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Abstract: Temperature and daily emergence of seven genera of Ephemeroptera (Insecta) in a cloud
forest stream of tropical Andes. Daily emergence of mayflies in Neotropical rivers and their causes have
been poorly studied. In temperate zones, this process is better known and attributed to several factors. In this
work, we studied the daily emergence of subimagines of several Ephemeroptera genera in La Picon River of a
Venezuelan Andean cloud forest and its relation with changes of environmental temperature. Four emergence
traps were placed along a reach of 50 m of the stream, each one was examined each two hours in a 24 hr cycle
to capture the newly emerged subimagos. This procedure was repeated for eight dates between November-2007
and February-2008 for a total of 32 observations in each sampling hour. The subimagos were reared to adults and
identified to genus. The relative density of emergence per trap was calculated for each genus and sampling hour.
Water and air temperature were measured each hour during the daily cycle of observation, and the averages of
temperature and hour-degrees of air and water were calculated for each hour from the eight dates studied. Seven
genera were identified: Leptohyphes Eaton, 1882 and Haplohyphes Allen 1966 (Leptohyphidae); Prebaetodes
Lugo-Ortiz and McCafferty, 1996, Andesiops Lugo-Ortiz and McCafferty, 1999, Baetodes Needham and
Murphy, 1924 and Americabaetis Kluge, 1992 (Baetidae); and Thraulodes Ulmer, 1920 (Leptophlebiidae);
being the more abundant Leptohyphes (38.4 %) and Thraulodes (20.5 %). The emergence occurred between
11:00 am and 23:00 pm showing the following: a) an emergence initiated during daylight hours by organisms of
Leptohyphes, Prebaetodes and Haplohyphes; b) a nocturnal emergence, in Thraulodes, Andesiops, Baetodes and
Americabaetis; and c) two peaks: one diurnal produced by Leptohyphes and other nocturnal with predominance
of Thraulodes. These results are the first records on the diurnal daily emergence in Andesiops, Prebaetodes,
Americabaetis, Haplohyphes, and Leptohyphes, as well as the nocturnal emergence in Thraulodes. It was evi-
denced that Leptohyphes, with small nymphs (average head width = 1.05 mm) needed to accumulate less hour-
degrees to initiate the emergence than those required by Thraulodes whose nymphs are larger (average head
width = 2.01 mm). This disparity in the emergence energy requirements must be consequence of differences
between the sizes of mature nymphs of both genera; facts which rely on the constancy of sizes shown by these
taxa along an altitudinal-thermal gradient and the little daily and seasonal variability of water temperature in La
Picon River. In the daily lapse when the emergence occurred, the air and water average temperatures were higher
than those registered in the no-emergence lapse; therefore; it is suggested that during the daily lapse, when this
process occurs, the environment is thermally favorable for the emergence of subimagos and their survival out of
water. Rev. Biol. Trop. 64 (1): 117-130. Epub 2016 March 01.
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Los adultos de los insectos acuaticos tie-
nen gran importancia en la transferencia de
energia en los ambientes terrestres. Al actuar
como presas, depredadores o por sélo repro-
ducirse, subsidian energéticamente las cadenas

alimenticias terrestres (Wesner, 2012). Gran
parte de la transferencia de biomasa hacia los
ecosistemas terrestres lo hacen los adultos de
los insectos acuaticos después que emergen del
agua. Por ejemplo, una revision de los datos de
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produccion secundaria de 18 poblaciones de
insectos acuaticos demostro que la biomasa de
los adultos emergentes representa aproxima-
damente el 24 % de la produccion secundaria
anual de toda la poblacioén (Statzner & Resh,
1993). Por tanto, el traslado de esta fraccion
de biomasa hacia el medio terrestre depende
de una emergencia exitosa de los adultos. Sin
embargo, es en la etapa adulta, cuando los
individuos quedan mas expuestos a la accion
de depredadores o a la inclemencia de deter-
minados factores ambientales (Brittain, 1982),
cuyos efectos pueden reflejarse negativamente
en el potencial reproductivo de la poblaciéon y
su posterior incorporacion a la dinamica eco-
logica de los ecosistemas terrestres. En conse-
cuencia, el conocimiento de la emergencia de
los insectos acuaticos y de los factores que lo
regulan es importante para comprender parte
de los mecanismos de transferencia de energia
que determinan y condicionan la estructura y
funcionamiento de los ecosistemas terrestres
y acuaticos. El presente trabajo tiene como
objetivo general contribuir a ampliar el cono-
cimiento sobre el proceso de emergencia de
los insectos del orden Ephemeroptera en rios
tropicales de alta montafia.

La emergencia de adultos en las especies
de Ephemeroptera se presenta en periodos bien
definidos a lo largo del ciclo diario. Algunas
especies emergen en la noche y otras emergen
durante el dia (Edmunds & Edmunds, 1980;
Brittain, 1982). Esta periodicidad en la emer-
gencia diaria de los efemerdpteros ha sido
atribuida, entre otros, a factores como la tempe-
ratura ambiente, la depredacion, el fotoperiodo,
las fases lunares y la hidrologia, siendo la tem-
peratura el factor que mas atencion ha recibido
por su efecto sobre el crecimiento y desarro-
llo de los insectos acuaticos (Brittain, 1979;
Sweeney & Vannote, 1981; Ward & Stanford,
1982; Sweeney, 1984, Wright & Matice, 1985;
Anderson & Wallace, 1996; Watanabe, Hata,
Hisaeda, Hoshi, & Ishiwata, 1998; Gregory,
Beesley, & Van Kirk, 2000; Chadwick &
Feminella, 2001; Harper & Peckarsky, 2006;
Li, Johnson, & Sobota, 2011; Ivkovi¢, Milisa,
Previsi¢, Popija¢, & Mihaljevi¢, 2013). Todos

estos estudios corresponden a la zona templada
donde los ambientes acuaticos estan sometidos
a variaciones pronunciadas de temperatura a lo
largo del ciclo diario y del afio. Contrariamen-
te para el neotropico, donde son escasos los
estudios sobre la emergencia de efemerdpteros,
los cuerpos de agua mantienen una relativa
estabilidad térmica, diaria y estacional, con
excepcion de los que estan a gran altitud, donde
la temperatura ambiente puede tener un amplio
rango de variacion diaria (Jacobsen, 2008). En
este sentido, nuestro estudio tuvo como propo-
sito especifico, describir la secuencia diaria de
emergencia de varios géneros de Ephemeropte-
ra en un rio de una selva nublada montano alta
tropical en los Andes venezolanos, y evaluar
sus posibles relaciones con los cambios diarios
de la temperatura ambiente.

MATERIALES Y METODOS

Este estudio se realizé en el Rio La Picon,
un rio de primer orden de aproximadamente 3.3
km de longitud, con una pendiente promedio
de 35 %, entre su nacimiento a 3 300 m de
altitud en la vertiente norte del Pico Humboldt
y su confluencia con el Rio El Oro a 2 200 m.
Presenta un fondo de rocas, piedras y arena,
con aguas claras y oxigenadas. La mayor parte
de su recorrido esta dentro del Parque Nacional
Sierra Nevada (M¢érida, Venezuela) en una
selva nublada, por lo cual presenta un exce-
lente estado de conservacion. Para estudiar la
emergencia de los Ephemeroptera, selecciona-
mos un tramo del rio de 50 m, a una altitud de
2250 m (8°37°00” N - 71°1°00” W), con 4 %
de pendiente. El régimen de precipitacion de
la zona es bimodal, con un maximo en mayo
y otro en octubre. La temperatura ambiente,
en promedio varia anualmente entre 9.7 y 14.1
°C (Aranguren, Andressen, & Henao, 2012); y
la temperatura del agua en el Rio La Picon, en
horas diurnas varia entre 11-13.5 °C (Segnini &
Chacoén, 2005) y su variacion anual es de 10.0-
12.6 °C (Pérez & Segnini, 2010).

Muestreo y registro de la temperatura
ambiente: Para capturar los subimagos recién

118 Rev. Biol. Trop. (Int. J. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 64 (1): 117-130, March 2016



emergidos usamos trampas de emergencia
piramidales, cuyo disefio y procedimiento de
muestreo fue adaptado de Smock (1996). Cada
trampa abarcé una superficie de muestreo de
1.0 m? y una altura hasta el vértice de 1.30 m;
las caras laterales estaban cubiertas con una
malla de tela (poro = 1 mm de diametro), y
la parte central de una de estas caras llevaba
una cremallera que se extendia desde la base
al vértice para facilitar la recoleccion de los
insectos en el interior de la misma. Cada tram-
pa se sostenia sobre tres flotadores construidos
con bolas de poliestireno (® = 10 c¢cm), que la
mantenia suspendida en la superficie del agua.
Cuatro trampas eran colocadas a lo largo del
tramo del rio seleccionado, manteniendo una
distancia de 10 m entre ellas. Este procedi-
miento se repetio en ocho fechas, entre noviem-
bre-2007 y febrero-2008. En cada fecha, las
trampas se colocaron por 24 hr, instalandolas a
las 05:00 am de un dia y retirandolas a la 05:00
am del dia siguiente inmediatamente después
del ultimo muestreo. El primer registro de la
emergencia diaria se hacia dos horas después
de haber instalado las trampas; asi, cada trampa
era examinada cada dos horas, entre las 07:00
am de un dia y las 05:00 am del dia siguiente;
de esta manera, en un dia de trabajo, las tram-
pas fueron examinadas en 12 ocasiones: 07:00
am, 09:00 am, 11:00 am, 13:00 pm, 15:00
pm, 17:00 pm, 19:00 pm, 21:00 pm, 23:00
pm, 01:00am, 03:00 am y 05:00 am. En cada
hora de muestreo recolectamos y registramos
el nimero de subimagos recién emergidos en
cada trampa. Para ello, ingresabamos al interior
de la misma y procediamos a la captura de los
individuos usando directamente los envases de
cria y sin tocar las alas. Los subimagos fueron
criados hasta adulto en el laboratorio. En total
se hicieron 384 observaciones (4 trampas x 12
horas x 8 fechas).

En cada fecha en que se registro la emer-
gencia de subimagos, también fue medida en
el sitio la temperatura del agua y del aire, de
manera puntual con un termoémetro digital (&
0.1 °C), cada hora durante las 24 horas que las
trampas estuvieron funcionando.

Identificacion de ninfas, subimagos y
adultos: Los adultos de Ephemeroptera cria-
dos en el laboratorio desde los subimagos los
identificamos hasta género usando la clave de
Dominguez, Molineri, Pescador, Hubbard y
Nieto (2006). Cuando los subimagos no com-
pletaron su desarrollo hasta adulto, o los adul-
tos, especialmente las hembras, no pudieron
ser identificados con las claves existentes, la
identificacion la efectuamos por comparacion
con subimagos o adultos criados en el labo-
ratorio desde ninfas maduras recolectadas en
el mismo sitio de muestreo de la emergencia.
Estos subimagos o adultos fueron identificados
con la clave de Dominguez et al. (20006).

Cria de ninfas: En el laboratorio, cada
ninfa madura era colocada en un pequefio vaso
plastico (10.7 cm de altura, 5.5 cm de didme-
tro en la base y 7 cm de diametro en la boca).
En la mitad inferior de cada vaso abrimos dos
pequeflas ventanas rectangulares y opuestas,
protegidas con una red (poro = 1 mm de dia-
metro), que permitia el flujo de agua, sin el
escape de la ninfa. En cada vaso, junto con
la ninfa, colocamos una pequefia piedra con
perifiton, como alimento; luego se le ponia una
tapa semiconica con un orificio central (® = 2
cm) y una pequefia rama que atravesaba este
orificio y sobresalia del vaso para ayudar a la
emergencia del subimago. Para evitar el escape
de éste cubrimos la tapa con una bolsa hecha
con la misma red antes descrita. Los vasos una
vez preparados eran sumergidos hasta la mitad
de su altura en una corriente de agua en canales
artificiales (180 x 15 x 15 cm) construidos con
laminas de plastico acrilico. La corriente de
agua la generaba una bomba de agua de acua-
rio. Los canales estaban dentro de un cuarto de
refrigeracion a temperatura ambiente de 12 °C,
y sometidos a periodos alternos de luz y oscu-
ridad (12:12 hr). Cada envase se examinaba dos
veces al dia y los subimagos emergidos eran
trasladados a otro envase plastico, que se man-
tenia bajo un ambiente oscuro, secoy a 17 °C,
hasta la completa transformacion del subimago
en adulto. El cuerpo del adulto y las corres-
pondientes exuvias de la ninfa y del subimago
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fueron preservados en un mismo vial con alco-
hol al 75 % para su posterior identificacion.

Para el orden y las familias, estimamos la
emergencia de subimagos calculando la densi-
dad relativa de emergencia para cada trampa
en cada hora de muestreo (n° subimagos/m?/
hr). Debido al bajo numero de subimagos
capturados por trampa, el andlisis de la dis-
tribucion diaria de emergencia, tanto para el
orden Ephemeroptera como para las familias,
se efectio usando como variable el promedio
de la densidad relativa de emergencia de cada
hora de muestreo de las ocho fechas de trabajo.
Por consiguiente, el promedio de densidad rela-
tiva de emergencia de cada hora de muestreo
integré 32 valores de emergencia (4 trampas X
8 fechas). Estos promedios se compararon esta-
disticamente con la prueba de Kruskal-Wallis
(Siegel & Castellan, 1995).

A nivel de género, en muchas ocasiones
registramos emergencia en un s6lo momento
del dia y/o capturamos muy pocos individuos,
de modo que no fue posible calcular valo-
res promedios representativos de la densidad
de emergencia para todas las horas ni para
todos los géneros, excepto para Leptohyphes y
Thraulodes. Sin embargo, como estos registros
constituyen el primer aporte sobre la emergen-
cia diaria para los géneros de Ephemeroptera
en Los Andes venezolanos, analizamos su
frecuencia de emergencia con la limitacion
estadistica sefialada.

Para la temperatura ambiente, evaluamos
los cambios diarios de dos formas: a) esti-
mando para cada hora de muestreo el valor
promedio de la temperatura del aire y del agua,
a partir de los valores obtenidos en las ocho
fechas de trabajo; y b) calculando los grados-
hora para la temperatura del aire y del agua.
Un grado-hora (°H) es una hora durante la cual
la temperatura estd un grado por encima de la
temperatura minima sobre la cual se inicia el
desarrollo de un organismo (Young & Young,
1998). Los grados-horas se calculan como la
diferencia entre el valor promedio de la tempe-
ratura en cada lapso de una hora (Th) y el valor
promedio de la temperatura minima por debajo
de la cual no hay desarrollo (Tm), de acuerdo a

la expresion siguiente: °H = Th — Tm. El valor
promedio de la temperatura en cada hora (Th)
se obtuvo como la semisuma de los valores de
la temperatura minima y maxima registrados
para cada hora entre las ocho fechas de mues-
treo. La temperatura minima de desarrollo se
obtuvo como el promedio de las temperaturas
registradas a las 7:00 am, momento que coin-
cidi6 con los hechos siguientes: i) iniciamos
el ciclo de mediciones de 24 horas para el
registro de la emergencia y la temperatura; ii)
se registraron los valores minimos diarios de
temperatura; iii) no habia emergencia; y iv) fue
el comienzo del periodo de incremento diurno
de la temperatura. Usamos la prueba de Mann-
Whitney (Siegel & Castellan, 1995) para com-
parar los promedios de pares de muestras de los
grados horas del agua y del aire.

La relacion de la distribucion diaria de la
emergencia del orden Ephemeroptera con la
variacion diaria de la temperatura del agua y
del aire se evalto con la prueba de correlacion
de Spearman (Siegel & Castellan, 1995). Con
una prueba de Kruskal-Wallis comparamos
simultaneamente los valores promedios de la
temperatura del agua y del aire dentro y entre
los lapsos de emergencia y de no emergencia
de los subimagos. Los valores promedios de
la temperatura del agua y del aire en las horas
de maxima emergencia fueron comparados
mediante una prueba de Mann-Whitney. En
el caso de Leptohyphes y Thraulodes, por
ser los géneros mas abundantes, relacionamos
sus patrones de emergencia con los cambios
térmicos del agua, mediante el calculo para
el ciclo diario del numero de grados-hora
acumulados desde el inicio del ciclo de obser-
vacion (7:00 am) hasta el momento de inicio
de la emergencia.

Adicionalmente, consideramos la emer-
gencia de Leptohyphes y Thraulodes en rela-
cion al ancho cefalico de las ninfas maduras;
éste como un indicador de su tamafio, cuyos
valores fueron obtenidos en el desarrollo de
una tesis de doctorado sobre la comunidad de
Ephemeroptera de la cuenca alta del rio Chama,
que realizd uno de los autores de esta investi-
gacion (Chacon, 2003). El rio La Picon forma
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parte de esta cuenca. Para efectos de nuestro
estudio, analizamos 17 de los sitios muestrea-
dos por este autor, donde aparecian simultanea-
mente Leptohyphes y Thraulodes. Los sitios se
agruparon en cuatro franjas de altitud y para
cada grupo obtuvimos el promedio del ancho
cefalico de las ninfas maduras de cada género,
y de la temperatura promedio del agua registra-
da en cada sitio (Chacén, 2003). Para comparar
los tamafos promedios de las ninfas maduras
de Leptohyphes y Thraulodes utilizamos la
prueba de Mann-Whitney; y para comparar los
tamafios promedios de las ninfas de un mismo
género entre los rangos de altitud, la prueba de
Kruskal-Wallis (Siegel & Castellan, 1995).

RESULTADOS

Composicion de la emergencia de Ephe-
meroptera: Durante el periodo de estudio
registramos la emergencia de tres familias
de efemerdpteros (Cuadro 1): Leptohyphidae
(45.2 %), Baetidae (34.2 %), y Leptophlebiidae

(20.5 %). Para Leptohyphidae, capturamos
subimagos de los géneros Leptohyphes Eaton,
1882, Haplohyphes Allen, 1966 y tres hem-
bras cuyo género no fue posible identificar.
En Baetidae, recolectamos subimagos de los
géneros Prebaetodes Lugo-Ortiz y McCafferty,
1996, Andesiops Lugo-Ortiz y McCafferty,
1999, Baetodes Needham y Murphy, 1924 y
Americabaetis Kluge, 1992; y siete hembras de
géneros no identificados. En Leptophlebiidae,
unicamente capturamos subimagos del género
Thraulodes Ulmer, 1920. Los subimagos de
Leptohyphes fueron los mas abundantes (38.4
%), seguidos de Thraulodes (20.5 %), Prebae-
todes (11.0 %) y Andesiops (8.2 %); mientras
que Baetodes, Haplohyphes y Americabaetis
aparecieron con abundancias menores al 5 %.

Emergencia diaria de Ephemeroptera:
Los subimagos emergieron diariamente sélo
en el lapso de 11:00 am-23:00 pm, y dentro del
cual ocurrieron dos maximos, uno a las 11:00
am, y el otro a las 19:00 pm (Fig. 1), cuyos

CUADRO 1
Numero y porcentaje de efemerdpteros por familia, género y sexo capturados en trampas de emergencia,
entre noviembre 2007 y febrero 2008, en el Rio La Picon, Estado Mérida, Venezuela

TABLE 1
Number and percentage of mayflies per family, genus and sex collected in emergence traps between November-2007
and February-2008 at La Picon River, Mérida, Venezuela

Familia/Género Machos

() (%)
Leptohyphidae 17 51.5
Leptohyphes 15 53.6
Haplohyphes 2 100.0
No identificado - -
Baetidae 15 60.0
Prebaetodes 5 62.5
Andesiops 6 100.0
Baetodes 3 100.0
Americabaetis 1 100.0
No identificado -
Leptophlebiidae 60.0
Thraulodes 9 60.0
Total Ephemeroptera 41 56.23(D

Hembras | Total

(n) (%)™ (n) (%)@
16 48.5 33 452
13 46.4 28 38.4
- - 2.7
3 100.0 3 4.1
10 40.0 25 342
3 37.5 8 11.0
- - 6 8.2
- - 3 4.1
- - 1 1.4
7 100.0 7 9.6
6 40.0 15 20.5
6 40.0 15 20.5
32 43.8(D 73 100.0

(1) = porcentaje con relacion al total de individuos de cada familia/género de Ephemeroptera.
(2) = porcentaje con relacion al total de individuos del orden Ephemeroptera.
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Fig. 1. Densidad relativa promedio con intervalo de
confianza del 95 % para las horas de emergencia de los
subimagos de Ephemeroptera, entre noviembre-2007 y
febrero-2008, en el Rio La Picon, Mérida, Venezuela.
Letras diferentes indican diferencias significativas entre las
horas (Kruskall-Wallis, P < 0.10).

Fig. 1. Average relative density with confidence interval
of 95% for the emergence hours of subimagines of
Ephemeroptera  between  November-2007  and
February-2008 at La Picon River, Mérida, Venezuela.
Different letters indicate significant differences among
hours (Kruskall-Wallis, P < 0.10).

promedios de densidad no difirieron significa-
tivamente entre si (Kruskal-Wallis, P = 0.65).
Igualmente, hubo dos momentos de minima
emergencia, el primero a las 15:00 pm y el
segundo entre las 21:00 y 23:00 pm.

En las familias, los subimagos de Lep-
tohyphidae emergieron entre las 11:00 am y
19:00 pm (Fig. 2A), con un pico a las 11:00
am, que fue significativamente superior al
promedio de las otras horas de emergencia
(Kruskal-Wallis, P < 0.01); para Baetidae (Fig.
2B), la emergencia ocurrié en un lapso mas
amplio (11:00 am-21:00 pm), con un maxi-
mo a las 19:00 pm, que difiri6 de la densi-
dad de emergencia registrada a las 11:00 am
(Kruskal-Wallis, P = 0.047) y a las 15:00 pm
(Kruskal-Wallis, P = 0.04); y para Leptophle-
biidae, la emergencia fue s6lo durante la noche
(19:00-23:00 pm), aunque con una amplia
heterogeneidad en los valores promedios de
emergencia entre las fechas de muestreo, que
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Fig. 2. Densidad relativa promedio con intervalo de
confianza del 95 % para las horas de emergencia de
los subimagos de tres familias de Ephemeroptera:
Leptohyphidae, Baetidaec y Leptophlebiidae, en ocho
fechas entre noviembre-2007 y febrero-2008, en el Rio
La Picon, Mérida, Venezuela. Letras diferentes indican
diferencias significativas entre las horas (Kruskall-Wallis,
P <0.05).

Fig. 2. Average relative density with confidence interval
of 95 % for the emergence hours of subimagines of
three Ephemeroptera families: Leptohyphidae, Baetidae y
Leptophlebiidae, in eight dates between November-2007
and February-2008 at La Picon River, Mérida, Venezuela.
Different letters indicate significant differences among
hours (Kruskall-Wallis, P < 0.05).

impidi6 detectar diferencias estadisticamente
significativas entre las horas de emergencia
(Fig. 20).

Durante el lapso de estudio, los géneros
mostraron dos tendencias de emergencia dia-
ria. Una, debida a Leptohyphes, Prebaetodes
y Haplohyphes, que iniciaron su emergencia
en horas diurnas (Fig. 3A). En Leptohyphes
y Prebaetodes la emergencia se distribuyo
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Fig. 3. Frecuencia de emergencia diaria de siete géneros
de Ephemeroptera entre noviembre 2007 y febrero 2008,
en el Rio La Picon. Mérida. Venezuela: A) Géneros que
iniciaron emergencia en la horas diurnas. B) Géneros que
emergieron en horas nocturnas.

Fig. 3. Frequency of daily emergence of seven genera
of Ephemeroptera between November-2007 and
February-2008 at La Picon River, Mérida, Venezuela. A)
Genera that initiated the emergence during daylight hours.
B) Genera that emerged during night hours.

desde el mediodia hasta las primeras horas de
la noche (11:00 am-19:00 pm), en tanto que la
emergencia de Haplohyphes se produjo sélo en
horas diurnas (13:00 pm-17:00 pm). La otra
tendencia (Fig. 3B) resulté de la emergencia
nocturna de Thraulodes, Andesiops, Baetodes'y
Americabaetis (19:00 pm-23:00 pm). También
es evidente (Fig. 3) que el pico de emergencia
de las 11:00 am se debi6 exclusivamente a
Leptohyphes (19 individuos), en tanto que el
pico nocturno (19:00 pm) fue consecuencia
del aporte de varios géneros: Thraulodes (46.5
%), Andesiops (23.1 %), Prebaetodes (11.5 %),

Baetodes (11.5 %), Americabaetis (3.8 %) y
Leptophyphes (3.8 %).

Emergencia y temperatura: La emer-
gencia diaria del orden (Fig. 4) no mostrd una
relacion directa con la variacion diaria de la
temperatura ambiente del sitio (Spearman, P
= 0.93); sin embargo, es posible distinguir
algunos hechos importantes que asocian estos
dos procesos: i) las temperaturas promedios
del aire y del agua para el lapso de emergen-
cia fueron significativamente superiores a las
correspondientes temperaturas promedio en el
lapso en que no hubo emergencia (Cuadro 2);
i) durante las horas de no emergencia la tem-
peratura del agua y del aire no se diferenciaron
entre ellas significativamente, hasta al extremo
que durante algunas horas la temperatura del
agua fue superior a la del aire (Cuadro 2 y Fig.
4); iii) en las horas de maxima emergencia,
la temperatura del aire fue significativamente
mayor que la del agua (Mann-Whitney, P <
0.01), cuyos valores promedios respectivos
fueron: 13.94 (£ 1.12) y 11.41 (+ 0.54) °C en el
pico de las 11:00 am, y 12.76 (+ 0.89) y 11.63
(= 0.40) °C en el pico de las 19:00 pm; y iv)
para el ciclo de 24 hr la variacion de la tempe-
ratura del agua fue mucho menor que la del aire
tal y como se muestra en la figura 5, donde se

C 045
< 040
€ 035
= 0.30
0.25
€ 0.20
3015
2010
3 0.05
=z 0

o
2
~
o

o 9o 9 9 9 9
e 2 22 2
S = @ h NS

21:00
23:00

o o 9
2
- oM wn
o o o

Fig. 4. Valores promedios de la temperatura del aire,
de la temperatura del agua y de la densidad relativa de
emergencia de los subimagos de Ephemeroptera, durante
un ciclo de 24 horas, entre noviembre 2007 y febrero 2008,
en el Rio La Picon, Mérida, Venezuela.

Fig. 4. Average values of air temperature, water
temperature, and emergence relative density of the
subimagines of Ephemeroptera during a 24 h cycle between
November-2007 and February-2008 at La Picon River,
Meérida, Venezuela.
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CUADRO 2
Estadisticos descriptivos de la temperatura del aire y del agua para los lapsos diarios de emergencia y
de no emergencia de los subimagos de Ephemeroptera, en el periodo de estudio (noviembre-2007 a febrero-2008),
en el Rio La Picon, Mérida, Venezuela

TABLE 2
Descriptive statistics of air and water temperature for the emergence and not emergence daily lapses of subimagines
of Ephemeroptera between November-2007 and February-2008 at La Picon River, Mérida, Venezuela

Estadistico .
Emergencia
N 104
Media (°C)! 13.52¢
Desviacion (°C) 1.59
Maximo (°C) 21.10
Minimo (°C) 9.90
Rango (°C) 11.20
Coeficiente Variacion (%) 11.76

Temperatura del aire

Temperatura del agua

No emergencia Emergencia No emergencia
81 104 81

10.94¢ 11.64° 10.99¢
1.64 0.46 0.68
14.90 12.34 11.91
7.50 10.23 9.49

7.40 2.11 2.42
14.99 3.93 6.19

(1) Exponentes con letras diferentes indicas diferencias significativas entre los promedios (Prueba de Kruskall-Wallis, P <

0.05).
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Fig. 5. Grados-hora acumulados para la temperatura del
aire y del agua en un ciclo de 24 horas, en el Rio La Picon,
Mérida, Venezuela. °H = tasa promedio de la variacion
diaria de los grados horas.

Fig. 5. Hour-degrees accumulated for water and air
temperature in a 24 h cycle in La Picon River, Mérida,
Venezuela. °H = average rate of daily variation of hour-
degrees.

evidencia que a lo largo del ciclo diario, la acu-
mulacion de los grados-hora de la temperatura
del aire fue mayor que la del agua. En conse-
cuencia, la tasa promedio de variacion diaria
de los grados-horas del aire (°H = 2.32) fue
significativamente superior (Mann-Whitney,
P < 0.05) que la tasa correspondiente para la

temperatura del agua (°H = 0.64). Todos estos
hechos, unidos a la condicion ectotérmica de
los insectos, muestran que ambos patrones de
cambio diario, el de la temperatura ambiente
y el de la emergencia, no son independientes y
que diariamente existe interaccion entre ambos
procesos. Con base en esta idea, se analiz6 la
relaciéon temperatura-emergencia para Lepto-
hyphes y Thraulodes que fueron los géneros
mas abundantes y con patrones de emergencia
claramente definidos. Dicho analisis produjo
dos resultados importantes: i) el maximo de
emergencia de las 11:00 am, se debio exclusi-
vamente al género Leptohyphes, en tanto que
el maximo de las 19:00 pm fue consecuencia
de la contribucion mayoritaria de Thraulodes
(Fig. 3); y ii) cada uno de estos géneros requirid
diariamente de una cantidad minima de energia
térmica para iniciar la emergencia tal como se
deduce de la curva de acumulacion diaria de
grados-horas en el agua (Fig. 5). Esta curva
muestra que hasta las 11:00 am, momento en
que se inicia la emergencia de Leptohyphes, los
grados-hora acumulados en el agua fueron de
1.2 °H; y hasta las 19:00 pm, cuando emerge
Thraulodes, el valor promedio de los grado-
hora acumulados fue de 9.4 °H. Es decir, que
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CUADRO 3
Promedios y desviaciones estandar de la temperatura del agua y del ancho cefalico de ninfas maduras de Thraulodes y
Leptohyphes en rios clasificados en cuatro franjas de altitud dentro de la cuenca alta del Rio Chama, Mérida, Venezuela("

TABLE 3
Averages and standard deviations of water temperature and head width of mature nymphs of Thraulodes and Leptohyphes
in streams classified in four ranges of altitude in the Chama River upstream basin, Mérida, Venezuela

Altitud Temperatura del

(msnm) agua (°C)®
n
800-1000 24.04 +2.43@ 54
1000-1500 18.44 £1.720 200
1500-2000 16.81 + 0.42© 6
2000-2500 13.23£1.91@ 365
800-2500 16.92 +4.42 625

Ancho cefilico (mm)®

Leptohyphes | Thraulodes
Promedio + DE n Promedio = DE
1.04 £0.10@ 19 1.97 £0.13®
1.01 £0.13@® 21 1.91£0.21®
1.17 £0.11@ 26 2.11 +£0.14®
1.08 £ 0.14@ 188 2.01+030®
1.05 £ 0.14@ 254 2.01 £0.27®

1. Fuente: Chacon (2003).

2. Los promedios con exponentes diferentes se diferencian significativamente (Kruskall-Wallis, P < 0.05).
3. Los promedios dentro o entre columnas con exponentes diferentes se diferencian significativamente (Kruskall-Wallis,

P <0.05).

las ninfas de Leptohyphes requieren en su etapa
final de desarrollo una menor cantidad de calor
que las ninfas de Thraulodes para completar
su crecimiento hasta el subimago y finalmente
emerger del agua.

Tamaifio del ancho cefilico de Lepto-
hyphes y Thraulodes: El analisis de los tama-
nos de las ninfas maduras de Thraulodes y
Leptohyphes y su distribucioén en un gradiente
térmico altitudinal para rios andinos venezola-
nos demostro que el género Thraulodes duplicd
el tamafio del género Leptohyphes a lo largo del
gradiente de altitud analizado (Cuadro 3). Asi-
mismo se evidenci6 que el tamaio de las ninfas
dentro de cada género no mostré diferencias
significativas entre las franjas de altitud consi-
deradas, aunque si hubo variacion altitudinal en
la temperatura del agua (Cuadro 3).

DISCUSION

El numero de efemeropteros en emergen-
cia en el Rio La Picon, durante el periodo de
estudio (noviembre-2007 a febrero-2008) fue
relativamente bajo (73 subimagos), lo que
puede ser consecuencia de la disminucion

estacional de la emergencia en los efemeropte-
ros en esta época del afio, hecho observado por
Pérez y Segnini (2010), quienes encontraron
que la densidad de los imagos de Ephemerop-
tera en este rio alcanza valores minimos entre
enero y junio. Al comparar la lista de géneros
de Ephemeroptera registrados en el presente
estudio con la publicada por estos autores para
el rio La Picon, se observa que en esta inves-
tigacion no se reportan los géneros Farrodes 'y
Trichorythodes, pero si Haplohyphes, el cual
permite ampliar el nimero de géneros de efe-
meropteros de este rio.

Estos resultados son las primeras obser-
vaciones que se conocen para el Neotropico
sobre la emergencia diaria de los géneros
Andesiops, Prebaetodes, Americabaetis 'y
Haplohyphes. Para Leptohyphes, era conocido
que Leptohyphes packeri emergia durante la
noche (Jackson, 1988), sin embargo el estatus
taxonomico de esta especie cambid y ahora
pertenece al género Vacurpenius (Wiersema
& McCafferty, 2000); en consecuencia, los
resultados del presente estudio constituyen las
primeras observaciones a nivel mundial sobre
la emergencia diaria en Leptohyphes, el cual
mostré un patréon mayoritariamente diurno,
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que a la vez representa la primera observacion
de emergencia diurna dentro de la familia
Leptohyphidae. Para esta familia sélo cono-
ciamos la emergencia nocturna en Vacurpenius
(anteriormente reconocido como Leptohyphes
packeri) y Thricorytodes (Edmunds & McCa-
fferty, 1988; Jackson, 1988; Gough & Haase,
1998). En cuanto a Thraulodes, probablemente
el género mas abundante y el leptophlebido de
mayor distribucion en el continente america-
no (Dominguez et al., 2006), la informacion
existente indica que su emergencia es diurna
(Morgan & Waddell, 1961; Brittain, 1982),
pero en nuestro caso, fue uno de los géneros
que emergio solo de noche, siendo asi el primer
registro de emergencia nocturna de este género.

Los insectos acuaticos, por ser organismos
poiquilotérmicos (ectotérmicos), intercambian
constantemente calor con el medio acuatico y
mantienen su temperatura corporal en un equi-
librio dinamico permanente con la temperatura
del agua (Gunn, 1942). La principal conse-
cuencia es que el desarrollo, el crecimiento y
la emergencia de estos organismos dependen
en gran medida de las condiciones térmicas del
agua. Asi se tiene que las temperaturas altas
incrementan la tasa de crecimiento, disminuyen
el tiempo de desarrollo, y provocan tamaiios
corporales relativamente pequefios; mientras
que bajas temperaturas, disminuyen la tasa de
crecimiento, aumentan el tiempo de desarrollo
y producen cuerpos comparativamente grandes
(Berrigan & Charnov, 1994; Angilletta, Steury,
& Sears, 2004; Chown & Nicolson, 2004). Por
otro lado, el tiempo necesario para completar
el desarrollo y crecimiento corporal, también
denominado tiempo fisioldgico, depende de
la tasa a la cual se producen las reacciones
bioquimicas, las cuales son termodependientes.
La temperatura acelera o retarda estas tasas
de reaccion y consecuentemente incrementa o
disminuye el tiempo de desarrollo y de creci-
miento de los organismos ectotérmicos (Higley,
Pedigo, & Ostlie, 1986). Debido a su naturaleza
enzimatica las reacciones bioquimicas sélo
ocurren dentro de determinados limites de
temperatura. Fuera de este rango térmico, la
actividad de las enzimas disminuye o cesa por

completo (Higley et al., 1986), y consecuen-
temente también se detienen el desarrollo y el
crecimiento de los individuos.

Existen varios modelos para evaluar el
efecto de la temperatura sobre la duracion del
desarrollo y crecimiento de los organismos
ectotérmicos. La mayoria estan basados en la
aplicacion de la denominada Ley de la Tem-
peratura Total Efectiva. La expresion lineal
de este modelo viene dada por la ecuacion:
K =D(T-T); donde: D es la duracion del desa-
rrollo, T es la temperatura durante el tiempo
de desarrollo, T es la temperatura base para
la cual no hay desarrollo y K es una constante
térmica que cuantifica el nimero de unidades
caloricas necesarias para que un individuo
complete un evento de desarrollo (Hartley &
Lester, 2003; Damos & Savopoulou-Soultani,
2012; Saska, Vlach, Schmidtova, & Matalin,
2014). Alternativamente, puede considerarse
que la constante térmica es una medida del
tiempo fisioldgico requerido para completar el
desarrollo biologico (Damos & Savopoulou-
Soultani, 2012). Las unidades de la constante
térmica son grados-dias acumulados, y en la
caracterizacion de eventos de desarrollo den-
tro de un ciclo diario, la constante térmica se
expresa en grados-horas acumulados (Young &
Young, 1998).

Relacionando las consideraciones ante-
riores con nuestros resultados, se evidencia
que la separacion en el tiempo que muestra la
emergencia diaria de los géneros Leptohyphes
y Thraulodes, esta asociada a la diferencia en la
cantidad de calor que diariamente necesitaron
los individuos de ambos géneros para poder
completar su desarrollo. En efecto, demos-
tramos que Leptohyphes fue el género que
necesitdé acumular diariamente menor cantidad
de energia o grados-hora para completar su
desarrollo hasta subimago (1.2 °H), y en conse-
cuencia fue el primero de los géneros en iniciar
la emergencia diaria, la cual ocurrié antes del
mediodia (11:00 am); en tanto que Thraulodes
requirié acumular una mayor cantidad de ener-
gia (9.4 °H), lo que explica su emergencia al
comienzo de la noche (19:00 pm).
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Esta diferencia en los requerimientos ener-
géticos para la emergencia, debe ser conse-
cuencia de la diferencia en el tamafio de las
ninfas maduras de los dos géneros. Desde
el punto de vista termodindmico, la relacion
superficie-volumen aumenta en la medida que
disminuye el tamafio, y la trasferencia de calor
esta directamente relacionada con la superfi-
cie; es decir, que los organismos pequefios se
calientan mas rapido que los organismos de
mayor tamafio. Por lo tanto, entre organismos
taxondomicamente cercanos y sometidos a las
mismas condiciones ambientales, todos los
procesos metabolicos dependientes de la tem-
peratura deben iniciarse antes en los organis-
mos mas pequefios, que en los organismos de
mayor tamano.

Si se hace corresponder el ultimo plan-
teamiento con la interaccion entre el tamafo
y la energia requerida para la emergencia de
los dos géneros que se estan analizando, se
tiene que Leptohyphes, que necesitd la menor
cantidad de energia caldrica para iniciar la
emergencia, también es el género con menor
tamafio corporal. Por el contrario Thraulodes,
cuyo tamafio es mayor, requirié mayor cantidad
de energia para iniciar su emergencia. Estos
requerimientos energéticos diferentes entre los
dos géneros, para dar inicio a la emergencia,
deben ser el resultado de un proceso adaptativo
evolutivo mas que una respuesta temporal a
los cambios de temperatura. Esta presuncion la
soportan dos hechos importantes: el primero es
que el tamafio de las ninfas de Leptohyphes y
Thraulodes no cambi6 a lo largo de un amplio
gradiente térmico altitudinal. Como se demos-
tr6 a partir del analisis de los datos obtenidos
de Chacon (2003), para sitios ubicados entre
los 800 y 2 500 m de altitud y con temperaturas
del agua entre 24 °C y 13 °C, el ancho cefalico
promedio de las ninfas maduras de Thraulodes
se mantuvo alrededor de 2.01 mm y duplico el
ancho cefalico de las ninfas de Leptohyphes,
cuyo valor promedio estuvo cercano a 1.05
mm. Como segundo hecho se tiene que la histo-
ria evolutiva de estos dos géneros ha transcurri-
do bajo un mismo ambiente y con un régimen
térmico poco variable. Durante el periodo de

estudio el rango de variacion de la temperatura
del agua en el rio La Picon fue de 2.8 °C (12.3-
9.5 °C). Esta situacion se mantiene todo el
afio, tal como lo evidenciaron Pérez y Segnini
(2010), quienes encontraron que el rango pro-
medio de variacion anual de la temperatura del
agua para este rio, en un sitio muy proximo al
lugar donde se efectu¢ el estudio, fue de 2.6 °C
(12.6-10.0 °C).

En el periodo dentro del cual hubo emer-
gencia, los valores promedios de la tempera-
tura del aire y del agua fueron superiores a
aquellos registrados dentro del lapso que no
hubo emergencia. Podriamos especular que
estas condiciones de mayor calidez conforman
un ambiente térmicamente favorable para la
emergencia de los subimagos, lo que es facil de
entender para el caso de la temperatura del agua,
debido a que las ninfas estan sumergidas dentro
de este medio; pero en el caso de la temperatura
del aire, su efecto sobre la emergencia es indi-
recto. Temperaturas elevadas del aire pueden
aumentar la deshidratacion de los subimagos
(Perng, Lee, & Wang, 2005), y temperaturas
muy bajas afectan directamente su actividad
del vuelo (Flannagan, 1977). Por estas razones,
autores como Pinder, Trayler, Mercer, Arena y
Davis (1993) consideran que en los tropicos la
mayoria de las especies emergen durante las
dos primeras horas de oscuridad debido a que
la temperatura del aire es menos restrictiva para
la actividad de los subimagos. Por lo tanto, es
posible que la emergencia exclusivamente noc-
turna que mostraron los subimagos de Thrau-
lodes y la mayoria de los Bactidae en nuestro
estudio, pudiese ser respuesta a una condicion
térmica del aire favorable para la sobrevivencia
de los subimagos. Ivkovi¢ et al. (2013) propu-
sieron que los insectos acuaticos hemimetabo-
los tienen la capacidad de explorar la calidad
de las condiciones ambientales fuera del agua,
previamente a su emergencia, y detectar esti-
mulos provenientes del ambiente externo que
disparan la emergencia. Sin embargo, Wright y
Matice (1985), basados en resultados obtenidos
experimentalmente, ya habian expresado que
aunque la temperatura del aire afecta la super-
vivencia de los adultos de Hexagenia bilineata
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(Ephemeroptera) después de la emergencia,
es irrelevante como estimulo iniciador de este
proceso, y rechazaron la posibilidad de que las
ninfas de los efemerdpteros puedan detectar las
condiciones térmicas fuera del agua.

En resumen, nuestros resultados cons-
tituyen el primer registro de la emergencia
diaria en los géneros Andesiops, Prebaetodes,
Americabaetis, Haplohyphes y Leptohyphes;
y la primera evidencia de emergencia noctur-
na en Thraulodes. Con respecto a la relacion
temperatura-emergencia, se puede considerar
que: a) las condiciones térmicas mas favorables
para la emergencia de los subimagos ocurren
entre las 11:00 am y 23:00 pm; y b) el inicio de
la emergencia de Leptohyphes y Thraulodes,
dos géneros que difieren en su tamafio corporal,
requiere de diferentes cantidades de energia
térmica acumulada.

Muchas de la evidencias encontradas en
este estudio sugieren que hay una interaccion
importante entre la temperatura ambiente y la
emergencia diaria de los subimagos en el rio
La Picon; pero para demostrar de manera con-
cluyente una relacidon causa-efecto, es necesa-
rio reproducir esta experiencia para diferentes
géneros y/o especies, en distintas épocas y rios,
ademas de considerar la influencia de otros
factores bidticos y abidticos.
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RESUMEN

La emergencia diaria de los efemeropteros de rios
neotropicales y sus causas, han sido poco estudiadas.
En zonas templadas, este proceso es mejor conocido y
atribuido a diversos factores. En este trabajo, estudiamos
la emergencia diaria de subimagos de varios géneros de
Ephemeroptera en un rio en una selva nublada andina
venezolana, y sus posibles relaciones con cambios diarios
de la temperatura ambiente. Cuatro trampas de emergencia
fueron colocadas en un tramo de 50m del rio, y cada una
se examino cada dos horas durante 24 horas para recolectar
los subimagos recién emergidos. Este procedimiento fue
repetido en ocho fechas, entre noviembre-2007 y febre-
ro-2008, para un total de 32 observaciones en cada hora
de muestreo. Los subimagos fueron criados hasta adultos
e identificados hasta género. Para cada género y hora de
muestreo calculamos la densidad relativa de emergencia
por trampa. La temperatura del agua y del aire fueron medi-
das cada hora del ciclo diario de observacion y, para cada
hora calculamos la temperatura promedio y los grados-
horas promedio del aire y del agua, de las ocho fechas
estudiadas. Se identificaron siete géneros: Leptohyphes
Eaton, 1882 y Haplohyphes Allen, 1966 (Leptohyphidae);
Prebaetodes Lugo-Ortiz y McCafferty, 1996, Andesiops
Lugo-Ortiz y McCafferty, 1999, Baetodes Needham y
Murphy, 1924 y Americabaetis Kluge, 1992 (Baetidae);
y Thraulodes Ulmer, 1920 (Leptophlebiidae); siendo mas
abundantes Leptohyphes (38.4 %) y Thraulodes (20.5 %).
La emergencia ocurri6 entre las 11:00 am y 23:00 pm, y
mostrd lo siguiente: a) una emergencia iniciada en horas
diurnas, por organismos de Leptohyphes, Prebaetodes y
Haplohyphes; b) una emergencia nocturna, realizada por
Thraulodes, Andesiops, Baetodes y Americabaetis; y c)
dos maximos, uno diurno producido por Leptohyphes, y
otro nocturno con predominancia de Thraulodes. Estos
resultados son los primeros registros sobre la emergencia
diaria diurna en Andesiops, Prebaetodes, Americabaetis,
Haplohyphes y Leptohyphes; asi como, de la emergencia
nocturna en Thraulodes. Se evidencié que Leptohyphes,
con ninfas pequeflas (ancho cefalico promedio = 1.05
mm), necesitd acumular menos grados-horas para iniciar
la emergencia que los requeridos por Thraulodes, cuyas
ninfas son mas grandes (ancho cefalico promedio = 2.01
mm). Esta disparidad en los requerimientos energéticos
para la emergencia, debe ser consecuencia de diferencias
entre los tamafios de las ninfas maduras de ambos géneros;
hechos que se apoyan sobre la constancia de tamafos que
muestran ambos taxa en un gradiente térmico-altitudinal,
y en la poca variabilidad diaria y estacional de la tempe-
ratura del agua en el rio La Picon. En el lapso diario de
emergencia, las temperaturas promedios del aire y del agua
fueron superiores a aquellas registradas dentro del lapso de
no-emergencia; en consecuencia, se propone que durante el
lapso diario en el que ocurre este proceso, el ambiente es
térmicamente favorable para la emergencia de los subima-
gos y su supervivencia fuera del agua.
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Palabras clave: efimeras, emergencia diaria, temperatura
del agua y del aire, rio tropical, Venezuela.
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