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ABSTRACT. “Bat functional diversity in two livestock 
production farms in Guanacaste, Costa Rica”. 
Introduction: Livestock activities are one of the main 
causes of the loss and degradation of tropical forests. 
Consequently, groups of organisms such as bats are 
affected, impacting the ecosystem services they provide. 
The analysis of the functional structure of bat 
assemblages allows to effectively know the characteristics 
and responses of the species in an ecosystem, thus 
contributing to the assessment of conservation status of 
the environments. Objectives: To describe the functional 
structure of fruit bat assemblages in two livestock farms 
in Guanacaste, Costa Rica. Methods: Two functional traits 
related to body size (body mass and forearm length) were 
measured in fruit bats captured with mist nets in two 
localities (Nambí and Hojancha). From these traits, the 
functional diversity of the assemblages was quantified by 
using the functional richness index, evenness, and 
functional dispersion, and the weighted mean of these 
assemblages was calculated. To identify the functional 
groups of bats, a hierarchical clustering method based on 
principal component analysis was used, followed by the 
calculation of Euclidean distances. Results: A total of 191 
individuals (14 bat species and two families) were 
captured. Of the species captured, nine correspond to 
fruit-eating bats of the subfamilies Stenodermatinae and 
Carollinae. The bat assemblage of Nambí presented 
greater functional richness than Hojancha, while the 
indexes of evenness and functional dispersion were 
similar in both sites. Conclusion: A higher functional 
richness of the bat assemblage at Nambí with respect to 
Hojancha indicates a greater amount of resources 
exploited by fruit-eating bats. Consequently, bats in this 
community could be providing greater environmental 
services compared to Hojancha, which evidences the 
importance of their conservation for the maintenance of 
ecological communities in anthropic ecosystems. 
 
 
Keywords: Frugivorous bats, functional dispersion, 
functional evenness, functional richness, functional traits. 

 

RESUMEN. Introducción: Las actividades ganaderas son 
una de las principales causas de la pérdida y degradación 
de los bosques tropicales. Como consecuencia, grupos de 
organismos como los murciélagos se ven afectados, 
afectando los servicios ecosistémicos. El análisis de la 
estructura funcional de los conjuntos de murciélagos 
permite conocer de forma efectiva las características y 
respuestas de las especies en un ecosistema, por lo que 
contribuye a la evaluación del estado de conservación de 
los ambientes. Objetivos: Describir la estructura funcional 
de los conjuntos de murciélagos frugívoros en dos fincas 
ganaderas en Guanacaste, Costa Rica. Métodos: Medimos 
dos rasgos funcionales relacionados con el tamaño 
corporal (masa corporal y longitud de antebrazo) en 
murciélagos frugívoros capturados con redes de niebla en 
dos localidades (Nambí y Hojancha). Cuantificamos la 
diversidad funcional de los conjuntos por medio de índices 
de riqueza funcional, equitatividad, y dispersión funcional, 
y calculamos la media ponderada de dichos conjuntos. 
Para identificar los grupos funcionales se utilizó un 
método de agrupamiento jerárquico basado en el análisis 
de componentes principales y posteriormente el cálculo 
de distancias euclidianas. Resultados: Capturamos un 
total de 191 individuos (14 especies y dos familias). De las 
especies capturadas, nueve corresponden a frugívoros de 
las subfamilias Stenodermatinae y Carollinae. El conjunto 
de murciélagos de Nambí presentó mayor riqueza 
funcional que el de Hojancha, mientras que los índices de 
equitatividad y dispersión funcional fueron similares en 
ambos sitios. Conclusión: Una mayor riqueza funcional del 
conjunto de murciélagos en Nambí indica una mayor 
cantidad de recursos explotados por los murciélagos 
frugívoros. Consecuentemente, los murciélagos en dicha 
comunidad podrían estar ofreciendo mayores servicios 
ambientales en comparación con Hojancha, lo cual 
evidencia la importancia de su conservación para el 
mantenimiento de comunidades ecológicas en 
ecosistemas antrópicos. 
 
Palabras clave: Murciélagos frugívoros, dispersión 
funcional, equitatividad, riqueza funcional, rasgos 
funcionales. 
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La pérdida y degradación de hábitat en los bosques tropicales a causa de la presión 
antropogénica es uno de los retos más grandes en temas de conservación, siendo la expansión 
agrícola una de las causas principales (Gardner et al., 2009; Otavo & Echeverría, 2017). En Costa Rica 
en las últimas décadas se ha presentado una deforestación significativa, llegando incluso a 
sobrepasar las proyecciones que se tenían para este fenómeno (Sánchez‐Azofeifa et al., 2001). 
Como ha sucedido en zonas cercanas a áreas protegidas como Tierras Bajas de Tortuguero donde 
se ha reportado una disminución del 54 % en periodos menores a 10 años (Calvo-Obando, & Ortiz-
Malavasi, 2012). Gran parte de esta pérdida de hábitat se debe a la expansión de actividades 
agropecuarias poco planificadas (Silvetti & Cáceres, 2015). 

La disminución de cobertura boscosa se ve reflejada en la pérdida de riqueza y abundancia 
de especies y las dinámicas de las comunidades (Santos & Tellería, 2006; Decaëns et al., 2018 ). 
Grupos de organismos como los murciélagos neotropicales se ven afectados por estos cambios en 
los ambientes repercutiendo en los servicios ecosistémicos que brindan, tales como la polinización, 
disminución de artrópodos y dispersión de semillas (Kunz et al., 2011; Castillo-Figueroa, 2020). Las 
comunidades de murciélagos presentan variaciones con respecto al grado de tolerancia a 
alteraciones en sus hábitats. Algunas especies como Vampirum spectrum son dependientes de 
bosques maduros (Vargas-Espinoza et al., 2004), mientras que algunas del género Artibeus, Sturnira 
y Molossus se los puede encontrar en ecosistemas antrópicos donde se alimentan, por ejemplo, de 
cultivos de diversos tipos (Kalda et al., 2015; Heim, et al., 2016; Huang et al., 2019) o incluso zonas 
urbanizadas (Coleman, & Barclay, 2012; Rodríguez-Aguilar et al., 2017).  

Conocer la tolerancia a los ambientes perturbados de diferentes especies de murciélagos 
brinda la posibilidad de monitorear la salud de una variedad de ecosistemas y la respuesta de las 
especies a los cambios percibidos en el ambiente (Santos & Tellería, 2006) brindando información 
de las comunidades de plantas e insectos de las cuales se alimentan (Jones et al., 2009). Gremios 
tróficos como los murciélagos frugívoros constituyen además un excelente indicador de los recursos 
disponibles en el ambiente en el que se desarrollan debido a sus necesidades de hábitat para 
forrajeo y alimentación. Además, este gremio de murciélagos puede orientar algunas posibles 
soluciones con relación a la regeneración de ambientes degradados por el papel que desempeñan 
en la dispersión de semillas de plantas pioneras (Charles-Dominique, 1986; Muscarella & Fleming, 
2007; Cely-Gómez, & Castillo-Figueroa, 2019). Así, en áreas agropecuarias, se pueden observar 
especies típicas de ambientes con un mayor grado de afectación y analizando la composición de las 
comunidades es posible describir el estado de tales ambientes (Santos & Tellería, 2006). 

La estructura de las comunidades ecológicas se puede describir por medio de los rasgos 
funcionales de las especies, definidos como características ya sean morfológicas, fisiológicas, 
conductuales o incluso reproductivas de los individuos, que influyen significativamente en su 
desempeño en el ambiente donde se encuentran y afectan niveles organizacionales mayores (Violle 
et al., 2007; Mokany et al., 2008). En nuestro estudio nos enfocamos a analizar rasgos morfológicos 
exclusivamente. La composición de rasgos de una comunidad puede ser examinada por medio de 
dos componentes: (a) el valor promedio de los rasgos de las especies, ponderados por sus 
abundancias relativas y (b) medidas multivariadas de diversidad funcional (Dias et al., 2013). La 
diversidad funcional describe el rango, distribución y abundancia de valores característicos de las 
especies en una comunidad dada (Tilman et al., 1997).  

A partir de diversos índices de diversidad funcional es posible distinguir y agrupar los 
organismos con relación al medio donde se encuentran y las interacciones que presentan con otros 
organismos (Petchey & Gaston, 2006). A su vez, los rasgos funcionales y la diversidad funcional de 
las comunidades permiten conocer de forma efectiva las propiedades y respuestas de las especies 
en un ecosistema a diferencia de la diversidad taxonómica tradicionalmente empleada (Mokany et 
al., 2008). El presente estudio se llevó a cabo en dos fincas ganaderas en el noroeste de Costa Rica 
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donde existen diversos elementos en el paisaje que ofrecen hábitat a las especies de murciélagos. 
Sin embargo, se cuenta con poca información sobre la estructura funcional de los conjuntos de 
murciélagos en esta región y el rol que los bosques remanentes en fincas ganaderas podrían 
desempeñar en la conservación de especies de murciélagos. El objetivo de este estudio es describir 
la diversidad funcional de dos conjuntos de murciélagos frugívoros en fincas ganaderas que permita 
conocer el estado actual de los hábitats donde se encuentran y orienten acciones de conservación. 

 
MATERIALES Y MÉTODOS 
 

Área de estudio: El estudio se realizó en el noroeste de Costa Rica en la parte central de la 
Península de Nicoya en dos localidades: Nambí (10°12'19"N, 85°30'15"W) y Hojancha (10°04'21"N, 
85°25'31"O) (Fig. 1.). Esta área es parte de la provincia de Guanacaste y corresponde a la zona de 
vida del Bosque Húmedo Tropical (Holdridge, 1967). En esta zona, la altitud varía de 130 a 385 
msnm, mientras que la temperatura media anual es de 26,8°C en promedio y la precipitación media 
anual es de 2400 mm. La estación seca dura de enero a abril, y los meses más lluviosos son julio, 
octubre y noviembre.  
 

 
Fig. 1. Ubicación de los sitios de muestreo y áreas con algún grado de conservación en la Península de 

Nicoya, provincia de Guanacaste, Costa Rica 

 
La recolección de datos de campo se realizó en dos fincas con características del paisaje 

distintas (Fig. 1). Nambí presenta cuerpos de agua dentro del área de muestreo y se ubica a 2.7 km 
con respecto al Parque Nacional Diría, siendo esta el área protegida más cercana, así mismo el área 
de muestreo no presenta ninguna categoría de protección (Fig. 2). Con respecto a Hojancha, no se 
tienen ríos cercanos al área de muestreo, el área protegida más cercana es la Zona Protectora 
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Montealto que se ubica a 4,3 km de distancia y es parte del Programa Nacional de Corredores 
Biológicos (Fig. 3). Entre el área de muestreo y dicha zona protectora, se tiene un área mayormente 
urbanizada. 

 
Fig. 2. Área de muestreo en la localidad de Nambí, Guanacaste, Costa Rica 

 

 
Fig. 3. Área de muestreo en la localidad de Hojancha, Guanacaste, Costa Rica.  
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Recolección de datos: El trabajo de campo se realizó de enero a agosto de 2019 durante 
dos noches por sitio tanto en estación seca como lluviosa para captar la variación que puede darse 
en la composición de murciélagos entre diferentes estaciones dentro de un mismo año. Para 
obtener medidas morfológicas, los murciélagos fueron capturados utilizando cinco redes de niebla 
estándares (12 x 3 m) colocadas de forma aleatoria en bosque secundario en cada finca. La captura 
se realizó desde las 6:00 pm hasta las 2:00 am con un esfuerzo de muestreo de 40 horas-red por 
noche (Moreno & Halffter, 2000). Los muestreos no se realizaron en días de luna llena para evitar 
que pudiera darse una baja tasa de captura de murciélagos. Es importante considerar que al usar 
redes de niebla sólo es posible capturar especies de murciélagos cuya actividad corresponda al 
sotobosque, por lo tanto, este estudio se enfocó a las especies frugívoras en dicho estrato de 
vegetación. Todos los murciélagos capturados fueron identificados a nivel de especie (Timm et al., 
1999). Para cada individuo se determinó la edad, sexo y estadio reproductivo, y entre los rasgos 
morfológicos se midieron la longitud del antebrazo y la masa corporal. Cada individuo fue marcado 
temporalmente utilizando pintura acrílica en las garras a los fines de diferenciarlo cuando se tratara 
de una recaptura. La masa corporal está relacionada con la cantidad y calidad de alimentos 
obtenidos, lo cual influye en la supervivencia de los murciélagos (Castillo-Figueroa & Pérez-Torres, 
2021). Mientras que la longitud del antebrazo se encuentra directamente relacionada con la 
capacidad de vuelo y la manipulación de frutos de distintos tamaños (Muñoz-Romo & Herrera, 
2010), por lo que es de gran importancia en procesos de dispersión de semillas. A partir de las 
capturas se determinó la abundancia relativa de cada especie de murciélago, para lo cual se 
descartaron las recapturas para evitar una sobre estimación en la abundancia de las especies.  
 

Análisis de datos: Para analizar diferencias en las medidas morfométricas entre las 
diferentes especies de murciélagos, se realizó una prueba de Análisis de Varianza incluyendo la masa 
o la longitud del antebrazo como variable respuesta y las especies de murciélagos como variable 
explicativa (Tabla 1). Con el fin de determinar la estructura funcional de los conjuntos de 
murciélagos frugívoros, se calcularon dos componentes de la composición de rasgos de las 
comunidades: (a) la media ponderada de la comunidad (CWM, por sus siglas en inglés) y (b) el grado 
en que los valores de los rasgos difieren entre las especies de murciélagos, cuantificado por tres 
medidas de diversidad funcional. CWM se cuantificó como el valor medio de cada rasgo para todas 
las especies de murciélagos presentes en la comunidad, ponderado por sus abundancias relativas 
obtenidas a partir de las capturas con redes de niebla en cada finca estudiada (Garnier et al., 2004; 
Lavorel et al., 2008). Para calcular la diversidad funcional, las especies de murciélagos se 
proyectaron en un espacio de rasgos basado en distancias euclidianas por pares, calculadas a partir 
de los rasgos funcionales mediante el análisis de coordenadas principales (Villéger et al., 2008).  

Se utilizaron tres índices de diversidad funcional: riqueza funcional (FRic), dispersión 
funcional (FDis) y equitatividad funcional (FEve), los cuales describen de manera complementaria 
diferentes atributos de la diversidad funcional del conjunto de especies (Mason et al., 2005, Villéger 
et al., 2008). FRic brinda información sobre los recursos o espacios ocupados por la comunidad con 
respecto a los rasgos funcionales estudiados (Cornwell et al., 2006). Mientras que FDis indica el nivel 
de heterogeneidad de los distintos rasgos funcionales estudiados (Laliberté & Legendre, 2010) y 
FEve por su parte proporciona información sobre la uniformidad en la distribución de las 
abundancias de especies en su nicho (Mason et al., 2005). 

Para identificar los grupos funcionales de murciélagos, se utilizó el método de agrupamiento 
jerárquico de Ward (Ward, 1963), el cual se basa en un análisis de componentes principales y 
posteriormente el cálculo de distancias euclidianas, a partir de las cuales se generó un dendrograma. 
Todos los análisis se realizaron con el lenguaje de programación R Core Team (2020). Para calcular 
las métricas de diversidad funcional y realizar el análisis de agrupamiento se utilizó la función de 
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Índices de Diversidad Funcional Basados en la Distancia (dbFD) en el paquete “FD” (Laliberté et al., 
2015). 
 

RESULTADOS 
Se capturaron un total de 191 individuos pertenecientes a 14 especies de murciélagos y dos 

familias (41 en Hojancha y 150 en Nambí). La familia Phyllostomidae fue la más representada y 
cuatro subfamilias presentes en ambos sitios (Tabla 1). De las especies capturadas, nueve 
corresponden a frugívoros de las subfamilias Stenodermatinae y Carollinae (Fig. 4). Artibeus 
jamaicensis fue la especie con mayor abundancia, seguida por Artibeus watsoni y Artibeus lituratus 
(Fig. 4). Se identificaron cuatro grupos funcionales de murciélagos en donde A. lituratus y A. 
jamaicensis conformaron el grupo que mostró una mayor distancia en el dendrograma con respecto 
a las otras especies de murciélagos frugívoros debido a un mayor valor en los rasgos asociados con 
el tamaño corporal (masa y longitud de antebrazo), (Fig. 5). Se encontraron diferencias tanto en las 
medidas de masa corporal (F = 165, p < 0,001, n) como de longitud de antebrazo (F = 526,6, P < 
0,001) entre las especies de murciélagos frugívoros. En general, murciélagos como A. lituratus y A. 
jamaicensis presentaron mayor masa corporal y longitud de antebrazo. 

 
TABLA 1 

Especies de murciélagos frugívoros registrados en dos fincas ganaderas de la región central de la 
Península de Nicoya, Guanacaste Costa Rica. Los nombres y clasificación taxonómica siguen la 

descripción de York et al. (2019). 
 

Familia Subfamilia Especie Nombre común 

Phyllostomidae Glossophaginae Glossophaga leachii Murciélago de Leach 

Phyllostomidae Glossophaginae Glossophaga soricina Murciélago musaraña 

Phyllostomidae Carollinae Carollia perspicillata Murciélago candelero 

Phyllostomidae Carollinae Carollia subrufa Carolia parda 

Phyllostomidae Stenodermatinae Artibeus jamaicensis Artibeo jamaiquino 

Phyllostomidae Stenodermatinae Artibeus lituratus Artibeo correcto 

Phyllostomidae Stenodermatinae Artibeus phaeotis Dermanura pardo 

Phyllostomidae Stenodermatinae Artibeus watsoni Dermanura de Watson 

Phyllostomidae Stenodermatinae Platyrrhinus heleri Murciélago de Heller 

Phyllostomidae tenodermatinae Sturnira parvidens 
Murciélago de hombros 

manchados 

Phyllostomidae Stenodermatinae Uroderma convexum Murciélago bilobulado 

 
La diversidad taxonómica de murciélagos frugívoros en los dos sitos estudiados resultó muy 

similar variando solamente en dos especies (Fig. 4). Para las medias ponderadas a nivel de 
comunidad de valores de rasgos (CWM) correspondiente a la longitud de antebrazo, se encontró 
que fue ligeramente mayor para Hojancha con respecto a Nambí (Tabla 2). Con base a los rasgos de 
masa corporal y longitud de antebrazo en gremios de murciélagos frugívoros, se encontró que la 
diversidad funcional en términos de riqueza funcional (FRic) del conjunto de murciélagos frugívoros 
en Nambí fue mayor que para Hojancha (Tabla 2). En el caso de la dispersión funcional (FDis) y 
equitatividad (FEve), se encontraron valores cercanos para ambos sitios de estudio (Tabla 2). 
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TABLA 2 
Índices de diversidad funcional y media ponderada a nivel de comunidad en conjuntos de murciélagos frugívoros en dos 

fincas ganaderas en la Península de Nicoya, Guanacaste, Costa Rica.  
 

Sitio 
Índice de diversidad funcional Media ponderada 

Riqueza Dispersión Equitatividad Masa Antebrazo 

Hojancha 0,48 1,25 0,49 22,26 46,71 
Nambí 0,78 1,07 0,44 22,59 44,90 

 

 
Fig. 4. Número de individuos de especies de murciélagos frugívoros (Phyllostomidae) capturados en dos 

localidades en la Península de Nicoya, Guanacaste, Costa Rica. 

 

 
Fig. 5. Dendrograma resultante del análisis de agrupamiento jerárquico de especies de murciélagos 

frugívoros (Phyllostomidae) basado en dos rasgos funcionales (masa corporal y longitud del antebrazo) en 
dos localidades en la Península de Nicoya, Costa Rica. 
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DISCUSIÓN 
 

La riqueza taxonómica de murciélagos frugívoros en este estudio fue mayor que la 
reportada para zonas cercanas a áreas que presentan un grado relativamente alto de urbanismo 
(Arias-Aguilar et al., 2015). Estos resultados pueden deberse a la cercanía de ciertos tipos de 
cobertura arbórea que brindan una mayor disponibilidad de recursos para los murciélagos, tales 
como bosques de galería y cercas vivas, entre otros. Las especies encontradas en ambos sitios 
estudiados corresponden a especies comúnmente generalistas y habituales de la zona (York, et al., 
2019), o con requerimientos de alimentación y refugio poco exigentes (Saldaña-Vázquez et al., 2010; 
Ferreira, et al., 2017; Garbino & Tavares, 2018). Tal es el caso de Artibeus jamaicensis y especies del 
género Carollia (Rubí-Chacón et al., 2018).  

Tomando en cuenta que FRic de un conjunto de especies es una medida independiente de 
la abundancia de individuos (Villéger et al., 2010), la diferencia en esta métrica entre los sitios 
estudiados podría deberse a una variación en el número de especies y en los rasgos funcionales 
considerados. Así, las dos especies que fueron encontradas únicamente en el sitio con mayor FRic 
(Sturnira parvidens y Platyrrhinus helleri) constituyen un grupo bien diferenciado dentro del 
conjunto completo de murciélagos frugívoros debido a que sus medidas morfológicas difieren en 
conjunto de forma considerable con relación a las otras especies, estas especies se han visto 
agrupadas de una forma similar en otros estudios sobre diversidad funcional en fincas ganaderas 
(Castillo-Figueroa & Pérez-Torres, 2018)  

Con respecto a los murciélagos frugívoros en el neotrópico encontramos grupos como la 
subfamilia Carollinae, la cual cumple un papel de dispersión de plantas como las del género Pipper, 
cuyos frutos son de un tamaño reducido (Fleming & Heithaus, 1986; Ferreira, et al., 2017). Mientras 
que los murciélagos de la subfamilia Stenodermatinae tienen una capacidad de dispersión de 
semillas de frutos de tamaños más variables llegando incluso a manipular frutos de especies de Ficus 
y Spondias (Passos & Passamani, 2003; Saldaña-Vázquez et at., 2010; Garbino, & Tavares, 2018). Los 
murciélagos de estos dos grupos fueron separados claramente según sus rasgos funcionales en los 
sitios estudiados.  Una menor FRic en Hojancha con respecto a Nambí sugiere la posibilidad de que 
haya recursos potencialmente disponibles que no están siendo explotados por los murciélagos en 
dicha localidad (Mason et at., 2005). Esta subutilización del nicho alimenticio de los murciélagos 
podría consecuentemente resultar en una reducción en los servicios ambientales que brindan. 
Contrariamente, una mayor cantidad de recursos explotados por los murciélagos frugívoros 
dispersores de semillas podría beneficiar a las plantas en términos reproductivos, contribuyendo a 
una mayor riqueza vegetal en las comunidades (Saldaña-Vázquez et al., 2010; Ferreira et al., 2017; 
Garbino, & Tavares, 2018). Es importante realizar estudios a futuro que incluyan otras medidas 
morfométricas a las consideradas en nuestro estudio y el grado de especialización alimenticia a los 
fines de comprender mejor la relación entre la estructura funcional de los conjuntos de murciélagos 
y el uso de los hábitats. 

Para los valores de FDis se encontró que las especies dominantes y, por lo tanto, las medidas 
de los rasgos fueron muy similares entre ambos sitios, lo cual sugiere una utilización similar de los 
recursos por los murciélagos en ambas comunidades (Mason et al., 2005; Mason et al., 2013). Por 
otra parte, la medida de FEve depende en parte de la distribución de abundancias de las especies, 
la cual resultó ser similar en ambos sitios de estudio, con una variación importante sólo en dos 
especies (Villéger et al., 2010). De igual manera, para CWM se obtuvieron valores muy similares para 
ambos sitios, lo cual puede deberse a que esta métrica se basa en la abundancia relativa de las 
especies con respecto al valor del rasgo. En ambos conjuntos la mayoría de las especies tuvieron 
una tasa de captura de individuos similar, explicando así la similitud entre dichos conjuntos de 
murciélagos frugívoros para los dos rasgos estudiados (Bellwood et al., 2006).  
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En conclusión, ambos sitios muestran un conjunto de murciélagos frugívoros similar excepto 
en términos de FRic, lo cual sugiere que Nambí presenta una mayor cantidad de recursos utilizados 
por la comunidad. Consecuentemente, los murciélagos en esta comunidad podrían ser más 
efectivos en cuanto a los servicios ambientales de dispersión de semillas que brindan en 
comparación con Hojancha, especialmente en el transporte de semillas grandes como las de Ficus y 
Spondias, además de las especies pioneras habituales como Pipper. Esto evidencia la necesidad de 
conservar las especies de murciélagos que contribuyen con el mantenimiento de las comunidades 
ecológicas. Se espera que estas métricas sirvan como base para orientar proyectos de regeneración 
de bosques en el área y poder ser comparados en el futuro. Así, los valores de FRic, FEve y FDiv 
podrían ser mayores con respecto a los ya calculados en ambientes donde la vegetación se haya 
regenerado, lo cual se traduce en conjuntos más complejos característicos de áreas con mayor grado 
de conservación (Mason et al., 2005; Villéger et al., 2010). 
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