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RESUMEN 

En numerosos bosques neotropicales, el sotobosque está habitado por densas colonias de 

bromeliáceas terrestres. En algunas especies de bromeliáceas, las bases foliares forman un 

tanque donde se acumula agua y materia orgánica (fitotelma) y crecen numerosas especies 

de invertebrados acuáticos. Estos invertebrados forman ensambles cuya estructura depende 

de las condiciones ambientales del tanque y de la disponibilidad de agua y nutrientes en el 

mismo. Este sistema es afectado por el tamaño de la planta y las condiciones del hábitat 

donde vive. Esto es particularmente importante cuando la bromeliácea presenta elevada 

plasticidad fenotípica, ya que el hábitat puede además afectar el fitotelma al modificar la 

arquitectura de la planta. 

En el sotobosque de los quebrachales de Schinopsis balansae Engl. del Chaco 

Húmedo crece Aechmea distichantha Lem., que presenta una elevada plasticidad fenotípica 

y un fitotelma desarrollado. Para evaluar los efectos de las variaciones de las condiciones del 

hábitat sobre la estructura de los ensambles de invertebrados acuáticos que habitan en el 

tanque de esta bromeliácea se realizaron tres estudios (dos relevamientos y un experimento). 

En el primer relevamiento (interanual) realizado en un quebrachal del norte de Santa Fe se 

evaluaron los efectos del tamaño de la planta y de las condiciones dadas por diferentes 

hábitats dentro del bosque (hábitats abiertos, de borde y cerrado) en 30 plantas en cuatro 

años: (total: 120 plantas). En el segundo relevamiento se evaluaron los efectos del tamaño de 

la planta y de hábitats contrastantes (hábitats abiertos y cerrados) en seis quebrachales (20 

plantas/sitio) ubicados a lo largo de un gradiente latitudinal en el Chaco Húmedo argentino 

(total: 120 plantas). En ambos relevamientos se caracterizaron las condiciones del tanque y 

del hábitat, se procesaron las plantas y se extrajeron e identificaron los invertebrados que 

habitaban en el fitotelma. En el estudio experimental, se evaluó el efecto del régimen de 

precipitaciones sobre la estructura de los ensambles de invertebrados del fitotelma en un 

quebrachal del norte de Santa Fe. Se utilizó información histórica sobre las precipitaciones de 

los últimos 30 años para crear diferentes escenarios en función de la cantidad total de agua y 

su distribución. Se seleccionaron 30 plantas y se asignó una planta a cada una de las 

combinaciones. Sobre cada planta se instaló un refugio para evitar el ingreso del agua de 

lluvia. Durante 2 meses, las plantas fueron regadas. Al finalizar, se procesaron las plantas y 

invertebrados. Los datos de los tres estudios se analizaron con modelos lineales 

generalizados y análisis multivariado. 

En los dos relevamientos (interanual y latitudinal) las plantas del sotobosque tuvieron 

mayor altura, diámetro, materia orgánica, pero menor número de hojas y volumen máximo de 

agua que las plantas de áreas abiertas. En el relevamiento interanual, las plantas de borde 
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presentaron características intermedias para todas las variables. En el relevamiento interanual 

se registraron 3506 individuos de 30 morfoespecies pertenecientes a dos Clases: Insecta 

(órdenes Coleoptera, Diptera y Hemiptera) y Gastropoda (orden Pulmonata). Los detritívoros 

fueron el grupo trófico más diverso y más abundante en los cuatro años. Una especie 

detritívora (Scirtidae: Coleoptera) comprendió el 61% del total de los individuos y fue muy 

abundante en todos los ambientes. En los cuatro años se registró un aumento de la 

abundancia y la riqueza de invertebrados en función del tamaño de la planta en los tres 

ambientes. Hubo un efecto importante del año sobre la abundancia, riqueza, diversidad y 

composición específica de la comunidad, mientras que el hábitat tuvo un efecto sobre la 

abundancia en determinados años y fue mayor en hábitats abiertos. El año más seco tuvo una 

menor abundancia, riqueza y diversidad y una composición específica diferente que el año 

más húmedo. En el relevamiento latitudinal se registraron 9579 individuos de 30 

morfoespecies pertenecientes a tres Clases: Insecta (órdenes Coleoptera, Diptera), 

Gastropoda (orden Pulmonata) e Hirudinea. A lo largo del gradiente latitudinal se registró un 

patrón común de aumento de la abundancia y la riqueza en función del tamaño de la planta. 

Las plantas del norte tuvieron mayor tamaño y mayor abundancia de invertebrados que las 

plantas del sur. Las plantas ubicadas en el sotobosque tuvieron mayor abundancia y riqueza 

de invertebrados que las ubicadas en las abras. Este efecto del hábitat fue menor hacia el 

norte. En el experimento de escenarios de precipitaciones se registraron 1195 individuos 

pertenecientes a 13 morfoespecies de dos clases: Insecta (órdenes Coleoptera, Diptera y 

Trichoptera) e Hirudinea. Se registró un efecto de la media de las precipitaciones sobre la 

abundancia y la riqueza de la comunidad de invertebrados del fitotelma. No hubo efectos de 

la distribución de las precipitaciones sobre los caracteres de la comunidad. La diversidad y la 

riqueza disminuyeron en los tratamientos con precipitaciones distribuidas más y menos 

uniformemente. 

Los resultados de los relevamientos interanual y latitudinal, así como del experimento 

de escenarios de precipitación sugieren que la heterogeneidad del hábitat juega un rol 

importante en la estructuración de los ensambles de invertebrados que habitan el fitotelma de 

A. distichantha al generar condiciones diferenciales en la disponibilidad de recursos.  
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ABSTRACT 

Effects of habitat on the structure of invertebrate assemblages inhabiting the 

phytotelmata of Aechmea distichantha.  

In the understory of the Schinopsis balansae forests (“quebrachales”) grows Aechmea 

distichantha, a bromeliad whose leaf bases form a tank (phytotelma) where water and litter 

accummulate and many aquatic arthropods grow. The structure of these arthropod 

assemblages depends on tank size, environmental conditions, and water and nutrient 

availabilities. This is particularly important for bromeliads that show high phenotypic plasticity. 

Two surveys and one experiment were carried out to analyze the effects of variation in 

habitat conditions on the structure of arthropod assemblages living in A. distichantha tanks. 

Firstly, the effects of habitat and plant size were evaluated in four different years. Secondly, 

the effects of habitat and plant size were analysed in six “quebrachales” along a latitudinal 

gradient. For both surveys, tank and habitat conditions were characterized, plants were 

processed, and arthropods were identified. Thirdly, an experiment was carried out to evaluate 

the effects of precipitation change on the structure of arthropod assemblages. Different 

scenarios that resulted from the combination of different amounts and distribution of rainfall 

were assigned to 30 plants. A rain-shelter was installed above each plant, and they were 

watered according to an irrigation schedule throughout the length of the experiment (60 days). 

Finally, plants and arthropods were processed. Data were analyzed with generalized lineal 

models and multivariate analysis. 

In both surveys, plants differed in their morphology and architecture among habitats. In 

the first survey, 30 morphospecies belonging to two classes: Insecta (Coleoptera, Diptera and 

Hemiptera) and Gastropoda (Pulmonata) were recorded. Detritivores were the most diverse 

and abundant trophic group. Arthropod abundance and richness increased with plant size. 

Community composition and structure were different between the driest and wettest years. 

Habitat affected abundance in some years, being higher in open habitats. Along the latitudinal 

gradient, morphospecies belonging to three classes: Insecta (Coleoptera, Diptera), 

Gastropoda (Pulmonata) and Hirudinea were recorded. From south to north an increase in 

arthropod abundance and richness along a plant size gradient was registered. Higher 

arthropod abundance was found in the north than in the south. Open habitats had higher 

abundances and richness than close habitats. In the experiment, arthropod abundance and 

richness were affected by total amount of water added to the plants, but not by its distribution.  

These results suggest that habitat heterogeneity plays an important role structuring the 

arthropod assemblages that inhabit A. distichantha phytotelmata. 

 



18 
 

Organización de la tesis 

Esta tesis está organizada en seis partes: una introducción, cuatro capítulos y una 

discusión final. El capítulo 1 presenta (a) una descripción de la estructura de la vegetación, 

composición florística y factores ambientales del Chaco Húmedo donde se realizaron los 

experimentos, (b) una descripción general sobre la distribución, morfología, fisiología y 

ecología de la bromeliácea utilizada en los estudios experimentales (A. distichantha) y (c) una 

revisión exhaustiva de trabajos publicados sobre interacciones entre A. distichantha con 

especies del reino Animal. En el capítulo 2 se analizan los efectos del hábitat y del tamaño de 

las plantas sobre la estructura de la comunidad de invertebrados que viven en el fitotelmata 

en cuatro años. En el capítulo 3 se analizan los efectos del hábitat y del tamaño de las plantas 

sobre la estructura de la comunidad de invertebrados a lo largo de un gradiente latitudinal. En 

el capítulo 4 se evalúa experimentalmente las variaciones en el régimen de precipitaciones 

(cantidad de agua y frecuencia de riego) sobre la comunidad de invertebrados que habitan en 

el fitotelma de A. distichantha. Finalmente, en la discusión final se proponen algunas 

conclusiones generales basadas en los capítulos previos y se brindan algunas sugerencias 

para futuros estudios. 
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Introducción General 

 

Introducción 

La Teoría General Ecológica establece en uno de sus principios fundamentales que las 

condiciones ambientales son heterogéneas en el espacio y en el tiempo (Scheiner y Willig, 

2008). Una primera partición del ambiente puede hacerse en relación con la densidad del 

medio entre distintos tipos de ecosistemas (i.e. terrestres, marinos y de agua dulce; Lewis, 

2001). Los ecosistemas de agua dulce pueden clasificarse en ecosistemas lóticos, donde el 

agua fluye con velocidad (e.g. ríos y arroyos) y lénticos en los que el agua circula muy 

lentamente o no lo hace (e.g. lagos, lagunas, bañados, cañadas, charcas, etc.) (Lewis, 2001). 

Dentro de los ecosistemas lénticos se destaca un subgrupo formado por los cuerpos de agua 

temporarios. Estos cuerpos de agua naturales experimentan una fase seca recurrente o 

periódica, es decir una sequía cíclica (Williams, 2006). La biota asociada a esta dinámica 

hídrica presenta numerosas adaptaciones que le permiten tolerar estas condiciones 

cambiantes o sólo desarrollan una parte de sus ciclos de vida en los mismos (Grime y Pierce, 

2012). Estos cuerpos de agua suelen estar dominados por crustáceos e insectos (Williams, 

2006).  

 

Fitotelmata 

En una escala mucho más pequeña se agrupan un conjunto de cuerpos de agua llamados 

hábitats contenedores. Cuando la estructura contenedora forma parte de una planta terrestre, 

estos ecosistemas en miniatura se denominan fitotelmata (singular: fitotelma). Los mismos se 

clasifican en cinco tipos: tanques de Bromeliaceae, plantas “pitcher” (plantas insectívoras que 

poseen hojas modificadas donde se acumulan agua en forma de jarra en las que se digieren 

algunos de los organismos que ingresan), huecos en los árboles, entrenudos de bambú 

(Poaceae de la tribu Bambuseae que tienen tallos leñosos con nudos macizos en los que se 

forman los cuerpos de agua) y agua colectada en las axilas de hojas, brácteas o pétalos 

(Kitching, 2000).  

Esta diversidad de fitotelmata hace que estén presentes en una gran variedad de 

ecosistemas desde turberas subárticas (tanque de plantas del género Sarracenia), áreas 

urbanas (bromelias tanques, huecos de árboles), diversos tipos de humedales, bordes de 

caminos y agroecosistemas (axilas de Eryngium y Dipsacus), hasta bosques deciduos 

(huecos en los árboles) y tropicales (bromelias tanque, bambúes, Heliconia spp.) (Mogi y 

Sembel, 1996; Campos y Lounibos, 1999; Kitching, 2000; Yanoviak, 2001; Derraik, 2009; 
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Campos, 2010; Cruz-García et al., 2010; Albicocco et al., 2011, Mangudo et al., 2011; Rossi, 

2015; Campos, 2016a, 2016b; Campos y Gleiser, 2016; Junges et al., 2016). 

Los fitotelmata son habitados por una gran variedad de organismos, desde organismos 

complejos como anfibios hasta simples como Protozoa (Kitching, 2000). Entre los grupos que 

se encuentran podemos mencionar los filos Platyhelminthes (lombrices planas), Rotifera, 

Gastrotricha, Nematoda, Anelida (lombrices y sanguijuelas), Artropoda (crustáceos, insectos 

y arácnidos), Mollusca (caracoles) y Chordata (anuros) (Lackey, 1940; Maguire, 1971; Naeem, 

1988; Diesel, 1989; Naeem, 1990; Summers, 1992; Caldwell, 1993; Fragoso y Rojas-

Fernández 1996; Reid y Janetzky, 1996; Sota y Mogi, 1996; Kitching, 2000; Greeney, 2001). 

En los fitotelmata habitan representantes de varios órdenes importantes de insectos, pero el 

más importante suele ser el orden Diptera (Williams, 2006).  

 

Las bromeliáceas como fitotelmata 

Las bromeliáceas forman una familia de plantas perennes herbáceas que se encuentran en 

América (salvo una excepción) y que nuclea más de 3400 especies (Ulloa Ulloa et al., 2017). 

En 40 de los 50 géneros de bromeliáceas las axilas de sus hojas forman tanques en el que se 

acumula agua y materia orgánica (Benzing, 2000; Kitching, 2000). En los tanques de estas 

bromeliáceas comúnmente se encuentran individuos de Diptera (Culicidae, Chironomidae, 

Ceratopogonidae, Psychodidae, Tipulidae, Syrphidae, Muscidae, Stratiomyidae, Phoridae, 

Tabanidae, Borboridae y Anisopidae), Coleoptera (Scirtidae), Hemiptera, varias especies de 

Odonata, algunos anfibios y otros grupos de invertebrados (Benzing, 2000; Kitching, 2000; 

Greeney, 2001; Mestre et al., 2001; Ambruster et al., 2002; Williams, 2006; Frank y Lounibos, 

2009; Campos y Fernández, 2011; Campos et al., 2011; Dézerald et al., 2013; Campos y 

Gleiser, 2016). 

Estas bromelias tanques constituyen ecosistemas en miniatura (i.e. microcosmos, 

Srivastava et al., 2004), espacialmente separados, que contienen varios niveles tróficos 

(desde bacterias a macro-invertebrados predadores) (Brouard et al., 2012; Farjalla et al., 

2012; Dézerald et al., 2018). Dentro de estos tanques se encuentran comunidades sostenidas 

por los aportes de detritos y algas y pueden identificarse gremios tróficos como los detritívoros, 

predadores y predadores superiores (i.e. “top predator”) y algunas categorías menos 

importantes como los parásitos y herbívoros (Kitching, 2000). Dentro de los detritívoros, 

algunos grupos filtran la columna de agua alimentándose de materia orgánica particulada viva 

o muerta (e.g. los mosquitos del género Aedes), otros se alimentan de fragmentos pequeños 

de detritos (e.g. mosquitos del género Culex y algunos miembros de la familia Chironomidae), 

y otros se alimentan de partículas de materia orgánica más grande o menos descompuesta 
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(e.g. Syrphidae y Tipulidae). Todos estos organismos detritívoros son presas de los 

predadores que se encuentran en estos ecosistemas. Dentro de los predadores existen 

diferentes hábitos, estrategias o adaptaciones, algunos son generalistas y otros más 

especialistas, algunos se mueven sobre el sustrato (e.g. Chaoboridae), otros son predadores 

de la superficie y otros son nadadores libres (e.g. ninfas de Odonata) (Kitching, 2000). 

Estos microcosmos pueden ser fácilmente muestreados (Romero y Srivastava, 2010) 

y sus cadenas tróficas pueden ser documentadas exhaustivamente, por lo cual son muy útiles 

para evaluar los efectos de diversos factores sobre la estructura de la comunidad y sobre el 

funcionamiento del ecosistema (Kitching, 2000, 2001; Srivastava et al., 2004; Céréghino et al., 

2010, 2011; Farjalla et al., 2012; Dézerald et al., 2013, b; Leroy et al., 2013; Marino et al., 

2013). La estructura de la comunidad de macrofauna que habita en el fitotelma varía 

dependiendo de varios factores que incluyen el conjunto de especies regionales, la 

disponibilidad de recursos, las condiciones del hábitat y la probabilidad de predación (Weiher 

y Keddy, 1999; Armbruster et al., 2002; Ngai y Srivastava, 2006; Yanoviak et al., 2006). 

Los procesos que explican los patrones en los ensambles de invertebrados varían en 

función de la escala espacial (Kitching, 2001). A una escala global o continental, los 

ensambles de invertebrados están condicionados por el tipo de planta y el clima de la región 

determinado en gran medida por la latitud. A una escala regional, los patrones de los 

ensambles son explicados por los procesos relacionados con la dinámica de las 

metapoblaciones y el fenómeno de islas biogeográficas. Finalmente, a una escala local, los 

patrones de ensambles se explican por las sucesiones, la estacionalidad, el azar y la 

heterogeneidad del hábitat (Kitching, 2000). El hábitat que se les presenta a los organismos 

que habitan en los fitotelmata puede definirse en función de la distribución de las unidades de 

hábitat dentro del ecosistema donde ocurren, del tamaño de las unidades de hábitat, de la 

dinámica de los detritos, de la cantidad y calidad del agua y de la variación temporal de las 

propiedades físicas del cuerpo de agua (Kitching, 2000). 

 

Heterogeneidad ambiental 

Para los organismos que habitan en el tanque de las bromeliáceas, el hábitat puede presentar 

diferencias a una escala relacionada con la distribución de estas plantas en el ecosistema del 

que forman parte y con la dinámica del agua y los detritos (Juncá y Borges, 2002; Srivastava 

et al., 2005; Fincke, 2006). Muchas especies de bromeliáceas habitan en ecosistemas con 

vegetación boscosa (Smith y Downs, 1979; Benzing, 2000). La heterogeneidad espacial 

dentro de los bosques responde a gradientes topográficos y sus variables asociadas, que 

generan diferencias en la cobertura arbórea y en la distribución de los individuos y de las 
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especies o comunidades vegetales en el espacio (Beatty, 1984; Scarano et al., 2002; 

Thomsen et al., 2005; Burton et al., 2011; Barberis et al., 2014). Esta heterogeneidad causada 

por la variabilidad en las coberturas vegetales genera microhábitats diferentes (Clark et al., 

1996; Barberis et al., 1998; Denslow et al., 1998; Ostertag, 1998; Carnevale y Lewis, 2001; 

Montgomery y Chazdon, 2001; Scarano et al., 2002; Fine et al., 2004; Royo y Carson, 2006; 

Barbier et al., 2008; Burton et al., 2011; Barberis et al., 2014). Numerosas especies de 

bromeliáceas se asocian a determinados microhábitats, mientras otras son capaces de 

desarrollar en todos los microhábitats (Freitas et al., 1998; Scarano et al., 1999, 2002; 

Sampaio et al., 2004; Barberis et al., 2014). Las diferencias en las características morfológicas 

de especies de bromelias tanques que coexisten en un determinado hábitat, condicionan la 

disponibilidad de recursos en sus tanques (i.e. agua, detritos, refugio), y por lo tanto muestran 

diferencias en la composición de invertebrados del fitotelma (Armbruster et al., 2002; Liria, 

2007; Jabiol et al., 2009; Farjalla et al., 2012; ver sin embargo Ospina-Bautista et al., 2008).  

El hábitat también puede tener un efecto sobre las comunidades de macrofauna al 

afectar la morfología y arquitectura de las plantas (‘plasticidad fenotípica’). La plasticidad 

fenotípica es la capacidad de un organismo de producir un rango de fenotipos en respuesta a 

condiciones ambientales diferentes (DeWitt et al., 1998). La plasticidad fenotípica de las 

plantas es considerada un tema central en la investigación ecológica y evolutiva, debido a la 

importancia de los ambientes heterogéneos en la ecología y evolución de las especies 

(Schlichting, 1986; Schlichting y Pigliucci, 1998; Schlichting, 2002; de Kroon et al., 2005; 

Pigliucci, 2005; Miner et al., 2005; van Kleunen y Fischer, 2005; Valladares et al., 2006, 2007; 

Gratani, 2014; Turcotte y Levine, 2016). La plasticidad estructural puede deberse a factores 

bióticos (mutualismos con hormigas; Leroy et al., 2009) o abióticos (luz; Valladares et al., 

2006). Las bromeliáceas son altamente plásticas cuando son expuestas a diferentes 

ambientes lumínicos. Esto ha sido demostrado en especies terrestres, epífitas y epífitas 

facultativas (Lee et al., 1989; Cogliatti-Carvalho et al., 1998; Scarano et al., 2002; Freitas et 

al., 2003; Skillman et al., 2005; Lenzi et al., 2006; Mantuano y Martinelli, 2007; Cavallero et 

al., 2009, 2011; Céréghino et al., 2011; Reinert et al., 2013; Barberis et al., 2017). En general, 

las bromeliáceas que crecen en áreas abiertas son más bajas, más erectas y tienen una mayor 

área de vaina que las plantas que crecen a la sombra. Esta disposición de las hojas permite 

que las plantas expuestas al sol retengan mayor cantidad de agua en sus tanques (Cavallero 

et al., 2009; Montero et al., 2010). A su vez, la arquitectura de la planta también puede cambiar 

drásticamente a lo largo su crecimiento (i.e. ‘deriva ontogenética’ o ‘plasticidad aparente’, 

Evans, 1972; McConnaughay y Coleman, 1999; Wright y McConnaughay, 2002; Weiner, 

2004; Chambel et al., 2005; Cavallero et al., 2009; Petit et al., 2014). En numerosas especies 
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de bromeliáceas se han observado variaciones en su estructura debido al tamaño de las 

plantas, las cuales tienen importantes implicancias en su fisiología (Schmidt y Zotz, 2001; Zotz 

et al., 2002; Hietz y Wanek, 2003; Zotz et al., 2004).  

Las diferencias en condiciones climáticas entre los distintos hábitats pueden tener un 

efecto sobre la macrofauna al afectar la cantidad y calidad del agua y de la hojarasca 

acumulada dentro del fitotelma. De hecho, las condiciones locales determinarían el tipo de 

pirámide trófica en el fitotelma, ya sea “autotrófica” basado en algas o “heterotrófica” basado 

en la hojarasca acumulada (Srivastava et al., 2008; Haubrich et al., 2009; Marino et al., 2011; 

Brouard et al., 2011; Dézerald et al., 2013; Farjalla et al., 2016). En años recientes, se ha 

evaluado la influencia del ambiente lumínico sobre la estructura de las bromeliáceas (Cogliatti-

Carvalho et al., 1998; Freitas et al., 2003; Cavallero et al., 2009, 2011; Leroy et al., 2012) y a 

su vez, numerosos estudios han registrado diferencias en la estructura de invertebrados que 

habitan en bromeliáceas que crecen en hábitats expuestos al sol y a la sombra (Oliveira et al., 

1994; Lopez y Iglesias Rios, 2001; Céréghino et al., 2010; Leroy et al., 2012; Dézerald et al., 

2013; Farjalla et al., 2016; ver sin embargo Montero et al., 2010; Rangel et al., 2017). 

 

Tamaño 

De acuerdo a la Teoría de la Relación Especies-Área (SAR) existe una relación positiva entre 

el tamaño del hábitat o del área sobre la riqueza de especies, debido a una mayor 

disponibilidad de recursos, así como a una mayor heterogeneidad ambiental (Arrhenius, 1921; 

Gleason, 1922; Spencer et al., 1999; Drakare et al., 2006). Este patrón también se observa 

en las bromeliáceas (Srivastava et al., 2008; Céréghino et al., 2010; Dézerald et al., 2013, 

2014; Jocque y Field, 2014; Amundrud y Srivastava, 2015; Romero et al., 2016). El hábitat del 

fitotelma está caracterizado por su tamaño cuyo mejor descriptor es el volumen máximo de 

agua que puede contener la planta (Srivastava, 2006). Existe un efecto del volumen máximo 

que puede contener una planta sobre la composición de los ensambles de invertebrados que 

habitan en el fitotelma de bromeliáceas. Este efecto en realidad se produce al afectar la 

cantidad de detrito que contienen las plantas, así como la cantidad de hojas de las mismas 

(Ambruster et al., 2002). La cantidad de detritos en las plantas influye sobre la riqueza porque 

es una medida de la cantidad de recursos que se encuentran disponibles en la base de las 

cadenas tróficas, y además las plantas con más detritos tienen mayor probabilidad de sostener 

predadores superiores (Ambruster et al., 2002; Srivastava et al., 2008). El número de hojas 

de la planta es una medida de la complejidad estructural de las plantas y consecuentemente 

tiene un efecto sobre la riqueza (Ambruster et al., 2002; Srivastava, 2006).  
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Existe cuantiosa evidencia de esta relación positiva entre el tamaño del hábitat sobre 

la abundancia (Benzing, 2000; Kitching, 2000; Stuntz et al., 2002; Yanoviak et al., 2006; 

Marino et al., 2013), la riqueza (Kitching, 2000; Stuntz et al., 2002; Yanoviak et al., 2006; 

Srivastava et al., 2008; Amundrud y Srivastava, 2015), la diversidad (Céréghino et al., 2010) 

y la estructura o composición de los ensambles de invertebrados de fitotelmata en 

bromeliáceas (Marino et al., 2013; Petermann et al., 2015). Esta relación positiva podría 

atribuirse a diferencias en la disponibilidad de recursos (i.e. agua y hojarasca) acumulados en 

el interior de la planta entre plantas de distintos tamaños (Cavallero et al., 2009; Cerrudo, 

2010; Cogliatti-Carvalho et al., 2010; Ospina-Bautista y Estévez-Barón, 2016). A su vez, las 

plantas más grandes tienen mayor probabilidad de ser detectadas y colonizadas por 

invertebrados y, por lo tanto, pueden albergar mayor abundancia y diversidad de especies que 

las de menor tamaño (Srivastava, 2006; Marino et al., 2013). Finalmente, el tamaño del hábitat 

tiene un efecto diferente sobre los distintos niveles tróficos (Holt et al., 1999). Los predadores 

son más sensibles que las presas debido a que generalmente son de mayor tamaño y además 

están limitados por la abundancia de sus presas (Srivastava et al., 2008; Romero et al., 2016), 

pero no debido a diferencias en la sensibilidad a la sequía (Amundrud y Srivastava, 2015), 

aunque algunos predadores superiores (e.g. Odonata) suelen ser muy sensibles (Amundrud 

y Srivastava, 2015, 2016). 

 

Variaciones temporales 

La estructura de la comunidad de invertebrados que habita en el fitotelma de las bromelias 

tanque también varía a diferentes escalas temporales. Dado que la vida de estas plantas suele 

ser mayor que las de los invertebrados, frecuentemente se observan procesos relacionados 

con la estacionalidad, invasión y sucesión (Kitching, 2000). Algunos estudios reportaron 

diferencias en la abundancia y riqueza de especies entre estaciones secas y lluviosas (Liria, 

2007; Müller y Marcondes, 2007; Pereira et al., 2007), así como entre distintas estaciones del 

año (Lopez e Iglesias Rios, 2001; Mestre et al., 2001; Montero et al., 2010; ver sin embargo 

Lounibos et al., 1987). Las variaciones en la abundancia y biomasa de numerosas especies 

de invertebrados podrían atribuirse a las variaciones estacionales en temperatura, humedad, 

precipitaciones y disponibilidad de detritos que ocurren en el tanque de las bromeliáceas 

(Dézerald et al., 2017). Sin embargo, en un estudio realizado en las Guayanas Francesas se 

registraron diferencias entre las especies en su distribución a lo largo del año, ya que algunas 

eran estacionales, otras bimodales y otras no presentaban un patrón claro (Dézerald et al., 

2017). Por otro lado, también se han registrado diferencias en la comunidad de invertebrados 

entre distintas etapas fenológicas de una bromelia tanque, lo que podría atribuirse a 
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diferencias en las condiciones meteorológicas entre estaciones, así como a los cambios en la 

arquitectura de la planta entre estadios vegetativos y reproductivos (Amadeo et al., 2017). 

Las variaciones en precipitaciones y temperaturas entre años podrían afectar la 

abundancia, riqueza, diversidad y composición específica de la comunidad de invertebrados 

del fitotelma, dado que muchas especies de insectos acuáticos son sensibles a los niveles de 

agua (Schowalter, 2006). Debido al pequeño tamaño del fitotelma, las variaciones en el nivel 

del agua afectan rápidamente la temperatura del agua, ya que se absorbe o se pierde calor 

rápidamente (Schowalter, 2006). A su vez, las variaciones en la cantidad de agua en el tanque 

también afectan la calidad del agua, ya que los solutos están más concentrados cuando se 

evapora el agua (Schowalter, 2006). Sin embargo, son escasos los estudios que analicen la 

comunidad del fitotelma por más de un año. Un estudio realizado en tres tipos de bosques de 

Puerto Rico durante 2 años consecutivos no mostró diferencias en la estructura de la 

comunidad del fitotelma entre años, posiblemente debido a la similitud en las condiciones del 

tanque en ambos años (Richardson, 1999). Por el contrario, otro estudio registró diferencias 

en la abundancia y composición en algunos bosques entre años debido a la acción de un 

huracán que redujo la cantidad de bromelias tanques (Richardson et al., 2015).  

 

Gradiente latitudinal 

Numerosos estudios han demostrado que hacia el ecuador aumenta la riqueza de especies 

leñosas y herbáceas, invertebrados y vertebrados (Pianka, 1966; Willig et al., 2003; Schemske 

y Mittelbach, 2017; ver sin embargo Kindlmann et al., 2007). Este aumento de la diversidad 

puede explicarse a partir de (a) la ‘teoría del tiempo’, que establece que la regiones más 

antiguas tienen comunidades más ricas y las regiones cálidas son más antiguas, (b) la ‘teoría 

de la heterogeneidad espacial’ que sostiene que hacia el ecuador el hábitat es más complejo 

y esto se traduce en comunidades más complejas, (c) la ‘hipótesis de la competencia’ basada 

en que la competencia se incrementa a través de los trópicos y esto genera nichos más 

pequeños que permiten la existencia de un mayor número de especies, (d) la ‘hipótesis de la 

predación’ en la que los predadores aumentan hacia el ecuador producto de los aumentos de 

productividad y esto limita las poblaciones de las presas y las hace más diversas, (e) la ‘teoría 

de la estabilidad climática’ que se fundamenta en que los climas más estables permiten el 

desarrollo de especializaciones y adaptaciones y (f) la ‘hipótesis de la productividad’ en la que 

se establece que mayor productividad se asocia a mayor diversidad (Pianka 1966; Schemske 

y Mittelbach, 2017).  

Algunos estudios sobre la diversidad en fitotelma muestran patrones similares 

(Kitching, 2001; Srivastava, 2005), mientras otros muestran un patrón opuesto debido al rol 
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de algunos predadores superiores (Buckley et al., 2003; Romero et al., 2016). La mayor 

riqueza específica y complejidad de las redes tróficas cerca del ecuador estaría asociado a 

las condiciones climáticas. El clima puede tener efectos indirectos y directos sobre los 

organismos del fitotelma. Las mayores temperaturas y precipitaciones tienen un efecto 

positivo sobre la productividad y por consiguiente sobre la producción de detritos, que 

constituyen la principal fuente de energía de los fitotelmata. A su vez, el régimen de 

temperatura afecta la longitud de la estación de crecimiento en animales poiquilotermos (todos 

los de fitotelma) (Dézerald et al., 2018). Todos estos filtros ambientales seleccionan a las 

especies que pueden habitar el fitotelma (Kitching, 2000). Por ejemplo, son escasas las 

especies de Odonata cuyas ninfas pueden habitar en el fitotelma de bromeliáceas (Kitching, 

2000) y su presencia y/o abundancia pueden ser afectadas por las características del hábitat 

determinado por el tamaño del tanque (i.e. se encuentran/son más abundantes en plantas 

grandes) y por las distintas condiciones derivadas de la cobertura vegetal (i.e. las plantas de 

sol tienen más individuos que las de sombra) (Srivastava et al., 2005). La distribución de 

algunas especies de Odonata predadores del fitotelma (e.g. Mecistogaster modesta) está 

limitada por las condiciones climáticas dadas por las bajas temperaturas y las bajas 

precipitaciones (Amundrud et al., 2018). La presencia de Odonata ha sido registrada en el 

fitotelma de plantas de Aechmea distichantha Lem. (Bromeliaceae) ubicadas al norte del 

Chaco Húmedo (Iriart et al., 2003; Muzón et al., 2009), pero no en el fitotelma de plantas 

ubicadas al sur de este (Montero et al., 2010). Debido a esta variación en la riqueza o la 

diversidad se esperaría que hubiera diferencias en la composición específica de la comunidad 

de artrópodos del fitotelma entre localidades ubicadas a distintas latitudes, que estarán 

afectadas también por otros factores del hábitat. 

 

Cambio climático 

Existe numerosa evidencia de los efectos del cambio climático sobre la distribución de las 

especies (Thuiller et al., 2008; Beier et al., 2012). Se espera que el cambio climático tenga un 

fuerte impacto sobre los ecosistemas de agua dulce (Woodward et al., 2010), y estos cuerpos 

de agua pequeños como los tanques de las bromeliáceas permiten estudiar este impacto ya 

que poseen límites claramente definidos y los procesos que en estos ecosistemas ocurren 

pueden ser fácilmente muestreados y los ensambles de invertebrados pueden ser 

documentados exhaustivamente (Romero y Srivastava, 2010).  

Los ciclos repetidos de desecamiento e inundación representan una fuente de disturbio 

en las comunidades acuáticas (Vanschoenwinkel et al., 2009, 2013) y restringen el conjunto 

de especies capaces de tolerar estas condiciones ambientales (Williams, 1996). Varios 
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estudios han demostrado que los disturbios hidrológicos pueden resultar en la dominancia de 

especies tolerantes al estrés, así como una disminución en la riqueza de especies, en la 

diversidad trófica (Neckles et al., 1990; Chase, 2007; Ledger et al., 2011, 2013; Evtimova y 

Donohue 2014, 2016) y un aumento (Chase, 2007; Vanschoenwinkel et al., 2013) o una 

disminución (Therriault y Kolasa, 2001; Evtimova y Donohue, 2014, 2016) en la similitud entre 

comunidades. 

La dinámica hidrológica de los ecosistemas acuáticos puede afectar la dinámica de la 

comunidad y de la red trófica al imponer restricciones ambientales a la persistencia de las 

especies, así como al afectar el control por parte de los predadores (Marino et al., 2017). Este 

efecto  de la dinámica hidrológica sobre el control de los predadores podría atribuirse a que 

bajo condiciones hidrológicas estables la densidad de presas estaría más limitada por la 

predación que por la competencia entre las presas (Menge y Olson, 1990). Además, los 

predadores superiores pueden ser más sensibles que sus presas a las fluctuaciones en el 

nivel de agua y por lo tanto estarían restringidos a los hábitats menos disturbados (Chase y 

Knight, 2003; Ledger et al., 2011, 2013; Dézerald et al., 2015). Finalmente, cuanto más largo 

sea el período húmedo en estos sistemas acuáticos temporarios, más tiempo tendrán los 

predadores para colonizar (Jocqué et al., 2007). 

Los ensambles de invertebrados que habitan en el fitotelma de brormeliáceas 

terrestres podrían ser afectados por las variaciones en los regímenes de temperatura y de 

precipitación ya que por ejemplo la variación en los regímenes de precipitaciones pueden 

afectar las interacciones tróficas aunque no se modifiquen los caracteres de los ensambles 

(Pires et al., 2016), o en los casos en que se presenten pirámides autotróficas, la alteración 

de la comunidad de algas puede afectar la estructura de las redes tróficas (Pires et al., 2017). 

Sin embargo, la estructura de caracteres funcionales de los ensambles de invertebrados que 

habitan el fitotelmata de bromaliáceas puede ser resistente a períodos prolongados de sequía 

(Dézerald et al., 2015), o la estructura de los ensambles  depender de la estabilidad o dinámica 

hidrológica resultante y no directamente de los escenarios de precipitación (Marino et al., 

2017) y el efecto de las variaciones en los regímenes de precipitaciones será condicionado 

por las estructuras tróficas de los ensambles (Trzcinski et al., 2016). Paralelamente, la 

alteración de los regímenes térmicos podría no afectar directamente a los ensambles pero 

afectar la productividad de los ecosistemas (Antiqueira et al., 2018). 

Dado que las especies de artrópodos que habitan en el fitotelma difieren en sus caracteres 

biológicos (Céréghino et al., 2011), las variaciones en los regímenes de precipitaciones, al 

afectar los niveles de agua del tanque de las bromeliáceas, podrían afectar la estructura de la 

comunidad de artrópodos y el funcionamiento del ecosistema y por lo tanto es necesario 
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profundizar en el conocimiento de las respuestas de estos ensambles a las variaciones los 

regímenes de precipitación. 

 

Fitotelmata en bromelias tanques en el Chaco Húmedo 

En los quebrachales de Schinopsis balansae del Chaco Húmedo, el sotobosque está 

frecuentemente cubierto por densas poblaciones de A. distichantha (Barberis et al., 2002, 

2005, 2014) que crecen sobre un sustrato con elevada heterogeneidad asociada al 

microrrelieve y relacionada con diferentes regímenes de drenaje y aireación de los suelos 

(Barberis et al., 2002). Esta heterogeneidad del sustrato está asociada con una marcada 

heterogeneidad en la estructura y en la composición del bosque (Barberis et al., 1998, 2002). 

Las bromeliáceas se encuentran más asociadas a las áreas convexas que tienen 

cobertura leñosa continua con alta densidad de árboles (Barberis et al., 1998, 2002, 2014), a 

las áreas planas secas que tienen una cobertura leñosa discontinua y a los límites entre estas 

dos unidades (Barberis et al., 2002). Estas plantas muestran elevada plasticidad fenotípica 

‘real’ y ‘aparente’ y en sus fitotelmata habitan numerosas especies de invertebrados (Torales, 

1972; Cavallero et al., 2009; Montero et al., 2010; Cavallero et al., 2011), por lo cual resultan 

en un sistema de estudio adecuado para evaluar los efectos del hábitat, de la arquitectura y 

del tamaño de las plantas sobre los ensambles de invertebrados que habitan esta 

bromeliácea. Las grandes variaciones en los valores de precipitaciones anuales y en su 

distribución a lo largo del año que se presentan en el Chaco Húmedo (Burgos, 1970) podrían 

provocar variaciones en los niveles de agua del tanque, lo que tendría un efecto sobre los 

ensambles ya que las especies de invertebrados presentes en los fitotelmata de estas 

bromeliáceas diferirían en sus caracteres biológicos y por ende en su capacidad de 

adaptación. Estas diferencias en la composición podrían verse afectadas a su vez debido a 

los efectos del hábitat sobre la estructura de las plantas y en consecuencia en el volumen de 

agua almacenada en el tanque. Variaciones en la riqueza, abundancia y composición 

específica de los ensambles del fitotelmata podrían  

Finalmente, A. distichantha crece en el sotobosque de los quebrachales a lo largo de 

un extenso gradiente latitudinal, así como en el sotobosque de otros tipos de bosques 

subtropicales (Smith y Downs, 1979). Esta especie es la bromeliácea fitotélmica más austral 

y se desconoce si existen variaciones en la riqueza, abundancia y composición específica del 

fitotelma a lo largo de su gradiente latitudinal. 
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Objetivo General 

Evaluar los efectos de factores bióticos y abióticos sobre la estructura de ensambles de 

invertebrados presentes en plantas de A. distichantha, que crecen en los bosques de S. 

balansae del Chaco Oriental. 
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CAPÍTULO I – Área de estudio, especie vegetal estudiada 

(Aechmea distichantha) y revisión bibliográfica sobre 

interacciones de esta planta con el reino Animal 

 

Descripción del área de estudio 

El Gran Chaco es una gran llanura aluvial que se extiende por el norte de Argentina, 

oeste de Paraguay, este de Bolivia y una pequeña porción al sudoeste de Brasil (Parodi, 1964; 

Cabrera y Willink, 1980; Bucher, 1982; Prado, 1993; Biani et al., 2004). El clima es subtropical 

estacional, diferenciándose un sector húmedo al este y uno seco al oeste (Burgos, 1970; 

Ragonese y Castiglioni, 1970; Prado, 1993) (Fig. 1.1). La vegetación abarca un mosaico de 

bosques secos, sabanas, pastizales y humedales (Morello y Adámoli, 1974; Prado, 1993; 

Biani et al., 2004).  

 

Figura 1.1. Mapa de la distribución del Gran Chaco en Argentina. En ocre está indicado el 

Chaco Seco y en verde el Chaco Húmedo. 

 

La porción más austral del Chaco Húmedo es la Cuña Boscosa Santafesina, que está 

ubicada entre los Bajos Submeridionales y el río Paraná desde los 28° a los 30°30‟ S (Lewis 

y Pire, 1981). La Cuña Boscosa está surcada por una red de drenaje relativamente densa 

formada por las cuencas de varios arroyos que desaguan en el río Paraná. Las principales 
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formaciones boscosas del paisaje se distribuyen en aparente correspondencia con diferencias 

de humedad y salinidad (Lewis y Pire, 1981; Lewis, 1991). En las porciones más altas y mejor 

drenadas de los interfluvios se encuentran los bosques densos mixtos (Lewis et al., 1994). En 

posiciones intermedias se encuentran los quebrachales de S. balansae que ocupan grandes 

extensiones sobre suelos halo-hidromórficos con drenaje lento (Ragonese y Covas, 1940; 

Lewis y Pire, 1981; Lewis, 1991; Lewis et al., 1997; Marino y Pensiero, 2003; Lewis et al., 

2004; Barberis et al., 2012). En las posiciones bajas de las laderas hay “algarrobales” de 

Prosopis nigra var. ragonesei (Lewis y Pire, 1981; Lewis, 1991). 

Los quebrachales de S. balansae crecen sobre un sustrato que es marcadamente 

heterogéneo como resultado de un pronunciado microrrelieve. A esta heterogeneidad 

microtopográfica se asocia un mosaico de heterogeneidad en los regímenes de drenaje y 

aireación de los suelos (Barberis et al., 2002). Mientras los suelos de las áreas convexas son 

bien drenados, los de las áreas planas algo elevadas son frecuentemente secos y los de las 

más bajas frecuentemente encharcados (Espino et al., 1983; Barberis et al., 1998, 2002). Esta 

heterogeneidad del sustrato está asociada con una marcada heterogeneidad en la estructura 

y en la composición del bosque (Barberis et al., 1998, 2002). 

Las áreas convexas dentro de los quebrachales tienen cobertura leñosa continua con 

alta densidad de árboles, arbustos y plántulas de especies leñosas (Barberis et al., 1998, 

2002, 2014). En estas áreas se encuentran todas las especies leñosas del bosque y la 

dominancia es compartida por especies arbóreas, como Acacia praecox, Achatocarpus 

praecox, Sideroxylon obtusifolium, y arbustivas, como Celtis pallida, Capparis retusa y 

Grabowskia duplicata (Barberis et al., 2002). El estrato herbáceo está comúnmente dominado 

por bromeliáceas espinosas, A. distichantha o Bromelia serra (matorral de “caraguatá”; Marino 

y Pensiero, 2003; Barberis y Lewis, 2005). Las áreas planas secas tienen una cobertura 

leñosa discontinua, con S. balansae, Prosopis spp. y Geoffroea decorticans como especies 

dominantes, con muy baja proporción de arbustos (Barberis et al., 2002). El sotobosque de 

estas áreas está dominado por pastos cespitosos (“flechillares”; Marino y Pensiero, 2003) o 

presenta suelo desnudo por efecto del sobrepastoreo y pisoteo por el ganado (Pire y Prado, 

2001). Las áreas planas húmedas tienen muy escasos árboles y vegetación herbácea de 

vegas de “canutillos” (Lewis y Pire, 1981; Marino y Pensiero, 2003). A medida que se 

desciende desde las áreas convexas a las planas húmedas la densidad de individuos y la 

diversidad de especies leñosas disminuyen (Barberis et al., 1998, 2002, 2005). A lo largo del 

mismo gradiente aumenta la proporción de plantas leñosas con hojas compuestas y con 

espinas. Además, las áreas planas secas tienen una muy baja proporción de arbustos y alta 

proporción de plantas leñosas con hojas pequeñas. Aparentemente, las diferentes áreas 
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determinadas por el microrrelieve están asociadas con porciones de bosque con diferente 

grado de xerofitismo (Barberis et al., 2005). Dentro de las áreas convexas de los 

quebrachales, la vegetación del sotobosque presenta heterogeneidad asociada con la 

presencia de densas poblaciones de dos especies de bromeliáceas terrestres: Bromelia serra 

y A. distichantha (Lewis y Pire, 1981; Marino y Pensiero, 2003). Estas colonias tienen 

extensión reducida (100 a 1000 m2) y densidad variable (55 ± 40 individuos/10m2). Debido a 

la distribución espacial agrupada de estas plantas, consecuencia de su propagación por 

estolones o rizomas, el sotobosque de las áreas convexas incluye parches sin poblaciones de 

bromeliáceas y parches dominados por una o ambas especies de bromeliáceas. 

El bosque de S. balansae en el cual se realizó la mayoría del estudio está ubicado en 

el Centro Operativo Dr. Tito Livio Coppa (Ministerio de la Producción, Santa Fe), Las Gamas, 

depto. Vera, Santa Fe (29°28’S, 60°28’W, 58 m s.n.m.). Durante la primera mitad del siglo XX 

este bosque, como la mayoría de los de la Cuña Boscosa Santafesina, fue intensamente 

explotado para la industria taninera y posteriormente para la extracción de leña y la producción 

de carbón (Bittloch y Sormani, 1997). Actualmente este stand está parcialmente recuperado 

y los principales disturbios son el pastoreo del ganado y extracción de madera para leña. El 

área de estudio presenta una temperatura media anual de 20°C y temperaturas máxima y 

mínima absoluta de 42,8°C y -5,6°C respectivamente. La precipitación media anual es de 1090 

mm, existiendo una gran variabilidad entre los registros totales anuales, que oscilan entre 529 

mm y 2060 mm (rangos años 1911-1950 y 1986-2010). El stand de bosque se ubica sobre la 

unidad cartográfica denominada Planos elevados con monte denso que ocupa posiciones de 

lomadas extendidas, muy suavemente onduladas a planas (Mussetti y Alconchel, 1986). Los 

suelos son Natracualfes típicos y tienen una baja conductividad hidráulica, que pareciera ser 

el resultado de la suma de varios factores desfavorables como la predominancia de arcillas 

expandibles, sodio y magnesio intercambiable relativamente alto y predominancia de 

bicarbonatos y carbonatos en el extracto salino (Espino et al., 1983). 

 

Descripción de la especie vegetal estudiada 

A. distichantha se distribuye a lo largo y ancho de la parte sur del continente sudamericano, 

en Brasil, Paraguay, Bolivia y Argentina, habiendo sido registrada en las provincias de Jujuy, 

Salta, Tucumán, Formosa, Chaco, Misiones, Corrientes y Santa Fe (Smith y Downs, 1979). 

Habita en distintas comunidades vegetales del dominio Amazónico (provincias Paranaense, 

Mata Atlántica, Cerrado y Yungas) y del dominio Chaqueño (provincia Chaqueña) (sensu 

Cabrera, 1971). Dado que varias de estas ecorregiones son consideradas como áreas de alta 

riqueza faunística (Klink y Machado, 2005; Brown et al., 2006; Morello, 2012) es de esperar 
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que se establezcan numerosas interacciones entre esta bromeliácea y la comunidad animal 

que habitan estas ecorregiones. 

A. distichantha una especie terrestre o epífita facultativa, cuyas raíces sirven para 

apoyo mecánico y son condicionalmente absorbentes. Las plantas miden de 30 a 100 cm de 

altura y tienen de 15 a 20 hojas erectas dispuestas en densas rosetas. Sus hojas carnosas 

miden 30 a 100 cm de longitud y 2 a 8 cm de ancho, tienen metabolismo CAM (Crassulacean 

acid metabolism) (Coutinho, 1969). El borde de las hojas está finamente armado y su ápice 

remata en una espina (Smith y Downs, 1979), por lo cual se lo denomina “cardo chuza‟ (de la 

Peña y Pensiero, 2004). Estas características de las hojas podrían hacer que la relación de 

herbivoría sea poco frecuente (Grubb et al., 2008). Las bases foliares forman un tanque (i.e. 

fitotelma) que intercepta y retiene en su interior el agua de lluvia (Cavallero et al., 2009; 

Cogliatti-Carvalho et al., 2010), la materia orgánica, así como los propágulos que caen 

(Cerrudo, 2010; Barberis et al., 2011). Los nutrientes y el agua se absorben a través de los 

tricomas foliares que se encuentran en el tanque (Benzing, 2000). En el tanque y sobre el 

follaje de esta planta desarrollan numerosas especies de invertebrados (Torales et al., 1972; 

Iriart et al., 2003; Rubio y Meza Torres, 2005; Montero et al., 2010), así como entre las bases 

de sus hojas (Roisin y Leponce, 2004; Leponce et al., 2005). La elevada plasticidad fenotípica 

que se presenta en esta especie implica que, a igualdad de biomasa, las plantas que crecen 

al sol son más bajas, tienen menor diámetro y mayor área de captura que las de sombra, por 

lo que capturan y almacenan mayor volumen de agua que las plantas ubicadas a la sombra 

(Cavallero et al., 2009, 2011). 

La inflorescencia de esta especie que se reproduce tanto sexual como asexualmente 

(Freire et al., 2018) es bipinada con forma piramidal, se ubica sobre un escapo floral erecto y 

sus flores son de color rosa y blanco con los pétalos azules o púrpuras (Smith y Downs, 1979). 

La polinización y la dispersión de semillas son realizadas principalmente por aves (Bernardello 

et al., 1991; Bianchi et al., 2000; Scrok y Varassin, 2011). Los colores de la inflorescencia y 

de los pétalos son muy llamativos, por lo que podrían jugar un rol importante en la atracción 

de los polinizadores (Medel et al., 2009). La flor tiene un formato tubular, lo que podría indicar 

una alta importancia de polinización ornitófila (Aizen et al., 2002). Las características carnosas 

del fruto podrían explicar la existencia de relaciones en las que esté implicada la frugivoría 

que podría tener su contracara en la dispersión de semillas (Aizen et al., 2002). El crecimiento 

vegetativo hace que se formen colonias de alta densidad de individuos de esta especie 

(Barberis et al., 2014), lo cual sumado a la espinescencia de sus hojas hacen que algunas 

especies de animales puedan usar la planta como refugio o protección. Estas características 

de la especie hacen que las interacciones en las que se encuentra implicada se vean 



34 
 

modificadas a lo largo del tiempo y del espacio y que se den con distintas partes de la planta. 

En la figura 1.2 se pueden ver algunos de los aspectos mencionados. 
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Figura 1.2. Plantas de A. distichantha terrestre (a) y epífita (b), creciendo en ambientes 

abiertos de sol (c) y cerrados de sombra (d). Fitotelma de la planta donde habitan vertebrados 

(e) y crecen leñosas (f). Polinizador visitando una inflorescencia (g) y huevos en la intermata. 
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Interacciones de Aechmea distichantha con especies del reino Animal 

Revisión 

Se realizó una revisión exhaustiva en Google Académico de trabajos publicados en cualquier 

idioma en los que se mencionara alguna interacción entre A. distichantha con especies del 

reino Animal. En las búsquedas bibliográficas se incluyeron sinonimias del nombre científico 

de la planta y se contempló la posibilidad de que estuviera escrito erróneamente. No se incluyó 

un registro del estado de Pernambuco, Brasil (de Oliveira et al., 2017) debido a que está fuera 

del área de distribución de A. distichantha, por lo que pareciera haber un error en la 

determinación de la especie vegetal. Se revisó la sinonimia en la nomenclatura de las especies 

animales, no obstante, no podemos asegurar que una especie con un nivel taxonómico inferior 

no sea la misma de un nivel taxonómico superior. Si bien el hombre ha utilizado y utiliza las 

plantas de esta especie como fuente de alimento (frutos) (Hilgert y Gil, 2006), ornamental, 

medicinal y como material de construcción y fuente de fibras (hojas) (Acebey et al., 2006), la 

especie humana no fue incluida en la base de datos de interacciones. 

Se elaboró una base de datos con la información recopilada a partir de 67 

publicaciones científicas y además se incluyeron algunos registros y observaciones 

personales del grupo de investigación. Las especies animales fueron clasificadas de acuerdo 

a la parte de la planta donde se ubican o que utilizan en: ‘Fitotelma’, ‘Follaje’, ‘Fitotelma-

Follaje’, ‘Inflorescencia’, ‘Inflorescencia-Follaje’ y ‘Espacio intermata’. A su vez, de acuerdo al 

uso que hacen las especies animales de A. distichantha se las clasificó en las siguientes 

categorías de uso: ‘Hábitat/refugio’, ‘Nidificación’ y ‘Alimentación’. Los animales que se 

alimentaban de A. distichantha fueron clasificados en ‘Predadores’, ‘Detritívoros’ y 

‘Herbívoros’. Estos últimos a su vez fueron clasificados en ‘Nectívoros’, ‘Frugívoros’ y 

‘Folívoros’. 
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Resultados 

Se recopilaron 67 publicaciones (52 artículos en revistas científicas, 3 capítulos de libros, 3 

libros, 5 resúmenes de congresos, 3 tesis de grado o posgrado y 1 reporte) y observaciones 

personales de 3 personas. La mayoría de los estudios fueron realizados en ecosistemas de 

Argentina (41 publicaciones) y Brasil (19) y en mucho menor medida en Paraguay (3) y 

Uruguay (1). Estos estudios comprenden ecosistemas del dominio Amazónico (provincias 

Paranaense, Mata Atlántica y las Yungas) y en el dominio Chaqueño (provincia Chaqueña). 

También se registraron interacciones en Estados Unidos (3) fuera del rango de distribución 

geográfica de A. distichantha, donde esta especie ha sido introducida como ornamental. 

La mayoría de los estudios realizados en Brasil evaluaron interacciones con animales 

que habitan o se alimentan en las inflorescencias o en el follaje, mientras que los estudios de 

Argentina evalúan principalmente interacciones con animales del fitotelma. 

Se obtuvieron 372 registros de animales (morfoespecies) pertenecientes a 100 familias 

(sin contar 58 indeterminadas), 47 órdenes de 18 clases (Apéndice I.1). Algunas de estas 

morfoespecies establecen más de un tipo de interacción con A. distichantha, por lo que en 

total se registraron 437 interacciones (Tabla 1.1). La mayoría de las morfoespecies (252 

registros pertenecientes a 41 órdenes y 17 clases) utilizaron a la planta como hábitat o refugio, 

mientras que 169 morfoespecies de 28 órdenes y 11 clases usaron la planta para su 

alimentación y sólo 16 morfoespecies de 6 órdenes y 4 clases utilizaron la planta para nidificar 

(Tabla 1.1). 

 

Tabla 1.1. Número de registros de interacciones de animales con A. distichantha agrupados 

por órdenes de acuerdo al uso que hacen de la planta. 

Clase – 

suprataxón 

Orden Hábitat/Refugio Nidificación Alimentación Total 

Amphibia Anura 13 1   14 

Arachnida Acari 1     1 

Arachnida Araneae 28 6 25 59 

Arachnida Opilionida 1     1 

Arachnida Oribatida 1     1 

Arachnida Pseudoscorpionida 2   2 4 

Arachnida Scorpionida 2   2 4 

Aves Accipitriformes 2 2   4 

Aves Passeriformes 2 2 6 10 

Aves Tinamiformes 1 1   2 

Aves Trochiliformes     21 21 

Chylopoda Geophilomorpha 1   1 2 

Crustacea Cyclopoida 1     1 

Crustacea Isopoda 1   1 2 
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Clase – 

suprataxón 

Orden Hábitat/Refugio Nidificación Alimentación Total 

Crustacea Ostracoda 5     5 

Diplopoda Julida 2   2 4 

Diplopoda Polydesmida 1   1 2 

Gastropoda Desconocido 1     1 

Gastropoda Pulmonata 1   1 2 

Gastrotricha Chaetonotida 1     1 

Hirudinea Desconocido 1     1 

Insecta Blattaria 3   3 6 

Insecta Coleoptera 44   12 56 

Insecta Dermaptera 1   1 2 

Insecta Diptera 66   42 108 

Insecta Embioptera 2     2 

Insecta Hemiptera 6     6 

Insecta Homoptera 4   5 9 

Insecta Hymenoptera 17 4 5 26 

Insecta Lepidoptera 12   20 32 

Insecta Neuroptera 1   1 2 

Insecta Odonata 2     2 

Insecta Orthoptera 5   3 8 

Insecta Thysanoptera     1 1 

Mammalia Artiodactyla     3 3 

Mammalia Carnivora     2 2 

Mammalia Perissodactyla     1 1 

Mammalia Primates     1 1 

Nematoda Desconocido 3     3 

Nematomorpha Desconocido 1     1 

Oligochaeta Haplotaxida 5   4 9 

Reptilia Serpentes 6     6 

Reptilia Squamata 2     2 

Rotifera Bdelloidea 1   1 2 

Rotifera Desconocido 1   1 2 

Sauropsida Testudines 1     1 

Turbellaria Desconocido 1   1 2 
 

Total 252 16 169 437 
 

Riqueza 41 6 28 47 

 

Entre los animales que utilizan la planta para alimentarse (aquí incluimos tanto a los 

animales que se alimentan de partes de la planta como aquellos que se alimentan de algún 

organismo que habita en la planta), la mayoría son herbívoros (69 registros pertenecientes a 
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13 órdenes) o detritívoros (60 registros pertenecientes a 9 órdenes) y en menor proporción 

predadores (40 registros pertenecientes a 10 órdenes) (Tabla 1.2). 

 

Tabla 1.2. Número de registros de interacciones de animales que usan a la planta de A. 

distichantha para alimentarse agrupados por órdenes de acuerdo al tipo de alimentación. 

Clase - 

suprataxón 

Orden Predadores Detritívoros Herbívoros Total 

Arachnida Pseudoscorpionida 2     2 

Arachnida Scorpionida 2     2 

Arachnida Araneae 25     25 

Aves Passeriformes 1   5 6 

Aves Trochiliformes     21 21 

Chylopoda Geophilomorpha 1     1 

Crustacea Isopoda   1   1 

Diplopoda Polydesmida   1   1 

Diplopoda Julida   2   2 

Gastropoda Pulmonata     1 1 

Insecta Neuroptera 1     1 

Insecta Dermaptera   1   1 

Insecta Lepidoptera   1 19 20 

Insecta Blattaria   3   3 

Insecta Coleoptera   10 2 12 

Insecta Diptera 5 37   42 

Insecta Thysanoptera     1 1 

Insecta Orthoptera     3 3 

Insecta Homoptera     5 5 

Insecta Hymenoptera     5 5 

Mammalia Perissodactyla     1 1 

Mammalia Primates     1 1 

Mammalia Carnivora     2 2 

Mammalia Artiodactyla     3 3 

Oligochaeta Haplotaxida   4   4 

Rotifera Bdelloidea 1     1 

Rotifera Desconocido 1     1 

Turbellaria Desconocido 1     1  
Total 40 60 69 169  
Riqueza 10 9 13 28 

 

Entre los herbívoros la mayoría de los registros pertenecen al grupo de los nectívoros 

(41 registros pertenecientes a 5 órdenes). En segundo lugar, aparecen los folívoros (24 

registros pertenecientes a 11 órdenes, y en menor proporción los frugívoros (2 registros 

pertenecientes a un orden) (Tabla 1.3). 
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Tabla 1.3. Número de registros de interacciones de animales herbívoros que usan a la planta 

de A. distichantha para alimentarse agrupados por órdenes de acuerdo al tipo de recurso 

utilizado. 

Clase - 

suprataxón 

Orden Nectívoros Frugívoros Folívoros Total 

Aves Passeriformes 1 4   5 

Aves Trochiliformes 21     21 

Gastropoda Pulmonata     1 1 

Insecta Coleoptera     2 2 

Insecta Homoptera     5 5 

Insecta Hymenoptera 5     5 

Insecta Lepidoptera 14   5 19 

Insecta Orthoptera     3 3 

Insecta Thysanoptera     1 1 

Mammalia Artiodactyla     3 3 

Mammalia Carnivora     2 2 

Mammalia Perissodactyla     1 1 

Mammalia Primates     1 1  
Total 41 4 24 69  
Riqueza 5 2 11 14 

 

El mayor número de registros corresponden al follaje (139 pertenecientes a 30 

órdenes) y al fitotelma (103 pertenecientes a 16 órdenes), mientras que en las inflorescencias 

se contabilizaron 47 registros pertenecientes a 6 órdenes y en el espacio intermata sólo 3 

registros pertenecientes a 2 órdenes. Finalmente, 14 registros de 2 órdenes utilizaron el 

fitotelma y el follaje y una especie utilizó el follaje y la inflorescencia (Tabla 1.4). 
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Tabla 1.4. Número de registros de interacciones de animales que usan a la planta de A. distichantha agrupados por órdenes de acuerdo 

a la parte donde se realiza la interacción. 

Clase - 

suprataxón 

Orden Espacio 

intermata 

Fitotelma Fitotelma-

Follaje 

Follaje Inflorescencia Inflorescencia-

Follaje 

Total 

Amphibia Anura 
  

13 
   

13 

Arachnida Acari 
   

1 
  

1 

Arachnida Araneae 
   

28 
  

28 

Arachnida Opilionida 
   

1 
  

1 

Arachnida Oribatida 
   

1 
  

1 

Arachnida Pseudoscorpionida 
   

2 
  

2 

Arachnida Scorpionida 
   

2 
  

2 

Aves Accipitriformes 2 
     

2 

Aves Passeriformes 
   

2 4 1 7 

Aves Tinamiformes 1 
     

1 

Aves Trochiliformes 
    

21 
 

21 

Chylopoda Geophilomorpha 
   

1 
  

1 

Crustacea Cyclopoida 
 

1 
    

1 

Crustacea Isopoda 
   

1 
  

1 

Crustacea Ostracoda 
 

5 
    

5 

Diplopoda Julida 
   

2 
  

2 

Diplopoda Polydesmida 
   

1 
  

1 

Gastropoda Desconocido 
   

1 
  

1 

Gastropoda Pulmonata 
 

1 
    

1 

Gastrotricha Chaetonotida 
 

1 
    

1 

Hirudinea Desconocido 
 

1 
    

1 

Insecta Blattaria 
   

3 
  

3 

Insecta Coleoptera 
 

11 
 

33 
  

44 

Insecta Dermaptera 
   

1 
  

1 

Insecta Diptera 
 

66 
    

66 
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Clase - 

suprataxón 

Orden Espacio 

intermata 

Fitotelma Fitotelma-

Follaje 

Follaje Inflorescencia Inflorescencia-

Follaje 

Total 

Insecta Embioptera 
   

2 
  

2 

Insecta Hemiptera 
 

1 
 

5 
  

6 

Insecta Homoptera 
   

5 
  

5 

Insecta Hymenoptera 
   

17 5 
 

22 

Insecta Lepidoptera 
 

7 
 

6 14 
 

27 

Insecta Neuroptera 
   

1 
  

1 

Insecta Odonata 
 

2 
    

2 

Insecta Orthoptera 
   

5 
  

5 

Insecta Thysanoptera 
    

1 
 

1 

Mammalia Artiodactyla 
  

1 
 

2 
 

3 

Mammalia Carnivora 
   

2 
  

2 

Mammalia Perissodactyla 
   

1 
  

1 

Mammalia Primates 
   

1 
  

1 

Nematoda Desconocido 
 

2 
 

1 
  

3 

Nematomorpha Desconocido 
 

1 
    

1 

Oligochaeta Haplotaxida 
 

1 
 

4 
  

5 

Reptilia Serpentes 
   

6 
  

6 

Reptilia Squamata 
   

2 
  

2 

Rotifera Bdelloidea 
 

1 
    

1 

Rotifera Desconocido 
 

1 
    

1 

Sauropsida Testudines 
   

1 
  

1 

Turbellaria Desconocido 
 

1 
    

1  
Total 3 103 14 139 47 1 307  
Riqueza 2 16 2 30 6 1 47 
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La mayoría de los registros corresponden a refugio en el follaje y en menor medida al 

fitotelma. La nidificación ocurre principalmente en follaje. Una gran proporción de 

morfoespecies obtiene su alimento del follaje, siendo también importante el número de 

morfoespecies que lo obtienen en el fitotelma y en las inflorescencias (Tabla 1.5a). El mayor 

registro de predadores se observa en el follaje, mientras que los detritívoros predominan en 

el fitotelma y los herbívoros en la inflorescencia y en menor medida en el follaje (Tabla 1.5b). 

Los nectívoros predominan en las inflorescencias y los folívoros en el follaje (Tabla 1.5c). 

 

Tabla 1.5. Número de registros de interacciones de animales agrupados de acuerdo a donde 

se realiza la interacción y de acuerdo (a) al tipo de uso que hacen de la planta de A. 

distichantha, (b) al tipo de alimentación y (c) al tipo de herbivoría. 

a) Tipo de uso 

Ubicación en la Planta Hábitat/Refugio Nidificación Alimentación Total 

Espacio intermata 3 3 
 

6 

Fitotelma 103 
 

52 155 

Fitotelma-Follaje 13 1 1 15 

Follaje 132 11 68 211 

Inflorescencia-Follaje 1 1 1 3 

Inflorescencia 
  

47 47 

Total 252 16 169 437      

b) Alimentación 

Ubicación en la Planta Predadores Detritívoros Herbívoros Total 

Fitotelma 8 43 1 52 

Fitotelma-Follaje   
 

1 1 

Follaje 32 17 19 68 

Inflorescencia 
  

47 47 

Inflorescencia-Follaje 
  

1 1 

Total 40 60 69 169 

c) Herbívoros 

Ubicación en la Planta Nectívoros Frugívoros Folívoros Total 

Fitotelma     1 1 

Fitotelma-Follaje     1 1 

Follaje     19 19 

Inflorescencia 41 3 3 47 

Inflorescencia-Follaje 
 

1 
 

1 

Total 41 4 24 69 

 



44 
 

Discusión 

Estos resultados muestran (1) que existe una gran diversidad de animales que interactúan 

con A. distichantha, (2) que emplean a esta planta para realizar numerosos usos. En esta 

revisión no incluimos las relaciones indirectas que no por eso dejan de ser relevantes. Tal es 

el caso del mutualismo digestivo que establecen algunas bromeliáceas terrestres con ciertas 

especies de arañas (Romero, 2006). 

Para las bromeliáceas en general, existen pocos registros de patógenos o herbívoros 

de gran tamaño como los mamíferos. Esto podría atribuirse a que deben tener en general bien 

desarrollada inmunidad a estos organismos y probablemente la espinescencia esté jugando 

un rol muy importante (Benzing, 2000). Sin embargo, si existen registros de invertebrados 

herbívoros en bromeliáceas pertenecientes a los órdenes Coleoptera, Lepidoptera, 

Hymenoptera, y Hemiptera (Frank y Lounibos, 2009) 

Si bien muchas bromeliáceas establecen interacciones de tipo mutualística con las 

hormigas (Hymenoptera: Formicidae) “Ant-guarded species”, “Ant-nest garden species” y 

“Ant-fed, ant-house species” (Benzing, 2000), no encontramos registros de este tipo de 

interacción para el caso de A. distichantha. 

Se encontraron registros de Culicidae de importancia sanitaria o epidemiológica 

habitando el fitotelma de A. distichantha (lo utilizan como sitio de cría). Por ejemplo, Aedes 

albopictus es un mosquito citado como transmisor del virus del dengue (Consoli y Lourenço-

de-Oliveira, 1994), fiebre amarilla (Rey y Lounibos, 2015) y chikungunya (Vazeille et al., 2007) 

y Aedes aegypti transmite los virus de la fiebre amarilla, del dengue (Consoli y Lourenço-de-

Oliveira, 1994) y chikungunya (Anubis et al., 2014). El complejo de Culex pipens juega un rol 

importante en la transmisión de patógenos como el virus del dengue, el virus de la encefalitis 

del oeste del Nilo, el virus de la encefalitis de St. Louis, el virus de la encefalítis equina y en la 

transmisión de parásitos que causan la filariásis linfática o elefantiasis (Farajollahi et al., 2011). 
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Apéndice I.1. Listado de morfoespecies animales que interactúan con A. distichantha. Se muestra la clase, orden y familia a la que 

pertenecen. Para cada una se detalla el uso que hace de la planta y la ubicación en la misma. Además, se presentan las referencias 

bibliográficas que avalan las interacciones con A. distichantha. Códigos de uso: Háb/Ref = hábitat o refugio, Nid = nidificación, Pre = predación, 

Fru = frugivoría, Nec = nectivoría, Fol = folivoría, Det = detritívoros. Códigos de ubicación: Fito = fitotelma, Fol = follaje, Inf-Fol = inflorescencia-

follaje, Inf = inflorescencia, Esp int = espacio intermata. 

Clase Orden Familia  Morfoespecie Uso Ubicación Referencia 

Amphibia Anura Bufonidae 
Melanophryniscus xanthostomus 

Bornschein et al. 2015 
Háb/Ref Fito-Fol Bornschein et al., (2015) 

Amphibia Anura Bufonidae Rhinella fernandezae Gallardo, 1957 Háb/Ref Fito-Fol Schaefer et al., (2009) 

Amphibia Anura Desconocido Anura sp. 1 Háb/Ref Fito-Fol Iriart et al., (2003) 

Amphibia Anura Hylidae 5 especies de Hylidae  Háb/Ref Fito-Fol Bucher, (1980) 

Amphibia Anura Hylidae Argenteohyla siemersi Mertens, 1937 Háb/Ref Fito-Fol 

Basterra et al., (2008); 

Schaefer et al., (2009); Cajade 

et al., (2013)  

Amphibia Anura Hylidae 
Dendropsophus nanus Boulenger, 

1889 
Háb/Ref Fito-Fol Schaefer et al., (2009) 

Amphibia Anura Hylidae Hyla minuta Peters, 1872 Háb/Ref Fito-Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Amphibia Anura Hylidae Hyla sanborni Schmidt, 1944 Háb/Ref Fito-Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Amphibia Anura Hylidae Hypsiboas raniceps Cope, 1862 Háb/Ref Fito-Fol Schaefer et al., (2009) 

Amphibia Anura Hylidae Phrynohyas venulosa Laurenti, 1768 Háb/Ref Fito-Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Amphibia Anura Hylidae Scinax acuminatus Cope, 1862 Háb/Ref Fito-Fol Schaefer et al., (2009) 

Amphibia Anura Hylidae Scinax nasicus Cope, 1862 Háb/Ref Fito-Fol 
Schaefer et al., (2009); Montero 

GA (Obs. Pers.) 

Amphibia Anura Leptodactylidae Leptodacylus chaquensis Cei, 1950 Háb/Ref Fito-Fol Schaefer et al., (2009) 

Arachnida Acari Desconocido Acari sp. 1 Háb/Ref Fol Iriart et al., (2003) 

Arachnida Araneae Araneidae Araneidae sp. 1 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Araneae Araneidae Araneidae sp. 2 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 
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Clase Orden Familia  Morfoespecie Uso Ubicación Referencia 

Arachnida Araneae Araneidae Araneidae sp. 3 Háb/Ref-Pre Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Arachnida Araneae Clubionidae Clubionidae sp. 1 Háb/Ref-Nid-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Araneae Ctenidae Ancylometes sp. Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Arachnida Araneae Ctenidae Ctenidae sp. 1 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Araneae Ctenidae Ctenidae sp. 2 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Arachnida Araneae Desconocido Araneae sp. 1 Háb/Ref Fol Iriart et al., (2003) 

Arachnida Araneae Dictynidae Dictynidae sp. 1 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Araneae Dictynidae Dictynidae sp. 2 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Araneae Dictynidae Dictynidae sp. 3 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Araneae Gnaphosidae Gnaphosidae sp. 1 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Araneae Lycosidae Aglaoctenus lagotis Holmberg, 1876 Háb/Ref-Nid-Pre Fol 

Rubio y Meza Torres, (2003); 

Rubio y Meza Torres, (2005); 

Montero GA (Obs. Pers.) 

Arachnida Araneae Lycosidae Lycosidae sp. 1 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Araneae Lycosidae Lycosidae sp. 2 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Araneae Lycosidae Lycosidae sp. 3 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Araneae Pisauridae Pisauridae sp. 1 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Araneae Salticidae 
Coryphasia monteverde Santos & 

Romero, 2007 
Háb/Ref-Nid-Pre Fol Romero et al., (2007)  

Arachnida Araneae Salticidae Coryphasia sp. Háb/Ref-Nid-Pre Fol Romero, (2006) 

Arachnida Araneae Salticidae 
Psecas chapoda Peckham & Peckham, 

1894 
Háb/Ref-Nid-Pre Fol 

Romero, (2006); Omena y 

Romero, (2008); Omena y 

Romero, (2010); Gonçalves et 

al., (2011) 

Arachnida Araneae Salticidae Psecas splendidus Badcock, 1932 Háb/Ref-Nid-Pre Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Arachnida Araneae Salticidae Salticidae sp. 1 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 



47 
 

Clase Orden Familia  Morfoespecie Uso Ubicación Referencia 

Arachnida Araneae Salticidae Salticidae sp. 2 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Araneae Salticidae Salticidae sp. 3 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Araneae Salticidae Salticidae sp. 4 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Araneae Salticidae Salticidae sp. 5 Háb/Ref-Pre Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Arachnida Araneae Sparassidae 
Polybetes pythagoricus Holmberg, 

1875 
Háb/Ref-Pre Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Arachnida Araneae Sparassidae Sparassidae sp. 1 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Opilionida Gonyleptidae Gonyleptidae sp. 1 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Arachnida Oribatida Mochlozetidae 
Mochlozetes saltensis Bischoff de 

Alzuet, 1989 
Háb/Ref Fol Salazar Martinez et al., (2004) 

Arachnida Pseudoscorpionida Desconocido Pseudoscorpionida sp. 1 Háb/Ref-Pre Fol Montero et al., (2010) 

Arachnida Pseudoscorpionida Desconocido Pseudoscorpionida sp. 2 Háb/Ref-Pre Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Arachnida Scorpionida Buthidae Tityus confluens Borelli, 1899 Háb/Ref-Pre Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Arachnida Scorpionida Buthidae Tityus paraguayensis Kraepelin, 1895 Háb/Ref-Pre Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Aves Accipitriformes Cathartidae Cathartes burrovianus Cassin, 1845 Háb/Ref-Nid Esp int Di Giacomo, (2005) 

Aves Accipitriformes Cathartidae Coragyps atratus Bechstein, 1793 Háb/Ref-Nid Esp int Di Giacomo, (2005) 

Aves Passeriformes Dendrocolaptidae  
Campylorhamphus trochilirostris 

Lichtenstein, 1820 
Pre Fol Di Giacomo, (2005) 

Aves Passeriformes Fringillidae Euphonia cyanocephala Vieillot, 1818 Fru Inf Blendinger et al., (2015) 

Aves Passeriformes Icteridae  Cacicus solitarius Vieillot, 1816 Háb/Ref-Nid Fol Di Giacomo, (2005) 

Aves Passeriformes Thraupidae Coereba flaveola Linnaeus, 1758 Nec Inf Sazima y Sazima, (1999) 

Aves Passeriformes Thraupidae  Tachyphonus rufus Boddaert, 1783 Nid-Fru Inf-Fol Di Giacomo, (2005) 

Aves Passeriformes Thraupidae  Thraupis sayaca Linnaeus, 1766 Fru Inf Blendinger y Villegas, (2011) 

Aves Passeriformes Turdidae Turdus rufiventris Vieillot, 1818 Fru Inf Blendinger et al., (2015) 
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Aves Tinamiformes Tinamidae Crypturellus tataupa Temmink, 1815 Nid Esp int 

de la Peña, (2016); Klekailo GN 

(Com. Pers.); Montero GA 

(Obs. Pers.) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Amazilia fimbriata Gmelin, 1788 Nec Inf 

Sazima y Sazima, (1999); 

Chupil, (2013); Bergamo et al., 

(2017) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Amazilia sp. Nec Inf Bueno, (2012) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Amazilia versicolor Vieillot, 1818 Nec Inf Chupil, (2013) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Anthracothorax nigricollis Vieillot, 1817 Nec Inf Chupil, (2013) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Aphantochroa cirrochloris Vieillot, 1818 Nec Inf Scrok y Varassin, (2011) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Calliphlox amethystina Boddaert, 1783 Nec Inf Chupil, (2013) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Chlorostilbon lucidus Shaw, 1812 Nec Inf 

Scrok y Varassin, (2011); 

Bueno, (2012); Chupil, (2013); 

Freire et al., (2018); Montero 

GA (Obs. Pers.) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Clytolaema rubricauda Boddaert, 1783 Nec Inf 

Chupil, (2013); Vizentin-Bugoni 

et al., (2014); Bergamo et al., 

(2017) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Colibri serrirostris Vieillot, 1816 Nec Inf Chupil, (2013) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Epityches eupompe Geyer, 1832 Nec Inf Scrok y Varassin, (2011) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Eupetomena macroura Gmelin, 1788 Nec Inf Chupil, (2013) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Florisuga fusca Vieillot, 1817 Nec Inf Chupil, (2013) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Hylocharis chrysura Shaw, 1812 Nec Inf Bueno, (2012) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Leucochloris albicollis Vieillot, 1818 Nec Inf 

Sazima et al., (1996); Buzato et 

al., (2000); Scrok y Varassin, 

(2011); Chupil, (2013) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Phaethornis eurynome Lesson, 1832 Nec Inf 
Sazima et al., (1996); Buzato et 

al., (2000); Vizentin-Bugoni et 
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al., (2014); Bergamo et al., 

(2017) 

Aves Trochiliformes Trochilidae 
Phaethornis pretrei Lesson & Delattre, 

1839 
Nec Inf 

Scrok y Varassin, (2011); 

Bueno, (2012)  

Aves Trochiliformes Trochilidae Phaethornis ruber Linnaeus, 1758 Nec Inf Bergamo et al., (2017) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Ramphodon naevius Dumont, 1818 Nec Inf 

Buzato et al., (2000); Scrok y 

Varassin, (2011); Bergamo et 

al., (2017) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Stephanoxis lalandi Vieillot, 1818 Nec Inf 

Sazima et al., (1996); Buzato et 

al., (2000); Bueno, (2012); 

Chupil, (2013); Scrok y 

Varassin, (2011) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Thalurania glaucopis Gmelin, 1818 Nec Inf 

Sazima y Sazima, (1999); 

Scrok y Varassin, (2011); 

Chupil, (2013); Vizentin-Bugoni 

et al., (2014); Bergamo et al., 

(2017) 

Aves Trochiliformes Trochilidae Trochilidae sp. 1 Nec Inf Rosa y Monteiro, (2012) 

Chylopoda Geophilomorpha Geophilidae Geophilidae sp. 1 Háb/Ref-Pre Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Crustacea Cyclopoida Cyclopidae Cyclops sp. 1 Háb/Ref Fito Torales et al., (1972) 

Crustacea Isopoda Porcellionidae Porcellionidae sp. 1 Háb/Ref-Det Fol Montero et al., (2010) 

Crustacea Ostracoda Desconocido Ostracoda (Nauplius) sp. 2 Háb/Ref Fito Torales et al., (1972) 

Crustacea Ostracoda Desconocido Ostracoda sp. 1 Háb/Ref Fito Siri et al., (2014) 

Crustacea Ostracoda Desconocido Ostracoda sp. 3 Háb/Ref Fito Galíndez et al., (2010) 

Crustacea Ostracoda Desconocido Ostracoda sp. 4 Háb/Ref Fito Iriart et al., (2003) 

Crustacea Ostracoda Desconocido Ostracoda sp. 5 Háb/Ref Fito Torales et al., (1972) 

Diplopoda Julida Pseudonannolenidae 
Pseudonannolene meridionalis 

Silvestri, 1902 
Háb/Ref-Det Fol Montero GA (Obs. Pers.) 
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Diplopoda Julida Rhinocricidae Rhinocricidae sp. 1 Háb/Ref-Det Fol Montero et al., (2010) 

Diplopoda Polydesmida Oniscodesmidae Oniscodesmidae sp. 1 Háb/Ref-Det Fol Montero et al., (2010) 

Gastropoda Desconocido Desconocido Gastropoda sp. 1 Háb/Ref Fol Iriart et al., (2003) 

Gastropoda Pulmonata Planorbidae Planorbidae sp. 1 Háb/Ref-Fol Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Gastrotricha Chaetonotida Chaetonotidae  Chaetonotus similis Zelinka, 1889 Háb/Ref Fito Torales et al., (1972) 

Hirudinea Desconocido Desconocido Hirudinea sp. 1 Háb/Ref Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Blattaria Blaberidae Blaberidae sp. 1 Háb/Ref-Det Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Blattaria Blaberidae Panchlora sp. Háb/Ref-Det Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Blattaria Blattellidae Ischonoptera sp. 1 Háb/Ref-Det Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Apionidae Apion sp. 1 Háb/Ref Fol Campos y Fernández, (2011) 

Insecta Coleoptera Brentidae Brentidae sp. 1 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Bruchidae Bruchidae sp. 1 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Bruchidae Bruchidae sp. 2 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Carabidae Brachinus sp. 1 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Carabidae Carabidae sp. 1 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Carabidae Ega montevidensis Tremoleras, 1917 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Carabidae Harpalini sp. 1 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Carabidae Inna megala Reichardt, 1966 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Carabidae Pterostichini sp. 1 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Chrysomelidae Clitrinae sp. 1 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Coccinellidae Coccinellidae sp. 1 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Curculionidae Curculionidae sp. 1 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Curculionidae Curculionidae sp. 2 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Curculionidae Curculionidae sp. 3 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 
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Insecta Coleoptera Desconocido Coleoptera sp. 1 Háb/Ref Fol Galíndez et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Desconocido Coleoptera sp. 2 Háb/Ref Fol Iriart et al., (2003) 

Insecta Coleoptera Desconocido Coleoptera sp. 3 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Desconocido Coleoptera sp. 4 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Desconocido Coleoptera sp. 5 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Desconocido Coleoptera sp. 6 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Dytiscidae Liodessus sp. 1 Háb/Ref Fito Campos y Fernández, (2011) 

Insecta Coleoptera Elateridae Elateridae sp. 1 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Hydrophilidae Hydrophilidae sp. 1 Háb/Ref Fito Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Hydrophilidae Hydrophilidae sp. 2 Háb/Ref Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Hydrophilidae Hydrophilidae sp. 3 Háb/Ref Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Hydrophilidae Hydrophilidae sp. 4 Háb/Ref Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Lampyridae Lampyridae sp. 1 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Nitidulidae Neopocadius loretoensis Bruch, 1938 Háb/Ref-Det Fol Viana y Williner, (1978) 

Insecta Coleoptera Nitidulidae Nitidulidae sp. 1 Háb/Ref-Det Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Scarabaeidae Aphodini sp. 1 Háb/Ref-Fol Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Scarabaeidae Archophileurus chaconus Kolbe, 1910 Háb/Ref-Fol Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Scarabaeidae Cyclocephala sp. 1 Háb/Ref-Fol Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Scirtidae Scirtidae sp. 1 Háb/Ref-Det Fito Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Scirtidae Scirtidae sp. 2 Háb/Ref-Det Fito Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Scirtidae Scirtidae sp. 3 Háb/Ref-Det Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Scirtidae Scirtidae sp. 4 Háb/Ref-Det Fito Amadeo et al., (2017) 

Insecta Coleoptera Scirtidae Scirtidae sp. 5 Háb/Ref-Det Fito Siri et al., (2014) 

Insecta Coleoptera Scirtidae Scirtidae sp. 6 Háb/Ref-Det Fito Campos y Fernández, (2011) 
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Insecta Coleoptera Staphylinidae Staphylinidae sp. 1 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Staphylinidae Staphylinidae sp. 2 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Staphylinidae Staphylinidae sp. 3 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Coleoptera Tenebrionidae Lobopoda breyeri Brèthes, 1910 Háb/Ref-Det Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Coleoptera Tenebrionidae Tenebrionidae sp. 1 Háb/Ref-Det Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Dermaptera Anisolabididae Euborellia annulipes Lucas, 1847 Háb/Ref-Det Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Axmyiidae Axmyiidae sp. 1 Háb/Ref Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Ceratopogonidae Atrichopogon sp. 1 Háb/Ref-Det Fito Campos et al., (2011) 

Insecta Diptera Ceratopogonidae Ceratopogonidae sp. 1 Háb/Ref-Det Fito Siri et al., (2014) 

Insecta Diptera Ceratopogonidae Ceratopogonidae sp. 2 Háb/Ref-Det Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Ceratopogonidae 
Culicoides nigrigenus Wirth & Blanton, 

1956 
Háb/Ref-Det Fito Ronderos y Spinelli, (1990)  

Insecta Diptera Ceratopogonidae Dasyhelea sp. 1 Háb/Ref-Det Fito Campos et al., (2011) 

Insecta Diptera Chaoboridae Chaoboridae sp. 1 Háb/Ref Fito Montero et al., (2010) 

Insecta Diptera Chironomidae Chironomidae sp. 1 Háb/Ref-Det Fito Montero et al., (2010) 

Insecta Diptera Chironomidae Chironomidae sp. 2 Háb/Ref-Det Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Chironomidae Chironomidae sp. 3 Háb/Ref-Det Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Chironomidae Chironomidae sp. 4 Háb/Ref-Det Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Chironomidae Chironomidae sp. 5 Háb/Ref-Det Fito Galíndez et al., (2010) 

Insecta Diptera Chironomidae Larsia angusticornis sp. n. Háb/Ref Fito Siri et al., (2014) 

Insecta Diptera Corethrellidae Corethrellidae sp. 1  Háb/Ref Fito Siri et al., (2014) 

Insecta Diptera Culicidae 
Aedes (Ochlerotatus) crinifer Theobald, 

1903 
Háb/Ref-Det Fito Veggiani Aybar y Rossi, (2017) 

Insecta Diptera Culicidae 
Aedes (Stegomyia) aegypti Linnaeus, 

1762 
Háb/Ref-Det Fito 

Stein et al., (2013); Veggiani 

Aybar y Rossi, (2017) 
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Insecta Diptera Culicidae Aedes albopictus Skuse, 1894 Háb/Ref-Det Fito 

O`Meara et al., (1993); 

O`Meara et al., (1995); 

Lounibos et al., (2003)  

Insecta Diptera Culicidae 
Anopheles (Anopheles) 

pseudopunctipennis Theobald, 1901 
Háb/Ref-Det Fito Veggiani Aybar y Rossi, (2017) 

Insecta Diptera Culicidae 
Anopheles (Nyssorhynchus) 

argyritarsis Robineau-Desvoidy, 1827 
Háb/Ref-Det Fito Veggiani Aybar y Rossi, (2017) 

Insecta Diptera Culicidae 
Culex (Culex) fernandezi Casal, García 

& Cavalieri, 1966 
Háb/Ref-Det Fito 

Stein et al., (2013); Veggiani 

Aybar y Rossi, (2017) 

Insecta Diptera Culicidae Culex (Microculex) davisi Kumm, 1933 Háb/Ref-Det Fito 
Torales et al., (1972); Rossi et 

al., (2006); Stein et al., (2011)  

Insecta Diptera Culicidae 
Culex (Microculex) imitator Theobald, 

1903 
Háb/Ref-Det Fito 

Torales et al., (1972); Campos, 

(2011); Campos et al., (2011); 

Stein et al., (2011); Steciow et 

al., (2013); Stein et al., (2013); 

Siri et al., (2014); Linares et al., 

(2016); Veggiani Aybar y Rossi, 

(2017) 

Insecta Diptera Culicidae 
Culex (Microculex) pleuristriatus 

Theobald, 1907 
Háb/Ref-Det Fito Veggiani Aybar y Rossi, (2017) 

Insecta Diptera Culicidae Culex nigripalpus Theobald, 1901 Háb/Ref-Det Fito 

O`Meara et al., (1993); 

O`Meara et al., (1995); 

Lounibos et al., (2003)  

Insecta Diptera Culicidae Culex quinquefasciatus Say, 1823 Háb/Ref-Det Fito 

Torales et al., (1972); O`Meara 

et al., (1993); Stein et al., 

(2013) 

Insecta Diptera Culicidae Culex sp.  Háb/Ref-Det Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Culicidae Culicidae sp. 1 Háb/Ref-Det Fito Galíndez et al., (2010) 

Insecta Diptera Culicidae Culicidae sp. 2 Háb/Ref-Det Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Culicidae Culicidae sp. 3 Háb/Ref-Det Fito Montero et al., (2010) 
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Insecta Diptera Culicidae Howardina sp. Háb/Ref Fito Veggiani Aybar y Rossi, (2017) 

Insecta Diptera Culicidae Phoniomyia muehlensi Petrocchi, 1927 Háb/Ref Fito Campos, (2011) 

Insecta Diptera Culicidae 
Toxorhynchites (Lynchiella) 

bambusicolus Lutz & Neiva, 1913 
Háb/Ref-Pre Fito Campos et al., (2011) 

Insecta Diptera Culicidae 
Toxorhynchites (Lynchiella) 

guadeloupensis Dyar & Knab, 1906 
Háb/Ref-Pre Fito 

Augier et al., (2003); Stein et 

al., (2013); Veggiani Aybar y 

Rossi, (2017) 

Insecta Diptera Culicidae 

Toxorhynchites (Lynchiella) 

haemorrhoidalis separatus Lynch-

Arribalzaga, 1891 

Háb/Ref-Pre Fito 
Campos, (2011); Stein et al., 

(2011); Siri et al., (2014) 

Insecta Diptera Culicidae 
Toxorhynchites (Lynchiella) solstitialis 

Lutz, 1904 
Háb/Ref-Pre Fito Campos et al., (2011) 

Insecta Diptera Culicidae Toxorhynchites rutilus Coquillett, 1896 Háb/Ref-Pre Fito O`Meara et al., (1995) 

Insecta Diptera Culicidae 
Trichoprosopon (Trichoprosopon) 

pallidiventer Lutz, 1905 
Háb/Ref Fito Campos et al., (2011) 

Insecta Diptera Culicidae 
Wyeomyia (Phoniomyia) 

quasilongirostris Theobald, 1907 
Háb/Ref-Det Fito Campos et al., (2011) 

Insecta Diptera Culicidae 
Wyeomyia (Wyeomyia) limai Lane & 

Cerqueira, 1942 
Háb/Ref-Det Fito Campos et al., (2011) 

Insecta Diptera Culicidae Wyeomyia muehlensi Petrocchi, 1927 Háb/Ref-Det Fito 

Torales et al., (1972); Bar et al., 

(2005); Bar et al., (2008); Stein 

et al., (2011); Siri et al., (2014) 

Insecta Diptera Culicidae Wyeomyia sp. 1 Háb/Ref-Det Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Culicidae Wyeomyia sp. 2 Háb/Ref-Det Fito O`Meara et al., (1995) 

Insecta Diptera Culicidae Wyeomyia sp. 3 Háb/Ref-Det Fito Lounibos et al., (2003) 

Insecta Diptera Desconocido Diptera sp. 1 Háb/Ref Fito Amadeo et al., (2017) 

Insecta Diptera Desconocido Diptera sp. 2 Háb/Ref-Det Fito Amadeo et al., (2017) 

Insecta Diptera Desconocido Diptera sp. 3 Háb/Ref Fito Amadeo et al., (2017) 

Insecta Diptera Desconocido Diptera sp. 4 Háb/Ref Fito Amadeo et al., (2017) 
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Insecta Diptera Desconocido Diptera sp. 5 Háb/Ref Fito Amadeo et al., (2017) 

Insecta Diptera Desconocido Diptera sp. 6 Háb/Ref Fito Amadeo et al., (2017) 

Insecta Diptera Desconocido Diptera sp. 7 Háb/Ref Fito Amadeo et al., (2017) 

Insecta Diptera Desconocido Diptera sp. 8 Háb/Ref Fito Iriart et al., (2003) 

Insecta Diptera Desconocido Diptera sp. 9 Háb/Ref Fito Montero et al., (2010) 

Insecta Diptera Empididae Empididae sp. 1 Háb/Ref Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Ephydridae Ephydridae sp. 1  Háb/Ref Fito Siri et al., (2014) 

Insecta Diptera Phoridae Phoridae sp. 1 Háb/Ref Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Psychodidae Pericoma sp. 1 Háb/Ref-Det Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Psychodidae Psychodidae sp. 1  Háb/Ref Fito Siri et al., (2014) 

Insecta Diptera Stratiomyidae Hermetia sp. 1 Háb/Ref-Det Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Syrphidae Eristalis tenax Linnaeus, 1758 Háb/Ref-Det Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Tabanidae Tabanidae sp. 1 Háb/Ref-Pre Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Tabanidae Tabanidae sp. 2 Háb/Ref-Pre Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Diptera Tabanidae Tabanidae sp. 3 Háb/Ref-Pre Fito Montero et al., (2010) 

Insecta Diptera Therevidae Therevidae sp. 1 Háb/Ref Fito Montero et al., (2010) 

Insecta Diptera Tipulidae Tipulidae sp. 1 Háb/Ref-Det Fito Montero et al., (2010) 

Insecta Diptera Tipulidae Tipulidae sp. 2 Háb/Ref-Det Fito Montero et al., (2010) 

Insecta Diptera Tipulidae Tipulidae sp. 3 Háb/Ref-Det Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Embioptera Desconocido Embioptera sp. 1 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Embioptera Desconocido Embioptera sp. 2 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Hemiptera Desconocido Hemiptera sp. 1 Háb/Ref Fol Iriart et al., (2003) 

Insecta Hemiptera Desconocido Hemiptera sp. 2 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Hemiptera Desconocido Hemiptera sp. 3 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 
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Insecta Hemiptera Desconocido Hemiptera sp. 4 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Hemiptera Gerridae Gerridae sp. 1 Háb/Ref Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Hemiptera Pyrrhocoridae Pyrrhocoridae sp. 1 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Homoptera Cicadidae Cicadidae sp. 1 Háb/Ref-Fol Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Homoptera Cicadidae Cicadidae sp. 2 Háb/Ref-Fol Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Homoptera Cicadidae Cicadidae sp. 3 Háb/Ref-Fol Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Homoptera Cicadidae Cicadidae sp. 4 Háb/Ref-Fol Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Homoptera Diaspididae Gymnaspis aechmeae Newstead, 1898 Fol Fol D'Almeida, (2015) 

Insecta Hymenoptera Apidae Apidae sp. 1 Nec Inf Taura y Laroca, (2001) 

Insecta Hymenoptera Apidae Apis mellifera Linnaeus, 1758 Nec Inf Bazurro et al., (2005) 

Insecta Hymenoptera Apidae Tetragonisca fiebrigi Schwarz, 1938 Nec Inf Vossler et al., (2014) 

Insecta Hymenoptera Apidae Xylocopa ordinaria Smith, 1874 Nec Inf Freire et al., (2018) 

Insecta Hymenoptera Desconocido Hymenoptera sp. 1 Háb/Ref Fol Iriart et al., (2003) 

Insecta Hymenoptera Desconocido Hymenoptera sp. 2 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Hymenoptera Desconocido Hymenoptera sp. 3 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Hymenoptera Evaniidae Evaniidae sp. 1 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Hymenoptera Formicidae Atta vollenweideri Forel, 1893 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Hymenoptera Formicidae Basicerus sp. 1 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Hymenoptera Formicidae Camponotus rufipes Fabricius, 1775 Háb/Ref-Nid Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Hymenoptera Formicidae Camponotus sp. 2 Háb/Ref-Nid Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Hymenoptera Formicidae Crematogaster sp. 1 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Hymenoptera Formicidae Formicidae sp. 1 Háb/Ref Fol Iriart et al., (2003) 

Insecta Hymenoptera Formicidae Odontomachus chelifer Latreille, 1802 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Hymenoptera Formicidae Pachycondyla striata Smith, 1858 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 
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Insecta Hymenoptera Formicidae Pheidole cornuta Emary, 1890 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Hymenoptera Formicidae Pogonomyrmex sp. 1 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Hymenoptera Formicidae Solenopsis sp. 1 Háb/Ref-Nid Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Hymenoptera Formicidae Solenopsis sp. 2 Háb/Ref-Nid Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Hymenoptera Ichneumonidae Ichneumonidae sp. 1 Hábitat Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Hymenoptera Vespidae Vespidae sp. 1 Háb/Ref Inf Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Lepidoptera Acrolophidae Acrolophus sp. 1 Háb/Ref-Det Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Lepidoptera Castniidae 
Castnia invaria penelope Schaufuss, 

1870  
Nec Inf Ríos y González, (2011) 

Insecta Lepidoptera Desconocido Lepidoptera sp. 1 Háb/Ref-Fol Fito Iriart et al., (2003) 

Insecta Lepidoptera Desconocido Lepidoptera sp. 10 Háb/Ref Fol Amadeo et al., (2017) 

Insecta Lepidoptera Desconocido Lepidoptera sp. 11 Háb/Ref Inf Amadeo et al., (2017) 

Insecta Lepidoptera Desconocido Lepidoptera sp. 2 Háb/Ref Fito Montero et al., (2010) 

Insecta Lepidoptera Desconocido Lepidoptera sp. 3 Háb/Ref Fito Montero et al., (2010) 

Insecta Lepidoptera Desconocido Lepidoptera sp. 4 Nec Fito Rosa y Monteiro, (2012) 

Insecta Lepidoptera Desconocido Lepidoptera sp. 5 Háb/Ref Fito Amadeo et al., (2017) 

Insecta Lepidoptera Desconocido Lepidoptera sp. 6 Háb/Ref Fito Amadeo et al., (2017) 

Insecta Lepidoptera Desconocido Lepidoptera sp. 7 Háb/Ref Fito Amadeo et al., (2017) 

Insecta Lepidoptera Desconocido Lepidoptera sp. 8 Háb/Ref Fol Amadeo et al., (2017) 

Insecta Lepidoptera Desconocido Lepidoptera sp. 9 Háb/Ref Fol Amadeo et al., (2017) 

Insecta Lepidoptera Hesperiidae Lychnuchoides ozias Hewitson, 1878 Nec Inf Scrok y Varassin, (2011) 

Insecta Lepidoptera Hesperiidae Vettius artona Hewitson, 1868 Nec Inf Scrok y Varassin, (2011) 

Insecta Lepidoptera Hesperiidae Vettius diversus Nec Inf Scrok y Varassin, (2011) 

Insecta Lepidoptera Hesperiidae Wallengrenia premnas Wallegren, 1860 Nec Inf Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Lepidoptera Lycaenidae Strymon megarus Godart, 1824 Háb/Ref-Nec Inf Montero GA (Obs. Pers.) 
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Clase Orden Familia  Morfoespecie Uso Ubicación Referencia 

Insecta Lepidoptera Nymphalidae Agraulis vanillae Stichel, 1912 Nec Inf Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Lepidoptera Nymphalidae Dynastor darius ictericus Stichel, 1904 Fol Fol Canals, (2003) 

Insecta Lepidoptera Nymphalidae Heliconius beskei Menetries, 1857 Nec Inf Scrok y Varassin, (2011) 

Insecta Lepidoptera Nymphalidae Heliconius ethilla narcaea Godart, 1819 Nec Inf Scrok y Varassin, (2011) 

Insecta Lepidoptera Pieridae Glutophrissa drusila Cramer, 1777 Nec Inf Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Lepidoptera Pieridae Hesperocharis erota Lucas, 1852 Nec Inf Scrok y Varassin, (2011) 

Insecta Lepidoptera Pieridae Phoebis neocypris Hübner, 1823 Nec Inf Scrok y Varassin, (2011) 

Insecta Lepidoptera Pieridae Pieridae sp. 1 Nec Inf Freire et al., (2018) 

Insecta Lepidoptera Pyralidae Aglossa caprealis Hübner, 1809 Háb/Ref-Fol Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Neuroptera Desconocido Neuroptera sp. 1 Háb/Ref Fol Amadeo et al., (2017) 

Insecta Odonata Coenagrionidae 
Leptagrion andromache Hagen in 

Selys, 1876 
Háb/Ref Fito Muzon et al., (2009) 

Insecta Odonata Desconocido Odonata sp. 1 Háb/Ref Fito Iriart et al., (2003) 

Insecta Orthoptera Acrididae Acrididae sp. 1 Háb/Ref-Fol Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Orthoptera Acrididae Staleochlora viridicata Serville, 1838 Háb/Ref-Fol Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Orthoptera Desconocido Orthoptera sp. 1 Háb/Ref-Fol Fol Iriart et al., (2003) 

Insecta Orthoptera Gryllidae Gryllidae sp. 1 Háb/Ref Fol Montero et al., (2010) 

Insecta Orthoptera Tettigoniidae Copiphorinae sp. 1 Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Insecta Thysanoptera Phlaeothripidae Haplothrips trellesi Moulton, 1935 Háb/Ref-Fol Inf Montero GA (Obs. Pers.) 

Mammalia Artiodactyla Bovidae Bos primigenius Bojanus, 1827 Fol Inf Freire RM (Obs. Pers.) 

Mammalia Artiodactyla Cervidae Mazama gouazoubira G. Fischer, 1814 Fol Inf Schulz, (1963) 

Mammalia Artiodactyla Tayasuidae Pecari tajacu Linnaeus, 1758 Fol Fito-Fol Schmeda-Hirschmann, (1998) 

Mammalia Carnivora Procyonidae  Nasua nasua Linnaeus, 1766 Fol Fol Chébez et al., (2005) 

Mammalia Carnivora Ursidae Tremarctos ornatus Cuvier, 1925 Fol Fol 
Del Moral Sachetti y Lameda 

Camacaro, (2011) 
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Clase Orden Familia  Morfoespecie Uso Ubicación Referencia 

Mammalia Perissodactyla Equidae Equus ferus Linnaeus, 1758 Fol Fol Freire RM (Obs. Pers.) 

Mammalia Primates Cebidae Cebus apella Linneo, 1758 Fol Fol 

Brown et al., (1984); Brown et 

al., (1985); Brown y Zunino, 

(1990) 

Nematoda Desconocido Desconocido Nematoda sp. 1 Háb/Ref Fol Iriart et al., (2003) 

Nematoda Desconocido Desconocido Nematoda sp. 2 Háb/Ref Fito Torales et al., (1972) 

Nematoda Desconocido Desconocido Nematoda sp. 3 Háb/Ref Fito Martínez y Salas, (2014) 

Nematomorpha Desconocido Desconocido Nematomorpha sp. 1 Háb/Ref Fito Montero GA (Obs. Pers.) 

Oligochaeta Haplotaxida Desconocido Haplotaxida sp. 1 Háb/Ref-Det Fol Galíndez et al., (2010) 

Oligochaeta Haplotaxida Desconocido Haplotaxida sp. 2 Háb/Ref-Det Fol Iriart et al., (2003) 

Oligochaeta Haplotaxida Lumbricidae Lumbricidae sp. 1 Háb/Ref-Det Fol Montero et al., (2010) 

Oligochaeta Haplotaxida Lumbricidae Lumbricidae sp. 2 Háb/Ref-Det Fol Montero et al., (2010) 

Oligochaeta Haplotaxida Tubificidae 
Dero (Aulophorus) superterrenus 

Michaelsen, 1912 
Háb/Ref Fito Di Persia, (1980) 

Reptilia Serpentes Colubridae 
Chironius quadricarinatus 

maculoventris Dixon, Wiest & Cei, 1993 
Háb/Ref Fol Montero GA (Obs. Pers.) 

Reptilia Serpentes Colubridae Colubridae sp. 1 Háb/Ref Fol Freire RM (Obs. Pers.) 

Reptilia Serpentes Colubridae Leptophis ahaetulla Linneo, 1758 Háb/Ref Fol Schaefer et al., (2009) 

Reptilia Serpentes Colubridae Liophis dilepis Cope, 1862 Háb/Ref Fol Schaefer et al., (2009) 

Reptilia Serpentes Colubridae Liophis poecilogyrus Wied, 1824 Háb/Ref Fol Schaefer et al., (2009) 

Reptilia Serpentes Colubridae Philodryas olfersii Lichtenstein, 1823 Háb/Ref Fol Schaefer et al., (2009) 

Reptilia Squamata Teiidae Cnemidophorus ocellifer Spix, 1825 Háb/Ref Fol Schaefer et al., (2009) 

Reptilia Squamata Tropiduridae 
Tropidurus torquatus Wied-Neuwied, 

1820 
Háb/Ref Fol Schaefer et al., (2009) 

Rotifera Bdelloidea Philodinidae Rotatoria rotatoria Pallas, 1766 Háb/Ref Fito Torales et al., (1972) 

Rotifera Desconocido Desconocido Rotifera sp. 1 Háb/Ref-Pre Fito Martínez y Salas, (2014) 
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Clase Orden Familia  Morfoespecie Uso Ubicación Referencia 

Sauropsida Testudines Testudinidae Chelonoidis carbonaria Spix, 1824 Háb/Ref Fol Vinke y Vinke, (2016) 

Turbellaria Desconocido Desconocido Turbellaria sp. 1 Háb/Ref Fito Torales et al., (1972) 
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CAPÍTULO II - Evaluación de los efectos del hábitat, de 

la estructura y del tamaño de las plantas en diferentes 

años sobre los ensambles de invertebrados del 

fitotelma de Aechmea distichantha 

 

Introducción 

A. distichantha es una bromeliácea terrestre que forma densas colonias en el 

sotobosque y en áreas abiertas de los quebrachales de S. balansae del Chaco Húmedo 

(Barberis et al., 2002, 2005, 2014). Entre las vainas o bases foliares de sus hojas se 

forma un tanque que constituye un ecosistema en miniatura (Srivastava et al., 2004), en 

el que habitan comunidades compuestas por varios grupos tróficos, desde detritívoros 

hasta predadores superiores (Kitching, 2000) y que son sostenidas por los aportes de 

detritos (Brouard et al., 2012; Farjalla et al., 2012; Dézerald et al., 2018). Estos 

ecosistemas pueden ser fácilmente muestreados y son muy útiles para evaluar los 

efectos de diversos factores sobre la estructura de las comunidades de macrofauna que 

habitan en el fitotelma (Romero y Srivastava, 2010). La estructura de estas comunidades 

varía dependiendo de varios factores que incluyen el conjunto de especies regionales, 

la disponibilidad de recursos y las condiciones del hábitat (Weiher y Keddy, 1999; 

Armbruster et al., 2002; Ngai y Srivastava, 2006; Yanoviak et al., 2006). 

Dentro del quebrachal existe heterogeneidad debida al microrrelieve (Barberis et 

al., 2002) y asociada con una marcada heterogeneidad en la estructura y en la 

composición de la vegetación (Barberis et al., 1998, 2002). Esta heterogeneidad 

condiciona las características del hábitat (Clark et al., 1996; Barberis et al., 1998; 

Denslow et al., 1998; Ostertag, 1998; Carnevale y Lewis, 2001; Montgomery y Chazdon, 

2001; Scarano et al., 2002; Fine et al., 2004; Royo y Carson, 2006; Barbier et al., 2008; 

Burton et al., 2011; Barberis et al., 2014) y por lo tanto afecta a las comunidades de 

invertebrados del fitotelma (Armbruster et al., 2002; Liria, 2007; Jabiol et al., 2009; 

Farjalla et al., 2012). 

El hábitat puede tener un efecto sobre la abundancia, riqueza, diversidad y 

composición de los ensambles de invertebrados del fitotelma al afectar la disponibilidad 

de recursos. Se espera que la cantidad de hojarasca recibida por las plantas ubicadas 

en el sotobosque sea mayor que la recibida por aquellas de los bordes del bosque, y 

mayor aún que aquellas de áreas abiertas (Clark et al., 1996; Barberis et al., 1998; 

Denslow et al., 1998; Ostertag, 1998; Carnevale y Lewis, 2001; Montgomery y Chazdon, 

2001; Scarano et al., 2002; Fine et al., 2004; Royo y Carson, 2006; Barbier et al., 2008; 
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Burton et al., 2011; Barberis et al., 2014). Al mismo tiempo, debido a la elevada 

plasticidad fenotípica de esta bromeliácea, el hábitat puede tener un efecto sobre los 

ensambles del fitotelma, al afectar la biomasa de la planta, la asignación de biomasa y 

su arquitectura, las cuales a su vez pueden afectar la disponibilidad de recursos (e.g. 

agua y hojarasca) (Cavallero et al., 2009). El tamaño de las plantas también puede tener 

un efecto sobre aquellas variables relacionadas con la captación de recursos (e.g. área 

proyectada) y la acumulación de recursos (e.g. máximo contenido de agua del tanque) 

(Cavallero et al., 2009; Ospina-Bautista y Estévez Barón, 2016) y por consiguiente sobre 

el ensamble de invertebrados. A su vez, las variaciones estacionales en la temperatura, 

humedad, precipitaciones y disponibilidad de detritos que ocurren en el tanque de las 

bromeliáceas afectarían la abundancia y biomasa de numerosas especies de 

invertebrados (Dézerald et al., 2017). De manera similar, las variaciones interanuales 

en las precipitaciones y disponibilidad también afectarían la estructura de la comunidad 

del fitotelma. 

Existen numerosos registros de las diferencias en la estructura de los ensambles 

de invertebrados en los tanques de bromeliáceas que crecen en hábitats expuestos al 

sol y a la sombra (Oliveira et al., 1994; López e Iglesias Ríos, 2001; Céréghino et al., 

2010; Leroy et al., 2012; Dézerald et al., 2013; Farjalla et al., 2016; ver sin embargo 

Montero et al., 2010; Rangel et al., 2017), así como del efecto del tamaño del hábitat 

sobre los ensambles (Stuntz et al., 2002; Yanoviak et al., 2006; Srivastava et al., 2008; 

Céréghino et al., 2010; Marino et al., 2013; Amundrud y Srivastava, 2015). También se 

han registrado diferencias estacionales en los ensambles de invertebrados (López e 

Iglesias Ríos, 2001; Mestre et al., 2001; Montero et al., 2010). Sin embargo, no pareciera 

haber estudios que analicen si existen diferencias interanuales en la abundancia, 

riqueza, diversidad y composición específica de la macrofauna del tanque de 

bromeliáceas.  

Las plantas de A. distichantha muestran elevada plasticidad fenotípica y en sus 

fitotelmata habitan numerosas especies de invertebrados (Torales et al., 1972; Cavallero 

et al., 2009; Montero et al., 2010; Cavallero et al., 2011), por lo cual resultan un sistema 

de estudio adecuado para evaluar los efectos del hábitat, de la arquitectura y del tamaño 

de las plantas sobre los ensambles de invertebrados que habitan esta bromeliácea. A 

su vez, el área geográfica en la que crecen estas bromeliáceas presenta una elevada 

variación interanual en las precipitaciones, por lo que resulta adecuado para evaluar la 

estructura de los ensambles de invertebrados del fitotelma en diferentes años. 
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Objetivo específico 

• Evaluar los efectos del hábitat, de la estructura y del tamaño de las plantas en 

diferentes años sobre la abundancia, riqueza, diversidad y composición 

específica de los ensambles de invertebrados que habitan en el fitotelma de A. 

distichantha. 

 

Hipótesis y predicciones 

• HII-1. Las plantas de A. distichantha presentan una elevada plasticidad fenotípica 

adaptativa por lo que responden a las variaciones ambientales asignando 

diferencialmente la biomasa entre los distintos órganos optimizando la captura 

de luz, agua, nutrientes y dióxido de carbono. 

o PII-1-1. Las plantas de los hábitats cerrados son más altas y tienen 

mayores diámetros, hojas más largas y mayor área de captura que las 

de hábitats abiertos. Las plantas de borde presentan características 

intermedias. 

o PII-1-2. Las plantas de áreas abiertas tienen mayor número de hojas y 

particionan más biomasa a las vainas y por lo tanto tienen tanques con 

mayor capacidad de almacenar agua que las de hábitats cerrados. Las 

plantas de borde presentan características intermedias. 

• HII-2. El tamaño de la planta condiciona el área de captura y el volumen máximo 

del tanque contenido entre las bases de sus hojas. 

o PII-2-1. Las plantas más grandes tienen tanques de mayor tamaño y 

contienen mayores contenidos de hojarasca que las más pequeñas. 

• HII-3. Las características del hábitat donde crecen las plantas condicionan el 

contenido de hojarasca en el tanque y el pH del agua contenida en el mismo. 

o PII-3-1. Las plantas de hábitats cerrados tienen mayor contenido de 

hojarasca que las de hábitats abiertos. Las plantas de borde presentan 

caracteres intermedios. 

o PII-3-2. El pH del agua del tanque de las plantas es diferente para los 

distintos hábitats. 

• HII-4. Las diferencias en las condiciones climáticas entre años influyen sobre las 

características del tanque y la disponibilidad de recursos. 

o PII-4-1. En los años más húmedos se acentúan las diferencias entre las 

plantas de distintos hábitats respecto a la cantidad de agua y de 

hojarasca en el tanque. 
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• HII-5. Las características del tanque y la disponibilidad de recursos afectan la 

abundancia y diversidad de los ensambles de invertebrados. 

o PII-5-1. Las plantas que se encuentran en los hábitats cerrados tienen 

mayores abundancias, riqueza y diversidad de invertebrados en sus 

fitotelmata que las que se encuentran en hábitats abiertos y las de borde 

presentan características intermedias. 

o PII-5-2. Las plantas más grandes tienen mayores abundancias, riqueza y 

diversidad de invertebrados en sus fitotelmata que las más pequeñas. 

o PII-5-3. En los años más húmedos las plantas tienen mayores 

abundancias, riqueza y diversidad de invertebrados en sus fitotelmata 

que en los años más secos. 

• HII-6. Las especies que componen el ensamble de invertebrados del fitotelma 

difieren en sus ciclos de vidas, grupo trófico al que pertenecen, características 

fisiológicas y adaptaciones a la sequía. 

o PII-6-1. La composición específica de los invertebrados del fitotelma es 

diferente entre los distintos hábitats. 

o PII-6-2. La composición específica de los invertebrados del fitotelma es 

diferente entre plantas de distintos tamaños.  

o PII-6-3. La composición específica de los invertebrados del fitotelma es 

diferente entre años húmedos y años secos.  
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Materiales y métodos 

En un quebrachal del Centro Operativo Dr. Tito Livio Coppa (Las Gamas, depto. Vera, prov. 

Santa Fe) durante cuatro veranos se seleccionaron 10 plantas de cada hábitat (i.e. áreas 

cerradas, bordes del bosque y áreas abiertas) sumando un total de 120 individuos (Fig. 2.1).  

 

Figura 2.1. Fotografías de los distintos hábitats del quebrachal de S. balansae donde crecen 

las plantas de A. distichantha y la apertura del canopeo de los mismos. (a): sotobosque y 

apertura del canopeo para el hábitat abierto. (b): sotobosque y apertura de canopeo para el 

hábitat de borde y (c): sotobosque y apertura de canopeo para el hábitat cerrado. 

 

Los muestreos se realizaron a principios de enero 2010, principios de enero 2012, 

principios de febrero 2013 y fines de enero 2016. Para cada muestreo se obtuvieron las 

precipitaciones mensuales y las temperaturas mensuales promedios de las bases de datos 

de la estación biológica de Las Gamas y del INTA Reconquista, respectivamente, durante los 
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tres meses previos a la realización del mismo. Para poder comparar las precipitaciones de 

cada año de muestreo con los valores históricos (i.e. serie de 34 años de precipitaciones 

mensuales de Las Gamas) se tuvo en cuenta la fecha en la que se realizó el muestreo y a 

partir de ésta, se calculó la precipitación acumulada en los 90 días previos a la fecha de 

muestreo para ese año, así como para el promedio de la serie histórica para ese período.  

En todos los muestreos, las plantas estaban a más de 5 m entre sí y variaron en 

tamaño desde pequeños individuos hasta plantas grandes, pero no reproductivas (Amadeo et 

al., 2017). En el campo, se tomó una fotografía hemisférica del canopeo de cada planta con 

una Cámara Olympus E-420 provista de lente Olympus Zuiko ED8mm f3.5 Fisheye. Las 

fotografías se tomaron con trípode al amanecer o al atardecer de modo de favorecer el 

contraste del canopeo (Roxburgh y Kelly, 1995), y se analizaron en gabinete con el software 

Gap Light Analyzer v 2.0 (Frazer et al., 1999) para calcular el porcentaje de cobertura de 

canopeo sobre cada planta. A cada planta se le midió su altura, diámetro mayor y transversal 

para caracterizar su tamaño, y se le tomó una fotografía desde arriba, junto a un objeto de 

área conocida para calcular el área de captura mediante el programa ImageJ 1.50I, Wayne 

Rasband, National Institutes of Health, USA, de dominio público) (Cavallero et al., 2009). 

Además, se midió el pH del agua del tanque con una sonda multiparamétrica (pHTest-Oakton 

Instruments). Luego, las plantas fueron cuidadosamente descalzadas del suelo, el volumen 

de agua fue medido con probetas y filtrado en el campo. Finalmente, las plantas fueron 

transportadas en bolsas plásticas hacia la estación biológica para ser procesadas (Fig. 2.2). 
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Figura 2.2. Fotografías que ilustran parte del trabajo de campo realizado durante los cuatro 

años de muestreo. (a) y (b): las plantas fueron cuidadosamente seleccionadas. (c): las plantas 

fueron descalzadas. (d) y (e): su contenido se filtró a través de los tamices y luego fueron 

acondicionadas para su transporte a la estación biológica. 

 

En la estación biológica, las plantas se colocaron dentro de un balde y se les agregó 

un volumen conocido de agua (ml) hasta completar la capacidad del tanque de la planta. El 

contenido máximo de agua del tanque se estimó como el volumen de agua agregado menos 

el agua que drenó al balde. Cada planta se desmanteló hoja por hoja sobre un recipiente y se 

registró el número de hojas totales y el número de hojas con agua (i.e. número de hojas 

capaces de sostener agua en las bases de sus vainas). Se seleccionó la hoja más larga de 

cada planta y se le midió su longitud (Tabla 2.1). La hojarasca capturada por la planta se 

removió con agua, y luego, el agua y la hojarasca fueron filtradas a través de tamices de 2000 

μm, 850 μm y 150 μm (twente Metaalgaas BV, Hengelo, The Netherlands). El residuo fue 

colocado en bandejas plásticas de color blanco y se separó meticulosamente la macrofauna 

presente (i.e. animales que pueden ser divisados a ojo descubierto) utilizando pinzas y pipetas 

descartables. Los individuos de la macrofauna fueron preservados en alcohol (70%) y la 

hojarasca de los tamices envuelta en papel para ser transportada al laboratorio (Fig. 2.3). 
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Figura 2.3. Fotografías que muestran parte del trabajo realizado en la estación biológica 

durante los cuatro años de muestreo. (a): estación biológica “Centro Operativo Dr. Tito Livio 

Coppa” (Las Gamas, depto. Vera, prov. Santa Fe). (b): las plantas fueron desmanteladas en 

agua para poder remover la hojarasca utilizando los tamices. (c) y (d): se buscó 

meticulosamente la macrofauna presente. 

 

En el laboratorio, la hojarasca, las láminas, vainas y tallos de las plantas fueron 

secados a 70ºC hasta peso constante y pesados con balanzas de precisión (Scaltec SBA52, 

máx = 2200 g; d = 0,01 g y Scaltec SBA32, máx = 120 g; d = 0,0001 g). Para cada planta se 

identificaron y contaron todos los individuos de la macrofauna presente. La identificación se 

realizó a nivel de ‘morfoespecie’, tal como fuera realizado por otros autores (Stork, 1987; 

Cotgreave et al., 1993; Lawton et al., 1998; Morse et al., 1988; Richardson, 1999; Armbruster 

et al., 2002; Jabiol et al., 2009; Céréghino et al., 2010). A cada morfoespecie se le asignó un 

número que corresponden a la colección  de la Facultad de Ciencias Agrarias-UNR y se 

condice con la información que se encuentra en la base de datos del BGW (Bromeliad Working 

Group: http://www.zoology.ubc.ca/~srivast/bwg/). Aquellas morfoespecies que no tienen un 

número asignado aún no fueron ingresadas a la colección). Las morfoespecies fueron 

asignadas a distintos grupos tróficos (e.g. detritívoros, herbívoros, predadores) (Stehr, 1991; 

http://www.zoology.ubc.ca/~srivast/bwg/
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Borror et al., 1992; Kitching, 2001). Se sacaron fotos (TSDT-Tucsen Camera- 

S/N:K110209011, 10MP) de las morfoespecies en la lupa Wild Heerbrugg 50X (Fig. 2.4).  

 

Figura 2.4. Fotografías que ilustran parte del trabajo realizado en el laboratorio durante los 

cuatro años de muestreo. (a): individuos de la morfoespecie Scirtidae sp. 5545 separados de 

la muestra de una planta y ordenados para ser contados. (b): identificación y conteo de 

individuos de las distintas morfoespecies en los laboratorios de la Facultad de Ciencias 

Agrarias de la UNR (Zavalla). 
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Tabla 2.1. Clasificación y descripción de las variables que fueron medidas en los muestreos y sus abreviaturas. 

Tipo Abreviatura Variable 

Morfología-Planta AreaCap Área de captura de la planta (cm2) 

Morfología-Planta Altura Altura de la planta (cm) 

Morfología-Planta Diam.prom Diámetro promedio de la planta (cm) 

Arquitectura-Planta Hojas.tot Número total de hojas de la planta 

Arquitectura-Planta H.L.Lar.tot Largo total de la hoja más larga (cm) 

Tamaño-Planta MS.Total Peso seco de toda la planta (g) 

Partición de la biomasa Fracción.Vaina Proporción de materia seca en las vainas respecto del total (g/g) 

Tanque pH pH del agua del tanque 

Tanque MO.Gruesa Peso seco de la materia orgánica gruesa (> 2 mm) contenida en el tanque (g) 

Tanque MO.Media Peso seco de la materia orgánica media (2 > MO > 0,85 mm) contenida en el tanque (g) 

Tanque MO.Fina Peso seco de la materia orgánica fina (0,85 > MO > 0,15 mm) contenida en el tanque (g) 

Tanque MO.Total Peso seco de la materia orgánica total contenida en el tanque (g) 

Hidrología Vmax Volumen máximo de agua (ml) 

Hidrología Vmax.Nº.hojas Volumen máximo de agua en relación al número de hojas (ml/Nº hojas) 

Hidrología Hojas.c.H2O Cantidad de hojas con agua 

Ensamble Abundancia Cantidad de individuos por planta 

Ensamble AbDET Cantidad de individuos detritívoros por planta 

Ensamble AbPRE Cantidad de individuos predadores por planta 

Ensamble Riqueza Cantidad de morfoespecies encontradas por planta 

Ensamble Equitatividad Medida de distribución de la abundancia entre las morfoespecies 

Ensambles Div.Simpson Diversidad estimada a partir del índice de Simpson 
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Análisis de datos 

Para cada año y hábitat se calcularon los valores correspondientes a la riqueza, equitatividad 

(índice de Pielou) y diversidad (índice de Simpson) con el programa PC-Ord (McCune y 

Mefford, 2011; MacDonald et al., 2017). 

Para los caracteres que describen a las plantas, al tanque y a los ensambles de 

invertebrados se trabajó con modelos lineales generalizados. Los datos de los muestreos se 

analizaron como un experimento factorial de dos factores (año × hábitat) y se consideró al 

tamaño de la planta (peso seco de la planta o el volumen máximo del tanque) como una 

covariable. El ANCOVA (análisis de la covariancia) se realizó con la función glm del paquete 

stats en R (Crawley, 2013). Las covariables fueron transformadas mediante la función 

logaritmo, ya que son buenos predictores de ensambles de invertebrados y de procesos 

ecosistémicos (Armbruster et al., 2002; Petermann et al., 2015; Lecraw et al., 2017). 

Para cada uno de los modelos analizados se controlaron los supuestos de normalidad 

y de homocedasticidad. Para todas las variables se utilizaron distribuciones gaussianas, 

excepto para la abundancia y la riqueza que se utilizaron distribuciones quasi-Poisson ya que 

se trata de variables discretas (Crawley, 2013). Se seleccionó el modelo mínimo a través de 

la función step en R que utiliza el criterio de Akaike (Crawley, 2013). Posteriormente, se 

realizaron comparaciones múltiples para evaluar si existían diferencias significativas entre los 

distintos niveles de los factores o sus combinaciones, a través del paquete multcomp en R 

(Crawley, 2013). 

Para analizar el efecto del hábitat y del año sobre la composición de invertebrados, se 

realizó un análisis de la varianza multivariado (PERMANOVA) con el paquete Vegan en R 

(Oksanen, 2011). Luego con el paquete RVAideMemoire en R se realizaron las 

comparaciones múltiples (https://cran.r-project.org). También se realizó un ordenamiento 

NMDS (Non-Metric-Multidimensional-Scaling) con el programa PC-Ord (McCune y Mefford, 

2011) utilizando como medida de disimilitud la ‘distancia a la cuerda’ o ‘distancia euclídea 

reducida’. Este método re-arregla los objetos en el espacio en un número particular de 

dimensiones, reproduciendo las distancias observadas. El valor de Stress (S) es una medida 

de la distorsión de ese nuevo arreglo es decir del ajuste que existe entre las distancias 

originales y las distancias en el nuevo arreglo (McCune y Mefford, 2011; Lewis y Torres, 2015; 

Amadeo et al., 2017). Finalmente se trabajó con el paquete Hmisc en R (Harrell y Harrell, 

2018) para analizar las correlaciones entre los ejes del NMDS y las variables del hábitat, así 

como entre los ejes del NMDS y la matriz de invertebrados. Por último, se calculó el ‘Valor 

Indicador’ de las especies con el programa PC-Ord (McCune y Mefford, 2011). Este análisis 

utiliza la abundancia relativa de cada morfoespecie entre los distintos hábitats y la frecuencia 

https://cran.r-project.org/
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relativa para cada hábitat para calcular un ‘Valor Indicador’ (abundancia relativa × frecuencia 

relativa) al que se le realiza un análisis de Monte Carlo para evaluar su significancia 

estadística. 

Si bien los muestreos de los años 2010, 2012 y 2013 fueron realizados por Guillermo 

Montero e Ignacio Barberis con anterioridad al desarrollo de esta tesis, cabe aclarar que el 

tesista colaboró en el procesamiento de los datos y fue responsable de su análisis. 

 



73 
 

Resultados 

Los cuatro años en los que se realizaron los muestreos difirieron en términos de su 

precipitación (cantidad y distribución a lo largo del tiempo), pero no en su régimen de 

temperaturas (Tabla 2.2). El año más seco fue el 2012, seguido por el 2016, luego el 2013 y 

finalmente el 2010. Durante el año 2012 se registraron precipitaciones del orden de la mitad 

del promedio histórico y durante el 2010 fueron un 60% superiores al promedio histórico (Tabla 

2.2).  

 

Tabla 2.2. Datos de precipitaciones mensuales (PP, en mm) y temperatura media mensual 

(Tº, en ºC) registrados durante los meses en los que se realizaron los muestreos y en los dos 

meses previos para los años 2010, 2012, 2013 y 2016. Las precipitaciones se registraron en 

la estación biológica de Las Gamas y la temperatura en el INTA Reconquista 

(http://inta.gob.ar/documentos/estacion-meteorologica-reconquista). Se detallan también los 

datos de precipitación histórica (X PP, en mm) obtenidos de la base de datos de Las Gamas 

(período de 34 años). 

  2010 2012 2013 2016 

  PP X PP Tº PP X PP Tº PP X PP Tº PP X PP Tº 

60-90 días 

pre-muestreo 
81 122 24,9 156 122 23,4 99 137 26,1 231 137 22,0 

30-60 días 

pre-muestreo 
375 137 25,1 99 137 24,6 338 165 25,3 311 165 25,0 

0-30 días 

pre-muestreo 

 

221 165 26,6 0 165 27,0 192 150 25,3 52 150 27,7 

∑ mm 90 

días 
677 424  255 424  629 452  594 452  

Tº Promedio   25,5   25   25,6   24,9 

 

Las plantas de los distintos hábitats presentaron diferente apertura de canopeo (F2,117 

= 82,48, P < 0,001). El hábitat cerrado presentó valores de apertura de canopeo 

significativamente mayores que el hábitat abierto y al borde le correspondieron valores 

intermedios (P < 0,05). Sin embargo, a pesar de que se mantuvieron las diferencias entre 

hábitats dentro de cada año (F2,108 = 19,97, P < 0,001) el borde no se diferenció del cerrado 

en ningún año (P > 0,05) (Fig. 2.5). 
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Figura 2.5. Apertura de canopeo (%) en los tres hábitats en los que fueron muestreadas las 

plantas de A. distichantha: (a) para todos los años juntos y (b) para cada año en particular. 

Las cajas representan el 2do y 3er cuartil, las barras al 1ero y 4to y la línea es la mediana. 

 

Efectos del tamaño de la planta, del hábitat y del año sobre los caracteres de las plantas 

Para todas las variables relacionadas con la morfología, la arquitectura, la partición de la 

biomasa y para aquellas que describen la hidrología hubo un efecto significativo del tamaño 

de la planta (i.e. biomasa o peso seco total de la planta) (Tabla 2.3). A medida que incrementan 

su biomasa, las plantas aumentan su área de captura, altura, diámetro promedio, volumen 

máximo de agua del tanque, tienen mayor número de hojas con agua y las mismas son más 

largas (Fig. 2.6 y 2.7). 

Se registró interacción entre la biomasa y el hábitat para la altura, el diámetro 

promedio, el área de captura, el número de hojas y la longitud de la hoja más larga, ya que no 

se observaron diferencias entre hábitats para las plantas pequeñas, pero sí para las de mayor 

tamaño (Tabla 2.3, Fig. 2.6 y 2.7). Las plantas grandes del hábitat cerrado presentaron menor 

cantidad de hojas, pero hojas más largas y por lo tanto mayores diámetros, alturas y área de 
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captura, que las plantas grandes de los hábitats abiertos, mientras que las plantas grandes 

de borde presentaron valores intermedios de todas las variables (Fig. 2.6 y 2.7).  

El hábitat afectó la partición de la biomasa de las plantas (Tabla 2.3). Las plantas de 

hábitats abiertos particionaron una mayor proporción de su biomasa a las vainas, que las 

plantas de borde y éstas una mayor proporción que las de hábitats cerrados (Fig. 2.6 y 2.7). 

 

Figura 2.6. Fotografías de las plantas de A. distichantha creciendo en hábitats abierto (a) y 

hábitats cerrado (b) que fueron muestreadas para esta tesis. Notar las diferencias en las 

características morfológicas y la partición de biomasa entre plantas de distintos hábitats. 

 

Se registró interacción entre el hábitat y la biomasa para las tres variables hidrológicas, 

ya que las plantas chicas no difirieron entre hábitats, mientras que las plantas de mayor 

tamaño del hábitat abierto tuvieron mayor volumen máximo, más hojas con agua y mayor 

volumen por hoja que las del hábitat cerrado (Fig. 2.8). 
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Tabla 2.3. Resultados de los ANCOVAs para las variables relacionadas con el tamaño, la arquitectura de la planta, la partición de biomasa 

y la hidrología de las plantas de A. distichantha en función de la biomasa, el hábitat, el año y sus interacciones. Para cada variable se 

detallan los grados de libertad del numerador y denominando (gl), los valores de F y su probabilidad asociada (P) de los modelos mínimos 

seleccionados (Ver Apéndice II.1). Valores de P en negrita indican diferencias significativas (P < 0,05). 

Variable Biomasa Hábitat Año Biomasa-Hábitat Biomasa-Año Año-Hábitat Bio-Año-Háb 

 gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P 

Área de Captura 1,95 212,23 <0,001 2,95 13,76 

<0,00

1 3,95 2,04 0,114 2,95 3,83 0,025          

Altura 1,108 429,81 <0,001 2,108 79,29 

<0,00

1 

3,10

8 9,68 

<0,00

1 

2,10

8 5,63 0,005 

3,10

8 2,22 0,090       

Diámetro promedio 1,111 252,23 <0,001 2,111 

111,3

9 

<0,00

1 

3,11

1 9,15 

<0,00

1 

2,11

1 6,39 0,002          

Nº de Hojas 1,96 514,78 <0,001 2,96 2,53 

<0,00

1 3,96 54,94 

<0,00

1 2,96 5,02 0,008 3,96 2,78 0,045 696 0,84 

0,54

5 6,96 1,86 

0,09

6 

Largo-Hojas más 

larga 1,105 445,90 <0,001 2,105 

210,6

7 

<0,00

1 

3,10

5 10,70 

<0,00

1 

2,10

5 

10,1

9 

<0,00

1    6105 1,87 

0,09

3    

Fracción Vaina 1,110 62,90 <0,001 2,110 40,35 

<0,00

1 

3,11

0 8,95 

<0,00

1    

3,11

0 6,69 

<0,00

1       

Volumen máximo 1,105 181,75 <0,001 2,105 18,67 

<0,00

1 

3,10

5 3,09 0,031 

2,10

5 

14,2

3 

<0,00

1    6105 1,90 

0,08

7    

Vol.máximo/Nº hojas 1,96 144,26 <0,001 2,96 14,62 

<0,00

1 3,96 8,85 

<0,00

1 2,96 7,48 

<0,00

1 3,96 4,19 0,008 6,96 1,48 

0,19

2 6,96 1,82 

0,10

2 

Hojas con agua 1,82 296,14 <0,001 2,82 12,00 

<0,00

1 2,82 

121,0

0 

<0,00

1 2,82 6,47 0,002          
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Figura 2.7. Variación de la altura, diámetro promedio, longitud de la hoja más larga, cantidad 

de hojas, área de captura y fracción de biomasa asignada a la vaina a lo largo de un gradiente 

de tamaño (log biomasa total) en plantas de A. distichantha creciendo en distintos hábitats 

(Rojo: Abierto, Verde: Borde, Azul: Cerrado) en cuatro años (2010, 2012, 2013 y 2016). 
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Figura 2.8. Variación de los caracteres hidrológicos (volumen máximo, volumen máximo/Nº 

hojas y Nº hojas con agua) a lo largo de un gradiente de tamaño (log biomasa total) para 

plantas de A. distichantha creciendo en distintos hábitats (Rojo: Abierto, Verde: Borde, Azul: 

Cerrado) en cuatro años (2010, 2012, 2013 y 2016). 

 

Efectos del tamaño de la planta, del hábitat y del año sobre los caracteres del fitotelma 

Para todas las variables que describen al tanque de la planta existió un efecto significativo del 

volumen máximo de agua que puede contener el tanque (Tabla 2.4). A mayor volumen del 

tanque, se registró mayor contenido de materia orgánica total y de todos sus componentes 

(Fig. 2.9). En cambio, a mayores volúmenes máximos disminuyó el pH, salvo para el hábitat 

abierto del año 2012 (año más seco) (Fig. 2.10). 

Existió un efecto del hábitat en el contenido de materia orgánica (Tabla 2.5). Para la 

fracción media, se observaron diferencias entre los tres hábitats siendo mayor el contenido 

para el hábitat cerrado, menor para el abierto e intermedio para el borde. En el caso de la 

fracción fina, el hábitat cerrado presentó mayor contenido que los otros dos hábitats. Los 

valores para la fracción gruesa y para el total de materia orgánica fueron siempre superiores 

en el hábitat cerrado que en el abierto (Fig. 2.9). 

Existió un efecto del año para todas las variables que caracterizan al tanque (Tabla 

2.4, Fig. 2.9). Para el total del contenido de materia orgánica, los dos años más húmedos 

fueron estadísticamente diferentes entre sí (el año más húmedo de todos presentó menores 

valores entre los dos) y no fueron diferentes de los años más secos. Existió interacción entre 

los efectos del volumen y del año para el contenido de materia orgánica de la fracción media; 

sólo las plantas más grandes mostraron diferencias entre los años. El año 2016 (uno de los 

más secos) fue el que tuvo menor contenido de la fracción media. La fracción gruesa no 

pareció mostrar diferencias entre los años a pesar de que el efecto en el ANCOVA dio 

significativo, posiblemente debido a las interacciones casi significativas entre año y volumen 

(P = 0,094) (Fig. 2.9). Para la fracción fina, el año 2013 fue el que presentó mayor contenido. 
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En relación al pH, existió interacción significativa entre el año y el hábitat por lo que, 

dentro de cada año, los hábitats se comportaron de manera diferente (Fig. 2.10). No hubo 

diferencias entre los hábitats en el año más húmedo (2010), pero sí en los otros años (Tabla 

2.4, Fig. 2.10). También existió interacción entre el volumen y los años, ya que en los años 

húmedos (2010 y 2013), el pH disminuyó con similares pendientes en la medida en que 

aumentaba el volumen de la planta, siendo mayor en el año más húmedo (2010) que en el 

más seco (2013). Por el contrario, en los años secos el pH no varió, o incluso aumentó con el 

volumen de la planta (Fig. 2.10). A su vez, entre los años secos, el más húmedo (2016) 

presentó mayores valores de pH que el más seco (2012) (Fig. 2.10). 
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Tabla 2.4. Resultados de los ANCOVAs para variables relacionadas con las características del tanque de las plantas de A. distichantha en 

función de la biomasa, el hábitat, el año y sus interacciones. Para cada variable se detallan los grados de libertad del numerador y 

denominando (gl), los valores de F y su probabilidad asociada (P) de los modelos mínimos seleccionados (Ver Apéndice II.1). Valores de 

P en negrita indican diferencias significativas (P < 0,05). 

  Volumen máximo Hábitat Año Volumen-Hábitat Volumen-Año Año-Hábitat 

Variable gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P 

pH 1,82 40,95 <0,001 2,82 4,72 0,011 3,82 13,74 <0,001    3,82 5,58 0,002 6,82 2,67 0,020 

Materia Orgánica Gruesa 1,108 27,62 <0,001 2,108 10,80 <0,001 3,108 6,73 <0,001 2,108 2,42 0,094 3,108 2,16 0,096    

Materia Orgánica Media 1,110 29,92 <0,001 2,110 13,77 <0,001 3,110 11,73 <0,001    3,110 2,83 0,042    

Materia Orgánica Fina 1,113 40,18 <0,001 2,113 8,44 <0,001 3,113 6,35 <0,001          

Materia Orgánica Total 1,111 43,92 <0,001 2,111 15,54 <0,001 3,111 3,01 0,033 2,111 2,53 0,084       
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Figura 2.9. Variación en el contenido de materia orgánica total y todas sus fracciones en el 

fitotelmata de A: distichantha creciendo en distintos hábitats en cuatro años distintos a lo largo 

de un gradiente de tamaño de la planta (log Volumen máximo). Columna izquierda: efecto del 

año dentro de cada ambiente (Rojo: 2010, Verde: 2012, Turquesa: 2013. Violeta: 2016). 

Columna derecha: efecto del ambiente dentro de cada año (Rojo: Abierto, Verde: Borde, Azul: 

Cerrado).  
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Figura 2.10. Variación del pH del agua del fitotelmata de A. distichantha creciendo en distintos 

hábitats (abiertos, de borde y cerrado) en cuatro años distintos a lo largo de un gradiente de 

tamaño de la planta (log Volumen máximo). Columna izquierda: efecto del año dentro de cada 

ambiente (Rojo: 2010, Verde: 2012, Turquesa: 2013. Violeta: 2016). Columna derecha: efecto 

del ambiente dentro de cada año (Rojo: Abierto, Verde: Borde, Azul: Cerrado).  

 

Descripción general del ensamble de invertebrados 

En los cuatro años se registraron 3312 individuos de 30 morfoespecies pertenecientes a 14 

familias (sin contar cinco indeterminadas), cuatro órdenes (Pulmonata, Coleoptera, Diptera y 

Hemiptera) y dos clases (Gastropoda e Insecta) (Tabla 2.5, Fig. 2.11). Coleoptera fue el orden 

más abundante (61,17% de los individuos) con tres familias (Hydrophilidae, Psephenidae y 

Scirtidae), siendo la última la más importante con el 60% de la abundancia total. En segundo 

lugar, se encuentra el orden Diptera (38,68% de los individuos) repartidos en 11 familias (sin 

contar tres indeterminadas). Dentro de este orden, la familia Culicidae fue la que registró el 

mayor número de individuos (14% de la abundancia total), seguida por las familias 

Chironomidae (8%), Ceratopogonidae (5%) y Tipulidae (4%). Para los otros dos órdenes 

(Pulmonata y Hemiptera) se registró un bajo número de individuos: cuatro y uno 

respectivamente. Hay dos morfoespecies de las que sólo se registró un individuo (“singleton”): 

Hydrophilidae sp. 5553 y Gerridae sp. 5562 cf. y dos morfoespecies de las que se registraron 

sólo dos individuos (“doubleton”): Phoridae cf. sp. 5556 y Toxorhynchites sp. 5422. 

El grupo trófico de los detritívoros fue el más abundante (95% de los individuos) y el 

de mayor riqueza (15 morfoespecies), seguidos por los predadores con el 3% de la 

abundancia y 8 morfoespecies y finalmente los herbívoros con menos del 1% de la abundancia 

y una única morfoespecie. Dentro de los detritívoros, una morfoespecie perteneciente a la 

familia Scirtidae representó el 60% de la abundancia total y el 63% dentro de los detritívoros. 

Dentro de los predadores, Stibasoma theotaenia (Tabanidae) representó tan solo el 1% de la 

abundancia total, pero el 38 % dentro de los predadores (Tabla 2.5). 
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Hubo marcadas diferencias entre años en la abundancia y riqueza de morfoespecies. 

En 2010 se registraron 1079 individuos de 23 morfoespecies, en 2016 1183 individuos de 21 

morfoespecies, mientras que en 2012 y 2013 se registraron 581 y 469 individuos de 12 y 13 

morfoespecies. En las abras se observó una mayor abundancia de invertebrados que en los 

bordes y sotobosques (1453, 1074 y 785 individuos, respectivamente) y mayor riqueza (27, 

24 y 23 morfoespecies, respectivamente) (Apéndice II.2).  

 

Tabla 2.5. Listado de morfoespecies encontradas en los tanques de A. distichantha. Se detalla 

su posición sistemática y grupo trófico al que pertenece (DET: detritívoros, HER: herbívoros, 

PRE: predadores). El número de cada morfoespecie corresponde a un número de colección 

como se detalla en la sección de materiales y métodos. 

Clase Orden Familia Morfoespecie Grupo trófico Abundancia 

Gastropoda Pulmonata Planorbidae Planorbidae sp. 5789 HER 4 

Insecta Coleoptera Hydrophilidae Hydrophilidae sp. 5547 PRE 4 

Insecta Coleoptera Hydrophilidae Hydrophilidae sp. 5553 PRE 1 

Insecta Coleoptera Hydrophilidae Hydrophilidae sp. 5564 PRE 8 

Insecta Coleoptera Hydrophilidae Hydrophilidae sp. 5778 PRE 4 

Insecta Coleoptera Psephenidae Psephenidae sp. 5901 DET 4 

Insecta Coleoptera Scirtidae Scirtidae sp. 0936 DET 6 

Insecta Coleoptera Scirtidae Scirtidae sp. 5545 DET 1999 

Insecta Diptera Indeterminada Diptera sp. 5561 - 21 

Insecta Diptera Ceratopogonidae Ceratopogonidae sp. 5555 DET 106 

Insecta Diptera Ceratopogonidae Ceratopogonidae sp. 5563 DET 62 

Insecta Diptera Indeterminada Diptera sp. 5578 DET 71 

Insecta Diptera Chironomidae Chironomidae sp. 5551 DET 200 

Insecta Diptera Chironomidae Chironomidae sp. 5557 DET 70 

Insecta Diptera Culicidae Toxorhynchites sp. 5422 PRE 2 

Insecta Diptera Culicidae Culex sp. 5549 DET 337 

Insecta Diptera Culicidae Culicidae sp. 5560 DET 94 

Insecta Diptera Culicidae Wyeomyia sp. 5550 PRE 25 

Insecta Diptera Empididae Empididae sp. 5558 - 9 

Insecta Diptera Indeterminada Diptera sp. 0897 - 28 

Insecta Diptera Indeterminada Diptera sp. 5565 - 4 

Insecta Diptera Phoridae Phoridae cf. sp. 5556 - 2 

Insecta Diptera Psychodidae Pericoma cf. sp. 5544 DET 34 

Insecta Diptera Syrphidae Eristalis tenax  DET 23 

Insecta Diptera Syrphidae Syrphidae sp. 5554 DET 15 

Insecta Diptera Tabanidae Stibasoma theotaenia PRE 38 

Insecta Diptera Tipulidae Tipulidae sp. 5552 DET 131 

Insecta Diptera Tipulidae Tipulidae sp. 5559 DET 4 

Insecta Diptera Indeterminada Chironomoidea sp. - 5 

Insecta Hemiptera Gerridae Gerridae sp. 5562 cf. PRE 1 
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Figura 2.11. Fotografías obtenidas con la lupa Nikon de las morfoespecies encontradas en el 

tanque de A. distichantha. (a): Scirtidae sp. 5545, (b) Tipulidae sp. 5552, (c) Hydrophilidae sp. 

5547, (d) Stibasoma theotaenia, (e) Ceratopogonidae sp. 5555, (f) Pericoma sp. 5544, (g) 

Culex sp. 5549, (h) Hydrophilidae sp. 5553. 

 

Efectos del tamaño de la planta, el hábitat y el año sobre los caracteres del ensamble del 

fitotelma 

En general, hubo un efecto positivo del volumen máximo sobre las variables que describen al 

ensamble de invertebrados que habitan en el fitotelma de A. distichantha (Tabla 2.6, Fig. 2.12). 

A mayores valores de volumen máximo, se incrementaron la abundancia total, la abundancia 

de detritívoros, la equitatividad y la riqueza. Parece escaparse de este patrón el año 2010 (el 

año más húmedo) en que algunas de estas variables se relacionaron negativamente o no 

variaron a lo largo del gradiente de tamaño de la planta. Puntualmente merece especial 

atención la riqueza en el hábitat abierto para el 2010 que mostró un patrón constante a lo largo 

del gradiente de tamaño. La equitatividad decreció con el aumento del volumen durante el año 

2010 para los hábitats contrastantes. Para la riqueza, la interacción del año por el volumen 

muestra que, en los años más húmedos, la riqueza fue mayor en las plantas más grandes y 

esto no ocurrió en las plantas chicas (Tabla 2.6, Fig. 2.13). Por otro lado, para la abundancia 

de los predadores, si bien existió un efecto del volumen sobre esta variable, no pareciera 

haber una clara tendencia positiva o negativa (Fig. 2.12). Además, es la única variable que 

describe a la comunidad que no fue afectada por el hábitat, ni por el año (Tabla 2.6). 
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El hábitat no tuvo un efecto sobre los caracteres de la comunidad salvo sobre la riqueza 

(Tabla 2.6). El hábitat cerrado fue más rico en morfoespecies que el abierto, pero ninguno de 

los dos fue diferente del hábitat intermedio, el borde (Fig. 2.12). 

Existió un efecto del año sobre todas las variables que caracterizan la comunidad de 

invertebrados, excepto para la abundancia de los predadores (Tabla 2.6). La interacción entre 

el año y el hábitat para la abundancia de detritívoros muestra que en los distintos años, hubo 

diferencias de abundancia entre los hábitats. El hábitat cerrado del año más seco tuvo 

menores abundancias de detritívoros que el hábitat abierto del año más húmedo (Fig. 2.12). 

En el año seco, los detritívoros se encontraron en las plantas más grandes del hábitat abierto. 

Para la abundancia total hubo un efecto de los años, pero fue marginal. Para la equitatividad 

y la diversidad, los menores valores se registraron en el año más seco (2012), los más 

elevados en los años más húmedos (2010 y 2013), mientras que el año 2016 presentó valores 

intermedios (Fig. 2.13). 
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Tabla 2.6. Resultados de los ANCOVAs para variables relacionadas con los ensambles de invertebrados en plantas de A. distichantha en 

función de la biomasa, el hábitat, el año y sus interacciones. No se realizó el ANCOVA para los herbívoros por tener una abundancia muy 

baja. Para cada variable se detallan los grados de libertad del numerador y denominando (gl), los valores de F y su probabilidad asociada 

(P) de los modelos mínimos seleccionados (Ver Apéndice II.1). Valores de P en negrita indican diferencias significativas (P < 0,05). 

 Volumen máximo Hábitat Año Volumen-Hábitat Volumen-Año Año-Hábitat 

Variable gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P 

Abundancia 1,102 75,14 <0,001 2,102 1,30 0,277 3,102 8,58 <0,001 2,102 3,01 0,054 3,102 2,12 0,102 6,102 2,37 0,035 

Abund. Det. 1,102 81,34 <0,001 2,102 0,96 0,385 3,102 5,03 0,003 2,102 2,63 0,077 3,102 2,66 0,052 6,102 3,48 0,004 

Abund. Pred. 1,118 4,12 0,0447                

Riqueza 1,110 77,31 <0,001 2,110 4,18 0,018 3,110 20,22 <0,001    3,110 3,95 0,010    

Equitatividad 1,115 23,06 <0,001    3,115 12,34 <0,001          

Diversidad 1,112 32,74 <0,001 2,112 2,59 0,079 3,112 16,86 <0,001          
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Figura 2.12. Variación de los caracteres de los ensambles de invertebrados que habitan en 

el fitotelma a lo largo de un gradiente de tamaño (log Volumen máximo) de plantas de A. 

distichantha creciendo en distintos hábitats (Rojo: Abierto, Verde: Borde y Azul: Cerrado) en 

cuatro años (2010, 2012, 2013 y 2016). 
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Figura 2.13. Variación de los caracteres de los ensambles de invertebrados que habitan en 

el fitotelma a lo largo de un gradiente de tamaño (log Volumen máximo) de plantas de A. 

distichantha creciendo en distintos hábitats (Abierto, Borde y Cerrado) en cuatro años (Rojo: 

2010, Verde: 2012, Turquesa: 2013. Violeta: 2016). 

 

Efectos del hábitat y del año sobre la composición del ensamble de invertebrados 

Los Coleoptera fueron más abundantes en los hábitats abiertos en la mayoría de los años, 

excepto en 2016 (Fig. 2.14). Por el contrario, la mayoría de los Diptera se encontró en el borde, 

excepto en el año seco (2012) que fueron más abundantes en hábitats abiertos y estuvieron 

casi ausentes en el hábitat cerrado (Fig. 2.14). La mayoría de los años, la mayor abundancia 

de detritívoros se encontró en los hábitats abiertos y la de predadores en los hábitats de 

bordes (Fig. 2.14). 

Siempre la mayor importancia relativa se repartió entre los órdenes Diptera y 

Coleoptera (Fig. 2.15). En los años secos (2012 y 2016), la importancia relativa del orden 

Diptera fue mayor en las áreas abiertas que en los bordes y en éstos mayor que en los hábitats 

cerrados. En el año más seco (2012) tuvieron mucha importancia los Coleoptera y disminuyó 

la importancia relativa de los Diptera. Incluso, dentro de cada ambiente, la importancia relativa 

de ese orden disminuyó en el año 2012 respecto a los otros años. Para los años 2010 y 2013, 

que fueron los más húmedos, el orden Diptera fue siempre más importante que en los otros 

años, salvo para el hábitat abierto (Fig. 2.15). Dentro de los grupos tróficos, la mayor 

importancia relativa la tuvieron los detritívoros y en un segundo lugar y con porcentajes mucho 

más bajo estuvieron los predadores. La variación de las importancias relativas de los grupos 

tróficos no mostró un patrón claro. 
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Figura 2.14. Abundancia de los distintos órdenes y de los grupos tróficos que habitan en el 

fitotelma de A. distichantha en los distintos hábitats y años. 

 

Figura 2.15. Abundancia relativa (%) de los distintos órdenes (Coleoptera, Diptera, Hemiptera 

y Pulmonata) y grupos tróficos (DET: detritívoros, HER: herbívoros, PRE: predadores) que 

habitan en el fitotelma de A. distichantha en los distintos hábitats y años. 

 

Para el detritívoro más importante (Scirtidae sp. 5545, Scirtidae: Coleoptera) el 50% 

de los individuos se encontró en hábitats abiertos, el 28% en bordes y el 22% en el cerrado; 

el 28%, 25%, 14% y 33% en los años 2010, 2012, 2013 y 2016, respectivamente. Para el 

predador más importante (Stibasoma theotaenia (Tabanidae: Diptera) el 26% de los individuos 

se encontró en hábitats abiertos, el 53% en el borde y el 21% en hábitats cerrados; 29%, 21%, 

21% y 29% en los años 2010, 2012, 2013 y 2016, respectivamente. Para la familia Culicidae, 
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que fue la familia de Diptera más abundante, el 37% de los individuos se encontró en hábitats 

abiertos, el 41% en bordes y 22% en hábitats cerrados y el 47%, 6%, 22% y 25% en los años 

2010, 2012, 2013 y 2016, respectivamente. Este patrón se condice con la morfoespecie más 

importante de esta familia (Culex sp. 5549).  

El análisis del valor indicador de las especies mostró que para el conjunto de todos los 

años la morfoespecie Syrphidae sp. 5554 se encontró preferentemente en hábitats cerrados, 

mientras que el Tabanidae Stibasoma theotaenia estuvo asociado preferentemente a hábitats 

de borde (Tabla 2.7). A su vez, también hubo morfoespecies que estuvieron mayormente 

presentes en determinados años. Por ejemplo, para el conjunto de todos los hábitats hay 

morfoespecies que se encontraron más representada en el año 2016 (Ceratopogonidae sp. 

5563, Diptera sp. 5578, Culicidae sp. 5560, Empididae sp. 5558, Diptera sp. 0897, 

Psephenidae sp. 5901), otras en el 2010 (Ceratopogonidae sp. 5555, Pericoma cf. sp. 5544) 

y otras en el 2013 (Planorbidae sp. 5789) (Tabla 2.7). 
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Tabla 2.7. Valor Indicador de las especies obtenido a partir del valor de abundancias relativas y frecuencias relativas para las morfoespecies 

en las que se registró alguna preferencia por alguno de los hábitats (a) y/o años (b) analizados. Para cada morfoespecie se detalla la 

familia, el grupo trófico al que pertenece (DET: detritívoros, HER: herbívoros, PRE: predadores), el número de individuos (N), el valor 

indicador (VI) y la probabilidad asociada (P). Valores de P en negrita (P < 0,05) indican asociación significativa de una morfoespecie con 

algún hábitat o año. Para estas asociaciones se detalla el hábitat o año con el cual está relacionado. 

(a) Comparación entre hábitats 

      
2010 2012 2013 2014 

Familia Morfoespecie  N VI P N VI P N VI P N VI P N VI P 

Syrphidae Syrphidae sp. 5554  DET 15 16 0,0060 (Cerrado) 7 25,7 0,1538 2 5,0 1,0000 4 22,5 0,2843 2 10,0 1,0000 

Tabanidae Stibasoma theotaenia PRE 38 22,4 0,0222 (Borde) 11 38,2 0,0808 8 31,2 0,1650 8 31,2 0,0776 11 18,2 0,7618 

 

(b) Comparación entre años 

      
Abierto Borde Cerrado 

 

Familia Morfoespecie 
 

N VI P N VI P N VI P N VI P 
 

Planorbidae Planorbidae sp. 5789 HER 4 13,3 0,0134 (2013) 3 30,0 0,0576 1 10,0 1,0000 
    

Ceratopogonidae Ceratopogonidae sp. 5563 DET 62 37,4 0,0002 (2016) 35 40,0 0,0094 (2016) 18 31,1 0,0462 (2016) 9 40 0,0092 (2016) 

Ceratopogonidae Ceratopogonidae sp. 5555 DET 106 28,2 0,0026 (2010) 47 - - 37 25,7 0,2551 22 54,1 0,0012 (2010) 

Indeterminada Diptera sp. 5578 DET 71 42,7 0,0002 (2016) 29 50,0 0,0020 (2016) 30 40,0 0,0088 (2016) 12 36,7 0,0234 (2016) 

Chironomidae Chironomidae sp. 5557 DET 70 8,6 0,2791 32 20,0 0,2244 16 16,2 0,4127 22 50 0,0016 (2016) 

Culicidae Culicidae sp. 5560  DET 94 15,6 0,0288 (2016) 19 25,3 0,0406 (2016) 45 - - 30 26 0,0892 
 

Empididae Empididae sp. 5558 - 9 10,4 0,0482 (2016) 2 10,0 1,0000 4 20,0 0,2264 3 20 0,2456 
 

Indeterminada Diptera sp. 0897 - 28 46,7 0,0002 (2016) 6 30,0 0,0472 (2016) 14 60,0 0,0006 (2016) 8 50 0,0016 (2016) 

Psychodidae Pericoma cf. sp. 5544 DET 34 26,5 0,0010 (2010) 11 19,1 0,1774 5 18,0 0,3513 18 37,8 0,0242 (2010) 

Psephenidae Psephepidae sp. 5901 DET 4 13,3 0,0180 (2016)    2 20,0 0,2308 2 20 0,2214 
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Los resultados del PERMANOVA muestran que hubo interacción año × hábitat sobre 

la composición del ensamble de invertebrados (F6,108 = 1,92, P = 0,04). El diagrama de 

dispersión de los dos primeros ejes del NMDS explicó un 85,8% de la varianza de la matriz 

original (i.e. el primer eje 63,8% y el segundo eje 21,9%) (Fig. 2.16). Los resultados de este 

ordenamiento muestran que los años más secos tuvieron ensambles diferentes para sus 

distintos hábitats (Fig. 2.16). En 2012 que es el más seco, los ensambles del hábitat abierto 

(2012A) se ubican en el extremo positivo del primer eje, mientras que los otros dos hábitats 

(2012B y 2012C) se ubican en el extremo negativo del mismo. Similar patrón mostró el año 

2016, sólo que al no ser tan seco como el 2012, los ensambles de los hábitats abierto y borde 

(2016A y 2016B) se diferenciaron del ensamble del hábitat cerrado (2016C) (Fig. 2.16).  
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Figura 2.16. Diagrama de dispersión del ordenamiento (NMDS) para la composición 

específica de invertebrados en el fitotelma de las plantas de A. distichantha en los cuatro años 

en los que se realizaron los muestreos. (a) Se muestran las plantas (círculos) y los centroides 

para cada combinación de año × hábitat y (b) se muestran todas las morfoespecies con un 

código resumido que permiten la visualización y se corresponden a las morfoespecies según 

se detalla en la Tabla 2.8. 

 

Los Diptera estuvieron asociados a hábitats abiertos. Los grupos más importantes de 

Diptera estuvieron asociados al eje 1 (Tabla 2.8, Fig. 2.16). El Culex sp. 5549 fue el más 

abundante dentro de ese orden y dentro de la familia Culicidae. Dentro de la familia Culicidae, 

el Culicidae sp. 5560 fue el segundo más importante. El Tipulidae sp. 5552 fue el tercero en 

abundancia dentro del orden. Todos tuvieron alta correlación con el eje 1 (Tabla 2.8). El Culex 

sp. 5549 específicamente, que en el resto de los años estuvo repartido más 

homogéneamente, en años secos solo fue encontrado en hábitats abiertos. También el 
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Scirtidae sp. 5545 tuvo una elevada correlación con el eje 1, pero su abundancia no se vio 

disminuida en años secos 

 

Tabla 2.8. Correlaciones de Spearman entre los dos primeros ejes de NMDS y la abundancia 

de las morfoespecies encontradas en el fitotelma de A. distichantha en los distintos hábitats y 

años. A cada morfoespecie se le asignó un código resumido. En negrita se resaltan las 

correlaciones que resultaron estadísticamente significativas (P < 0,05). 

Morfoespecie Código-Resumen Eje1 Eje2 

Planorbidae sp. 5789 Pla5789 -0,1 -0,08 

Hydrophilidae sp. 5547 Hyd5547 0,14 0,07 

Hydrophilidae sp. 5553 Hyd5553 0,13 -0,02 

Hydrophilidae sp. 5564 Hyd5564 0,19 -0,22 

Hydrophilidae sp. 5778 Hyd5778 -0,02 0,02 

Psephenidae sp. 5901 Pse5901 -0,06 -0,07 

Scirtidae sp. 0936 Sci0936 -0,2 0,06 

Scirtidae sp. 5545 Sci5545 0,85 -0,54 

Diptera sp. 5561 Dip5561 0,25 0,13 

Ceratopogonidae sp. 5555 Cer5555 0,11 0,3 

Ceratopogonidae sp. 5563 Cer5563 0,05 -0,2 

Diptera sp. 5578 Dip5578 0,27 -0,18 

Chironomidae sp. 5551 Chi5551 0,47 0,1 

Chironomidae sp. 5557 Chi5557 0,05 0,21 

Toxorhynchites sp. 5422 Tox5422 0,16 0,08 

Culex sp. 5549 Cul5549 0,69 0,22 

Culicidae sp. 5560 Cul5560 0,41 -0,01 

Wyeomyia sp. 5550 Wye5550 0,39 0,1 

Empididae sp. 5558 Emp5558 0,03 -0,1 

Diptera sp. 0897 Dip0897 0,07 -0,21 

Diptera sp. 5565 Dip5565 -0,08 0,16 

Phoridae cf. sp. 5556 Pho5556 -0,06 0,15 

Pericoma cf. sp. 5544 Per5544 0,13 0,17 

Eristalis tenax Eriten 0,28 0,02 

Syrphidae sp. 5554 Syr5554 0,12 -0,07 

Stibasoma theotaenia Stithe 0,21 0,08 

Tipulidae sp. 5552 Tip5552 0,42 -0,2 

Tipulidae sp. 5559 Tip5559 0,09 0,07 

Chironomoidea sp. Chi.sc 0,03 -0,12 

Gerridae sp. 5562 cf. Ger5562 0,04 -0,08 

 

El tamaño (volumen máximo) de la planta influyó en la composición específica. En el 

diagrama del ordenamiento, el arco de plantas que está alejado de los centroides corresponde 

a las de pequeño tamaño (Fig. 2.17). Las plantas con tanques más grandes fueron las plantas 
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de hábitats abiertos. Las plantas más grandes tuvieron mayores contenidos de materia 

orgánica (todas sus fracciones). Entre los hábitats, los mayores contenidos de materia 

orgánica correspondieron a las plantas de borde y cerrado (Fig. 2.17). 

El eje 1 del ordenamiento está altamente correlacionado positivamente con el volumen 

máximo y la materia orgánica (salvo la fracción media) (Tabla 2.9 y Fig. 2.17). Además, está 

altamente correlacionado positivamente con la abundancia total y la de detritívoros y en menor 

medida con la diversidad y la riqueza (Tabla 2.9). Finalmente, la abundancia total y la de 

detritívoros se correlacionaron principalmente con el volumen máximo y en segundo lugar (no 

menos relevante) con el contenido de materia orgánica de las plantas (Tabla 2.9). 

 

 

Figura 2.17. Diagrama de dispersión del ordenamiento (NMDS) para la composición 

específica de invertebrados en el fitotelma de las plantas de A. distichantha en los cuatro años 

en los que se realizaron los muestreos. Se detallan el volumen máximo y las distintas 

fracciones de materia orgánica de cada planta. Cada punto es una planta y el color 

corresponde al hábitat. El tamaño del punto representa el contenido de esa fracción de la 

materia orgánica y el volumen para cada planta en particular.  
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Tabla 2.9. Correlaciones de Spearman (a) entre las variables del tanque y las que describen 

a los ensambles de invertebrados del fitotelma de A. distichantha con los dos primeros ejes 

del ordenamiento y (b) entre las variables del tanque y las variables que describen a los 

ensambles de invertebrados del fitotelma de A. distichantha. En negrita se resaltan las 

correlaciones que resultaron estadísticamente significativas (p<0,05). 

(a) 

  Eje1 Eje2 

Volumen máximo 0,74 -0,31 

Materia orgánica Gruesa 0,53 -0,32 

Materia orgánica Media 0,43 -0,10 

Materia orgánica Fina 0,60 -0,27 

Materia orgánica Total 0,60 -0,27 

   

Abundancia 0,78 -0,31 

Abundancia detritívoros 0,86 -0,31 

Abundancia predadores 0,26 -0,04 

Riqueza 0,65 -0,04 

Equitatividad 0,23 0,20 

Diversidad 0,44 0,21 

 (b) 

  Abundancia AbDET AbPRE Riqueza Equitatividad Div.Sim 

Vmax 0,73 0,76 0,29 0,55 0,25 0,38 

MO.Gruesa 0,52 0,50 0,22 0,48 0,29 0,34 

MO.Media 0,26 0,33 0,10 0,24 0,17 0,19 

MO.Fina 0,56 0,60 0,30 0,54 0,28 0,39 

MO.Total 0,55 0,56 0,30 0,53 0,30 0,38 
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Discusión 

La heterogeneidad espacial que ha sido descripta en trabajos anteriores (Cavallero et al., 

2009; Montero et al., 2010; Cavallero et al., 2011; Barberis et al., 2014), que está relacionada 

con la existencia de diferentes hábitats adentro del bosque, fue tenida en cuenta a la hora de 

seleccionar los sitios de muestreo en el quebrachal. Además, los años en los que se realizaron 

los muestreos difirieron en términos de su precipitación. 

 

Efectos del tamaño de la planta, del hábitat y del año sobre los caracteres de las plantas 

En el presente estudio, tal como reportaran otros autores que estudiaron la plasticidad 

fenotípica real y aparente en esta planta (Cavallero et al., 2009) y la real en otras bromeliáceas 

(Lee et al., 1989; Cogliatti-Carvalho et al., 1998; Scarano et al., 2002; Freitas et al., 2003; 

Lenzi et al., 2006; Guimarães-Souza et al., 2006), el tamaño de la planta y el hábitat afectaron 

la morfología y la arquitectura de las plantas. Las plantas más pesadas fueron más grandes, 

tuvieron mayor altura, diámetro promedio, área de captura, volumen máximo de agua del 

tanque, mayor número de hojas con agua, hojas más largas, y asignaron mayor biomasa a 

las vainas. Estas diferencias entre los hábitats solo fueron registradas para las plantas 

grandes, lo cual concuerda con los resultados de otros trabajos (Dézerald et al., 2014). 

Similares resultados fueron reportados para un estudio realizado exclusivamente con plantas 

grandes en el mismo quebrachal (Montero et al., 2010). Para todos estos caracteres, las 

plantas de borde presentan situaciones intermedias. A igualdad de biomasa, las plantas de 

hábitats abiertos tienen láminas y vainas más anchas y particionan más biomasa a las vainas 

y las plantas de borde muestran situaciones intermedias. La relación entre la materia seca del 

conjunto de las vainas respecto del peso total había sido seleccionada (Cavallero et al., 2009) 

como el índice que mejor describe el efecto del hábitat sobre la partición de biomasa en esta 

morfoespecie. Para casi todas las variables (salvo el área de captura) hubo efecto del año, 

pero resultó muy difícil su interpretación y probablemente la variación haya estado relacionada 

con el muestreo. 

 

Efectos del tamaño de la planta, del hábitat y del año sobre los caracteres del tanque 

Las plantas más grandes tienen mayor contenido de hojarasca de todas las fracciones y 

menor pH. Resultados similares fueron reportados por otros autores para la cantidad de detrito 

que contienen las plantas (Armbruster et al., 2002; Srivastava et al., 2008; Ospina-Bautista y 

Estévez Varón, 2016; Romero et al., 2016). En relación al peso seco de la materia orgánica 

en los tanques de las plantas muestreadas, hubiese sido esperable encontrar diferencias más 

marcadas entre los distintos hábitats como fuera reportado en otros trabajos relacionados 
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(Guimarães-Souza et al., 2006; Montero et al., 2010; Barberis et al., 2014; Dézerald et al., 

2014). Los hábitats con mayor cobertura leñosa aportan mayor cantidad de detritos (Denslow 

et al., 1998; Carnevale y Lewis, 2001; Royo y Carson, 2006; Barbier et al., 2008), por lo que 

las plantas de hábitats cerrados reciben mayores aportes y además capturan una mayor 

cantidad por tener mayor área de captura (Cavallero et al., 2009 y este trabajo). Los resultados 

para las fracciones fina y media coinciden con esta tendencia, pero no así la gruesa y la total. 

La materia orgánica gruesa no muestra diferencias entre hábitats y esto genera que tampoco 

haya diferencias para la total. El hábitat cerrado tiene más materia orgánica fina y media. Debe 

tenerse en cuenta que son las fracciones fina y media las que utilizan principalmente los 

grupos encontrados para alimentarse, excepto los Tipulidae que se alimentan de las hojas 

grandes de S. balansae y otras especies arbóreas (Observación Personal). Para el contenido 

de materia orgánica, el patrón de variación en los distintos años no fue claro y resultó difícil la 

interpretación de los resultados. 

Se encontraron valores de pH levemente más alcalinos que Torales et al., (1972) en 

A. distichantha y que Dézerald et al., (2015) y Bouard et al., (2011) en Guayana Francesa con 

varias especies de Bromelias y Marino et al., 2013, pero similares a Lopez et al., (2009) en 

Brasil. A mayores volúmenes disminuyó el pH, salvo para el hábitat abierto del año 2012 (año 

más seco). La variación entre hábitats y años no mostró un patrón claro. Otros autores 

encontraron variaciones estacionales (Montero et al., 2010) o una disminución en condiciones 

de sequía (Dézerald et al., 2015). 

 

Descripción general del ensamble de invertebrados 

El número de individuos registrados en este estudio (3312 individuos totales en 120 plantas, 

27,6 individuos/planta) parece bajo en comparación con publicaciones anteriores sobre el 

fitotelma de A. distichantha donde encontraron 1274 larvas de Culicidae exclusivamente en 

18 plantas (70,8 individuos/planta; Torales et al., 1972), 3481 individuos en 72 plantas (48,3 

individuos/planta; Amadeo et al., 2017) o 3053 individuos en 48 plantas (63,6 

individuos/planta; Montero et al., 2010). Esta relativa baja abundancia de individuos/planta 

posiblemente está relacionada con el gradiente de tamaño utilizado, ya que en el presente 

trabajo se incluyeron plantas chicas.  

Los mayores valores de riqueza del presente trabajo (30 morfoespecies de 19 familias, 

cuatro órdenes y dos clases) respecto a otros estudios realizados en A. distichantha en el 

mismo quebrachal (13 morfoespecies de 16 familias, cuatro órdenes y dos clases; Montero et 

al., 2010) y en Brasil (16 morfoespecies de 11 familias, dos órdenes y una clase; Amadeo et 

al., 2017) podrían atribuirse al mayor número de plantas procesadas. Cabe destacar que 
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Amadeo et al., (2017) incluyen a individuos del orden Lepidoptera, que no han sido tenidos en 

cuenta en este trabajo debido a que no se los considera habitantes frecuentes de los 

fitotelmata.  

Los resultados coinciden con otros trabajos en los que el orden Coleoptera (familia 

Scirtidae principalmente) fue el más abundante y el orden Diptera el que posee mayor riqueza 

de morfoespecies (Mestre et al., 2001 en Vriesea inflata; Ospina-Bautista et al., 2004 en 

Tillandsia turneri; Montero et al., 2010 y Amadeo et al., 2017 en A. distichantha). Es llamativo 

que en el oeste de Argentina, las plantas muestreadas en las Yungas no contengan al orden 

Coleoptera (Martínez y Salas, 2014) y que en la provincia de Corrientes el orden Diptera sea 

el más abundante (Iriart et al., 2003). Diptera fue el orden más abundante registrado en Brasil 

en Vriesea sp. (Araújo et al., 2007) y en las Guayanas Francesas en cuatro especies de 

bromelia tanque (Jabiol et al., 2009). En el presente trabajo se encontró que la familia 

Culicidae es la más importante dentro del orden Diptera. Esto no coincide con Montero et al., 

(2010) quienes encontraron que ese lugar lo ocupaba la familia Tipulidae. 

Al igual que Montero et al., (2010) fueron pocos los casos de “Singletons” y 

“Doubletons”. Estos resultados no condicen con otros estudios en los que el número de 

“Singletons” y “Doubletons” es significativamente mayor (Armbruster et al., 2002; Stunz et al., 

2002) y en los que el grupo de los detritívoros fue el más importante y el más rico también 

(Mestre et al., 2001; Stuntz et al., 2002; Montero et al., 2010). Tal vez sea necesario aclarar 

que en esta tesis el foco fue puesto exclusivamente en los invertebrados acuáticos que habitan 

en el fitotelma, mientras que otros trabajos incluyen a diversos grupos de invertebrados que 

habitan en el follaje de las plantas y sólo tienen contacto esporádico con los habitantes del 

fitotelma, tales como larvas de Lepidoptera (Amadeo et al., 2017) o especies de invertebrados 

terrestres (Armbruster et al., 2002).  

 

Efectos del hábitat y del año sobre la composición del ensamble de invertebrados 

Para otros autores existen diferencias entre hábitats para la composición específica (López e 

Iglesias Ríos, 2001; Farjalla et al., 2016). En esta tesis, las diferencias entre hábitats se 

evidenciaron cuando los años son secos al igual que Montero et al., (2010) quienes 

encontraron que las diferencias entre hábitats se evidenciaban en el invierno que es la época 

seca. Además, al igual que lo encontrado por otros autores, el tamaño (volumen máximo) de 

la planta es un factor que influye en la composición específica (Dézerald et al., 2013). Estos 

resultados indican que la sequía es responsable de las diferencias en la composición entre 

los hábitats.  
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Los años más secos parecieran tener ensambles diferentes para sus distintos hábitats. 

El año 2012 tiene menor cantidad de Diptera en todos los hábitats y el Scirtidae sp. 5545, que 

es la morfoespecie más abundante, incrementa su importancia relativa en consecuencia. Los 

Culicidae detritívoros se asocian a plantas más grandes de hábitats abiertos en años secos y 

eso explica las diferencias en la composición observada. Amundrud y Srivastava (2015) 

encontraron que los mosquitos son un grupo sensible a la duración de la sequía, incluso a 

sequías parciales. Por el contrario, los Scirtidae son menos sensibles, e incluso dentro de los 

Culicidae, las especies del género Wyeomyia no son sensibles (Amundrud y Srivastava, 

2015). Estos resultados concuerdan con los encontrados en esta tesis y explica las 

mencionadas diferencias en la composición. En las restingas, distinguiendo únicamente entre 

dos tipos de hábitat, los Tabanidae prefieren hábitats cerrados (Farjalla et al., 2016), mientras 

que los resultados de este trabajo muestran preferencia de Stibasoma theotaenia por los 

bordes. Pueden encontrarse coincidencias teniendo en cuenta que, en las restingas, los 

hábitats abiertos tienen mucha menor cobertura de canopeo que los nuestros y que nuestros 

bordes se asemejan más a sus hábitats cerrados.  

 

Efectos del tamaño de la planta, el hábitat y el año sobre los caracteres del ensamble del 

fitotelma 

La mayor riqueza de morfoespecies encontradas en esta tesis en plantas más grandes 

coincide con muchos otros trabajos y este patrón puede ser explicado por la teoría de la SAR 

(Relación especie-área: Arrhenius, 1921; Gleason, 1922; Spencer et al., 1999; Drakare et al., 

2006). Las plantas más grandes tuvieron más abundancia total, más abundancia de 

detritívoros, mayor riqueza, equitatividad y diversidad, lo que se condice con el patrón 

encontrado por otros autores en otras bromeliáceas (Stuntz et al., 2002; Araújo et al., 2007; 

Srivastava et al., 2008; Jabiol et al., 2009; Céréghino et al., 2010; Dézerald et al., 2013, 2014; 

Amundrud y Srivastava, 2015; Petermann et al., 2015). 

Además del efecto directo del tamaño de la planta sobre los parámetros del ensamble, 

puede haber un efecto indirecto ya que las plantas más grandes tienen mayor número de 

hojas y más contenido de detritos o materia orgánica (Armbruster et al., 2002; Araújo et al., 

2007). Probablemente tanto los efectos directos como los indirectos puedan estar ocurriendo 

aquí, ya que también se registraron efectos positivos del tamaño sobre el contenido de detritos 

y el número de hojas. Estas variables están tan altamente asociadas que otros autores usaron 

de manera indistinta el contenido de detritos o el volumen de la planta para caracterizar el 

tamaño del hábitat (Srivastava et al., 2008).  

La Hipótesis de los rangos tróficos explica que los predadores sean más sensibles al 

tamaño del hábitat ya que este grupo depende de que el hábitat haya sido previamente 
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ocupado por sus presas (Holt et al., 1999; Srivastava et al., 2008; Petermann et al., 2015) y 

además los grupos tróficos superiores tienen mayor tamaño y puede haber un efecto del 

muestreo afectando las estimaciones de esa sensibilidad. Esta sensibilidad diferencial de los 

distintos grupos al tamaño del hábitat puede estar asociada a la diferente respuesta de estos 

grupos a algún estrés ambiental como podría ser la sequía (Amundrud y Srivastava, 2015). 

Para la abundancia de predadores, en esta tesis se registró un efecto del volumen, pero no 

hay una tendencia clara. Al analizar estos resultados debe considerarse que en realidad los 

predadores que encontramos en este estudio son meso predadores y algunos autores 

(Amundrud y Srivastava, 2015; Romero et al., 2016) sugieren que en realidad la sensibilidad 

al tamaño del hábitat se da para los predadores superiores y no para los meso predadores. 

Incluso, Petermann et al., (2015) encontraron que el tamaño del hábitat afectaba de manera 

diferente a las redes tróficas cuando se trataba de predadores superiores (Odonata) o meso 

predadores (Tabanidae), al punto que en presencia del Tabanidae y ausencia del Odonata, 

no había efecto del tamaño del hábitat sobre el índice de biomasa predador-presa.  

En este quebrachal no hubo diferencias en la abundancia de invertebrados en los 

fitotelmata de plantas ubicadas en diferentes hábitats. Por el contrario, en estudios realizados 

en bosques tropicales de las Guayanas Francesas se registraron mayores abundancias 

totales y de predadores en plantas de sombra que en plantas de hábitats abiertos (Leroy et 

al., 2009; Dézerald et al., 2013, 2014). 

En esta tesis se evidencia que los ensambles de invertebrados que se encuentran en 

plantas de hábitats cerrados tienen mayor riqueza que los que se encuentran en plantas en 

hábitats abiertos, y esta diferencia se acentúa cuando las condiciones climáticas son 

húmedas. Este patrón es similar al observado en bromeliáceas de las restingas (López e 

Iglesias Ríos, 2001) y en bosques tropicales de las Guayanas Francesas (Leroy et al., 2009), 

y podría explicarse a partir de la asociación entre la riqueza y la productividad de estos 

ecosistemas (Srivastava y Lawton, 1998). En contraposición, en un estudio realizado en un 

quebrachal no se encontró un efecto del hábitat sobre las variables que describen el ensamble 

de invertebrados (Montero et al., 2010), y en otro estudio realizado en un bosque tropical de 

las Guayanas Francesas se registró menor riqueza en plantas de sombra debido a los 

menores contenidos de agua (Dézerald et al., 2013).  

Sólo en años muy secos, las plantas en hábitats abiertos tuvieron más detritívoros que 

las plantas de hábitats cerrados. Similar patrón fue registrado por Montero et al., (2010) 

quienes no encontraron diferencias entre hábitats salvo para el invierno, que en esta región 

es la época seca. Esta diferencia podría atribuirse a que las plantas del hábitat cerrado, al 
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poseer menos agua por tener tanques más chicos, en los años secos tienen menos agua y 

eso tiene un efecto sobre la abundancia de detritívoros. 
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Apéndice II.1. Modelo mínimos seleccionados por la función step de R que utiliza el criterio de Akaike (Crawley, 2013) y utilizados para los 

ANCOVA.  

Variable  Modelo mínimo AIC (Función: step de R) -> (log(Vmax * Hábitat * Año)) 

Altura  Altura ~ log (MS.Total) + Hábitat + Año + log (MS.Total) : Hábitat + log (MS.Total) : Año 

Diam.prom  Diam.prom ~ log (MS.Total) + Hábitat + Año + log (MS.Total) : Hábitat 

Hojas.tot  Hojas.tot ~ log (MS.Total) * Hábitat * Año 

H+L.Lar.tot  H.L.Lar.tot ~ log (MS.Total) + Hábitat + Año + log (MS.Total) : Hábitat + Hábitat : Año 

AreaCap  AreaCap ~ log (MS.Total) + Hábitat + Año + log (MS.Total) : Hábitat 

Fracción.Vaina Fracción.Vaina ~ log (MS.Total) + Hábitat + Año + log (MS.Total) : Año 

Vmax  Vmax ~ log (MS.Total) + Hábitat + Año + log (MS.Total) : Hábitat + Hábitat : Año 

Vmax.Nº.hojas Vmax.Nº.hojas~ log (MS.Total)* Hábitat * Año 

Hojas.c/H2O Hojas.c.H2O ~ log (MS.Total) + Hábitat + Año+ log (MS.Total) : Hábitat 

pH  pH ~ log(Vmax) + Hábitat + Año + log (Vmax) : Año + Hábitat : Año 

MO.Gruesa  MO.Gruesa ~ log (Vmax) + Hábitat + Año + log (Vmax) : Hábitat + log (Vmax) : Año 

MO.Media  MO.Media ~ log (Vmax) + Hábitat + Año + log (Vmax) : Año 

MO.Fina  MO.Fina ~ log (Vmax) + Hábitat + Año 

MO.Total  MO.Total ~ log (Vmax) + Hábitat + Año + log (Vmax) : Hábitat 

Riqueza  Riqueza ~ log (Vmax) + Hábitat + Año + log(Vmax) : Año 

Equitatividad Equitatividad ~ log (Vmax) + Año 

Div.Simpson Div.Simpson ~ log (Vmax) + Hábitat + Año 

Abundancia  Abundancia ~ log (Vmax) + Hábitat + Año + log (Vmax) : Hábitat + log (Vmax) : Año + Hábitat : Año 

AbDET  AbDET ~ log (Vmax) + Hábitat + Año + log (Vmax) : Hábitat + log (Vmax) : Año + Hábitat : Año 

AbPRE  AbPRE ~ log (Vmax) 

 

 



104 
 

Apéndice II.2. Detalle de la abundancia de las morfoespecies encontradas en los tanques de A. distichantha en distintos hábitats (Abierto, Borde, 

Cerrado) durante los cuatro muestreos (2010, 2012, 2013, 2016). 

  Abundancias totales (Año-Hábitat) 

  2010 2012 2013 2016 

Morfoespecie Abierto Borde Cerrado Abierto Borde Cerrado Abierto Borde Cerrado Abierto Borde Cerrado 

Planorbidae sp. 5789 0 0 0 0 0 0 3 1 0 0 0 0 

Hydrophilidae sp. 5547 2 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 

Hydrophilidae sp. 5553  1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Hydrophilidae sp. 5564 0 0 1 0 2 1 0 0 0 0 0 4 

Hydrophilidae sp. 5778 0 0 0 3 0 1 0 0 0 0 0 0 

Psephenidae sp. 5901 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 2 

Scirtidae sp. 0936 0 0 0 0 1 2 1 2 0 0 0 0 

Scirtidae sp. 5545 356 118 84 304 138 60 128 71 78 202 233 227 

Diptera. sp. 5561 0 6 4 4 0 0 0 0 4 0 2 1 

Ceratopogonidae sp. 5555 27 12 17 9 6 1 0 0 0 11 19 4 

Ceratopogonidae sp. 5563 0 4 0 0 0 0 0 0 0 35 14 9 

Diptera sp. 5578 0 0 1 0 0 0 0 0 0 29 30 11 

Chironomidae sp. 5551 28 59 28 0 0 0 4 8 2 36 23 12 

Chironomidae sp. 5557 32 13 0 0 0 0 0 0 0 0 3 22 

Toxorhynchites sp. 5422 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 

Culex sp. 5549 76 70 20 22 0 0 12 50 22 23 14 28 

Culicidae sp. 5560  7 34 4 0 0 0 0 0 0 12 11 26 

Wyeomyia sp. 5550 3 3 0 4 1 0 9 5 0 0 0 0 

Empididae sp. 5558 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 3 

Diptera sp. 0897 0 0 0 0 0 0 0 0 0 6 14 8 

Diptera sp. 5565 0 0 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Phoridae cf. sp. 5556 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 



105 
 

  Abundancias totales (Año-Hábitat) 

  2010 2012 2013 2016 

Morfoespecie Abierto Borde Cerrado Abierto Borde Cerrado Abierto Borde Cerrado Abierto Borde Cerrado 

Pericoma cf. sp. 5544 7 3 17 0 0 0 3 2 1 1 0 0 

Eristalis tenax  0 0 6 0 0 0 0 0 12 2 1 2 

Syrphidae sp. 5554  1 0 6 0 1 1 0 1 3 0 0 2 

Stibasoma theotaenia 0 7 4 1 5 2 5 3 0 4 5 2 

Tipulidae sp. 5552 4 0 2 6 4 0 9 19 10 13 42 22 

Tipulidae sp. 5559 1 1 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0 

Chironomoidea sp.  0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 4 0 

Gerridae sp. 5562 cf. 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
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CAPÍTULO III - Efectos del tamaño de la planta, del 

hábitat y de la latitud sobre los ensambles de 

invertebrados del fitotelma de Aechmea distichantha 

 

Introducción 

La estructura de las comunidades de invertebrados que habitan el fitotelma varía en 

función de distintas escalas espaciales (Kitching, 2001). A una escala local, los patrones 

de ensambles se explican en parte por la heterogeneidad del hábitat y a una escala 

global o continental, los ensambles de invertebrados están condicionados por el tipo de 

planta y el clima de la región determinado en gran medida por la latitud (Kitching, 2000).  

La heterogeneidad del hábitat a escala local está determinada por el tamaño del 

hábitat y por la dinámica de los detritos y de la cantidad y calidad (propiedades 

fisicoquímicas) del agua del tanque (Kitching, 2000). El tamaño del hábitat afecta la 

estructura de las comunidades de invertebrados (Srivastava et al., 2008; Céréghino et 

al., 2010; Marino et al., 2013; Dézerald et al., 2013, 2014; Jocque y Field, 2014; 

Amundrud y Srivastava, 2015; Petermann et al., 2015; Romero et al., 2016). Las 

diferencias en la dinámica de los detritos y de la cantidad y calidad (propiedades 

fisicoquímicas) del agua del tanque entre plantas que crecen en hábitats expuestos al 

sol y a la sombra tienen un efecto sobre la estructura de las comunidades de 

invertebrados (Oliveira et al., 1994; López e Iglesias Ríos, 2001; Céréghino et al., 2010; 

Leroy et al., 2012; Dézerald et al., 2013; Farjalla et al., 2016; ver sin embargo Montero 

et al., 2010; Rangel et al., 2017). 

La heterogeneidad del hábitat a escala global o continental asociada a la 

variación climática determinada por la latitud afecta la estructura de las comunidades de 

invertebrados al aumentar la riqueza de especies leñosas y herbáceas, invertebrados y 

vertebrados al aproximarse al ecuador (Pianka, 1966; Willig et al., 2003; Schemske y 

Mittelbach, 2017; ver sin embargo Kindlmann et al., 2007). Este aumento de la 

diversidad puede explicarse a partir de (a) la Teoría del Tiempo, que establece que la 

regiones más antiguas tienen comunidades más ricas y las regiones cálidas son más 

antiguas, (b) la teoría de la heterogeneidad espacial que sostiene que hacia el ecuador 

el hábitat es más complejo y esto se traduce en comunidades más complejas, (c) la 

hipótesis de la competencia basada en que la competencia se incrementa a través de 

los trópicos y esto genera nichos más pequeños que permiten la existencia de un mayor 

número de especies, (d) la hipótesis de la predación en la que los predadores aumentan 

hacia el ecuador producto de los aumentos de productividad y esto limita las poblaciones 
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de las presas y las hace más diversas, (e) la teoría de la estabilidad climática que se 

fundamenta en que los climas más estables permiten el desarrollo de especializaciones 

y adaptaciones y (f) la hipótesis de la productividad en la que se establece que mayor 

productividad se asocia a mayor diversidad (Pianka 1966; Schemske y Mittelbach, 

2017). Actualmente algunas aproximaciones que intentan explicar los patrones de 

variación de la diversidad a lo largo de gradientes latitudinales y las causas que los 

originan tienen en un enfoque que contempla una multiplicidad de factores y el número 

de hipótesis formuladas se ha incrementado notablemente (Willing et al., 2003). 

Algunos estudios sobre la diversidad en fitotelma muestran patrones similares 

(Kitching, 2001; Srivastava, 2005), mientras otros muestran el patrón opuesto debido al 

rol de algunos predadores superiores (Buckley et al., 2003; Romero et al., 2016). La 

mayor riqueza específica y complejidad de las redes tróficas cerca del ecuador estaría 

asociado a las condiciones climáticas. El clima puede tener efectos indirectos y directos 

sobre los organismos del fitotelma. Las mayores temperaturas y precipitaciones tienen 

un efecto positivo sobre la productividad y por consiguiente sobre la producción de 

detritos, que constituyen la principal fuente de energía de los fitotelmata. A su vez, el 

régimen de temperatura afecta la longitud de la estación de crecimiento en animales 

poiquilotermos (todos los de fitotelmata) (Dézerald et al., 2018). Todos estos filtros 

ambientales seleccionan a las especies que pueden habitar el fitotelma (Kitching, 2000). 

La distribución de algunas especies de predadores del fitotelma (e.g. M.r 

modesta) está limitada por las condiciones climáticas dadas por las bajas temperaturas 

y las bajas precipitaciones (Amundrud et al., 2018). La mayoría de las ninfas de Odonata 

se encuentran en hábitats acuáticos de agua dulce como arroyos y estanques y algunas 

especies habitan en el fitotelma de plantas de bromelias (Kitching 2000). En todo el 

mundo, ninfas de 11 especies de Odonata fueron encontradas habitando estos 

microcosmos (Srivastava et al., 2005) y su presencia y/o abundancia pueden ser 

afectadas por las características del hábitat determinado por el tamaño del tanque (se 

encuentran/son más abundantes en plantas grandes) (Srivastava et al., 2005.) y por las 

distintas condiciones derivadas de la cobertura vegetal (las plantas de sol tienen más 

individuos que las de sombra) (Srivastava et al., 2005). La presencia de Odonata ha 

sido registrada en el fitotelma de plantas de A. distichantha ubicadas al norte del Chaco 

Húmedo (Iriart et al., 2003; Muzón et al., 2009), pero no en el fitotelma de plantas 

ubicadas al sur de este (Montero et al., 2010). 

En Argentina, el Chaco Húmedo se ubica al este de las provincias de Formosa, 

Chaco y Santa Fe, y una pequeña porción al noroeste de Corrientes (Cabrera, 1971). 

Esta región se caracteriza por la dominancia de bosques xerofíticos y sabanas (Morello 

y Adámoli, 1974), entre los que se destacan los quebrachales de S. balansae (Lewis, 
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1991). El clima es templado-cálido y húmedo, con lluvias estivales de 800 a más de 

1.000 mm anuales y presenta una estación seca invernal de duración variable (Burgos, 

1970). A lo largo del gradiente latitudinal del Chaco Húmedo varían las temperaturas 

máximas y mínimas, siendo más frecuentes las heladas hacia el sur (Lewis y Pire, 1981). 

Dentro del quebrachal existe heterogeneidad debida al microrrelieve (Barberis et al., 

2002) y asociada con una marcada heterogeneidad en la estructura y en la composición 

de la vegetación (Barberis et al., 1998, 2002). En el sotobosque del quebrachal habitan 

densas colonas de bromeliáceas entre las que se encuentra A. distichantha (Barberis et 

al., 2002, 2005, 2014) una bromeliácea que forma un tanque entre la base de sus hojas 

en el que se acumula agua de lluvia, detritos y habitan comunidades de invertebrados 

(Montero et al., 2010). Se han realizado numerosos estudios sobre la estructura y 

composición de invertebrados que habitan el fitotelma de A. distichantha en diversos 

quebrachales del Chaco Húmedo (Torales et al., 1972; Iriart et al., 2003; Rubio y Meza 

Torres, 2005; Montero et al., 2010). Sin embargo, son escasos los estudios que analicen 

los efectos del hábitat (i.e. sotobosque vs. áreas abiertas), y hasta el momento no hay 

estudios que evalúen los cambios en la estructura y composición de invertebrados del 

fitotelma a lo largo de un gradiente latitudinal. 

 

Objetivo específico 

• Evaluar los efectos del tamaño de la planta, del hábitat y de la latitud sobre la 

abundancia, riqueza, diversidad y composición específica de los ensambles de 

invertebrados que habitan en el fitotelma de A. distichantha. 

 

Hipótesis y predicciones 

• HIII-1. Las diferencias en las condiciones ambientales entre sitios ubicados a lo 

largo de un gradiente latitudinal influyen sobre la productividad primaria de los 

bosques y por consiguiente en la disponibilidad de recursos. 

o PIII-1-1. Las plantas de los sitios ubicados a menores latitudes tienen mayor 

cantidad de hojarasca en sus tanques que las de sitios ubicados más al 

sur. 

• HIII-2. Las características del tanque y la disponibilidad de recursos afectan la 

abundancia y diversidad de los ensambles de invertebrados a lo largo del 

gradiente latitudinal. 

o PIII-2-1. Las plantas que se encuentran en los hábitats cerrados tienen 

mayores abundancias, riqueza y diversidad que las que se encuentran 

en hábitats abiertos. 
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o PIII-2-2. Las plantas más grandes tienen mayores abundancias, riqueza y 

diversidad de invertebrados en sus fitotelmata que las más pequeñas. 

o PIII-2-3. En los sitios ubicados a menores latitudes las plantas tienen 

mayores abundancias, riqueza y diversidad de invertebrados en sus 

fitotelmata que en los sitios ubicados más al sur. 

• HIII-3. Las especies que componen el ensamble de invertebrados del fitotelma 

difieren en sus ciclos de vidas, grupo trófico al que pertenecen, características 

fisiológicas y adaptaciones a la sequía. 

o PIII-3-1. La composición específica de los invertebrados del fitotelma es 

diferente entre los distintos hábitats. 

o PIII-3-2. La composición específica de los invertebrados del fitotelma es 

diferente entre plantas de distintos tamaños.  

o PIII-3-3. La composición específica de los invertebrados del fitotelma es 

diferente entre sitios ubicados a distintas latitudes.  
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Materiales y métodos 

Muestreo 

A lo largo de un gradiente latitudinal varían las condiciones climáticas (e.g. radiación, 

temperatura) (Bonan, 2002). Sin embargo, debido a que muchos otros gradientes también 

pueden afectar la diversidad de especies (Huston, 1994; Givnish, 1999), los estudios que 

analicen las variaciones en diversidad del fitotelma a lo largo de un gradiente latitudinal 

deberían realizarse en las mismas comunidades vegetales. Por esto, se seleccionaron seis 

sitios con bosques de S. balansae siguiendo una línea que recorriera de sur a norte el sector 

este del Chaco Húmedo (Fig. 3.1). Este gradiente latitudinal abarca desde el extremo norte 

de Argentina hasta el límite austral de distribución de A. distichantha. A lo largo de este 

gradiente de 500 km aproximadamente, los sitios seleccionados están separados entre sí por 

al menos 80 km. Los quebrachales ubicados más al norte presentan mayor riqueza de 

especies leñosas (Lewis et al., 1994) y generalmente están cercanos a bosques mixtos 

densos o bosques chaqueños (Lewis, 1991; Morello y Adámoli, 1974). Por ello, para la 

selección de los quebrachales se puso especial atención en la composición de especies 

leñosas y en el estado de conservación del bosque y del sotobosque. En la Tabla 3.1 se 

detalla su ubicación geográfica, su estado de conservación, así como la estación biológica 

más cercana a los mismos. 

 

Figura 3.1. Ubicación de los seis sitios (quebrachales de S. balansae) en los que se realizó 

el muestreo del fitotelma de plantas de A. distichantha, a lo largo de un gradiente latitudinal 

en el este del Chaco Húmedo. 
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Tabla 3.1. Detalle de los sitios (quebrachales de S. balansae) donde se realizaron los muestreos del fitotelma de plantas de A. distichantha, a lo 

largo de un gradiente latitudinal en el este del Chaco Húmedo. 

 
Sitio Provincia Departamento Latitud Longitud Breve descripción del sitio 

Sitio.1 "Las Gamas" Santa Fe Vera -29º 33' 8.99" -60º 23' 45.30" “Centro Operativo Dr. Tito Livio Coppa”  

Sitio.2 "Las Toscas" Santa Fe General Obligado -28º 9' 45.29" -59º 19' 39.20" Estancia privada 

Sitio.3 "Colonia Baranda" Chaco San Fernando -27º 34' 41.59" -59º 24' 54.50" Estancia privada 

Sitio.4 "Parque Nacional Chaco" Chaco Sargento Cabral -26º 50' 57.19" -59º 36' 30.39" Parque Nacional Chaco-ANPN 

Sitio.5 "Villa 2-13" Formosa Pirané -26º 8' 58.40" -59º 20' 58.19" Instituto de Silvicultura-UNF 

Sitio.6 "Colonia Pastoril" Formosa Formosa -25º 44' 39.3" -58º 7' 29.39" Estancia privada 

 



112 
 

-En el verano de 2016, en cada sitio se seleccionaron 20 plantas de A. distichantha 

(10 plantas de sotobosque y 10 de áreas abiertas) a lo largo de un gradiente de tamaño 

(garantizando que esté representado todo el gradiente de tamaño que se encuentra en el 

campo), desde plantas pequeñas hasta grandes, pero no reproductivas (Amadeo et al., 2017). 

Las plantas estaban a más de 5 m de distancia entre sí. En el campo, se tomó una fotografía 

hemisférica del canopeo de cada planta con una Cámara Olympus E-420 provista de lente 

Olympus Zuiko ED8mm f3.5 Fisheye. Las fotografías se analizaron en gabinete con el 

software Gap Light Analyzer v 2.0 (Frazer et al., 1999) para calcular el porcentaje de cobertura 

de canopeo sobre cada planta. 

A cada planta se le midió su altura, diámetro mayor y transversal para caracterizar su 

tamaño y se le tomó una fotografía desde arriba, junto a un objeto de área conocida para 

calcular el área de captura mediante el programa ImageJ 1.50I (Wayne Rasband, National 

Institutes of Health, USA, de dominio público) (Cavallero et al., 2009). Además, se midió el pH 

del agua del tanque con una sonda multiparamétrica (pHTest-Oakton Instruments) (Tabla 2.1 

CapítuloII, Figura 3.2). Luego, las plantas fueron cuidadosamente descalzadas del suelo, el 

volumen de agua fue medido con probetas y filtrado en el campo. Finalmente, las plantas 

fueron transportadas en bolsas plásticas hacia la estación biológica más cercana para su 

procesamiento. 
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Figura 3.2. Fotografías que ilustran parte del trabajo de campo realizado durante el muestreo 

a lo largo del gradiente latitudinal: (a): parte del equipo de trabajo perteneciente a la Cátedra 

de Ecología de la FCA-UNR en la entrada al Parque Nacional Chaco, (b): las plantas fueron 

cuidadosamente seleccionadas y descalzadas (c): cuando fue posible, el volumen máximo se 

estimó en el campo (d): su contenido se filtró a través de los tamices y luego las plantas fueron 

acondicionadas para su transporte a la estación biológica. 

 

En la estación biológica, las plantas se colocaron dentro de un balde y se les agregó 

un volumen conocido de agua (ml) hasta completar la capacidad del tanque de la planta. El 

contenido máximo de agua del tanque se estimó como el volumen de agua agregado menos 

el agua que drenó al balde. Cada planta se desmanteló hoja por hoja sobre un recipiente y se 

seleccionó y midió la longitud de la hoja más larga. La hojarasca capturada por la planta se 

removió con agua, y luego, el agua y la hojarasca fueron filtradas a través de tamices de 2000 

μm, 850 μm y 150 μm (twente Metaalgaas BV, Hengelo, The Netherlands). El residuo fue 

colocado en bandejas blancas y se buscó meticulosamente la macrofauna presente (i.e. 

animales que pueden ser divisados a ojo descubierto) utilizando pinzas y pipetas descartables 

(Fig. 3.3). Los individuos de la macrofauna fueron preservados en alcohol (70%) y la hojarasca 

de los tamices envuelta en papel para ser transportada al laboratorio. 
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Figura 3.3. Fotografías que ilustran parte de trabajo realizado en las estaciones biológicas 

durante el muestreo a lo largo del gradiente latitudinal: (a): se estimó el volumen máximo de 

agua del tanque de la planta, (b): la hojarasca capturada por la planta se removió con agua y 

fue filtrada, (c), (d) y (e): se separó meticulosamente la macrofauna presente. 

 

En el laboratorio, la hojarasca, así como las láminas y vainas de las hojas más largas, 

fueron secadas a 70ºC hasta peso constante y pesados con balanzas de precisión (Scaltec 

SBA52, máx = 2200 g; d = 0.01 g y Scaltec SBA32, máx = 120 g; d = 0.0001 g). Para analizar 

la partición de la biomasa entre vainas y láminas se utilizó la proporción de peso de la vaina 

respecto al peso total de la hoja más larga. 

Para cada planta se identificaron y contaron todos los individuos de la macrofauna 

presente. La identificación se realizó a nivel de ‘morfoespecie’, tal como fuera realizado por 

otros autores (Stork, 1987; Cotgreave et al., 1993; Lawton et al., 1998; Morse et al., 1988; 

Richardson, 1999; Armbruster et al., 2002; Jabiol et al., 2009; Céréghino et al., 2010). A cada 

morfoespecie se le asignó un número que corresponden a la colección de la Facultad de 

Ciencias Agrarias-UNR y se condice con la información que se encuentra en la base de datos 

del BGW (Bromeliad Working Group: http://www.zoology.ubc.ca/~srivast/bwg/). Aquellas 

morfoespecies que no tienen un número asignado aún no fueron ingresadas a la colección). 
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Las morfoespecies fueron asignadas a distintos grupos tróficos (e.g. detritívoros, herbívoros, 

predadores) (Stehr, 1991; Borror et al., 1992; Morrone y Coscarón, 1998; Coscarón et al., 

1999). Se sacaron fotos (TSDT-Tucsen Camera- S/N:K110209011, 10MP) de las 

morfoespecies en la lupa Wild Heerbrugg 50X. 
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Análisis de datos 

Para cada sitio y hábitat se calcularon los valores correspondientes a la riqueza, equitatividad 

(índice de Pielou) y diversidad (índice de Simpson) con el programa PC-Ord (McCune y 

Mefford, 2011; MacDonald et al., 2017). 

Para los caracteres que describen a las plantas, al tanque y a los ensambles de 

invertebrados se trabajó con modelos lineales generalizados. Los datos de los muestreos se 

analizaron como un experimento factorial de dos factores (sitio × hábitat) y se consideró al 

tamaño de la planta (peso seco de la planta o el volumen máximo del tanque) como una 

covariable. El ANCOVA (análisis de la covariancia) se realizó con la función glm del paquete 

stats en R (Crawley, 2013). Las covariables fueron transformadas mediante la función 

logaritmo, ya que son buenos predictores de ensambles de invertebrados y de procesos 

ecosistémicos (Armbruster et al., 2002; Petermann et al., 2015; Lecraw et al., 2017). 

Para cada uno de los modelos analizados se controlaron los supuestos de normalidad 

y de homocedasticidad. Para todas las variables se utilizaron distribuciones gaussianas, 

excepto para la abundancia y la riqueza que se utilizaron distribuciones quasi-Poisson ya que 

se trata de variables discretas (Crawley, 2013). Se seleccionó el modelo mínimo a través de 

la función step en R que utiliza el criterio de Akaike (Crawley, 2013). Posteriormente, se 

realizaron comparaciones múltiples para evaluar si existían diferencias significativas entre los 

distintos niveles de los factores o sus combinaciones, a través del paquete multcomp en R 

(Crawley, 2013). 

Para analizar el efecto del sitio y del hábitat sobre la composición de invertebrados se 

realizó un análisis de la varianza multivariado (PERMANOVA) con el paquete Vegan en R 

(Oksanen, 2011). Luego con el paquete RVAideMemoire en R se realizaron las 

comparaciones múltiples (https://cran.r-project.org). También se realizó un ordenamiento 

NMDS (Non-Metric-Multidimensional-Scaling) con el programa PC-Ord (McCune y Mefford, 

2011) utilizando como medida de disimilitud la ‘distancia a la cuerda’ o ‘distancia Euclídea 

reducida’. Finalmente se trabajó con el paquete Hmisc en R (Harrell y Harrell, 2018) para 

analizar las correlaciones entre los ejes del NMDS y las variables del hábitat, así como entre 

los ejes del NMDS y la matriz de invertebrados. Por último, se calculó el ‘Valor Indicador’ de 

las especies con el programa PC-Ord (McCune y Mefford, 2011). 

https://cran.r-project.org/
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Resultados 

En los sitios en los que se realizaron los muestreos, la apertura de canopeo de las plantas 

ubicadas en hábitats abiertos fue superior a la de las plantas ubicadas en hábitats cerrados 

(F1,118 = 46.41, P < 0,001; Fig. 3.4a) y hubo diferencias significativas entre las distintas 

combinaciones de hábitat × sitio (ANOVA-Sitio × hábitat: F11,108 = 18,07, P < 0,001). En los 

sitios ubicados más al sur las diferencias de apertura de canopeo fueron mayores entre 

hábitats que en los sitios ubicados más al norte (Fig. 3.4b).  

 

 

Figura 3.4. Apertura de canopeo (%) en los dos hábitats (A: abierto y C: cerrado) en los que 

fueron muestreadas las plantas de A. distichantha: (a) para todos los sitios juntos y (b) para 

cada sitio en particular. Los sitios (1 a 6) están ordenados de mayor a menor latitud. Las cajas 

representan el 2do y 3er cuartil, las barras al 1ero y 4to y la línea es la mediana. 

 

Efectos del tamaño, del hábitat y de la latitud sobre los caracteres de las plantas 

Para la altura, el diámetro promedio, el área de captura y la fracción de la vaina se observó 

un efecto significativo de la biomasa de las hojas más largas (Tabla 3.3). Las plantas más 

grandes (i.e. hojas más largas de mayor peso) eran más altas, tuvieron mayor diámetro 
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promedio, mayor área de captura y particionaron más biomasa a las vainas (salvo para el 

hábitat abierto del sitio 6) (Fig. 3.5). 

Las plantas de hábitats cerrados fueron más altas y tuvieron mayor área de captura 

que las plantas de hábitats abiertos (Tabla 3.3, Fig. 3.5). Para el diámetro promedio y la 

partición de biomasa a vainas se registraron interacciones hábitat × sitio (Tabla 3.3). Para la 

mayoría de los sitios las plantas de hábitats cerrados tuvieron mayores diámetros promedios 

y asignaron una mayor proporción de biomasa a las vainas, pero en algunos sitios (4 y 5) no 

se registraron diferencias entre hábitats (Fig. 3.5). 

Se registraron diferencias en la altura, el diámetro promedio y el área de captura de 

las plantas entre sitios (Tabla 3.3), pero esto no estuvo asociado al gradiente latitudinal (Fig. 

3.6). 
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Tabla 3.2. Resultados de los ANCOVAs para variables relacionadas con la morfología (altura, diámetro promedio y área de captura) y la partición 

de la biomasa (fracción de la vaina) de A. distichantha en función de la biomasa de la hoja más larga, el hábitat, el sitio y sus interacciones. Para 

cada variable se detallan los grados de libertad del numerador y denominador (gl), los valores de F y su probabilidad asociada (P) de los modelos 

mínimos seleccionados (Ver Apéndice III.1). Valores de P en negrita indican diferencias significativas (P < 0,05). 

Variable 
Biomasa (H+L) Hábitat Sitio Biom (H+L) × Sitio Sitio × Hábitat 

gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P 

Altura 1,112 369,9 <0,001 1,112 71,7 <0,001 5,112 4,2 0,002       

Diámetro promedio 1,102 324,4 <0,001 1,102 79,4 <0,001 5,102 17,4 <0,001 5,102 6,4 <0,001 5,102 4,0 0,002 

Área de captura 1,107 150,0 <0,001 1,107 9,3 0,003 5,107 11,7 <0,001 5,107 5,0 <0,001    

Fracción vaina (H+L) 1,106 37,2 <0,001 1,106 49,6 <0,001 5,106 39,2 0,003    5,106 3,1 0,012 
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Figura 3.5. Variación de la altura, diámetro promedio, área de captura y fracción de biomasa 

de la hoja asignada a la vaina (hoja más larga) a lo largo de un gradiente de tamaño (log MS 

H+L) en plantas de A. distichantha creciendo en distintos hábitats (Rojo: Abierto, Azul: 

Cerrado) en los seis sitios muestreados. La numeración de los sitios (1 a 6) corresponde al 

gradiente latitudinal ordenados de sur a norte. 
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Figura 3.6. Variación de la altura, diámetro promedio, área de captura y fracción de biomasa 

de la hoja asignada a la vaina (hoja más larga) a lo largo de un gradiente de tamaño (log MS 

H+L) en plantas de A. distichantha creciendo en distintos hábitats (A: abierto, C: cerrado) en 

los seis sitios muestreados. La numeración de los sitios (1 a 6) corresponde al gradiente 

latitudinal ordenados de sur a norte. 

 

Efectos del tamaño, del hábitat y de la latitud sobre los caracteres del fitotelma de Aechmea 

distichantha 

Las plantas más grandes de hábitats abiertos presentaron tanques más grandes que las de 

hábitats cerrados (Tabla 3.4, Fig. 3.7). Para los caracteres que describen el tanque se registró 

un efecto del volumen máximo de agua que puede contener la planta (Tabla 3.4). A mayor 

volumen máximo, el pH del agua del tanque disminuyó, salvo para el hábitat cerrado del sitio 

1 (Fig. 3.7). Para la materia orgánica en cambio, a mayor volumen máximo, las plantas 

tuvieron mayor contenido de materia orgánica total y de todas sus fracciones (Fig. 3.8).  
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Los hábitats cerrados presentaron menores valores de pH en los sitios 3, 4 y 6 y 

mayores en el sitio 1, mientras que los sitios 2 y 5 no mostraron diferencias entre hábitats. El 

sitio 5 siempre presentó menores valores que el resto (Tabla 3.4, Fig. 3.7). El hábitat cerrado 

en los sitios 1, 2, 5 y 6 tuvo mayor contenido de materia orgánica gruesa y total que el abierto. 

Las plantas del hábitat cerrado tuvieron mayor contenido de materia orgánica fina y media que 

las plantas de hábitats abiertos (P < 0.05). Las plantas del sitio 5 presentan mayores 

contenidos de materia orgánica fina (P < 0.05) que el resto de los sitios salvo el sitio 4 (Tabla 

3.4, Fig. 3.8).  
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Tabla 3.3. Resultados de los ANCOVAs para variables relacionadas con las características del tanque de las plantas de A. distichantha en 

función de la (a) biomasa de la hoja más larga o (b) el volumen máximo del tanque, el hábitat, el sitio y sus interacciones. Para cada variable se 

detallan los grados de libertad del numerador y denominador (gl), los valores de F y su probabilidad asociada (P) de los modelos mínimos 

seleccionados (Ver Apéndice III.1). Valores de P en negrita indican diferencias significativas (P < 0,05). 
(a)                   

Variable 
Biomasa (H+L) Hábitat Sitio Biomasa × Hábitat Biomasa × Sitio Sitio*hábitat 

gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P 

Vmax 1,106 149,7 <0,001 1,106 37,5 <0,001 5,106 6,7 <0,001 1,106 27,3 <0,001 5,106 6,5 <0,001 
   

                   
(b) 

                  

Variable Volumen Máximo Hábitat Sitio Volumen × Hábitat Volumen × Sitio Sitio*Hábitat 

 gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P 

pH 1,96 7,5 0,007 1,96 18,2 <0,001 5,96 20,1 <0,001 
   

5,96 2,0 0,080 5,96 6,7 <0,001 

Mat. Orgánica Gruesa 1,107 57,0 <0,001 1,107 9,0 0,003 5,107 6,2 <0,001 
      

5,107 2,6 0,030 

Mat. Orgánica Media 1,111 25,8 <0,001 1,111 7,8 0,006 5,111 6,4 <0,001 
         

Mat. Orgánica Fina 1,107 38,3 <0,001 1,107 9,1 0,003 5,107 8,7 <0,001 
   

5,107 2,2 0,0621 
   

Mat. Orgánica Total 1,107 58,1 <0,001 1,107 10,3 0,002 5,107 7,7 <0,001 
      

5,107 2,4 0,039 
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Figura 3.7. Variación del volumen máximo en función de la biomasa de la hoja más larga y 

del pH del tanque de las plantas de A. distichantha. (a): para los distintos sitios dentro de cada 

hábitat (A: abierto, C: cerrado) y (b): creciendo en distintos hábitats (Rojo: abierto, Azul: 

cerrado) en seis sitios muestreados. La numeración de los sitios (1 a 6) corresponde al 

gradiente latitudinal ordenados de sur a norte. 

(a) 

(b) 



125 
 

 

 

Figura 3.8. Variación en el contenido de materia orgánica total y todas sus fracciones en el 

fitotelma de A. distichantha creciendo en distintos hábitats (Rojo: Abierto, Azul: Cerrado) en 

seis sitios a lo largo de un gradiente de tamaño (log volumen máximo). A: materia orgánica 

fina, B: materia orgánica media, C: materia orgánica gruesa, D: materia orgánica total. La 

numeración de los sitios (1 a 6) corresponde al gradiente latitudinal ordenados de sur a norte. 

  

Descripción general del ensamble de invertebrados 

En las 120 plantas muestreadas en total para los seis sitios se registraron 9579 individuos de 

30 morfoespecies pertenecientes a 13 familias (sin contar siete indeterminadas), cuatro 

órdenes (Pulmonata, Diptera, Coleoptera y uno indeterminado) y 3 clases (Gastropoda, 

Hirudinea e Insecta) (Tabla 3.5). 
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Tabla 3.4. Listado de morfoespecies encontradas en los tanques de A. distichantha de los 

seis sitios muestreados a lo largo del gradiente latitudinal. Se detalla su posición sistemática 

y grupo trófico al que pertenece (DET: detritívoros, HER: herbívoros, PRE: predadores). El 

número de cada morfoespecie corresponde a un número de colección como se detalla en la 

sección de materiales y métodos. 

Clase Orden Familia Morfoespecie 
Grupo 

trófico 
Abundancia 

Gastropoda Pulmonata - Pulmonata sp. HER 2 

Gastropoda Pulmonata Planorbidae Planorbidae sp. 5789 HER 4 

Hirudinea - - Hirudinea sp. 5791 PRE 1 

Insecta Coleoptera Hydrophilidae Hydrophilidae sp. 5547 PRE 3 

Insecta Coleoptera Hydrophilidae Hydrophilidae sp. 5564  PRE 50 

Insecta Coleoptera Elmidae Elmidae sp cf DET 12 

Insecta Coleoptera Scirtidae Scirtidae sp. DET 1 

Insecta Coleoptera Scirtidae Scirtidae sp. 5545 DET 4847 

Insecta Diptera -Indeterminada Diptera sp. 5561 - 19 

Insecta Diptera Ceratopogonidae Ceratopogonidae sp. - 27 

Insecta Diptera Ceratopogonidae Ceratopogonidae sp. 5555 - 318 

Insecta Diptera Ceratopogonidae Ceratopogonidae sp. 5563 - 216 

Insecta Diptera Indeterminada Diptera sp. 5578 DET 144 

Insecta Diptera Chironomidae Chironomidae sp. 5551 DET 421 

Insecta Diptera - Chironomoidea sp.  DET 35 

Insecta Diptera Chironomidae Chironomidae sp. 5557 DET 666 

Insecta Diptera Culicidae Wyeomyia sp. 5550 PRE 4 

Insecta Diptera Culicidae Culex sp. 5549 DET 276 

Insecta Diptera Culicidae Culicidae sp. 5560  DET 199 

Insecta Diptera Culicidae Toxorhynchites sp. 5422 PRE 72 

Insecta Diptera Empididae Empididae sp. 5558 - 21 

Insecta Diptera - Diptera sp. - 1 

Insecta Diptera - Diptera sp. 0897 - 86 

Insecta Diptera - Diptera sp. 5565 - 6 

Insecta Diptera Psychodidae Pericoma cf. sp. 5544 DET 539 

Insecta Diptera Syrphidae Syrphidae sp. 5554  DET 20 

Insecta Diptera Syrphidae Eristalis tenax  DET 155 

Insecta Diptera Tabanidae Stibasoma theotaenia PRE 67 

Insecta Diptera Tipulidae Tipulidae sp. 5552 DET 1362 

Insecta Coleoptera Psephenidae Psephenidae sp. 5901 DET 5 
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Coleoptera fue el orden más abundante (51,34% de los individuos) con cuatro familias 

(Elmidae, Hydrophilidae, Psephenidae y Scirtidae), siendo la última la más importante con el 

50,6% de la abundancia total. En segundo lugar, se encuentra el orden Diptera (48,59% de 

los individuos) repartidos en 10 familias (sin contar cuatro indeterminadas). Dentro de este 

orden, la familia Tipulidae fue la que registró el mayor número de individuos (14% de la 

abundancia total), seguida por las familias Chironomidae (11%), Culicidae, Psychodidae y 

Ceratopogonidae (6% cada uno), Syrphidae (2%) y Tabanidae (menos del 1%). Para el orden 

Pulmonata y la clase Hirudinea se registró un bajo número de individuos: seis y uno 

respectivamente. Hay tres morfoespecies de las que sólo se registró un individuo (“singleton”): 

Hirudinea sp. 5791, Scirtidae sp. y Diptera sp. y una morfoespecie de la que se registraron 

sólo dos individuos (“doubleton”): Pulmonata sp. 

El grupo trófico de los detritívoros fue el más abundante (91% de los individuos) y el 

de mayor riqueza (14 morfoespecies), seguidos por los predadores con el 2% de la 

abundancia y 6 morfoespecies y finalmente los herbívoros con menos del 1% de la abundancia 

y dos morfoespecies (el 6% restante corresponde a los individuos de las ocho morfoespecies 

a las que no se les pudo asignar un grupo trófico). Dentro de los detritívoros, una morfoespecie 

perteneciente a la familia Scirtidae (i.e. Scirtidae sp. 5545) representó el 61% de la abundancia 

total y el 56% dentro de los detritívoros. Dentro de los predadores, Toxorhynchites sp. 5422 

(Culicidae) representó menos del 1% de la abundancia total, pero el 37% dentro de los 

predadores y Stibasoma theotaenia (Tabanidae) también menos del 1% de la abundancia 

total, pero el 34 % dentro de los predadores. Una tercera morfoespecie también fue importante 

dentro de los predadores: Hydrophilidae sp. 5564 con el 25% (Tabla 3.5). 

En los hábitats abiertos, en la medida en que disminuyó la latitud se incrementó la 

abundancia total, la abundancia de detritívoros y la riqueza de especies, pero no la abundancia 

de predadores (Tabla 3.6, Fig. 3.9). Por el contrario, en los hábitats cerrados no se observó 

asociación entre estas variables y la latitud (Tabla 3.6, Fig. 3.9). 
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Figura 3.9. Variación en la abundancia total, en la abundancia de detritívoros y predadores y 

en la riqueza de morfoespecies registrada en cada sitio a lo largo del gradiente latitudinal para 

ambos hábitats (Rojo: abierto, Azul: cerrado). Cada punto representa el valor para el conjunto 

de 10 plantas de A. distichantha registrada en cada hábitat en cada sitio. Notar que la latitud 

presenta valores negativos, por lo que los valores más cercanos al ecuador están ubicados a 

la derecha del eje x. 

 

Tabla 3.5: Análisis de regresión entre la latitud y las abundancias y la riqueza de 

morfoespecies para ambos hábitats y para hábitats abiertos y cerrados. 

 General Abierto Cerrado 

 R2 F gl P R2 F gl P R2 F gl P 

Abundancia 0,57 15,59 1,10 0,003 0,85 28,81 1,4 0,006 0,27 2,80 1,4 0,170 

Abund. DET 0,54 13,63 1,10 0,004 0,75 16,17 1,4 0,020 0,26 2,79 1,4 0,170 

Abund. PRE 0,08 1,98 1,10 0,190 0,00 1,01 1,4 0,370 -0,07 0,66 1,4 0,460 

Riqueza 0,25 4,65 1,10 0,056 0,67 11,17 1,4 0,030 -0,23 0,08 1,4 0,790 

 



129 
 

Efectos del sitio y del hábitat sobre la composición de los ensambles de invertebrados que 

habitan en el fitotelma de Aechmea distichantha 

Los Coleoptera mostraron una tendencia a aumentar hacia el norte. Hacia el sur, los hábitats 

cerrados tuvieron más individuos que los abiertos y hacia el norte, en los sitios 4 y 6 ese patrón 

se invierte. Particularmente el sitio 5 se comportó como los sitios del sur (mayores 

abundancias para hábitats cerrados) y entre todos los sitios, fue el que mostró la mayor 

diferencia entre hábitats. Respecto de la abundancia total, los Coleoptera se ubicaron 

preferentemente en hábitats cerrados en los que se encontraron 2693 individuos contra 2225 

en hábitats abiertos.  

Los Diptera también mostraron una tendencia a aumentar hacia el norte y también el 

sitio 5 presentó mayores valores que el resto de los sitios (Fig. 3.10). Si bien no se ubicaron 

preferentemente en ninguno de los dos hábitats a lo largo del gradiente, se registró un total 

de 2480 individuos en hábitats abiertos y 2174 individuos en hábitats cerrados.  

Los detritívoros se encontraron mayormente en hábitats cerrados, salvo para los sitios 

4 y 6 (Fig. 3.10). En los hábitats cerrados se registraron 4512 individuos y en los hábitats 

abiertos 4170 individuos. La mayoría de los predadores estuvieron en hábitats abiertos, 

excepto en los extremos del gradiente latitudinal (1 y 6). El número de herbívoros fue bajo y 

en unos pocos sitios (Fig. 3.10).  

Siempre la mayor importancia relativa se repartió entre los órdenes Diptera y 

Coleoptera (Fig. 3.11). En el sitio 5 y en menor medida en el sitio 2 se observó un aumento 

en la importancia relativa de los Diptera y fue siempre proporcionalmente mayor en hábitats 

abiertos. Esto estuvo asociado a un aumento de los Diptera y a una gran disminución de los 

Coleoptera en hábitats abiertos. Dentro de los grupos tróficos, la mayor importancia relativa 

la tuvieron los detritívoros y en un segundo lugar y con porcentajes mucho menores estuvieron 

los predadores (Fig. 3.11). 
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Figura 3.10. Abundancia de los distintos órdenes y de los grupos tróficos que habitan en el 

fitotelma de Aechmea distichantha en los distintos sitios y hábitats. La numeración de los sitios 

(1 a 6) corresponde al gradiente latitudinal ordenados de sur a norte. 

 

Figura 3.11. Abundancia relativa (%) de los distintos órdenes (Coleoptera, Diptera, Hirudinea 

y Pulmonata) y grupos tróficos (DET: detritívoros, HER: herbívoros, PRE: predadores) que 

habitan en el fitotelma de A. distichantha en los distintos sitios y hábitats. La numeración de 

los sitios (1 a 6) corresponde al gradiente latitudinal ordenados de sur a norte. 
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Entre los predadores, la morfoespecie más importante (Toxorhynchites sp. 5422) se 

distribuyó equitativamente entre los hábitats, el segundo (Stibasoma thaotaenia) fue más 

abundante en los hábitats abiertos y por el contrario el Hydrophilidae sp. 5564 fue más 

abundante en los hábitats cerrados (Tabla 3.7). No se encontró un patrón claro en la 

distribución de los predadores a lo largo del gradiente. Las dos morfoespecies de detritívoros 

más importantes: Scirtidae sp. 5545 y Tipulidae sp. 5552, se encontraron preferentemente en 

hábitats cerrados y las otras cinco morfoespecies en hábitats abiertos. Dos de las 

morfoespecies importantes de detritívoros: Tipulidae sp. 5552 y Pericoma cf. sp. 5544 tuvieron 

muy elevadas abundancias en el sitio 5 y para este mismo sitio, en función de que los Scirtidae 

sp. 5545 venían incrementando su abundancia de sur a norte a lo largo del gradiente, se 

registró una menor abundancia de la esperada si hubiese seguido esa tendencia. Para el resto 

de las morfoespecies de detritívoros no se observó un patrón claro a lo largo del gradiente 

latitudinal (Tabla 3.7). 

 

Tabla 3.6. Importancia relativa (%) de los predadores y detritívoros más importantes que se 

encontraron habitando el fitotelma de A. distichantha en los distintos sitios y hábitats a lo largo 

del gradiente latitudinal. Se detalla el grupo trófico y el número de individuos de las 

morfoespecies que se encuentran ordenadas en función de su abundancia. La numeración de 

los sitios (1 a 6) corresponde al gradiente latitudinal ordenados de sur a norte. 

   
Sitio Hábitat 

Morfoespecie GT N 1 2 3 4 5 6 Abierto Cerrado 

Toxorhynchites sp. 5422 PRE 72 1 24 13 17 13 33 51 49 

Stibasoma thaotaenia PRE 67 9 15 24 10 19 22 67 33 

Hydrophilidae sp. 5564 PRE 50 8 0 70 4 18 0 40 60 

Scirtidae sp. 5545 DET 4847 9 14 14 21 19 23 45 55 

Tipulidae sp. 5552 DET 1362 3 14 13 5 56 9 40 60 

Chironomidae sp. 5557 DET 666 3 7 5 36 30 18 56 44 

Pericoma cf. sp. 5544 DET 539 0 5 21 2 60 12 54 46 

Chironomidae sp. 5551 DET 421 11 16 10 28 18 16 64 36 

Culex sp. 5549 DET 276 18 2 1 18 27 33 59 41 

Culicidae sp. 5560  DET 199 19 5 15 22 17 22 68 32 

 

El análisis del Valor Indicador de las especies mostró que para el conjunto de todos 

los años Syrphidae sp. 5554 se encontró preferentemente en hábitats cerrados y Stibasoma 

theotaenia (Tabanidae) en hábitats abiertos (particularmente en el sitio 3) (Tabla 3.8). El 

Culicidae sp. 5560 se encontró en hábitats abiertos preferentemente para el sitio 2 y 

finalmente el Toxorhynchites sp. 5422 preferentemente en hábitats abiertos para el sitio 5. A 



132 
 

su vez, también hubo morfoespecies que estuvieron mayormente presentes en determinados 

sitios. Para el conjunto de todos los hábitats, el Hydrophilidae sp. 5564 se encontró mejor 

representado en el sitio 3, el Ceratopogonidae sp. en el sitio 5 (particularmente en el hábitat 

cerrado), el Diptera sp. 5561 en el sitio 6 dentro de los hábitats abiertos y finalmente el 

Syrphidae sp. 5554 en el sitio 3 dentro de los hábitats cerrados (Tabla 3.8). 
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Tabla 3.7. Valor Indicador de las especies obtenido a partir del valor de abundancias relativas y frecuencias relativas para las morfoespecies 

en las que se registró alguna preferencia por alguno de los hábitats (a) y/o sitios (b) analizados. Para cada morfoespecie se detalla, el 

grupo trófico al que pertenece (DET: detritívoros, HER: herbívoros, PRE: predadores), el número de individuos (N), el valor indicador (VI) 

y la probabilidad asociada (P). Valores de P en negrita (P < 0,05) indican asociación significativa de una morfoespecie con algún hábitat o 

sitio. Para estas asociaciones se detalla el hábitat o sitio con el cual está relacionado. La numeración de los sitios (1 a 6) corresponde al 

gradiente latitudinal ordenados de sur a norte. 

(a) Comparación entre Hábitats 

 
   

Todos los sitios Sitio 1 Sitio 2  

 Morfoespecie Código 
 

N VI P N VI P N VI P  

 Culicidae sp.5560 Dip.112 DET 199 - - 38 - - 10 54 0,043 (Abierto)  

 Toxorhynchites sp. 5422 Dip.435 PRE 72 18,8 0,615 1 10 1 17 35,3 0,529  

 Syrphidae sp. 5554 Dip.249 DET 20 14,2 0,023 (Cerrado) 2 10 1 5 40 0,084  

 Stibasoma theotaenia Dip.250 PRE 67 35,8 0,007 (Abierto) 6 20 0,72 10 36 0,669  

 

(a) Comparación entre Hábitats (cont.) 
   

Sitio 3 Sitio 4 Sitio 5 Sitio 6 
  

Morfoespecie  
 

N VI P N VI P N VI P N VI P 

Culicidae sp.5560  DET 30 - - 44 - - 33 - - 44 - - 

Toxorhynchites sp. 5422  PRE 9 20 0,67 12 29,2 0,749 9 50 0,029 (Abierto) 24 - - 

Syrphidae sp. 5554  DET 10 36 0,095 0 - - 2 5 1 1 10 1 

Stibasoma theotaenia  PRE 16 65,6 0,011 (Abierto) 7 35,7 0,353 13 32,3 0,881 15 36 0,498 

 

(b) Comparación entre Sitios 

 
   

Todos los hábitats Hábitat abierto Hábitat cerrado  

 Morfoespecie  
 

N VI P N VI P N VI P  

 Hydrophilidae sp. 5564  PRE 50 24,5 0,005 (Sitio 3) 20 21 0,119 30 28 0,071  

 Diptera sp. 5561  - 19 11,6 0,084 8 25 0,030 (Sitio 6) 11 24,5 0,056  

 Ceratopogonidae sp.  - 27 20,7 0,004 (Sitio 5) 17 18,8 0,09 10 45 0,001 (Sitio 5)  

 Syrphidae sp. 5554  DET 20 12,5 0,053 3 3,3 1 17 21,2 0,046 (Sitio 3)  
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Los resultados del análisis de la variancia con permutaciones (PERMANOVA) 

utilizando los valores de las abundancias totales mostraron únicamente un efecto del sitio 

sobre la composición de invertebrados del fitotelma de A. distichantha (Sitio: F5,108 = 3,29, P = 

0,0018; Hábitat: F1,108 = 1,07, P = 0,317; Sitio × Hábitat: F5,108 = 1,41, P = 0,191). El análisis 

de las comparaciones múltiples entre grupos mostró que el sitio 1 presentó una composición 

específica diferente de los sitios 5 y 6 (P < 0,05). El diagrama de dispersión de los dos primeros 

ejes del NMDS explicó un 86,8% de la varianza de la matriz original (i.e. el primer eje 52,6% 

y el segundo eje 33,9%) (Fig. 3.12). Los resultados de este ordenamiento muestran que un 

conjunto de plantas del hábitat abierto del sitio 5 ubicadas en los extremos negativos de los 

ejes 1 y 2 se separaron del resto de las plantas (Fig. 3.12). 

 

 

Figura 3.12. Diagrama de dispersión del ordenamiento (NMDS) para la composición 

específica de invertebrados en el fitotelma de las plantas de A. distichantha en los seis sitios 

muestreados. (a) Se muestran las plantas (círculos) y los centroides para cada combinación 

de sitio × hábitat y (b) se muestran todas las morfoespecies con un código resumido que 

permiten la visualización y se corresponden a las morfoespecies según se detalla en la Tabla 

3.9. 

 

Las morfoespecies más importantes de detritívoros (i.e. Scirtidae sp. 5545, Tipulidae 

sp. 5552, Chironomidae sp. 5557, Pericoma cf. sp. 5544, Chironomidae sp. 5551, Culex sp. 

5549 y Culicidae sp. 5560), así como otras especies abundantes a las que no se les pudo 

asignar grupo trófico (i.e. Ceratopogonidae sp. 5555 y Ceratopogonidae sp. 5563) estuvieron 

asociados negativamente al eje 1 (Tabla 3.9, Fig. 3.12). Algunas de estas morfoespecies se 

asociaron negativamente al eje 2 (i.e. Chironomidae sp. 5557 y Pericoma cf. sp. 5544), 



135 
 

mientras otras morfoespecies se asociaron positivamente al mismo (i.e. Scirtidae sp. 5545). 

La ubicación de las plantas del hábitat abierto del sitio 5 hacia los extremos negativos de 

ambos ejes estuvo asociada al aumento de la abundancia de algunos detritívoros (i.e. 

Tipulidae sp. 5552, Chironomidae sp. 5557, Pericoma cf. sp. 5544), así como de otras 

morfoespecies a las que no se les pudo asignar el grupo trófico (i.e. Ceratopogonidae sp. 

5555) y a la disminución del número de Scirtidae sp. 5545. Los predadores más importantes 

(i.e. Toxorhynchites sp. 5422; Stibasoma theotaenia e Hydrophilidae sp. 5564) también se 

asociaron negativamente al eje 1 (Apéndice III.2, Tabla 3.9, Fig. 3.12). 

 

Tabla 3.8. Correlaciones de Spearman entre los dos primeros ejes de NMDS y la abundancia 

de las morfoespecies encontradas en el fitotelma de A. distichantha en los distintos sitios y 

hábitats. A cada morfoespecie se le asignó un código resumido. En negrita se resaltan las 

correlaciones que resultaron estadísticamente significativas (P < 0,05). 

Morfoespecie Código-Resumen Eje1 Eje2 

Pulmonata sp. Pla5789 0,01 0,11 

Planorbidae sp. 5789 Hyd5547 -0,16 -0,11 

Hirudinea sp. 5791 Hyd5553 -0,10 0,01 

Hydrophilidae sp. 5547 Hyd5564 -0,09 0,05 

Hydrophilidae sp. 5564 Hyd5778 -0,24 0,09 

Elmidae sp cf Pse5901 -0,07 0,11 

Scirtidae sp. Sci0936 0,07 -0,11 

Scirtidae sp. 5545 Sci5545 -0,47 0,54 

Diptera sp. 5561 Dip5561 -0,22 -0,03 

Ceratopogonidae sp. Cer5555 -0,35 -0,09 

Ceratopogonidae sp. 5555 Cer5563 -0,51 -0,23 

Ceratopogonidae sp. 5563 Cha5578 0,54 -0,10 

Diptera sp. 5578 Chi5551 -0,08 0,12 

Chironomidae sp. 5551 Chi5557 -0,46 0,07 

Chironomoidea sp.  Tox5422 -0,19 0,05 

Chironomidae sp. 5557 Cul5549 -0,27 -0,20 

Wyeomyia sp. 5550 Cul5560 0,12 -0,13 

Culex sp. 5549  Wye5550 -0,37 0,01 

Culicidae sp. 5560  Emp5558 -0,27 0,05 

Toxorhynchites sp. 5422 Dip0897 -0,22 0,06 

Empididae sp. 5558 Dip5565 -0,18 -0,07 
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Morfoespecie Código-Resumen Eje1 Eje2 

Diptera sp. Pho5556 -0,10 -0,08 

Diptera sp. 0897 Per5544 -0,33 0,05 

Diptera sp. 5565 Eriten 0,15 -0,10 

Pericoma cf. sp. 5544 Syr5554 -0,48 -0,32 

Syrphidae sp. 5554  Stithe -0,21 0,02 

Eristalis tenax Tip5552 -0,40 -0,06 

Stibasoma theotaenia Tip5559 -0,38 -0,08 

Tipulidae sp. 5552 Chi.sc -0,83 -0,05 

Psephenidae sp. 5901 Ger5562 0,03 0,04 

 

El tamaño de la planta influyó en la composición específica. El volumen máximo se 

asoció negativamente con el eje 1 y positivamente con el eje 2 (Tabla 3.10, Fig. 3.13). Las 

plantas con tanques más grandes fueron las plantas de hábitats abiertos. Las plantas más 

grandes tuvieron mayores contenidos de materia orgánica en todas sus fracciones. El eje 1 

del ordenamiento estuvo negativamente correlacionado con el volumen máximo, la materia 

orgánica, la abundancia total, la abundancia de detritívoros, la riqueza y en menor medida con 

la abundancia de predadores y la diversidad (Tabla 3.10, Fig. 3.13). Finalmente, las plantas 

más grandes que tuvieron mayores contenidos de materia orgánica tuvieron también mayor 

abundancia total, mayor abundancia de detritívoros, mayor abundancia de predadores y 

mayor riqueza (Tabla 3.10).  
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Figura 3.13. Diagrama de dispersión del ordenamiento (NMDS) para la composición 

específica de invertebrados en el fitotelma de las plantas de A. distichantha en los seis sitios 

en los que se realizaron los muestreos. Se detallan el volumen máximo y las distintas 

fracciones de materia orgánica de cada planta. Cada punto es una planta y el color 

corresponde al hábitat. El tamaño del punto representa el contenido de esa fracción de la 

materia orgánica y el volumen para cada planta en particular.  
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Tabla 3.9. Correlaciones de Spearman (a) entre las variables del tanque y las que describen 

a los ensambles de invertebrados del fitotelma de A. distichantha con los dos primeros ejes 

del ordenamiento (NMDS) y (b) entre las variables del tanque y las variables que describen a 

los ensambles de invertebrados del fitotelma de A. distichantha. En negrita se resaltan las 

correlaciones que resultaron estadísticamente significativas (p<0.05). 

(a)  

Variable Eje1 Eje2 

Vmax -0.40 0.25 

MO.Gruesa -0.65 0.12 

MO.Media -0.60 0.16 

MO.Fina -0.65 0.18 

MO.Total -0.66 0.13 

Abundancia -0.60 0.21 

AbDET -0.62 0.24 

AbPRE -0.44 0.06 

Riqueza -0.63 -0.02 

Equitatividad -0.02 -0.53 

Div.Simpson -0.39 -0.51 

 

(b) 

 Abundancia AbDET AbPRE Riqueza Equitatividad Div.Simpson 

Vmax 0.66 0.65 0.53 0.62 -0.18 0.16 

MO.Gruesa 0.73 0.73 0.58 0.62 -0.16 0.22 

MO.Media 0.56 0.58 0.42 0.43 -0.19 0.11 

MO.Fina 0.75 0.76 0.54 0.58 -0.22 0.14 

MO.Total 0.74 0.75 0.57 0.61 -0.17 0.20 

 

Efectos del tamaño, del hábitat y de la latitud sobre los caracteres de los ensambles de 

invertebrados del fitotelma 

Para los caracteres que describen las características de los ensambles de invertebrados 

(riqueza, abundancia total y abundancia de los distintos grupos) se identificó un efecto 

significativo del tamaño de la planta, salvo para la equitatividad y la diversidad (Tabla 3.11, 

Fig. 3.14). A mayores volúmenes máximos, los ensambles fueron más ricos y tuvieron mayor 

abundancia. La diversidad presentó este patrón en ambos hábitats sólo para el sitio 1 y para 

el resto de los sitios no pudo identificarse ningún patrón general. Para la equitatividad no se 
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observó ningún patrón claro tampoco (Fig. 3.14). Justamente para estas dos variables, el 

análisis de la covariancia mostró una interacción significativa entre el volumen del tanque de 

la planta, el sitio y el hábitat (Tabla 3.11). 

Para la riqueza, la abundancia total y la abundancia de detritívoros la interacción entre 

el sitio y el hábitat fue significativa (Tabla 3.11). El hábitat abierto del sitio 6 fue más rico que 

el del sitio1 y el sitio 5 (para ambos hábitats) fue el más rico de todos (P <0.05, Fig. 3.15). Si 

observamos las diferencias entre hábitats para los distintos sitios, se observó una leve 

tendencia a separarse los hábitats hacia el sur y a parecerse más hacia el norte (Fig. 3.15). 

Para la abundancia total y la abundancia de detritívoros, el hábitat cerrado del sitio 5 presentó 

mayores valores (P < 0.05) que los dos sitios 1 y 2 (salvo el hábitat cerrado del sitio 2). Para 

la abundancia de los predadores no hubo un efecto del hábitat, pero sí del sitio (Tabla 3.11, 

Fig. 3.15). Los sitios 1 y 4 fueron diferentes y tuvieron menores abundancias de predadores 

que el sitio 3 (P < 0.05). 
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Tabla 3.10. Resultados de los ANCOVAs para variables que describen a las comunidades de invertebrados de A. distichantha en función del 

volumen máximo, el hábitat, el sitio y sus interacciones. Para cada variable se detallan los grados de libertad del numerador y denominador (gl), 

los valores de F y su probabilidad asociada (P) de los modelos mínimos seleccionados (Ver Apéndice III.1). Valores de P en negrita indican 

diferencias significativas (P < 0,05). 

Variable 
Volumen Máximo Hábitat Sitio Volumen × Hábitat Volumen × Sitio Sitio × Hábitat Volumen×Sitio×Hábitat 

gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P gl F P 

Abundancia 1,102 86,3 <0,001 1,102 13,5 <0,001 5,102 12,2 <0,001 
   

5,102 3,9 0,003 5,102 2,6 0,028 
   

Abundancia Det 1,102 79,5 <0,001 1,102 15,4 <0,001 5,102 11,2 <0,001 
   

5,102 3,8 0,004 5,102 2,5 0,037 
   

Abundancia Pre 1,113 21,5 <0,001 
   

5,113 3,5 0,005 
            

Riqueza 1,102 126,0 <0,001 1,102 12,5 <0,001 5,102 16,7 <0,001 
   

5,102 1,2 0,304373 5,102 2,9 0,019 
   

Equitatividad 1,96 0,0 0,913 1,96 0,0 0,928 5,96 2,8 0,022 1,96 0,4 0,519 5,96 8,3 <0,001 5,96 5,4 <0,001 5,96 5,4 <0,001 

Diversidad Simpson 1,96 13,3 <0,001 1,96 1,5 0,229 5,96 4,4 <0,001 1,96 0,7 0,402 5,96 4,9 <0,001 5,96 4,1 0,002 5,96 3,8 0,003 
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Figura 3.14. Variación de los caracteres de los ensambles de invertebrados que habitan en el fitotelma a lo largo de un gradiente de tamaño (log 

Volumen máximo) de plantas de A. distichantha creciendo en distintos hábitats (Rojo: Abierto y Azul: Cerrado) en los seis sitios muestreados. La 

numeración de los sitios (1 a 6) corresponde al gradiente latitudinal ordenados de sur a norte. 
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Figura 3.15. Variación de la riqueza en ensambles de invertebrados que habitan en el 

fitotelma de plantas de A. distichantha creciendo en distintos hábitats (Rojo: Abierto y Azul: 

Cerrado) a lo largo de un gradiente de tamaño (log Volumen máximo) en los seis sitios 

muestreados. La numeración de los sitios (1 a 6) corresponde al gradiente latitudinal 

ordenados de sur a norte. 
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Discusión 

Efectos del tamaño, del hábitat y de la latitud sobre los caracteres de las plantas 

A lo largo del gradiente latitudinal muestreado se encontró que el tamaño de la planta de A. 

distichantha y el hábitat en el que crecen afectan su morfología, arquitectura y partición de 

biomasa, tal como ha sido reportado previamente para esta especie (Cavallero et al., 2009), 

así como para otras bromeliáceas (Lee et al., 1989; Cogliatti-Carvalho et al., 1998; Scarano 

et al., 2002; Freitas et al., 2003; Lenzi et al., 2006; Guimarães-Souza et al., 2006). 

Efectivamente, haber utilizado la materia seca de la hoja más larga como estimadora del 

tamaño de la planta fue adecuado ya que las plantas más grandes (mayor peso de la hoja 

más larga) fueron más altas, tuvieron mayor diámetro, mayor área de captura y particionaron 

más biomasa a sus vainas. Las plantas de hábitats cerrados fueron más altas y tuvieron mayor 

área de captura. Similares resultados fueron reportados para un estudio realizado 

exclusivamente con plantas grandes en el mismo quebrachal (Montero et al., 2010). En los 

sitios 1, 2, 3 y 6 las plantas del hábitat abierto tuvieron mayores diámetros y particionaron más 

biomasa a las vainas que las plantas del hábitat cerrado. Por el contrario, en los sitios 4 y 5 el 

diámetro y la partición de biomasa fueron menos afectados por el hábitat. Esto podría 

atribuirse a que estos sitios tuvieron menores diferencias en la apertura de canopeo, 

posiblemente debido a su mejor estado de conservación. Si bien las plantas de los distintos 

sitios fueron diferentes en su morfología, arquitectura y partición de biomasa, esto no estuvo 

asociado al gradiente latitudinaly tal vez sea un efecto del muestreo. 

 

Efectos del tamaño, del hábitat y de la latitud sobre los caracteres del fitotelma de Aechmea 

distichantha 

Los hábitats con mayor cobertura leñosa aportan mayor cantidad de detritos (Denslow et al., 

1998; Carnevale y Lewis, 2001; Royo y Carson, 2006; Barbier et al., 2008), por lo que las 

plantas de hábitats cerrados reciben mayores aportes y además capturan una mayor cantidad 

de hojarasca por tener mayor área de captura (Cavallero et al., 2009; este trabajo). En el 

Chaco Húmedo las plantas de A. distichantha de mayor volumen máximo tuvieron mayor 

contenido de materia orgánica tal como fuera reportado por otros autores que analizaron el 

fitotelma de bromeliáceas (Armbruster et al., 2002; Srivastava et al., 2008; Ospina-Bautista y 

Estévez Varón, 2016; Romero et al., 2016). A su vez, las plantas de hábitats cerrados tuvieron 

mayor contenido de materia orgánica fina y media que las plantas de hábitats abiertos en 

todos los sitios y mayor contenido de materia orgánica gruesa y total en los sitios 1, 2, 5 y 6. 

Estas diferencias en el contenido de materia orgánica gruesa y total entre hábitats, sin 

embargo, no fueron tan marcadas como en otros estudios (Guimarães-Souza et al., 2006; 
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Montero et al., 2010; Dézerald et al., 2014). El contenido de materia orgánica total y de todas 

sus fracciones aumentó hacia el norte a lo largo del gradiente latitudinal y las diferencias entre 

hábitats fueron desapareciendo. Esto podría estar asociado con la variación en la composición 

florística del quebrachal en las distintas latitudes, ya que hacia el norte aumenta la riqueza de 

especies leñosas y los bosques son más densos (Lewis et al., 1994). Por otro lado, algunos 

de los sitios ubicados más al norte (i.e. sitios 4 y 5) presentaron mayores contenidos de 

materia orgánica fina, lo cual podría estar asociado a su mejor estado de conservación.  

Las plantas más grandes de A. distichantha tuvieron menores valores de pH que las 

más pequeñas. Estos valores fueron más alcalinos que los registrados por otros autores para 

los fitoteltmata de esta bromeliácea (Torales et al., 1972), así como de otras especies de 

bromeliáceas (Bouard et al., 2011; Marino et al., 2013; Dézerald et al., 2015), pero similares 

a otros detectados en Brasil (Lopez et al., 2009). Las variaciones en los valores del pH entre 

los sitios no estuvieron asociadas al gradiente latitudinal. 

 

Descripción general del ensamble de invertebrados 

En los seis sitios se registraron 9579 individuos en 120 plantas (79,8 individuos/planta). Estos 

valores de densidad superan a los reportados por otros autores para A. distichantha. Por 

ejemplo, Torales et al., (1972) encontraron 1274 larvas de Culicidae en 18 plantas (70,8 

individuos/planta; noroeste de Corrientes), Montero et al., (2010) reportaron 3053 individuos 

en 48 plantas (63,6 individuos/planta; norte de Santa Fe), mientras que Amadeo et al., (2017) 

registraron 3481 individuos en 72 plantas (48,3 individuos/planta; sudoeste de Brasil). Estos 

elevados valores de densidad de individuos/planta, a pesar de que se incluyeron plantas de 

todo el gradiente de tamaño, probablemente hayan estado asociados al aumento de la 

abundancia de individuos en los sitios ubicados más al norte (aunque habría que tener en 

cuenta que puede haber un efecto relacionado con la fecha de muestreo ya que en los tres 

trabajos mencionados los muestreos fueron realizados a lo largo de todo el año). 

Los mayores valores de riqueza del presente trabajo (30 morfoespecies de 15 familias, 

cuatro órdenes y tres clases) respecto a otros estudios realizados en A. distichantha en el 

mismo quebrachal (13 morfoespecies de 16 familias, cuatro órdenes y dos clases; Montero et 

al., 2010) y en Brasil (16 morfoespecies de 11 familias, dos órdenes y una clase; Amadeo et 

al., 2017) podrían atribuirse al mayor número de plantas procesadas y/o al incremento en la 

riqueza debido a la latitud. Cabe destacar que Amadeo et al., (2017) incluyeron a individuos 

del orden Lepidoptera, que no fueron tenidos en cuenta en este trabajo debido a que no se 

los considera habitantes frecuentes de los fitotelmata.  
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Al igual que en otros estudios sobre fitotelmata en bromeliáceas, Coleoptera fue el 

orden con mayor abundancia de individuos y Diptera fue el orden con mayor riqueza de 

morfoespecies (Mestre et al., 2001 en Vriesea inflata; Ospina-Bautista et al., 2004 en 

Tillandsia turneri; Montero et al., 2010 y Amadeo et al., 2017 en A. distichantha). Sin embargo, 

la abundancia de Coleoptera no fue mucho mayor que la abundancia de Diptera en algunos 

sitios. Este resultado sería similar al reportado para un estudio en A. distichantha realizado en 

la provincia de Corrientes en el que el orden Diptera fue el más abundante (Iriart et al., 2003). 

Similar patrón fue reportado para Brasil en Vriesea sp. (Araújo et al., 2007) y en las Guayanas 

Francesas en cuatro especies de bromelia tanque (Jabiol et al., 2009).  

Al igual que en trabajos anteriores se encontró que Scirtidae fue la familia más 

importante del orden Coleoptera y que dentro del orden Diptera, la familia Tipulidae fue la que 

registró el mayor número de individuos (Montero et al., 2010), seguida por las familias 

Chironomidae, Culicidae, Psychodidae, Ceratopogonidae y Syrphidae. Estos resultados 

coinciden en que el grupo de los detritívoros fue el más abundante y tuvo el mayor número de 

morfoespecies (Mestre et al., 2001; Stuntz et al., 2002; Montero et al., 2010).  

 

Efectos del hábitat y del sitio sobre la composición de los ensambles de invertebrados que 

habitan en el fitotelma de Aechmea distichantha 

En el presente estudio se encontró un efecto de la latitud sobre la composición específica de 

las comunidades del fitotelma de A. distichantha. Tanto los Coleoptera como los Diptera 

mostraron una tendencia a ser más abundantes hacia el norte. En el sitio 5 se observó una 

mayor abundancia de Diptera detritívoros (Tipulidae sp. 5552 y Pericoma cf. sp. 5544) en 

ambos hábitats y una menor abundancia de los Coleoptera detritívoros (Scirtidae sp. 5545) 

en hábitats abiertos, en función de que se observaron mayores abundancias en la medida en 

que aumentaba la latitud. La mayor abundancia de detritívoros hacia el norte podría asociarse 

a mayores contenidos de todas las fracciones de materia orgánica en esta misma dirección. 

Para los Tipulidae, la mayor abundancia hacia el norte estaría asociado por un lado a mayores 

contenidos de materia orgánica gruesa, ya que la morfoespecie Tipulidae sp. 5552 se alimenta 

preferencialmente de las hojas grandes de S. balansae y otras especies arbóreas 

(Observación Personal), y por otro a que la mayor abundancia fue registrada en el sitio 5, uno 

de los que presentaba mejor estado de conservación. Los Tipulidae son los detritívoros de 

mayor tamaño, y en general los animales de mayor tamaño necesitan condiciones del hábitat 

más estables o más favorables (Romero et al., 2016). Otros autores encontraron un efecto 

negativo sobre las poblaciones de Tipulidae en la medida en que los ambientes se encontraron 

más antropizados (Yanoviak et al., 2006).  
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Los predadores superiores como las ninfas de Odonata, son más abundantes y tienen 

más biomasa en regiones con condiciones climáticas más favorable o más estables (Romero 

et al., 2016). En el presente estudio no se registró la presencia de morfoespecies del orden 

Odonata en el fitotelmata de A. distichantha. Esto era previsible para los sitios ubicados más 

al sur, ya que algunas especies de Odonata son sensibles a las heladas y a las bajas 

temperaturas y precipitaciones (Amundrud et al., 2018), y a que no habían sido reportadas en 

estudios previos realizadas a esas latitudes (Montero et al., 2010). Sin embargo, se esperaba 

encontrar ninfas de estas morfoespecies en los sitios ubicados más al norte ya que habían 

sido reportadas para quebrachales ubicados al norte del Chaco Húmedo (Iriart et al., 2003; 

Muzón et al., 2009). Algunos trabajos documentan el reemplazo de predadores superiores del 

orden Odonata por mesopredadores del género Toxorhynchites en ambientes más 

antropizados (Yanoviak et al., 2006).  

En esta tesis se encontró que el orden Coleoptera se ubicó preferentemente en 

hábitats cerrados y los Diptera en hábitats abiertos; los detritívoros prefirieron hábitats 

cerrados y los predadores abiertos. Similares diferencias entre hábitats han sido reportadas 

en otros estudios (López e Iglesias Ríos, 2001; Farjalla et al., 2016). Entre los predadores se 

observaron diferentes patrones de distribución entre hábitats. La morfoespecie más 

importante (Culicidae: Toxorhynchites sp. 5422) se distribuyó equitativamente entre los 

hábitats, el Tabanidae (Stibasoma thaotaenia) fue más abundante en hábitats abiertos, y 

Coleoptera (Hydrophilidae sp. 5564) fue más abundante en hábitats cerrados. Esto se 

contrapone a lo reportado para las restingas, donde los Tabanidae fueron más abundantes en 

fitotelmata de hábitats cerrados (Farjalla et al., 2016). 

 

Efectos del tamaño del tanque sobre los caracteres de los ensambles de invertebrados del 

fitotelma 

En concordancia con la ‘teoría de la relación especies-área', las plantas de mayor tamaño 

tuvieron mayor abundancia total, mayor abundancia de detritívoros y predadores y mayor 

riqueza de morfoespecies que las plantas más pequeñas. Similar patrón ha sido reportado 

para los fitotelmata de otras bromeliáceas (Stuntz et al., 2002; Araújo et al., 2007; Srivastava 

et al., 2008; Jabiol et al., 2009; Céréghino et al., 2010; Dézerald et al., 2013, 2014; Amundrud 

y Srivastava, 2015; Petermann et al., 2015). Sin embargo, no se registró un efecto del volumen 

sobre la diversidad o la equitatividad. 

El tamaño del hábitat es un factor determinante de su heterogeneidad y junto con la 

dinámica de detritos y del agua afectan la estructura de comunidades de invertebrados que 

habitan en el fitotelma de plantas que crecen en hábitats más abiertos o más cerrados (Oliveira 
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et al., 1994; López e Iglesias Ríos, 2001; Céréghino et al., 2010; Leroy et al., 2012; Dézerald 

et al., 2013; Farjalla et al., 2016; ver sin embargo Montero et al., 2010; Rangel et al., 2017). 

La ‘hipótesis de los rangos tróficos’ explica que los predadores son más sensibles al 

tamaño del hábitat ya que este grupo depende de la ocupación previa del hábitat por sus 

presas y además los grupos tróficos superiores tienen mayor tamaño y puede haber un efecto 

del muestreo afectando las estimaciones (Holt et al., 1999; Srivastava et al., 2008; Petermann 

et al., 2015). A su vez, la sensibilidad diferencial de los predadores al tamaño del hábitat podría 

estar asociada a la diferente respuesta de estos grupos a algún estrés ambiental como podría 

ser la sequía (Amundrud y Srivastava, 2015). En esta tesis, se registró un efecto del volumen 

sobre la abundancia de predadores, pero no hay una tendencia clara. Esto puede atribuirse a 

que en realidad los predadores que encontramos en este estudio son meso predadores y 

algunos autores sugieren que la sensibilidad al tamaño del hábitat se da para los predadores 

superiores y no para los meso predadores (Amundrud y Srivastava, 2015; Romero et al., 

2016). Incluso, Petermann et al., (2015) encontraron que el tamaño del hábitat afectaba de 

manera diferente a las redes tróficas cuando se trataba de predadores superiores (Odonata) 

o meso predadores (Tabanidae), al punto que en presencia del Tabanidae y ausencia del 

Odonata, no había efecto del tamaño del hábitat sobre el índice de biomasa predador-presa. 

 

Efectos del hábitat y de la latitud sobre los caracteres de los ensambles de invertebrados del 

fitotelma 

Ha sido ampliamente demostrado que la riqueza de especies es mayor en latitudes cercanas 

al ecuador que a mayores latitudes (Pianka 1966; Schemske y Mittelbach, 2017). Un patrón 

similar ha sido reportado en numerosos estudios de fitotelma (Kitching, 2000; Srivastava, 

2005) y coincide con los resultados de esta tesis. Sin embargo, otros autores encontraron 

patrones opuestos debido al efecto de predadores superiores (Buckley et al., 2003; Romero 

et al., 2016). 

Para la abundancia, las diferencias entre hábitats no muestran un patrón único a lo 

largo de todo el gradiente. El hábitat cerrado del sitio 5 presentó mayores valores de 

abundancia total y de detritívoros que el resto. Por el contrario, estudios realizados en bosques 

tropicales de las Guayanas Francesas registraron mayores abundancias totales y de 

predadores en plantas de sombra que en plantas de hábitats abiertos (Leroy et al., 2009; 

Dézerald et al., 2013, 2014). 

El sitio 5 fue el más rico de todos y el hábitat abierto del sitio 6 fue más rico que el del 

sitio1. Los ensambles de invertebrados en plantas de A. distichantha ubicadas en hábitats 

cerrados tuvieron mayor riqueza de morfoespecies que los de plantas de hábitats abiertos. 
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Esto se contrapone con un estudio realizado en un quebrachal en el que no se encontró un 

efecto del hábitat sobre la riqueza (Montero et al., 2010) y con un estudio realizado en un 

bosque tropical de las Guayanas Francesas en el que se registró menor riqueza en plantas 

de sombra debido a los menores contenidos de agua (Dézerald et al., 2013). Sin embargo, 

este patrón es similar al observado en bromeliáceas de las restingas (López e Iglesias Ríos, 

2001) y en bosques tropicales de las Guayanas Francesas (Leroy et al., 2009) y podría 

explicarse a partir de la asociación entre la riqueza y la productividad de estos ecosistemas 

(Srivastava y Lawton, 1998). 

Debe tenerse en cuenta que el patrón de riqueza entre hábitats es afectado por la 

latitud, ya que se registraron diferencias en la riqueza de morfoespecies del fitotelma entre 

hábitats en los sitios ubicados más al sur, pero no en los ubicados más al norte. Esto podría 

atribuirse a que en los sitios ubicados más al norte no se registraron diferencias entre hábitats 

en la apertura de canopeo, posiblemente debido a la mayor cobertura leñosa y a la mayor 

riqueza de especies arbóreas de los bosques septentrionales (Lewis et al., 1994). 
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Apéndice III.1. Modelos mínimos seleccionados por la función step de R que utiliza el criterio de Akaike (Crawley, 2013) y utilizados para los 

ANCOVA. 

Variable Modelo mínimo AIC (Función: step de R) -> (log(Vmax * Hábitat * Sitio)) o (log(MS.H.L.Total * Hábitat * Sitio))  

Altura Altura ~ log(MS.H.L.Total) + Hábitat + Sitio 

Diámetro Diam.prom ~ log(MS.H.L.Total) + Hábitat + Sitio + log(MS.H.L.Total):Sitio + Hábitat:Sitio 

Fracción.Vaina Fracción.Vaina.H.L. ~ log(MS.H.L.Total) + Hábitat + Sitio + Hábitat:Sitio 

Área Captura AreaCap ~ log(MS.H.L.Total) + Hábitat + Sitio + log(MS.H.L.Total):Sitio 

Volumen máximo Vmax ~ log(MS.H.L.Total) + Hábitat + Sitio + log(MS.H.L.Total): Hábitat + log(MS.H.L.Total):Sitio 

pH pH ~ log(Vmax) + Hábitat + Sitio + log(Vmax):Sitio + Hábitat:Sitio 

Materia Orgánica Gruesa MO.Gruesa ~ log(Vmax) + Hábitat + Sitio + Hábitat:Sitio 

Materia Orgánica Media MO.Media ~ log(Vmax) + Hábitat + Sitio 

Materia Orgánica Fina MO.Fina ~ log(Vmax) + Hábitat + Sitio + log(Vmax):Sitio 

Materia Orgánica Total MO.Total ~ log(Vmax) + Hábitat + Sitio + Hábitat:Sitio 

Abundancia Abundancia ~ log(Vmax) + Hábitat + Sitio + log(Vmax):Sitio + Hábitat:Sitio 

Abundancia Detritívoros AbDET ~ log(Vmax) + Hábitat + Sitio + log(Vmax):Sitio + Hábitat:Sitio 

Abundancia Predadores AbPRE ~ log(Vmax) + Sitio 

Riqueza Riqueza ~ log(Vmax) + Hábitat + Sitio + log(Vmax):Sitio + Hábitat:Sitio 

Equitatividad Equitatividad ~ log(Vmax) * Hábitat * Sitio 

Diversidad Div.Simpson ~ log(Vmax) * Hábitat * Sitio 
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Apéndice III.2. Detalle de la abundancia de las morfoespecies encontradas en los tanques de A. distichantha en distintos hábitats (Abierto y 

Cerrado) para cada sitio analizado. 

 Abundancias totales Sitio-Hábitat 

 Sitio 6 Sitio 5 Sitio 4 Sitio 3 Sitio 2 Sitio 1 

Morfoespecie Abierto Cerrado Abierto Cerrado Abierto Cerrado Abierto Cerrado Abierto Cerrado Abierto Cerrado 

Pulmonata sp. 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Planorbidae sp. 5789 0 0 1 2 0 0 0 0 1 0 0 0 

Hirudinea sp. 5791 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 

Hydrophilidae sp. 5547 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 1 

Hydrophilidae sp. 5564  0 0 4 5 2 0 14 21 0 0 0 4 

Elmidae sp cf 0 0 0 0 0 1 0 11 0 0 0 0 

Scirtidae sp. 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 

Scirtidae sp. 5545 632 470 267 650 632 408 296 403 173 487 202 227 

Diptera sp. 5561 5 0 2 9 0 0 0 1 1 0 0 1 

Ceratopogonidae sp. 8 0 5 9 0 0 4 0 0 1 0 0 

Ceratopogonidae sp. 5555 113 15 67 47 4 0 6 4 7 40 11 4 

Ceratopogonidae sp. 5563 11 31 11 1 0 2 26 22 62 6 35 9 

Dipterasp. 5578 47 7 7 0 7 13 6 1 13 3 29 11 

Chironomidae sp. 5551 44 25 32 45 85 33 38 4 36 31 36 12 

Chironomoidea sp.  0 10 10 1 0 5 3 5 0 0 1 0 

Chironomidae sp. 5557 45 76 88 114 177 64 18 13 44 5 0 22 

Wyeomyia sp. 5550 0 0 0 0 4 0 0 0 0 0 0 0 

Culex sp. 5549 68 24 39 36 29 20 3 0 1 5 23 28 

Culicidae sp. 5560  37 7 21 12 26 18 30 0 9 1 12 26 

Toxorhynchites sp. 5422 9 15 9 0 5 7 3 6 10 7 1 0 

Empididae sp. 5558 2 1 2 11 0 0 0 0 0 2 0 3 

Diptera sp. 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
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 Abundancias totales Sitio-Hábitat 

 Sitio 6 Sitio 5 Sitio 4 Sitio 3 Sitio 2 Sitio 1 

Morfoespecie Abierto Cerrado Abierto Cerrado Abierto Cerrado Abierto Cerrado Abierto Cerrado Abierto Cerrado 

Diptera sp. 0897 11 8 11 8 3 5 4 12 9 1 6 8 

Diptera sp. 5565 0 0 1 1 0 0 0 4 0 0 0 0 

Pericoma cf. sp. 5544 33 31 202 119 6 5 34 80 15 13 1 0 

Syrphidae sp. 5554  1 0 1 1 0 0 1 9 0 5 0 2 

Eristalis tenax 4 2 16 10 35 1 3 4 10 66 2 2 

Stibasoma theotaenia 9 6 6 7 5 2 15 1 6 4 4 2 

Tipulidae sp. 5552 37 90 323 442 28 43 86 86 51 141 13 22 

Psephenidae sp. 5901 1 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 2 
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CAPÍTULO IV - Efecto de distintos escenarios de 

precipitación sobre los ensambles de invertebrados del 

fitotelma de Aechmea distichantha 

 

Introducción 

Las variaciones en los regímenes de precipitaciones, al afectar los niveles de agua del 

tanque de las bromeliáceas, podrían afectar la estructura de la comunidad de 

invertebrados y el funcionamiento del ecosistema. 

Muchos estudios relacionados con el cambio climático se focalizan en el efecto 

de las variaciones de temperaturas sobre los ecosistemas, pero el cambio climático 

también prevé cambios en los regímenes de precipitaciones (Pires et al., 2016), 

inclusopara algunos ecosistemas como los tanques de las bromeliáceas se espera que 

los cambios en las precipitaciones tengan mayores impactos que los cambios en la 

temperatura (Pires et al., 2016) ya que la variación en los regímenes de precipitación 

pueden provocar la escasez como también el exceso de agua (y esta última puede 

provocar un efecto de dilución o de rebalse) (Trzcinski et al., 2016; Marino et al., 2017; 

Pires et al., 2017). Esta modificación en los regímenes de precipitaciones tiene un efecto 

sobre la hidrología de los ecosistemas acuáticos con consecuencias para los procesos 

ecosistémicos (como por ejemplo al afectar el flujo de nitrógeno de los detritos hacia la 

planta) y la estructura de las comunidades acuáticas que allí se encuentran al afectar 

su riqueza, abundancia y biomasa (como por ejemplo ocurre cuando la sequía 

prolongada puede permitir la supervivencia unicamente de las especies que tienen 

adaptaciones o mecanismos de resistencia) (Dézerald et al., 2015; Marino et al., 

2017)dado que las especies de invertebrados que habitan en el fitotelma difieren en sus 

caracteres biológicos como por ejemplo aquellos relacionados con la forma de 

adquisición de su alimento, sus aparatos bucales y por lo tanto su hábito alimentario, el 

máximo tamaño corporal o su modo de reproducción (Céréghino et al., 2011). 

Numerosos estudios han mostrado que el cambio climático tiene un efecto sobre 

la diversidad, sin embargo, la mayoría de los mismos se han realizado a nivel de especie 

o de grupo trófico, siendo escasos los estudios que analizan todos los niveles tróficos 

de una comunidad, dada la complejidad de su muestreo (Walther et al., 2010, Antiqueira 

et al., 2018). Los fitotelmata de las bromeliáceas constituyen ecosistemas en miniatura 

que pueden ser manipulados y censados, por lo cual son muy adecuados para este tipo 

de estudio (Srivastava et al. 2006). 
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Si bien en los ecosistemas acuáticos temporarios, las comunidades de 

invertebrados se encuentran adaptadas a la variación temporal en los niveles de agua 

(Neckles et al., 1990, Brock et al., 2003), la composición específica de las comunidades 

puede verse afectada por modificaciones en las fluctuaciones de los niveles de agua y 

el acortamiento de los hidroperíodos, a través de procesos de extinciones locales o de 

modificaciones en las tasas de dispersión (Ledger et al., 2013; Pires et al., 2016). Esto 

se debe a que los ciclos repetidos de desecamiento e inundación representan una fuente 

de disturbio en las comunidades acuáticas (Vanschoenwinkel et al., 2009, 2013) y 

restringen el conjunto de especies capaces de tolerar estas condiciones ambientales 

(Williams, 1996). Varios estudios han demostrado que los disturbios hidrológicos 

pueden resultar en la dominancia de especies tolerantes al estrés, así como una 

disminución en la riqueza de especies, en la diversidad trófica (Neckles et al., 1990; 

Chase, 2007; Ledger et al., 2011, 2013; Evtimova y Donohue 2014, 2016) y un aumento 

(Chase, 2007; Vanschoenwinkel et al., 2013) o una disminución (Therriault y Kolasa, 

2001; Evtimova y Donohue, 2014, 2016) en la similitud entre comunidades. 

La dinámica hidrológica de los ecosistemas acuáticos puede afectar la dinámica 

de la comunidad y de la red trófica al imponer restricciones ambientales a la persistencia 

de las especies, así como al afectar el control por parte de los predadores (Marino et al., 

2017). Esto último podría atribuirse a que bajo condiciones hidrológicas estables la 

densidad de presas estaría más limitada por factores bióticos que abióticos (Menge y 

Olson, 1990). Además, los predadores superiores pueden ser más sensibles que sus 

presas a las fluctuaciones en el nivel de agua y por lo tanto estarían restringidos a los 

hábitats menos disturbados (Chase y Knight, 2003; Ledger et al., 2011, 2013; Dézerald 

et al., 2015). Finalmente, a mayores longitudes del período en que el tanque permanece 

con elevado contenido de agua, los predadores dispondrán de más tiempo para afectar 

la dinámica de la comunidad (Jocqué et al., 2007; Brendonck et al., 2015). 

Para las bromeliáceas tanque, el régimen pluviométrico, caracterizado por la 

cantidad de lluvia caída y por la frecuencia de esas precipitaciones, tendría un efecto 

directo sobre las características ambientales del fitotelma, al determinar variaciones en 

los volúmenes de agua, así como en su temperatura. Estas características incidirían 

directamente sobre la abundancia de los ensambles de invertebrados que se encuentran 

formando parte de ese ecosistema. En este estudio, se tuvo en cuenta el efecto del 

gradiente de precipitaciones sobre las características ambientales del fitotelma de A. 

distichantha y en consecuencia sobre la abundancia, riqueza y diversidad funcional de 

los ensambles de invertebrados. 
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Objetivo específico 

• Evaluar experimentalmente el efecto de variaciones en el régimen de 

precipitaciones (cantidad de agua y frecuencia de riego) sobre la abundancia, 

riqueza, diversidad y composición específica de la comunidad de invertebrados 

que habitan en el fitotelma de plantas de A. distichantha. 

 

Hipótesis y predicciones 

• HIV-1. Las diferencias en la cantidad y la frecuencia de agua agregada a las 

plantas de A. distichantha influyen sobre las características del tanque y la 

disponibilidad de recursos. 

o PIV-1-1. El nivel del agua del tanque de las bromeliáceas será mayor en 

aquellas plantas que reciban mayor cantidad de agua de riego (i.e. mayor 

μ). 

o PIV-1-2 El nivel del agua del tanque de las bromeliáceas variará más en 

aquellas plantas que reciban menor frecuencia de riego (i.e. mayor k). 

• HIV-2. Las diferencias en la cantidad y la frecuencia de agua agregada a las 

plantas de A. distichantha influyen sobre la abundancia, riqueza, diversidad y 

composición específica del ensamble de invertebrados que habitan en el tanque. 

o PIV-2-1. Aquellas plantas que reciban mayor cantidad de agua de riego (i.e. 

mayor μ) tendrán mayor abundancia, riqueza y diversidad de 

invertebrados en el fitotelma. 

o PIV-2-2. Aquellas plantas que reciban menor frecuencia de riego (i.e. mayor 

k) tendrán menor abundancia, riqueza y diversidad de invertebrados en 

el fitotelma. 
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Materiales y métodos 

Tratamientos de cantidad y frecuencia de riego 

Para crear un gradiente de 10 niveles de cantidad de agua a agregar (mu) y 3 niveles de 

frecuencia de riego (k) se utilizó información sobre la cantidad y frecuencia de precipitaciones 

caídas en los meses de octubre y noviembre en los últimos 25 años en el sitio de estudio 

(Tabla 4.1). Cada planta a regar representó un tratamiento de precipitación diferente. Los 

tratamientos de precipitación se caracterizaron en función de la cantidad total de agua caída 

durante el período (mu) y de la distribución de los eventos de lluvia (k, el parámetro de 

dispersión). Todos los tratamientos se expresan en relación con la media mu y k, por lo que 

"mu0,1*k0,5" significa que la precipitación media de este tratamiento es 1/10 de la 

precipitación normal y que la precipitación presenta una dispersión entre los días de la mitad 

de lo normal. En la Tabla 4.1 se describen los 30 tratamientos de precipitación en términos de 

mu y k, donde mu y k se han de calcular a partir de registros de precipitación pasados. 

 

Tabla 4.1. Tratamientos-Escenarios de precipitaciones aplicados a cada planta durante el 

experimento. Cada tratamiento es una combinación de la cantidad total de agua aplicada 

durante el período (mu) y de la distribución de la precipitación de agua a lo largo del 

experimento (k). Mayores valores de mu implican mayor cantidad de agua y mayores valores 

de k implican mayor número de eventos con menor cantidad de agua. El escenario mu = 1, k 

= 1 representa las condiciones históricas del sitio de estudio.  

 mu*0,1 mu*0,2 mu*0,4 mu*0,6 mu*0,8 mu mu*1,5 mu*2 mu*2,5 mu*3 

k*0,5 mu0,1*k0,5 mu0,2*k0,5 mu0,4*k0,5 mu0,6*k0,5 mu0,8*k0,5 mu1*k0,5 mu1,5*k0,5 mu2*k0,5 mu2,5*k0,5 mu3*k0,5 

k mu0,1*k1 mu0,2*k1 mu0,4*k1 mu0,6*k1 mu0,8*k1 mu*1k1 mu1,5*k1 mu2*k1 mu2,5*k1 mu3*k1 

k*2 mu0,1*k2 mu0,2*k2 mu0,4*k2 mu0,6*k2 mu0,8*k2 mu*1k2 mu1,5*k2 mu2*k2 mu2,5*k2 mu3*k2 

 

La cantidad de mm a aplicar a las plantas y su distribución a lo largo del período del 

experimento se calcularon a partir de un script de R realizado por Andrew MacDonald y Diane 

Srivastava (University of British Columbia, Canadá) para la realización de un experimento de 

manipulación de las precipitaciones en bromeliáceas tanque. Este script utilizó los valores 

ambientales de mu y k para calcular primero las 30 combinaciones experimentales de mu y k. 

Para cada una de estas combinaciones se calculó la frecuencia exacta de días con cada nivel 

de precipitación y se convirtió una distribución de probabilidad con una cola positiva 

infinitamente larga en una distribución de frecuencia discreta. Luego, se aleatorizó el orden 

temporal de la lluvia en el tratamiento ambiental hasta que se asemejó a la estructura de 

autocorrelación temporal de los registros de precipitación reales. El script reordenó los 

eventos de lluvia en cada uno de los 29 tratamientos no ambientales para que los eventos de 
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precipitación de similar magnitud ocurrieran en el mismo orden (e.g. la lluvia más grande para 

un tratamiento ocurriera el mismo día en todos los tratamientos). Así, el orden temporal de la 

lluvia en todos los tratamientos fue lo más natural posible, dadas las limitaciones de los 

parámetros mu y k seleccionados. 

Los 30 tratamientos fueron divididos en 3 bloques de 10. El programa seleccionó 

aleatoriamente diez tratamientos para comenzar el día 1, otros diez el día 2 y otros diez el día 

3. Este permitió un tiempo suficiente para muestrear invertebrados al final del experimento (10 

bromelias por día). 

El script agregó días al principio y al final del período de lluvia de 60 días. Todas las 

bromelias comenzaron con la cantidad (mediana) de lluvia correspondiente al tratamiento 

ambiental. Al día siguiente se tomaron las muestras correspondientes al comienzo del 

experimento antes de que las bromelias comiencen a experimentar diferentes escenarios de 

lluvia. Al final de las manipulaciones de la lluvia añadimos un día de lluvia igual a la mediana 

de ese tratamiento, ya que el último día de lluvia podía tener una influencia sustancial en la 

composición química del agua, por lo que queríamos asegurarnos de que el experimento 

terminara con cada bromelia recibiendo una cantidad de lluvia representativa. Al final, un día 

extra para tomar las muestras correspondientes a la culminación del experimento (química del 

agua), y luego dos días más para el muestreo de invertebrados. 

Las plantas fueron asignadas al azar a cada una de las 30 combinaciones antes 

mencionadas (Tabla 4.1). El total de agua a agregar a una planta estaba determinado por la 

cantidad de agua (mm) correspondiente al tratamiento asignado (Fig. 4.1), la cual fue afectada 

por un factor de corrección que contempla el efecto de intercepción del canopeo y el área de 

captura de la planta (Fig. 4.2). El efecto de intercepción del canopeo evita sobreestimar el 

volumen recolectado por la planta. Esto es necesario ya que la precipitación se mide en un 

área abierta, pero a menudo las bromelias están bajo los árboles y el dosel intercepta parte 

de la lluvia. Además, no toda la lluvia que llega a la hoja de la planta corre por la hoja hacia el 

tanque, sino que a veces se desvía por la fuerza de impacto o porque la pendiente de la hoja 

dirige el agua hacia afuera del tanque. Para esto se utilizaron valores de la bibliografía para 

bosques similares. El riego se realizó con agua de lluvia que fuera colectada y almacenada 

en bidones plásticos a la oscuridad en la estación biológica. 
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Figura 4.1. Milímetros de agua que recibieron las plantas durante los 60 días del experimento. Se muestran distintas combinaciones de 

cantidad de agua y frecuencia de riego. Código de los tratamientos: ver Tabla 4.1. 
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Figura 4.2. Mililitros de agua agregados a las plantas durante los 60 días del experimento. Se muestran distintas combinaciones de cantidad 

de agua y frecuencia de riego. Código de los tratamientos: ver Tabla 4.1. 
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Selección y acondicionamiento de las plantas al inicio del experimento 

En primavera de 2013 se seleccionaron 30 plantas de tamaño similar de A. distichantha en un 

quebrachal de S. balansae ubicado en del Centro Operativo Dr. Tito Livio Coppa (Las Gamas, 

depto. Vera, prov. Santa Fe). Las plantas seleccionadas estaban ubicadas en los bordes de 

áreas abiertas (ver Capítulo 2). El volumen máximo del tanque ha sido considerado como una 

de las variables más relevante desde el punto de vista biológico del tamaño de la bromeliácea, 

ya que tiene una muy alta correlación con la abundancia y riqueza de los invertebrados 

(Srivastava, 2006). Por ello, la selección de las plantas a campo se hizo estimando el volumen 

máximo a partir de la medición de unas pocas variables (número de hojas, hoja más larga o 

diámetro de la planta) (Cavallero et al., 2009). A las 30 plantas seleccionadas se le tomó una 

fotografía desde arriba, junto a un objeto de área conocida para estimar el área de captura 

mediante el programa ImageJ 1.50I, Wayne Rasband, National Institutes of Health, USA, de 

dominio público) (Cavallero et al., 2009). La misma fue utilizada para calcular el factor de 

corrección previamente mencionado. Luego, todas las plantas fueron cuidadosamente 

descalzadas del suelo y el material del tanque fue filtrado en el campo. Finalmente, las plantas 

fueron transportadas a la estación biológica donde fueron procesadas.  

Cada planta fue lavada en reiteradas oportunidades con una manguera para extraer la 

mayor cantidad posible de materia orgánica y de invertebrados del tanque. Si bien no es 

posible remover todos los invertebrados del tanque sin diseccionar la planta hoja por hoja 

(Jocque et al., 2010) consideramos que la cantidad de individuos que permanecieron en el 

tanque fue reducida y similar entre las plantas. La materia orgánica de todas las plantas fue 

reunida y divida en distintas clases de tamaño (fina, media y gruesa). Los invertebrados 

colectados en todas plantas fueron separados en morfoespecies y contados. 

Al comienzo del experimento se igualaron las cantidades iniciales de detritos y de 

invertebrados para todas las plantas (2 Scirtidae sp. 5545, 1 Chironomidae sp. 5551 y 1 

Pericoma cf. sp. 5544). Encima de cada planta se colocó un refugio cónico de estructura firme 

con un plástico transparente que impedía el ingreso de agua de lluvia (Fig. 4.3). En el tanque 

de cada planta se agregó un dispositivo (ibutton DS1921 Maxim Integrated) para medir la 

temperatura. Los mismos estaban cubiertos con parafilm y se programaron para que 

registraran la temperatura cada 1 hora a lo largo de todo el experimento. 
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Figura 4.3. Esquema y foto de los refugios cónicos ubicados sobre las plantas de A. 

distichantha que se utilizaron durante los 60 días que duró el experimento de riego para evitar 

que el agua de lluvia ingresara a la planta y así poder controlar la cantidad de agua y la 

frecuencia con la que se regó.  

 

Mediciones realizadas durante el experimento y al final del mismo 

El experimento duró 60 días en los meses de octubre y noviembre. A lo largo del experimento 

se regaron las plantas con las cantidades previamente establecidas y se midió la profundidad 

de agua en el tanque de cada planta y en la axila de dos hojas con una varilla graduada todos 

los días (Fig. 4.4). 

 

Figura 4.4. Detalle de las actividades realizadas a campo durante el experimento de riego. 

(a): vista de la disposición de las plantas en el sotobosque del quebrachal, (b) y (c): aplicación 

del agua establecida para cada planta de acuerdo con el protocolo de riego, (d): medición del 

nivel de agua del tanque.  

dc

a b
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Al finalizar el ensayo se midió la cantidad de agua en el tanque. Se procesaron las 

plantas y se retiraron los invertebrados que allí encontramos por el método de disección. Se 

desarmó cuidadosamente cada bromelia separando hoja por hoja, lavando y juntando todos 

los detritos de las hojas en una palangana con agua. Se filtró el agua a través de tamices de 

2000 μm, 850 μm y 150 μm (twente Metaalgaas BV, Hengelo, The Netherlands). El residuo 

fue colocado en bandejas plásticas de color blanco y se separó meticulosamente la 

macrofauna presente (i.e. animales que pueden ser divisados a ojo descubierto) utilizando 

pinzas y pipetas descartables. Los individuos de la macrofauna fueron preservados en alcohol 

(70%) y la hojarasca de los tamices envuelta en papel para ser transportada al laboratorio 

(Fig. 4.5). 

Para cada planta se identificaron y contaron todos los individuos de la macrofauna 

presente. La identificación se realizó a nivel de ‘morfoespecie’ tal como fuera realizado por 

otros autores (Stork, 1987; Cotgreave et al., 1993; Lawton et al., 1998; Morse et al., 1988; 

Richardson, 1999; Armbruster et al., 2002; Jabiol et al., 2009; Céréghino et al., 2010). A cada 

morfoespecie se le asignó un número que corresponden a la colección de la Facultad de 

Ciencias Agrarias-UNR y se condice con la información que se encuentra en la base de datos 

del BGW (Bromeliad Working Group: http://www.zoology.ubc.ca/~srivast/bwg/). Aquellas 

morfoespecies que no tienen un número asignado aún no fueron ingresadas a la colección). 

Las morfoespecies fueron asignadas a distintos grupos tróficos (e.g. detritívoros, herbívoros, 

predadores) (Stehr, 1991; Borror et al., 1992; Morrone y Coscarón, 1998; Coscarón et al., 

1999). 

http://www.zoology.ubc.ca/~srivast/bwg/
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Figura 4.5. Detalle de las actividades realizadas al final el experimento de riego. (a): i-button 

en el fitotelma de la planta, (b): extracción de las plantas, (c) y (d): separación de los 

invertebrados presentes en el tanque, (e): parte del equipo de la cátedra de Ecología al final 

del experimento en el campo.  

 

Análisis de datos 

Se trabajó con Modelos Lineales Generalizados (GLM) para evaluar el efecto de la variación 

del régimen pluviométrico sobre la abundancia, riqueza, equitatividad y diversidad de las 

comunidades de invertebrados del fitotelma. Para cada uno de los modelos analizados se 

controlaron los supuestos de normalidad y de homocedasticidad. Para todas las variables se 

utilizaron distribuciones gaussianas, excepto para las abundancias y riqueza que se utilizó 

distribución binomial negativa. Para esta última distribución, primero se calculó theta con 

glm.nb del paquete MASS de R y luego el resultado fue utilizado para los análisis de los 

modelos. Se obtuvieron los modelos mínimos con la función stepAIC. Sobre los modelos 

mínimos se trabajó con glm en el paquete stats en R (Crawley, 2013). Todos los modelos 

incluyeron al logaritmo de la máxima capacidad de almacenamiento de agua de la planta o el 

volumen máximo (Armbruster et al., 2002; Petermann et al., 2015; Lecraw et al., 2017). Los 

modelos incluyeron además dos factores, cantidad de agua (mu) y distribución de la 

precipitación (k), representados cada uno por un término lineal y uno cuadrático. Esto se basa 

en que probablemente los valores óptimos para las variables se encuentren en los valores 
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correspondientes a las condiciones actuales del sitio. A su vez, se utilizó el tamaño de las 

plantas (volumen máximo de agua del tanque) como offset en los análisis estadísticos 

(Crawley, 2013), dado que el mismo tiene efectos sobre las tasas de secado, la profundidad 

del agua y las interacciones de las especies (Cavallero et al., 2011). 

Para analizar los efectos de la cantidad de agua (mu) y distribución de la precipitación 

(k) sobre la composición de invertebrados, se realizó un análisis de la varianza multivariado 

(PERMANOVA) con el paquete Vegan en R (Oksanen, 2011). Para evaluar la relación entre 

la composición específica y el gradiente de disponibilidad de agua, primero se usó un método 

de ordenamiento de las especies (e.g. NMDS: Non metric-Multidimesional Scaling) mediante 

el programa PC-Ord (McCune y Mefford, 2011) utilizando como medida de disimilitud la 

‘distancia a la cuerda’ o ‘distancia euclídea reducida’. Luego se trabajó con el paquete Hmisc 

en R (Harrell y Harrell, 2018) para analizar las correlaciones entre los ejes del NMDS y 

morfoespecies. Por último, se calculó el ‘Valor Indicador’ de las especies con el programa PC-

Ord (McCune y Mefford, 2011). Este análisis utiliza la abundancia relativa de cada 

morfoespecie entre los niveles de un factor y la frecuencia relativa para cada nivel de cada 

factor para calcular un ‘Valor Indicador’ (abundancia relativa × frecuencia relativa) al que se 

le realiza un análisis de Monte Carlo para evaluar su significancia estadística. 
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Resultados 

Descripción general de los ensambles de invertebrados 

En las 30 plantas utilizadas durante el experimento se registró un total de 1195 individuos 

pertenecientes a 13 morfoespecies de las clases Insecta (órdenes Coleoptera, Diptera y 

Trichoptera) y Hirudinea. Estas morfoespecies habían sido citadas en el capítulo 2 de la 

presente tesis salvo por la última morfoespecie de la lista (Tabla 4.2), perteneciente al orden 

Trichoptera. El orden Diptera fue el más importante seguido del orden Coleoptera. Cuatro de 

las morfoespecies son predadoras y ocho son detritívoras. 

 

Tabla 4.2. Listado de morfoespecies encontradas en los tanques de A. distichantha al finalizar 

el experimento de riego. Se detalla su posición sistemática y grupo trófico al que pertenece 

(DET: detritívoros, HER: herbívoros, PRE: predadores) y la abundancia. El número de cada 

morfoespecie corresponde a un número de colección como se detalla en la sección de 

materiales y métodos. 

Clase Orden Morfoespecie Familia Gremio Abundancia 

Hirudinea Indeterminado Hirudinea.7 Indeterminada PRE 1 

Insecta Coleoptera Hydrophilidae sp. 5553  Hydrophilidae PRE 1 

Insecta Coleoptera Hydrophilidae sp. 5564 Hydrophilidae PRE 7 

Insecta Coleoptera Scirtidae sp. 5545 Scirtidae DET 433 

Insecta Diptera Chironomidae sp. 5551 Chironomidae DET 547 

Insecta Diptera Culex sp. 5549 Culicidae DET 84 

Insecta Diptera Pericoma cf. sp. 5544 Psychodidae DET 77 

Insecta Diptera Eristalis tenax  Syrphidae DET 7 

Insecta Diptera Syrphidae sp. 5554  Syrphidae DET 6 

Insecta 7Diptera Stibasoma theotaenia Tabanidae PRE 13 

Insecta Diptera Tipulidae sp. 5552 Tipulidae DET 29 

Insecta Diptera Tipulidae sp. 5559 Tipulidae DET 19 

Insecta Trichoptera Trichoptera.2 Indeterminada - 1 

 

Efectos de mu y k sobre las características del tanque de agua 

Los diferentes tratamientos de riego aplicados a lo largo del experimento afectaron 

significativamente el nivel de agua del tanque (Fig. 4.6) y las temperaturas diarias máximas, 

mínimas y promedio del agua del tanque (Fig. 4.7). En general, las plantas que recibieron 

mayores cantidades de agua (i.e. > mu) tuvieron mayor nivel de agua del tanque y menores 

temperaturas del agua (Fig. 4.6 y 4.7). A su vez, las plantas que recibieron mayor frecuencia 

de riego (i.e. > k) tuvieron menores temperaturas del agua (Fig. 4.6 y 4.7). 
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Figura 4.6. Variación del nivel de agua del tanque central de las plantas a lo largo del experimento para distintas combinaciones de cantidad 

de agua (mu) y frecuencia de riego (k). Las flechas indican los momentos de riego. Código de los tratamientos: ver Tabla 4.1. 
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Figura 4.7. Variación de la temperatura del agua del tanque central de las plantas a lo largo del experimento para distintas combinaciones de 

cantidad de agua (mu) y frecuencia de riego (k). Las flechas indican los momentos de riego. Código de los tratamientos: ver Tabla 4.1. 
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Efectos de mu y k sobre la composición de los ensambles de invertebrados 

El análisis multivariado de la variancia con permutaciones mostró un efecto de la cantidad 

media de precipitaciones (mu), pero no de su distribución (k) sobre la composición específica 

de la comunidad, ni efecto de la interacción entre los dos parámetros (mu: F1,27 = 31,6, P = 

0,0368; k: F1,27 = 20,01, P = 0,1278; mu × k: F1,27 = 0,58, P = 0,59). El diagrama de dispersión 

del NMDS explicó un 98,7% de la varianza de la matriz original con sus dos primeros ejes (i.e. 

14,6% el primer eje y 84,1%) (Fig. 4.8). Los dos ejes del ordenamiento acomodan a las 

especies en función de la cantidad de precipitación media (Tabla 4.3). Tanto los tratamientos 

que tuvieron una precipitación distribuida en pocos eventos con mayor cantidad de agua por 

evento (k = 0,5) como aquellos que tuvieron una precipitación con muchos eventos de baja 

precipitación (k = 2) presentaron diferencias en la composición específica con los tratamientos 

que distribuyeron su precipitación conforme lo que ocurre normalmente todos los años (k = 1) 

(Fig. 4.8). Hacia la derecha y hacia abajo en el gráfico de ordenamiento se acomodan los 

tratamientos de mayor cantidad de agua aplicada salvo los tratamientos con mu = 2 y mu = 

1,5 (Fig. 4.8). Algunas morfoespecies tuvieron coeficiente de correlación de Spearman con 

los ejes del ordenamiento estadísticamente significativos. El Scirtidae sp. 5545 estuvo 

asociado a tratamientos con bajos valores de mu (Tabla 4.3). En el gráfico se observa también 

que esta especie se encuentra cerca de los centroides correspondientes a los tratamientos 

con k = 0,5 y k = 2. El Chironomidae sp. 5551 (morfoespecie con mayor número de individuos 

registrado en el experimento) se asoció a los tratamientos con mayores cantidades medias de 

precipitación y está asociada a los tratamientos con k = 1. Culex sp. 5549 mostró preferencia 

por hábitats con mayores cantidades medias de precipitación. Las morfoespecies Pericoma 

cf. sp. 5544 y Eristalis tenax del orden Diptera también se asociaron a las plantas que 

recibieron mayores cantidades de agua (Tabla 4.3). Para ninguna de las morfoespecies 

encontradas el análisis del valor indicador de las especies detectó que hubiera preferencia 

por algún nivel de mu o de k (todos los P > 0,05). 
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Figura 4.8. Diagrama de dispersión del ordenamiento (NMDS) para la composición específica 

de invertebrados en el fitotelma de las plantas de A. distichantha al finalizar el experimento de 

riego. (a) Se muestran las morfoespecies (círculos) y los centroides para cada nivel de k, (b) 

Se muestran las morfoespecies (círculos) y los centroides para cada nivel de mu. Los códigos 

resumidos se corresponden a las morfoespecies según se detalla en la Tabla 4.3. 
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Tabla 4.3. Correlaciones de Spearman (a) entre mu y k y los dos primeros ejes de NMDS y 

(b) entre la abundancia de las morfoespecies encontradas en el fitotelma de A. distichantha al 

finalizar el experimento de riego y los ejes del ordenamiento. A cada morfoespecie se le asignó 

un código resumido. En negrita se resaltan las correlaciones que resultaron estadísticamente 

significativas (P < 0,05). 

 

(a)    
  EJE.1 EJE.2 

 mu 0,39 -0,37 

 k 0,23 0,00 

(b)    
    

Morfoespecie Código-Resumen EJE.1 EJE.2 

Hirudinea.7 Hir7 0,20 -0,10 
Hydrophilidae sp. 5553  Hyd5553 0,12 -0,18 
Hydrophilidae sp. 5564 Hyd5564 -0,12 0,00 
Scirtidae sp. 5545 Sci5545 -0,42 0,76 
Chironomidae sp. 5551 Chi5551 0,51 -0,55 
Culex sp. 5549 Cul5549 0,53 -0,09 
Pericoma cf. sp. 5544 Per5564 0,10 -0,41 
Eristalis tenax  Eriten 0,18 -0,38 
Syrphidae sp. 5554  Syr5554 0,18 0,00 
Stibasoma theotaenia Stithe 0,16 -0,24 
Tipulidae sp. 5552 Tip5552 -0,11 -0,04 
Tipulidae sp. 5559 Tip5559 -0,23 0,20 
Trichoptera.2 Tri2 0,31 -0,05 

 

Efectos de mu y k sobre las características de los ensambles de invertebrados  

Tanto para la abundancia total como para la de detritívoros la interacción de los términos 

cuadráticos del modelo (k2 × mu2) fue significativa (Tabla 4.4). Para el conjunto de escenarios 

de precipitación con los eventos de riego concentrados en el tiempo (k = 0,5), la abundancia 

se incrementó con cantidades medias de precipitación que representaron la media histórica 

para el sitio (mu = 1) (Fig. 4.9). En cambio, cuando la distribución de los eventos de riego 

representó a la histórica para el sitio (k = 1), tanto mayores cantidades de agua como menores 

cantidades provocaron un aumento de la abundancia. Lo mismo ocurrió cuando la 

precipitación se distribuyó más uniformemente a lo largo del período (k = 2). 

Los efectos de la cantidad media de precipitación (mu) y de su distribución (k) fueron 

lineales para la abundancia de los predadores y existió interacción entre los factores (Tabla 

4.4, Fig. 4.9). La abundancia de predadores aumentó con la media de la precipitación cuando 

los eventos de lluvia estuvieron más concentrados (k = 0,5) y disminuyó con mayores 

cantidades de agua aplicada cuando la distribución de los eventos representó a la media del 

lugar (k = 1) o a una distribución más uniforme y menos concentrada en el período (k = 2).  
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La riqueza fue exclusivamente afectada por la cantidad de precipitación (mu) y su 

respuesta fue lineal (Tabla 4.4, Fig. 4.9). La riqueza de especies encontrada en el fitotelma 

aumentó con la cantidad de agua independientemente de su distribución. Para la diversidad 

y la equitatividad existió una interacción entre el efecto lineal de la distribución de la 

precipitación (k) y el efecto cuadrático de la cantidad de agua aplicada (mu). Para los 

escenarios que representaron condiciones de sequía (bajos valores de mu), cualquier 

alteración en la distribución de la precipitación provocó una disminución de ambas variables. 

Menores valores se observaron en los escenarios en los que la precipitación se encontró 

distribuida más uniformemente durante el período (k = 2) (Tabla 4.4, Fig. 4.9). 
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Tabla 4.4. Resultados de los ANOVAs para variables que describen a los ensambles de invertebrados en plantas de A. distichantha en 

función de la cantidad media aplicada (mu) y la distribución de la precipitación a lo largo del tiempo (k). Se utilizó el logaritmo del volumen 

máximo de la planta como “offset”. Para cada variable se detallan los grados de libertad del estadístico correspondiente (gl), los valores de 

Z y T según corresponda y su probabilidad asociada (P) de los modelos mínimos seleccionados (Ver Apéndice IV.1). Valores de P en 

negrita indican diferencias significativas (P < 0,05). 

Variable 
k k2 mu mu2 k:mu k:mu2 k2: mu k2: mu2 

 
gl Z P gl Z P gl Z P gl Z P gl Z P gl Z P gl Z P gl Z P 

Abundancia 21 3,49 0,001 21 -1,43 0,152 21 0,16 0,874 21 -2,13 0,033 21 -2,60 0,009 21 -2,93 0,003 21 1,68 0,094 21 2,76 0,006 

Abund.DET 21 3,45 0,001 21 -1,47 0,143 21 0,10 0,919 21 -2,36 0,018 21 -2,48 0,013 21 -2,83 0,005 21 1,67 0,095 21 2,91 0,004 

Abund.PRE 23 0,08 0,934 23 -1,71 0,087 23 0,52 0,602 23 1,12 0,264 23 -2,12 0,034 23 -1,65 0,098       

Riqueza 
      28 2,25 0,025                

 
                        

 
k k2 mu mu2 k:mu k:mu2 k2: mu k2: mu2 

 
gl T P gl T P gl T P gl T P gl T P gl T P gl T P gl T P 

Div.Simpson 25 1,73 0,097    25 1,33 0,196 25 0,20 0,843    25 -2,71 0,012       

Equitatividad 26 1,10 0,282       26 -0,59 0,561    26 -2,12 0,044       
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Figura 4.9. Variación de los caracteres de los ensambles de invertebrados presentes en el fitotelma de las plantas de A. distichantha al 

finalizar el experimento de riego en función de la cantidad de agua aplicada total (mu) para cada una de las distribuciones de la frecuencia 

de riego (rojo: k = 0,5, verde: k = 1, azul: k = 2). Para la riqueza, el ANOVA mostró solo efectos lineales de mu (Tabla 4.2). 
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Discusión 

Efectos de mu y k sobre la composición de los ensambles de invertebrados 

En la presente tesis se observó que la composición específica de la comunidad fue afectada 

por la cantidad media de precipitaciones (mu), pero no por su distribución (k)y en parte esto 

puede explicarse a partir del efecto sobre las distintas especies o grupos de especies: el 

Scirtidae sp. 5545 se asoció con tratamientos con bajos valores de mu, mientras que el 

Chironomidae sp. 5551 (morfoespecie con mayor número de individuos que se registró en el 

experimento), Culex sp. 5549, Pericoma cf. sp. 5544 y Eristalis tenax se asociaron a los 

tratamientos con mayores cantidades de precipitación. Estos resultados coinciden con los 

encontrados por otros autores quienes encontraron efecto de la sequía sobre la composición 

de los ensambles (Dézerald et al., 2015, Chase et al., 2017). Por ejemplo, Dézerald et al., 

(2015), quienes trabajaron con diversidad funcional, encontraron que determinados caracteres 

de las especies les confieren a las comunidades resistencia a la sequía o las hacen resilientes 

a la misma (e.g. pequeño tamaño corporal, cortos tiempos generacionales, reproducción 

asexual, formas de resistencia). Así, las especies son seleccionadas por los filtros 

ambientales.  

Otros autores encontraron diferencias en la composición específica para diferentes 

escenarios de precipitación, debido a mayores abundancias de Ceratopogonidae en 

escenarios con mayores cantidades de precipitación y una distribución uniforme o más estable 

(Pires et al., 2016); resultados que coinciden con los reportados en este capítulo. Trzcinki et 

al., (2016) encontraron un efecto de la cantidad y distribución de la precipitación 

particularmente sobre grupos como los Culicidae que filtran el contenido de la columna de 

agua ya que su importancia disminuye en condiciones de sequía. Chase y Knight (2003) 

encontraron que las comunidades de mosquitos se ven afectadas por los efectos de la sequía 

en ecosistemas acuáticos temporarios. Podría ocurrir que esto explique los resultados 

encontrados para Culex sp. 5549 en este capítulo para los tratamientos en los que 

efectivamente se evidenció la sequía a campo. 

 

Efectos de mu y k sobre las características de los ensambles de invertebrados  

Nuestros resultados mostraron que para el conjunto de escenarios de precipitación con los 

eventos de riego concentrados en el tiempo (k = 0,5), la abundancia total y la de detritívoros 

se incrementaron con cantidades totales de precipitación que superaron a la media histórica 

para el sitio. En cambio, cuando la distribución de los eventos de riego representó a la 

distribución histórica para el sitio (k = 1), tanto mayores cantidades, como menores cantidades 

de agua provocaron un aumento en la abundancia total y la de detritívoros. Lo mismo ocurrió 
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cuando la precipitación se distribuyó más uniformemente a lo largo del período (k = 2). Cuando 

las cantidades de precipitación fueron bajas y además los eventos estuvieron concentrados, 

la abundancia total y la abundancia de detritívoros fueron bajas. Esto probablemente pueda 

explicarse a partir de una alteración en la dinámica hídrica, por lo que los ensambles habrían 

sufrido una condición de estrés por sequía.  

La abundancia de predadores aumentó con la cantidad total de precipitación cuando 

los eventos de lluvia estuvieron más concentrados (k = 0,5) y disminuyó con mayores 

cantidades de agua aplicada cuando la distribución de los eventos representó a la media del 

lugar (k = 1) o a una distribución más uniforme y menos concentrada en el período (k = 2).  

La riqueza fue exclusivamente afectada por la cantidad de precipitación (mu) y su 

respuesta fue lineal. El número de especies encontradas en el fitotelma aumentó con la 

cantidad de agua independientemente de su distribución. Estos resultados concuerdan con 

otros estudios que reportaron un efecto negativo de la sequía sobre la riqueza de especies en 

ecosistemas acuáticos (Ledger et al., 2013, Chase et al., 2017). Por el contrario, otros estudios 

no encontraron efectos de la variación en los regímenes de precipitación sobre la abundancia, 

ni la riqueza (Pires et al., 2016; Marino et al., 2017; Antiqueira et al., 2018). Es importante 

resaltar que en el estudio de Marino et al., (2017), los distintos escenarios de precipitación 

difirieron en términos de la frecuencia del riego y no de la cantidad de agua total aplicada, lo 

cual coincide con los resultados reportados en la presente tesis. Sin embargo, sí encontraron 

un efecto de la estabilidad hidrológica, que varió en función de la distribución de la 

precipitación sobre la riqueza y abundancia.  

Para la equitatividad y la diversidad existió una interacción entre el efecto lineal de la 

distribución de la precipitación (k) y el efecto cuadrático de la cantidad de agua aplicada (mu). 

Para los escenarios que representaron condiciones de menor disponibilidad hídrica (bajos 

valores de mu), cualquier alteración en la distribución de la precipitación provocó una 

disminución de ambas variables. Se observaron menores valores en los escenarios en los que 

la precipitación se encontró distribuida más uniformemente durante el período (k = 2). Estos 

resultados indicaron que la combinación de poca cantidad de agua (bajos valores de mu) 

distribuida en muchos eventos de poca cantidad (bajos valores de k) se tradujo en menores 

valores de diversidad y equitatividad. 
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Apéndice IV.1. Modelos mínimos seleccionados por la función step de R que utiliza el criterio de Akaike (Crawley, 2013) y utilizados para 

los ANOVA. 

Variable Theta Modelo mínimo AIC (Función: step de R)-(offset((log(Vmax)) + (log (k) + log (k2)) * (log (mu) + log (mu2))) 

Abundancia 8,22  Abundancia ~ offset(log(Vmax)) + (log(k.scalar) + I(log(k.scalar)^2)) * (log(mu.scalar) + I(log(mu.scalar)^2)) 

Abund. DET 7,69 Abundancia.DET ~ offset(log(Vmax)) + (log(k.scalar) + I(log(k.scalar)^2)) * (log(mu.scalar) + I(log(mu.scalar)^2)) 

Abund. PRE 12575,73 
Abundancia.PRE ~ log(k.scalar) + I(log(k.scalar)^2) + log(mu.scalar) + I(log(mu.scalar)^2) + log(k.scalar):log(mu.scalar) + 

log(mu.scalar) + I(log(mu.scalar)^2) + log(k.scalar):log(mu.scalar) + log(k.scalar):I(log( mu.scalar)^2) + offset(log(Vmax)) 

Riqueza 208076,94 Riqueza.Abundancia. ~ log(mu.scalar) + offset(log(Vmax)) 

Equitatividad  Equitatividad.Abundancia. ~ log(k.scalar) + I(log(mu.scalar)^2) + log(k.scalar):I(log(mu.scalar)^2) + offset(log(Vmax)) 

Div.Simpson  Div.Simpson.Abundancia. ~ log(k.scalar) + log(mu.scalar) + I(log(mu.scalar)^2) + log(k.scalar):I(log(mu.scalar)^2) +  

offset(log(Vmax)) 
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Discusión Final 

 

Se muestra en esta tesis el trabajo realizado durante cinco años con el objetivo de llegar a 

profundizar en el conocimiento de las relaciones que existen entre algunos factores bióticos y 

abióticos sobre las comunidades de invertebrados que habitan en el tanque de agua que se 

forma entre las bases foliares de las plantas de A. distichantha. Esta bromeliácea epífita 

facultativa se distribuye en el norte de Argentina, sudeste de Brasil, este de Bolivia, gran parte 

de Paraguay (Smith y Downs, 1979). Está presente en varios tipos de biomas y es 

característica del sotobosque de los quebrachales de S. balansae del Chaco Húmedo (Morello 

y Adámoli, 1974; Lewis y Pire, 1981). 

 El foco principal de este trabajo estuvo puesto sobre la estructura de las comunidades 

de invertebrados asociados a esta planta. La Ecología de Comunidades es una rama de la 

Ecología que intenta explicar cómo se ensamblan las comunidades a partir del conjunto de 

especies de una región (Weiher y Keddy, 2001). Para evaluar los efectos de las variaciones 

de las condiciones del hábitat sobre la estructura de los ensambles de invertebrados acuáticos 

que habitan en el tanque de esta bromeliácea se realizaron tres estudios, dos relevamientos 

(Capítulos II y III) y un experimento (Capítulo IV). A continuación, se comentan y discuten los 

resultados más relevantes de esta tesis para cada uno de los capítulos. 

 

Efectos del tamaño de la planta, del hábitat, del año y de la latitud sobre los caracteres de las 

plantas 

La plasticidad fenotípica real y aparente reportada para esta planta y otras bromeliáceas se 

corroboró en esta tesis (Lee et al., 1989; Cogliatti-Carvalho et al., 1998; Scarano et al., 2002; 

Freitas et al., 2003; Lenzi et al., 2006; Guimarães-Souza et al., 2006; Cavallero et al., 2009; 

Montero et al., 2010; Dézerald et al., 2014). El tamaño de la planta y el hábitat afectaron la 

morfología, la arquitectura y la partición de biomasa de las plantas en los distintos años y a lo 

largo del gradiente latitudinal (Capítulos II y III). Se reportó además que los sitios mejor 

conservados y ubicados más al norte tuvieron plantas más similares entre hábitats, 

posiblemente debido a la menor diferencia entre los hábitats cerrados y abiertos (Capítulo III). 

Estos resultados avalan la hipótesis HII-1 del capítulo II. 

 

Efectos del tamaño de la planta, del hábitat, del año y de la latitud sobre los caracteres del 

tanque 

De acuerdo con lo reportado por otros autores (Armbruster et al., 2002; Guimarães-Souza et 

al., 2006; Srivastava et al., 2008; Montero et al., 2010; Barberis et al., 2014; Dézerald et al., 
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2014; Ospina-Bautista y Estévez Varón, 2016; Romero et al., 2016), encontramos que plantas 

más grandes y los hábitats cerrados tienen mayor contenido de hojarasca (Capítulos II y III). 

Los hábitats con mayor cobertura leñosa aportan mayor cantidad de detritos (Denslow et al., 

1998; Carnevale y Lewis, 2001; Royo y Carson, 2006; Barbier et al., 2008), por lo que las 

plantas de hábitats cerrados reciben mayores aportes y, además, como ha sido demostrado, 

al tener una mayor área de captura, los interceptan en mayor cantidad (Cavallero et al., 2009; 

Capítulos II y III). Como generalidad también encontramos que a mayores volúmenes 

disminuyó el pH (Capítulos II y III). En general, para los distintos años y a lo largo del gradiente 

latitudinal se encontraron valores de pH levemente más alcalinos que Torales et al., (1972) en 

Dézerald et al., (2015) y Bouard et al., (2011) y Marino et al., 2013, pero similares a Lopez et 

al., (2009). El contenido de materia orgánica aumentó hacia el norte a lo largo del gradiente 

latitudinal y las diferencias entre hábitats fueron desapareciendo (Capítulo III). Posiblemente 

esto se deba a que hacia el norte aumenta la riqueza de especies leñosas y los bosques son 

más densos (Lewis et al., 1994). Por otro lado, los sitios mejor conservados presentaron 

mayores contenidos de materia orgánica fina. 

En consecuencia, estos resultados, avalan las hipótesis HII-2, HII-3 y del capítulo II, y la HIII-1 del 

capítulo III. 

 

Descripción general de los ensambles de invertebrados en distintos años, a lo largo de un 

gradiente latitudinal y en distintos escenarios de precipitación 

El número total de individuos registrados por planta a lo largo de cuatro años en la Cuña 

Boscosa del norte de la provincia de Santa Fe es bajo (Capítulo II) en comparación con 

publicaciones anteriores sobre el fitotelma de A. distichantha (Torales et al., 1972; Montero et 

al., 2010; Amadeo et al., 2017). Posiblemente esto se deba a la inclusión de plantas de 

pequeño tamaño. Sin embargo, usando un gradiente de tamaño similar en el estudio de 

fitotelmata a lo largo de un gradiente latitudinal en el este del Chaco Húmedo se registró un 

mayor número total de individuos por planta, debido al aumento de la abundancia de 

individuos en los sitios ubicados más al norte (Capítulo III). 

En esta tesis se registró la presencia de 38 morfoespecies en los relevamientos 

realizados en cuatro años (Capítulo II), en seis sitios a lo largo del gradiente latitudinal 

(Capítulo III) y en un experimento de sequía (Capítulo IV). El análisis del gradiente aportó un 

total de 7 morfoespecies nuevas y en el experimento de riego se sumó una especie más. 

Estas 38 morfoespecies pertenecen a 19 familias agrupadas en seis órdenes y tres clases. 

Estos mayores valores de riqueza total del presente trabajo respecto a otros estudios 



178 
 

realizados en fitotelmata de A. distichantha (Montero et al., 2010, Amadeo et al., 2017) podrían 

atribuirse al mayor número de plantas procesadas.  

En los cuatro años y a lo largo del gradiente, el orden Coleoptera (familia Scirtidae 

principalmente) fue el más abundante y el orden Diptera el que presentó mayor riqueza de 

morfoespecies, tal como fue reportado por otros autores (Mestre et al., 2001; Ospina-Bautista 

et al., 2004; Montero et al., 2010). A lo largo del gradiente se observó una disminución de la 

importancia relativa del orden Coleoptera y un aumento de la abundancia de los Diptera. Esto 

coincide con otros autores que encontraron que Diptera fue el orden más abundante registrado 

en Brasil (Araújo et al., 2007) y en las Guayanas Francesas (Jabiol et al., 2009). En el estudio 

realizado en cuatro veranos en el norte de la provincia de Santa Fe se encontró que la familia 

Culicidae fue la más importante dentro del orden Diptera (Capítulo II). Sin embargo, en el 

análisis del gradiente latitudinal la familia Tipulidae fue la más abundante dentro del orden 

Diptera (Capítulo III), lo cual coincide con lo reportado por Montero et al., (2010) en diferentes 

estaciones del año. 

Al igual que Montero et al., (2010) fueron pocos los casos de “singletons” y 

“doubletons” tanto a lo largo de los años (Capítulo II), como a lo largo del gradiente latitudinal 

(Capítulo III). Estos resultados no condicen con otros estudios en los que el número fue 

significativamente mayor (Armbruster et al., 2002; Stunz et al., 2002). En esta tesis el foco fue 

puesto exclusivamente en los invertebrados acuáticos que habitan en el fitotelma, mientras 

que otros trabajos incluyeron a diversos grupos de invertebrados que sólo tienen contacto 

esporádico con los habitantes del fitotelma (Amadeo et al., 2017) o especies de invertebrados 

terrestres (Armbruster et al., 2002). Finalmente, los detritívoros fueron el grupo trófico más 

abundante y con mayor número de morfoespecies, seguidos por los predadores, tanto para el 

estudio realizado en el norte de Santa Fe durante cuatro veranos (Capítulo II), como para el 

gradiente latitudinal (Capítulo III). Similares resultados fueron reportados por otros autores 

(Mestre et al., 2001; Stuntz et al., 2002; Montero et al., 2010).  

Estos resultados avalan la hipótesis HII-4 del capítulo II, y la hipótesis HIII-1 del capítulo 

III. 

 

Efectos del tamaño de la planta, del hábitat, del año y de la latitud sobre la composición de 

los ensambles de invertebrados 

El tamaño del hábitat y las características impuestas por la cobertura del canopeo de especies 

arbóreas del bosque influyeron en la composición específica de los ensambles de 

invertebrados del fitotelma. En estos quebrachales de S. balansae, el efecto del hábitat sobre 

la composición específica debe necesariamente analizarse teniendo en cuenta otros factores. 
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Este efecto varió entre los distintos años y a lo largo del gradiente latitudinal (Capítulos II y 

III). Como otros autores, en esta tesis se encontraron diferencias de la composición entre 

hábitats (López e Iglesias Ríos, 2001; Farjalla et al., 2016). Las diferencias entre hábitats se 

evidenciaron en períodos secos (Capítulo II), tal como fuera reportado por en un estudio 

estacional por Montero et al., (2010). Estas diferencias en la composición entre hábitats en 

periodos secos podrían atribuirse a la diferente sensibilidad de los distintos grupos. Por 

ejemplo, en años secos los Culicidae detritívoros se asociaron a plantas más grandes de 

hábitats abiertos, ya que los mosquitos son un grupo sensible a la duración de la sequía, 

incluso a sequías parciales. Los Scirtidae son menos sensibles a las sequías (Amundrud y 

Srivastava, 2015), por lo cual frente a la menor cantidad de Diptera en todos los hábitats en 

el año seco (2012), el Scirtidae sp. 5545, que es la morfoespecie más abundante, incrementó 

su importancia relativa. 

La variación en la composición del fitotelma entre hábitats dependió del sitio a lo largo 

del gradiente (Capítulo III). En el sitio 5 se observó una mayor abundancia de Diptera 

detritívoros (Tipulidae sp. 5552 y Pericoma cf. sp. 5544) en ambos hábitats y una disminución 

de los Coleoptera detritívoros (Scirtidae sp. 5545). Se detectó un efecto de la latitud sobre la 

composición específica de las comunidades del fitotelma de A. distichantha. Tanto los 

Coleoptera como los Diptera mostraron una tendencia a aumentar hacia el norte. El aumento 

de la abundancia de detritívoros hacia el norte podría asociarse al aumento del contenido de 

la materia orgánica, especialmente la fracción más gruesa de la misma. La morfoespecie 

Tipulidae sp. 5552 se alimenta preferencialmente de las hojas grandes de S. balansae y otras 

especies arbóreas (Observación personal). En consecuencia, su mayor abundancia fue 

registrada en el sitio 5, uno de los que poseía mejor estado de conservación, presentando 

condiciones más favorables para el desarrollo de animales de mayor tamaño, tal como 

reportaron Romero et al., 2016. Estos resultados concuerdan con lo encontrado por Yanoviak 

et al., (2006) quienes encontraron un efecto negativo sobre las poblaciones de Tipulidae en la 

medida en que los ambientes se encontraron más antropizados. Como otros autores (Montero 

et al., 2010), no se registró la presencia de predadores del orden Odonata. Algunas especies 

de este orden son sensibles a las heladas y a las bajas temperaturas y precipitaciones 

(Amundrud et al., 2018). Sin embargo, se esperaba encontrar ninfas de estas morfoespecies 

en los sitios ubicados más al norte, ya que habían sido reportadas para quebrachales ubicados 

al norte del Chaco Húmedo (Iriart et al., 2003; Muzón et al., 2009). 

Estos resultados indican que la sequía, la variación asociada a un gradiente latitudinal 

y el estado de conservación de los bosques hicieron evidentes las diferencias en la 

composición específica entre los hábitats. 
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Estos resultados avalan las hipótesis HII-2, HII-3 y HII-4 del capítulo II, y la hipótesis HIII-1 

del capítulo III. 

 

Efectos del tamaño de la planta, del hábitat, del año y de la latitud sobre los caracteres del 

ensamble del fitotelma 

Encontramos mayor abundancia total y de detritívoros y mayor riqueza de morfoespecies en 

plantas más grandes de A. distichantha en los distintos años y a lo largo del gradiente 

latitudinal (Capítulos II y III). El patrón para la riqueza puede ser explicado por la teoría de la 

SAR (Relación especie-área: Arrhenius, 1921; Gleason, 1922; Spencer et al., 1999; Drakare 

et al., 2006). El patrón para las abundancias se condice con lo reportado por otros autores en 

otras bromeliáceas (Stuntz et al., 2002; Araújo et al., 2007; Srivastava et al., 2008; Jabiol et 

al., 2009; Céréghino et al., 2010; Dézerald et al., 2013, 2014; Amundrud y Srivastava, 2015; 

Petermann et al., 2015). Además del efecto directo del tamaño de la planta sobre los 

ensambles, pudo haber un efecto indirecto, ya que las plantas más grandes tuvieron mayor 

número de hojas y más contenido de detritos o materia orgánica como fue observado en otros 

estudios (Oliveira et al., 1994; López e Iglesias Ríos, 2001; Armbruster et al., 2002; Araújo et 

al., 2007; Céréghino et al., 2010; Leroy et al., 2012; Dézerald et al., 2013; Farjalla et al., 2016; 

ver sin embargo Montero et al., 2010; Rangel et al., 2017). Si bien se registró un efecto del 

tamaño del hábitat sobre la abundancia de predadores no hubo una tendencia clara. A partir 

de la ‘Hipótesis de los rangos tróficos’ se hubiera esperado encontrar un efecto positivo del 

tamaño de la planta sobre la abundancia de predadores, como obtuvieron otros autores (Holt 

et al., 1999; Srivastava et al., 2008; Petermann et al., 2015). Los predadores encontrados en 

los cuatro años y a lo largo del gradiente latitudinal son meso predadores (Capítulos II y III) y 

algunos autores (Amundrud y Srivastava, 2015; Romero et al., 2016) sugieren que en realidad 

la sensibilidad al tamaño del hábitat se observa para los predadores superiores y no para los 

meso predadores. 

La abundancia entre hábitats varió de la mano de las condiciones climáticas de los 

distintos años y del gradiente latitudinal (Capítulos II y III). Por el contrario, en estudios 

realizados en bosques tropicales de las Guayanas Francesas se registraron mayores 

abundancias totales y de predadores en plantas de sombra que en plantas de hábitats abiertos 

(Leroy et al., 2009; Dézerald et al., 2013, 2014). Sólo en años muy secos, las plantas de 

hábitats abiertos tuvieron más detritívoros que las plantas de hábitats cerrados (Capítulo II). 

Similar patrón fue registrado por Montero et al., (2010) quienes no encontraron diferencias 

entre hábitats salvo para el invierno, que en esta región es la época seca. Esta diferencia 

podría atribuirse a que las plantas del hábitat cerrado tienen tanques más pequeños. Las 
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diferencias en la abundancia entre hábitats deben analizarse a lo largo del gradiente 

latitudinal. Para la abundancia total y la abundancia de detritívoros, el hábitat cerrado del sitio 

5 presentó mayores valores que el resto. 

La riqueza aumentó en hábitats cerrados en los distintos años y a lo largo del gradiente 

latitudinal (Capítulos II y III). Este patrón es similar al observado en bromeliáceas de las 

restingas (López e Iglesias Ríos, 2001) y en bosques tropicales de las Guayanas Francesas 

(Leroy et al., 2009), y podría explicarse a partir de la asociación entre la riqueza y la 

productividad de estos ecosistemas (Srivastava y Lawton, 1998). En contraposición, en un 

estudio realizado en un quebrachal no se encontró un efecto del hábitat sobre las variables 

que describen el ensamble de invertebrados (Montero et al., 2010), y en otro estudio realizado 

en un bosque tropical de las Guayanas Francesas donde se registró menor riqueza en plantas 

de sombra debido a los menores contenidos de agua (Dézerald et al., 2013). Sin embargo, 

este patrón es similar al observado por otros autores (Leroy et al., 2009; López e Iglesias Ríos, 

2001) y podría explicarse a partir de la asociación entre la riqueza y la productividad de estos 

ecosistemas (Srivastava y Lawton, 1998). Debe tenerse en cuenta que el patrón de riqueza 

entre hábitats es afectado por la latitud, ya que se registraron diferencias en la riqueza de 

morfoespecies del fitotelma entre hábitats en los sitios ubicados más al sur, pero no en los 

ubicados más al norte (Capítulo III). Esto podría atribuirse a que en los sitios ubicados más al 

norte no se registraron diferencias entre hábitats en la apertura de canopeo, posiblemente 

debido a la mayor cobertura leñosa y a la mayor riqueza de especies arbóreas de los bosques 

septentrionales (Lewis et al., 1994). Sin embargo, ha sido ampliamente demostrado que la 

riqueza de especies es mayor en latitudes cercanas al ecuador que a mayores latitudes 

(Pianka 1966; Schemske y Mittelbach, 2017). Un patrón similar ha sido reportado en 

numerosos estudios de fitotelma (Kitching, 2000; Srivastava, 2005) y coincide con los 

resultados de esta tesis (Capítulo III). 

Estos resultados avalan la hipótesis HII-5 del capítulo II, y la hipótesis HIII-5 del capítulo 

III. 

 

Efectos de la variación en los regímenes hidrológicos sobre la composición de los ensambles 

de invertebrados 

En la presente tesis se observó que la composición específica de la comunidad fue afectada 

por la cantidad media de precipitaciones, pero no por su distribución (Capítulo IV). El Scirtidae 

sp. 5545 se asoció con tratamientos con bajos valores de cantidades totales, mientras que el 

Chironomidae sp. 5551 (morfoespecie con mayor número de individuos que se registró en el 

experimento), Culex sp. 5549, Pericoma cf. sp. 5544 y Eristalis tenax se asociaron a los 
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tratamientos con mayores cantidades de precipitación. Otros autores encontraron efecto de la 

sequía sobre la composición de los ensambles (Dézerald et al., 2015, Chase et al., 2017), 

mayores abundancias de Ceratopogonidae (misma superfamilia que los Chironomidae) con 

mayores cantidades de precipitación y una distribución uniforme o más estable (Pires et al., 

2016). Trzcinki et al., (2016) encontraron un efecto de la cantidad y distribución de la 

precipitación particularmente sobre grupos como los Culicidae cuya importancia disminuye en 

condiciones de sequía. Chase y Knight (2003) encontraron que las comunidades de mosquitos 

se ven afectadas por los efectos de la sequía en ecosistemas acuáticos temporarios. Estos 

resultados coinciden con los encontrados para Culex sp. 5549, que mostró preferencia por 

hábitats con mayores cantidades medias de precipitación (Capítulo IV). Esta especie también 

fue sensible a las condiciones del hábitat cuando cambiaron los parámetros hídricos entre 

años (Capítulo II). 

Estos resultados avalan la hipótesis HIV-2 del capítulo IV. 

 

Efectos de la variación de los regímenes hidrológicos sobre las características de los 

ensambles de invertebrados 

La abundancia de individuos se incrementó cuando se concentraron los eventos de 

precipitación que superaron a la media histórica para el sitio (Capítulo IV). Cuando la 

distribución fue más uniforme, no hubo un efecto claro de la cantidad total aplicada. En un 

escenario de baja cantidad y distribución, los ensambles habrían sufrido una condición de 

estrés por sequía.  

La estabilidad hidrológica determina el tiempo disponible para el ensamblaje y 

desarrollo de las comunidades (Marino et al., 2017). La abundancia de predadores aumentó 

con la cantidad total de precipitación cuando los eventos de lluvia estuvieron más 

concentrados y disminuyó cuando el agua fue más uniformemente aplicada (Capítulo IV). Por 

el contrario, Pires et al., (2016) y Marino et al., (2017) reportaron que la riqueza y la abundancia 

de mesopredadores no fueron afectadas por la variación de los regímenes de precipitación.  

La riqueza fue exclusivamente afectada por la cantidad de precipitación y aumentó 

linealmente con mayores cantidades de agua (Capítulo IV). Estos resultados concuerdan con 

otros estudios (Ledger et al., 2013, Chase et al., 2017). Por el contrario, otros estudios no 

encontraron efectos de la variación en los regímenes de precipitación sobre la abundancia, ni 

sobre la riqueza (Marino et al., 2017; Antiqueira et al., 2018). Es importante resaltar que, en 

el estudio de Marino et al., (2017), los distintos escenarios de precipitación difirieron en 

términos de la frecuencia del riego y no de la cantidad de agua total aplicada, lo cual coincide 

con los resultados reportados en el Capítulo IV. En escenarios de sequía, la equitatividad y la 
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diversidad, disminuyeron ante cualquier alteración en la distribución de la precipitación. Estos 

resultados indicaron que la combinación de poca cantidad de agua distribuida en muchos 

eventos de poca cantidad se tradujo en menores valores de diversidad y equitatividad. 

Antiqueira et al., (2018) tampoco encontraron efecto del cambio climático sobre la diversidad. 

Estos resultados avalan la hipótesis HIV-2 del capítulo IV. 

 

Conclusiones generales y sugerencias para futuros estudios 

Esta tesis nos permitió por un lado realizar una aproximación descriptiva al conocimiento de 

los efectos del hábitat, de la estructura y del tamaño de las plantas en diferentes años y 

latitudes sobre la abundancia, riqueza, diversidad y composición específica de los ensambles 

de invertebrados que habitan en el fitotelma de A. distichantha. Por otro lado, realizar una 

aproximación experimental al conocimiento del efecto de variaciones en el régimen de 

precipitaciones (cantidad de agua y frecuencia de riego) sobre la abundancia, riqueza, 

diversidad y composición específica de la comunidad de invertebrados que habitan en el 

fitotelma de plantas de A. distichantha. Con nuestros resultados intentamos realizar algún 

aporte al conocimiento de los efectos de factores bióticos y abióticos sobre la estructura de 

ensambles de invertebrados presentes en plantas de A. distichantha, que crecen en los 

bosques de S. balansae del Chaco Oriental. 

Todos los avances en el conocimiento de estos ensambles conllevan en definitiva a la 

ampliación de nuestros horizontes a partir de la generación de nuevas preguntas e 

interrogantes. Nuevas líneas de investigación deberían estar orientadas a la profundización 

en la taxonomía de las especies del fitotelma. Además, es necesario complementar el enfoque 

taxonómico con uno funcional para profundizar el análisis de estos ensambles. Debería 

tenerse en cuenta que esta especie de planta está presente en otros tipos de bosques (como 

la Ecorregión de las Yungas o la selva Paranaense) y tal vez se encuentren allí algunos 

patrones diferentes a los encontrados en el quebrachal. Es necesario intentar profundizar en 

el conocimiento de la dinámica de las comunidades de invertebrados ya que hasta ahora no 

ha sido contemplada. Un nuevo enfoque devenido del análisis a través de modelos de 

ecuaciones estructurales que permita distinguir con más precisión los efectos directos e 

indirectos de cada uno de los factores del hábitat permitirá realizar cuantiosos aportes al 

conocimiento de estos ecosistemas, que tantas preguntas nos generan y que tan provechosos 

son para ser usados como unidades experimentales. 
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