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Resumen

La selección de la dieta es un proceso complejo, y para analizarla es necesario integrar información sobre la fisiología, el comportamien-
to, y los ambientes ecológicos y sociales en los que viven los sujetos de estudio. La ecología nutricional es una disciplina que justo nos 
puede ayudar a explorar las interacciones dinámicas entre los alimentos y los organismos que los consumen. En este contexto ha surgido la 
geometría nutricional, la cual considera la alimentación como un proceso cuyo fin es balancear la ingesta de múltiples nutrientes y no simple-
mente maximizar la energía. A través de la geometría nutricional se pueden analizar gráficamente y modelar varios escenarios nutricionales, 
en donde los requerimientos de nutrientes, el comportamiento, y la fisiología de los organismos son tomados en cuenta junto con variables 
ambientales en el mismo modelo multidimensional. Este marco teórico y experimental nos permite entender mejor los mecanismos que con-
trolan la ingestión de nutrientes y los apetitos específicos, y la manera en que el comportamiento y la fisiología interactúan afectando la salud 
de los individuos. En esta revisión ofrecemos una descripción de esta herramienta y de cómo puede ser empleada en diferentes estudios de 
ecología animal y aplicada al comportamiento alimentario y salud humana. 
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Abstract

Food selection is a complex process, and to analyze it, it is necessary to integrate information on physiology, behavior, and the ecological 
and social environment where our study subjects live. In this sense, nutritional ecology is a discipline that can help us explore the dynamic 
interactions between food and the organisms that consume it. It is in this context that a novel framework has been developed: nutritional geo-
metry, which views feeding as a process with the goal of balancing the ingestion of multiple nutrients, instead of simply maximizing energy 
intake. Using nutritional geometry, it is possible to graphically analyze and model different nutritional scenarios, where nutrient requirements, 
behavior, and physiology are taken into account together with environmental variables, in the same multidimensional model. This framework 
allows to better understand the mechanisms that control nutrient intake and specific appetites, and the way in which behavior and physiology 
interact, ultimately having an effect on the health of individuals. In this review, we offer a description of the main features of this tool and how 
it can be applied to different types of research, from animal ecology to human feeding behavior and health. 
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Introducción

La alimentación está estrechamente vinculada con todos 
los aspectos de la vida. Sin embargo, entender las decisiones 
relacionadas con la selección de la dieta, tanto en animales 
como en humanos, no es una tarea sencilla. Estas decisiones 
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dependen de la interacción de muchos factores intrínsecos 
y extrínsecos tales como las necesidades y los requerimien-
tos nutricionales individuales, las deficiencias en algún ma-
cro o micronutriente, la experiencia previa, la disponibilidad 
de alimento, las interacciones sociales, y sobre todo en el 
caso de la nutrición humana, factores culturales, psicológi-
cos y socioeconómicos, entre otros. El análisis de cómo y 
porqué los organismos seleccionan o evitan ciertos alimen-
tos o nutrientes no solo es relevante en estudios sobre com-
portamiento, fisiología, ecología y reproducción, sino funda-
mental para poder abordar problemas ligados a la salud. En 
particular, existe una disciplina que explora las interacciones 
dinámicas entre los alimentos y los organismos que los con-
sumen (Bogin et al., 2018). Esta es la ecología nutricional, 
la cual busca entender, en un contexto ecológico y evolu-
tivo, a los factores que afectan la selección de la dieta en 
los organismos, y sus adaptaciones conductuales y fisioló-
gicas para obtener los alimentos y satisfacer sus requeri-
mientos nutricionales (Lambert, 2011; Righini, 2017). Esta 
rama de la ecología se enfoca en las propiedades de los 
organismos (p.ej., comportamiento, fisiología, anatomía) y 
en cómo éstas son influenciadas por el ambiente. La eco-
logía nutricional, por lo tanto, puede ser considerada una 
ciencia integrativa, que estudia fenómenos ecológicos ha-
ciendo referencias a mecanismos que operan a nivel de 
los organismos, y que a la vez analiza ciertos rasgos de los 
organismos considerando el contexto ecológico en el cual 
evolucionaron (Raubenheimer y Boggs, 2009). 

Sin embargo, la interacción compleja entre los múlti-
ples factores que se tienen que tomar en cuenta en los 
estudios de selección de la dieta ha tradicionalmente fa-
vorecido el surgimiento de modelos que de alguna manera 
tendían a simplificar la complejidad de estos fenómenos. 
Por ejemplo, la Teoría del Forrajeo Óptimo (Pyke et al., 
1977; Stephens y Krebs, 1986; Altmann, 2006) se basa 
en modelos predictivos de optimización matemática en los 
que una variable, por lo general la energía, tiene que ser 
maximizada (Schoener, 1971). La energía en este caso 
se utiliza como un proxy de la nutrición (Raubenheimer y 
Simpson, 2016). Dichos modelos de optimización se con-
sideraban adecuados debido a que el forrajeo puede ser 
analizado como un proceso que ha sido optimizado por la 
selección natural para maximizar la adecuación de los indi-
viduos, y han sido ampliamente utilizados tanto en el cam-
po de la ecología animal, por ejemplo con invertebrados, 
aves, mamíferos marinos y primates (Taghon, 1982; Harri-
son, 1984; Berec et al., 2003; Doniol-Valcroze et al., 2011), 
como en la ecología humana (Hill et al., 1987; Rodríguez 
et al., 2019). Estos marcos teóricos, sin embargo, son uni-
dimensionales y no abarcan los efectos simultáneos de di-
ferentes componentes de la dieta (Raubenheimer, 2011). 
Por esto, es necesario construir modelos multidimensiona-
les que sean nutricionalmente explícitos, ya que los macro 
y micronutrientes que los organismos obtienen de sus ali-
mentos interactúan de manera compleja y no pueden ser 
considerados por separado.

Balance de nutrientes y Geometría Nutricional

A raíz de la crítica hacia los modelos de optimización, 
ha empezado a tener más peso la noción de mezcla o ba-
lance de nutrientes (Hailey et al., 1998; Singer et al., 2002; 
Simpson et al., 2004; Felton et al., 2009a). Bajo este con-
cepto, las decisiones alimentarias de los individuos se ba-
sarían en la regulación independiente de múltiples nutrien-
tes, en respuesta a las fluctuaciones en sus requerimientos 
nutricionales y metabólicos y en los recursos disponibles 
en el ambiente. Por esto, la geometría nutricional surgió 
para analizar de manera apropiada y demostrar empírica-
mente el balance de nutrientes (Simpson y Raubenheimer, 
2012). Una descripción detallada de este marco teórico 
comprensivo fue publicada por primera vez en 1993 en 
dos artículos: uno experimental, sobre la geometría de 
la alimentación compensatoria en un insecto herbívoro; 
y otro teórico, en donde se analizaban las implicaciones 
más generales de un análisis multinivel del comportamien-
to alimentario a través de la ‘geometría de las decisiones 
nutricionales’ (Raubenheimer y Simpson, 1993; Simpson y 
Raubenheimer, 1993). 

A través de esta herramienta se pueden analizar grá-
ficamente y modelar varios escenarios nutricionales, en 
donde los requerimientos de nutrientes, el comportamien-
to, y la fisiología de los organismos estudiados son toma-
dos en cuenta junto con variables ambientales en el mismo 
modelo multidimensional (Simpson et al., 2004; Behmer, 
2009). La geometría nutricional también permite examinar 
cómo la mezcla de nutrientes (u otros componentes de la 
dieta) puede tener implicaciones para la salud o las enfer-
medades, en lugar de considerar los efectos de un dado 
nutriente aisladamente (Raubenheimer y Simpson, 2016). 

Gráficamente, los valores de la cantidad de nutrien-
tes ingeridos se pueden ubicar en un espacio cartesiano, 
llamado espacio nutricional, en donde cada eje represen-
ta un macro o micronutriente de interés en el sistema de 
estudio. Los alimentos disponibles se representan como 
vectores (o carriles nutricionales), cuyo ángulo correspon-
de a la razón de los nutrientes que contienen (Figura 1). 
Conforme el sujeto de estudio se alimenta, su posición 
avanza a lo largo de los carriles. Su objetivo es alcanzar 
el blanco u objetivo nutricional, el cual representa la razón 
‘óptima’ de nutrientes que un individuo necesita ingerir para 
obtener beneficios máximos en términos de su adecuación 
(Simpson y Raubenheimer, 2012). Esta razón ‘óptima’ sin 
embargo no es fija o predeterminada, al contrario, puede 
tener variaciones inter- e intraindividuales; por ejemplo, es 
muy probable que fluctúe en el transcurso de la vida de un 
individuo dependiendo de sus necesidades fisiológicas y 
reproductivas durante diferentes etapas. En algunos ca-
sos, el sujeto podrá alcanzar el blanco alimentándose de 
un solo alimento balanceado (i.e., un alimento con las mis-
mas proporciones de nutrientes que aquellas requeridas 
por el sujeto), pero en la mayoría de los casos los alimen-
tos disponibles no son balanceados, y esto ocasiona que 



29N. Righini et al. / Journal of Behavior, Health & Social Issues, 11, 2 (2019) pp. 27-35

se tengan que tomar trayectorias alternativas para llegar 
al blanco (Figura 1). La disponibilidad de diferentes ali-
mentos permite combinarlos en la dieta, llevando a cabo lo 
que se denomina ‘mezcla’ o ‘alimentación complementaria’ 
(Raubenheimer et al., 2014). 

Figura 1

Figura 1. Representación gráfica de un modelo de geometría nutri-
cional. Dos alimentos no balanceados (A y B) están disponibles para el 
consumo de un individuo. Cada alimento está caracterizado por una razón 
entre proteína y carbohidratos más lípidos, P:(C+L). Se muestra también 
el objetivo nutricional del individuo, que solo puede ser alcanzado alter-
nando la ingestión y mezclando los dos alimentos disponibles. Modificado 
de Behmer (2009).

Nuevos conocimientos sobre la regulación simultánea 
de varios nutrientes en animales invertebrados y vertebra-
dos han surgido de experimentos de laboratorio, en donde 
se pueden ofrecer dietas a los individuos utilizando dife-
rentes tratamientos, manipulando las proporciones y canti-
dades de ciertos nutrientes, para así identificar el objetivo 
nutricional de los individuos bajo estudio y demostrar la re-
gulación activa de la ingestión de nutrientes. El balance de 
diferentes nutrientes implica la presencia de mecanismos 
internos de regulación (feedback) y homeostasis, de rutas 
neuronales y apetitos específicos asociados a sistemas 
regulatorios separados, como los que existen para proteí-
nas, carbohidratos, lípidos, y para algunos micronutrientes 
como el sodio y el calcio (Tordoff, 2001; Raubenheimer, 
2011; Morrison et al., 2012; Simpson y Raubenheimer, 
2012; Hill et al., 2018).

De esta manera se ha podido notar que los individuos 
no forrajean para maximizar la ingesta de energía, sino 
regulan la ingesta de algunos nutrientes para alcanzar 
y mantener algunas razones específicas. Además, en el 
caso de los invertebrados, debido a sus cortos ciclos de 
vida, es posible analizar cómo diferentes dietas que varían 

en cantidades y proporciones de nutrientes, por lo gene-
ral proteína y carbohidratos, afectan ciertas características 
tales como la supervivencia, el éxito reproductivo, la dura-
ción del desarrollo, el peso, y en general las historias de 
vida (Fanson et al., 2009; Roeder y Behmer, 2014; Jen-
sen et al., 2012; Clark et al., 2015; Lee, 2015; Bunning 
et al., 2016; House et al., 2016; Le Couteur et al., 2016). 
En particular, dietas bajas en proteína y altas en carbohi-
dratos favorecen la longevidad, mientras que dietas con 
un balance a favor de la proteína tienden a incrementar el 
éxito reproductivo (Le Couteur et al., 2016). Además, se ha 
observado que cuando los individuos (p.ej., escarabajos 
de tierra [Anchomenus dorsalis] y moscas del género Dro-
sophila) tienen la libertad de escoger entre diferentes die-
tas, seleccionan ciertas razones (proteína:carbohidratos o 
proteína:lípidos) que maximizan la reproducción en lugar 
de la longevidad (Lee et al., 2008; Jensen et al., 2012).

También investigaciones con vertebrados, tanto en ex-
perimentos controlados en laboratorio como en estudios 
con animales silvestres (Raubenheimer et al., 2014, 2015), 
han evidenciado que individuos de diferentes taxones y 
niveles tróficos como carnívoros, herbívoros y frugívoros 
pueden buscar nutrientes específicos durante el forrajeo, 
y regular la ingesta de diferentes nutrientes al mismo ti-
empo (Mayntz et al., 2009; Köhler et al., 2012; Tait et al., 
2014; Nie et al., 2015; Machovsky-Capuska et al., 2016). 
Por ejemplo, en ratones de laboratorio ha sido demostra-
do que ciertas razones específicas entre nutrientes (bajos 
valores de proteína:carbohidratos), y no las calorías, son 
las responsables del mantenimiento de la salud cardiome-
tabólica, del envejecimiento y de la longevidad (Solon-Bi-
et et al., 2014). De manera específica, un mayor riesgo 
de mortalidad está ligado a altos niveles sistémicos de 
proteínas debido a que éstas provocan aumentos en las 
señales reguladas por la proteína mTOR (mammalian Tar-
get of Rapamycin, o diana de rapamicina en células de 
mamíferos) (Solon-Biet et al., 2014).

Estudios en humanos y ‘Efecto Palanca  
de la Proteína’

A pesar de que el estudio de la alimentación huma-
na debería incluir no solo enfoques biológicos, ecológicos 
y fisiológicos, sino también factores socioculturales, psi-
cológicos y económicos (Housni et al., 2016), el análisis 
geométrico ha sido aplicado también a la nutrición huma-
na (Raubenheimer y Simpson, 2019). Uno de los primeros 
estudios experimentales se llevó a cabo con diez volunta-
rios de diferentes sexos, edades y pesos (Simpson et al., 
2003). Durante la primera fase del experimento, los suje-
tos tenían acceso a una gran variedad de alimentos, para 
poder establecer las ingestas de macronutrientes bajo li-
bre elección; posteriormente los mismos sujetos tuvieron 
acceso restringido a ciertas dietas que los obligaban a 
balancear la ingestión de nutrientes, consumiendo nutrien-
tes en exceso o déficit respecto a los valores alcanzados 
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durante la libre elección (Simpson et al., 2003). Con este 
diseño experimental, los autores pudieron concluir que la 
ingestión de proteína podría estar bajo una regulación fi-
siológica más estricta que la ingestión de energía deriva-
da de carbohidratos y lípidos. Esto significa que existen 
mecanismos que ayudarían a mantener la adquisición de 
proteína más constante, comparada con las más amplias  
fluctuaciones que se pueden observar en la ingestión de 
los otros nutrientes. Lo anterior ha sido observado tam-

bién en un estudio no experimental de un primate frugívoro 
(Ateles chamek, mono araña peruano) en Bolivia, en don-
de los individuos silvestres observados mantuvieron una 
ingesta diaria constante de proteína a lo largo de diferen-
tes temporadas, independientemente de las fluctuaciones 
en la disponibilidad de hojas y frutos en el ambiente (Fel-
ton et al., 2009b).

Una hipótesis que surgió de los resultados anterior-
mente descritos, y que ha sido considerada importante 

 

Figura 2

Figura 2. Efecto palanca de la proteína. A) Gráfica tomada de Simpson y Raubenheimer (2005). Cuando la ingestión de proteína es estrictamente 
regulada (i.e., hay mecanismos para mantenerla relativamente constante), el balance energético resulta afectado a través de un efecto ‘palanca’ sobre 
el consumo de carbohidratos y lípidos. Por ejemplo, una pequeña disminución en el porcentaje de proteína en la dieta puede resultar en un consumo 
en exceso de carbohidratos y lípidos (área con líneas diagonales). Por el contrario, un pequeño aumento del porcentaje de proteína en la dieta provoca 
una disminución en el consumo de carbohidratos y lípidos y por lo tanto un déficit energético (área con líneas verticales). B) En un estudio con monos 
aulladores negros silvestres (Alouatta pigra) en Campeche, México, el efecto palanca de la proteína no es evidente (Righini, 2014). Los datos, obteni-
dos durante 91 registros focales, muestran la ingesta diaria de nutrientes de 13 monos aulladores. La ingestión de energía no proteica esperada (línea 
hiperbólica) se calculó como: (Po/P) − Po; donde Po es el objetivo nutricional para la proteína (que se asume como la ingestión diaria promedio de 
proteína) y P es el porcentaje de proteína en la dieta. De acuerdo a la hipótesis del efecto palanca de la proteína, conforme el porcentaje de proteína en 
la dieta aumenta (eje de las x), la ingesta de energía no proteica disminuye, pero la ingesta de proteína diaria debería permanecer constante. A pesar 
de que el consumo de proteína diaria no fluctuó de manera importante, los datos no muestran el típico patrón del efecto palanca, ya que la ingestión 
de energía no proteica observada no sigue la distribución hiperbólica esperada. C) Figura tomada de Raubenheimer y Simpson (2019), con un ejemplo 
muy claro del efecto palanca de la proteína en humanos: la ingesta de energía es una función negativa del porcentaje de proteína en la dieta. D) Figura 
tomada de Felton et al. (2009b) que ilustra un ejemplo de efecto palanca de la proteína en monos araña (Ateles chamek) silvestres en Bolivia. Los datos, 
obtenidos durante 38 registros focales, representan la ingestión de macronutrientes de 15 monos araña. La ingestión de proteína (cuadros gris oscuro, 
línea horizontal) se mantuvo constante, y el consumo observado de carbohidratos y lípidos (rombos gris claro) siguió el patrón del consumo esperado 
(línea hiperbólica). Kcal = kilocalorías; kJ = kilojulios; mb = masa metabólica; MJ = Megajulios.
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en el estudio tanto de las causas, como de los factores 
socioeconómicos asociados a la obesidad humana, es la 
del ‘Efecto Palanca de la Proteína’ (Bekelman et al., 2017; 
Raubenheimer y Simpson, 2019). Su nombre deriva del 
hecho que los apetitos hacia la proteína funcionarían como 
una palanca hacia la ingesta de grasas, carbohidratos y 
energía total (Simpson et al., 2003; Simpson y Rauben-
heimer, 2005; Hall et al., 2019). Dietas con bajas concen-
traciones de proteína (i.e., <12-15% de la energía total de 
la dieta) estimularían un consumo excesivo de energía 
no-proteica, ya que los individuos sentirían la necesidad 
de sobre-consumir alimentos considerados de ‘baja cali-
dad’ para alcanzar los requerimientos proteicos mínimos 
(Simpson et al., 2003). 

Algunos datos que corroboran este fenómeno provie-
nen también de estudios longitudinales, como por ejemplo 
la Encuesta Longitudinal sobre Nutrición y Salud de Cebú, 
en Filipinas (Martínez-Cordero et al., 2012). Cinco veces 
durante 20 años, de 1986 a 2005, se recolectó información 
sobre el consumo de macronutrientes de 2031 mujeres 
a través del método del recordatorio de 24 horas. En el 
transcurso de los años el aporte calórico de la proteína 
se mantuvo más constante que las calorías obtenidas de 
carbohidratos y lípidos. La ingestión de proteína aumentó 
ligeramente en el tiempo, pero con una tasa de incremento 
menor que en los lípidos. Este patrón se mantuvo aun 
tomando en cuenta cambios en la dieta y el estilo de vida 
asociados a fluctuaciones en los ingresos familiares y en 
un índice de urbanidad basado en factores tales como el 
tamaño y la densidad de la población, transporte, educa-
ción y disponibilidad de servicios de salud (Martínez-Cor-
dero et al., 2012). 

Sin embargo, hasta la fecha varios estudios experi-
mentales con humanos y ratones, u observacionales con 
primates silvestres, han encontrado resultados contrastan-
tes con respecto al efecto palanca de la proteína (Felton et 
al., 2009b; Gosby et al., 2011; Griffioen-Roose et al., 2011; 
Martens et al., 2013; Righini, 2014). Por lo tanto, sería re-
comendable llevar a cabo más estudios, por ejemplo: 1) 
para aclarar si diferentes tipos de proteína (p.ej., de origen 
animal o vegetal) pueden tener el mismo efecto sobre la 
ingesta de energía; 2) si individuos pertenecientes a po-
blaciones con dietas tradicionales (i.e., más fibra y menos 
azucares refinados) poseen los mismos mecanismos de 
regulación que individuos que consumen habitualmente 
dietas más procesadas (i.e., altas en calorías, sal, azúca-
res y grasas); o 3) si hay variaciones en los patrones de 
priorización de la proteína entre poblaciones o grupos étni-
cos caracterizados por diferentes dietas, genes asociados 
al metabolismo y microbiota intestinal. En la Figura 2 se 
muestra la representación gráfica del efecto palanca de la 
proteína en diferentes estudios con primates no humanos 
y humanos. 

Conclusiones

Conocer los efectos de dietas que varían en la canti-
dad y calidad de sus componentes nutricionales sobre las 
decisiones de alimentación de los individuos es fundamen-
tal para entender las consecuencias del comportamiento 
alimentario sobre la salud. Pero aún existen lagunas en 
los conocimientos sobre los mecanismos con los cuales 
el comportamiento y la fisiología interactúan afectando la 
salud de los individuos. En este contexto, la geometría 
nutricional es una herramienta muy útil ya que puede ser 
utilizada para resolver problemas aplicados, tales como el 
diseño de dietas balanceadas para animales domésticos 
y mascotas como perros y gatos (Hewson-Hughes et al., 
2012, 2013, 2016); la identificación de las necesidades nu-
tricionales de especies en peligro de extinción (Rauben-
heimer y Simpson, 2006) o que proveen importantes 
servicios ecosistémicos (p.ej., dispersores de semillas y 
polinizadores) como los animales frugívoros y nectarívo-
ros; y el análisis de los mecanismos que provocan la obe-
sidad humana y otros trastornos metabólicos e inflamato-
rios (Simpson y Raubenheimer, 2005; Gosby et al., 2014; 
Morimoto et al., 2019). 

En los últimos años, además, el marco de la geometría 
nutricional ha sido utilizado para integrar otros temas y dis-
ciplinas, incluyendo el comportamiento (p.ej., los patrones 
de actividad de moscas de la fruta dependen de la con-
centración de proteína y carbohidratos en la dieta) (Fan-
son et al., 2013); la inmunología (p.ej., interacciones entre 
nutrición, inmunología y microbiota en insectos) (Ponton 
et al., 2013); la contaminación ambiental y las redes trófi-
cas (p.ej., los nichos nutricionales están siendo afectados 
por la ingestión de plástico en la fauna silvestre) (Ma-
chovsky-Capuska et al., 2019); la ecología urbana (p.ej., 
relaciones entre alimentos de origen natural, antrópica, y 
suplementos en poblaciones de aves urbanas) (Coogan 
et al., 2018); y la toma de decisiones colectivas (p.ej., 
comportamiento de grupos de animales en ambientes het-
erogéneos que contienen recursos alimentarios con difer-
ente abundancia, distribución y composición nutricional) 
(Lihoreau et al., 2017).

La pertinencia de este marco teórico y experimental ra-
dica precisamente en el impacto de la aplicación de con-
ceptos de regulación y balance nutricional en una gran va-
riedad organismos, independientemente de su taxonomía, 
para avanzar el conocimiento sobre el comportamiento 
alimentario y la nutrición tanto animal como humana. Los 
principales problemas de salud en México se relacionan 
con la nutrición; por ejemplo la Encuesta Nacional de Sa-
lud y Nutrición llevada a cabo en 2018 ha revelado una alta 
prevalencia de desnutrición crónica infantil (Cuevas-Nasu 
et al., 2019) y de obesidad en preescolares, escolares, 
adolescentes y adultos (Campos Rivera y Reyes Lagunes, 
2014; Shamah-Levy et al., 2019). La obesidad está asocia-
da a enfermedades crónicas como diabetes, hipertensión 
y otras enfermedades cardiovasculares que causan una 
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alta mortalidad (Bryce-Moncloa et al., 2017). De hecho, a 
nivel mundial, el sobrepeso, la desnutrición y otros facto-
res tales como el exceso en el consumo de sodio y las 
deficiencias en micronutrientes están todos asociados a 
muerte prematura (Di Angelantonio et al., 2016). A pesar 
de lo anterior, hasta hace pocos años, menos del 1% de 
los investigadores pertenecientes al Sistema Nacional de 
Investigadores (SNI) en México estaba generando cono-
cimiento en esta área (Ojeda-Granados et al., 2013). Por 
esta razón, es imperativo abordar los estudios de inves-
tigación básica en ecología conductual y nutricional en 
humanos y modelos animales desde diferentes enfoques, 
para poder obtener evidencias de los patrones que regulan 
las conductas alimentarias, y así trabajar hacia una mejor 
educación en nutrición y cambios en hábitos y conductas 
(Martínez Moreno et al., 2014). 
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