18 712.31 <0.001 
Sitio: Microhabitats 3 125.98 15 586.33 <0.001 
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Figura 7. Abundancia y riqueza total de insectos acuáticos según el gradiente en las 
quebradas. 
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Efecto del ruido en la riqueza y actividad acústica de una comunidad de aves 

ribereñas en Rincón de Osa, Puntarenas.  

Ximena Obregón-Apéstegui 

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; marie271992@gmail.com 

El ruido antropogénico produce enmascaramiento de señales acústicas, desplazando especies 
que no logren comunicarse, o produciendo modificaciones en las características vocales de 
aquellas especies que logren adaptarse. El objetivo de esta investigación es aportar información a 
la hipótesis de que el ruido sí afecta negativamente a la comunidad de aves que se comunica 
vocalmente, específicamente en una comunidad en la desembocadura del río Rincón, Rincón de 
Osa, Puntarenas, Costa Rica. Se predice que en un sitio “ruidoso” tanto la actividad vocal como la 
riqueza de especies será menor que un sitio “silencioso”. Los resultados demuestran que la 
actividad acústica, medida a través de la duración de las vocalizaciones, sí se ve afectada 
negativamente por el ruido (F= 10.26; g.l.= 2.3 / 772; p < 0.001); registrando una duración total de 
2,73 horas en el sitio “silencioso” contra 1,43 horas en el sitio “ruidoso”. La riqueza de especies no 
se encontró estadísticamente afectada por el ruido (X 2 =0,77; g.l.=2; p>0.05); sin embargo, este 
factor sí influencia la presencia de ciertos grupos de aves, evitando la comunicación acústica entre 
individuos de especies que utilizan un rango de baja frecuencia. 

Palabras clave: comunicación, bioacústica, disturbio, duración, vocalización. 

A través de la historia, ciertas actividades humanas como la expansión urbana y el 
transporte han modificado las características ambientales, influyendo en la presencia y 
actividad de los organismos. Estas modificaciones pueden afectar características 
químicas, como la calidad del agua, del aire o del suelo, así como aspectos físicos, como 
la transmisión del sonido y mensajes acústicos (Bayne et al. 2008).  

La alteración acústica de un hábitat, como consecuencia de las acciones del hombre 
se conoce como ruido antropogénico (Krause, 2008). Este puede producir 
enmascaramiento de sonidos, afectando la comunicación entre animales (Krause, 2008). 
Se ha demostrado que esta incomunicación disminuye tanto la abundancia de individuos 
como la riqueza de especies en sitios ruidosos (Krause, 2008). 

 El paso frecuente de automóviles a través de un área genera disturbios sónicos 
que podrían parecer periódicos, pero a largo plazo se interpretan como contaminación 
acústica crónica (Bayne et al. 2008). Investigadores en el tema proponen que ante un 
ambiente en donde los niveles de ruido son constantes, los animales responderán de dos 
posibles maneras: evitarán el disturbio, alejándose del área ruidosa, o se habitúan a éste, 
independientemente de las consecuencias biológicas (Habib et al. 2007; Bayne et al. 
2008). El uso de señales acústicas y la plasticidad en el canto (Slabbekoorn & Peet 2003) 
son características que hacen de las aves un grupo ideal para estudiar esta problemática. 
Los pájaros se comunican principalmente a través del sonido, utilizando repertorios 
vocales compuestos por todos los tipos de vocalizaciones que los individuos pueda 
realizar (Gordillo et al. 2013). Por otra parte, las aves también cuentan con la capacidad 
de modificar algunas características de su repertorio para adaptarse al ambiente, tales 
como amplitud y duración del canto (Slabbekoorn & Peet 2003; Bayne et al. 2008).  
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Sin embargo, asumir que todas las aves pueden adaptarse exitosamente ante el ruido, 
podría sugerir que este factor no perjudica su comunicación ni preferencia de hábitat, lo 
cual es cuestionable (Bayne et al. 2008). De hecho, la mayoría de las especies animales 
no cuentan con la capacidad de sobrevivir en ambientes urbanos (Hu & Cardoso 2009). 
Por lo tanto, esta investigación tiene como objetivo determinar sí el ruido afecta la 
actividad y riqueza de especies que se comunican vocalmente a lo largo de un gradiente 
de ruido.  

Entre los efectos negativos del ruido sobre la comunicación acústica destaca la alta 
demanda energética que implica adaptarse al disturbio, reduciendo la supervivencia y el 
éxito reproductivo en comunidades animales (Myrberg 1990, Bradshaw et al. 1997, 
Delaney et al. 1999, Habib et al. 2007; Bayne et al. 2008). Por lo tanto, establezco que, en 
un lugar más ruidoso, tanto el número de especies como la actividad acústica será menor 
que en un sitio más silencioso. Para ello defino el factor “ruido” como la presencia de 
viento y ruido antropogénico, y determino el nivel de actividad, según la duración de las 
vocalizaciones emitidas durante las primeras horas de la mañana.  

Materiales y Métodos  

Sitio de estudio.- Realicé el muestreo en la desembocadura del río Rincón, reserva 
Forestal Golfo Dulce, cantón de Osa, Puntarenas, Costa Rica (8°68´89.94” N 83°47´ 
59.92”O; 21 m.s.n.m). Las grabaciones las realicé de 06:00 a 09:00 h, y del 30 de enero al 
6 de febrero de 2017. 

 Establecí dos sitios según su nivel de ruido, el cual determiné utilizando un sonómetro 
(Sound Level Meter, DT8851), con el cual medía los niveles mínimos y máximos en dB(A) 
en respuesta rápida, cada 10 min durante las tres horas de grabación diarias. Comparé 
los valores de ruido utilizando una prueba de Kruskal-Wallis para determinar si estos eran 
estadísticamente distintos entre los dos sitios. Los dos sitios presentaron diferentes 
niveles de ruido (KS = 79.305, g.l. = 1, p <0.001) durante los ocho días de muestreo, uno 
de los sitios presentó en promedio 52. 24( ± 9.31) dB, mientras que el otro sitio presentó 
tan solo 38.14 ( ± 9.31) dB. A partir de esto, comprobé que ambos sitios difieren en los 
niveles de ruido y al sitio con niveles mayores lo llamé “ruidoso” y al otro “silencioso”. 
Cada sitio poseía una extensión aproximada de 200 x 50 m y contaba con diferentes 
características ambientales (Fig. 1). 

 El sitio “ruidoso” era un área abierta, intervenida por el ser humano, extendiéndose 
200 m río abajo a partir del puente del río Rincón que se encuentra sobre la carretera 245, 
hasta limitar con el bosque y el manglar (Fig. 1). Se percibía mucho ruido a lo largo del 
día, debido al alto tránsito de automóviles, furgones, camiones y motocicletas que pasan a 
toda velocidad sobre el puente. Además, la actividad del bar del pueblo también genera 
altos niveles de disturbio, debido a la reproducción de música y programas televisivos. En 
este sitio, una de las orillas del río es un potrero de aproximadamente 200 x 200 m, en el 
que quedan tan solo diez árboles de géneros como Ficus, Handroanthus y Erythrina; y un 
árbol de Cedro (Cedrela odorata); este último había caído justo a la orilla, y por lo menos 
ocho especies de aves diferentes lo aprovechaban para anidar y forrajear durante la 
mañana. La otra orilla era un charral, compuesto básicamente por plantas gramíneas, 
caña, arbustos, palmeras y algunos árboles distanciados de la línea de agua. 

El sitio “silencioso” se trata de un ambiente más heterogéneo, en donde el bosque de 
manglar predomina (Rizophora mangle), pero también es evidente la diversidad de otras 
especies vegetales que cubren las orillas del río como palmeras, parches de arbustos, 
caña de azúcar, árboles de Conocarpus sp., Ficus sp., y varias especies dentro de 
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familias como Myrtaceae, Lytraceae, Anacardiaceae, Malvaceae y Bignoniaceae. La 
intervención antropogénica que se percibe en este sitio es mínima, básicamente 
pequeños parches de cultivo de caña de azúcar y el ingreso esporádico de pescadores de 
la zona para extraer fauna. Este sitio se extiende a partir de una curva que toma el curso 
del río, la cual, junto con la vegetación, aísla aparentemente el ruido de la carretera (Fig. 
1).  

Diseño Experimental: Debido a inconvenientes logísticos durante el muestreo, realicé 
grabaciones simultáneas en ambos sitios, únicamente para cuatro de los ocho días de 
muestreo. Para realizar las grabaciones utilicé dos tipos de grabadores, uno estacionario 
(SoundMeter, SM2+), y uno móvil (Maratz Professional, PMD661), alternando dos días en 
cada sitio. 

 El grabador estacionario lo amarré sobre árboles a la orilla del río, a 2m de altura. El 
grabador estaba previamente programado para grabar durante períodos de 20 min, 
separados por períodos de 20 min de no grabación, obteniendo cinco grabaciones de 20 
min, por sitio, por día. Utilicé la grabadora móvil para obtener datos simultáneamente en el 
otro sitio; escogí árboles a no más de 4 m de la orilla del río, colocaba la grabadora sobre 
una rama a 2m de altura, direccionando el micrófono hacia la otra orilla e iniciaba la 
primera grabación exactamente a la misma hora a la que se encendía la grabadora fija 
(6:00 am). Una vez finalizados los primeros 20 min, detenía la grabación y caminaba 
algunos metros para realizar la siguiente en otro punto dentro del mismo sitio; esto con la 
intención de aumentar el área de muestreo, manteniendo el mismo tiempo de grabación 
por día. 

Análisis de los datos: Las grabaciones fueron analizadas utilizando el programa Raven 
Pro 1.5 con resolución 512 Hz y pantalla aumentada a 0.1 s. Por cuestiones de tiempo, 
para esta publicación analicé únicamente las grabaciones de 6 a 6:20 am en tres de los 
cuatro días mencionados; en estas identifiqué a nivel de especie cada una de las 
vocalizaciones observables bajo un contraste y brillo de 60%, es decir, aquellas que 
contaban con mayor amplitud y permitían su correcta identificación.  

 Con respecto al análisis estadístico, para comparar la presencia de especies entre 
sitios realicé un ANOSIM con índice de Jaccard, utilizando el número de vocalizaciones 
por especie en cada sitio como el valor de abundancia. Para visualizar cómo se agrupan 
las especies de cada sitio según la actividad de canto utilicé un Análisis de 
Conglomerados. Además, realicé una prueba de chi-cuadrado para determinar diferencias 
entre sitios en el número de especies vocalizando durante cada día de muestreo.  

 Para evaluar la duración de los cantos entre sitios realicé un modelo lineal mixto 
utilizando el factor duración como variable de respuesta, el sitio como predictor y la 
especie anidada en el factor día como factor aleatorio. La variable duración de canto fue 
transformada logarítmicamente para un mejor ajuste a la normalidad y dispersión de los 
datos.  

Resultados 

En total identifiqué 20 familias y 37 especies de aves, encontrando un número muy 
similar entre sitios durante los tres días de muestreo (Cuadro 1; Fig. 2; X2 = 0,77; g.l. = 2; 
p > 0.05). En el lugar “silencioso” identifiqué 25 especies y en el sitio “ruidoso” 27 
especies (Cuadro 1). Con respecto a la composición de estas especies entre sitios no 
hubo diferencias (R = 0.25, p = 0,206), es decir muchas de las especies que vocalizaban 
en un sitio también lo hacían en el otro. El análisis de conglomerados no muestra 
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diferencias entre sitios con respecto al número de vocalizaciones emitidas por las aves 
(Fig. 3).  

En cuanto a la duración de estas vocalizaciones, esta sí fue distinta entre los sitios (F 
= 10.22; g.l.= 2.3 / 778; p < 0.001); en donde para el sitio “Silencioso” las vocalizaciones 
de todas las aves en conjunto abarcaron un total de 2,73 horas en 216 vocalizaciones, 
mientras que para el sitio “Ruidoso” las vocalizaciones sumaron un total de 1,43 horas en 
581 vocalizaciones. 

Discusión 

Los resultados obtenidos confirman un efecto negativo del ruido sobre la actividad 
acústica, más no sobre la riqueza de especies registrada en la zona. Esto indica que, 
aunque la composición de especies no varía significativamente, los individuos que habitan 
el sitio más ruidoso efectivamente emiten señales acústicas de menor duración, pero en 
mayor cantidad. Esta variación de las características acústicas del canto por parte de la 
comunidad que habita el sitio ruidoso sugiere que el ruido podría estar afectando la 
comunicación entre individuos y sus interacciones sociales. Esta incomunicación resulta 
crítica durante el periodo de estudio, ya que la mayoría de las especies se encontraba 
realizando actividades reproductivas (obs. pers.). 

Conociendo la importancia y multifuncionalidad de la actividad acústica, se deduce 
que producir y mantener cantos y llamadas, implica un alto gasto de energía (Catchpole, 
1979). Por lo tanto, se puede suponer que individuos que no se encuentren en un 
ambiente acústico óptimo, elegirán invertir su energía en la producción de vocalizaciones 
menos largas, como se observó en el sitio ruidoso, probablemente intentando 
comunicarse únicamente durante los períodos menos ruidosos del día (Mendes et al. 
2010). A pesar de que esta alternativa parezca una adaptación ante el disturbio, las 
consecuencias de mantener una menor actividad acústica son potencialmente negativas. 
Por ejemplo, sugiere que individuos que habitan cerca de carreteras, no logran 
escucharse, dificultando el aprendizaje de cantos y generando problemas de 
comunicación con posibles parejas (Barot, 1999). Asimismo, la defensa del territorio 
implica presencia y advertencia constante, por lo que limitar la actividad acústica, significa 
disminuir el área del territorio a defender. Además, el ruido impide detectar la presencia 
de depredadores, disminuyendo la supervivencia de las presas (Van der Zande et al.1980; 
Brotons & Herrando 2001; Peris & Pescaeldor 2004; Brumm 2006). 

La similitud en la riqueza de especies entre sitios se opone a la predicción inicial. Este 
resultado podría deberse a la cercanía de ambos sitios (Fig. 1), ya que la distribución de 
las especies con alta capacidad de desplazamiento como las aves, no se vería restringida 
entre sitios contiguos. Además, a pesar de las diferencias en la composición vegetal de 
ambos sitios, existen características ambientales comunes a lo largo de toda la 
desembocadura del río, permitiendo la presencia de un grupo de especies relativamente 
constante a lo largo de toda el área muestreada.  

Por ejemplo, el río en sí podría estar afectando la propagación del sonido en ambos 
sitios debido a las características acústicas asociadas a cuerpos de agua; entre ellas, el 
disturbio acústico generado por el paso de agua representa un factor de ruido natural, al 
cual muchas especies podrían estar adaptadas (Robledo, 2004). Asimismo, la refracción 
de las vocalizaciones al entrar en contacto con el agua genera pérdida de información en 
el mensaje (Robledo 2004). Por lo tanto, es probable que en ambientes con este tipo de 
características acústicas, todas las especies cuenten con las adaptaciones necesarias 
para comunicarse a pesar del ruido y la pérdida de información; por lo que el ruido 
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antropogénico no representaría un factor determinante en la composición de especies 
(Dubois & Martens, 1984).  

Otro aspecto que los resultados obtenidos en este estudio permiten evaluar es la 
influencia de las características de cada sitio sobre la presencia de ciertas especies con 
rangos de frecuencia específicos. Por ejemplo, se ha determinado que en lugares con 
vegetación densa y compleja, como el manglar del sitio “silencioso”, las frecuencias a las 
que se producen las vocalizaciones son comparativamente más bajas a las de hábitats 
con vegetación menos densa como el potrero del sitio “ruidoso”. Esto concuerda con los 
resultados en donde especies que se comunican por frecuencias bajas (<2kHz) como 
Leptotila verreauxi y Patagioenas cayennensis (Columbidae) se registraron vocalizando 
únicamente en el sitio “silencioso”; mientras que Ramphocelus costarisensis y Thraupis 
episcopus (Thraupidae), especies que utilizan un rango de frecuencias alto (>5kHz), se 
encontraron vocalizando únicamente en el sitio “ruidoso” (Cuadro 1.). Asimismo, se 
refuerza la idea de que las especies que logran adaptarse a ambientes acústicamente 
perturbados son aquellas que utilizan frecuencias altas para comunicarse, evitando el 
enmascaramiento del ruido, el cual suele transmitirse a baja frecuencia (Bayne et al. 
2008; Hu & Cardoso 2009; Gordillo et al. 2013).  

En conclusión, la actividad acústica de la comunidad de aves de la desembocadura 
del río Rincón, se vio afectada negativamente por el ruido generado a partir de la 
intervención antropogénica en la zona. La riqueza de especies no está directamente 
afectada por el ruido; sin embargo, este factor sí influencia la presencia de ciertos grupos 
de aves, evitando la comunicación acústica entre individuos de especies que utilizan un 
rango de baja frecuencia. 

Bibliografía 

Barot, T. (1999) Songbirds forget their tunes in cacophony of road noise. The Sunday 
Times, January 10th. 

Bayne, E. M., Habib, L., & Boutin, S. (2008). Impacts of chronic anthropogenic noise from 
energy‐sector activity on abundance of songbirds in the boreal forest. Conservation 

Bradshaw, C. J., S. Boutin, and D. Hebert. 1997. Effects of petroleum development o 
woodland caribou in northeastern Alberta. Journal of Wildlife Management 61:1127–
1133. 

Brotons, L. & Herrando, S. (2001) Reduced bird occurrence in pine forest fragments 
associated with road proximity in a Mediterranean agricultural area. Landscape and 
Urban Planning 57: 77-89. 

Brumm, H. (2004) The impact of environmental noise on song amplitude in a territorial 
bird. Journal of Animal Ecology 73, 434–440. 

Brumm, H. (2006). Animal communication: city birds have changed their tune. Current 
Biology 16,1003–1004. 

Catchpole, C.K. (1979) Vocal communication in Birds. Edward Arnold. London. 

Chappell MA, Bachman GC. 2002. Energetic cost of begging behaviour. In: Wright J, 
Leonard ML, editors. The evolution of begging: competition, cooperation and 
communication. Dordrecht (The Netherlands): Kluwer Academic Publishers. p. 143–
162 



 

326 
 

Cynx J, Lewis R, Tavel B, Hanson T. 1998. Amplitude regulation of vocalizations in noise 
by a songbird, Taeniopygia guttata. Anim Behav. 56:107–113. 

Delaney, D. K., T. G. Grubb, P. Beier, L. L. Pater, and M. H. Resier1999. Effects of 
helicopter noise on Mexican spotted owls. Journal of Wildlife Management 63:60–76. 

Dubois A, Martens J. 1984. A case of possible vocal convergence between frogs and a 
bird in Himalayan torrents. J Ornithol. 125: 455–463. 

Forman, R.T.T., Reineking, B. & Hersperger, A.M. (2002) Road traffic and nearby 
grassland bird patterns in suburbanizing landscape. Environmental Management, 29, 
782– 800. 

Gordillo, M. A., Ortiz, R. M. F. & Navarro, S. A. G. 2013. Estructura y función de las 
vocalizaciones de las aves. Revista de Cultura Científica, 124, 109-110. 

Habib, L. D., E. M. Bayne and S. Boutin. 2007. Chronic industrial noise affects pairing 
success and age structure of Ovenbirds Seiurus aurocapilla. Journal of Applied 
Ecology 44:176–184. 

Heaton JT, Brauth SE. 1999. Effects of deafening on the development of nestling and 
juvenile vocalizations in budgerigars (Melopsittacus undulatus). J Comp Psychol. 
113:314–320. 

Hu, Y., & Cardoso, G. C. (2009). Are bird species that vocalize at higher frequencies 
preadapted to inhabit noisy urban areas? Behavioral Ecology, 20(6), 1268-1273. 

Krause, B. (2008) Anatomy of the soundscape: Evolving Perspectives. J. Audio Eng. Soc., 
Vol. 56, No.1/2. 

Leonard ML, Horn AG. 2005. Ambient noise and the design of begging signals. Proc R 
Soc Lond B Biol Sci. 272:651–656 

Mendes, S., Cavalcante, K., Colino-Rabanal, V., & Peris, S. (2010). Evaluación del 
impacto de la contaminación acústica en el rango de vocalización de Paseriformes 
basado en el SIL- “Speech Interference Level”. Revista de Acústica, 41(3-4), 33-41. 

Myrberg, A. A. 1990. Effects of man-made noise on the behaviour of marine mammals. 
Environment International 16:575–586 

Patricelli GL, Blickley JL. 2006. Avian communication in urban noise: causes and 
consequences of vocal adjustment. Auk. 123:639–650. 

Peris, S. J. & Pescador, M. (2004) Effects of traffic noise on passerine populations in 
Mediterranean wooded pastures. Applied Acoustics 65: 357–366. 

Pescador, M. & Peris, S.J. (2007) Influence of roads on bird nest predation: An 
experimental study in the Iberian Peninsula / Landscape and Urban Planning 82: 66–
71. 

Reijnen, R., Foppen, R. & Veenbaas, G. (1997) Disturbance by traffic of breeding birds: 
evaluation of the effect and considerations in planning and managing road corridors. 
Biodiversity and Conservation 6, 567–581. 

Robledo, F. H. (2004). Riesgos físicos I: ruido, vibraciones y presiones anormales. Ecoe 
Ediciones. Bogotá, Colombia. 

Slabbekoorn, H., and M. Peet. 2003. Birds sing at higher pitch in urban noise. Nature 
424:267. 



 

327 
 

Van der Zande, A.N., Keurs, J. & Weijden, W.J. (1980). The impact of roads on the 
densities of four bird species in an open field hábitat-evidence for a long distance 
effect. Biological Conservation 18: 299-321. 

Warren P, Katti M, Ermann M, Brazel A. 2006. Urban bioacoustics— it’s not just noise. 
Anim Behav. 71:491–502 

Watanabe A, Eda-Fujiwara H, Kimura T. (2007). Auditory feedback is necessary for long-
term maintenance of high-frequency sound syllables in the song of adult male 
budgerigars (Melopsittacus undulatus). J Comp Physiol A. 193:81–97. 

Weiserbs, A. & Jacob, J.J. (2001) Is breeding bird distribution affected by motorway traffic 
noise? Alauda 69, 483– 489. 

Wood WE, Yezerinac SW. 2006. Song sparrow (Melospiza melodia) song varies with 
urban noise. Auk. 123:650–659. 

  



 

 

Cuadros y Figuras  

Figura 1. Puntos de grabación a lo largo del río; en amarillo los 12 puntos en el sitio 
“ruidoso” y en naranja los 12 puntos en el sitio “silencioso". 
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 Cuadro 1. Lista de especies de aves identificadas vocalizando en los análisis acústicos 
de las grabaciones según el sitio. 

Familia Especie Sitio ruidoso Sitio Silencioso 

Accipitridae Rupornis magnirostris  X 

Alcedinidae Chloroceryle aenea  X 

 Chloroceryle americana X X 

Ardeidae Tigrisoma mexicanum X X 

Columbidae Columbina talpacoti X X 

 Leptotila verreauxi  X 

 Patagioenas cayennensis  X 

Emberizidae Arremon aurantiirostris X X 

Falconidae Micrastur semitorquatus X X 

Furnariidae Xiphorhynchus susurrans X X 

 Lepidocolaptes souleyetii X  

Hirundinidae Tachycineta albilinea X X 

Icteridae Quiscalus mexicanus  X 

 Cacicus uropygialis X  

Picidae Campephilus guatemalensis  X 

 Dryocopus lineatus X  

 Melanerpes rubricapillus X X 

Psittacidae Amazona autumnalis X X 

 Amazona farinosa X X 

Ramphastidae Ramphastos ambiguus X  

Scolopacidae Actitis macularius  X 

Thamnophilidae Microrhopias quixensis X  

 Thamnophilus bridgesi X  

Thraupidae Ramphocelus costarisensis X  

 Thraupis episcopus X  

Tinamidae Tinamus major  X 

Troglodytidae Cantorchilus elutus X X 

 Thryophilus rufalbus  X 

 Troglodytes aedon X  

Trogonidae Trogon caligatus X X 
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Familia Especie Sitio ruidoso Sitio Silencioso 

Tyrannidae Attila spadiceus X X 

 Contopus sordidulus X  

 Legatus leucophaius X X 

 Myiozetetes similis X  

 Pitangus sulphuratus X X 

Vireonidae Pachysilvia decurtata  X 

 

 

 

 

Figura 2. Número de especies de aves vocalizando según el sitio y el día de muestreo.
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Figura 3. Análisis de conglomerados para todas las especies identificadas en ambos sitios según el número de vocalizaciones 
emitidas. El (1) representa a las especies vocalizando en el sitio Ruidoso y (2) en el sitio Silencioso. (BootN: 500). El nombre de 
cada una de las especies está representado por la primera letra del género en mayúscula y las primeras tres letras del epíteto 
específico.
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Factores que afectan la distribución de agallas del psilído Trichochermes 

magna (Hemiptera: Triozidae) en el árbol Pseudolmedia spuria (Moraceae)  

Geovanna Rojas-Malavasi 

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; geoo.roojas@gmail.com 

Las agallas de psílidos han sido poco estudiadas en cuanto a los factores que influyen en su 
distribución dentro de sus plantas hospederas. Las variaciones en cuanto a su distribución pueden 
ser evaluadas en múltiples niveles, desde la escala geográfica hasta dentro de la misma planta, 
como se evaluó en este trabajo. Se probó que el tamaño del árbol y su diámetro no influyó con el 
número de agallas total, la cantidad de agallas total entre árboles es muy diferente por motivos aún 
desconocidos. Se observó también que los factores más influyentes de esta distribución fueron la 
cobertura boscosa y la altura de recolección de las muestras. Las hojas cercanas al meristemo 
fueron las más ovipositadas, y dentro de éstas las que tenían una mayor área foliar tenían más 
agallas así como las que estaban en dirección Este. En conclusión, el número de agallas si se ve 
afectado con los factores medidos. Falta por conocer más acerca de la fenología entre los árboles 
y psílidos, así como las relaciones ecológicas que estos insectos tienen con sus avispas inquilinas. 

Palabras claves: altura, cobertura, hojas, posición, punto cardinal, ramas.  

Una agalla es un crecimiento anormal del tejido de una planta (Mani 1964) que es 
causado por un insecto hospedero que se alimenta de ella en una relación muy 
especializada (Nieves-Aldrey 1998). Este fenómeno está regulado por muchos factores, 
como la presencia de la planta hospedera y la variación temporal, interespecífica e intra-
individual de la expresión de los distintos órganos de la planta (Hunter et al. 1992). Por 
otro lado, la variación de factores externos como temperatura y humedad también podrían 
influir como se distribuyen las agallas (Toma & Mendoça 2014). La variación en la 
distribución de las agallas se presenta en distintos niveles: en una escala geográfica, la 
cual es dependiente de la distribución del huésped, hasta dentro de los órganos de la 
planta (Toma & Mendoça 2014).  

Existen estudios que tratan de comprender cómo los factores mencionados afectan la 
distribución de agallas dentro del huésped (Toma & Mendoça 2014). En éstos encontraron 
diferencias en la abundancia de agallas por hoja en cada uno de los puntos cardinales 
según el hábitat así como en las partes altas, medias y bajas de la copa de los árboles 
(Basset 1991, Leite et al. 2011a). Esta variación probablemente es debido a que en cada 
dirección y altura las hojas reciben una distinta cantidad de luz y viento (Leite et al. 2011a, 
2011b). Incluso se ha estudiado la influencia del tamaño del huésped y su complejidad 
estructural en la abundancia de agallas (Araújo et al. 2003). Asimismo, se encontró que 
esto cambiaba según el hábitat en el que estaban las plantas y los inductores de agallas 
(Leite et al. 2011b). 

Entre los insectos inductores de agallas, se encuentran los psílidos. Estos son 
hemípteros pertenecientes al suborden Stenorrhyncha, entre los cuales, varias familias 
como Triozidae, inducen agallas (Yang et al. 2001) y son muy específicos a las plantas 
hospederas que son, principalmente, dicotiledóneas (Burckhart et al. 2004). Una de las 
especies utilizadas por esta familia de psílidos son los árboles de la especie 
Pseudolmedia spuria (Sw.) Griseb. En este estudio se evaluó si los cambios en la 
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distribución y abundancia de las agallas dentro de la planta varían con factores como la 
altura en la planta, cobertura de dosel y punto cardinal. En trabajos similares con 
himenópteros inductores, se ha observado que estos factores pueden ser influyentes 
(Toma & Mendoça 2014). La respuesta de los psílidos ante esas variables ambientales 
podría ser diferente dado que, al menos en herviboría, la distribución de insectos en 
distintos tipos de hoja y la preferencia por distintas condiciones ambientales (iluminación, 
altura) varían entre taxones (Basset 1991). Diferente a los insectos inductores de otros 
órdenes, el mecanismo de inducción de agallas en los psílidos es por medio de la vía 
salival y se piensa que evolucionó como un medio para aislarlos de la depredación y la 
desecación (Hodkinson 1984). 

En cuanto a los árboles, pueden haber diferentes factores que determinen la 
presencia o no de agallas en los mismos, como por ejemplo la edad o el hábitat. Árboles 
más grandes podrían tener un mayor vigor o más mecanismos para defenderse de los 
inductores (Vrcibradic et al. 2000). Dentro de cada árbol, podrían haber diferencias entre 
las ramas, por ejemplo, se ha observado una mayor abundancia de agallas en ramas 
ubicadas en los puntos cardinales hacia el borde (Este) y en las de mayor altura, dado 
que deberían tener una menor cobertura y una mayor exposición al viento y un posible 
exceso de luz (Leite et al. 2011b). Se ha visto que para insectos pequeños el viento 
mejora su dispersión y se sabe que el exceso de luz puede hacer a las plantas más 
susceptibles al ataque de algunos agalladores debido a que influencia la calidad de los 
tejidos vegetales (Leite et al. 2006, 2009).  

Además, se espera encontrar más agallas en las hojas más cercanas al meristemo en 
el momento de observación (Weis et al. 1988), debido a que en las hojas jóvenes hay 
mayor abundancia de fitohormonas relacionadas con el crecimiento, como las auxinas y 
las giberelinas (Skuhrava et al. 1984). Los psílidos manipulan estos mecanismos para 
producir el crecimiento hipertrófico o proliferación celular (Skuhrava et al. 1984) y las 
agallas podrían actuar como sumideros y disminuir el crecimiento en el meristemo cuando 
estas se van desarrollando (De Bruyn et al. 1997). Por tanto, se va a determinar qué tanto 
efecto podrían tener los factores anteriormente mencionados (repartidos en tres niveles: 
árboles, ramas y hojas) en la cantidad de agallas presentes por árbol, por ramas y por 
hojas.  

Materiales y métodos 

Sitio de muestreo – Se realizó el muestreo en una finca con plantaciones de cacao en 
la localidad de Aguabuena el cantón de Osa 8°39´30´´ N 83°28´32´´W, Puntarenas, en las 
cercanías del Laboratorio Interdisciplinario Osa-Golfito durante los días 26-31 de enero, y 
los primeros días de febrero. El sitio presenta un clima tropical húmedo con lluvias de abril 
a diciembre que pueden llegar a ser entre 2500-6000 mm/año (Oficina subregional Osa 
2016). Durante las fechas de muestreo no se presentaron lluvias y el suelo de la finca 
presentó una gran cantidad de hojarasca. Se caracterizó el sitio por tener un sotobosque 
dominado por árboles de cacao, y por árboles jóvenes de varias especies incluida la 
especie en estudio Pseudolmedia spuria. A pesar de presentar la homogeneidad que se 
esperaría en una plantación, habían otras especies de árboles grandes, posiblemente 
porque la plantación está abandonada, no se le da mantenimiento y no se remueven las 
especies de árboles y plántulas distintas al cacao. Dentro de la plantación, algunos 
árboles han generado claros al caer creando distintos grados de alteración en donde 
crecen plantas pequeñas de árboles y herbáceas. Por lo cual existen distintas condiciones 
de luz y composición vegetal. 
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Toma de datos – Con el fin de explicar si variables propias de los árboles pueden 
influenciar la presencia y ausencia de agallas en cada uno de éstos, así como para 
encontrar las agallas para muestrear, se buscaron árboles de P. spuria con y sin agallas 
en el sitio de estudio. Se podía diferenciar el estadio o la antigüedad de las agallas según 
su forma, color y tamaño, las agallas adultas presentaban una forma ovoidal esférica y 
presentaban un hoyo en el ápice, las jóvenes tenían forma de volcán y las del año anterior 
(o viejas) ya estaban secas y marrones. Para comprobar si la cantidad de luz y las 
medidas de tamaño del árbol afectan en la cantidad de agallas que tienen los árboles, se 
tomó su altura, cobertura en los cuatro puntos cardinales (la cual se promedió para 
obtener una por árbol) y el DAP (Diámetro a la altura del pecho) para comprobar si estas 
diferencias en los árboles influencian la cantidad de agallas que se desarrollan en cada 
árbol. 

En los árboles que tuvieran hojas con agallas, luego de medir las variables anteriores, 
se muestrearon sus ramas, para medir si el número de agallas en cada hoja cambia con 
la altura, la cobertura, el punto cardinal o la posición en la que se encuentra la hoja. Para 
esto, en los cuatro puntos cardinales (N, S, E, O) se seleccionaron seis ramas de distintas 
alturas que tuvieran al menos una hoja con agallas, cuando era posible, sino solamente a 
la altura que tuvieran las agallas. Para saber si existen alturas en las cuales las agallas 
son más frecuentes o tienden a ser más abundantes, se anotó para todas las ramas 
muestreadas la altura en la que estaban. Para recolectar las ramas a mayor altura se usó 
una podadora telescópica. Para estimar que tanto cubrían otras plantas a los árboles, se 
midió la cobertura de dosel con un densiómetro de espejo cóncavo, a una distancia que 
oscilaba entre 20-0 cm de la rama que llegara más externa al tronco. Para evaluar si los 
psílidos tienden a elegir más las hojas presentes en la parte proximal de las ramas, se 
contó la posición de las hojas en la rama desde el ápice de la rama hasta su base, de 
forma tal que la hoja más cercana al meristemo sería la que se cuenta primero y se tomó 
en cuenta el número total de hojas en cada rama. 

Se midió el área de la hoja utilizando fotografías que se tomaron con una cámara 
SONY DSCHX-300 junto con una regla metálica. Estas se analizaron con el programa 
Image J 1.51h (Rasband, 1997-2016). Las agallas se caracterizaron según las diferencias 
en la morfología, y se identificaban al ser de forma ovoide sin tricomas con un ostiolo en el 
ápice. Además de esto se pusieron bolsas alrededor de hojas agalladas cerca de 
eclosionar para saber la identidad taxonómica del inductor de las agallas y de los 
parasitoides o inquilinos que presentara. Para identificar al psílido adulto se usó una guía 
taxonómica de Psylloidea (Brown & Hodkinson 1988). 

Análisis Estadístico – Se realizó una prueba de ANOVA para comprobar si los árboles 
varían entre sí, posteriormente un modelo lineal generalizado especificando una 
distribución de Poisson, para comprobar si las características propias de los árboles como 
su altura total y el diámetro a la altura del pecho (DAP) influencian las diferencias 
encontradas en la cantidad total de agallas presentes en cada árbol. Además, se analizó 
la cantidad de agallas por rama con un modelo lineal generalizado de efectos mixtos con 
el árbol como variable aleatoria, dado que se encontró que hay una gran variación de la 
respuesta de número de agallas entre árboles. A esta cantidad de agallas por rama, se les 
analizó las variables punto cardinal (Este, Oeste, Norte, Sur), la cobertura por punto 
cardinal, la altura en la que estaba la rama y el componente aleatorio de árbol. Esto para 
comprobar si existen variaciones en la distribución de la cantidad de agallas en las ramas 
con respecto a los factores medidos. En las hojas se evaluó si existe una influencia del 
área foliar en el número de agallas por hoja con un modelo lineal generalizado. Además, 
se probó si existen diferencias entre la cantidad de agallas según la posición que cada 
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hoja de las ramas muestreadas ocupa en ésta y su área foliar, lo primero por medio de un 
análisis de Kruskal-Wallis y lo segundo con un modelo de regresión lineal. 

Resultados  

En total se muestrearon 18 árboles, de los cuales 13 presentaron muchas o pocas 
agallas y el resto no se encontraron (Fig. 1). Se revisaron un total de 245 ramas las cuales 
tenían un total de 405 hojas agalladas. El número de agallas encontradas en cada árbol 
varió entre 0 y 362 (Fig 1). La especie de psílido inductor de las agallas fue identificada 
como Trichochermes magna, además en la agalla se encontraron avispas inquilinas de la 
familia Eulophidae (Tetrachistinae) identificadas como Aprostocetus (Aprostocetus) sp. 
Del total de 1655 agallas 83 estaban ocupadas por estos inquilinos (entre 1-4 inquilinos 
por agalla). Además, 74 agallas presentaron variaciones en su morfología al desarrollar 
una corona de picos alrededor del ostiolo, 176 no presentaron ninguna morfología 
evidente dado que ya estaban abiertas o degradadas por el tiempo y el resto de las 1405 
agallas contadas no presentaron estos picos de un modo evidente, siendo su superficie 
lisa (Fig. 2). 

 La forma de las agallas era relativamente constante, globosa-ovoidal usualmente 
sobre algún haz vascular de la hoja ya fuera el principal o alguno secundario. Las 
pequeñas en forma de volcán fueron un total de 132, las adultas 1368 y las viejas de 
generaciones anteriores fueron 126. Se encontró que en cada árbol la cantidad de agallas 
difiere (F=19.76, g.l.=17, p<0.001, Fig. 1 y 3). Sin embargo, no se encontró un efecto del 
DAP (F=4.28, gl=16, p=0.18, Fig. 3a) o de la altura del árbol (F=1.70, gl=16, p=0.08, Fig. 
3b) en esta variación en la cantidad de agallas. Por otro lado, se observó que, para ramas 
ubicadas en direcciones distintas al este, la cantidad de agallas tiende a disminuir con 
respecto al este (Fig. 4) en el siguiente orden: Norte (z=-2.41, g.l.=244, p=0.01), Oeste 
(z=-2.65, g.l. =244, p=0.008) y Sur (z=-3.97, g.l.=244, p<0.001), donde el Sur es el que 
presenta la menor abundancia. 

 Se observaron diferencias en la cantidad de agallas en las ramas recolectadas en 
cada altura, donde existe un efecto negativo con el incremento de la altura, es decir, en 
alturas bajas tiende a aumentar el número de agallas (z=-4.32, g.l.=244, p<0.001, ver Fig. 
5) y se observó que la cantidad de agallas por hoja también disminuye con el incremento 
en la altura, presentándose las mayores abundancias en alturas 1.5-3.5 m (Fig. 5). Para el 
caso de la cobertura el efecto no es tan significativo, sin embargo, si existe un incremento 
positivo en la cantidad de agallas cuando la cobertura boscosa es mayor (z=2.83, 
g.l.=244, p=0.008, Fig. 4). 

 En el caso de las hojas se observa un ligero incremento en la cantidad de agallas con 
el área foliar, las cuales también tienden a ser mayores en las primeras posiciones de la 
hoja (t=4.26, g.l.=404, p<0.001, Figs. 6 y 7). Por otro lado, hay una diferencia en la 
cantidad de agallas con la posición de la hoja en la rama, el número de agallas en las 
primeras posiciones de cada rama tiende a ser mayor que en hojas presentes en 
posiciones más alejadas del meristemo, y luego de la cuarta posición se observa una 
disminución drástica (χ2 =258.54, g.l.=14, p<0.001, Fig. 7). 

Discusión 

Idealmente, árboles más grandes (tanto en altura total como en DAP) o en diámetro 
de la copa van a contener una mayor cantidad de recursos para abastecer a una gran 
cantidad de agalladores (Lawton 1983, Collevatti & Sperber 1997, Ishihara et al. 2007). 
Sin embargo, en este caso no se observó una relación lineal entre el tamaño del árbol y el 
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número de agallas. Desde otro punto de vista, un árbol más grande no necesariamente va 
a ser ovipositado más intensamente que uno pequeño, más bien al ser más grande el 
recurso se distribuye más y se podría encontrar una menor cantidad de agallas por hoja 
(Ngakan & Yukawa 1996). Pero esto no fue lo que se encontró tampoco, sino que parece 
que no todos los árboles de la misma especie son óptimos para el desarrollo de 
organismos inductores, según lo hipotetizado por Janzen (1968) (Egan & Orr 2007). Esto 
se comprobó en un estudio en árboles que se les midió el número y densidad de agallas 
durante varios años; algunos árboles son más suceptibles a ser agallados que otros y 
esta tendencia se mantiene aún con el paso del tiempo por razones que aún no se 
comprenden del todo (Hartley & Lawton 1992). Algunos insectos pueden ovipositarlos y 
desarrollarse diferencialmente en función de las capacidades de resistencia o de la 
calidad nutricional de cada árbol (Horner & Abrahamson 1992). Sin embargo, el grado de 
nitrógeno que contienen las hojas no fue influyente en un estudio realizado con cinípidos, 
ya que los agalladores manipulan al huésped y logran obtener los nutrientes necesarios 
(Hartley & Lawton 1992). Esto concuerda con lo que se encontró en el presente estudio, la 
ausencia de una relación entre el número de agallas por árbol y sus dimensiones (Egan & 
Orr 2007). Otros factores tales como la complejidad estructural del árbol, diferencias en la 
producción de metabolitos secundarios, entre otros, podrían haber influido (Ngakan & 
Yukawa 1996). Para futuros estudios se recomendaría cuantificar la abundancia o 
dimensiones de las ramas para comprobar si otras variables de tamaño del hospedero 
tienen relación con el número de agallas. 

Los individuos recolectados de las agallas con picos alrededor del ostiolo no 
presentaron diferencias morfológicas aparentes, por lo tanto, esta diferencia fenotípica 
inusual podría deberse a diferencias en las reacciones de los árboles ante el organismo 
inductor (Horner & Abrahansom 1992, Egan & Orr 2007). Este mismo factor podría haber 
influenciado que muy pocos árboles presentaran inquilinos de agallas. La probabilidad de 
que un mismo árbol sea apto para que se desarrollen las agallas de Aprostocetus sp. y las 
de T. magna debería ser menor dado que al parecer esta avispa puede inducir su agalla 
solamente en presencia de la del psílido. Esto restringiría mucho el margen de selección 
para Aprostocetus (Egan & Orr 2007). 

Observar una mayor cantidad de agallas en la dirección este podría estar relacionado 
con la cercanía de uno de los bordes de la finca de cacao, el cual estaba en dirección 
Noroeste. En otros estudios similares se ha hipotetizado que insectos inductores de 
agallas pequeños como Eurytoma (Hymenoptera: Eurytomidae) tienden a ser más 
abundantes en la dirección en la cual se dirige el viento y que en lugares ubicados al Sur 
del Ecuador se esperaría que el follaje expuesto hacia el Este esté más expuesto al viento 
(Leite et al. 2009). Esto podría favorecerlo debido a sus patrones de movilización en el 
espacio (Feng 2004, 2005), lo que podría influir en el número de agallas observado. En 
otro caso, se comprobó para una polilla la dirección del viento fue importante a la hora de 
la detección de los compuestos volátiles de su planta hospedera (Hartman, 1984), esto 
podría ayudar a los psílidos a la hora de ubicar la planta huésped y explicar las diferencias 
en los grados de uso en cada punto cardinal. Además de que se sabe que los insectos 
pequeños pueden usar el viento para dispersarse (Leite et al. 2009). 

En el árbol Caryocar brasiliense se han encontrado que insectos inductores como 
Eurytoma sp. (Hymenoptera) y otro desconocido realizaron más agallas en el interior de la 
copa de los árboles, donde existía una estructura más compleja, mientras que una avispa 
de la familia Eulophidae presentó el patrón contrario (Leite et al. 2009, 2011a, 2011b), al 
igual que en el caso de herbívoros no inductores de agallas (Basset 1991). Este patrón 
sugiere que la presencia de una arquitectura vegetal más compleja favorece la presencia 
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de algunas agallas, las cuales podrían ser sensibles a ciertas condiciones microclimáticas 
a pesar de la protección que la agalla les confiere (Clarck-Tapia et al. 2013), o debido a 
una mayor cantidad de sitios de oviposición (Araújo et al. 2003, Collevatti & Sperber 
1997), independientemente de si hojas más o menos expuestas al sol proveen de mejores 
recursos. Esto se relaciona con haber encontrado más agallas en sitios con mayor 
cobertura, lo cual evidéncia que estos organismos evitan el estrés microclimático derivado 
de la exposición directa (Clarck-Tapia et al. 2013, Leege 2006). La sensibilidad hacia la 
desecasión es una cualidad que se ha atribuido a las ninfas de psílidos y se piensa que es 
un factor que influyó en la evolución del hábito gallícola en estos insectos (Hodkinson 
1984). A su vez, este hallazgo concuerda con que los psílidos desarrollen agallas del lado 
del envés y con que estas sean más comunes en las alturas bajas de cada árbol, 
menores a 4 m, donde el mismo árbol de P. spuria y el follaje adyacente proporcionan un 
ambiente más cubierto (Clarck-Tapia et al. 2013). 

Se observó que la posición de la hoja en la rama tiene influencia en la cantidad de 
agallas observadas por hoja. Se ha visto que los tejidos meristemáticos son preferidos por 
los agalladores (Fritz et al. 1987, Ishihara et al. 2007) debido a que presentan una mayor 
cantidad de nutrientes y fitohormonas. Además, esto podrían constituir un mecanismo 
para evitar la absición (Vrcibradic et al. 2000). Este patrón podría estar relacionado con la 
sincronización entre la fenología del crecimiento del huésped y la del agallador, como ha 
sido observado en agallas de áfidos (Ngakan & Yukawa 1996) y en cecidómidos (Yukawa, 
2000). Estos trabajos se han realizado principalmente en zonas templadas donde hay 
estaciones y patrones fenológicos más marcados que en los trópicos. En la especie en 
estudio la estacionalidad de las lluvias es la que podría coincidir con la época de 
oviposición de los psílidos en ciclos anuales (Sheng, 1997). Esto lo describieron Leite et 
al. (2009), quienes encontraron una predominancia de cantidad de agallas en las hojas 1 
y 2 en un sitio y en las hojas 3 y 4 en otro sitio, que podría ser explicado por la 
sincronización entre la oviposición de los agalladores y el crecimiento del huésped. Esto 
sugiere que el momento de oviposición podría ser breve, y que durante ese tiempo se 
seleccionaron las hojas que estaban aún en crecimiento (Leite et al. 2009). Sin embargo, 
no se tiene el conocimiento de que tan sincronizado es el crecimiento entre árboles y ni 
siquiera si todos son capaces de crecer por igual (Mopper & Simberloff 1995). Aunque 
puedan observarse patrones, probablemente no todas las ramas ni árboles se 
desarrollaron al mismo tiempo y más bien aquellos en los que el crecimiento coincidió con 
la época reproductiva de los psílidos podrían presentar cantidades mayores de agallas 
(Mopper & Simberloff 1995). Esto se puede relacionar con lo que se observó al analizar el 
número total de agallas por árbol. La tendencia de algunos árboles a presentar más 
agallas que otros podría deberse a que la fenología de la reproducción del insecto 
coincide con el crecimiento de brotes del árbol (Hartley & Lawton 1992). Por lo cual se 
recomendaría medir si los árboles que parecen ser más suceptibles a agalladores 
desarrollan nuevo follaje en el mismo período en el cual los psílidos ovipositan. 

Esta tendencia a colonizar tejidos en crecimiento, observada principalmente para 
organismos agalladores, se relaciona con la hipótesis de vigor del crecimiento, la cual 
establece que los herbívoros prefieren órganos vegetales que estén en crecimiento (Price 
1991), en los cuales logran alcanzar su mejor desempeño. Tal vez el hecho de que 
algunos árboles desarrollen más brotes que otros, podría presionar a los inductores a 
ovipositar más agallas en pocas hojas al limitarles el recurso disponible a aquellas hojas 
que estén en crecimiento. Esto coincide con los resultados obtenidos donde la mayor 
cantidad de agallas se encontraron en alturas medias en los árboles, donde debería haber 
una mayor complejidad estructural que en las ramas de la copa que tenían menos 
ramificaciones. Para comprobar esto habría que evaluar este factor individualmente y en 
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un largo plazo. No obstante, otras investigaciones contradicen esta hipótesis del vigor, 
donde más bien los módulos son seleccionados por tener mayor tamaño (Araújo et al. 
2003), sin embargo, para este sistema parece que sí es un factor muy influyente en la 
oviposición de estos psílidos.  

Además de este resultado, la tendencia a encontrar más agallas en hojas jóvenes más 
grandes podría deberse a dos factores: que efectivamente un mayor recurso implique un 
mayor uso por parte de los psílidos (Araújo et al. 2003), o bien, que en ciertas condiciones 
estos sean capaces de inducir un mayor crecimiento y desarrollo en las hojas agalladas 
como se ha observado en moscas cecidógenas (Weis & Kapelinski, 1984). Por tanto, 
aquellas hojas en las que ovipositaron crecerían más de lo que habrían crecido en 
ausencia del inductor. Sin embargo, un factor de error a la hora de evaluar este resultado 
sería que no se conoce en que momento del período de elongación de las hojas los 
insectos las ovipositaron, hacerlo en distintos momentos podría inflar aún más la variación 
observada dado que el tamaño de las hojas va cambiando conforme crecen y se elongan. 

En conclusión, ni el tamaño del árbol ni las variables morfométricas elegidas influyen 
en la cantidad de agallas que se muestrearon por árbol, parece ser que otros factores que 
diferencian a los árboles entre sí, independientemente de su tamaño, influencian que 
tantas agallas presentan. Para la distribución de agallas en las distintas alturas y puntos 
cardinales, los factores evaluados influyeron en la cantidad de agallas medida. Siendo los 
que más determinaron su abundancia la presencia de tejidos meristemáticos y de hojas 
en desarrollo y la necesidad de estar en sitios más cubiertos. Se recomendaría realizar 
estudios a profundidad de la relación que los psílidos presentan con sus avispas inquilinas 
y evaluar si la fenología del huésped y el insecto tiene relación con la abundancia desigual 
de agallas en cada árbol. 
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Cuadros y Figuras 

Figura 1. Número de agallas de 
árbol de Pseudolmedia spuria.

 

Figura 2. Morfología de las agallas de 
planta Pseudolmedia spuria. 

Número de agallas de Trichochermes magna (Hemiptera: Triozidae) en cada 
Pseudolmedia spuria. 

Morfología de las agallas de Trichochermes magna (Hemiptera: Triozidae) en la 
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Figura 3. Efectos en el número de agallas de Trichochermes magna (Hemiptera: 
Triozidae) según las características del árbol Pseudolmedia spuria consideradas, a) DAP 
(cm), b) Altura (m). 

 



 

 

Figura 4. Efectos observados en el modelo lineal generalizado para cada una de las 

variables y sus niveles. Los asteriscos indican si los coeficientes son significativos y el 
orden de magnitud del estadístico p.

Efectos observados en el modelo lineal generalizado para cada una de las 

variables y sus niveles. Los asteriscos indican si los coeficientes son significativos y el 
orden de magnitud del estadístico p. * 10-1, ** 10-2 y *** menor o igual a 10-3. 
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Efectos observados en el modelo lineal generalizado para cada una de las 

variables y sus niveles. Los asteriscos indican si los coeficientes son significativos y el 
 



 

 

Figura 5. Cantidad de agallas de 
según su (a) área foliar y (b) altura en el árbol 

 

Cantidad de agallas de Trichochermes magna (Hemiptera: Triozidae) por hoja 
según su (a) área foliar y (b) altura en el árbol Pseudolmedia spuria. 
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Figura 6. Área foliar según la posición de la hoja de P. spuria por hoja. En el gráfico los 
puntos corresponden a valores extremos, la línea presente en el centro de las cajas 
corresponde a la mediana, los límites de las cajas a los cuartiles y los corchetes 
representan la distribución de valores. 

 

Figura 7. Distribución del número de agallas de Trichochermes magna (Hemiptera: 
Triozidae) por cada hoja en la planta Pseudolmedia spuria según su posición en las 
distintas ramas muestreadas en los árboles. En el gráfico los puntos corresponden a 
valores extremos, la línea presente en el centro de las cajas corresponde a la mediana, 
los límites de las cajas a los cuartiles y los corchetes representan la distribución de 
valores. 
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Densidad de madrigueras de cangrejos violinistas, una perspectiva de 

sustrato 

Carolina Sheridan-Rodríguez 

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; csheridanrodríguez@gmail.com 

Se observó la cantidad de madrigueras de Uca pugilator, presentes en las playas entre marea, 
de la boca del Río Rincón, cuantificando la inclinación del sustrato y el porcentaje de cada tipo de 
sustrato (roca, arena y limo), junto con la cercanía al agua. Se encontraron diferencias entre la 
cantidad de madrigueras asociadas a los cambios en las otras variables. Se exploraron los efectos 
de la textura e inclinación del sustrato y la distancia de marea con un modelo lineal generalizado 
mixto, usando el paquete lme4 en lenguaje de programación R, para cuantificar la influencia de los 
efectos. El efecto de las variables explica más sobre la distribución de la varianza de la cantidad de 
madrigueras, que la aleatoriedad en el juego de datos. Observando tendencias de aumento y 
disminución de la variable respuesta ante las diferencias en textura, inclinación y distancia de la 
marea, así como entre los sitios. 

Palabras clave: Uca, Leptuca, agregaciones, estuarios, Península de Osa, Río Rincón, Golfo 
Dulce 

Los cangrejos de la familia Ocypodidae conforman un grupo de organismos 
intermareales encontrados tanto en zonas tropicales, como subtropicales y templadas, 
con un moderado grado de adaptaciones que les permiten el hábito semi-terrestre Los 
miembros pertenecientes a la subfamilia Gelasiminae Miers, 1886, se conocen como 
cangrejos violinistas, debido al alto grado de dimorfismo sexual, en el que los machos 
desarrollan un quelípedo agrandado (Crane 1975).  

Los que se agrupan como el género Leptuca Bott, 1973, se encuentran 
específicamente en las costas atlánticas y pacíficas del continente americano (Shih et al. 
2016, Crane 1975, Davie et al. 2015), donde generalmente habitan playas arenosas y 
limosas, bosques de manglar, pantanos y marismas (Lim & Diong 2003). Son abundantes 
en estos ambientes y construyen madrigueras de las que salen en marea baja a 
alimentarse, sin dejar de utilizarlas como refugio ante depredación (Jones 1984, 
Montague 1980). 

Aparte de protección, es evidente que son un espacio controlado de humedad y 
temperatura que podría mantener necesidades tanto fisiológicas como reproductivas 
frente a estrés ambiental (Crane 1975, Hyatt & Salmon 1977, Young & Ambrose 1978,  
Ringold 1979, Genoni 1991). Algunas especies construyen dos tipos morfológicos de 
madrigueras, caracterizadas por la profundidad, la cantidad de cámaras y los ángulos de 
inclinación con que son construidas, unas para reproducción y crianza y otras que no 
cumplen dichas funciones (Christy1982). 

Estas construcciones son usuales en los sedimentos de donde los cangrejos extraen 
alimento (Miller 1961, Christy & Salmon 1984, Macintosh 1988,Yamaguchi et al. 2005), y 
según Ringold (1978), los patrones de abundancia y distribución a nivel local de los 
cangrejos violinistas, pueden ser interpretados parsimoniosamente como una respuesta 
pasiva a las condiciones de dureza del sustrato que habitan, destacando la habilidad de 
las distintas especies para excavar y construir las madrigueras.  
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Para estos crustáceos tanto la construcción de madrigueras como la alimentación, 
están asociadas a la manera en la que procesan las partículas de sedimento con sus 
quelípedos y las llevan a sus apéndices bucales (Miller 1961, Ono 1965, Icely & Jones 
1978, Yamaguchi 2000), por lo que se considera que la cualidad que presentan estos 
organismos para manipular y clasificar los diferentes tamaños de partículas, puede 
modular la distribución ecológica a la se pueden extender (Miller 1961, Crane 1975, Aspey  
1978, Icely & Jones 1978, Dye & Lasiak 1987, Costa & Negreiros-Fransozo 2001, Takeda 
et al. 2004, Bezerra et al. 2006).  

Es por eso que se ha intentado cuantificar la distribución y abundancia de los 
cangrejos por la presencia de madrigueras en ambientes estuarinos (Bertness & Miller 
1984), aunque sin tomar en cuenta la inclinación propia del sustrato ni la textura del 
mismo. Entonces el objetivo de esta investigación es estimar si existe un efecto de la 
distancia a la línea de marea baja y la textura e inclinación del sustrato, sobre la cantidad 
de madrigueras de los cangrejos violinistas por área, presentes en la zona estuarina del 
Río Rincón. 

Materiales y métodos 

Sitio de estudio –El Río Rincón, junto con otros ríos de la península, se caracteriza por 
aportar grandes cantidades de aguas fluviales en la parte interna del Golfo Dulce, con 
bosques de manglar extensos asociados a su desembocadura, aportando diversos 
hábitats y tipos de sedimento que cubren el cauce del río hasta el mar. 

Especie de estudio – Se realizaron las observaciones en sustratos con madrigueras 
del cangrejo Leptuca limicola (Crane, 1941), que forma parte de un género de cangrejos 
violinistas caracterizado por tener un rostro amplio entre los pedúnculos oculares en 
comparación con otros Ocipódidos, distribuidos a lo largo de las costas tropicales 
americanas tanto en el pacífico como en el caribe (Crane 1975, Johnson 2003) 

Muestreo – Se muestrearon cinco sitios desde el puente del río hacia la boca del 
estero, en cada sitio se hicieron 6 transectos separados por 1 m entre sí, donde se 
colocaron tres cuadrículas por transecto, separadas por 1 m entre sí, desde la línea de 
marea baja, estableciendo el nivel bajo a los 0 m, medio a 1 m y el alto a los 2 m. En 
dichas cuadrículas de 50 cm x 50 cm se midió la inclinación con un clinómetro análogo, y 
en su interior en la subdivisión de 36 subcuadrículas a modo de tablero de ajedrez, se 
contabilizaron sólo 18 cuadrículas. En cada una de estas últimas se cuantificó el 
porcentaje de cobertura del tipo de sustrato, ya fuera este rocoso, arenoso o limoso, hasta 
un mínimo de 10% y se contabilizaron en cada una la cantidad de agujeros de 
madrigueras de L. limicola.  

Análisis estadístico –Para caracterizar la cantidad de madrigueras se hizo un ANOVA 
para probar diferencias entre sitios, la inclinación y en porcentajes de roca, arena y limo y 
una prueba de TukeyHSD para identificar esas diferencias.  

Además se realizó el análisis estadístico utilizando R (R Core Team 2017) y el 
paquete lme4 (Bates et al. 2012), para ejecutar un análisis lineal generalizado de efectos 
mixtos, incluyendo como la variable dependiente, un conteo de cantidad de madrigueras 
en función de porcentaje de arena y limo, inclinación y sitio como variables fijas, utilizando 
como pendiente aleatoria la cuadrícula anidada en el transecto. Tomando en cuenta que 
la variable respuesta es un conteo con gran cantidad de ceros. Se realizó una Chi 
cuadrado de bondad de ajuste de la variable respuesta a una distribución binomial 
negativa o geométrica, ajustada con un valor de θ=1 y se escogió esta distribución para 
ajustar el modelo.  
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Los valores de porcentaje de sustrato se centraron y escalaron para ajustar el modelo, 
se les aplicó una prueba de no correlación de spearman, no se encontraron evidencias 
gráficas de incumplimiento de homocedasticidad, ni de normalidad de los residuales y se 
probó el modelo contra un modelo nulo a través de una prueba de Chi cuadrado para 
probar la diferencia entre los efectos del modelo y el efecto de la aleatoriedad sobre la 
variable respuesta.  

Resultados 

En general se encontraron en promedio 2 ± 4 madrigueras por cada 10 x 10 cm. La 
distribución de frecuencias de la cantidad de madrigueras se ajusta a una distribución 
binomial negativa con θ=1 (χ2=496, g.l. = 480, p = 0.2973). Hay diferencias de cantidad de 
madrigueras entre los sitios (F=95.54, g.l:4/1618 , p<0.001). También hay diferencias 
según el nivel de marea en que se realizó la observación (F=13.46, g.l:1/1618  , p<0.001), 
mostrando menor abundancia de madrigueras en nivel bajo (p<0.01) que en nivel medio y 
alto, siendo el último nivel el que presenta mayor cantidad de madrigueras (p<0.05).  

La cantidad de madrigueras es diferente para cada inclinación (F=34.85, g.l.:4/1618  , 
p<0.001), con menor abundancia de madrigueras en sustratos menos inclinados de 0º- 5º 
comparado con observaciones mayor inclinación 10º-20º (p<0.05).La inclinación entre los 
sitios es diferente (F=96.16, g.l.:4/3  , p<0.001), el sitio uno es significativamente más 
inclinado que el resto (p<0.001), el sitio dos (p<0.05) y tres (p<0.001) tienen menor 
inclinación que el cinco.  

Hay diferencias en la cantidad de madrigueras entre los sustratos (F=36.38, g.l.:9/39 , 
p<0.001), con preferencias por los sustratos blandos (p<0.01)(Fig. 1). Los porcentajes de 
sustrato (Fig. 2), todos los sitios difieren en porcentaje de roca (F=1300, g.l.:4 , p<0.001) 
excepto el sitio dos del cinco (p>0.05), mostrando el sitio tres como el que presenta el 
mayor porcentaje de roca. Los sitios difieren en el porcentaje de arena (F=95.41, g.l.:4 , 
p<0.001), excepto el sitio tres del cinco (p>0.05), siendo el sitio dos, el que presenta 
mayor porcentaje de arena (p<0.01), en el caso del limo, todos los sitios presentan 
diferente porcentaje (F=967.6, g.l.:4 , p<0.001), siendo mayor el porcentaje de limo en el 
sitio cuatro (p<0.01). Los valores de porcentaje de tipo de suelo están correlacionados 
roca y arena ρ -0.13; p <0.001 , roca y limo ρ -0.86, p <0.001; limo y arena ρ -0.39, p 
<0.001), por lo que se tomó en cuenta para el modelo solo los porcentajes de arena y 
limo.  

La diferencia dada entre el modelo nulo y el modelo escogido (χ2=678.61, g.l.:9, 
p<0.001) refiere a que el modelo planteado explica mejor la variabilidad de la respuesta 
que la estocasticidad, es decir, la variabilidad de la cantidad de madrigueras se explica 
mejor por el modelo que por la aleatoriedad del juego de datos. Los coeficientes de las 
variables aleatorias del modelo escogido para representar los datos (AIC= 6011) se 
pueden observar en la Cuadro 1, estos explican la variación individual de cada 
observación sobre el valor de los coeficientes de los valores fijos que se pueden observar 
en la Cuadro 2, estos últimos explican la variación de la variable respuesta de la siguiente 
manera: el intercepto representa al modelo en el valor cero de las variables cuantitativas y 
el primer valor alfabético de cada una de las variables cualitativas, en la columna de los 
coeficientes estimados se muestra la magnitud de la pendiente de variación de la 
respuesta con respecto a la variación en cada efecto fijo, un aumento en este coeficiente, 
responde a aumentos en la cantidad de madrigueras. 

Por lo tanto a al aumentar la inclinación y el porcentaje de arena y limo, aumenta la 
cantidad de madrigueras (p<0.01), para las variables categóricas el modelo compara el 
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primer valor alfabético con las demás respuestas, que para el sitio sería el sitio cinco, 
entonces con respecto al sitio cinco en el sitio cuatro aumenta la cantidad de madrigueras 
(p<0.01), en el sitio tres se muestra una disminución en la cantidad de 
madrigueras(p<0.01) y finalmente aumenta pero en menor magnitud en el sitio dos 
(p<0.01) y el uno(p<0.05). 

El nivel tomado en cuenta en el intercepto es el nivel alto, con respecto a este, la 
disminución de la cantidad de madrigueras en el nivel medio, no es significativa, mientras 
que en el nivel bajo si (p<0.01). 

Discusión 

Tomando en cuenta la dimensión de la escala en la que habitan estos cangrejos, en 
un principio se planteó que la inclinación podría tener algún efecto sobre la cantidad de 
madrigueras que construyen, ya se ha abordado la inclinación desde otras perspectivas 
estableciendo relaciones entre su profundidad y su ángulo con respecto al suelo (Christy 
1982,  Lim & Diong 2003, Iribarne et al. 1997), dejando de lado la inclinación del suelo en 
sí.   

Efectivamente en el modelo que se presenta se interpreta que un aumento en la 
inclinación tiene un efecto positivo en la cantidad de madrigueras, dado que se ha 
comentado en otras investigaciones sobre el tema, que los ángulos de construcción de las 
madrigueras pueden ser una respuesta adaptativa que muestra diferencias entre los 
sexos de los adultos reproductivos e incluso entre tamaños del caparazón (Christy 1982), 
se denota que además las diferencias estructurales entre madrigueras temporales y las 
reproductivas, sugieren que otros aspectos de su arquitectura pueden estar asociados y 
variar de acuerdo a su función, dado que las madrigueras temporales son simplemente un 
hoyo, que sirve a modo de refugio ante depredadores y condiciones ambientales difíciles, 
mientras que las reproductivas son más complejas al presentar cámaras y diferentes 
ángulos de inclinación con respecto al sustrato (Christy 1982). En otros casos se 
menciona que puede estar ligado a otros factores como respuesta a la temperatura y 
protección contra la radiación lumínica (Christy 1982, Iribarne et al. 1997; Lim & Diong, 
2003). 

Christy en 1982 comentó que la relación entre la inclinación y el grado de cohesión 
entre las partículas del sustrato cuando los cangrejos violinistas lo usan a modo de tapón 
para la entrada de sus madrigueras, influye en que estas sean menos propensas ante 
otros cangrejos que intenten ocupar la madriguera de manera forzosa. Contando con la 
idea de que los sustratos más limosos podrían ser más cohesivos (Grabowski et al. 2011), 
se apoya con los resultados, que se van a presentar más madrigueras en este tipo de 
sustratos, que concuerda con la asociación que se ha establecido en otras publicaciones 
a sustratos blandos de donde los cangrejos extraen alimento especialmente de sustratos 
limosos y arenosos (Miller 1961, Christy & Salmon 1984, Macintosh 1988). 

Y además el aumento de la cantidad de madrigueras en sustratos arenosos y en el 
sitio dos donde hay mayores porcentajes de arena, coincide al graficar los conteos 
realizados, mostrando la distribución de frecuencias de las combinaciones de sustratos 
(Fig. 1a), que concuerda con lo previamente mencionado, que aunque haya una 
distribución de cuadrículas contabilizadas que se extiende a sitios más rocosos, las 
mayores densidades de madrigueras contabilizadas se concentran en los sustratos mas 
arenosos y limosos (Fig. 1b). Concordando también con que estos cangrejos utilizan 
sedimentos como la arena para construir estructuras a forma de montículo alrededor de 
sus madrigueras en estados reproductivos (Christy 1982, Yamaguchi et al. 2005). 
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Para ejemplificar la situación que sucede en el sitio tres, donde predomina el sustrato 
rocoso y se ve una disminución fuerte en la cantidad de madrigueras se puede 
argumentar por medio de observación personal que aunque se haya descrito el 
comportamiento de construcción de madrigueras, para conservar ciertas características 
necesarias para la sobrevivencia de estos cangrejos como humedad, temperatura y 
refugio (Crane 1975, Hyatt & Salmon 1977, Young & Ambrose 1978,  Ringold 1979, 
Genoni 1991), la presencia de estos cangrejos igual se notaba, lo que puede estar dado 
por los intersticios de las rocas y las rocas de mayor tamaño (> 60mm) que fungen a 
modo de refugio. 

En el sitio con porcentajes de sustrato más diferentes al tres, que sería el sitio cuatro, 
predominaban los sustratos blandos dominados por juveniles en densidades muy altas, lo 
que se relaciona con que en ese estadío la alimentación es el factor más importante, y los 
individuos ocupan menos espacio y son menos territoriales, como ya se ha observado en 
otras especies del mismo género (Yamaguchi & Tabata. 2004).  

Para el sitio uno con una mayor inclinación, y un efecto positivo del sitio sobre la 
cantidad de madrigueras, se enfatiza la idea de Christy en 1982 de que el tamaño de la 
madriguera está asociado con el tamaño del caparazón y en el sitio uno se encontraban 
los cangrejos que no estaban reproductivos todavía, según observaciones realizadas por 
la investigadora, mientras que los machos de caparazón más grande y más territoriales se 
observaron en el sitio cinco, que correspondiendo con los resultados del modelo en el sitio 
cinco se reduciría la densidad de madrigueras por área. 

Según las observaciones realizadas en esta investigación, los sustratos blandos 
observados, eran dominados por juveniles como es el caso del sitio cuatro, que en ese 
estadio la alimentación es el factor más importante, ocupan menos espacio y son menos 
territoriales, como se ha observado en otras especies del mismo género (Yamaguchi & 
Tabata. 2004)  

El modelo también toma en cuenta la distancia con respecto al agua, y se ha 
publicado antes para otras especies del género, que la mayoría de madrigueras se 
pueden encontrar en las zonas supramareales con menor exposición al agua, en el caso 
de los individuos reproductivos por que las hembras pueden perder huevos cuando 
ovipositan en zonas con más agua o arena saturada (Christy 1979, 1980) y en general las 
madrigueras son más cortas en ambientes más anóxicos (Christy 1982,  Lim & Diong 
2003), lo que responde en el modelo como una disminución de la variable respuesta con 
el nivel alto con respecto al nivel bajo, considerando que si la madriguera se encuentra 
más lejos de la línea de marea, el período en el que el animal está en activo y puede 
retornar a su madriguera es más largo (Christy 1982). 

Cabe recalcar que aunque se ha estimado la abundancia de individuos (Bertness & 
Miller 1984) por medio de la presencia de las madrigueras, debido a observaciones 
personales, la construcción de madrigueras puede responder más a un uso de refugios, 
que a la abundancia de los cangrejos mismos, y que los cangrejos pueden obtener 
también de las rocas, en ausencia de sustratos blandos que ellos pueden manipular. Se 
considera que queda espacio de profundización en los factores que pueden afectar la 
cantidad de madrigueras que se construyen, asociados a gradientes de salinidad y 
estados reproductivos  ya que la cercanía con el mar puede tener efectos dado que en los 
sitios más cercanos al mar estaban los cangrejos reproductivos aunque no se tiene la 
información necesaria para concluir al respecto en esta investigación. 
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Figura 1: gráficos ternarios de porcentaje de sustrato acompañados de 
densidad de : a) frecuencia de 
madrigueras encontradas. 

Figura 2. Porcentajes de sustrato en promedio para cada sitio
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Efecto del ángulo de inclinación en las características de la tela de araña en 
dos especies de Leucauge White 1841 (Tetragnathidae) 

Alejandra Vargas-Gamboa 

Escuela de Biología, Universidad de Costa Rica; ajvargamb@gmail.com 

Las telas orbiculares presenta ciertas características que el dan ventaja a las arañas para 
poder sobrevivir y adaptarse al ambiente. Esa plasticidad de adaptar la estructura de la tela 
orbicular, hace que existan muchas diferencias en la morfología de tela entre especies y entre 
individuos de la misma especie. Una de esas variaciones es la inclinación de la tela respecto al eje 
horizontal del suelo, es decir, existen telas horizontales, verticales o intermedias. Se midió el 
ángulo de inclinación de la tela de L. argyra y L. sp2, en una plantación de palma y características 
de la tela orbicular como el área de captura, la cantidad de radios, la cantidad de vueltas de espiral 
y la asimetría. Se encontró que un mayor grado de inclinación en las telas de L. sp2 está 
relacionado con área de captura menores, además se encontró que entre más vertical sea la tela 
mayor es la asimetría de la misma, es decir, la parte superior al meollo es de menor tamaño 
respecto a la parte inferior. Este patrón de asimetría se ha visto en otras especies, y se cree que 
está relacionado a un efecto de la gravedad sumado a otros factores del entorno. 

Palabras clave: plasticidad fenotípica, tela orbicular, Leucauge argyra, asimetría. 

Una tela de tipo orbicular presenta una espiral que permite detener el movimiento de 
la presa y a su vez retenerla, hasta que la araña la inmovilice, ya sea por medio de su 
veneno o cubriendo a la presa con seda (Eberhard 1990). La estructura de este tipo de 
tela puede dividirse en ciertas partes como: el área de captura que está delimitada por los 
radios y el espiral pegajoso, el área libre donde no hay espiral pegajoso y un meollo 
donde hay hilos circulares pero sin goma, además de los puntos de anclaje de la tela al 
sustrato (Hesselberg 2010). Cada una de estas secciones de la tela tiene función 
(Zschokke 1999), por ejemplo solo el espiral del área de captura tiene goma, lo que hace 
que esta zona se encargue de retener a las presas (Eberhard 1986). 

Gran cantidad de especies construyen este tipo de tela (Heiling & Herberstein 2000), 
ya que representan una gran ventaja adaptativa (Agnarsson et al. 2013) debido a que su 
diseño resulta muy eficiente en la mayoría de los ambientes en donde es expresado 
(Eberhard & Barrantes 2015). En la mayoría de las arañas en las que se ha observado el 
proceso de construcción de la tela, se mantiene cierto orden en los pasos, desde la 
colocación de los puntos de anclaje y los radios hasta el espiral pegajoso (Eberhard & 
Barrantes 2015). Sin embargo, el éxito de este tipo de tela radica en la gran plasticidad 
que tiene el diseño ante las diferentes condiciones que se presenten durante su 
elaboración (Eberhard & Hesselberg 2012). Esas condiciones varían desde el espacio que 
tenga a disponibilidad la araña para construir o la vegetación del lugar, hasta 
características propias del individuo como la cantidad de seda que tenga en el momento 
de iniciar la construcción así como el tamaño de la araña en sí (Barrantes & Eberhard 
2012). 

Entre las características que se han medido en diferentes telas orbiculares, unas de 
las que más varían son el área de captura (Barrantes & Eberhard 2012) y la proporción de 
radios y vueltas de espiral (Eberhard 1986). Por ejemplo, en algunas arañas de los 
géneros Cyclosa o Micrathena hay una mayor cantidad de radios que de vueltas de 
espiral, mientras que en otras de los géneros Mangora y Dolichognatha la relación es 
inversa (Eberhard 1986). En otros casos, cuando la araña modifica uno de los parámetros 
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en la construcción de la tela hace que otro varíe, por ejemplo, al aumentar la densidad de 
vueltas en espiral se generan telas con área de captura menores a las esperadas 
(Blackledge & Eliason 2007). Otra modificación que se han documentado, es la posición 
en la que la araña hace la tela, ya que algunas especies la hacen totalmente horizontal, 
otras de forma vertical e incluso hay especies que pueden tejerla en un rango amplio de 
inclinación (Herberstein & Heiling 1999, Blamires 2010). Además, se ha reportado que 
muchas de las telas que están totalmente verticales presenta asimetría, donde la parte 
superior al meollo es mucho más corto en comparación con la sección inferior 
(Herberstein & Heiling 1999). Sin embargo, son pocos los estudios que han descrito como 
esa variación en la inclinación de la tela afecta las otras características de la tela 
(Eberhard 1989). 

El objetivo de este trabajo es determinar si existe un efecto del ángulo de inclinación 
de la tela en otras características morfológicas de la tela de dos especies de arañas del 
género Leucauge. Se espera que entre mayor sea la inclinación de la tela (más vertical) 
menor será el área de captura (Nentwig 1983). Mientras que en las telas más verticales se 
espera que haya mayor cantidad de radios y mayor distancia entre los mismos en la 
porción superior de la tela (Herberstein & Heiling 1999) 

Materiales y métodos 

Sitio de estudio.― El muestreo se realizó en una plantación de palma africana (Elaeis 
guineensis) en Rincón de Osa, Puntarenas (8° 41’ N, 83°29’W, 45 m.s.n.m), entre el 26 de 
enero y el 6 de febrero del 2017. Esta región se encuentra en la zona de vida considerada 
como Bosque muy húmedo Tropical (Holdridge 1987), cuenta con un promedio de 4247 
mm y 26 ºC de precipitación anual y temperatura, respectivamente (Hernández 2005). 
Este tipo de plantación se caracteriza por palmas de entre 10 y 15 metros de altura, 
distanciadas entre sí por aproximadamente 10 metros. Bajo la sombra de las palmas 
crecen otras plantas como Carludovica sp., Selaginella sp., helechos pequeños y pastos. 
Esta vegetación, junto con las hojas viejas de las palmas que son cortadas y apiladas, son 
el principal recurso para que las arañas establezcan el anclaje de las telas.  

Especie de estudio.― Leucauge es un género de la familia Tetragnathidae, con el 
abdomen ovalado y con presencia de tricobotrias en el cuarto fémur (Ubick 2005). Las 
especies de este género construyen telas orbiculares, que pueden estar construidas de 
forma horizontal o de forma vertical (Barrantes & Eberhard 2012). Leucauge argyra se 
distribuye en zonas bajas y se ha observado asociada a zonas abiertos (Barrantes & 
Eberhard 2012) (Fig.1A). Las hembras se pueden reconocer por la presencia de un 
epígeno prominente y de forma cónica (Barrantes et al. 2013). La otra especie no 
identificada es de menor tamaño, en comparación con L. argyra, y presenta un color rojizo 
tanto en las patas como en el cefalotórax (Fig. 1B).  

Diseño experimental.― Se escogieron aleatoriamente telas de ambas especies que se 
encontraban entre los 50 cm y los 150 cm de altura. Cuando se encontró una tela, se 
revisó para determinar si estaba dañada o no y se utilizó sólo si estaba completa. Antes 
de manipular la tela, se buscó la posición de la araña en la misma y se consideró ese lado 
como el posterior. Para diferenciar la parte inferior y superior de la tela se usó la dirección 
hacia donde apuntaba el cefalotórax y se consideró esta como la parte inferior. 
Posteriormente, se midió el ángulo de la tela colocando un clinómetro marca Brunton con 
la misma inclinación de la superficie anterior de la tela. Para destacar la tela se les 
espolvoreó polvo de talco y luego se fotografiaron con una cámara Nikon D5100, 
colocando una regla junto a la tela como escala. La cámara siempre se colocó frente al 
lado anterior de la tela de manera perpendicular a la tela. Para tener certeza de usar la 
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primera tela que construían durante el día, las fotografías se tomaron entre las 7:00 am y 
las 10:00 am. La araña que estaba en la tela se capturó y se conservó en alcohol etílico al 
80 %. Bajo el estereoscopio se observaron todas las arañas, y se descartaron las que no 
eran hembras en estado adulto. Además, se fotografiaron encima de una placa petri con 
papel milimétrico para determinar el largo del cefalotórax, el cual se midió desde el 
pedicelo hasta el centro de la línea de los ojos posteriores (Fig. 2A). 

En las fotografías de las telas se midieron las siguientes variables: cantidad de vueltas 
de espiral en la parte superior, inferior, a la izquierda y a la derecha. También se contó el 
número de radios totales, en la parte superior y en la parte inferior de la tela. Además, se 
determinó la asimetría de la tela, midiendo desde el centro del meollo hasta la primera 
vuelta de espiral en cada una de las cuatro direcciones (izquierda, derecha, superior e 
inferior) (Fig. 2B). Se determinó el área de captura, el área libre, el área del meollo y el 
área total (suma de las tres anteriores), como se muestra en la Fig. 2C. Por último se 
midió el ángulo de tres radios con respecto al adyacente tanto en la parte superior como 
en la inferior (Fig. 2B). Para diferenciar entre la parte superior e inferior, se trazó una línea 
guía en la fotografía que atravesara el meollo de un lado al otro, lo mismo se hizo para la 
lateralidad, se consideró que la izquierda de cada foto correspondía al lado izquierdo de la 
tela. 

Análisis estadístico.― Se utilizaron modelos de mínimos cuadros generalizados (GLS, 
por sus siglas en inglés), para determinar el efecto del ángulo de inclinación (junto con el 
área total y el largo del cefalotórax) sobre el área de captura, el área libre y el área del 
meollo, así como para el número total de radios y el promedio de las vueltas de espiral de 
las cuatro direcciones. Por otra parte para las variables asimetría de la tela, cantidad de 
vueltas de espiral según la dirección (inferior, superior, izquierda y derecha), cantidad de 
radios según la dirección (inferior y superior) y promedio de los ángulos entre radios 
según la dirección (inferior y superior) se utilizaron en los modelos de efectos mixtos 
lineales (LME, por sus siglas en inglés) aleatorizado según el individuo. Los análisis se 
hicieron para cada especie y para ambas en un sólo análisis.  

Para definir cuál de los modelos de cada una de las variables respuesta era el mejor, 
se compararon los valores AIC (Akaike Information Criterion) de todos los modelos 
realizados (con interacción y sin interacción entre el área total y el largo del cefalotórax y 
entre estas variables y la especie), se eligió el modelo con el menor valor de AIC 
(Wagenmakers & Farrell 2004). Los modelos se ajustaron usando el método de máxima 
verosimilitud restringida (REML, por sus siglas en inglés). Las variables numéricas, con 
excepción de los ángulos, se transformaron a logaritmo base 10 para eliminar el efecto de 
las diferencias de escala entre las variables. Todos los análisis se realizaron en el 
programa R (R Development Core Team 2014) usando la librería nlme (Pinheiro et al. 
2017). Además se graficó la relación entre los residuos de los modelos y el ángulo de 
inclinación de la tela para las dos especies.  

Resultados 

 Se midieron 23 individuos de L. argyra y 50 individuos L. sp2. Se observó que las 
telas de L. argyra estaban inclinadas entre 5° y 50°, mientras que las de L. sp2 pueden 
alcanzar inclinaciones superiores de 60° e incluso 85° (Fig. 3). 

Respecto a las variable morfológicas de la tela, se observó una relación positiva entre 
el área de captura y el área total en ambas especies, pero sólo se observó un efecto del 
ángulo de inclinación sobre el área de captura de la tela en L. sp2 (Cuadro 1 A). En el 
caso del área del meollo y el área libre, se obtuvo una relación positiva con el área total 
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en L. sp2 (Cuadro 1), pero sólo un efecto del ángulo de inclinación de la tela sobre el área 
libre de las telas de L. sp2 (Cuadro 1). En cuanto a la cantidad total de radios y de vueltas 
de espiral de la tela, sólo se obtuvo un efecto debido al área total de la tela en L. sp2 y no 
al ángulo de inclinación (Cuadro 1). 

Se observó una relación negativa entre la asimetría y la dirección superior en ambas 
especies, pero positiva en la porción inferior en L. sp2 y hacía la derecha de la tela en las 
dos especies (Cuadro 2), es decir, que las telas en la parte superior son menos largas que 
en la parte inferior. El mismo patrón se observó en la cantidad de vueltas de espiral según 
la dirección en la tela, es decir, hay más vueltas de espiral hacia la derecha y menos 
vueltas de espiral en la parte superior de las telas de ambas especies (Cuadro 2). En 
cuando al promedio de los ángulos entre radios, son mayores en la parte inferior de las 
telas de ambas especies (Cuadro 2). Además, en las telas de ambas especies hay mayor 
cantidad de radios en la parte inferior (Cuadro 2). No se observó ningún efecto del ángulo 
de inclinación sobre estas cuatro variables respuesta.  

Discusión 

Según lo observado, las telas que construye L. argyra presentan, en 
promedio,inclinaciones de 25º, aunque algunas telas se encontraron con ángulos de 
inclinación de hasta 60º, esto parece ser menos común. Esto coincide con lo reportado 
anteriormente (Levi 1980, Eberhard 2001, Triana-Cambronero et al. 2011) donde se 
menciona que las telas de esta especie se encuentran con cierta horizontalidad. En 
cambio, L. sp2 presenta mayor plasticidad de construir su tela con respecta a la 
inclinación, ya que se encontraron telas desde los 5º hasta los 85º (Fig. 3). 

Entre mayor inclinación de la tela de L. sp2 se encontró un menor área de captura 
(Cuadro 1). Esto puede deberse a que las telas que son más verticales requieren más 
ajustes, por lo que el coste energético podría ser mayor (Herberstein & Heiling 1999). Esto 
se ha observado en algunas especies, donde la tela es muy vertical, por lo que el tamaño 
y peso de la araña sumado al efecto de la gravedad hacen que durante la construcción, la 
araña tenga mayor dificultad para desplazarse dentro de la misma. El mismo problema se 
presenta cuando cae una presa, por lo que tener una gran área de captura en una tela 
muy vertical podría resultar desventajoso para la araña, por lo que una estrategia para 
solventar esto sería reducir un poco el área de captura, de forma tal que la araña pueda 
llevar a los puntos más lejanos del meollo con mayor rapidez (Nentwig 1983). 

No se observó cambios en el área del meollo en ambas especies, y esto puede 
deberse a que esta región de la tela podría estar asociada al tamaño de la araña, ya que 
las arañas tienen un mayor éxito al utilizar y maximizar el refugio, que en el caso de las 
arañas con telas orbiculares sería el centro de la misma (Orians y Pearson en Zschokke & 
Nakata 2010). Además, en otros estudios se ha visto que el tamaño del área libre y el 
área del meollo mantienen cierta proporción con el área de captura (Hesselberg 2010), 
por lo que estas regiones de la tela podrían estar variando en función de los cambios del 
área de captura y no por efecto de la inclinación de la tela. 

Las diferencias encontradas en la asimetría de la tela en estas especies, coincide con 
lo reportado antes para otras arañas. Según Herberstein y Heiling (1999), las telas que 
son más verticales, son más asimétricas con la parte superior al meollo de menor tamaño, 
y por tanto con menos seda con respecto a la parte inferior. En el caso de L. sp2, se 
encontró el mismo patrón en la cantidad de vueltas de espiral en las dos secciones de la 
tela (superior e inferior), similar a lo reportado para otras especies que reducen el número 
de vueltas de espiral en la región superior al meollo, pero aumentan la distancia entre las 
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vueltas sin que se altere el área de captura (Herberstein & Heiling 1999). Estos ajustes de 
asimetría pueden deberse a varios factores, uno de ellos es el efecto que tiene la 
gravedad sobre la construcción de la tela ya que en experimentos en espacios sin 
gravedad han tenido como resultado un menor grado de asimetría en las telas (Vollrath en 
Herberstein & Heiling 1999). 

Estudios con Argiope muestran que en especies relacionadas filogenéticamente y que 
viven en el mismo sitio tienen una estratificación vertical en el ambiente, es decir, las telas 
de unas especie son ubicadas en la maleza más alta y las de la otra más cercanas del 
suelo, esta separación podría disminuir la competencia entre ambas especies (Enders 
1974). En el caso de L. argyra y L. sp2, los individuos analizados se encuentran en el 
mismo espacio, entre los 50 cm y los 150 cm de altura, sin embargo se observó que L. 
argyra construye las telas de forma más horizontal que L. sp2, lo que podría disminuir la 
competencia al capturar presas con diferente tipo de vuelo (Observación personal). 

De acuerdo con lo descrito anteriormente sí existen algunos cambios en la estructura, 
como en el área de captura y el área libre de la tela orbicular de L. sp2, que tenían 
diferentes inclinaciones de la tela. Sin embargo, la información de este estudio no es 
suficiente para determinar si esas variaciones se deben exclusivamente a los cambios en 
la inclinación de la tela. Se recomienda, para futuras investigaciones abarcar otras 
variables que pueden incidir en los cambios morfológicos de la tela como condiciones del 
ambiente y disponibilidad de presas y sustratos. 
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Cuadros y figuras 

 

Figura 1. Especies de estudio. A) Leucauge argyra. B) Leucauge sp2. 

 

 

Figura 2. Un individuo de Leucauge sp2 (A) visto bajo el estereoscopio y una tela 
orbicular (B y C) y en las que se muestran las variables medidas: A) Cph: largo del 
cefalotórax. B) Asi: asimetría, a1: ángulo 1, a2: ángulo 2, a3: ángulo 3. C) AM: área del 
meollo, AL: área libre, AC: área de captura.  



 

365 
 

 

Figura 3. Distribución de los ángulos de inclinación (°) de la tela de Leucauge argyra y 
Leucauge sp2.
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Cuadro 1. Ángulo de inclinación (°) de la tela sobre cinco variables respuesta: área de captura, área libre, área del meollo, total de 
radios y total de vueltas de espiral para Leucauge argyra, Leucauge sp2 y ambas especies. Coef.: coeficiente, E.E.: Error estándar, 
T: Valor prueba T, P: Probabilidad.  
 

 

L. argyra L. sp2 Ambas especies 

 

Coef. E.E. T P Coef. E.E. T P Coef. E.E. T P 

V. Respuesta: Área de captura (A)      

Intercepto -0.09 0.01 -6.94 0.000* -0.02 0.01 -3.32 0.002* -0.02 0.01 -1.88 0.064 

Área total 1.06 0.01 1.11 0.000* 1.01 0.00 185.79 0.000* 1.00 0.01 134.20 0.000* 

Cefalotórax -0.01 0.01 -0.67 0.511 -0.02 0.01 -3.27 0.002* -0.17 0.04 -4.33 0.000* 

Ángulo 0.00 0.00 0.03 0.978 -0.00 0.00 -2.96 0.005* -0.00 0.00 -2.30 0.024* 

Área total*Cefalotórax 0.13 0.03 3.97 0.000* 

L. sp2 0.01 0.00 3.52 0.001* 

V. Respuesta: Área del meollo (B)  

Intercepto 3.53 2.61 1.35 0.193 -0.89 0.22 -4.07 0.000* -0.76 0.22 -3.48 0.001* 

Área total -2.38 1.90 -1.25 0.226 0.65 0.18 3.61 0.001* 0.68 0.18 3.89 0.000* 

Cefalotórax -11.27 7.91 -1.43 0.171 3.26 1.49 2.19 0.033* 2.64 0.94 2.82 0.006* 

Ángulo 0.00 0.00 0.66 0.517 0.00 0.00 0.22 0.829 0.00 0.00 0.61 0.547 

Área total*Cefalotórax 8.00 5.75 1.39 0.181 -2.31 1.23 -1.87 0.068 -1.89 0.74 -2.55 0.013* 

L. sp2 -0.16 0.04 -4.49 0.000* 

V. Respuesta: Área libre (C)  

Intercepto 1.22 1.11 1.10 0.286 -0.70 0.21 -3.37 0.002* -0.6 0.15 -4.14 0.000* 

Área total -0.39 0.81 -0.49 0.633 0.95 0.17 5.54 0.000* 0.96 0.12 7.77 0.000* 

Cefalotórax -2.47 3.36 -0.73 0.473 1.60 1.41 1.14 0.262 2.49 0.66 3.7 0.000* 

Ángulo 0.00 0.00 -0.32 0.753 0.0 0.00 3.02 0.004* 0.00 0.00 2.70 0.009* 

Área total*Cefalotórax 1.90 2.44 0.78 0.447 -1.06 1.17 -0.90 0.371 -1.76 0.52 -3.37 0.001* 

L. sp2 -0.06 0.03 -2.48 0.016* 

V. Respuesta: Total de radios (D)  

Intercepto -0.22 0.74 -0.30 0.767 0.44 0.07 6.26 0.000* 0.51 0.05 10.70 0.000* 

Área total 0.69 0.54 1.27 0.219 0.23 0.06 3.98 0.000* 0.18 0.04 5.17 0.000* 

Cefalotórax 1.99 2.25 0.88 0.390 0.64 0.48 1.33 0.191 -0.05 0.04 -1.27 0.209 

Ángulo -0.00 0.00 -0.49 0.630 0.00 0.00 0.39 0.700 0.00 0.00 0.12 0.901 

Área total*Cefalotórax -1.39 1.64 -0.85 0.405 -0.61 0.40 -1.54 0.131     
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L. argyra L. sp2 Ambas especies 

 

Coef. E.E. T P Coef. E.E. T P Coef. E.E. T P 

L. sp2 -0.01 0.01 -1.07 0.288 

V. Respuesta: Vueltas de espiral (E)  

Intercepto -0.87 1.00 -0.87 0.395 0.59 0.08 7.75 0.000* 0.55 0.07 7.70 0.000* 

Área total 1.25 0.73 1.71 0.104 0.19 0.06 3.09 0.003* 0.22 0.05 4.18 0.000* 

Cefalotórax 3.91 3.02 1.30 0.212 -0.13 0.07 -1.92 0.060 -0.11 0.06 -1.89 0.064 

Ángulo 0.00 0.00 0.33 0.745 0.00 0.00 0.21 0.837 0.00 0.00 0.36 0.721 

Área total*Cefalotórax -2.89 2.19 -1.32 0.205     

L. sp2         -0.01 0.02 -0.35 0.730 
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Cuadro 2. Modelos de efectos mixtos lineales del efecto del ángulo de inclinación (°) de la tela sobre cuatro variables respuesta: 
asimetría, cantidad de vueltas de espiral según la dirección, promedio del ángulo entre radios según la dirección y cantidad de radios 
según la dirección para Leucauge argyra, Leucauge sp2 y ambas especies. Coef.: coeficiente, E.E.: Error estándar, DF: Grados de 
libertad, T: Valor prueba T, P: Probabilidad. 

 L. argyra L. sp2 Ambas especies 

V. Respuesta: Asimetría (A) Coef. E.E. D.F. T P Coef. E.E. D.F. T P Coef. E.E. D.F. T P 

Intercepto 1.14 0.04 63 30.18 0.000* 1 0.03 147 36.28 0.000* 1.06 0.05 213 22.94 0.000* 

Inferior 0 0.02 63 -0.1 0.922 0.04 0.01 147 4.24 0.000* 0.03 0.01 213 3.39 0.001* 

Izquierda -0.02 0.02 63 -1.07 0.287 0 0.01 147 0.03 0.98 -0.01 0.01 213 -0.59 0.559 

Superior -0.09 0.02 63 -5.95 0.000* -0.04 0.01 147 -5.03 0.000* -0.06 0.01 213 -7.13 0.000* 

Ángulo 0 0 24 0.16 0.873 0 0 48 -0.93 0.357 0 0.01 -2 -0.91 NaN 

L. sp2           -0.1 0.03 -2 -2.85 NaN 

Cefalotórax            0.29 0.13 -2 2.33 NaN 

V. Respuesta: Vueltas de espiral 

según dirección (B)                

Intercepto 1.65 0.04 63 44.47 0.000* 1.63 0.03 147 62.06 0.000* 1.66 0.02 213 87.5 0.000* 

Inferior 0 0.01 63 -0.19 0.848 0 0.01 147 0.34 0.738 0 0.01 213 0.28 0.783 

Izquierda -0.01 0.01 63 -0.91 0.369 0 0.01 147 0.07 0.945 0 0.01 213 -0.4 0.692 

Superior -0.04 0.01 63 -3.6 0.001* -0.02 0.01 147 -2.85 0.005* -0.03 0.01 213 -4.29 0.000* 

Ángulo 0 0 24 0.38 0.71 0 0.01 48 -0.31 0.761 0 0 -1 -0.16 NaN 

L. sp2           -0.04 0.02 -1 -2.07 NaN 

V. Respuesta: Ángulo entre radios 

según dirección (C)                

Intercepto 17.01 2.27 22 7.51 0.000* 11.57 0.67 49 17.35 0.000* 11.93 1.09 72 10.99 0.000* 

Cefalotórax -12.59 6.22 20 -2.02 0.057 7.28 2.89 47 2.52 0.015* 1.01 2.93 69 0.34 0.733 

Superior 0.27 0.47 22 0.58 0.568 1.79 0.4 49 4.45 0.000* 1.31 0.32 72 4.05 0.000* 

Ángulo 0.01 0.04 20 0.13 0.902 0.01 0.01 47 0.47 0.644 0.01 0.01 69 0.43 0.666 

L. sp2           0.68 0.79 69 0.87 0.388 

V. Respuesta: Total de radios según 

dirección (D)                

Intercepto 1.19 0.03 22 42.6 0.000* 1.14 0.02 49 69.23 0.000* 1.19 0.01 72 87.87 0.000* 

Superior -0.01 0.01 22 -0.5 0.623 -0.03 0.01 49 -3.82 0.000* -0.02 0.01 72 -3.3 0.002* 

Ángulo 0 0 21 -0.51 0.619 0 0 48 -0.19 0.854 0 0 70 -0.41 0.682 

L. sp2           -0.05 0.02 70 -3.31 0.002* 
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La invasión por parte de especies introducidas es una de los principales problemas que 
enfrentan sistemas naturales alrededor del mundo. En el caso de las plantas, el éxito fuera del 
rango de distribución natural ha sido explicado, principalmente, con la hipótesis de liberación de 
enemigos. Este trabajo tiene como objetivo comparar el porcentaje de herbivoría foliar y la 
composición de las comunidades de insectos fitófagos de dos plantas nativas y una introducida de 
bejucos en la familia Fabaceae. Además evaluar la hipótesis de la liberación de enemigos en 
plantas filogenéticamente emparentadas. Se trabajó en Rincón de Osa con las especies nativas 
Centrosema plumieri y Vigna speciosa y con la especie invasora Pueraria phaseoloides. En 
relación a la herbivoría el mayor porcentaje se cuantificó en C. plumieri, seguida por P. 
phaseoloides y por último V. speciosa. En términos de diversidad el bejuco introducido fue el más 
diverso, seguido por los dos bejucos nativos que presentaron una diversidad similar. La 
composición de especies de insectos difirió entre sí. Factores como fenología, edad de la planta 
podrían explicar el patrón observado, además hay que considerar que hay un efecto de insectos 
chupadores no cuantificable en el muestreo. Los resultados indican que además de el origen de las 
plantas, o sea si son introducidas o nativas, es necesario considerar otro factores a la hora de 
explicar la composición de especies, por ejemplo el efecto de insectos generalistas y la interacción 
con otras plantas de la comunidad. En conclusión las interacciones entre plantas y sus herbívoros 
es una relación más compleja que lo abarcado por hipótesis de liberación de enemigos y es 
necesario el estudio de diferentes variables que pueden ser específicas para especies e incluso 
individuos. 

Palabras clave: Centrosema plumieri, Pueraria phaseoloides, Vigna speciosa, Cicadellidae, 
Hipótesis de liberación de enemigos 

La invasión por parte de especies introducidas, de manera accidental o premeditada, 
es una de los principales problemas que enfrentan sistemas naturales alrededor del 
mundo (Vitousek et al. 1997, Loew et al. 2000, Mack et al. 2000). Se considera como 
invasora a cualquier especie que logra establecerse, luego de ser introducida, en un 
hábitat donde no ocurre de forma natural (Sakai et al. 2001). Las especies invasoras no 
solo afectan el ecosistema, sino que causan perjuicios a nivel económico o a de salud, 
entre otros (Vitousek et al. 1997, Mack et al. 2000). 

En el caso de las plantas, el éxito fuera del rango de distribución natural ha sido 
explicado, principalmente, con la hipótesis de liberación de enemigos (ERH, por sus siglas 
en ingles) (Mitchell & Power 2003). Esta hipótesis establece que las plantas introducidas 
experimentan una disminución de herbívoros y otros enemigos naturales en los nuevos 
ambientes, lo que provoca un aumento en su distribución y abundancia (Keane & Crawley 
2002). Sin embargo, para considerar el efecto de la carencia de herbívoros en el éxito de 
las plantas invasoras es necesario tomar en cuenta dos factores: la diferencia en el 
impacto de los insectos generalistas contra especialistas (Maron & Vilà 2001, Morrison & 
Hay 2011) y el aislamiento filogenético de la planta, es decir si existen parientes cercanos 
en la región (Connor et al. 1980, Hokkanen & Pimental 1989, Agrawal & Cotanen 2003). 

Para entender el papel de la herbivoría en la regulación de plantas nativas e 
introducidas es esencial el estudio en un mismo ambiente, ya que se reduce el efecto de 
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variables, tanto bióticas como abióticas, no tomadas en consideración (Agrawal & 
Cotanen 2003). Además conocer la abundancia y la identidad de los herbívoros puede 
facilitar un mejor entendimiento de la interacción con las plantas, ya que una mayor 
abundancia de herbívoros no implica un mayor porcentaje de daño en las plantas (Maron 
& Vilà 2001). 

El kudzú tropical, Pueraria phaseoloides (Roxb.) Benth, es una planta rastrera o 
trepadora introducida en los trópicos y considerada una de las hierbas invasoras más 
agresivas en la región (Huezé et al. 2016). En los trópicos, el kudzú generalmente convive 
con otras especies nativas de la misma familia con morfología similar. Por ejemplo, en la 
región de Rincón de Osa, el kudzú comparte el hábitat con dos plantas pertenecientes a la 
misma tribu Phaseoleae y con semejanza en sus hábitat, hábito y forma, los bejucos 
Centrosema plumieri (Turpin ex Pers.) Benth y Vigna speciosa (Kunth) Verdc., ambas 
especies nativas. 

Este trabajo tiene como objetivo comparar el porcentaje de herbivoría foliar y la 
composición de las comunidades de insectos fitófagos de dos plantas nativas y una 
introducida de la familia Fabaceae. Además evaluar la hipótesis de la liberación de 
enemigos en plantas filogenéticamente emparentadas. Se espera que las plantas nativas 
tengan un mayor porcentaje de herbivoría en relación a la introducida. En relación a las 
comunidades de insectos se espera una similitud mayor entre las especies nativas, y que 
estas a su vez presenten una mayor diversidad en comparación con la planta introducida. 

Materiales y Métodos 

Sitio de estudio - El muestreo se realizó del 29 de Enero al 3 de Febrero del 2017 en 
la comunidad de El Campo de Aguabuena, Osa, provincia de Puntarenas, Costa Rica 
(8º42’1.60”N, 83º30’50.40”W; 70 msnm). La zona cuenta con una precipitación media 
anual que varía entre 3000 y 4000 mm y la temperatura promedio anual entre de 24 y 27 
ºC (Vílchez & Rocha 2004); el sitio corresponde a un bosque muy húmedo Tropical según 
la clasificación de zonas de vida de Holdridge (1987). 

Especies de estudio – Centrosema plumieri (Turpin ex Pers.) Benth. es un bejuco 
trepador con hojas alternas, trifololiadas y poco pubescentes desde ovadas a romboides, 
presenta flores solitarias en pedúnculos axilares. La mayor parte de la flor es blanca 
presentado coloración entre rojo y violeta en el centro del estandarte y el ápice de las alas 
(Acevedo-Rodríguez 2005). En Costa Rica se distribuye en el bosque seco, húmedo y 
muy húmedo entre 0 y 1100 msnm (Zamora 2010). Se distribuye en el neotrópico y ha 
sido introducida en Asia y África tropical (Acevedo-Rodríguez 2005). 

Vigna speciosa (Kunth) Verdc. es un bejuco rastrero o trepador con hojas alternas 
trifololiadas que van desde ovadas a agudas, presenta inflorescencias con flores azules o 
violeta con amarillo en el centro, la quilla es abruptamente inflexa con una torsión 
completa. Se distribuye desde Suramérica hasta el norte de México, en Costa Rica se 
distribuye entre los 0 y 1500 m en bosques secos, húmedos y muy húmedos (Zamora 
2010). 

Pueraria phaseoloides (Roxb.) Benth. es un bejuco rastrero o trepador con hojas 
alternas, trifololiadas y pubescentes que van desde obovadas a romboides, presenta 
inflorescencias axilares con flores blancas o lilas (Acevedo-Rodríguez 2005). Esta especie 
es originaria del este y el sudeste de Asia y actualmente se encuentra introducida en el 
trópico; en Costa Rica fue introducida para controlar malezas en plantaciones de palma y 
para forraje, convirtiéndose posteriormente en una maleza por si misma (Zamora 2010). 
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Toma de datos – Para el muestreo se seleccionó para cada planta un área donde la 
misma fuera abundante, un parche, y se obtuvo el área aproximada utilizando una cinta 
métrica, tomando la medida de largo y ancho de los parches. Se trabajó a nivel de parche 
ya que por la naturaleza rastrera y trepadora de las plantas es difícil diferenciar un 
individuo de otro. Luego del parche de P. phaseoloides se encontraba el de V. speciosa a 
30 m y el de C. plumieri a 500 m, aproximadamente. 

La recolecta de insectos se realizó durante seis días y cada parche se muestreó un 
total de ocho veces. Para el diseño del experimento se consideró no muestrear dos veces 
la misma hora para un mismo parche, no muestrear el mismo parche dos horas seguidas 
y no muestrear el mismo parche más de dos veces al día. Cada parche se revisó una vez 
en cada hora entre las 8:00 y las 11:00 horas y en cada hora entre las 14:00 y las 17:00 
horas. En total, el esfuerzo de muestreo fue igual para cada especie. No se muestreó a 
las 12:00 o 13:00 horas debido a que las altas temperaturas provocan que disminuya la 
actividad de insectos (Totaland 1994). 

En cada uno de los muestreos se colectaron insectos de forma directa durante una 
hora, sobre las plantas en estudio. La recolecta se hizo con ayuda de una red de golpe y 
una aspiradora de insectos, tal y como se describe por Márquez (2005). Los insectos 
colectados fueron preservados en alcohol al 85% para su posterior identificación en el 
laboratorio. Las larvas de mariposas fueron recolectadas vivas y se mantuvieron en 
bolsas de plástico hasta que la mariposa fuera adulta para facilitar la identificación del 
individuo. 

Para cuantificar la herbivoría se seleccionaron cuatro tallos al azar en cada parche. 
Para cada tallo seleccionado se colectaron las primeras cuatro hojas después del 
meristemo apical del tallo y fueron fotografiadas sobre papel milimétrico en el laboratorio 
con una cámara digital Sony Cyber-shot DSC-H400. Utilizando el programa ImageJ se 
obtuvo el largo, ancho y área de las foliolos de cada hoja recolectada. Se realizó una 
regresión lineal entre el producto del largo y el ancho contra el área de los foliolos sin 
herbivoría con el fin de encontrar un relación y así extrapolar el área esperada para los 
foliolos con herbivoría a partir de esas dimensiones (Cabezas-Gutiérrez et al. 2009). Para 
las tres plantas de estudio las correlaciones fueron significativas, por lo que resulta un 
buen estimador del área para hojas con herbivoría (Cuadro 1). El porcentaje de herbivoría 
se calculó con la siguiente fórmula, usada por Rodríguez-Auad y Simonetti (2001): 

% ℎ�������í� = á��� �����:ℎ� −  á��� ���������
á��� �����:ℎ� × 100 

Para las hojas donde faltaba un foliolo no se tomaba el dato ya que se desconocían 
las causas de la ausencia de dicho foliolo. 

Análisis estadístico – Con una prueba de Kruskall-Wallis se estimó si existen 
diferencias en el porcentaje de herbivoría entre las tres especies en estudio, y se utilizó 
una prueba de Nemenyi para comparaciones múltiples. 

Mediante el cálculo de números de Hill de primer orden (más valor a especies raras) y 
segundo orden (más valor a especies abundantes) se estimó la diversidad de insectos 
fitófagos en los parches según el método descrito por Chao y Jost (2014). Una rarefacción 
y una extrapolación por cobertura, basándose en la completitud de la comunidad, se 
utilizó para estimar el porcentaje de la comunidad de insectos que se encuentra 
representada en cada muestreo y el esfuerzo necesario para tener una mejor 
representación de la misma (Chao & Jost, 2014). 
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Con el fin de determinar si existen diferencias en la composición de fitófagos en las 
plantas de estudio se hizo un análisis de similitudes (ANOSIM), el análisis se realizó con 
una distancia euclideana y calculando 999 permutaciones. Se uso un escalamiento 
multidimensional no métrico (nMDS) con el fin de visualizar esas diferencias. Los análisis 
se realizaron en el programa estadístico R (R Core Team 2016). 

Resultados 

Se encontró un porcentaje de herbivoría promedio del 14.58 ± 24.34 % para C. 
plumieri, 7.98 ± 17.86 % para P. phaseoloides y 7.94 ± 17.84 % para V. speciosa. En 
general se encontraron diferencias entre los porcentajes de herbivoría para los bejucos 
(Fig.1, χ2= 8.980, g.l.=2, p=0.011), el porcentaje de herbivría fue mayor para C. plumieri 
en comparación con V. speciosa (p<0.05). Sin embargo, el porcentaje de P. phaseoloides 
no difirió significativamente de las otras especie (Fig. 1) 

 Se cuantificaron 245 insectos, los cuales corresponden a 30 taxa diferentes en 14 
familias pertenecientes a cuatro ordenes diferentes (Cuadro 2). Hemiptera, principalmente 
Cicadellidae, fue el grupo más diverso y abundante, seguido por coleópteros, ortópteros y 
por ultimo lepidópteros con sólo una familia representada y dos individuos. El parche con 
mayor riqueza en relación a insectos fitófagos, al igual que el más abundante, 
corresponde a P. phaseoloides, seguido por C. plumieri y por último V. speciosa (Cuadro 
3). En general el parche de P. phaseoloides se coloca como el más diverso, mientras que 
para las dos plantas nativas no se aprecian diferencias en términos de diversidad (Fig. 2). 
Se observa que la diversidad medida mediante números de Hill de segundo orden 
(basado en especies abundantes) separa con mayor claridad la especie introducida de las 
nativas que los números de Hill en primer orden. Las curvas de rarefacción demuestran 
que la comunidad de insectos de P. phaseoloides es la mejor representada, seguida por 
C. plumieri y V. speciosa (Fig.3). Se encontró una disimilitud general del 18% entre las 
comunidades (R=0.18, p<0.05), además de un pequeño traslape entre las comunidades 
de insectos (Fig.4). 

Discusión 

En relación a la herbivoría para C. plumieri y P. phaseoloides, donde se encontró el 
mayor porcentaje de herbivoría en el bejuco nativo, se cumple lo esperado según la 
hipótesis de liberación de enemigo, sin embargo para V. speciosa no solo se presentó el 
menor grado de herbivoría, sino que difiere del otro bejuco nativo. Esto podría deberse a 
una defensa más eficiente en Vigna, ya que se ha reportado que incluso entre plantas 
congenéricas hay mecanismos de defensa contra herbívoros diferentes (Schierenbeck et 
al. 1994). 

Un factor no tomado a consideración es la fenología y la edad de la planta, por lo que 
es necesario evaluar herbivoría a largo plazo para determinar si hay un cambio en el nivel 
de la misma (Mopper & Simberloff 1995). En Phaseolus lunatus L. (Fabaceae), una planta 
perteneciente a la misma tribu que los bejucos en estudio, se ha reportado que la 
herbívora se ve afectada por la edad de la planta ya que con esta varía la capacidad de la 
misma para producir cianuro como forma de defensa (Ballhorn et al. 2008). En Phaseolus 
vulgaris L. (Fabaceae) se ha reportado que diferencias en la densidad de tricomas, en 
diferentes tejidos y edades de la planta, afectan el nivel de herbivoría (Quiring et al. 1992). 
Otro efecto a considerar es que únicamente el daño producido por parte de insectos 
masticadores es cuantificable a simple vista, por lo que hay un efecto de insectos 
chupadores no estudiado; en otras palabras la herbivoría por parte de masticadores sigue 



 

373 
 

el patrón expuesto sin embargo no es un reflejo de todos los insectos que se están 
alimentando de la planta. Es necesaria información específica sobre los mecanismos que 
estas especies utilizan para defenderse de herbívoros y aspectos sobre su fenología para 
esclarecer los resultados obtenidos. Además es necesario el estudio de los efectos de 
insectos chupadores. 

Los resultados obtenidos para diversidad y composición de especies demuestran una 
diferencia entre plantas nativas e introducidas, con una diversidad mayor en introducidas. 
Lo anterior indica que la composición de insectos fitófagos en estos bejucos se define por 
más factores que sólo el origen de la planta (Parker & Gilberts 2007, Morrison & Hay 
2011). Es posible que a pesar de coexistir en un mismo ambiente variables no tomadas 
en cuenta, como factores edafológicos o disponibilidad de nutrientes, podrían interferir con 
procesos genéticos y fisiológicos propios de cada individuo, lo que afecta la 
susceptibilidad de las plantas y podría producir cambios en la composición de insectos 
(Mattson 1980, Mopper & Simberloff 1995, Ode 2006, Amtmann et al. 2008). Por ejemplo, 
Richardson y colaboradores (1999) reportaron en Cladium jamaicense Crantz 
(Cyperaceae) que altos contenidos de fósforo en el suelo disminuyen el contenido de 
compuestos fenólicos en las hojas lo que produce en incremente en la herbivoría. 

También podría existir un efecto por parte de insectos generalistas de inflar los datos 
para la especie invasora, lo cual también podría ocurrir en términos de herbivoría, sin 
embargo una identificación taxonómica más precisa de los insectos es necesaria para 
abordar esta hipótesis ya que incluso dentro de un mismo género hay especies 
generalistas y especialistas (Ali & Agrawal 2012). La comunidad de plantas asociadas al 
parche también es un factor a considerar (Tallamy 2004). Gontijo y colaboradores (2014) 
demostraron que la riqueza de insectos aumenta con la riqueza de planta nativas en el 
área, por lo que lo diversidad de insectos en los parches de plantas nativas podría estar 
afectada por otras especies exóticas, mientras que en el parche de pantas introducidas 
podría existir un efecto positivo por parte de especies nativas. 

Otra posibilidad es que plantas nativas hayan evolucionado defensas para los 
herbívoros nativos, no presentes en plantas introducidas, y más bien los herbívoros 
funcionen como control de plantas invasoras según lo expuesto por la hipótesis de la 
resistencia biótica (Maron & Vilà 2001). Park y Hay (2005) demostraron este patrón para 
plantas acuáticas del sureste estadounidense, donde herbívoros nativos prefieren plantas 
exóticas. Además P. phaseoloides es una planta abundante donde es invasora, lo que 
podría modificar el forrajeo de insectos ya que existiría preferencia por plantas más 
abundantes (Maron & Crone 2006). 

La curva de rarefacción señala que un muestreo más extenso podría colocar a los tres 
bejucos en niveles similares de diversidad, lo que podría resultar en un traslape mayor en 
términos de similitud. Una mayor similitud entre las comunidades de insectos de plantas 
nativas e introducidas podría deberse a la facilidad, por parte de herbívoros, de cambiar 
de hospedero en plantas filogenéticamente emparentadas (Connor et al. 1980, López-
Vaamonde 2003). Una de las principales razones que explican este fenómeno es la 
similitud química entre plantas emparentadas, lo que significa que una planta introducida 
a un sitio donde coexiste con parientes cercanos va a tener mecanismos bioquímicos 
similares a los que los insectos nativos están acostumbrados (Murphy & Feeny 2006). 

En conclusión la interacción entre una planta y sus herbívoros es una relación 
compleja que va más allá de si la planta es nativa o introducida. Aunque la hipótesis de 
liberación de enemigos es funcional para interpretar algunos fenómenos no es algo 
definitivo y es necesario contemplar otros factores como fenología, relaciones 
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filogenéticas, interacciones dentro de la comunidad, genética y fisiología propia de cada 
especie, e incluso de cada individuo. 
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Cuadros y figuras 

Cuadro 1. Correlación entre el productos del largo por el ancho y el área del foliolo para 
las especies de bejucos en estudio 

Especie Grados de libertad R2 valor de p 

Centrosema plumieri 24 0.987 <0.05 

Pueraria phaseoloides 26 0.978 <0.05 

Vigna speciosa 31 0.452 <0.05 

 

 

Figura 1. Distribución de los porcentaje de herbivoría para tres especies de bejucos en la 
familia Fabaceae. 
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Cuadro 2. Inventario y abundancia de insectos fitófagos para los parches de los tres 
bejucos de la familia Fabaceae en estudio 

Orden Familia Taxón 
Abundancia 

Total de 
individuos C. plumieri 

P. 
phaseoloides 

V. 
speciosa 

Coleoptera Brentidae Apioninae 6 1 1 8 

 Buprestidae Agrilinae 7 9 2 18 

 Curculionidae Baridinae  5  5 

  Indet.  7  7 

 

Chrysomelidae 

Eumolpinae 
morfotipo 1 

5 1 2 8 

 
Eumolpinae 
morfotipo 2 

 6  6 

 Galerucini  4  4 

 Hispini 2 2  4 

 Lycidae Indet. 2   2 

Hemiptera 

Cidadellidae 

Morfotipo 1 1  10 11 

Hortensia similis 
(Walker, 1851) 

1  2 3 

Morfotipo 2 19 12 16 47 

Morfotipo 3 2 2 3 7 

Morfotipo 4 2   2 

Morfotipo 5 2 21  23 

Coreidae 

Zoreva lobulata 
(Stål, 1870) 

  2 2 

Lycambes sp. 
(Stål, 1862) 

2 1  3 

Membracidae Indet 1 7  8 

Miridae 

Morfotipo 1 2 5  7 

Morfotipo 2   3 3 

Morfotipo 3  5  5 

Pentatomidae 

Morfotipo 1  2 1 3 

Morfotipo 2  3  3 

Morfotipo 3 13 9  22 

Morfotipo 4  3  3 

Lepidoptera Indet. Indet.  2  2 

Ortoptera 

Acrididae Indet. 1 6 1 8 

Eumastacidae Indet.   2 2 

Romaleidae Indet.  2  2 

Tettigoniidae Indet.  17  17 
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Cuadro 3. Riqueza y abundancia general de insectos fitófagos para los parches de los 
tres bejucos en estudio. 

Planta Riqueza Abundancia 

Centrosema plumieri 15 72 

Pueraria phaseoloides 19 123 

Vigna speciosa 11 45 

 

 

Figura 2. Diversidad, según números de Hill de orden 1 (más valor a especies raras) y 2 
(más valor a especies abundantes), para las comunidades de insectos fitófagos 
pertenecientes a las tres plantas de estudio. 
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Figura 3. Rarefacción y extrapolación para las comunidades de insectos fitófagos en los 3 
parches de las plantas en estudio. 
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Figura 4. Distribución de las comunidades de insectos fitófagos por día de muestreo en 
cada planta estudiadas según un escalamiento multidimensional no métrico (nMDS) de 
las distancias euclidenas. 
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