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“.... Aprende-se a resistir porque n&o
resistir € entregar o mundo na méao deles, e
eles sdo menos que nada.

Resistir significa simplesmente mostrar a
que veio, e quanto pior a disputa, mais
prazerosa é a vitoria....

...Para resistir é preciso um pouco de
sorte, algum conhecimento e um razoavel
senso de humor, porque 0s insensiveis se
tornaram mais insensiveis, os fortes mais
fortes, 0s que tinham coragem menos
corajosos e tudo que nos resta é considerar
0 jeito que o elefante fica em siléncio na
floresta esperando para morrer, 0 jeito que
0 homem fracassa de novo e de novo e de
novo, O jeito que o padre esguece suas
preces, O jeito que o amor pode se tornar
uma loucura, ou o jeito que a chuva fria
penetra no tumulo de Mozart.

Apesar disso e de tantas outras coisas é que
finalmente se aprende a resistir... ”

(Charles Bukowski — “As nossas vidas um buqué de sangue”).
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RESUMEN

La visibilidad de los diversos patrones de coloracion de un determinado organismo se ve
afectada no apenas por las caracteristicas inherentes del patron, sino también, por ejemplo, por
el plano de fondo ambiental. Las interacciones entre presas y sus depredadores pueden llevar a
diferentes mecanismos de evitacion/reconocimiento o estrategias que maximicen la
sobrevivencia de las presas, entre aquellas asociadas a la coloracion de los organismos se
encuentran: la coloracion criptica y aposematica. Ambas estrategias se relacionan con la
seleccion del habitat, ya que el grado de conspicuidad de los organismos dependera del color y
caracteristicas del ambiente seleccionado. En este contexto, la efectividad de las estrategias
anti-depredatorias puede ser desglosada en dos componentes, la sefial emitida (S) y el ruido de
fondo (N). El “Efecto Waldo” se basa en la diferencia resultante en la percepcion de una misma
intensidad de sefial presentada en distintos niveles de ruido (variaciones en la relacion S/N
Unicamente por alteracion en el ruido de fondo). Abordamos las predicciones del Efecto Waldo
al presentar dos modelos de presas artificiales, que imitan orugas del orden Lepiddptera con
distintas estrategias de coloracion tradicionalmente asumidas como “criptico” y “aposematico’.
El objetivo fue intentar responder si la hipotesis propuesta por el Efecto Waldo describe un
efecto real y si es aplicable a un modelo de orugas de masas, describir la relacion existente entre
la sefial expresada por los organismos y el ruido de fondo ambiental, y determinar el grado de
influencia que genera la heterogeneidad del habitat, en la delimitacion y efectividad de las
estrategias de defensa ligadas a la coloracion. Fue encontrado que, para ambos modelos de
presas artificiales utilizadas, las mayores tasas de depredacion se encontraban en niveles
intermediarios de la relacion S/N, pudiendo dar algin soporte a nuestra hipétesis y lo propuesto
por el modelo tedrico del Efecto Waldo, proporcionando de esta manera evidencia empirica
para el mismo y demostrando que el ambiente o fondo posee un efecto significativo en las tasas

de depredacion dentro de los modelos testados.
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1. INTRODUCCION

Existe una diversidad de especies inmensa y parte de esta enorme variacion es el
resultado de la diversidad de sefiales visuales, sonoras, comportamentales, etc. que son
utilizadas en las diversas formas de comunicacion, incluyendo el cortejo y atraccion de
potenciales comparieros, manutencion y defensa de territorio, cohesion de grupos y estrategias
que visan minimizar la depredacién (BARBER, 2012).

De entre las diversas caracteristicas que son encontradas en los animales, la coloracion
y sus muchos patrones fueron y son un tema fascinante y todavia estudiado. La coloracion
animal y sus patrones representan importantes atributos de las poblaciones en sus ambientes
naturales. De entre sus principales funciones ecoldgicas, estan la termorregulacion, la evasion
a la depredacion vy las relacionadas a la comunicacion inter e intraespecifica (WALDBAUER,
1988; DEJONG & BRAKEFIELD, 1998; WILSON et al., 2001), asi también otras como
proteccion contra rayos ultravioletas y camuflaje (JOHNSEN & WIDDER, 2001; SAZIMA,
2002).

Varios autores (GUILFORD, 1990; GUILFORD & DAWKINS, 1991; RUXTON etal.,
2004) han sugerido que sefales visuales, en especial las de advertencia, poseen varias funciones
posibles, tales como promover la deteccién, la discriminacién o incluso el aprendizaje y
memoria de potenciales depredadores.

Aspectos como la visibilidad de los diversos patrones de coloracion de un determinado
organismo se ven afectadas no apenas por las caracteristicas inherentes del patrén, sino también
por otros como la capacidad de vision de sus predadores, tactica de caza, el comportamiento de
las presas y el plano de fondo ambiental (ENDLER, 1978). Siendo que, en ambientes naturales,
existen diversos requisitos exigidos para la sobrevivencia y reproduccion de los seres vivos,
estas funciones y variables pueden trabajar en conjunto para la fijacién o cambio de los patrones
de coloracion (SPEED & RUXTON, 2005; RATCLIFFE & NYDAM, 2008; RUXTON et al.,
2008).

Existen varios estudios realizados en este campo, sin embargo, la influencia de la
seleccion impuesta por depredadores guiados visualmente sobre la evoluciéon vy
direccionamiento de los patrones de coloracion animal, sus dinamicas dentro de las poblaciones
y sus posibles origenes (ENDLER, 1986, 1992) siguen siendo una vivida linea de investigacion

dentro de la biologia evolutiva.
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1.1 Estrategias anti-depredacion: aposematismo y cripsis

Las interacciones entre presas y sus depredadores pueden llevar a diferentes
mecanismos de evitacion y reconocimiento o estrategias que maximicen la sobrevivencia de las
presas, entre aquellas asociadas a la coloracidn de los organismos se encuentran: la coloracion
criptica y aposematica (ENDLER, 1988).

El aposematismo es un término propuesto por Poulton (1890), fuertemente ligado a la
coloracion, indicando principalmente la combinacion entre sefiales de advertencia y defensas
secundarias, con el fin de informar a los enemigos el potencial de defensa de la presa y advertir
por medio de colores, estructuras o sefiales, sobre su impalatabilidad, de modo a facilitar el
aprendizaje de aversion a esa presa en especifico (WALLACE, 1867; ENDLER, 1988;
RUXTON et al., 2004). Estas sefiales de advertencia pueden ser reconocidas por potenciales
depredadores que, de forma innata (SMITH, 1975) o por aprendizaje (ENDLER, 1988;
RUXTON et al., 2004), evitan realizar el ataque, aumentando las probabilidades de que las
presas potenciales sobrevivan (EDMUNDS, 1974).

Poulton (1890) sugiri6 que las sefiales de advertencia podrian haber surgido a partir de
sefializaciones sociales o, en algunos casos, de seleccion sexual. Segun Ruxton et al. (2004) el
aposematismo result6 de un proceso evolutivo donde animales con defensas quimicas pasaron
a tener una coloracion vistosa, ganando ventaja por alertar a sus posibles depredadores sobre su
impalatabilidad.

En el caso de la coloracion criptica, ésta generalmente es una estrategia de los animales
palatables, que combinan su color, patron, forma o composicién quimica del tegumento con el
de sus alrededores, con el fin de asemejarse al ambiente y ser menos perceptibles a sus
depredadores (EDMUNDS, 1974; STEVENS & MERILAITA, 2009).

Ambas estrategias se relacionan con la seleccion del habitat, ya que el grado de
conspicuidad de los organismos dependera del color y caracteristicas del ambiente seleccionado
(EDMUNDS, 1974). La seleccidon de un habitat para un determinado organismo puede ser
definida como un proceso comportamental por el cual elije un habitat particular que aumente
sus probabilidades de sobrevivencia y reproduccion (STAMPS, 2009). Los varios factores que
condicionan la seleccion de un habitat por un organismo pueden estar relacionados a la
disponibilidad de refugio, alimento, a la posibilidad de encontrar una pareja, a la competicion
inter e intraespecifica y a la presencia de depredadores (BEGON et al., 2006; STAMPS, 2009).
Ademas de las influencias en la eleccion del habitat, la presion de depredacion puede inducir
cambios fenotipicos que pueden ser morfologicos, fisioldgicos e incluso comportamentales
(EDMUNDS, 1974; BUSKIRK, 2000; SCHMIDT & AMEZQUITA, 2001).
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Segun Endler (1992) el comportamiento de sefializacion adoptado por un determinado
organismo o grupo de organismos puede afectar en la eleccion general del micro-habitat. Si una
especie pasa gran parte de su tiempo en un micro-habitat particular y emite sefiales bajo ciertas
condiciones especificas, el sistema sensorial puede adaptarse a las condiciones ofrecidas en ese
medio. También sostiene que existen varias pruebas de que los sistemas sensoriales han
evolucionado para “sintonizarse” o coincidir con las caracteristicas promedio propias del
medio, y bajo esta perspectiva los organismos pueden optimizar la “sintonia” tanto modificando
las sefales que emiten, asi como “eligiendo” ambientes 0 locales que coincidan mejor con sus
estrategias.

Seguln lo expuesto, bajo la perspectiva de Pie (2005) y el modelo sensorial propuesto
por Endler (1992), el mecanismo por detras de estas estrategias puede desglosarse en dos
términos: el color y padron de coloracion de los organismos, entendido como “sefal” (S); y el
ambiente o fondo, entendido como “ruido” (N), siendo éste la interferencia o nivel de
degradacidn sobre las sefiales y que es provocado por el entorno. De esta forma las estrategias
de cripsis y aposematismo pueden ser consideradas como dependientes del balance de la
relacién sefial y ruido (S/N), donde es esperado que los animales con estas estrategias
evolucionen en pro a optimizar una u otra (ENDLER, 1992), o incluso adquirir la cualidad de
ser intercambiables, como lo propuesto por el Efecto Waldo (PIE, 2015; ver abajo) en funcién
de cuan visualmente ruidoso/heterogéneo o conspicuo/simple pueda ser el ambiente o entorno
que elijan o se encuentren insertos (JEFFRIES & LAWTON, 1984).

1.2 Sistemas de comunicacion animal: sefial, receptor, ruido de fondo y sus interacciones

Las sefiales pueden ser entendidas como siendo cambios en el entorno y que son
causados por un individuo (el emisor) y pueden transmitir informacion a otro (el receptor)
(CAMPOS, 2004). Los mecanismos receptores probablemente evolucionan de forma a
aumentar la eficiencia y la fiabilidad de la informacion que es recibida, mientras que las sefiales
probablemente evolucionan en pro de maximizar la eficacia y la confiabilidad de la informacion
repasada (ENDLER, 1992). En muchos casos los intereses del receptor y del emisor no
necesariamente coinciden, esto incluso dentro de las especies (DAWKINS & KREBS, 1978;
WAGNER, 1992).

La seleccion natural favorece las sefiales, receptores y comportamientos de sefializacion
gue optimicen la sefial emitida y recibida en relacion al ruido de fondo y asi minimizar su
degradacion. Las condiciones durante la transmisién y deteccién de las sefiales pueden afectar

la calidad y efectividad de las sefiales recibidas (ENDLER, 1992). Asi, en un medio ambiente
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que es espacialmente y temporalmente heterogéneo, las propiedades fisicas del medio afectan
las tasas de atenuacion y degradacion de las sefiales (WILEY & RICHARDS, 1982; RYAN,
1985, 1988; ENDLER, 1986, 1990).

Por lo tanto, la eficacia de una determinada sefial dependera de la forma de la sefial, el
disefio del receptor y el comportamiento, lo que determina las condiciones ambientales durante
la transmision (ENDLER, 1992). La direccion de la evolucion conjunta de sefiales, receptores
y comportamiento de sefializacion segin Endler (1992), se ve afectada por la fisica ambiental,
la biofisica y la neurobiologia; y los procesos que conducen esta direccion de la evolucion los
denomina vagamente como “impulso sensorial”. Esto sugiere que los sistemas sensoriales y las
condiciones sensoriales “impulsan” la evolucion en direcciones particulares (ENDLER, 1988).

Muchos animales no emiten una sefial continua, mas bien, la transmiten en determinadas
estaciones y/o dentro de habitats o micro-habitats particulares; esto se debe al efecto de la
necesidad de asegurar un conjunto especifico de condiciones para asegurar la transmisién. Para
una dada especie, con una determinada sefial, esta Gltima, muchas veces puede ser transmitida
con efectividad Unicamente en ciertos momentos y/o lugares (ENDLER, 1992).

Las sefiales que son emitidas, de un modo general, deben evolucionar de tal forma a
encontrar la relacion de sefial/ruido (S/N) adecuada, teniendo en cuenta las condiciones en que
se envian y se reciben (ENDLER, 1978). Una de las maneras mas simples de lograr esto es la
apuntada por Capranica & Moffat (1983), que consiste en aumentar la intensidad o amplitud de
la sefial. Asi como una sefial es dada contra el ruido de fondo (intenso o leve), la sefial real
vendria a ser aquella resultante entre la sefial emitida y el “agujero” que provoca el ruido de
fondo en lamisma (ENDLER, 1978). Por ejemplo, los animales negros u oscuros contra fondos
blancos o brillantes, este tipo de contraste entre la sefial y el ruido de fondo puede ser utilizado
por los posibles depredadores para discriminar una potencial presa. Sin embargo, la diferencia
entre el patron de luz enviado por un animal y el resultante del contraste visual entre el animal
y el fondo ilustra que se debe tener un cierto cuidado con lo que se entiende por “sefial”, ya que

la misma es dependiente de un contexto (ENDLER, 1986, 1990).

1.3 Efecto Waldo

Las varias obras de Endler (1978, 1986, 1988, 1992) proporcionan un marco que puede
ser utilizado para el reconocimiento de estrategias y mecanismos de defensa y los posibles
escenarios que las moldearon. De entre sus ideas surgio que la variacién en las estrategias anti-
depredacion podria considerarse en términos de las relaciones sefial-ruido (S/N, del inglés

Signal/ Noise). Segun Pie (2005) este modelo sensorial desarrollado por Endler (1992, 1993)



13

podria aplicarse al contexto de las interacciones presa-depredador, ya que una vez que las
estrategias de defensa pueden describirse en términos de la relacion S/N, los organismos pueden
evolucionar hacia estrategias que visen minimizar (ejemplo: coloracion criptica) o maximizar
(ejemplo: coloracion aposematica) dicha relacion.

En este contexto, la efectividad de las estrategias anti-depredatorias puede ser
desglosada en dos componentes, la sefial emitida y el ruido de fondo. Por lo general, los
organismos poseen mayor control sobre el primero de los componentes, ya que el ruido
ambiental o de fondo es independiente de su presencia, es mas, el componente ruido puede
variar segun las diferencias en la heterogeneidad del hébitat (PIE, 2015). Por ejemplo,
ambientes més sencillos proporcionarian menos ruido de fondo que ambientes altamente
heterogéneos.

Una vez que asumimos esta idea, es esperado que el ruido de fondo aumente en funcién
de la heterogeneidad del habitat y viceversa (PIE, 2015). En este sentido, para una misma
cantidad de sefial son esperados distintos valores de la relacion S/N para ambientes con niveles
distintos de heterogeneidad ambiental. Cabe resaltar que el nivel de heterogeneidad de un
habitat depende en gran medida de factores tales como la escala (GARCIA, 2006) y el sistema
sensorial de los organismos (ENDLER, 1992).

Esta relacion S/N fue apodada por Pie (2015) como “Efecto Waldo”, el cual remite al
personaje del libro de dibujos animados de Martin Handford (1997), donde el personaje era
presentado con las mismas caracteristicas fisicas y vistiendo siempre el mismo atuendo con
franjas blancas y rojas (misma cantidad de sefial) en las méas diversas situaciones y escenarios.
De esta forma, la deteccién del personaje por parte del lector se veia facilitada o dificultada de
acuerdo con la situacion o entorno de fondo (cantidades variables de ruido) en el que era
representado, andlogamente estas situaciones proporcionarian diferentes valores de S/N.

Bajo el referencial tedrico del Efecto Waldo es esperado entonces, que las mayores tasas
de predacion sean encontradas en situaciones donde el balance de S/N sea intermediario. En un
caso donde la cantidad de sefial sea muy alta frente al ruido de fondo, la presa acabaria siendo
evitada por ser muy conspicua (aposematica) y, contrariamente, en situaciones donde el balance
S/N fuese muy bajo, de forma que la sefial acabaria perdiéndose en medio del ruido, los niveles
de predacion tambien serian menores (la presa no seria encontrada, situaciones de cripsis).

La existencia de niveles tan distintos de S/N en habitat naturales proximos llevan a
pensar en algo parecido a un “espacio libre del enemigo” (JEFFRIES & LAWTON, 1984), es
decir, un espacio donde la efectividad de la estrategia anti-depredacion adoptada sea

optimizada. De modo que una especie determinada, puede adquirir la cualidad de ser criptica o



14

aposematica en funcion de cuan visualmente ruidoso/heterogéneo o conspicuo/simple sea el
fondo o medio en donde se encuentra inserto (JEFFRIES & LAWTON, 1984).

1.4 Modelo de estudio

Varios trabajos (HOLLDOBLER & WILSON, 1990; REMMEL et al., 2009; MAPPES
et al., 2014; KOH & MENGE, 2006; ROWLAND et al., 2008; FERRANTE, LO CACCIATO
& LOVEI, 2014) que intentaron responder preguntas relacionadas a la depredacion o a las
estrategias de coloracion animal han optado por utilizar modelos de insectos y mas
especificamente modelos de orugas de insectos, mostrandose satisfactorios en alcance de sus
resultados. La depredacion es una fuente importante de mortalidad de larvas de distintos
insectos herbivoros (CORNELL & HAWKINS, 1995) y puede afectar la evolucién de los
rasgos de los insectos, como el tamafio, la adquisicion de defensas directas o indirectas y el
comportamiento (NISHIDA, 2002; SINGER et al., 2014).

En el caso de las orugas de insectos, los artropodos se muestran como sus principales
depredadores en los bosques tropicales (HOLLDOBLER & WILSON, 1990; FLOREN et al.,
2002; EWERS et al., 2015), mientras que en regiones tropicales montafiosas y templadas, las
aves se presentan como depredadores dominantes de las orugas (REMMEL et al., 2009;
DROZDOVA et al., 2013; MAPPES et al., 2014; KRISTIN & PATOCKA, 1997),
especialmente durante la temporada de cria, cuando la proporcion de orugas en la dieta de los
polluelos puede superar el 90% (SEKI & TAKANO, 1998). Van Bael et al. (2003) encontraron
que las aves son relativamente poco importantes en las regiones de sotobosques tropicales a
diferencia de los artropodos y que las aves cazan principalmente de forma visual, en contraste
a los depredadores artrépodos, para los cuales pistas quimicas desprendidas por las orugas son
mas importantes.

Las orugas evitan la depredacion de dos maneras: defensas fisicas y/o quimicas
(WHELAN et al., 1989; PETSCHENKA & AGRAWAL, 2015) y camuflaje (BABER, 2012).
Muchas especies de orugas se encuentran cubiertas con “espinas” o pelos urticantes que
desalientan a sus principales depredadores de comerlas (WHELAN et al., 1989). Otras
contienen sustancias quimicas téxicas que hacen que sus predadores enfermen, estos productos
quimicos toxicos son generalmente producidos por las plantas hospederas de las orugas y que
las mismas secuestran de forma a que se incorporen y concentren dentro de sus cuerpos
(BARBER, 2012). Un caso conocido es el de la mariposa monarca (Danaus plexippus,
Linnaeus, 1758), cuyas orugas secuestran un tipo de alcaloide venenoso, los denominados

glucésidos cardiacos, que provocan el vomito en aves. Esta estrategia también viene
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acompariada de patrones audaces y coloridos para advertir a los posibles depredadores que las
eviten (BROWER et al., 1968; PETSCHENKA & AGRAWAL, 2015).

Las orugas camufladas usan patrones de coloracion que les permiten mezclarse con
hojas, ramas u otros fondos con el fin de pasar desapercibidas por los predadores. Algunas
especies marrones y grises descansan sobre las ramas y se extienden para imitar habilmente
pequefias ramas, otras se muestran moteadas en verde o marron y se disponen a lo largo de los
bordes de las hojas que han estado comiendo con el proposito de asemejarte a partes necrosadas
de la misma hoja o incluso a excremento de otros organismos (BARBER, 2012).

Dentro de lo expuesto, un método que se utiliza de modelos de orugas de insectos reales
y las interacciones de depredacion sobre los mismos, bastante utilizado y que se ha mostrado
suficientemente fiel es el conocido como “Oruga Centinela”, que permite, a través de la
interpretacion del dafio infringido a orugas ficticias, obtener conocimiento sobre la depredacion
de insectos (HITCHCOCK, 2004; REMMEL & TAMMARU, 2009; LOW et al., 2014; HOWE
et al., 2015). Las presas de pasteleria o presas artificiales han sido utilizadas en una serie de
estudios experimentales que buscan investigar el papel de la depredacion selectiva en la
evolucion de los patrones de coloracién animal (ALLEN et al., 1998; THOMAS et al., 2003;
ROWLAND et al., 2008).

Este enfoque consiste en la creacion de orugas o presas artificiales a partir de materiales
maleables y que no endurecen, usualmente modeladas con arcilla (KOH & MENGE, 2006;
POSA et al., 2007) o masa (SPEED et al., 2005; ROWLAND et al., 2008), y desplegarlas en
campo, para luego inferir la predacion que sufren a través de las impresiones dejadas en los
modelos utilizados (HITCHCOCK, 2004; REMMEL & TAMMARU, 2009). Sin embargo,
todavia faltan informaciones sobre hasta qué punto estos estudios reflejan los niveles reales de
depredacion y la importancia relativa de los detalles metodol6gicos (SAM et al., 2015). Por
ejemplo, un inconveniente intrinseco a la presa artificial puede aparecer en estudios que usan
esta metodologia, el cual es que las presas no se “comportan”, o, mas bien, se comportan de
una manera fija. La seleccion impuesta por los depredadores orientados visualmente no actua
necesariamente y Unicamente sobre la coloracion de las presas, sino que el valor de proteccion
de un patron de coloracion se determina de forma interactiva con otros rasgos (BRODIE, 1992;
FORSMAN, 1995; FORSMAN & APPELQVIST, 1998).

Aqui abordamos el tema de estudio al presentar dos modelos de presas artificiales, que
imitan orugas del orden Lepidoptera con distintas estrategias de coloracion, donde
tradicionalmente y asumido a priori, un modelo se adjudica la caracteristica de ser “criptico” y

el otro de ser “aposematico, expuestas sobre superficies artificiales montadas en las ramas de



16

los &rboles, de tal manera que estuvieran expuestas a la depredacion por aves e insectos de vida
libre en condiciones naturales.

Dentro del marco expuesto, el objetivo de este trabajo sera responder si la hipdtesis
propuesta por el Efecto Waldo describe un efecto real y si es aplicable a un modelo de orugas
de masas que proporcione informaciones relevantes sobre la relacion existente entre la sefial
expresada por los organismos y el ruido de fondo o ambiental (S/N). Con el fin de determinar
el grado de influencia que genera la heterogeneidad del habitat y las caracteristicas ambientales
en ladelimitacion y efectividad de las estrategias de defensa ligadas a la coloracion. Asi también
si los organismos pueden caracterizarse como cripticos o aposematicos simplemente en funcion
del habitat y los correspondientes niveles de ruido de fondo.

Es esperado que niveles intermediarios de la relacion S/N en ambos modelos de
organismos considerados dentro de un modelo de presas artificiales, presenten mayores niveles
de predacién. De este modo presas que en relacién al medio expuesto son consideradas
aposematicas o cripticas sufrirdn menos ataques por parte de los depredadores, en
contraposicion, presas que se encuentren en posiciones/niveles intermediarios dentro de este
gradiente de coloracion presa-medio sufriran ataques mas frecuentemente. Asi también, para
los resultados que serdn obtenidos la expectativa es la misma en ambos modelos, ya que los
mismos fueron determinados inicialmente en base a lo tradicionalmente asumido como

“criptico” y/o “aposematico”.

2. OBJETIVOS

2.1 Objetivo general

El objetivo general de este trabajo es testear empiricamente la prediccion de que la

depredacidn por aves seria mayor en niveles intermediarios de la relacion S/N, como descrito

por el Efecto Waldo a través de dos modelos de orugas de masa.

2.3 Objetivos especificos

- Describir la relevancia del plano de fondo (o medio circundante) para la determinacion de la

condicion aposematica o criptica.

- Analizar el efecto de la heterogeneidad del fondo (ambiente) sobre las tasas de depredacion.
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3. MATERIALES Y METODOS

3.1 Organismos modelos

En el trabajo han sido utilizadas como organismos modelo las fases de 4° instar, basado
en el tamafio aproximado de los organismos reales para esa fase, de orugas de dos especies de
mariposas presentes en la region: Caligo illioneus (CRAMER, 1775) y Danaus gilippus
(CRAMER, 1775). El levantamiento realizado por Nufiez (2009) muestra que ambas especies
se encuentran presentes en la region de la realizacion del estudio.

Caligo illioneus es una especie cominmente encontrada en Brasil, donde segun Brown
(1992) la especie estd presente en Bosques Semideciduos Mesofilos. En estos ambientes se
alimentan de especies de monocotiledoneas pertenecientes a las familias Poaceae, Cyperaceae,
Amaranthaceae y Heliconiaceae (SPECHT & PALUCH, 2009).

El aspecto general de las orugas es de un tono amarronado entre tonos castario claro y
oscuro con mezclas en tonos verde oliva, rosa o blanco para algunas subespecies. Varios puntos
y areas ennegrecidas que estan distribuidas en todas las regiones del cuerpo. Esté aspecto es
semejante al que se puede observar en la fase ventral de las alas de los adultos (CASAGRANDE
& MIELKE, 2000). El térax, incluyendo las protuberantes tecas alares, son un poco mas
anaranjadas y nitidamente delimitadas por una linea oscura. Lateralmente, proximo a la mitad
de las tecas alares, poseen dos manchas triangulares y espejadas. Varias cerdas estan
distribuidas por todo el cuerpo, siendo algunas mayores y mas oscuras en la linea media dorsal,
en el vértice y proximo a los ojos (CASAGRANDE & MIELKE, 2000) como se puede observar
en la Figura 1.

Danaus gilippus, también conocida como mariposa reina tiene un rango de distribucion
geografico que va desde los trépicos en Ameérica del Sur hasta América del Norte, ciertas partes
de Asia y Africa (RITLAND, 1991).

Aunque su distribucion se extienda desde Brasil hasta los EE.UU., la mariposa reina no
realiza grandes migraciones como su pariente cercana la mariposa monarca (Danaus
plexippus), no obstante, durante las estaciones secas emigra para regiones mas altas
(MCLAUGHLIN & MYERS, 1970). En los tropicos, mariposa reina se encuentra en tierras
abiertas, campos, prados y ocasionalmente en pantanos (MORANZ & BROWER, 1998). Es
una especie diurna y que revolotea alrededor de las areas secas, calidas y con vegetacién baja
(MYERS, 1968).

El color de las alas en la fase adulta es de un marrén oscuro. Las alas delanteras son

largas y tienen un contorno triangular. Las alas posteriores son bien redondeadas y menores.
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Poseen bordes negros con manchas blancas en toda la longitud de las alas (PARENT], 1997).

En la etapa de oruga, tiene una cabeza pequefia y el cuerpo es grande y cilindrico, sin pelos y

con rayas oscuras en toda su longitud, presenta tonalidades de oro, verde claro, negro y blanco
(Figura 2) y la crisalida es corta, gruesa y arredondeada. (EHRLICH & EHRLICH, 1961).

Fiura 1 rga de Caligo illioneus, en su penadltimo (4°) instar, largo de 65 mm. Colectado en Costa Rica: Alajuela
Prov.: Area de Conservacion Guanacaste. Fuente: http://janzen.sas.upenn.edu/.
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Figura 2: Oruga de Danaus gilipphs. Tequesta, FL, USA. Fuente: http://butterfliesofamerica.com/
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La eleccidn de estos organismos modelo pasa por cada uno presentar una estrategia anti-
predatoria registrada como distinta, en el caso de Caligo illioneus la cripsis como método de
camuflaje; y en el caso de Danaus gilippus el aposematismo. Ambas estrategias son asumidas
a priori para los fines y objetivos del trabajo, llevando en consideracion que tales caracteristicas
no son fijas ni inmutables en el contexto tedrico del Efecto Waldo. Considerando ambas
estrategias como siendo condiciones contexto dependientes (PIE, 2015); asi también porque
ambos son organismos que se encuentran presentes de forma natural en el area o region de
realizacion del estudio (NUNEZ, 2009).

3.2 Area de estudio

La localidad de realizacion del estudio se encuentra en la ciudad de Foz do lguacu,
Brasil, ubicada en el extremo oeste del estado de Parand. La fitofisionomia original de la region
donde se encuentra la ciudad es caracterizada como Bosque semi-decidual (IBGE, 2012). El
area exacta se encuentra en el predio sede provisorio de la Universidad Federal de la Integracion
Latinoamericana (UNILA), un area peri-urbana, mostrandose como una interfaz entre el campo

y la ciudad y con una considerable carga de infraestructura edilicia.

3.3 Elaboracion de la presa artificial

Fueron elaboradas dos modelos de presas artificiales de manera similar a las fabricadas
por Marples et al. (1998), Wennersten & Forsman (2009) y Sam et al. (2015) que simularon
orugas de mariposas de las especies Caligo illioneus y Danaus gilippus, formadas por cilindros
de 1,3 centimetros de diametro y 4,5 centimetros de longitud. Para la fabricacién de las orugas
fueron utilizadas masas de modelar a base de almiddn, no téxico de la marca “Uti Guti” en los
colores blanco, piel y marrén, también fue utilizada pintura mate para artesania a base de agua
de la marca “Acrilex” en los colores negro 520 y amarillo oro 505. Las orugas fueron fabricadas
en moldes plasticos con las dimensiones antes mencionadas. Durante todo el proceso de
amasado y moldado se utilizaron guantes de latex a fin de evitar la contaminacién con el olor
humano.

Una vez que las orugas poseian la forma y dimensiones correctas fueron
cuidadosamente revisadas en busca de marcas que pudieran haber quedado impresas y que
posteriormente complicarian la determinacion de marcas dejadas por eventos de depredacion.
Seguidamente fueron pintadas a mano con ayuda de pinceles, los padrones de coloracion

propios de cada modelo teniendo en cuenta los padrones de los organismos reales (Figura 3).
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1

Figura 3: Presas artificiales de masa que simulan orugas de 1) Caligo illioneus y 2) Danaus gilippus.

3.4 Disefio experimental y presentacion de las presas artificiales en campo

Se utilizé un disefio que representa condiciones naturales y ecolégicamente diversas y
que consiste en presas artificiales que son expuestas a la depredacién por depredadores de vida
libre contra una gama de fondos visuales en diferentes sitios, en una misma region/habitat.

El uso de depredadores de vida libre, al testear hipdtesis envolviendo depredacion, se
muestra como un factor importante, por ejemplo, aves individuales varian en su seleccion de
presas (MARPLES et al., 1998). También se ha encontrado que el patrén de depredacion
impuesto por un solo individuo o especie de depredador puede diferir de lo impuesto por una
comunidad de depredadores (MERILAITA, 2006) y los comportamientos de forrajeo de las
aves silvestres de vida libre pueden diferir de los de las aves cautivas en aviarios (THOMAS et
al., 2004).

Fueron montados siete tratamientos que consisten en plataformas con una trama impresa
en patron de tabla de ajedrez con los colores blanco y negro con tramas proporcionales de
32x32, 16x16, 8x8, 4x4, 2x2 y una monocromatica para cada color individual (Figura 4). Las
plataformas fueron fabricadas a partir de planchas de madera MDF con un tamafo de 10x10

centimetros y fueron recubiertas con Papel Contact transparente a fin de evitar que la superficie

e

Figura 4: Tramas con el padron de tablero de ajedrez que fueron pegadas a las plataformas terminadas.
Corresponden a los siete tratamientos utilizados (Blanco, Negro, 2x2, 4x4, 8x8, 16x16 y 32x32, respectivamente).

sufriera dafios por lluvia o incidencia solar directa.
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Seguidamente, se realizé un mapeamiento del &rea de estudio, en busca de arboles que
posibilitaran la instalacion de todos los tratamientos y que permitieran un espacio minimo entre
cada uno de ellos. Fueron registrados un total de veinte arboles que cumplian con esos
requisitos, los cuales fueron identificados espacialmente y les fue asignado un namero (1 al 20)
para su tipificacion.

Posteriormente fue montado en cada arbol una Unica plataforma de cada uno de los siete
tratamientos, por lo tanto, cada arbol o unidad muestral soportaba un total de 7 plataformas, una
de cada tratamiento. Para ello se seleccionaron las ramas que se encontraban por arriba de 1,5
metros del suelo en cada &rbol, en las cuales las plataformas fueron fijadas mediante
abrazaderas plasticas transparentes sujetas al dorso de las mismas (Figura 5), las ramas y las

zonas de las ramas fueron asignadas al azar para cada tratamiento en cada arbol.

Se optd por realizar la colocacion de los modelos de orugas de forma alternada con un
total de dos repeticiones para cada modelo, y para la determinacién del orden de colocacion fue
realizado un sorteo al azar entre ambos modelos. El primer modelo que fue colocado fueron las
presas que simulaban orugas de Caligo illioneus seguidamente las que simulaban las orugas de
Danaus gilippus y asi sucesivamente. La colocacion y colecta de las presas fue realizada en el
de correr de los meses de mayo y junio del presente afio. Las presas artificiales para cada réplica,
fueron dejadas en exposicion por tres dias (72 horas) aproximadamente.

Las orugas artificiales se desplegaron en el periodo de la mafiana del primer dia en todos
los sitios de réplica, totalizando 140 orugas para cada réplica; en cada plataforma fue colocada
una presa artificial, posicionada en el centro de la misma y pegada a la plataforma mediante el
uso de una cinta doble faz (Figura 6).
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Figura 6: Oruga colocada en el centro de la plataforma y pegada a la misma mediante cinta doble faz.

Una presa artificial fue considerada depredada/atacada cuando ya no se encontraba
presente, total o parcialmente, cuando presentaba sefiales de picos u otras sefiales de ataque. En
todos los casos en que las presas faltasen, se buscaria a las mismas o sus trozos en las ramas
inferiores y el suelo alrededor del arbol. Al cabo del periodo de exposicion estipulado todas las
presas fueron recogidas cuidadosamente, identificando a que tratamiento y arbol pertenecian
cada una de ellas para su posterior analisis en laboratorio.

Seguidamente, y con ayuda de una lupa estereoscépica binocular, cada una de las orugas
fue examinada cuidadosamente en busca de signos de depredacién. Fueron identificadas cuales
orugas fueron atacadas y se realizd una discriminacion general de los posibles atacantes,
separando las marcas asociadas a ataques realizados por aves y los realizados por insectos
siguiendo los criterios descritos por Low et al. (2014). A la par, todas las orugas examinadas
fueron fotografiadas para poseer un registro visual y méas duradero.

Los dafios en las orugas fueron identificados de forma directa a través de la examinacion
de las mismas y a través de la comparacion de las fotografias tomadas con las principales
referencias bibliograficas (LOW et al.,, 2014, BARBER, 2012) que tratan sobre la
caracterizacion de las marcas de predacion de varios taxa en modelos de orugas de masa. Por
ejemplo, para Barber (2012), un signo revelador del ataque de aves son incisiones lineares que
se inclinan una hacia a la otra, creadas por el borde los picos. Y resalta el cuidado que se debe
tener con las marcas realizadas por hojas y/o ramas que podrian haber chocado con la masa y
gue pueden dar origen a marcas similares. También caracteriza los ataques de insectos como
regiones donde son arrancados pequefios trozos de masa del modelo.

Los ataques de los pajaros resultan en picaduras y gubias que varian en extension. Las
marcas pueden tener forma de “u” o forma de “v”, que ocurren en ambos lados del modelo. En
algunos casos, una huella de la cresta de la mandibula superior puede ser percibida. Tentativas

de ataque pueden dejar pequefias impresiones que podrian ser confundidas con el ataque de
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artropodos. Ataques mas vigorosos dan como resultado que se eliminen trozos del modelo o,
en algunos casos, todo el modelo puede verse eliminado (LOW et al., 2014).

Todo el proceso se replicd cuatro veces (dos veces para cada modelo de presa),
totalizando asi 560 orugas, siendo 280 correspondientes a cada modelo y siendo utilizadas 140
para cada repeticion realizada. Cada réplica y colecta fue realizada con una diferencia temporal

minima de una semana, llevandose a cabo en los mismos arboles en todos los casos.

3.5 Andlisis de datos

Para fines analiticos, a cada tratamiento le fue asignado una denominacion: Negro (N),
Blanco (B), 2x2 (2), 4x4 (4), 8x8 (8), 16x16 (16) y 32x32 (32), asi también los modelos de
presas, el modelo “criptico” que simula orugas de Caligo illioneus (modelo CI) y el modelo
“aposematico” que simula orugas de Danaus gilippus (modelo DG). Los datos correspondientes
a laincidencia de ataques, entendida como la cantidad de veces que un determinado tratamiento
fue atacado, y la frecuencia de ataques, entendida como el nimero de ataques registrado en las
orugas artificiales, para cada modelo y para cada colecta fueron tabulados. Se procedié a la
suma y combinacion de los datos de ambas colectas para cada tipo de modelo de presa con el
intuito de tener una vision general e Unica de los datos de cada modelo. De aqui en adelante
fueron utilizados unicamente los datos que correspondian a ataques por aves para la realizacion
de los test. Tanto para los datos de incidencia como para los de frecuencia de ataques fue testada
la normalidad de los datos utilizando el test de Jarque-Bera (JARQUE & BERA, 1980).

Para los datos de incidencia de ataques a plataformas de ambos modelos fue realizado
un test de chi cuadrado a fin de analizar si existia una diferencia significativa entre los datos
observados. Para ello, posteriormente se realiz6 el Test de Marascuilo (e.g. WAGH & RAZVI,
2016) ya que este nos permite realizar comparaciones simultaneas entre todos los pares de
grupos de datos encontrados para cada plataforma.

Para los datos de frecuencia de eventos de depredacion fue realizado un Test de
Friedman. Tal decision tiene como base la naturaleza de no normalidad de los datos y por
considerar que el disefio muestral permite la adopcion de una técnica donde los datos sean
asumidos como pareados. A posteriori, los tratamientos fueron comparados par a par a través
del test de Wilcoxon, el cual es utilizado para comparar el rango medio de dos muestras
relacionadas y determinar si existen diferencias entre ellas (ver ZAR, 2007).

Los andlisis estadisticos fueron realizados en el programa Past3 (HAMMER et al., 2001)
y los gréaficos de bx plot y jitterplot fueron generados en el paquete beeswarm 0.2.3.
(ECKLUND, 2016) del programa R 3.1.3. (R CORE TEAM, 2015).
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4 RESULTADOS

Un total de 230 (41%) de las presas artificiales presentaron signos de ataques. De estas,
fue encontrado que 81 (35,2%) orugas presentaron signos claros de ataques por depredadores

aviares y 169 (64,8%) orugas presentaron dafios por artrépodos.

4.1 Modelo Caligo illioneus (CI)

Del total de presas atacadas por aves (81), 32 (39,5%) corresponden al modelo CI.

De acuerdo con el chi cuadrado, hubo una diferencia significativa entre los datos de
incidencia de ataques de aves por tratamiento, refiriéndose a la cantidad de veces que un dado
tratamiento fue atacado, y por lo tanto se encontraron independientes (y°= 12.78, p= <0.05)
mostrando que la cantidad de eventos de depredacion por tratamiento posee una diferencia
significativa. Fue observado que para el modelo CI se produjo un mayor nimero de ataques en
los tratamientos N, 4 y 2 (9, 8 y 5 plataformas atacadas, respectivamente) (Figura 7).

Los datos de frecuencia de ataques por tratamiento, entendido como el numero de
ataques por aves registrados en cada presa por cada tratamiento (Figura 8), fueron comparados
por el test de Friedman, y se encontré que fue diferente entre los siete tratamientos estudiados
(x>= 6,857; p= 0,015). Comparaciones a posteriori, a través del test de Wilcoxon, mostraron
que para el modelo CI el rango medio de los ataques que sufrieron las presas artificiales en los
tratamientos B, 16 y 32, cuando comparados par a par con el tratamiento N, fue
significativamente menor en cada caso, asi también que el rango medio de ataques a las presas
colocadas en el tratamiento 4 fue significativamente mayor que las que se encontraban en el
tratamiento 32 (Tabla 1). Los ataques se concentraron en las presas sobre los tratamientos N, 8

y 4, con 26, 24 y 13 marcas de ataques, respectivamente (Figura 8).

En la distribucion de los ataques por tratamiento se observa que la mayor parte de las
presas artificiales correspondientes al modelo CI no presenté sefiales de depredacién por aves
(248 presas), representado por el primer cuartil y mediana para todos los tratamientos. El 25%
de las presas en los tratamientos N, 2 y 4 (6, 5 y 8 presas, respectivamente) sufrieron ataques,
indicado por el tercer cuartil, que a su vez muestra que en su mayoria estas presas mostraban
una unica marca de depredacion. El tercer cuartil para los tratamientos B, 8, 16 y 32 se encuentra
sobrepuesto al primer cuartil y mediana, mostrando que, para estos tratamientos, el 75% de las

presas no sufrieron ataques (Figura 9).
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Figura 7. Cantidad de ataques por aves a tratamientos, para los siete tratamientos presentados con la presa del
modelo CI.
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Figura 8: Cantidad de marcas de ataques registrados en las presas artificiales realizados por aves en cada
tratamiento para el modelo CI.
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Tabla 1. Matriz triangular con los valores del test de Wilcoxon para los tratamientos con presas del modelo CI.

*=Valores significativos para un p < 0.05.

TRATAMIENTOS

NEGRO BLANCO 2X2 4X4 8X8 16X16 32X32
NEGRO 0.02534* 0.3138 0.2008 0.6978 0.04615*  0.02326*
BLANCO - 0.08527 0.05837 0.1765 1 1
2X2 - - 0.7726 0.7198 0.1385 0.2403
4X4 - - - 0.8888 0.1008 0.04615*
8X8 - - - - 0.2615 0.2727
16X16 - - - - - 1
32X32 - - - - - -
O o ®)
© — o0 o o o
g~
=
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o~ — (@] o o
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o — ———— —
Negro Blanco 2x2 4x4 8x8 16x16 32x32
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Figura 9: Bx plot-jitterplot presentando el nimero de ataques registrados en las presas artificiales realizados por
aves en cada tratamiento para el modelo CI. Las barras representan el primer cuartil, mediana y tercer cuartil y
pueden aparecer sobrepuestas, los circulos representan el nimero de ataques registrados en cada presa artificial.

4.2 Modelo Danaus gilippus (DG)

Del total de presas atacadas por aves (81), 49 (60,5%) corresponden al modelo DG.

De acuerdo con el chi cuadrado, no hubo una diferencia significativa entre los datos de

incidencia de ataques de aves por tratamiento, refiriéndose a la cantidad de veces que un dado

tratamiento fue atacado (x?= 10.99, p= >0.05) mostrando que la cantidad de eventos de

depredacion por tratamiento no posee una diferencia significativa.
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Fue observado que para el modelo DG se produjo un mayor nimero de ataques en los
tratamientos 2 y 32 (10 y 12 plataformas atacadas, respectivamente); los tratamientos B y N

presentaron un menor e igual incidencia de ataques por depredadores aviares (Figura 10).

2
104

84

N B 2 4 8 16 32

Tratamiento

Figura 10: Cantidad de ataques por aves a tratamientos, para los siete tratamientos presentados con la presa del
modelo DG.

Incidencia de ataques

™

-

Los datos de frecuencia de ataques por tratamiento segun el test de Friedman, mostraron
que para el modelo DG el niamero total de ataques que sufrieron las presas artificiales fue
diferente entre los siete tratamientos estudiados (y?= 7,028; p= 0,041). Comparaciones a
posteriori, a través del test de Wilcoxon revelaron que el rango medio de ataques de los
tratamientos B, N y 8, cuando comparados par a par con el tratamiento 2, fue significativamente
menor en cada caso, asi también que el rango medio de ataques de las presas colocadas en el
tratamiento 4 fue significativamente menor que las que se encontraban en el tratamiento 32
(Tabla 2). Los ataques se concentraron en las presas sobre los tratamientos 2, y 32, con 27 y 23
marcas de ataques, respectivamente (Figura 11).

En la distribucién de los ataques por tratamiento ser observa que la mayor parte de las
presas artificiales correspondientes al modelo DG no presentd sefiales de depredacion por aves
(231 presas), representado por el primer cuartil y mediana, para todos los tratamientos excepto
el 32. El 25% de las presas en los tratamientos 16 y 32 (9 y 23 presas, respectivamente) sufrieron
ataques, indicado por el tercer cuartil. El tercer cuartil para los tratamientos N, B, 4, y 8 se
encuentra sobrepuesto al primer cuartil y mediana, mostrando que, para estos tratamientos, el

75% de las presas no sufrieron ataques (Figura 12).
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Figura 11: Cantidad de marcas de ataques registrados en las presas artificiales realizados por aves en cada

tratamiento para el modelo DG.

Tabla 2. Matriz triangular con los valores del test de Wilcoxon para los tratamientos con presas del modelo CI.
*=Valores significativos para un p < 0.05.

TRATAMIENTOS

NEGRO BLANCO 2X2 4X4 8X8 16X16 32X32
NEGRO 0.6615 0.02144*  0.9692 1 0.7973 0.1824
BLANCO - 0.01659* 0.6615 0.3939  0.5194  0.07393
2X2 - - 0.1005 0.0216* 0.1134 0.7691
4X4 - - - 1 0.9611 0.03805*
8X8 - - - - 1 0.1317
16X16 - - - - - 0.1579

32X32
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Figura 12: Bx plot-jitterplot presentando el nimero de ataques registrados en las presas artificiales realizados por
aves en cada tratamiento para el modelo DG. Las barras representan el primer cuartil, mediana y tercer cuartil y
pueden aparecer sobrepuestas, los circulos representan el nimero de ataques registrados en cada presa artificial.

5. DISCUSION

Segun los parametros y datos analizados, los resultados obtenidos para ambos modelos
de presas artificiales (Cl y DG) parecen dar un indicio de soporte a nuestra hipotesis de que en
niveles intermediarios de la relacion S/N la depredacion seria mayor, teniendo correspondencia
con los resultados esperados y lo propuesto por el modelo teérico del Efecto Waldo,
proporcionando de esta manera posible evidencia empirica para el mismo. Los analisis dan
soporte a la interpretacion de que los mayores valores de nimero de marcas fueron, de una
forma general, encontrados en niveles intermediarios de complejidad en los planos de fondo. Y
considerando que la cantidad de sefial presentada es siempre la misma, esto haria con que la
mayor intensidad de depredacion tendiese a ser encontrada en valores intermediario de S/N.

Para el modelo ClI los resultados inesperados corresponden a la alta predacion observada
en el tratamiento N, en cuanto al modelo DG la alta predacion observada en el tratamiento 32.
Parece razonable pensar que los niveles de depredacion en ambos tratamientos para cada
modelo, podrian deberse a la eleccion de los modelos de organismos utilizados. Ya que la oruga
del modelo CI presenta una faja negra longitudinal, y la oruga del modelo DG presenta un
padron de coloracién con los mismos colores utilizados en los tratamientos; esto puede haber

sido un factor importante en la estructuracion de los resultados encontrados.
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Con relacion a la frecuencia de depredacion en orugas artificiales los datos obtenidos se
mostraron consistentes con otros estudios similares y refuerzan que los resultados observados
se encuentran dentro de lo esperado para estudios con un disefio muestral semejante al utilizado,
dando cierta confiabilidad a las hipotesis que fuesen generadas sobre los mismos. La proporcion
observada del total de presas atacadas (41%), se aproxima al de otros estudios que utilizaron
modelos de presas de artificiales de masa (e.g. LEMESSA et al.,, 2015, HOSSIE &
SHERRATT, 2012). En cuanto que la proporcion de presas atacadas por aves (14,4%)
observada, es similar a la proporcion encontrada por Rowland et al. (2007) (13,5%) que
utilizaron un disefio muestral similar y un modelo de orugas de masas.

Los ataques por artropodos fueron significativamente mayores que los ataques
realizados por aves. Esto concuerda con lo encontrado en la literatura para regiones de bosques
tropicales, donde los artropodos suelen ser los depredadores dominantes de las orugas de
insectos (HOLLDOBLER & WILSON, 1990; FLOREN et al., 2002; EWERS et al., 2015), y
las aves son consideradas como depredadores relativamente poco importantes de orugas de
artropodos en esta region (VAN BAEL et., al 2009). Un factor a ser llevado en cuenta que puede
haber influenciado esta diferencia en la depredacion es el ambiente donde fue realizado el
estudio, ya que varios trabajos muestran que la urbanizacion del habitat tiene efectos adversos
y benéficos sobre las tasas de depredacion para varios taxa (PERFECTO et al., 2004,
GUNNARSSON, 1996, GUERRA et al., 2012).

Segun Perfecto et al. (2004) y Johnson et al. (2010) la mayor depredacion por aves fue
encontrada en los habitats con mayor cobertura de arboles, en contraposicion Gunnarsson
(1996) y Van Bael & Brawn (2005) encontraron un menor efecto de la estructura vegetal en la
depredacion de aves, asi también existe evidencia de una mayor depredacion por aves en
sistemas agroforestales que en bosques naturales (GUERRA et al., 2012; ZAVIEZO et al.,
2006). Esto muestra que existen varios factores a ser considerados al intentar entender las
consecuencias de la urbanizacion en las tasas de depredacion de aves y lo heterogéneos que

pueden mostrarse los resultados y/o los efectos observados.

5.1 Modelo ClI

Para este modelo fue encontrada que orugas en tratamientos con niveles intermediarios
de ruido de fondo (4, 2 y 8) presentaron mayor frecuencia de depredacion, lo que coincide con
nuestra hipétesis y resultados esperados.

El padron encontrado para los datos de frecuencia de ataques en los tratamientos 8, 4 y

2, coinciden con la hipotesis y resultado esperado, de que los eventos o tasas de depredacion
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serian mayores en niveles intermediarios de la relacion S/N. De este modo, esta
correspondencia se da una vez que abordamos las estrategias de coloracién animal en términos
de la relacion S/N como sugerido por Pie (2015). Donde para una oruga del modelo ClI
presentada bajo distintas cantidades de ruido de fondo, son esperados mayor cantidad de
eventos de predacion en aquellos casos en que dicha relacion ponga en duda la sefial que es
repasada de la presa al depredador. De este modo llevando al posible depredador a desenvolver
una duda de aceptacion razonable (en este caso en particular) del riesgo que puede conllevar la
tentativa de ataque (PIE, 2005).

Asi también, y en este contexto, la presa podria perder, de forma gradual o abrupta, la
caracteristica de ser lo que tradicionalmente es asumida como “criptica”, incluso pudiendo, por
ejemplo, ser percibida como un organismo “aposematico” bajo ciertas circunstancias en los que
los niveles de la relacion S/N promovieran este escenario (PIE, 2015). Dicho esto, y de modo
general, es posible imaginar que la caracterizacion de un organismo como poseedor de una u
otra estrategia de coloracion puede depender unicamente de los niveles de S/N que presente en
un determinado contexto, pudiendo adquirir una y otra cualidad bajo contextos/fondos distintos,
resaltando estas estrategias como contexto-dependientes y que se encuentran relacionadas
también a otro organismo que realice la discriminacion o discernimiento de tal caracterizacion
(PIE, 2015).

Para los tratamientos N y B, intuitivamente es esperado que las presas artificiales
colocadas fueran facilmente visibles o localizables, no obstante, el alto niamero de eventos de
predacion observada en el tratamiento N, y aiin mas, cuando comparado con el bajo nimero de
eventos de predacion en el tratamiento B fueron resultados inesperados y no previstos en
nuestras hipotesis; este escenario podria ser explicado cuando asumimos la posibilidad de que
presas, con una misma cantidad de sefial, y presentadas bajo condiciones de poco (o nulo) ruido
de fondo (heterogeneidad ambiental) hayan adquirido caracteristicas diferentes en cada
tratamiento, relacionadas a los distintos niveles efectivos de la relacion S/N que pudieran darse
en cada situacion o tipo de tratamiento (PIE, 2015). En otras palabras, puede que los niveles de
S/N hayan sido distintamente “equilibradas™ en cada tratamiento, de tal forma que la sefal
emitida y la percepcidn de los depredadores se vio afectada de manera distinta y sustancial en
cada caso.

Se podria asociar esta hipdtesis y los resultados a la posibilidad de que para ese nivel de
S/N presente en el tratamiento N, dado por la relacién entre el color de la plataforma y el color
y patron de coloracion de la presa, los predadores aviares, al visualizar la presa artificial

acabarian por dando lugar a dos escenarios posibles. Primero, confundir su padron de
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coloracion con el medio en el que se encontraba expuesta, pudiendo comprometer su percepcion
sobre: el nimero de posibles presas que se encontraban sobre la plataforma, su tamafio,
coloracion real, etc. Y segundo, ayudar/optimizar en gran medida la identificacion de las orugas
como posibles y/o rentables presas.

Dentro de este marco y para los niveles de depredacion observados en el tratamiento N,
otra explicacion que conjuntamente con la posibilidad de que los depredadores aviares tuvieran
alterada su capacidad de definir con clareza las cualidades reales de las presas en ese
tratamiento, se encuentra la teoria del forrajeamiento Optimo. Esta teoria se basa en lineas
generales, en el principio de maximizacion y optimizacion de la eficacia en el forrajeo, medida
en términos de costos y beneficios (e.g. MAC ARTHUR & PIANKA, 1996). Bajo esta
perspectiva y en escenarios hipotéticos donde los depredadores pudiesen confundir una Unica
presa dudosamente palatable, con dos presas levemente mas pequefias y con una mayor
“seguridad” aparente, la teoria prevé que los depredadores “decidirian” y seleccionarian la/s
presa/s que, en el balance de costos y beneficios, pudiesen proporcionar un mayor retorno
energético (MAC ARTHUR & PIANKA, 1966).

Una teoria explorada para la presa presentada en el tratamiento B, es que la misma
podria estar optimizando de tal modo la sefial emitida, que para ese nivel de S/N resultante, la
presa podria pasar a ser percibida, por parte de los depredadores, como una presa que tiende a
lo que es tradicionalmente concebida como una presa “aposematica”. Por lo tanto, se generaria
una duda/error de rechazo razonable en los depredadores (PIE, 2005), de si la posible presa es
0 no palatable y si vale la pena investir energia o no, depredandola.

Segun Jeffries & Lawton (1984) la existencia de niveles distintos de S/N en habitat
naturales, llevan a pensar en que estrategias ligadas a la coloracién pueden ser optimizadas en
funcién del ambiente. Y por este motivo, un determinado organismo con una determinada
estrategia, puede adquirir la cualidad de ser “criptica” o “aposematica” en funcion de cuan
visualmente ruidoso/heterogéneo o conspicuo/simple sea el fondo o medio ambiente en donde

Se encuentra.

5.2 Modelo DG

Para este modelo DG fue encontrada que orugas en el tratamiento con nivel
intermediario de ruido de fondo (tratamiento 2) presenté mayor frecuencia de depredacion, lo
gue de alguna manera era esperado por nuestra hipotesis, de que tasas de depredacion serian

mayores en niveles intermediarios de S/N.
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Fue observado que la frecuencia de ataques fue bastante alta para los tratamientos 2 y
32. Los altos valores del tratamiento 2 y cuando comparado con los valores de los tratamientos
N y B muestran un aumento abrupto entre ellos. Esto podria traducirse en que con un aparente
y minimo aumento del ruido de fondo a partir del tratamiento 2, los depredadores aviares
pasaron a no estar seguros de las caracteristicas y/o sefial de las presas y pudieron desenvolver
una duda/error de aceptacion (PIE, 2005) sobre la cualidad de las presas artificiales ofrecidas.
Pudiendo pasar a percibir presas que inicialmente se encuadraban como “aposematicas” como
presas mas “seguras” o palatables.

El tratamiento 32 presenta la mayor incidencia y la segunda mayor frecuencia de
ataques, esto podria deberse a que la presa del modelo DG para ese determinado nivel de ruido
de fondo y en conjunto con el padrén de coloracion propio del modelo escogido, que también
presenta los colores utilizados (blanco y negro) en los tratamientos, diera como resultado un
nivel desventajoso de S/N. En otras palabras, los depredadores podrian estar localizando la
presa con relativa facilidad, no obstante, tendrian dificultad para determinar la sefial repasada,
no pudiendo discernir la cualidad de la presa.

La vision de las aves también puede jugar un papel importante, las aves de modo general
poseen un cuarto tipo de pigmento en la retina, lo que da lugar a un cuarto tipo de fotorreceptor,
extendiendo su capacidad de ver colores y pudiéndolos definir con mayor claridad, sin embargo,
no poseen una mayor capacidad, en relacién a los colores blanco y negro, que los mamiferos
(PEREZ, 2009). En este contexto, la facilidad de determinar la presencia de una potencial presa,
aliada con la coloracion/heterogeneidad de las plataformas en el tratamiento 32, podrian
predisponer un escenario en donde la presa fuese visible en relacion al medio, pero con una
sefial suficientemente distorsionada que es incapaz de repasar el mensaje de posible
“aposematismo”.

Asi, para ese nivel de S/N, la presa no seria percibida como una presa potencialmente
“aposematica” (por transmitir una sefial débil) dando margen al error/duda de aceptacion (PIE,
2005), ni tampoco como una presa potencialmente y totalmente “criptica” (al no maximizar el
ruido de fondo por sobre la sefialemitida). En este caso, tanto las bases de la relacion S/N
propuestas por Endler (1988, 1992) y la teoria por tras del Efecto Waldo podrian explicar como
se daria esta posible transicion entre las estrategias de coloracion tradicionalmente entendidas,
en funcion del ruido de fondo ambiental y los distintos niveles de S/N que pueden ser
expresados (PIE, 2015).
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Los tratamientos N y B presentaron, aunque no significativa, una menor incidencia de
ataques, asi también las menores frecuencias de eventos de depredacion. Esto coincide con lo
esperado, ya que para una presa del modelo DG es esperado que en niveles bajos (o nulos) de
ruido ambiental la sefial repasada se vea favorecida o maximizada y consecuentemente los
depredadores consigan determinar que dicha presa podria ser impalatable o no rentable,
desistiendo del ataque.

Los resultados observados nos llevan a pensar que las variaciones a gran escala, como
las diferencias entre habitats, seleccionan la coloraciéon de los organismos en funcion de su
correspondencia con un habitat en particular. En el caso de que los habitats adyacentes al
organismo sean muy diferentes entre si; pero, asi también, con una alta similitud entre habitats
es mas probable que la seleccion favorezca una coloracion que combine los requerimientos de
mas de uno de ellos (MERILAITA etal., 1999, 2001). También las variaciones a pequefia escala
en el fondo, es decir, la variacion entre los parches mas pequefios, pueden afectar la precision
necesaria para producir un buen camuflaje (MERILAITA, 2003).

Dicho esto, una otra estrategia ligada a la coloracion animal y focada a disminuir el
riesgo de deteccion se hace presente, y es la denominada coloracion disruptiva (COTT, 1940;
EDMUNDS, 1974), la cual consiste en colores contrastantes con el entorno y que irrumpen la
nocion de continuidad de la linea exterior de un animal dificultando el reconocimiento o
deteccion de su forma (ZUG et al., 2001; MERILAITA & LIND, 2005). Segun Cott (1940), es
la continuidad de la superficie, delimitada por un contorno especifico, lo que principalmente
permite el reconocimiento de objetos, por lo que, si una superficie estd cubierta con
manchas/parches irregulares de colores y tonos contrastantes, estas manchas/parches tienden a
atraer al ojo del observador y a apartar su atencion de la forma o estructura que los soporta.

Merilaita & Lind (2005) encontraron que la coloracion adaptada a un fondo especifico
no proporciona a una determinada presa, la coloracion criptica “necesaria” para los fondos
posibles (0 una muestra aleatoria) en un mismo hébitat, y que, bajo algunas circunstancias,
presas con cierta coloracion podian llegar a ser mas 0 menos cripticas que en otras. Por lo tanto,
la coloracién de una presa que coincide con un mayor nimero de hébitats y/o parches podria
minimizar la probabilidad de deteccion en una gama mayor de fondos/ambientes. De este modo,
la coloracion disruptiva podria considerarse como una estrategia que visa tornar un organismo
mas dificil de ser percibido como una presa potencial y disminuyendo el grado de dependencia
con el plano de fondo. En el contexto de la variacién de la relacion S/N y del Efecto Waldo, es
tentador especular que la coloracion disruptiva pueda disminuir el intervalo de posibilidades

donde el balance de S/N sea interpretado como favorable por el depredador. Dicho de otro
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modo, para un modelo de coloracion disruptiva, serian més frecuentes las situaciones donde el
organismo seria muy (valores elevados de S/N, condicion aposematica) o poco notado (valores
reducidos de S/N, condicion criptica) por los depredadores guiados por estimulos visuales.

Es bajo todo el contexto analizado, que se encuentra lo ingenioso y andlogamente
correcto del nombre “Efecto Waldo”. Donde el personaje, siempre vistiendo franjas blancas y
rojas pone a prueba sus cazadores en los mas variados y distintos ambientes, interactuando con
los escenarios y dando como resultado para los lectores distintos niveles de dificultad para

encontrarlo.

6 CONCLUSION

Fueron encontradas evidencias a favor de que las mayores tasas de depredacion son
encontradas en niveles intermediarios de la relacion S/N para el modelo de presas artificiales
utilizado. Y fueron constatadas las predicciones propuestas por el modelo teérico del Efecto
Waldo, demostrando que el ambiente o fondo posee un efecto significativo en las tasas de
depredacion dentro de los modelos testados.

El modelo tedrico propuesto por el Efecto Waldo nos brinda otra perspectiva sobre el
entendimiento de los complejos mecanismos que se encuentran por detras de las estrategias de
coloracion animal, sus diversas interacciones y desmembramientos, asi también resalta la falta
de estudios empiricos que pongan a prueba los aciertos y limitaciones de otras teorias
propuestas en este ambito. En el presente estudio se pudo observar que la delimitacion y
caracterizacion de las estrategias de coloracion anti-depredatorias, como es el caso de la cripsis
y el aposematismo, puede ser mas dificil de lo que se cree, una vez que ambas estrategias pueden
depender mucho mas de las interacciones con el fondo o entorno y los correspondientes niveles

de la relacién S/N, de este modo dando soporte a las hipdtesis propuestas por el Efecto Waldo.
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