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RESUMEN

Ectatomma ruidum (Formicidae: Ectatomminae) es una hormiga cazadora ampliamente distribuida en Co-
lombia. Esta especie es de enorme importancia funcional en ecosistemas naturales y perturbados. Se ha en-
contrado removiendo semillas y depredando tanto insectos como garrapatas en potreros. Algunos autores su-
gieren que esta especie es propia de potreros y otros, que lo es de bosques. En este estudio se examino la dis-
tribucion de nidos y abundancia de E. ruidum en bosques y areas de rehabilitacion en el complejo minero de
carbén del Cerrején, en La Guajira, norte de Colombia y se contrast6 con lo hallado en otro estudio en el Va-
lle y el Cauca, region del suroccidente, separado cerca de 1000 Km. Al norte, se encontrd una alta abundancia
de E. ruidum en areas con mayor tiempo de rehabilitacion ecol6gica y mayor cobertura arborea; ademas éstos
presentaron una distribucion espacial uniforme. Este resultado fue contrario respecto a otro estudio realizado,
casi simultaneamente, en los departamentos de Valle y Cauca, en donde E. ruidum present6 baja abundancia
en habitats arbéreos y una distribucion con tendencia a ser agregada. En esta area, cuyo clima es mas templa-
do, la abundancia de la hormiga en potreros sin arboles fue alta y su distribucion aleatoria. Este estudio corro-
bor6 que E. ruidum es una especie comun en bosques del Caribe colombiano, que la zona geogréfica, las con-
diciones ambientales y, posiblemente, otros factores bioticos, pueden influir en la preferencia de sitios de ni-
dificacion y que la plasticidad de esta hormiga posibilita su extensa distribucion.

Palabras claves: abundancia, distribucion, Cerrején, Formicidae, Rehabilitacion ecoldgica

SUMMARY

Ectatomma ruidum (Formicidae: Ectatomminae) is a hunter ant species, which is widely distributed
throughout Colombia. This ant is of huge functional importance in natural and disturbed ecosystems. It has
been found moving seeds and predating both insects and ticks in cattle pastures. Some authors had classified
it as a species from pastures, while others have catalogued it as a forest species. In this study, the distribution
and abundance of E. ruidum nests was examined both in forests and rehabilitated areas of the Cerrejon
carboniferous exploitation complex at La Guajira, north in Colombia, and these results were contrasted with
those obtained in another study in the southwest region, separated about 1000 Km, at Valle and Cauca
departments. A high abundance of E. ruidum were found in areas of higher ecological rehabilitation age and
with higher presence of trees; additionally, these sites showed a uniform distribution. This result was opposite
to another simultaneous study at the Cauca and Valle, in which E. ruidum showed a low abundance in
arboreal habitats and aggregated distribution when trees were more abundant. In these area, in which climate
is milder, the abundance of the ant was higher in open pastures without trees and its distribution tended to be
random in open pasturelands. This study confirmed that E. ruidum is a species commonly ocurring in the
natural forests of the Colombian Caribbean region, that the geographic place, the environmental conditions
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and possibly biotic factors influence its distribution and nesting site preference, and that its plasticity makes

its extensive distribution possible.
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INTRODUCCION

Las hormigas, en especial si anidan en el suelo,
presentan frecuentemente estabilidad en la locali-
zacion de sus nidos, observandose patrones regu-
lares de dispersion, posiblemente causados por
competencia y defensa del sitio de forrajeo (Le-
vings & Franks 1982). A su vez, esta distribucion
espacial afecta y es afectada por interacciones tan-
to inter como intraespecificas. Por ejemplo, la te-
rritorialidad en Solenopsis invicta estd marcada
por el tamafio de la colonia y el nimero de sus
obreras, 1o que a su vez, influye en la presencia o
ausencia de nidos vecinos (Schatz et al. 1995,
Tschinkel et al. 1995). Algunas interacciones, se-
gun el contexto ecoldgico, pueden causar el des-
plazamiento y, en ocasiones, extincion de colonias
pequefias de algunas especies (De Vita 1979, Ryti
& Case 1984) influenciando de esta manera los
patrones de distribuciéon de nidos (Bernstein &
Gohbel 1979; Ryti & Case 1984).

Ectatomma ruidum es una hormiga cazadora, am-
pliamente distribuida en Centro y Sur América.
Esta especie, que se conoce cominmente como
“cachona”, presenta dominancia desde zonas de
bosque hasta cultivos de importancia econémica
(Kugler & Hincapié 1983, Lachaud 1990, Domin-
guez & Fontalvo 2009). E. ruidum tiene enorme
importancia funcional en agroecosistemas en Co-
lombia. Se ha encontrado que remueve semillas
(Escobar et al. 2007, Dominguez 2008), depreda
insectos y también garrapatas en potreros (Santa-
maria et al. 2009). Por la cantidad de materia y
energia que las obreras de esta especie mueven di-
ariamente, sus poblaciones pueden llegar a tener
un gran impacto en la rehabilitacion de potreros o
zonas degradadas. En Colombia la distribucion
presentada por los nidos de esta hormiga ha sido
aleatoria en los Llanos orientales (Medina 1994),
mientras que en el suroccidente ha sido aleatoria y
agregada (Santamaria et al. 2009). Estudios reali-
zados en las cordilleras Occidental y Central, han
documentado que sus densidades tienden a au-
mentar en zonas de potreros o0 zonas con poca co-
bertura vegetal en alturas medias (Armbrecht
2003, Rivera 2004, Escobar et al. 2007).

Por otro lado, en Colombia, se ha observado que
su distribucion y densidad parece presentar patro-
nes diferentes en el norte y sur del pais. En el nor-
te, particularmente la mina del Cerrejon, en alturas
135-280 msnm, se reportd que sus densidades
aumentaron en zonas con cobertura arborea, ade-
mas, la diversidad de hormigas aument6 conforme
incrementaba la cobertura vegetal de las areas res-
tauradas (Dominguez 2008).

Hacia Barranquilla, ciudad del Atlantico, situada
al norte, la hormiga parece ser favorecida en bos-
ques perturbados, en donde se relacioné negati-
vamente con la diversidad de otras hormigas ca-
zadoras de fragmentos de bosque seco (Domin-
guez & Fontalvo 2009) inclusive en hébitats con
dosel estructurado. En el caso de la zona sur de
Colombia. E. ruidum, en cambio, exhibi6é una ma-
yor abundancia y una distribucién aleatoria en zo-
nas abiertas, mientras que en zonas con mucho
dosel presenté menos abundancia y gran agrega-
cién (Medina 1994, Santamaria et al. 2009). El pa-
trén observado en el norte de Colombia es consis-
tente con lo reportado para Chiapas, México, en
donde la densidad de nidos alcanzada por esta es-
pecie esta entre 1500-11500 nidos/ha en cafetales
de sombra (Schatz & Lachaud 2008) y con prefe-
rencia a los habitats sombreados.

No obstante, se requieren estudios méas especificos
sobre la distribucion de E. ruidum en gradientes
de cobertura vegetal en diferentes zonas de Co-
lombia, pues dicha distribucion y abundancia pue-
den estar respondiendo a factores bidticos o de
microhabitat. Por esta razon y porque E. ruidum
puede impactar el control biolégico (Way & Khoo
1992, Riera-Valera & Pérez-Sanchez 2009), se
realiz6 el presente estudio con el fin de examinar
si el patron de distribucion en el complejo el Ce-
rrejon es similar al encontrado en otras zonas de
los Andes del suroccidente colombiano (Santama-
ria et al. 2009). Concretamente, esta investigacion
busco describir la abundancia de E. ruidum en
areas de rehabilitacion ecoldgica clasificadas en
un gradiente de edad desde su inicio; determinar el
tipo de distribucion espacial de los nidos de E.
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ruidum en estos habitats y compararla con hallaz-
gos previos en potreros abiertos y arbolados de la
zona Andina de Colombia (Santamaria et al.
2009).

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: El complejo minero del Valle de
Cerrejon se localiza al norte de Colombia, en la
Region Caribe Colombiana, departamento de La
Guajira, en jurisdiccion de los municipios de Al-
bania, Barrancas, Hato Nuevo y Maicao. El valle
del Cerrején se encuentra en la denominada baja
Guajira, asignada a la zona subtropical y corres-
ponde a las zonas bidticas de matorral desértico,
monte espinoso y bosque subxerofitico, en los
cuales co-dominan especies de leguminosas y cac-
tdceas. Su elevacion fluctia entre 135-280m
s.n.m, con precipitacion media de 840 mm anual
distribuida bimodalmente, y un temperatura media
anual de 27.5 grados centigrados (Dominguez
2008).

El estudio de abundancia de E. ruidum se realiz6
en diez zonas ubicadas en un gradiente de rehabi-
litacién ecologicade 0, 1, 2, 4,6,7,8,12,13y 14
afios de iniciado el proceso (para informacion de-
tallada sobre las practicas de rehabilitacién en
Dominguez 2008). El grado cero se refiere a un
area donde aun no se ha realizado ninguna labor
de adecuacion, es decir, se muestrea el suelo re-
cién depositado en la primera fase de rehabilita-
cion ecoldgica. Como control positivo se mues-
trearon tres bosques, denominados “Patilla”,
“Compensacion” y VP6, que no hubiesen sido in-
tervenidos por actividad minera. Estos bosques
son caracteristicos de zona de bosque seco o sub-
xerofitico, con presencia de arboles, arbustos es-
pinosos de algarrobo o trupillo (Prosopis juliflora
(Sw) DC), aromo, cactus y pencas. En la zonas de
rehabilitacién se usa el pasto buffel (Pennisetum
ciliare var. ciliare (L) Link) para comenzar la re-
habilitacion mezclado con Urera baccifera (L.)
Gaud, herbaceas y arboles dispersos de legumino-
sas como algarrobo.

Abundancia de E. ruidum: Se realizaron dos
muestreos, uno en época seca y otro en la lluviosa.
En cada una de las areas de rehabilitacion y bos-

ques se establecieron dos transectos de 10 estacio-
nes cada una, separadas 10m entre si. En cada es-
tacion se instal6 una trampa de caida o pitfall, que
consistio en un vaso desechable de 100 ml ente-
rrado a ras de suelo, semilleno de una solucion de
etanol (aprox. 50%). Ademas, en cada estacion se
realiz6 captura manual que consistié en la bus-
gueda constante de hormigas por 10 minutos en
cada estacién por dos personas; las hormigas se
capturaron con pinzas (Romero & Jaffé 1989) o
bandejas con teflon. La abundancia se determiné
como la frecuencia de captura de cada especie de
hormiga.

Nidos: Para determinar el tipo de distribucion de
los nidos de la hormiga E. ruidum se escogieron
las cuatro areas siguientes: (1) Rehabilitacion de
12 afios, (2) Rehabilitacion de 14 afios, (3) lote
abierto (sin arboles) del Centro de Desarrollo
Ambiental (CDA), que es el sitio de la mina de
donde se extraen las semillas de pasto buffel
(Pennisetum ciliare) y (4) lote con sombra de ar-
boles del CDA. El procedimiento se efectud inten-
sivamente entre la segunda y tercera semana de
agosto de 2008. La identificacion de los nidos se
realiz6 empleando el método recomendado por
Ludwig & Reynolds (1988), que consiste en trazar
un transecto lineal y dividirlo en parcelas, de esta
manera se levant6 un transecto de 40 m de largo x
5 m de ancho en cada lote. Dentro de esta area de
200 m? se instalaron cebos de atdn, esparciéndolos
por toda el area y equidistantes el uno del otro por
dos metros. Cada cebo consistié de aproximada-
mente 1g de atlin en aceite sobre un papel cua-
drangular de 5cm de lado, depositado horizontal-
mente sobre el suelo. Se siguieron las obreras de
E. ruidum que se acercaron a los cebos (Figura 1)
hasta ubicar la entrada de sus nidos. La busqueda
de nidos fue realizada por tres personas en cada
lote y la intensidad de busqueda fue de cinco
horas cada una. En cada lote se contaron los nidos,
se marcaron en el orificio de entrada con una ban-
dera y se midio la distancia entre cada nido de E.
ruidum.

Cobertura de dosel: Se utiliz6 un densiometro
esférico de vegetacion (Forestry Suppliers ®) para
determinar el porcentaje de cobertura de dosel en
cada estacion de muestreo en el Cerrején.
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Figura 1. Ectatomma ruidum cargando “at(in en aceite” hacia su nido en un potrero abierto (Foto por C.S.).

Andlisis de Datos: La distribucion espacial de los
nidos de E. ruidum dentro del area se determin6
mediante el método de Clark & Evans (1954) del
indice del vecino cercano. Este indice estd basado
en la comparacion de la distancia observada entre
dos nidos vecinos y la distancia tedrica que se ob-
servaria si los nidos fueran distribuidos al azar. El
indice R es el cociente de la distancia promedio
observada y la distancia promedio esperada bajo
el supuesto de que el proceso es aleatorio. Si el
valor del cociente estd cerca de 1 la distribucion
sera aleatoria (A), si esta cerca de O sera agregada
(C) y si es superior a 1 serd uniforme (U). Por otro
lado, se tomaron los datos primarios provenientes
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del estudio de Santamaria (2007) y se re-
analizaron a la luz del mismo método.

RESULTADOS

E. ruidum present6 una alta abundancia en &reas
con mayor tiempo de rehabilitacion y bosques,
siendo casi nula su presencia en los cebos, tanto
para las areas sin cobertura vegetal como estéril y
de 1 afio (Figura 2).

La metodologia de seguimiento de nidos permiti6é
ubicar un total de 108 nidos de E. ruidum, con
densidades desde 550 hasta 2650 nidos/ha.
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Figura 2. Abundancia relativa o frecuencia de captura de Ectatomma ruidum en un gradiente de
rehabilitacién ecolégica y bosques naturales de el Cerrejon, La Guajira.
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La distribucion de los nidos segln el modelo de
Clark & Evans (1954) present6 una dispersién
uniforme (o regular) en todos los lotes segun el
indice R (Tabla 1). Se observé una distribucion
aleatoria en el lote de doce afios. Para los lotes de
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catorce afios y Centro de Desarrollo Ambiental
(CDA sombra) se presentd una distribucién alea-
toria con una tendencia a la uniformidad, siendo
muy baja la probabilidad (<0.000001) de que la
distribucion sea diferente a aleatoria.

Tabla 1. Célculos del indice R segun el modelo de Clark & Evans (1954) para los nido de Ectatomma rui-
dum, en la zona de la Mina, Cerrejon, La Guajira (Colombia); rA=distancia media observada entre los nidos;
rE=distancia teorica entre los nidos: seglin una distribucién aleatoria es el parametro distribucion normal que
permite determinar la probabilidad que la distribucion de los nidos estudiados sea aleatoria. Octava columna,

distribucion A: Aleatoria, C: contagiosa o agregada, U: uniforme.

Lote % Cobertura vegetal _Den3|dad 2 TA rE Indice R C Distribucién Probabilidad
nidos/200m
Doce afios 81 11 245 2.13 1.15 0.75 U 0.45
Catorce afios 86 44 1.6 1.07 15 19.92 ) <.000001
CDA sombra 78 53 148 0.96 1.54 28.35 U <.000001
CDA sol 0 0 0 0 0 0 0

En el trabajo realizado por Santamaria et al.
(2009) en los Departamentos del Cauca y Valle
del Cauca, se encontraron 1005 nidos de E. rui-
dum en los ocho potreros (cuatro lotes con arboles
y cuatro sin arboles) con densidades de nidos que

van desde 360 hasta 940 nidos/ha para los potreros
de sombra (Tabla 2). Para los potreros de sol, en
contraste, se registraron densidades de nidos que
van desde 1120 hasta 3020 nidos/ha.

Tabla 2. Célculos del indice R segln el modelo de Clark y Evans para los nido de Ectatomma ruidum, en
Cauca y Valle (Colombia), en época de lluvias (LI) y secas (S). Sol: potreros que no tenian arboles. Som: po-
treros con arboles. Octava columna, distribucion A: Aleatoria, C: contagiosa o agregada, U: uniforme.

%Cobertura

Distri-

Lote dosel Densidad nidos/500m?> rA rE indice R C bucion Probabilidad
Cauca.Som 1LI 60 22 259 238 1.09 0.76 A 0.45
Cauca.Som 2LI 69 27 194 215 0.90 -1.20 C 0.23
Cauca.Som 1S 60 24 214 228 094 -0.64 C 0.53
Cauca.Som 2S 69 24 198 2.28 0.87 -1.32 C 0.19
Valle.Som 1Ll 41 47 149 163 091 -2.42 C 0.02
Valle.Som 2Ll 68 18 226 264 0.86 -0.93 C 0.35
Valle.Som 2S 68 26 125 219 057 -11.34 C <0.00000001
Valle.Som 1S 41 39 229 179 128 5.82 A 0.00000001
Valle.Sol 1LI 0 110 1.05 1.07 0.99 -1.32 A 0.19
Valle.Sol 2L1 0 103 137 110 124 52.13 A <0.00000001
Cauca.Sol 1LI 0 120 162 102 159 66.50 A <0.00000001
Cauca.Sol 2LI 0 56 213 149 142 15.21 A <0.00000001
Cauca.Sol 1S 0 151 129 091 141 65.76 A <0.00000001
Cauca.Sol 2S 0 68 142 136 1.05 2.20 A 0.03
Valle.Sol 1S 0 104 123 110 112 10.87 A <0.00000001
Valle.Sol 2S 0 66 152 138 1.10 471 A 0.000001
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Se observo una distribucién agregada de los nidos
de E. ruidum en seis de los ocho potreros de som-
bra pero en cuatro se presentaron diferentes gra-
dos de agregacion en estos lotes (Cauca.Som2LlI,
Cauca.Som1S, Cauca.Som2S y Valle.Som2L1).
Los nidos en otros dos lotes presentaron una pro-
babilidad baja de que la distribucion sea diferente
de agregada (Valle.SomlLI y Valle.Som2S). Dos
lotes de sombra presentaron nidos distribuidos
aleatoriamente, uno mostré diferencias en el grado
de aleatoriedad (Cauca.SomlLl) y el otro (Va-
Ile.Som1S) presentd sus nidos en una distribucion
aleatoria con una probabilidad muy baja que su
distribucidn fuese diferente de aleatoria.

Para los lotes de sol, los ocho potreros presentaron
nidos en una distribucién aleatoria, tan solo uno
de los lotes no presentd diferencias significativas
en su grado de aleatoriedad (Valle.SollLl). Los
otros siete lotes mostraron una probabilidad muy
baja de que la distribucion de los nidos de la hor-
miga fuera diferente a aleatoria. Aunque los nidos
en los lotes CaucaSollLIl, CaucaSol2L| y Cauca-
Sol1S presentaron una distribucién aleatoria se
puede afirmar que, por su alto valor de R, tendie-
ron a la uniformidad.

DISCUSION

Las densidades encontradas por Santamaria et al.
(2009) en los potreros de sombra (arbolados) de
los Departamentos del Cauca y Valle del Cauca de
360 hasta 940 nidos/ha fueron relativamente bajas
para esta especie de hormiga, de acuerdo con los
datos de otros trabajos registrados por Schatz &
Lachaud (2008) para México en sitios arbolados.
En contraste, para los potreros de sol se registra-
ron densidades altas, que van desde 1120 hasta
3020 nidos/ha; densidades mas proximas a las en-
contradas en otros resultados registrados en Cen-
trodmerica (Schatz & Lachaud 2008) y Cerrejon,
en las zonas con alta cobertura arbdrea.

La distribucion de los nidos de E. ruidum en el
presente estudio mostré que esta hormiga no pre-
fiere las areas abiertas, y en cambio es muy abun-
dante en las areas arboladas, donde se distribuye
uniformemente. Estos resultados claramente con-
trastan con la investigacion realizada por Santa-
maria et al. (2009) pues en éste, los potreros con
arboles tuvieron baja abundancia de la hormiga y
tendieron a presentar nidos agregados, mientras
que en los potreros abiertos predominaron nidos

distribuidos aleatoriamente con algunos agrega-
dos.

La abundancia de E. ruidum en La Guajira difiere
de aquella encontrada en los elementos del paisaje
del bosque seco del valle geogréafico del rio Cauca
en otros estudios sistematicos, en donde sélo se
encontro en las matrices de los bosques: en potre-
ro y cafia (Arcila-Cardona et al. 2007; Chacon et
al. 2007). Estos resultados corroboran la idea ini-
cialmente formulada de que E. ruidum es una es-
pecie comun en bosques de la costa Atlantica (Do-
minguez 2008, Dix et al. 2005) al norte de Co-
lombia, y que su preferencia por hébitats cerrados
cambia a habitats abiertos en las montafias andinas
del suroccidente colombiano. Esta especie de
hormiga tiene una amplia distribucion geografica,
la cual es favorecida por ciertas condiciones del
ambiente (Dominguez & Fontalvo 2009). Los
cambios latitudinales también pueden estar acom-
pafiados de cambios altitudinales. La elevacion
sobre el nivel del mar en las zonas del norte de
Colombia son de ~200 msnm, mientras que en el
suroccidente fluctian alrededor de los 1400
msnm. Sin embargo, en trabajos de Chiapas,
México, la hormiga se distribuye entre 0-1600
msnm (Lachaud et al. 1999) y aunque la zona de
cafetales en Chiapas ocurre en alturas de 800 m-
1200 msnm (Armbrecht & Perfecto 2003), los tra-
bajos de Schatz & Lachaud (2008) se realizaron a
450 m de elevacion. Lo anterior significa que, a
alturas més elevadas que el Cerrejon y en hébitats
con dosel cubierto (i.e. arboles), la hormiga en
Chiapas, México, presenta altas densidades y ten-
dencia a la distribucion uniforme. Por tanto, la
longitud vy la altitud, sumadas a condiciones pro-
pias del habitat parecen afectar la densidad de es-
tas hormigas y, a su vez, su distribucion (Schatz &
Lachaud 2008).

La densidad aqui reportada de hasta 2650 nidos/ha
en el Cerrejon, constituye la densidad mas alta de
nidos de E. ruidum registrada en zonas con cober-
tura de dosel hasta el presente en Colombia. Ante-
riormente Santamaria (2007) habia registrado en
potreros con sombra una densidad de 485 hasta
650 nidos/ha en el suroccidente colombiano, De-
partamento del Cauca (2° 56' 16" N; 76° 3' 53" W)
y Departamento del Valle (3° 38' 45" N; 76° 41'
30" W) (Santamaria et al. 2009).

Las diferencias encontradas en la distribucion de
nidos de E. ruidum de estas dos zonas pueden es-
tar determinadas por su respuesta a una serie de
caracteristicas de estos ambientes, que incluye va-
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riables microambientales como luz, temperatura
del ambiente y del suelo, aspectos edéaficos,
humedad (Johnson 1992) y otras relacionadas con
la vegetacion (Rissing 1988, Blom et al. 1991), la
disponibilidad de recursos (Gordon 1992, Farji-
Brener 1996) y la presencia o ausencia de otras
especies (Holldobler & Wilson 1990) como para-
sitoides de la familia Eucharitidae (Vasquez et al.
2009).

El cambio en la distribucién y abundancia de la
hormiga E. ruidum entre el norte y el suroccidente
de Colombia conduce a cuestionamientos acerca
de los factores que causan las diferencias. Hipote-
tizamos que la primera causa es la combinacion de
temperatura y humedad, seguida por factores bi-
Oticos (competencia y parasitismo) subrogada a la
primera. La hormiga tiende a aumentar su densi-
dad y a distribuirse uniformemente (o al azar) en
zonas abiertas en el Valle, cuyo clima, en general,
es mas humedo y fresco que aquel subxerofitico
de La Guajira. La precipitacion anual y temperatu-
ra promedio del Valle son de 1000 mm y 24 °C.
Por otro lado, en La Guajira, la precipitacion y
temperatura promedios son méas drasticos y secos,
de 840 mm y 27.5 °C, con lo cual la hormiga se
establece con éxito en las zonas con buena cober-
tura de dosel vegetal, donde pueden alcanzar las
condiciones de microclima equivalentes a las zo-
nas de potreros abiertas del Valle y Cauca. Por
tanto interpretamos que es alli, bajo la sombra de
arboles, en donde la poblacion de hormigas alcan-
za densidades tales (i.e. umbrales) en donde com-
piten entre si 0 pasan a ser sujetas a parasitismo
por lo cual la distribucién tiende a ser también
uniforme o aleatoria. En los Andes del surocciden-
te colombiano, por otro lado, los nidos bajo la
sombra de arboles se concentran en los claros del
dosel, en donde aumenta la radiacion solar sobre
el suelo (Santamaria et al. 2009). Algo similar a
esto es lo que ocurre con especies del género Po-
gonomyrmex, que presenta cambios en su densi-
dad cuando se presentan cambios de temperatura o
de humedad en el ambiente, aunque mantiene sus
habitos alimentarios (Johnson 1992, Pirk et al.
2004).
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