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Resumen

Se hace una descripcién ecol6gica de cuatro comunidades de aves que se encuentran en
la ladera norte del volcan Malinche, Tlaxcala. El estudio se realizé durante 1986, 1991 y
1992. Se llevarcn a cabo censos en transectos lineales de 300 metros, asf como capturas de
aves con redes de nailon en cuatro hébitat en un gradiente altitudinal entre 2 520 y 3 260
msnm: 1} cultivos de temporal de maiz-trigo; 2} ecotono; 3) bosque de pino; 4) bosque de
pino-aile.

Se determinaron: la distribucién de la abundancia de especies en cada habitat, la
diversidad de especies y sus componentes (mimero de especies y equidad) durante las
cuatro estaciones del afio, la relacion entre la estructura de la comunidad de aves y la
estructura de la vegetacion. Asimismo, se evaluaron los cambios durante verano e
invierno de la amplitud y el traslape del nicho; y se determinaron los distintos gremios
en cada comunidad, con base en el recurso alimenticio. También se analizaron la relacion
de la morfologia con la abundancia y la conducta forrajera de las aves, asi como la
variacién temporal del uso del recurso por las especies en las distintas comunidades.

De un total de 81 especies que fueron registradas en el volcan, tnicamente se
consideraron para su estudio 43 especies censadas, excluyendo las aves rapaces, las
golondrinas y aquellas con una abundancia menor de 0.16 ind./10 ha. Por consiguiente,
se tomaron en cuenta 24 especies en cultivo, 37 en ecotono, 14 en bosque se pino y 29 en
bosque de pino-aile.

En las curvas de abundancia de especies se observ6 una distribucién lognormal
exceptuando la del bosque de pino, lo cual puede indicar que este hébitat provee una
disponibilidad limitada de recursos, probablemente debido a la deforestacion muy
marcada que se aprecia claramente en dicho bosque.

Utilizando un andlisis de varianza, no se enconiré ninguna diferencia entre los

tres afios y los cuatro habitat estudiados respecto al ndmero de especies, diversidad y



equidad, sin embargo, el analisis mostré que verano fue la estacién con mayor diversidad
y equidad de especies.

Se encontré una relacién entre la abundancia de especies y la diversidad de
especies de plantas, lo cual hace suponer que habitat con mayor diversidad de plantas
pueden ofrecer un mayor nivel de recursos para las aves.

En los cuatro comunidades estudiadas, las especies con nichos estrechos
tendieron a no variarlos durante el afio; en cambio, las especies més generalistas
ampliaron sus nichos durante verano, al parecer la época de mayor abundancia de
recursos en el volcan, originando un aumento en el traslape, lo cual puede indicar que
bajo estas condiciones las especies son capaces de interactuar con otras. Sin embargo, la
presencia de las migratorias durante invierno, acompaiiada de una disminucién de
recursos en esa estacion, debido a las condiciones clirnaticas, ocasioné que las especies
redujeran su traslape, probablemente haciendo usos de otros recursos.

El niimero de gremios se correlacioné con el niimero de especies, de tal manera
que el ecotono tuvo mas gremios y el bosque de pino un nimero menor. El niimero de
gremios y de especies que se agremiaron se incremento conforme disminuy9 la densidad
de arboles, Io cual puede indicar que en habitat mas homogéneos existen menos
oportunidades para la segregacion de especies.

De otra parte, los resultados de este trabajo demostraron que las dimensiones
del pico, més que las del ala y pata, son importantes para la determinacion de los hébitos
alimenticios. No se encontr6 ninguna relacién entre peso de la especie y su abundancia.

Las especies residentes utilizaron en mayor proporcion granos del suelo en
cultivo y ecotono, insectos del suelo en bosque de pino, e insectos del follaje en pino-aile.
Durante invierno las aves insectivoras utilizaron los niveles mas altos de la vegetacion y
las granivoras, los més bajos. Lo anterior puede indicar que los habitos forrajeros de las
aves varian de acuerdo a la disponibilidad de recursos, la cual puede estar limitada por

el namero de estratos de la vegetacion y la densidad de plantas.
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Abstract

An ecological description of four bird communities that inhabit the north slope of the
Malinche volcano, in the state of Tlaxcala, is presented. The study took place during the
years of 1986, 1991 and 1992. Census in lineal transects of 300 meters, as well as of bird
captures using nylon nets, were conducted in four habitats on an altitude gradient
between 2 520 and 3 260 meters above sea level: 1) seasonal farming of corn/wheat; 2)
ecotone; 3} pine forest; 4) pine-alder forest.

The following were determined: distribution of species abundance in each
habitat, species diversity and its components (number of species and evenness) during
the four seasons of the year, and the relationship between the bird community structure
and the vegetation structure. Changes in niche breath and overlap during summer and
winter were evaluated, and different guilds were determined in each community based
on feeding resource. Analysis was done on the relationship between morphology and the
abundance and foraging behavior of the birds, as well as on the temporal variations in
resource utilization by the species among different communities.

From a total of 81 species registered on the volcano, only 43 were considered for study,
excluding raptors, swallows and those with an abundance of less than 0.16 ind/10 ha. Therefore, 24
farming, 37 ecotone, 14 pine forest and 29 pme-alder forest species were taken into account.

A lognormal distribution was observed on the curve of species abundance in all
habitats except the pine forest, which may indicate a limited availability of resources in
such a habitat due possibly to the marked deforestation that is observed there.

Using ANOVA, no difference was found in the number of species, diversity and
evenness between the three years and the four habitats studied. However the analysis

showed that summer was the season with more diversity and evenness of species.



A relationship between abundance of species and plant species diversity was
found, which leads us to suppose that a habitat with greater plant diversity can offer a
greater level of resources for the birds.

Among the four communities that were studied, the species with narrow niches
tended not to alter them during the year; in contrast to more general species that
extended their niches during summer-—the time of the year with greater supply of
resources in the volcano, originating an increase in overlap, which may indicate that
species are able to interact with others under these circumstances. However, the presence
of migrant species during winter accompanied by a diminution of resources in that
season due to weather conditions, species reduced their overlaps, utilizing other
resources.

The guild numbers correlated to the species number in such a way that the
ecotone had the greatest number of guilds and the pine forest the smallest number. The
guild number and the species that formed a guild increased as the tree density
diminished, which may indicate that there exists less species segregation in more
homogeneous habitats.

On the other hand, the results of this work showed that the bill dimensions,
more than that of the wing or leg, are important for the determination of feeding habits.
No relationship was found between species weight and abundance.

Resident species foraged mostly for grains in the farming land and ecotone
habitat, ground insects in the pine forest, and foliage insects in the pine-alder forest
~habitat. During winter insectivorous birds used the highest levels of vegetation and
granivorous birds the lowest. The preceding may indicate that the foraging habits of
birds vary according to the availability of resources, which may be limited by the number

of vegetation strata and p.lant density.




CAPITULO 1

Introduccién general

La ecologia de comunidades aborda el andlisis de los patrones que caracterizan las
interacciones entre el conjunto de especies de un determinado habitat’, asi como la causa-
efecto que provocan dichas interacciones. Los ecélogos, que investigan las comunidades,
han puesto especial interés en las aves, en razén de que sus habitos diurnos, a menudo
conspicuos, permiten la observacion de su conducta y su distribucion en el ambiente.
Debido a este interés, se ha publicado gran cantidad de informacién sobre comunidades de
aves cuyos resultados contribuyen, en gran medida, a la teorfa de la ecologia de

comunidades (Wiens 1983, Karr 1983).
Concepto de comunidad

Este concepto ha tenido diversas connotaciones. MacArthur (1971), por ejemplo, menciona
que una comunidad es cualquier grupo de organismos que viven cerca unocs de otros. Por
otro lado, Whittaker (1975) considera a la comunidad como la reunién de poblaciones en. un
ambiente en el que se encuentran interactuando unas con otras, las cuales forman un
sistema viviente, con una composicin, estructura, relaciones ambientales, desarrollo y
funcién que le son propias. Sin embargo, de un analisis de las distintas definiciones, una
caracteristica parece ser coincidente: la coexistencia de especies en el tiempo y en el espacio

(Wiens 1989).

* Habitat es el sitio en donde una especie vive, caracterizado por una especie de planta dominante
y ciertas caracteristicas fisicas (Ricklefs 1979). En el presente trabajo dicho término tendra este

significado.
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A principios de 1900, surgieron dos concepciones distintas acerca de la ecologia de
comunidades que han influido sustancialmente en el desarrollo tedrico del tema. Clements
(1916), considera a las comunidades como agrupamientos discretos de especies integradas
estrechamente en su funcionamiento y que tienen propiedades semejantes a las de sus
individuos; Gleason (1917, 1926) por su parte, sostiene que las comunidades carecen de
organizacién interna, siendo tan sélo el resultado de la coincidencia de intervalos de
eéspecies que responden a condiciones del ambiente de manera independiente. Este tltimo
enfoque ha sido fuertemente discutido, sin embargo, parte de las aportaciones de Clements,
han influido sobre la concepcién de ecosisterna (Odum 1969) y contintan jugando un papel
importante en el despliegue de esta disciplina (Simberloff 1982).

Entre 1950 y principios de 1960, las investigaciones sobre aves de David Lack
primero, y posteriormente las de Robert MacArthur, proporcionaron un gran impulso a la
ecologia de comunidades animales. Lack (1945a, b; 1946; 1947) enfatiz6 la importancia de la
competencia interespecifica en la estructura de la comunidad debido a sus efectos
evolutivos sobre las diferencias, morfoldgicas y ecoldgicas de las especies que coexisten; sus
hipotesis fueron intuitivas y cualitativas mas que matemdaticas, y por consiguiente
dificilmente probables (Ratcliffe y Boag 1983, Kingsland 1985). Aunque MacArthur
(MacArthur 1958, MacArthur y MacArthur 1961) al igual que Lack, destaca las
interacciones entre las especies; define patrones de la comunidad que concreta en teorias
sencillas que usualmente se acompafian de formulaciones matematicas, constituyendo esto
tltimo una de las grandes contribuciones del autor,

El argumento central de MacArthur considera que los cambios en las poblaciones
de una comunidad estdn determinados por la competencia, que resulta de la limitacién de
recursos en el tiempo y en el espacio; se produce entonces un proceso de seleccién natural,
que origina la segregacion de especies a lo largo de los ejes recurso-utilizacion (Cody y

Diamond 1975). De acuerdo con esta suposicién, el hébitat disponible es ocupado en su



totalidad por el ntimero 6ptimo de especies que permiten las condiciones del recurso; en ese
momento la comunidad se satura encontrdndose muy cercana al equilibrio (Wiens 1989).

Existen puntos de vista distintos acerca del planteamiento de MacArthur (1958).
Ricklefs (1975) y Diamond (1979) observan que la mayoria de los ec6logos consideran a la
competencia como una presion, que determina las relaciones entre las especies de una
comunidad. Sin embargo, algunos trabajos (e.g. Connell 1975, 1980; Wiens 1977a, b; 1983,
Strong et al. 1979) no encuentran evidencia de la competencia, mientras que otros (e.g.
Diamond 1978, 1979; Schoener 1982, 1983; Giller 1984) defienden su importancia.

Segn Wiens (1989) no se puede ignorar, que las investigaciones de MacArthur y
sus colegas (e.g. MacArthur 1958, 1964; MacArthur y MacArthur 1961; MacArthur y Pianka
1966; MacArthur y Wilson 1967) han tenido gran influencia en el desarrollo de la ecologia
de comunidades de aves. De acuerdo con Wiens (1989), a partir de 1960 se muestra
claramente un decremento en los estudios puramente descriptivos, los cuales documentan
composicion y distribucién de especies, y un aumento en aquellos que evalian la
diversidad de especies. Esto se debe segun el autor, al modelo de MacArthur, que trasformé
a la ecologia de comunidades, especialmente la de aves: de una disciplina cualitativa y
descriptiva a una cuantitativa y estadistica.

Por otro lado, las contribuciones de Hutchinson (1957) al concepto de “nicho
ecologico” y de Root {1967) al de “gremio”, también influyeron considerablemente para que
en la mayoria de los estudios sobre comunidades de aves se abordaran estos aspectos,
especialmente durante los afios setenta.

A partir de los ochenta, diversos autores han considerado que otros factores
pueden afectar a las comunidades de aves: el incremento de la depredacion de nidos
causado por la fragmentacién del hébitat (Andren y Angelstan 1988, Bohning-Gaese et al.
1993, Suhonen et al. 1994, Keyser et al. 1997); el parasitismo (Brittingham y Temple 1983,
Temple y Carry 1988); el comensalisimo o mutualismo (Miller y Nero 1983) y la combinacion
~de dichos factores (Scott et al. 1986, Wunderle y Pollock 1983).

™ xS CON
FALLA DE ORIGEN




En la dltima década, la alteracion en la configuracion de los habitat, debido a la
actividad humana, y su consecuente efecto negativo sobre las especies, ha propiciado que
las investigaciones sobre comunidades de aves se centren sobre esta cuestion (e. g.
Freemark y Collins 1992, Willson et al. 1994, Hawrot y Niemi 1996, Robinson 1998, Burke y
Nol 2000). Estos estudios son de gran importancia, particularmente en nuesiro pais, ya que
se encuentran grandes zonas con hébitat alterado, sobre todo por la deforestacién, el
pastoreo, la agricultura y el desmedido crecimiento de los asentamientos humanos.

Por lo anterior, existe la necesidad de dirigir el conocimiento de las comunidades
de aves, analizando: los factores que determinan el ntimero de especies y su abundancia en
un determinado habitat; la relacién entre la estructura de la comunidad y del habitat; los
factores que determinan la similitud ecologica entre las especies de la comunidad. El
estudio de estos aspectos, permitird un examen complefo sobre el comportamiento de las

especies, necesario de evaluarse para proponer alternativas para su conservacion.

Descripcion del area de estudio

El presente estudio se realizé en el volcdn Malinche o Matlalcueyatl, el cual representa la
montafia aislada més significativa del pais (Meade 1986). Con una altitud de 4 461 msnm, es
la quinta elevacion en importancia en la Reptblica Mexicana; constituye uno de los
volcanes mas viejos del eje Neovolcanico o cordillera Neovolcanica, debido a que su
formacion data de las postrimerfas del Mioceno (Yarza de la Torre 1971). El volcan fue
decretado Parque Nacional por el presididente Lazaro Cardenas el 21 de septiembre de
1938, y tiene una extension de 45 711 ha, de las cuales 33 032 corresponden a Tlaxcala y 12
679 a Puebla (Melo 1977).



Desde el punto de vista geomorfolégico, es un cono volcanico perfectamente
aislado que ofrece un perfil uniforme con una diadema de rocas y dos picachos secundarios
los cuales son llamados La Tetilla y El Xaltonate (Sanchez de Tagle 1978).

En el volcan, segin la clasificacion de Koppen, modificada por Garcia (1964), se
presentan los siguientes climas: por debajo de la cota altitudinal de los 2 800 msnm, C (W>)
(W) (h') ig, donde C es templado htimedo, temperatura media del mes mas frio entre -3 °C
y 18 °C, y el mas caliente mayor que 6.5 °C; (W2) es el mas himedo de los templados
subhtimedos con luvias en verano; (W) con lluvia invernal menor de 5% de la anual; (h")
muy célido, con temperatura media anual mayor de 22 °C, la del mes mas frio mayor de 18
°C; i tiene una oscilacion isotermal menor a 5 °C, y g con el mes més caliente del afio antes
de junio. Por arriba de la cota altitudinal de mas de 2 800 msnm, E (T) H W, donde E
representa el mes méas caliente menor a 6.5 °C; T la temperatura media anual de -2°C y 5 °C,
y entre 0 y 6.5 °C el mes més caliente; H grandes altitudes, y W con lluvias en verano. Los
promedios de la temperatura media mensual de cada estacion en el periodo que abarcé el
presente estudio, se muestran en la Figl. Los datos fueron obtenidos de la estacion
climatolégica “Malintzin” del Servicio Meteorolégico Nacional, ubicada a los 3 100 msnm
en el volcan Malinche.

La precipitacion pluvial es de 800 a 1 200 mm anuales. Las condiciones del suelo y
subsuelo y las grandes pendientes permiten gue el drenaje sea rapido, por lo cual se registra
s6lo una corriente permanente que se origina en el lado Este del volcin conocida como Rio
Barranca; existen corrientes temporales, seis de ellas se ubican en la parte Norte y
pertenecen a los municipios de Santa Ana Chiautempan y FHuamantla de Juarez.

En el volcdn Malinche se reconoce la presencia de rocas del Cuaternario,
compuestas por leuco-andesitas, minerales tipicos con hornblenda y biotita (Weyl 1974),
ademas de rocas con predominio de tobas y cenizas volcénicas pertenecientes al grupo
Chuichinautzin, asi como aluvién y domos volcanicos (Erffa 1975). Los principales tipos de

suelo que predominan en el volcan, segin Warner (1976) son: litosoles (en la cima y paredes
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de las barrancas); regosoles, lahar endurecido y légano gravoso-arenoso (en los flancos) y
fluviosoles (en las faldas). |

Las comunidades vegetales que se presentan en el &rea de estudio estan
constituidas por cuatro estratos bien determinados: 1) estrato rasante, constituido por
plantas con una altura de 0 a 50 cm, cuyas especies predominantes son: Acaena elongata,
Alchemilla procumbens, Geranium potentilliefolium y Oxalis alping; 2) estrato herbaceo, con
especies que tienen hasta 1.5 m de altura entre las que se pueden distinguir numerosas
gramineas amacolladas, de las cuales destacan Epicampes macroura, Muhlenbergia macroura,
Festucn tolucensis, Stipa ichu; herbaceas como: Penstemon gentianoides, Halenia candida, y
Lupinus montanus; 3) estrato arbustivo, formado predominantemente por Senecio saligmis, S.
plantanifolius, S. cineraroides, Buddlein microphyla, B. cordata, Oxibolius arbutifolius, Salix
paradoxa y Eryngium monocephalium; 4) estrato arbéreo, compuesto por dos especies de aile,
Alnus firmifolia v A. jorullensis, asi como por dos especies de pino, Pinus hartwegii y P.
montezumae, ademas de Abies religiosa en forma aislada. Los intervalos de floracién y
 fructificacion de las especies que conforman los tres dltimos estratos mencionados se
resumen en el Cuadro 1.

En las faldas del volcin se presentan arbustos que conforman la vegetacion
secundaria, destacando los géneros: [funiperus, Eupatorium, Baccharis, Archibacchaﬁs, Salvig,
Stevia, Ribes, y Agave. Los cultivos de temporal predominantes en esta zona son bésicamente
bicultivos de maiz y trigo, de igual manera, se siembran alternadamente algunas
leguminosas como haba, chicharo; existen también plantaciones frutales de capulin (Prunus
capuli) y tejocote (Crataegus pubescens).

En el volcAn Malinche dicha vegetacién secundaria, asi como los asentamientos
humanos, se han incrementado en los tltimos 10 afios, a tal grado que se redujo la tercera
parte del bosque (Adame de Colombnes 1995). La tala de los drboles ha contribuido en gran

medida a la deforestacion, encontrandose grandes manchones de vegetacién; aunado a lo
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anterior, las actividades de ganaderia y pastoreo causan una gran perturbacion de los
hébitat.

El presente trabajo se realizé en la parte Norte del volcan, cuyo acceso es por la
carretera San Martin  Texmelucan-Apizaco-Huamantla; en el kilometro 110 de dicha
carretera se encuentra la desviacion al Parque Nacional Malinche. El poblado mas cercano
por esta via es Teacalco ubicado a 8 km del campamento alpino del IMSS llamado "Centro
Vacacional Malintzin" (Fig. 2).

Las zonas de estudio que abarco esta investigacion, estan cefcanas a la via de acceso
mencionada; de las faldas a la cima del volcan, y a lo largo del gradiente altitudinal se
observan cuatro habitat: 1) cultivos de temporal de maiz, trigo, haba y chicharo, de 2 520 a 2
760 msnm; 2) ecotono de 2 760 a 2 800 msnmy; 3) bosque de pino de 2 800 a 2 970 msnim; 4)
bosque de pino-aile de 2 970 a 3 260 msnin (Fig. 3).

Objetivos generales

El propésiio del presente trabajo es realizar la descripcion ecologica de cuatro comunidades
de aves que se encuentran en un gradiente altitudinal del volcan Malinche en su parte
tlaxcalteca, donde se aborda lo siguiente: 7) la distribucién de la abundancia de especies en
cada comunidad; 2} la diversidad de especies y sus componentes, riqueza de especies y
equidad, y sus cambios estacionales, y la relacion entre la estructura de la comunidad de
aves y la vegetacion; 3) la amplitud y el traslape del nicho de las especies, asi como los
distintos gremios de cada comunidad; 4) la relacién de la morfologia .con la abundancia y
conducta forrajera de las especies, y 5) la variacién temporal del uso del recursp por‘_las aves

en las distintas comunidades.
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CUADRO 1. Plantas pertenecientes a cada estrato de vegetacién, especificando los periodos de flo

racion y fructificacion, asi como su distribucion en cada hébitat estudiado en el volcan Malinche.

Estrato Floracién Fructificacién Habitat °
Herbéceo * Gramineas _
Epicampes macroura Junio - aposto septiembre - diciembre ~ C, E, P, P-A
Mulenbergia macroura " " "
Festuca tolucensis " " "
Stipa ichu " " "
Hierbas
Penstemon gentianoides junio - agosto septiembre P, P-A
Halenia condida " " "
Lupinus montanus abril - septiembre octubre - marzo "
Arbustivo®  Semecio saligmis diciembre - enero febrero C.E, P-A
Senecio plantanifolius " " C,E PA
Senecio cineraroides " " C,E, P-A
Buddleta microphyla mayo - septiembre octubre C,E, P-A
Buddleia cordata septiembre - octubre noviembre C,E
Ckibolius arbutifolivs julio - septiembre octubre C,E. P-A
Salix paradoxa " " "
Eryngium monocephalium " " "
Arbéreo®  Alnus firmifolia agosto - octubre P-A
Alnus jorullensis " P-A
Pinus hartewii " P, P-A
Pinus montezumae " P, P-A
Abies religiosa " P-A
Frutales
Prunus capuli abril mayo - junio CEP
Crataegus pubescens agosto - septiembre octubre - noviembre "
Cultivo julio agosto - septiembre C.E
*05-15m
*15-30m
¢ >30m

¢ C (cultivo), E (ecotono), P (pino), P-A (pino-aile)
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Desarrollo del estudio

El estudio de las comunidades de aves de cultivo, ecotono, pino y pino-aile en el volcan
Malinche se realizé en 1986, 1991 y 1992, Durante los tres afios se llevaron a cabo
observaciones y capturas de aves en cada estacion (excepto en primavera en 1991), y en los
cuatro hébitat mencionados (excepto en pino en 1986). Las capturas se realizaron con redes
de nailon (ocho en promedio) colocadas en distintos sitios con respecto a los destinados
para las observaciones. Las pieles de los ejemplares colectados fueron procesadas en
taxidermia y depositadas en el Museo Alfonso L. Herrera de la Facultad de Ciencias de la
Universidad Nacional Auténoma de México.

Durante los tres afios se evaluaron los pardmetros de la estructura de cada
comunidad desarrollados en el Capftulo II: riqueza, diversidad y equidad de especies; en
1991 se estimé la abundancia de cada especie, y se estudi6 la vegetacion en los cuatro
habitat considerados, en verano e invierno.

Asimismo, durante verano e invierno de 1991 se registr6 la conducta forrajera de
cada especie en las cuatro comunidades. Con estos datos se realizaron analisis de nichos y
gremios abordados en el Capitulo ITI, y se observo la variacion temporal del uso del recurso
por las aves estudiado en el Capitulo IV. En este tltimo, con los datos meristicos obtenidos
de los ejemplares capturados, se exploré la relacién entre la morfologia con la abundancia y
la conducta forrajera de las aves.

Para el andlisis estadistico de los datos del presente trabajo, se utilizé el paquete

“Statistica” version 4.1 para Windows.
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CAPITULO U1

Abundancia y diversidad de especies

INTRODUCCION

Abundancia de especies

El nimero de especies en una comunidad se conoce como riqueza de especies; ésta varia de
acuerdo al tipo de habitat. Asimismo, se ha demostrado una amplia relacién entre el
ntimero de especies y la dimension del area que las contiene, especialmente en los habitat
aislados (Preston 1960, MacArthur y Wilson 1967, Cody 1983b, Ambuel y Temple 1983,
Blake y Karr 1987, Kangas 1987).

Sin embargo, comunidades con un nimero similar de especies pueden diferir en el
niimero de individuos de cada especie, es decir, en la abundancia de las especies. De tal
manera que se pueden encontrar comunidades con escasas especies comunes, las cuales
contienen un gran namero de individuos o numerosas especies raras con pocos individuos.
Otras pueden no presentar especies comunes o raras, pero si varias de abundancia
intermedia.

La abundancia, por tanto, constituye una forma de estimar la importancia relativa
de las distintas especies de una comunidad (Pianka 1982). Esta importancia relativa se
describe mediante una curva de distribucién de abundancia, llamada también curva de
importancia, que incluso puede mostrar diferencias en comunidades locales.

R¢v (1975) por ejemplo, evalud la abundancia de passeriformes de cuatro tipos de
bosques a lo largo de un gradiente en Noruega, donde encontré gran similitud en sus

17



curvas que resultaban de ordenar las abundancias de las especies en forma decreciente
sobre una escala logaritmica.

La distribucién de la abundancia de las comunidades de aves esta determinada por
factores bidticos —estructura de la vegetfacion y recursos alimenticios— y abitticos —clima y
precipitacion~ (Wiens 1989). La interaccién de estos factores origina una distribucion
lognormal (May 1975), la cual se observa en comunidades con pocas especies, ya sean
comunes o raras, y en aquellas con numerosas especies de moderada abundancia (Preston
1948, 1962). De acuerdo con Beedy (1981), este patrén se produce debido a la disponibilidad
de alimento que ofrecen ciertos hébitat, y por consiguiente mayores posibilidades para
subdividirlos.

Ugland y Gray (1982) consideran que la distribucion lognormal no se observa en
comunidades que ocupan hébitat perturbados, ésta puede alterarse, y como consecuencia la
curva de abundancia no se ajusta a este modelo. Por tanto, es de esperarse que si existe una
alteracion en el habitat, como la inducida por una tala desmedida o incendios forestales,
una curva de abundancia que no presente ‘la distribucién lognormal, indicard un
desequilibrio en la comunidad de aves.

Asimismo, si la abundancia de especies en una comunidad puede estar
influenciada por la fragmentacion del habitat (Keller y Anderson 1992, Willson et al. 19%,
Knick y Rotenberry 1995), ocasionada por la alteracién de amplias zonas debido a la
actividad humana —agricultura, desarrollo urbano y deforestacion~ (Witcomb et al. 1981,
Whitney y Somerlot 1985, Thiollay 1992), entonces en estos habitat perturbados, dicha
abundancia se vera empobrecida por la pérdida de recursos (Temple y Carry 1988).

La diferencia en la distribucion de la vegetacion (heterogeneidad del habitat), es
otro factor que puede estar relacionado con la composicién y abundancia de especies de
aves. Swift et al. (1984) observaron un incremento de especies y abundancia en relaciéon con
el incremento de arbustos, discutiendo que la adicion de este estrato de la vegetacién

incrementa la heterogeneidad en los bosques; Nocedal (1984), compar6 diversos bosques
18
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templados del Valle de México, reporté mayor abundancia de aves en los bosques de hoja
ancha (pino-aile) con respecto a los de confferas (pino). Si la distribucion y disponibilidad
de los recursos estan intimamente ligados a dicha caracteristica del habitat, los bosques mas
heterogéneos tendran mayor nimero y abundancia de especies. No obstante, Martin (1980)
concluye que el area es mas importante para determinar el nimero de especies y la
abundarncia de una comunidad de aves que la estructura de la vegetacion de los habitat.

Por otro lado, tanto la composicién y abundancia de especies pueden variar
estacionalmente (Rice et al, 1980, Hutto 1981, Morrison et al. 1985). Algunas son residentes
permanentes, ofras ocupan el area solo en invierno y otras en verano. Aunque el ndmero de
especies residentes es siempre mayor al de las migratorias, es posible que la abundancia de
las dltimas durante el invierno sea mucho més alta, a pesar del decline importante que en
los #ltimos afios se ha reportado (Maurer y Heywood 1993), debido a la presencia de
bandadas que facilitan su detectabilidad (Morrison et al. 1986). No obstante, las especies
residentes a lo largo de un afio, es posible que sean mas abundantes en periodos de
abundancia y disponibilidad de recursos, los cuales pueden estar limitados por condiciones

climéaticas severas (Hejl et al. 1988).

Diversidad de especies

Se han realizado diversos estudios para evaluar los patrones que se observan en la
estructura de las comunidades de aves, tomando en cuenta el ntimero de especies y su
abundancia. La mayoria de estas contribuciones se han llevado a cabo a partir de
evaluaciones de la diversidad de especies (Wiens 1989). El término de diversidad puede
referirse, de una manera general, a un atributo de significado biolégico de la comunidad, el
cual se intenta medir por medio de un indice que incorpora riqueza y abundancia de
especies.
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De acuerdo con Hill (1973), otro aspecto importante en la evaluacion de la
estructura de comunidades es la distribucién de la abundancia entre las especies (Lloyd y
Ghelardi 1964), conocida como equidad (evenness o equitability). Esta medida (J"),
representa el radio de la diversidad observada y la diversidad méxima posible de una
comunidad (Pielou 1966).

La riqueza, la abundancia relativa de especies y la equidad, han sido ampliamente
analizadas como componentes de la diversidad por muchos autores, discutiendo su
importancia. Tramer (1969), argumenta que los cambios en la diversidad estin
estrechamente relacionados con la variacién en la riqueza de especies, durante épocas de
menor variacién de recursos; pero en periodos no reproductivos, cuando varia el nivel de
recursos, la diversidad muestra relacién con la abundancia. No obstante, de acuerdo con
Zimmerman (1992) la abundancia puede decrecer en épocas adversas, sin afectar la
diversidad. Tramer {1969), también observé que la equidad puede variar de acuerdo a la
estacion, de tal manera que en invierno o durante la migracion, los valores de J' pueden ser
bajos con respecto a la época reproductora, debido a la falta de conducta territorial.

Por otro lado, Kricher (1972), evalud los efectos de la riqueza de especies y equidad
con relacion al indice de diversidad, encontrando que ambos varfan segin el tipo de habitat
y estacién, v concluye que ambos componentes son importantes para describir la
diversidad de especies.

Los cambios estacionales en la estructura de la comunidad de aves también han
sido observados por Rotenberry et al. (1979), quienes afirman que en invierno la diversidad
muestra relacion con la equidad pero no con la rigueza de especies, y que en primavera
sucede lo contrario; ademds sefialan que durante esta estacién las especies se organizan de
acuerdo a los recursos disponibles, lo que resulta de la competencia interespecifica,
mientras que en invierno las condiciones climaticas determinan esta organizacion.

Asimismo, Jarvinen (1979) discute que tanto la diversidad como la equidad varian
mas en comunidades de menor estabilidad, entendida ésta como la “persistencia afio con
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afio de la estructura de la comunidad”, donde las condiciones ambientales son mads severas,
y concluye que una baja diversidad no es necesariamente la causa de la inestabilidad de las
comunidades. Esto dltimo coincide con los resultados encontrados anteriormente por James
y Rathbun (1981) quienes observaron gran diversidad en verano y muy reducida equidad
en invierno, debido a la presencia de grandes parvadas invernales.

Por el contrario, Austin y Tomoff (1978) y Alatalo y Alatalo (1980) no encuentran
cambios estacionales en la equidad; estos dltimos observaron una gran dominancia de
especies que formaban parvadas durante el invierno, originando una baja equidad. De esta
manera concluyen que los mecanismos de variacién de la equidad estén relacionados con la
dindmica de poblaciones, es decir, a la estabilidad o no de las especies en la comunidad. Por
otro lado, Avery y van Riper (1989) consideran que los cambios estacionales en la estructura
de las comunidades de aves estdn relacionados con la variacion en la disponibilidad de los
recursos en cada hébitat.

Si la diversidad de especies tiene relacién con factores tales como el clima,
disponibilidad y abundancia de recursos, configuracion del hébitat, —ya que estos factores
estan ligados a la dinamica de las poblaciones—, la diversidad mostrara cambios espaciales y
temporales. De igual forma, sus componentes principales, niimero de especies y equidad, se
veran modificados. Es asf que el cambio en la diversidad estara relacionado con la riqueza
de especies en época de abundancia y disponibilidad de recursos, mientras que en invierno
se espera observar un decremento de la equidad debido a la presencia de especies

migratorias.
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Estructura de la comunidad de aves y de la vegetacion

Las relaciones entre la estructura y composiciéon de la vegetacion con la estructura de la
comunidad de aves, han sido ampliamente estudiadas para explicar como las caracteristicas
de la vegetacidn influyen sobre la organizacion de las aves.

MacArthur y MacArthur (1961) evaluaron la relacidon entre la diversidad de
especies de aves, DEA (Bird Species Diversity, BSD) y la diversidad de la vegetacion,
utilizando dos medidas que los autores llamaron Diversidad a la Altura del Follaje, DAF
(Foliage Height Diversity, FHD) y Diversidad de Especies de Plantas, DEP (Plant Species
Diversity, PSD) en una variedad de habitat en Norte América. El estudio mostr6 una amplia
relacién entre la diversidad de especies de aves y la diversidad a la altura del follaje y
ninguna entre la diversidad de especies de aves y la de especies de plantas. Los autores
concluyen que la diversidad de especies de aves puede predecirse en términos de la
diversidad a la altura del follaje, tomando en cuenta la proporcion de la cobertura del follaje
de los estratos considerado, mientras que la diversidad de especies de plantas, de no ser por
la influencia del perfil del follaje, no juega ningtin papel importante al respecto.

Posteriormente MacArthur (1964) comprob6é que el ntimero de estratos de la
vegetacién es suficiente para dar cuenta de la diversidad de especies, pero precisé que esto
ocurre Unicamente en habitat homogéneos; en aquellos lugares con manchones de
vegetacién densos y esparcidos no se observa esta relacion. De igual manera, MacArthur et
al. (1966) en Centro América, Recher (1969), en bosques australianos, y Cody (1968) en Chile
obtuvieron resultados similares.

Aunque los resultados de Orians (1969) concuerdan con los de las investigaciones
mencionadas, este autor concluy6 que la fina subdivision de los estratos de la vegetacion no
es el 1inico, ni quiza el factor méas importante del incremento del niimero de especies en los

habitats tropicales, sino el gran intervalo de recursos que éstos proveen.



Diversos autores han subdividido de manera distinta a la vegetacién y evaluado
esta relacién considerando diferente namero de estratos (e.g. Karr 1968, R¢v 1975, Lovejoy
1975, Terborgh 1977, Beedy 1981, Siegfried y Crowe 1983, Erdelen 1984). No obstante, s6lo
algunos de ellos encontraron correspondencia entre diversidad de especies de aves y
diversidad a la altura del follaje (e. g. Karr 1968, R¢v 1975,). Sin embargo, Willson (1974)
observ6, en diversos bosques con similares valores de la diversidad a la altura del follaje
una variaciéon de diversidad de especies de aves, conduyendo que es importante explorar
otros factores que pudieran relacionarse con lo estructura de las comunidades de aves.

Otros investigadores no encontraron tales relaciones, pero observaron que otras
variables de la vegetacion resultaron ser indicadores importantes de la diversidad de
especies de aves, por ejemplo: la diversidad de especies de plantas (Lovejoy 1975); Ia
diversidad de cobertura fisonomica, cobertura relativa de las formas de plantas (Tomoff
1974); la heterogeneidad espacial de la vegetacion, irregular distribucién de las plantas
(Roth 1976, Finch 1989). Asimismo, Rotenberry (1985), y Estades (1997) determinaron que la
composicion floristica, més que la estructura de la vegetacion, esta relacionada con la
comunidad de aves.

Erdelen (1984), por su parte, observé que parametros més simples como niimero de
especies de plantas y de estratos, son més 1itiles que los indices de diversidad, y encontro
que una medida de diversidad de estratificacién, horizontal y vertical, es el mejor indicador
de la diversidad de especies de aves. Posteriormente, Vermer y Larson (1989} en bosques de
coniferas encontraron una relacion significativa entre riqueza de especies de aves y el
volumen del follaje de arboles y arbustos. Asimismo, Mills et al. (1991) demostraron que el
volumen total de la vegetacion tuvo una relacion muy marcada con la densidad de aves.

Algunos investigadores sugieren que los recursos alimenticios tienen poca
importancia en la distribucion de las aves (e.g. Karr 1976, Terborgh 1980), sobre todo en
regiones templadas, debido a que la mayoria de los passeriformes que habitan en estas

areas son basicamente insectivoros. Sin embargo, Swift et al. (1984) encontraron que
23



algunos de los pardmetros de la comunidad de aves, como mimero y abundancia de
especies tienen una relacién significativa con componentes de la estructura de la vegetacion
y la humedad. Por su parte, Robinson y Holmes (1984) afirmaron que la relacion entre la
estructura de la vegetacion y el recurso alimenticio, es probable que sea el factor de mayor
peso en la organizaci6n de las aves.

Recientemente se ha demostrado que la densidad de la vegetacion estd relacionada
con la abundancia y diversidad de especies de aves, debido a que los hébitat densos
proporcionan mayor densidad de recursos alimenticios, pero sobre todo de sitios para
anidar (Steele 1993, Willson y Comet 1996) y mejor proteccion depredatoria (Knoff y
Sedgwick 1992, Kelly 1993). Entonces, se puede esperar que si existe esta relacion, los
habitat que presenten mayor heterogeneidad (comnplejidad estructural de la vegetacion), los
cuales presentan una variedad de recursos y de oportunidades para nidificar tendran
mayor diversidad de aves, entonces la estructura de la vegetacion pudiera ser indicador de

la estructura de la comunidad de aves.

Objetivos

El objetivo general del presente capitulo es determinar los parametros de la estructura de la
comunidad de aves (riqueza, abundancia, diversidad y equidad de especies) en los cuatro
habitat estudiados en el volcan Malinche: cultivo, ecotono, bosque de pino y bosque de
pino-aile; buscando establecer diferencias en las cuatro comunidades a lo largo del transecto

altitudinal durante las estaciones del afio. Los aspectos que se analizaran son:

a) Hl patrén de distribucién de abundancia.
b) La variacién estacional en la composicion y abundancia de especies en cada
habitat.
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¢) La relacién entre riqueza, diversidad y equidad de especies, asi como su
variaciones estacionales a lo largo del transecto.
d) La relacién entre riqueza, abundancia y diversidad de especies de aves con las

variables de la vegetacion.

METODOS

Censo de aves

El censo de las aves se llevé a cabo mediante el método de transecto lineal (Kendeigh 1944,
Colin y Burgess 1992}, En cultivo, ecotono, pino y pino-aile se trazaron 10 transectos de 300
metros uno después de otro, espaciados entre si por 50 m, los cuédles fueron recorridos de
7.00 a 10.00 horas con condiciones climaticas buenas. En el recorrido se registraron las aves
detectadas (vistas o escuchadas) a una distancia méxima de 25 m en cada lado del transecto.
El area total de muestreo por habitat fue de 15 ha.

En los tres afios de estudio se realizaron 400 censos. En 1986 se llevaron a cabo 120
(10 en cada estacion: en cultivo, ecotono y pino-aile). En 1991, el total de censos fue de 160
(10 por estacion en cada uno de los cuatro hébitat). En 1992 no fue posible censar en
primavera, por lo que se realizaron 120 censos (10 en cada una de las tres estaciones
restantes, en los cuatro hébitat). Los meses que abarcaron las distintas estaciones fueron:
primavera (abril-mayo), verano (julio-agosto), otofio (octubre-noviembre) e invierno (enero-
febrero).

Para analizar la composicion especifica a lo largo del transecto altitudinal y su
variacién estacional, se considerd el periodo de residencia de cada especie en el volcan

Malinche, asignindole una de las tres categorfas: residente (R), es la especie que se
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encuentra durante todo el afio; migratoria de verano (MV), que se distribuye tinicamente en
verano; migratoria de invierno (MI}), la cual se encuentra en invierno, pudiéndose observar
en un intervalo de tiempo que no incluye el verano.

La abundancia de especies de cada comunidad, se determiné con los datos de 1991,
por ser este el Ginico afio en el cual se censaron los cuatro habitat durante las cuatro
estaciones. Debido a que la distancia lateral de deteccion de las aves es dificil de precisar
con exactitud, especialmente cuando son registradas por su canto (Scott et al. 1981, Blake
1992); y sin ese dato exacto, la estimacién de la abundancia mediante algtin fndice puede no
ser adecuado (Wilson y Bart 1985), dicha abundancia se evalud, por héabitat y estacion,
tomando en cuenta el ntimero de individuos registrados en todos los transectos,
extrapolandolo a unidad de 4rea (hectarea).

Con la finalidad de observar el comportamiento de las curvas de abundancia en
cada comunidad, el promedio de la abundancia de cada especie se orden6 en forma

decreciente, en una escala logaritmica.

- Indices de evaluacion de la comunidad de aves

Para comparar las distintas comunidades de aves usando la similitud de la abundancia de
especies entre dos habitat, se utilizé el porcentaje de similitud propuesto por Bray y Curtis
(1957), PS = [2 (2 - Wi) / (A + B)} x 100, donde Wies la abundancia més baja de la especie i
que ocurre en ambos habitat, A es el total de individuos en el habitat A, y B es el total de
individuos del habitat B.

La diversidad de especies de aves (DEA) se evalu6 utilizando el indice de Shannon
(1948), H' = — ¥ pi In pi, donde pi es la proporcién de individuos de la especie i (ni) del total
de individuos de todas las especies (N} y In es el logaritmo de base 2.3026. Adicionalmente,
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para hacer una comparacion de los dos fndices més utilizados, se calcul6 la DEA mediante
el indice de Simpson (1949), Ds =1 -1, dondel=ni (ni ~1) /N {N —1).

Asimismo, se calcul6 la equidad usando la formula J'= H'/ H'max (Pielou 1966),
donde H'max = In 5, siendo S el niimero total de especies y asumiendo que todas sean

igualmente abundantes.

Medidas de la estructura de la vegetacion

Durante 1991, en el 4rea seleccionada para el censo de aves, se escogieron al azar seis
cuadrantes de 25 X 25 m en cada habitat. Se tomaron en cuenta cuatro estratos de la
vegetacién bien diferenciados: rasante (< 0.5 m); herbaceo, compuesto por gramineas y
hierbas (de 0.5 a 1.0 m del nivel del suelo); arbustivo (1.0 - 3.0 m); y arbéreo (> 3.0 m) (Fig.
4). En cada cuadrante se conté el nimero de plantas pertenecientes a cada estrato y se
evalu6 el area basal. Esta dltima se calculé en las gramineas y arbustos, midiendo el
diametro del tronco o macollo tomado al nivel del suelo, y en los arboles el didmetro del
tronco a 1.5 m del suelo (Chesneau 1982).

El perfil de vegetacién por habitat, se describié en 20 puntos, escogidos al azar, por
cuadrante. En cada punto se registr la presencia o ausencia de los estratos considerados
(Ambuel y Temple 1983), y tomando en cuenta la totalidad de los puntos, se evalué la
frecuencia de aparicion de los estratos (Cuadro 2, Fig. 5).

Descripcién de la estructura de la vegetacion

Para cada habitat se definieron las variables siguientes: 1} diversidad a la altura del follaje

(DAF), considerando la cobertura basal evaluada a partir del area basal de las plantas
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pertenecientes a cada estrato (Brower y Zar 1985) y aplicando el indice de Sharmon (H' = —
2. pi In pi), donde pi es la proporcion del drea basal del estrato i del total del area basal de
todos los estratos; 2) diversidad de especies de plantas (DEP), contando el niimero de
individuos perteneciente a cada tipo de planta (graminea, hierba, arbusto y éarbol) y
aplicando H’, donde pi es la proporcién de individuos del tipo de planta i del total de
individuos de todas las plantas; 3) total del area basal {(cm/ha), de los tres 1dltimos estratos
(herbéceo, arbustivo y arboreo) en su conjunto; 4) densidad de gramineas; 5) densidad de
hierbas; 6) densidad de arbustos; 7) densidad de arboles. Las cuatro tltimas variables

fueron evaluadas en niimero de individuos por hectérea.

Analisis estadistico

Para analizar la relacién que existe entre riqueza, diversidad (utilizando Dsy H') y equidad,
se realizo un analisis de correlacion lineal simple con todos los valores de dichos
pardametros, obtenidos de la totalidad de los censos de los tres afios estudiados. Con los
mismos datos se llevé a cabo un analisis de varianza (ANOVA) para determinar las
diferencias significativas entre afios, habitat y estaciones. Previo al ANOVA se probé la
normalidad de los datos mediante una prueba de x? y gréficas en papel probabilidad. Con
los datos obtenidos en 1991, se aplicé un andlisis de correlacion entre los valores promedios
de abundancia, riqueza y diversidad de especies con las variables de la vegetacion. El nivel

de significancia empleado fue de P < 0.05.
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Fig. 4. Los cuatro habitat estudiados en el volcan Malinche. C (cultivo); E (ecotono)

Se muestran los cuatro estratos considerados: 1 {rasante}

2 (herbaceo); 3 (arbustivo); 4 (arboreo).
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CUADRO 2. Frecuencia de aparicidn de los tres estratos

de la vegetacidn en cada hébitat estudiado en el volcén
Malinche. En cada hédbitat: n = 120.

Hibitat Hebaceo®  Arbustivo”  Arbéreo ©

Cultivo 100 45 10
Ecotono 100 40 35
Pino 100 5 95
Pino-aile 100 56 65

" 0.5-1.0m

"10-3.0m

¢ >30m

Altura
media

del

estrato
metros

{ 3)0 &

Pino-aile

Cultivo Ecotono

o.76

Fo— R

+ + 1 t *— 3 frmet —— t + d t ; 5
© 20 40 &0 B0 100 ¥20 0 20 4p BD BG 10D 120 0 20 40 80 B84 190 120 0 20 40 60 80 100 120

Frecuericia de ocurrencia

Fig. 5. Perfil de vegetacion de cultivo, ecotono, pino y pino-aile en ] volcan Malinche,
tomando en cuenta la frecuencia de ocurrencia de tres estratos: herbaceo (0.5 -~ 1.0 m), arbus-
tivo (1.0 - 3.0 m) y arbéreo (3.0 - > 3.0 m).



RESULTADOS

Composicién especifica y residencia

De 81 especies de aves registradas en total, mediante observaciones y colectas (Apéndice 1),
unicamente fueron tomadas en cuenta en el presente estudio 43 especies censadas, ya que
se excluyeron a las rapaces, golondrinas y aquellas que tuvieron una abundancia promedio
< 0.16 ind./10 ha por estacioén del afio. Por consiguiente, se consideraron: una galliforme,
dos columbiformes, cuatro apodiformes, dos piciformes, 34 passeriformes (Cuadro 3). Las
especies censadas que registraron una abundancia menor que la mencionada fueron 14
(véase Apéndice 1).

De las 43 especies consideradas, 24 especies se encontraron en cultivo (16 residentes,
dos migratorias de verano y seis de invierno), 37 en ecotono (27 residentes, tres migratorias
de verano y siete de invierno), 14 en pino (10 residentes, una migratoria de verano y tres de

invierno) y 29 en pino-aile (20 residentes, cuatro migratorias de verano y cinco de invierno)

(Fig. 6).

Abundancia de especies

Las curvas de distribucion de abundancia sobre una escala logaritmica, ajustadas a ojo,
mostraron una distribucién lognormal en cultivo, ecotono y pino-aile, sin embargo, en pino
dicho patrén no se presentdé claramente (Fig. 7). Un comportamiento similar se observo
cuando se realizd una grafica que representd la distribucién de la abundancia de cada

habitat en una escala geométrica (Fig, 8).
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El ecotono fue el hébitat con mayor abundancia total en verano (57.18 ind./10 ha),
pero el cultivo mostrd la abundancia méas alta durante invierno (75.51 ind./10 ha). En este
altimo habitat se registr6 abundancia més baja’ en verano (28.12 ind./10 ha), y en pino la
mds baja en invierno {28.49 ind./10 ha) (Fig. 6).

Se observé mayor abundancia de especies residentes en ecotono durante verano
(47.56 ind./10 ha) y valores muy semejantes en pino y pino-aile (33.56 y 33.94 ind./10 ha).
Por oﬁ‘o lado, se advirtié6 un decremento del total de la abundancia de especies residentes
durante invierno en cultivo, ecotono y pino (Fig. 6), no obstante, en pino-aile se observé una
abundancia mayor de estas especies en dicha estacion (4291 ind./10 ha) debido al
incremento en las poblaciones de: Psaliriparus minimus, Turdus migratorius, Peucedramus
taeniatus y Junco phaeonotus (Fig.10). En cultivo se registr6 la mayor abundancia de especies
migratorias de invierno debido a la presencia de grandes parvadas de Spizelln passerina y
Melospiza lincolnii (Fig. 9).

Tomando en cuenta la proporcién en abundancia de especies residentes y
migratorias en los cuatro habitat, se observo un decremento en el porcentaje de abundancia
de migratorias de invierno a lo largo del transecto, del cultivo hacia los bosques; y una
variacion del porcentaje de migratorias de verano, siendo mayor en pino-aile y menor en
cultivo y pino (Fig. 11).

El indice de similitud entre comunidades (PS), tomando en cuenta la abundancia
de especies, mostr6 que el cultivo tiene poca similitud con los bosques: con pino (3.5 % en
verano y 6.4 % en invierno), con pino-aile (14.8 % en verano y 165 % en invierno). Las
similitudes estacionales entre hébitat no fueron altas, representando entre 40 y 50 % de
similitud {Cuadro 4).
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Cuitivo Ecotono Pino Pino-aile

Fig, 11. Proporcion de la abundancia de especies de aves residentes y migra.
gratorias de los cuatro hébitats estudiados en el volcan Malinche durante 1991.
RV (residentes en verano), MV (migratorias en verano), RI (residentes en invier-

no, MI (migratorias en invierno).
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CUADRO 4. Porcentajes de similitud entre habitat. de
acuerdo a la abundancia de especies de aves del volcdn
Malinche, durante verano e invierno de 1991.

Cultivo Ecotono Pino

Ecotono

Verano 44.1

Invierno 42.2
Pino

Verano 3.5 47.7

Invierno 64 40.9
Pino-aile

Verano 14.8 457 333

Invierno 16.5 40.7 44.7
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Diversidad de especies

Considerando la totalidad de los censos de los tres afios, se hizo una correlacion de los
valores promedio de la riqueza (5), diversidad de especies calculada mediante los dos
indices (Dsy H') y equidad. Este andlisis mostré una correlacion altamente significativa
(r =093, gl =398 P < 0.05) enire D; y la equidad, asi como entre Sy H' (r = 0.82, gl =398, P
< 0.05). De igual manera ambos indices de diversidad también se correlacionaron (r = 0.84,
gl = 398, P < 0.05). Se obtuvo una correlacién menor entre la H' y la equidad (v = 0.65, gl =
398, P < 0.05). No se observé correlacién entre S y Ds ni tampoco entre la primera y la
equidad. Debido a que se obtuve una correlacién significativa entre los indices de
diversidad Ds y H’, se escogi6 este dltimo indice para realizar el andlisis que se presenta en
este trabajo.

Al comparar los valores de las medias de los pardmetros de las comunidades,
riqueza de especies, diversidad (H') y equidad, en los tres afios de estudio (Cuadro 5), los
resultados en los tres pardmetros fueron menores en 1986 y mayores en 1992, aprecidndose
valores intermedios en 1991. En 1991 y 1992 se observaron valores més altos en riqueza y
diversidad en ecotono, variando en los otros habitat durante los dos afios; la equidad en
ambos casos fue mayor en pino, pero en el resto de los habitat fluctué entre los afios.

Por otro lado, los valores de las medias de diversidad fueron méas altos durante
verano en cultivo, ecotono y pino-aile en 1986, pero en 1991 y 1992, incluyendo pino, los
valores variaron durante las estaciones. En cuanto a la equidad, fue més alta en verano de
1986 en los cuatro habitat, lo mismo ocurrié, con excepcién de pino, en 1991; en 1992 varié
estacionalmente entre los habitat (Cuadro 5).

Los valores de F del analisis de varianza unifactorial (Cuadro 6), indican que no
hubo diferencia significativa en riqueza, diversidad (H") y equidad en los tres afios de
estudio, y en los cuatro habitat estudiados. Asimismo, el ANOVA mostrd que verano es la
estacion con mayor diversidad y equidad.
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Loa valores de F del anélisis de varianza bifactorial (Cuadro 7) mostré que en 1986
no hubo diferencias significativas en los tres parametros en cultivo, ecotono y pino-aile, asi
como entre las cuatro estaciones. Asimismo (Cuadro 8) reveld que en 1991 otoiio fue la
estacién que presentd el valor méas bajo de diversidad, y en 1992 el bosque de pino tuvo el
valor mas alto de equidad.

Estructura de la comunidad de aves y de la vegetacién

El analisis de la variables de la vegetacién realizado durante verano e invierno de 1991 se
presenta en el Cuadro 9. La diversidad a la altura del follaje (DAF) fue mayor en ambos
bosques, mientras que la diversidad de especies de plantas (DEP) lo fue en ecotono. Se
encontré mayor densidad de arboles en pino seguido de pino-aile. En este 1ltimo habitat se
observd un incremento importante de arbustos en comparacion con cultivo y ecotono. Las
hierbas también fueron considerablemente mas abundantes en pino-aile y la cantidad de
gramineas fue mas o0 menos similar en los cuatro habitat.

En el andlisis de correlacion de los parametros de la estructura de la comunidad de
aves (riqueza de especies, abundancia total y diversidad de especies) y de vegetacion
evaluados durante 1991, se encontrd: una correlacién entre la riqueza de especies y la
diversidad de especies de aves; entre la diversidad a la altura del follaje (DAF) con el total
del area basal y con la densidad de arboles; entre estas dos tltimas variables con la
densidad de arbustos y la densidad de hierbas (Cuadro 10). Unicamente existi6 una
correlacion significativa (r = 0.717, gl = 6, P < 0.05) entre la estructura de la comunidad de
aves con alguna variable de vegetaéién; esta correlacion fue entre la abundancia total de

aves y la diversidad de especies de plantas (DEP) de cada comunidad.
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DISCUSION

Abundancia de especies

Las curvas de distribucion de abundancia de las especies, en cultivo, ecotono y pino-aile
presentaron una distribucion lognormal. Sin embargo, en pino, dicha curva parece no
mostrar este patrén. Able y Noon (1976) y Sabo (1980) discuten que la curva de abundancia
a lo largo de un gradiente altitudinal puede adoptar una forma muy pronunciada en hébitat
donde las condiciones del ambiente son severas, propiciando la dominancia de escasas
especies bien adaptadas. Las condiciones climdticas en el boque de pino, en comparacion
con el resto de los habitat estudiados, no son muy. distintas por lo cual este argumento no
explica el comportamiento de la curva.

La curva de distribucién en pino se aproxima a una linea recta (Fig. 6). Segtn
Whittaker (1975), las curvas de abundancia se acercan a esta forma en habitat mas simples,
con menor namero de especies, debido a Ja dominancia muy marcada de pocas especies
sobre otras muchas de escasa abundancia. La dominancia de pocas especies, expresado en
la progresion geométrica, sugiere que estos habitat proveen una disponibilidad muy
limitada de recursos que dnicamente un nimero reducido de especies pueden usarlos
efectivamente (Beedy 1981).

Por otro lado, Ugland y Gray {1982) asumen que una comunidad estd compuesta
por grupos de especies que se adaptan de manera diferente al hébitat, y que la integracién
de estos grupos en una distribucion lognormal resulta si la comunidad esté en equilibrio, es
decir, si la comunidad no es alterada debido a variaciones del ambiente provocadas por una
perturbacion. 5i la comunidad estd perturbada, discuten los autores, muchas especies
cambian de abundancia y la curva resultante muestra una méxima multiple que no se ajusta
a la curva lognormal. Esto tiltimo se observé en la curva de distribucién de pino (Fig. 8).
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Asimismo, en el bosque de pino sobre todo, se observa una gran deforestacion
debido principalmente a la tala de esta conifera, cuyos troncos se ocupan para la
elaboracion de lefia con que comercian los campesinos del Iugar. Esta actividad trae como
consecuencia una fragmentacion del habitat, que puede provocar una perdida de recursos,
y por consiguiente un decremento de la abundancia de las especies de aves (Temple y Carry
1988, Keller y Anderson 1992, Willson et al. 1994, Knick y Rotenberry 1995). Lo anterior
aunado a la ausencia de arbustos, caracterfstica de los bosques de coniferas, que ofrecen un
importante recurso a las aves, parecen ser las causas de que en el bosque de pino se haya
observado menor numero de especies y mas baja abundancia total. Estos resultados, al
igual que los encontrados por Swift et al. (1984), Nocedal (1984), Finch (1989) y Avery y van
Riper (1989) indican que bosques estructuralmente més homogéneos poseen menor mimero
y abundancia de especies.

El ecotono tuvo la mayor riqueza especifica y abundancia total, debido a la
confluencia de especies del cultivo y de los bosques, ademas en dicho habitat se registro
mayor diversidad de especies de plantas (véase Cuadro 9), caracteristica de las areas que
separan a dos héabitat muy distintos, en los cuales es frecuente que exista una gran
abundancia de especies de aves en comparacion de otros con vegetacién mas uniforme
(Johnston 1982).

El incremento tan marcado de la abundancia total en cultivo y en pino-aile durante
invierno se debid, como era de esperarse, a la presencia de especies migratorias; en cultivo,
se observaron grandes bandadas, facilmente detectadas de: Spizella passering y Melospiza
lincolnii, las cuales se alimentan de semillas, que en esta época se encuentran disponibles en
el suelo; v en el bosque de pino-aile; fueron muy aparentes de: Dendroica coronata y Regulus
calendula.

Sin embargo, en cultivo, ecotono y pino se observd una baja en la abundancia total
de las especies residentes durante invierno, pero en pino-aile en la misma estacitn, el valor
se incremenid debido al aumento de las poblaciones de Turdus migratorius y Junco
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phaeoniotus, las cuales se alimentan en cierta proporcidn de granos que algunas gramineas y
arbustos dejan caer al suelo en esa estacién (véase Cuadro 1), y de Peucedramus taenintus y
Psaltriparus minimus, las cuales son més aparentes en invierno, ocupando la parte inferior de
los arboles posiblemente para lograr una mayor proteccién térmica (Morrison et al. 1991) o
evitar la competencia con especies migratorias muy abundantes (Poulin y Lefebvre 1996)
sobre todo con Dendroica coronata, que ocupa los estratos més altos de los drboles. Manuwal
(1982) concluyo que el incremento en la abundancia de algunas especies de aves residentes
durante el invierno se puede deber a: la presencia de individuos juveniles nacidos en la
primavera, o al cambio en el uso de microhadbitat méas adecuados donde los recursos son
mas faciles de obtener. No obstante, en ecotono y pino no se observd, durante invierno un
incremento de abundancia de las cuatro especies residentes arriba mencionadas, por lo que
se puede concluir que la disponibilidad de los recursos en pino-aile durante dicha estacion
puede ser un factor importante en el incremento de la abundancia de estas especies.

Lo anterior es apoyado por el hecho de que, a pesar de que en el bosque de pino se
registré menor numero de especies que en pinc-aile, la abundancia en ambos habitat
durante verano fue muy semejante. Esto se debi6 a que en pino se observé un aumento
importante de Junco phaeonotus y de Certhia americana en el altimo caso fue producto de la
gran abundancia de pinos (véase Cuadro 10) en cuyos troncos se alimenta la especie.

Por otro lado, el indice de similitud de las comunidades a lo largo del transecto,
tomando en cuenta su abundancia, demosir6, como era de esperarse, que el cultivo tiene
poco parecido con los bosques. En este sentido, el nimero de especies exclusivas en cada
hdbitat fue importante. Lo anterior se observ6 en la comparacién de las comunidades de
cultivo y pino-aile, las cuales mostraron valores muy semejantes de riqueza y abundancia
total, sin embargo, el indice de similitud fue menor, debido a la presencia de las especies
insectivras en pino-aile como son: Certhin americana, Sitta carolinensis, Picoides scalatis,
Peucedramos taeniatus; Ergaticus ruber y Myioborus miniatus, las cuales forrajean en especies
de arboles y arbustos que no se encuentran en el cultivo. La similitud entre las comunidades
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de ecotono-pino y pino-pino-aile no fue muy alta por los cambios muy marcados entre los
habitat de las especies compartidas, destacando Certhia americana y Peucedramus tfneniafus
(més abundantes en pino), Turdus migratorius (con menor abundancia en pino-aile), Colibri

thalassinus y Dendroica coronata (méas abundante en pino-aile)

Diversidad de especies

Los datos de los censos de los tres afios estudiados mostraron una amplia correlacion entre
S y la diversidad de Shannon (H'), asi como entre la diversidad de Simpson (Ds) y la
equidad. Lo primero indica que la rigueza de especies es un componente importante de la
diversidad cuando se aplica ', sin embargo, no se observé lo mismo en el caso de Ds. Los
resultados obtenidos concuerdan con los de Tramer (1969) en el sentido de que el niimero
de especies, es de alguna manera indicador de la diversidad (H"), es decir, comunidades con
altos valores de S tendran mayor diversidad. Por ofra parte, Ds, que representa el inverso de
la dominancia, podria ser valor equivalente a la equidad o distribucién de las abundancias
de la comunidad.

El analisis de varianza demostr6 que la riqueza, diversidad y equidad fueron
constantes en los tres afios, y las cuatro comunidades estudiadas, sin embargo, verano fue
la estacion con mayor diversidad vy equidad. La vegetacién en el volcdn a lo largo del
transecto, en esta época muestra mayor densidad de hierbas, estrato que proporciona un
recurso importante a las aves especialmente a las nectarfvoras, ausentes en primavera,
otofio e invierno. En verano el incremento de la equidad se produce como una respuesta
intraespecifica de la reparticion del espacio para la reproduccién (Kricher 1972), por lo que
la variacién de los valores de dicho parametro esta determinada por la territorialidad de las
aves en dicha estacion (James y Rathbun 1981). En primavera, otofio ¢ invierno, la equidad

fue muy semejante debido a que se present6é gran abundancia de especies migratorias que
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forman bandadas, sobre todo en cultivo (Spizella passerina y Melospiza lincolmii) y pino-aile
(Regulus calendula y Dendroica coronata).

En otofio de 1991, se observé una baja notable en la diversidad. En dicha estacion se
registr6 una baja considerable de temperatura maxima (véase Fig. 1) que pudo influir en la
actividad de las aves en el horario de los censos, reduciendo su detectabilidad. Por otro
lado, el bosque de pino presentd la menor equidad en 1992, lo cual se puede relacionar con
una variacion de la abundancia de las especies dominantes (Jurnco phaeonotus y Turdus
migratorius) durante los tres afios. Dicha variacion no se estimé en el presente trabajo, sin
embargo, se ha documentado que la fluctuacién, afio con afio, de la abundancia de especies
en bosques templados, esta relacionada con la abundancia y disponibilidad de recursos,
estando limitadas estas dos variables por las condiciones climaticas (Beedy 1981, Hejl et
al.1988). Una baja de la temperatura en verano durante 1992 en comparacién con los otros

afios pudo ser un factor determinante.

Estructura de la comunidad de aves y de Ia vegetacion

Diversos autores han encontrado una amplia relacién entre algunos parametros de la
estructura de la comunidad como es la diversidad de especies con algunas variables de la
vegetacién, concluyendo que la complejidad estructural de la vegetacién, que provee un
mayor intervalo de recursos, mantiene una relacion con la estructura de la comunidad de
aves (MacArthur y MacArthur 1961, Recher 1969, Cody 1983a, Karr y Roth 1971, Holmes et
al. 1979, Robinson y Holmes 1984, Finch 1989). Sin embargo, los resultados de este trabajo
mostraron una relacion significativa nicamente entre la abundancia y la diversidad de
especies de plantas (DEP).
- Cabe destacar que el analisis de vegetacion incluy6 datos de verano e invierno de
1991, en el cual tnicamente la diversidad de especies de plantas y de hierbas variaron
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durante las estaciones, el resto permanecié constante (Cuadro 9). La DAF (Diversidad a la
Altura del Follaje), parametro que evalda la estratificacion horizontal de la vegetacién, ha
sido relacionada ampliamente con la diversidad de especies de aves (MacArthur y
MacArthur 1961, MacArthur 1964, MacArthur et al. 1966, Recher 1969, Cody 1983a,
Holmes et al. 1979). En 1991, sin embargo, dicha diversidad fue mayor en ecotono y meﬁor
en pino, mientras que los valores de diversidad a la altura del follaje en estos habitat
mostraron lo contraric; de tal forma que la correlacion esperada entre los dos parametros no
se observé. Estos resultados coinciden con los de Willson (1974) y FEstades (1997). Este
tltimo autor argumenta que en los bosques templados se ha observado una relacién més
clara entre la abundancia de insectos con la composicion floristica que con la estructura de
la vegetacion, ya que numerosas aves interactiian especificamente con ciertas especies de
plantas‘.

No obstante, se encontrd ima correlacion entre la DEP (Diversidad de Especies de
Plantas) y la abundancia total de cada comunidad, lo que significa que en los habitat con
mayor diversidad de plantas, las comunidades de aves tendrén mayor abundancia, de igual
manera, las comunidades de aves mostraran mayor abundancia en épocas que ofrezcan

mayor diversidad de recursos.
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CAPITULO III

Nichos y Gremios

INTRODUCCION

En el capitulo anterior se estudiaron aspectos relacionados con la estructura de la
comunidad, sin explorar su organizacién, basada en las caracteristicas propias de cada
especie, como las interacciones entre los organismos y de éstos con su ambiente fisico
(Landres y MacMahon 1983}, las cuales son necesarias para determinar: la reparticion de los
recursos, el grado de similitud ecolégica y la coexistencia de las especies en la comunidad.

A partir de los afios sesenta, se han realizado gran cantidad de trabajos sobre
comunidades de aves que abarcan los aspectos sefialados. Para ello, dichos estudios han
centrado su discusién tanto en el nicho ecoldgico de las especies, asi como en el andlisis de

gremios de las comunidades.

Nicho ecologico

Grinnell (1917, 1924, 1928), se encuentra entre los primeros investigadores que utilizaron el
término “nicho de una especie”. Este autor consideré nicho de una especie, al grupo o
intervalo de caracteristicas del ambiente que permite a los individuos sobrevivir y
reproducirse. Grinnell no estimé a la competencia como el principal factor de su analisis.

Una definicion distinta a la anterior fue la enunciada por Elton (1927), quien describe al
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nicho como el papel funcional de una especie en la comunidad, particularmente en relacién
con su posicion tréfica.

Posteriormente, partiendo de esta concepcién, Hutchinson (1957) desarrolia el
tratamiento de nicho ecolégico que ha tenido mayor influencia. Mediante la teorfa de
conjuntos, este autor lo define como un hipervolumen de n dimensiones que engloba la
gama total de condiciones, sobre las cuales diferentes especies exhiben distribuciones de
frecuencias de funcionamiento o utilizacion del recurso.

Hutchinson (1957) enfatiz6 el papel de la competencia interespecifica en la
determinacién del nicho ocupado por una especie. El "nicho fundamental' que
potencialmente una especie puede ocupar en ausencia de competidores, puede ser reducido
a un "nicho real" en presencia de éstos. En consecuencia, la amplitud, localizacién, forma y
traslape del nicho, puede variar en respuesta a presiones ejercidas por la competencia.

El concepto de nicho de Hutchinson, acentia la posicién de una especie en
relacion con otra especie de una comunidad. Dicha formulacion tuvo una gran influencia en
la concepcién que desarrollé MacArthur (1958, 1965, 1968) con respecto a la ecologia de las
comunidades, y ha constituido la base fundamental de la investigacién de éstas en los
siguientes 30 afios (Wiens 1989). |

Particularmente, en un analisis de nicho en comunidades de aves, los aspectos que
se han estimado para evaluar la reparticion de los recursos entre las especies son:
segregacion del habitat, seleccién de sitios de anidacion, diets, sitio y técnica forrajera (Finch
1989), siendo los dos dltimos los mas significativos segiin los resultados obtenidos por
Landres y MacMahon (1983).

Por consiguiente, en este capitulo se estudiardn dos aspectos de esta teoria: la
amplitud del nicho (niche breadth) y el traslape del nicho (niche overlap), este dltimo

referido por algunos autores como solapamiento o superposicion del nicho.
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Amplitud del nicho

En una comunidad algunas especies presentan nichos més pequefios o méas grandes que
otras. La amplitud del nicho, lamada también anchura (Van Valen 1965) o tamafio del
nicho (Klopfer y MacArthur 1960, Willson 1969) y mencionada por algunos autores (e.g.
Power 1972) como diversidad ecolégica de una especie, es la extension de una dimensién
particular del nicho o el volumen multidimensional del espacio del nicho que ésta ocupa.

Las especies que ufilizan un solo recurso, presentan un nicho ftréfico mas
especializado, y por consiguiente més estrecho que ofras que explotan una mayor variedad
de recursos. Por tanto, en sentido cualitativo, la amplitud del nicho puede referirse como el
inverso de la especializacién ecolégica (Kohn 1968). Cualquier mencién sobre amplitud de
los nichos es inevitablemente comparativa, es decir, una especie presenta un nicho mas
amplio en relacion con otra.

La amplitud, al igual que el traslape del nicho (que se estudiard mas adelante),
puede cambiar cuando varie el nivel de los recursos (Wiens 1989, Recher 1990)
caracterizados por su abundancia, disponibilidad y calidad (Franzreb 1978). Por una parte,
los nichos pueden expandirse durante épocas de escasez de recursos disponibles o puede
observarse que si los recursos son abundantes, los nichos se tornaran estrechos, tanto que
los individuos pueden especializarse en recursos més 6ptimos para ellos (Wiens 1989). Si
los requerimientos de una especie son variados méas que especificos, el nicho es amplio, lo
que originara gran densidad de individuos (Klopfer y MacArthur 1960, Vandermeer 1972,
Bock y Ricklefs 1983). Por lo que la amplitud del nicho puede estar relacionado
positivamente con la abundancia de especies en funcién de microhébitat adecuados que
proporcionen abundancia y disponibilidad de recursos (Seagle y McCraken 1986).

De acuerdo con Svardson (1949) y MacArthur (1972), un incremento en la
competencia interespecifica asociado a un aumento en el traslape del nicho, podria originar
una reduccién de éste; de modo que las especies especializadas sobre un recurso podrian
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utilizarlo més efectivamente. Asimismo, puede ocurrir que algunas especies incrementen la
competencia por un determinado microhdbitat’, estrechando su nicho, mientras mantienen
o incrementan la amplitud de la dieta (MacArthur y Pianka 1966).

Los efectos de la competencia interespecifica sobre la dimension del nicho son
complejos y en condiciones diferentes pueden favorecer la restriccién o expansion del
nicho; pero existe la prediccién de que la amplitud del nicho, por lo general aumenta a
medida que la disponibilidad del recurso disminuye (MacArthur y Pianka 1966, Emlen
1966, 1968, Schoener 1971, MacArthur 1972, Charnov 1976), lo que sugiere que el tamafio
del nicho esté limitado por la diversidad del habitat que proporciona mayor diversidad de
recursos (Finch 1989). No obstante, cuando existe gran suministro de alimento puede
ocurrir, por una parte, una selectividad en la alimentacién que origina que la amplitud del
nicho tréfico se reduzca considerablemente, decreciendo en comunidades con alta riqueza y
diversidad de especies (Cody 1983), o bien, como ocurre en comunidades aisladas, un
decremento en la amplitud debido a un empobrecimiento de especies que reduce la
competencia (Blondel 1985, Blondel et al. 1988).

Por otro lado, en presencia de especies dominantes, las subordinadas pueden
ampliar su nicho, si la poblacién no esta limitada a un recurso en particular, o reducirlo si
existe dicha limitacion (Williams y Batzli 1979a, b).

Por consiguiente, se podria esperar que cuando los recursos son escasos, las
especies se muestren mas generalistas, ampliando sus nichos. Confrariamente, nichos
estrechos en especies con réquerimientos especificos y en aquellas que, durante la
abundancia de recursos, se especialicen en los mas 6ptimos, en comunidades con alta

diversidad de especies. Asimismo, durante la abundancia de recursos, en especies con

* Microhabitat es el sitio particular de un hébitat en el cual se encuentra un individuo en el curso
de sus actividades (Ricklefs 1979). En el presente trabajo dicho término tendré este significado.
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requerimientos variados, los nichos seran amplios lo que ocasionard gran densidad de

Or'gAanismos.

Traslape del nicho

El traslape de nichos, llamado también similitud ecoldgica (Power 1971), se produce
cuando dos especies utilizan los ismos recursos. En el sentido de Hutchinson (1957), es la
region en el espacio del nicho que muestran dos o mas nichos contiguos. El traslape es
completo cuando dos especies presentan nichos idénticos; por el contrario, no existe
traslape si dos nichos son enteramente distintos.

Klopter y MacArthur (1961), argumentan que un factor importante que genera
mayor diversidad de especies en los trdpicos con respecto a las zonas templadas, es la
capacidad de las especies para tolerar traslapes. Segin los autores, un incremento en el
traslape implica que la porcién exclusiva del nicho de la especie se reduzca, esto
sucede cuando la estabilidad de las condiciones ambientales asegura la disponibilidad
tanto de alimento como de sitios de percha. Por otra parte, el traslape esti relacionado con
la amplitud del nicho, debido a que las especies con nichos grandes son mas factibles de
traslaparse que aquellas con nichos estrechos (Wiens 1989, Bell y Ford 1990).

La teoria del nicho contempla el uso del recurso por las especies en una variedad de
dimensiones, en consecuencia, las especies evitan la competencia ya sea explotando
distintos microhabitat, consumiendo otros alimentos o no coincidiendo en los tiempos de
actividad con otras especies. Por consiguiente, el niimero efectivo de dimensiones del nicho
puede ser reducido a tres: lugar, alimento y iempo (Pianka 1982). Por lo cual, las especies
que observen grandes traslapes sobre una dimensién podran diferir en otras (MacArthﬁr
1972, Schoener 1974). Asi pues, los nichos pueden traslaparse o ser idénticos a lo largo de
un eje y estar separados a lo largo de otro (Pianka 1982), de tal manera que algunas especies

59



pueden traslaparse en la conducia forrajera pero no en el tipo de presa utilizada (Poulin y
Lefebvre 1996).

Se ha discutido ampliamente sobre la relacién entre la cantidad de traslape y el
grado de competencia entre dos especies. Aunque Williams y Batzli (1979a) consideran que
el traslape es una medida indicativa de las dimensiones del nicho en las cuales puede
ocurrir la competencia, no pocos investigadores han intentado aplicar medidas de traslape
del nicho més adecuadas (e.g. Whitmore 1977, Hurlbert 1978, Abrams 1980, Linton et al.
1981, Mueller y Altenberg 1985, Loman 1986), sin lograr aclarar si un mayor o menor

traslape indica una alta o baja competencia (Colwell y Futuyma 1971, Wiens 1977b, Abrams
1980, Lawlor 1980).

Sin embargo, se ha observado que el traslape, al igual que la amplitud del nicho,
varfa de acuerdo a la abundancia y disponibilidad de los recursos. Cuando éstos son
abundantes, aunque sea a wmenudo inferido mas que medido (Wiens 1989), muchas
especies utilizan, por lo general, un amplio intervalo de recursos y su traslape se incrementa
(Recher 1990). En estas condiciones, dicho aumento puede ser evidencia de la pérdida de
competencia (Colwell y Futuyma 1971, Wiens y Rotenberry 1979, Pianka 1981, Schoener
1982), de tal manera que especies ecolgicamente semejantes coexistiran sin competencia
alguna, incrementando su densidad (Rosenberg et al. 1982). Por otro lado, cuando los
recursos son limitados, un traslape mayor podrfa incidir en la competencia; pero puede
ocurrir que el traslape disminuya en especies que se especialicen sobre un recurso
independientemente de cualquier accién competitiva (Pulliam 1986). Es asi que la
competencia puede estar relacionada con el grado de traslape dependiendo de la
abundancia y disponibilidad del recurso, los requerimientos fisiolégicos y la dinamica de
cada especie, asi como de las dimensiones del riicho (Abrams 1986, Holt 1987, Recher 1990).

Por consiguiente, se esperarfa encontrar un mayor traslape de las especies con
nichos amplios, durante la época de abundancia de recursos; y menor traslape en algunas
especies que buscan minimizar la competencia durante periodos de escasez. Las especies
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con requerimjientos especificos y aquellas que seleccionan un recurso mas Optimo,

mostraran una reducciéon en su traslape.

Gremios

En la comunidad, las especies se distribuyen sobre las dimensiones del nicho de una
manera no casual ni azarosa, sino por similitudes ecolégicas; las especies que se unen de
esta manera suelen agruparse en entidades conocidas como gremios. Bl estudio de estos
gremios permite un anélisis mas profundo de la comunidad, que no se cumple tomando en
cuenta Unicamente el nidmero de especies y su diversidad. Root (1967), formaliza el
concepto de gremio estudiando a la especie Polioptila caerulea en chaparrales y bosques de
encino de California y en el Desierto de Arizona; fundamenta su investigacién sobre los
aspectos de abastecimiento del recurso alimenticio y dieta de la especie y, los relaciona con
los de otras especies insectivoras de la comunidad, haciendo énfasis en dos aspectos: la
similitud del recurso utilizado y la manera de explotacion de éste por las especies. Por
consiguiente, Root define gremio ecologico, al grupo de especies que explotan la misma
clase de recurso de una manera similar, sin considerar su posicidn taxondmica,
traslapandose significativamente en sus requerimientos del nicho.

La segregacién del nicho dentro del gremio, segin Root (1957), se debe a las
diferencias en la eficiencia de las especies para explotar determinadas porciones dentro de
un intervalo comiin de recursos. Por lo anterior, existe una estrecha relacién entre la teoria
del nicho y los gremios, lo que explica el porqué numerosas investigaciones sobre este
aspecto, se han basado en relaciones alimenticias entre las especies. Siendo el alimento un
recurso limitado, las comunidades podrian estructurarse en base a la reparticion de éste

entre las especies.
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Algunos autores han utilizado categorias muy generales (i e. insectivoros,
frugivoros, omnivoros) y sobre la base de sus observaciones de habitos forrajeros” (e. g
Cody 1983a) designan a las especies dentro de estas categorfas. Sin embargo, en
considerable niimero, los estudios que han analizado los patrones que presentan las
especies denfro de un gremio, se observa que dichas especies se diferencian en la técnica y
sitios de forrajeo, el tamafio de las presas consumidas y en su morfologia, traslapandose de
alguna manera en estas caracteristicas; siendo las dos primeras las més significativas
(Landres y MacMahon 1983).

Por otro lado, algunos autores han observado variaciones en los patrones
comparando los gremios de una comunidad. Wagner (1981), observd cambios en los
gremios durante distintas estaciones del afio, también en la misma estacién en diferentes
afios; sefialando que la presencia de migrantes no influye sobre el comportamiento de los
residentes, de tal forma que los gremios no se ven modificados por aquellas especies sino
por la disponibilidad de alimento. Asimismo, Stapanian et al. (1994) concluyen que la
variacién de los gremios esta influenciada por la variacién anual del recurso alimenticio.

Otras investigaciones han centrado su interés en relacionar la estructura de los
gremios con la estructura de la comunidad de aves y la vegetacion. Por ejemplo, Terborgh
(1977), analiz6 diferentes gremios en un gradiente altitudinal, observando un decremento
en el niamero de especies en los gremios al incrementarse la complejidad de 1a vegetacion,
Io que atribuy6 a la abundancia de recursos en las partes bajas. May (1982) reportd un
incremento en el nimero de gremios durante la sucesién, observando un reemplazo de
especies generalistas por especialistas.

Por otro lado, Landres y MacMahon (1983), argumentan que la variacién en los

gremios se debe a la diferencia en los estratos de la vegetacion y a las variaciones del clima,

* El término forrajeo es comtnmente referido como el suministro o abastecimiento del recurso por
las aves, por lo que, a lo largo de este trabajo se usardn las tres connotaciones indistintamente.
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que modifican la abundancia de recursos, concluyendo que la competencia interespecifica
no influye de manera importante en la reparticién de los recursos.

Por dltimo, Blake (1983), Faaborg (1985) concluyen que existe una relacion entre el
incremento en el mimero de gremios y el de especies en gremios de la comunidad, el cual
Finch (1989) atribuye al efecto del incremento de los estratos del habitat. Sin embargo,
Wilson (1974) enconiré que los cambios en la complejidad de la estructura de la vegetacion
no estan relacionados con el incremento de los gremios, a pesar del aumento en el nimero
de especies en la comunidad.

Siendo los gremios, grupos de especies sintopicas que se abastecen del mismo
recurso de manera simnilar, sin tomar en cuenta sus relaciones taxonémicas, entonces éstos
se veran modificados de acuerdo con la disponibilidad y abundancia de los recursos.
Debido a lo anterior, las especies migratorias se adicionardn a gremios ya existentes en la
comunidad, por lo que el nimero de especies en los gremios, dependera del nivel de
recursos existentes. Si la complejidad en la estructura de la vegetaciéon es un factor
importante, ya que mayor niimero de estratos sustentan mayor diversidad de recursos, los

habitat mas heterogéneos contendran mayor nimero de gremios.

Objetivos

El objetivo general de este capitulo es analizar la reparticién de los recursos por las
especies en las distintas comunidades a lo largo del afio, estableciendo las semejanzas
entre dichas especies. Con base en la técnica y sitio de forrajeo, se evaluaran:

a) La variacién de la amplitud del nicho de cada especie.

b) El grado de traslape entre pares de especies.

¢) La relacion entre amplitud y traslape del nicho de las especies con la estructura de la

comunidad y de la vegetacion.
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d) El agrupamiento de las especies en gremios, y la relacién entre estos con la estructura

dela comunidad y de la vegetacion.

MEeropos

Para evaluar la amplitud y traslape del nicho asi como el agrupamiento de especies en cada

comunidad, durante verano e invierno se tomaron en cuenta técnica y sitio de forrajeo de

las aves. Dichos datos se registraron durante los censos realizados en 1991. En cada

recorrido se anotaron, ademés del nimero de individuos de cada especie, datos

relacionados con la técnica y sitio forrajero (Apéndices 2-5).

Con base en observaciones previamente realizadas de forrajeo de cada especie, se

establecieron para cada variable considerada (técnica y sitio forrajero) las categorias

siguientes (Jos c6digos utilizados en el presente trabajo aparecen enfre paréntesis):

a) Técnica forrajera:

Colector en el follaje (CF); captura insectos en el follaje.

Colector en la corteza (CC); captura insectos de la superficie de la corteza y ramas
gruesas.

Colector en el suelo (CS); captura insectos del suelo.

Colector al vuelo (CV); captura insectos en el aire mediante persecuciones cortas.
Picatronco (PT); captura insectos del interior de la corteza y ramas gruesas mediante
picoteos.

Acechador (A); captura insectos al vuelo que detecta en posicion de asecho.

Colector de néctar (CN); colecta néctar del interior de las flores.

Robanéctar (RN); colecta néctar perforando las flores en su base.

Colector de granos del suelo (GS); recolecta granos del suelo.



o Colector de granos en frutos (GF); recolecta granos directamente de los frutos.
o FPrugivoro (F); recolecta frutos enteros o parte de estos.

e Rapaz (R); captura pequefios vertebrados al vuelo.

b) Sitio forrajero: suelo (1); hierba (2); arbusto (3); arbol (4); aire (5); cultivo (6).

Los valores de cada variable fueron los porcentajes que resultaron del ntmero de
observaciones de cada categoria entre el total de observaciones realizadas en cada habitat
(Apéndices 2-5).

La amplitud del nicho de cada especie para cada variable fue evaluada mediante la
férmula: Bi =1/ Z pij? donde pij es la proporcion de individuos de la especie i que utilizaron
la categoria j (Levins 1968).

El grado de traslape entre dos especies (i, h) para cada variable considerada fue
calculada con la férmula: Oih = ¥ pij phj /¥ Z pij2 = phj? donde pij y phj son las proporciones
de individuos de las especies i y h que utilizaron la categorfa j (Pianka 1973).

La amplitud del nicho de cada especie, y el traslape de nicho entre dos especies
consideradas, resultaron del producto de los valores calculados de las dos variables

forrajeras: técnica y sitio forrajero.

Analisis estadistico

Para determinar los gremios en cada comunidad se utilizé un analisis de conglomerados a
partir de los datos de técnica y sitio forrajero. Los gremios se establecieron tomando en
cuenta los agrupamientos significativos (Strauss 1982), partiendo de la similitud evaluada
por el promedio de las distancias euclideanas de todas las combinaciones de pares de

especies en cada comunidad (Holmes et al. 1979).
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Se realiz6 un analisis de correlacién para observar la relacion entre la amplitud del
nicho, traslape del nicho y abundancia de cada especie en cada habitat y estacion. Se aplicod
el mismo analisis para correlacionar niimero de gremios y especies en gremios con
abundancia, diversidad de especies y variables de la vegetacion. Mediante la prueba de x?
se evaluaron las diferencias significativas en el niimero de especies en cada gremio en las

cuatro comunidades.

RESULTADOS

Amplitud del nicho

Los valores de amplitud del nicho de las especies, tomando en cuenta técnica y sitio
forrajero en los caatro hédbitat se muestran en el Cuadro 11. En pino-aile se obtuvieron los
valores promedio més bajos (0.219 en verano y 0.197 en invierno) y, en cultivo los mas
altos (0.295 y 0.252); mientras que en el resto de los hébitat, valores intermedios: ecotono
(0.263 y 0.245) y pino (0.276 y 0.243 respectivamente). Asimismo, se observo que dichos
valores, en las cuatro comunidades, fueron mas altos en verano.

Alolargo del transecto altitudinal, Contopus cinereus, Empidonax sp, Poecile sclateri,
Sitta carolinensis, Certhia americana y Peucedramus taeniatus presentaron nichos con valores
mas bajos (0.10 en las dos estaciones) que el resto de las especies residentes; mientras que
las especies con nichos marcadamente amplios, en ambas estaciones, en orden, fueron
Thryomanes bewickii (0.82 en verano y 0.75 en invierno), Carduelis pinus (0.62 y 0.47),
Pheucticus melanochephalus (0.41 y 0.60), Carpodacus mexicanus (0.63 y 0.66), Guiraca caerulea
(0.53 y 0.50), Carduelis psaltria (0.58 vy 0.46), Sialin mexicana {(0.45 y 0.52), Turdus migratorius

(043 y 0.35), Aphelocoma californica (0.42 y 0.36), y Oriturus superciliosus (043 y 0.38)
66



(Cuadro 11, Figs. 12 y 13). Las especies migratorias de verano tuvieron nichos mas amplios
(entre 0.14 y 0.26) que las especies migratorias de invierno (entre 0.10 y 0.18).

Los cambios estacionales en la amplitud del nicho de las especies residentes en
cada habitat (Figs. 12 y 13) fueron observados en: 1) cultivo, de 16 especies (25 %), cuatro
ampliaron su nicho en invierno (Psaltriparus minimus, Lanius ludovicianus, Carpodacus
mexicanus y, de forma muy evidente, Pheucticus melanocephalus), dos especies no variaron
sus nichos y 10 fueron mas generalistas en verano; 2} ecotono, fueron evaluadas 27
especies, de las cuales cuatro (15 %) incrementaron su nicho en invierno (Thryomanes
bewickii, Lanius ludovicianus, Toxostoma curvirostre, y Pheucticus melanochephalus); 3) pino,
tres especies (Troglodytes aedon, Sialia mexicana, y Catharus occidentalis) que representan
30 % del total, tuvieron nichos mas grandes en invierno y 4) pino-aile, de 20 especies
tnicamente cinco (25 %), de las cuales ires sobresalen (Troglodytes aedon, Oriturus
superciliosus y Diglosa baritula), presentando nichos mas amplios en invierno.

Al comparar los valores de amplitud del nicho de nueve especies residentes que se
encontraron en mas de dos habitat a lo largo del gradiente {(véase Fig. 14), los resultados
mostraron que: Colaptes auratus tiene un nicho més estrecho en cultivo que en los tres
habitat restantes durante las dos estaciones; Carduelis pinus y Sialin mexicana son
notoriamente mas generalistas en pino con respecto a ecotono y pino-aile en ambas épocas;
Turdus migratorius es mas especialista en ecotono durante verano, ampliando su nicho en
invierno, mientras que Junco phaeonotus estrecha su nicho en invierno en el mismo hébitat y
Troglodytes aedon 1o reduce en pino durante verano.

En los cuatro hébitat, la amplitud del nicho de todas la especies residentes fue
mayor en verano {Cuadro 11), lo mismo se aprecié tomando en cuenta los resultados
(Capitulo IT) de diversidad de especies (FH') (Fig. 17). De igual manera, la abundancia total
de especies, con excepcion de pino-aile, fue mayor en verano (véase Fig. 5). Sin embargo, el

analisis de correlacion entre amplitud del nicho y abundancia de especies de cada
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comunidad revel$ resultados significativos (r = 0.720, gl = 16, P < 0.05) tnicamente en

cultivo durante verano (Cuadro 13).

Traslape del nicho

El promedic de los traslapes totales de las especies en cada comunidad, fue mMayor en
ecotono (4.048 en verano y 5423 en inviermo) y menor en pino (1.707 y 2402
respectivamente), observandose valores intermedios, y similares entre cultivo (2.546 y
3.333) y pino-aile (2.618 y 3.064). En los cuatro hébitat se presentaron valores mayores en
invierno {(Cuadro 12). Resultados sermejantes se observaron tomando en cuenta la suma de
los traslapes de las especies residentes (Cuadro 12, Fig. 17).

La mayoria de las especies residentes de cultivo, ecotono y pino incrementaron su
traslape en invierno {Figs.15 y 16), sin embargo, algunas especies presentaron mayores
traslapes en verano: en cuitivo, Carpodacus mexicanus, Carduelis psaltria, Aphelocoma
californica, Toxostoma curvirostre y Pheucticus melanocephalus; en ecotono, Guiraca caerulea; en
pino, ligeramente, Colaptes auratus y Junco phaconotus. En pino-aile, Poecile sclateri,
Psaltriparus minimus, Myioborus miniatus y Peucedvamus faeniatus aumentaron su traslape
durante invierno; mientras que Troglodytes aedon y Ergaticus ruber en verano, en el resto de
las especies, los valores en las dos estaciones fueron muy semejantes.

El traslape de cada especie se correlacioné significativamente con la amplitud del
nicho sélo en pino (r = 0.575, gl =9, P < 0.05) y pino-aile (r = 0.450, gl = 22, P < 0.05)

durante verano (Cuadro 13}.

68



CUADRO 11. Amplitud del nicho de las especies, tomando en cuenta el producto de la técnica y sitio forrajero de las aves,
durante verano e invierno, en los cuatro habitat estudiados en el volcidn Malinche,

Cultivo Ecotono Pino Ping-aile
Especie Verano  Invierno Verano  Inviemno Verano  Invierno Verano  Inviemo

Cyrtonyx montezumae 0.119 0.110 0.120 0.109
Zenaida macroura ¢.111 0.108 0.112 0.110
Columbina inca 0.114 0.109 0.115 0.109
Colibri thalassinus 0.193 0.159 0.156
Eugenes fulgens 0.141
Selasphorus platycercus 0.201 0.257 0.237
Selasphorus rufus 0.256 0.235 0.265
Picoides scalaris - 0.193 0.160 0.153 0.180
Colaptes auratus 0.180 0.141 0.329 0.280 0.334 0.272 0.285 0.302
Contopus cinereus 0.100 0.100 (.100 0.100 0.100 0.100
Empidona: sp. 0.100 0.160 0.100 0.100 0.100 0.100 0.100 {.100
Aphelocoma californica 0.426 0.363 0.419 0.376
Poecile sclateri 0.100 0.100 0.100 0.100
Psdaltriparus minins 0.124 0,140 0.147 0.134 : 0.152 (.134
Sitta carolinensis 0.160 0.100 0.100 0.100
Certhia americana . 0100 0.100 0.100 0.100 0.100 0.100
Thryomanes bewickii 0.829 0.750 0.859 0.891
Troglodytes aedon 0.392 0,375 0.341 0.384 (0.368 0.388
Regulus calendula 0.160 0.160 0.172 0.187
Sialia mexicana 0.417 0.349 0.451 0.521 0.377 0306
Catharus occidentalis 0.183 0.199 0.190 0.195
Turdus migratorius 0.439 0.359 0.413 0.347 0.427 0.318
Taoxostoma curvirostre 0313 0.257 0.340 0.355
Lanius ludovicianus 0.154 0.231 0.179 0.198
Vermivora celara 0.185 0.193
Dendroica coronata 0.100 0.100 0.100 0.100
Dendroica townsendi 0.100 0.100 0.100 0.100
Wilsonia pusilla 0.174 0.172 0.183
Ergaticus ruber 0.193 0.179
Muvioborus minfatus 0.276 0.158
Peucedramus taeniaius 0.100 0.100 0.100 0.100 0.100 0.160
Pheucticus melanocephalus 0.412 0.600 0.411 0.652
Guiraca caerulea 0.539 0.501 0.538 (.470
Pipilo erythrophthalmus 0.152 0.157
Pipilo fuscus 0.124 0.115 0134 0.121
Diglossa baritula 0.121 0172
Oriturus superciliosus 0.439 0.386 0358 0.406
Spizella passerina 0.131 0.152
Melospiza lincolnii 0.130 0.148
Junco phaeonotus 0.195 0.143 0.195 0.190 0.158 0.194
Carpadacus mexicanis 0.632 0.665 0.458 0.389
Carduelis pinus 0.620 0.474 0.670 0.585 0.588 0.494
Carduelis psaltria 0.580 0.464 0.382 0.377

Total 5.314 5.552 $.423 8.335 3.046 37 5.277 4.946
Residentes 4.857 4,738 7.738 7318 2.909 2,798 4.478 4.183
Migratorias 0.457 0.795 0.685 1.017 0.15% 0.372 0.799 0.763

Promedio 0.295 0.252 0.263 0.245 0.276 0.243 0.219 0.197
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Verano B Cultivo
B Ecotono

O Pino
C1Pino-aile

invierno

Amplitud del nicho

Especies

Fig. 14. Amplitud del nicho de nueve especies que se distribuyen cuando
menos en ires de los cuatro hdbitat estudiados en el volcan Malinche, Colaples

auratus (CU), Psaltriparus minimus (PM), Certhia americana (CA), Troglodyies
nedon (TA), Peucedramus taeniatus (PT), Carduelis pinus (CP), Sialia mexicana
(SM), Turdus migratorius (TM) y Junco phaeonotus (JP).
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CUADRO 12, Traslape total del nicho de cada especie, tomando en cuenta el producto de la téenica y sitio forrajero de las
aves durante verano e invierno, en los cuatro habitat estudiados en el volcan Malinche.

Cultivo Ecotono Pino Pino-aile
Especie Verano  Invierno Verano  Invierno Verano  Invierno Verano  Invierno
Cyrtoryx montezumae 3.905 5.905 7.897 5.901
Zenaida macroura 4.000 6.043 3.08 10.096
Columbina inca 4.104 6.100 7918 9.99 .
Colibri thalassinus 1.988 0 2940
Eugenes fulgens 2945
Selasphorus platycercus 0.994 1.895 2938
Selasphorus rufus 0.994 1.921 2937
Picoides scalaris 0.151 0.150 0.150 0.148
Colaptes auratus 2.613 2.819 4.679 4.551 2.423 2350 2.304 2.300
Contopus cinereus 1.940 1.910 2.014 1.993 1.074 1.074
Empidonax sp. 1.940 1.910 2.014 1.953 0.074 0.099 1.074 1.074
Aphelocoma californica 3.451 2675 4.426 5.246
Poecile sclateri 0.613 3.790 3.163 4.990
Psaltriparus minimus 0.523 2.675 0.906 3.660 0.873 3.100
Sitta carolinensis 1.851 1.842 1.124 1.124
Certhia americana 1.851 1.842 0.124 0.100 1.124 1.124
Thrvomanes bewickii 2.443 4.005 4.876 6.542
Troglodytes aedon 4015 4.950 1.990 2.067 1.977 3.157
Regulus calendula 2.859 3.666 3.073 3.030
Sialia mexicana 5.833 6.297 4362 4.441 3.140 3.660
Catharus occfdentalis 3111 3.197 4.145 4.600
Turdus migratorius 9.378 10916 2.850 2.222 4.904 4.900
Toxostoma curvirosire 3.037 1324.000 9.234 10.440
Lanius ludovicianus 1.880 1901.000 2,104 2.010
Vermivora celata 3.570 3.383
Dendroica coreonata 1.791 3.790 3.073 4,499
Dendroica townsend;i 1.791 3.790 3.073 4.499
Wilsonia pusilla 2.308 3.012 3.379
Erpaticus ruber . 3.570 2.094
Myinhorus miniatus 3.221 4.159
Peucedramus taeniatus 0.613 3.790 0.073 3.000 3.163 4.499
Pheueticus melanocephalus 2410 2331 3.006 3.186
Guiraca caerulea 4.216 4422 5.875 5.820
Pipilo erythrophthalms 4.293 4.296
Pipilo fuscus 4.020 6.193 7.869 10.010 )
Diglossa baritula - 0.122 0.130
Oriturus superciliosus 10.198 10.300 4.020 4.012
Spizella passerina 6.100 9.989
Melospiza lincolnii 6.010 9.901
Junco phaeonotus 8.798 10.681 2.677 2.601 4480 4.489
Carpodacus mexicanus 3.000 2.693 2,972 3.449
Carduelis pinus 4.365 4.679 1.760 1.310 3.386 3.480
Carduelis psaltria 3.184 0.243 2.813 3.25¢
Total ‘ 45,834 7.334 126.5340  184.385 18.781 31.227 6.855 76.606
Residentes 43.846 52.476 125724  147.080 18.781 22.008 5.109 57.443
Migratorias 1.988 20.859 3.816 37.305 9.219 11.761 19.163

Promedio 2.546 3.3.33 4.048 5.423 1.707 2.402 2.618 3.064
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Gremios

Un total de 10 gremios resultaron de los agrupamientos significativos, considerando sitio y
técnica forrajera, en las cuatro comunidades (Cuadros 14 y 15). Dichos gremios fueron:
colectores de insectos en el suelo (I); en el follaje de arbustos (II); en el follaje de arboles (II);
en la corteza (IV); acechadores (V); chupanéctar (VI); colectores de granos en el suelo y
hierba (VII); en frutos (VIII); en frutos y/o cultivo (IX) y, frugivoros de arbol (X).

En los dendrogramas por estacién en cada comunidad (Figs. 18-21), partiendo del
promedio de las distancias euclideanas entre todas las combinaciones de pares de especies,
se encontrd en: cultivo, cinco gremios en verano vy, seis en invierno (no se presentaron los
colectores de insectos en el suelo y de follaje de arboles); ecotono, ocho y ocho; pino, dos y
tres (Gnicamente se observaron los colectores de insectos en el suelo y de follaje de arboles,
también los colectores de granos en suelo y hierba); pino-aile seis y seis respectivamente {(no
estuvieron presentes los colectores de granos de frutos y los frugivoros de arbol) (Figs. 22 y
23). Se encontraron diferencias significativas (x* = 19.83, gl = 6, P < 0.01) en el nimero de
especies de cada gremio durante verano e invierno en las diferentes comunidades (Cuadro
14).

De 43 especies consideradas a lo largo del transecto altitudinal, ocho especies
residentes y una migratoria se agruparon de manera distinta, de acuerdo a las dos
variables forrajeras consideradas, en cada habitat y estacion (Cuadro 15): Catharus
occidentalis vario del gremio de insectivoros del suelo al de granivoros del suelo en pino
durante invierno; Turdus migratorius, en pino-aile durante invierno se observé lo contrario;
Toxostoma curvirostre, se agrup6 con los granivoros del suelo en ecotono, mientras que en
cultivo en verano con los frugivoros de arbol y en invierno, en el mismo habitat, no formoé
parte de ningtin gremio; Ergaticus ruber y Myoborus miniafus, en pino-aile, compartieron el
gremio de insectivoros de follaje de arbol en verano, pero en invierno se mostraron como

insectivoros de follaje de arbustos; Pheucticus melanocephalus en cultivo y ecotono, se colocd

78



con los frugivoros de &rbol en verano, ubicindose en invierno con los forrajeros de granos
de frutos y cultivo; Guiraca caerulea se situd en el gremio antes mencionado en cultivo y
ecotono durante invierno, cambiando al gremio de granivoros de frutos durante verano en
cultivo; Junco phaeonotus, compartio el gremio de granfvoros del suelo en ecotono y pino
en las dos estaciones, mientras que en pino-aile en verano e invierno se agrupé con los
insectfvoros del suelo.

Regulus calendula fue la tnica especie migratoria que modifico su gremio en los
distintos habitat; de insectivoro de follaje de arbustos en cultivo, ecotono y pino-aile a
insectivoro de arboles en pino. Mientras tres especies residentes (Picoides scalaris,
Thryomanes bewickii y Diglosa baritula) no se agruparon en ningtin gremio (Cuadro 15).

El ndmero de gremios de cada hébitat se correlacioné positivamente (r =0.937, P <
0.05) con el nimero de especies en gremios, y negativamente con variables de la
vegetacion tales como diversidad a la altura del follaje (DAF) (r=-0.761, gl =6, P <0.05) y
densidad de arboles (r = - 0.852, gl = 6, P < 0.05). De igua.l forma, existio una correlaciém
negativa entre el nimero de especies en gremios (Fig. 23) con la diversidad a la altura del
follaje (r = - 0.674, gl = 6, P < 0.05) y la densidad de arboles (r =- 0.783, gl = 6, P < 0.05)
(Cuadro 16).
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CUADRO 14, Nnmero de especies en cada gremio, que resulté del analisis de conglomerados,
tomando en cuenta técnica y sitio forrajero de las aves en cultivo, ecotono, pino y pino-aile du-

rante verano { V) e invierno ( 1) en el volcan Malinche.

Cultivo Ecotono Pino-Aile
a Gremios v I \' | I v i
Insectos
| Suelo 2 2 3 5 4
I Follaje de arbustos 3 4 6
it Follaje de érboles 2 2 4 4 4 4
i Corteza 2 2 2 2
v Acechadores 3 3 3 3 2 2
Néctar
VI Chupanéctar A 2 3 4
Granos
VI Seelo y hierba 4 6 9 11 4 3 4
Vil Frutos 3 2 2 2
X Frutos v/o cultivo 2 2
Frutos
X Arbol 3 2
Total de gremios 5 ] 8 8 3 6 6
Especies en gremios 15 18 25 30 11 20 22

* Representa el nitmero de gremio



CUADRO 15. Aves estudiadas durante 1991en el volcan Malinche, indicando en que gremio se agruparon
en cultive, ecotono, pino ¥ pino-aile durante verano (V) e invierno ( 1 ). Colectores de insectos en: suelo
{1), follaje de arbustos (II ), foliaje de drboles (il ), corteza (IV); acechadores ( V), chupanéctar ( V1)
colectores de granos en: suelo y hierba ( Vi ), frutos ( VIl ), frutos vio cultivo ( X ); frutos de drbol (X ).

Cultivo Ecotono Pino Pino-Aile

Especie A | \ 1 \ 1 \Y% I
Cyrionyx montezumae vil vit Vil Vit
Zenaida macroura Vil vl Vil Vil
Columbina inca WH Vil Vil Vit
Colibri thalassinus Vi Vi
Eugenes fulgens vl
Selasphorus platycercus vi Vi I/
Selasphorus rufus VI Vi Vi
Picoides scalaris °
Colaptes auratus i ! i I I ! ! {
Contopus cinereus v v v A ' \4
Empidonax sp. A Vv Vv A v A
Aphelocoma californica X X
Poecile sclateri . i I ] i
Psaltriparus minimus H il I
Sitta carolinensis v v " v
Certhia americana Y v v v
Thryomanes bewickii ®
Troglodytes aedon ] i
Regulus calendula 1 ] 1] il
Sialia mexicana | ! | | ] |
Catharus occidentalis * ! VIt i i
Turdus migratorius ® N Vi Vil Vi ] i
Toxostoma curvirosire ° x vl Vil
Lanius ludovicianus v v v '
Vermivora celata 1 m
Dendroica coronata ]| ] i Hi
Dendroica townsend! n it n il
Wilsonia pusilla i I : It
Ergaticus ruber * Hl i
Myioborus miniatus ° i i
Peucedramus taeniatus Il i ] i m
Pheucticus melanocephalus ® X X X iX
Guiraca caerulea * Vi X X
Pipilo erythrophthalmus Vit Vil
Pipilo fuscus Xl Xl Xl X
Diglossa baritula b
Oriturus superciliosus Vil vl Vit Vil
Spizefla passerina Vi Vil
Melospiza lincolnii Vil Vil
Junce phaeonotus ° vl Vi Vi Vil ! |
Carpodacus mexicanus VIl Wil viii vill
Carduelis pinus Vi vl Vit Vi vl vil
Carduelis psaltria vill Vill Vil Vil

* Especies que variaron de gremio entre los habitat y estaciones.

b Especies que no 5¢ agreriarorn.
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Fig. 18. Dendrograma de la comunidad de aves de cultivo en el volcdn Malinche. La pequefia linea
vertical indica el promedio de Ias distancias euclideanas de todas las combinaciones de pares de especies:
Verano (arriba), X = 59.3; invierno {abajo), X = 57.4. Los nimeros romanos representan los gremios en los
que se agruparon las especies en cada estacién (véase Cuadro 14). Guiraca (Passerina } coerulea, Aphelocoma

californica (coerulescens).
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Fig. 19. Dendrograma de la comunidad de aves de ecotono en el volcan Malinche. La pequefia linea

vertical indica el promedio de las distancias euclideanas de todas Ias combinaciones de pares de especies:
Verano (arriba), ¥ = 62.6; invierno (abajo), X = 54.6. Los niimeros romanos representan los gremios en los
que se agruparon las especies en cada estacién (véase Cuadro 14). Guiraca (Passerina) caerulea, Aphelocoma

californica (coerulescens ), Poecile (Parus ) sclaterd.
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Fig. 20. Dendrograma dela comunidad de aves de pino en €l volcdn Malinche. La pequeiia linea
vertical indica el promedio de Ias distancias euclideanas de todas las combinaciones de pares de especies:
Verano (atriba), X = 85.6; invierno {abajo), X = 73.4. Los niimeros romanos representan los gremios en los
que se agruparon las especies en cada estacion (véase Cuadro 14). Catharus occidentalis en lugar de C. gutia
tus,
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Fig. 21. Dendrograma de la comunidad de aves de pino-aile en el volcin Malinche. La pequefia linea
vertical indica el promedio de las distancias euclideanas de todas las combinaciones de pares de especies:
Verano {arriba), X = 71.2; invierno (abajo), X = 65.6. Los niimeros romanos representan los gremios en los
que se agruparon las especies en cada estaci6n {véase Cuadro 14). Poecile (Parus) sclateri, Catharus occiden-

talisen lugar de C. guttatus .
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Fig. 23. Ntmero de especies en cada gremio que resultd del anélisis de conglomerados,
tomando en cuenta técnica y sitio forrajero, en cada hébitat durante verano ¢ invierno en et vol-
cén Malinche. Especies que colectan insectos en: suelo (I), follaje de arbustos (II'), follaje de
arboles ( I ), corteza ( IV ). Acechadores ( V ). Chupanéctar { VI ). Colectoras de granos en: sue-
Io ¥ hierba ( VIT), frutos { VIII ), frutos y/o cultivo ( IX ). Prugivoras de arbol ( X).



CUADRO 16. Andlisis de correlacion entre gremios y pardmetros de la
estructura de las comunidades de aves y de vegetacion de cultivo, eco-
tono, pino y pino-aile, duranie verano e invierno en el volcéan Malinche.

IDAF = Diversidad a }a Altura del Follaje,

cies de Plantas; n =8, * P < (.05.

DEP = Diversidad de Espe-

Parametros Numero de gremios  Especies en gremios

Comunidad de aves

Especies en gremios 0.937 *

Abundancia 0.614 0.615

Diversidad (') 0.441 0.218
Vegetacion

DAF -0.761 * -0.674 #

DEP 0.559 0.592

Area basal ~0.621 - 0.558

Densidad de arboles - {).852 * -0.783 *

Densidad de arbustos 0.240 0.309

Densidad de hierbas 0.288 0.254

Densidad de gramineas 0.585 0.356




Discusion

Amplitud del nicho

El promedio total de la amplitud del nicho de las especies, fue mayor en cultivo debido a Ia
presencia de: Carpodacus mexicanus y Carduelis psaltria, las cuales presentaron los nichos
mas amplios, ya que forrajearon granos de hierbas, frutos y cultivo, siendo éstos mas
abundantes en dicho habitat con respecto a los demés. Estos resultados indican lo que han
concluido algunos autores (e. g. Wagner 1981, Finch 1989, Recher 1990), en el sentido que
las especies son mas generalistas en los habitat que les ofrecen mayor abundancia de
recursos, reduciendo sus nichos en nayor o menor grado, cuando dicha abundancia
disminuye.

Por otro lado, en pino-aile un mayor nimero de especies insectivoras, con nichos
muy estrechos, determiné que el valor promedio de amplitud fuera menor en dicho
habitat. En estas especies insectfvoras (Contopus cinereus, Empidonax sp., Poecile sclateri,
Certhia familiaris, Sitta carolinensis, y Peucedramus taeniatus) se observo una tendencia a no ,
variar, 0 muy escasamente, la amplitud de sus nichos en los distintos habitat, lo cual puede
indicar que para estas especies el nivel de recursos disponibles en cada hébitat no es
determinante, debido a que son restrictivas a un sustrato en particular que les brinda el
recurso alimenticio necesario (Franzreb 1978, Holmes y Robinson 1981, Airola y Barret
1985). ' |

Contrariamente, las especies con nichos mas amplios, los variaron de forma
notoria entre los hébitat, en particular especies que utilizaron el suelo en alguna
proporcion: Carduelis pinus y Carpodacus mexicanus, granivoras, asi como las omnivoras
Pheucticus melanocephalus, Sialia mexicana ¥ Turdus migratorius. De acuerdo con Franzreb
(1978), la explicacién de estos resultados podria descansar en el hecho de que las especies,
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ya sea omnivoras o granivoras, que utilizan el suelo o hierba en alguna proporcién, son
méas plasticas ya que no necesitan seleccionar un sustrato en particular de un arbol
determinado. Ademds, la hojarasca depositada en el suelo ofrece mayor diversidad de
presas, particularmente de insectos, que las especies omnivoras pueden consumir
(Rosenberg 1990).

El argumento expuesto (e. g. MacArthur 1972, Charnov 1976, Cody 1983, Wiens
1989, Loiselle y Blake 1990) de que la contraccién o expansién del nicho de las especies esta
en funcién de la abundancia y disponibilidad de los recursos, se evidencié al analizar la
amplitud de nicho de las especies que se presentaron en més de dos hébitat en el transecto
altitudinal (Fig.14). Lo maés destacado fue lo observado en tres especies que forrajearon en
mayor proporcion en el suelo: Colapfes auratus fue mas especialista en cultivo que en el
resto de los hébitat, en los cuales posiblemente exista mayor abundancia de insectos en el
suelo, debido a la gran cantidad de gramineas amacolladas y de hojarasca acumulada de
cultivos y otros arboles; Carduelis pinus y Sialin mexicana forrajeros de granos de suelo y
hierba, asi como insectos de suelo, fueron mas generalistas en pino donde existe menor
densidad de hierbas y gramineas (véase Cuadro 9) y no se presentan arbustos cuyas
fructificaciones, al madurar, dejan caer las semillas al suelo. Estos resultados mostraron 1o
afirmado por Bell y Ford (1990) y Loiselle y Blake (1990), en el sentido de que algunas aves
son mas selectivas sobre un recurso cuando existe en forma abundante; pero cuando dicho
Tecurso escasea, las especies se comportan mas generalistés.

Sin embargo, en las cuatro comunidades, tomando en cuenta s6lo a las especies
residentes, el valor de amplitud del nicho fue mayor en verano. Durante esta estacion, en el
volcdn Malinche se observa mayor abundancia de hierbas (véase Cuadro 9), asimismo,
ocurre la floracion y fructificacion de gran cantidad de plantas y la maduracion de los
granos del cultivo (Cuadro 1). Debido a este estado de la vegetacién durante verano, en los
cuatro habitat, es posible que se incremente la densidad de artropodos, los cuales
constituyen un importante recurso para las aves, ya que se ha observado que dicho
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aumento estd relacionado con la densidad de la vegetacion (Southwood 1961, 1980) y la
época de lluvias (Levings y Windsor 1985, Poulin et al. 1992).

Adicionalmente, los cambios estacionales en la amplitud del nicho de algunas
especies con requerimientos variados, ilustran que el tamafio del nicho esta relacionado
con la abundancia de los recursos en cada habitat y estacion (Recher 1990). De tal forma se
observé que Thyomanes bewickii en cultivo, fue méas generalista en verano que en invierno,
pero en ecotono se apreci6 lo contrario; en cambio Troglodytes aedon fue méas especialista en
pino y pino-aile en verano, ampliando su nicho en la misma estacién en ecotono. Esto
significa que dichas especies insectivoras ampliaron sus nichos durante verano en los
habitat (cultivo y ecotono respectivamente), donde encontraron mayor ntimero de insectos
disponibles en los sustratos bajos, en los cuales forrajearon ambas especies. Lo contario se
observé en Carpodacus mexicanus, especie que forraje6 en mayor porcentaje granos en
frutos de hierbas, que son méas abundantes en cultivo (véase Cuadro 9) fue mas especialista
en cultivo durante verano, ampliando su nicho durante esta estacién en ecotono, donde
existe mayor cantidad de hierbas.

A lo anterior, se puede agregar lo mostrado por Pheucticus melanochephalus,
especie que se abasteci6 de insectos y de granos y/o frutos en proporciones mas o menos
semejantes, al ampliar su nicho marcadamente en cultivo y ecotono durante invierno,
debido a la presencia de granos de maiz maduros en esa estacion, de los cuales forraje6 en
mayor grado.

Por consiguiente, se puede resumir que: 1) las especies con requerimientos
especificos no varian sus nichos enfre los habitat y estaciones; 2} algunas especies, con
requerimientos variados, son més generalistas en habitat y épocas con mayor abundancia
de recursos, sin embargo, bajo estas condiciones, otras especies con iguales caracteristicas
pueden especializarse en un recurso més optimo para ellas; 3) en hébitat con vegetacion
muy homogénea, (se observo en el bosque de pino), en los cuales existe menor abundancia
y variedad de recursos, las especies con mayor plasticidad, que generalmente se alimentan
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en estratos bajos, amplian sus nichos, consumiendo el recurso que esté a su alcance. Lo
anterior se adecua a la hipétesis planteada en este aspecto.

Por otro lado, 1a relacién positiva abundancia-amplitud del nicho de las aves que
se ha encontrado (e.g. Vandemeer 1972, Bock y Ricklefs 1983, Brown 1984) tinicamente se
6bserv6 en cultivo durante verano. 1.o que seguramente se debit a que en el habitat y
durante esa estacién, especies con mayor abundancia como Thryomanes bewickii, Pheucticus
melanocephalus, Carpodacus mexicanus y Carduelis psaltria tuvieron los nichos mas amplios.
Sin embargo, en ecotono, estas especies, al no variar significativamente sus nichos, su
abundancia disminuy6 notablemente (véase Fig 9). Los resultados estan de acuerdo con lo
expuesto por Seagle v McCraken (1986), que consiste en afirmar que especies con
requerimientos variados, y por consiguiente nichos amplios, tendrén abundancias altas
siempre y cuando el habitat ofrezca el nivel de recursos adecuado.

Por dltimo, es importante sefialar que el promedio de la amplitud del nicho de las
especies residentes en las cuatro comunidades fue menor en invierno, lo cual expresa, de
acuerdo con Fretwell (1972) y Alatalo y Alatalo (1980) una tendencia general de las aves, a
estrechar su nichos, cuando se intensifican las interacciones entre éstas debido a la escasez
de alimento. Dichos resultados coinciden con los de diversidad de especies en cada
comunidad (Fig. 17). Por lo tanto es posible suponer que si existe gran disponibilidad de
recursos, las comunidades tendran gran diversidad y sus especies tenderdn a ser maés

generalistas.

Traslape del nicho

El valor promedio de los traslapes de las especies en cada habitat mostr6 una relacién con
el namero de especies, 1o cual explica el porqué en ecotono se observé el valor méas alto y

en pino el mas bajo. De igual forma, los valores fueron mayores en invierno en los cuatro
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héabitat, debido a que la presencia de especies migratorias de invierno, mas numerosas que
las de verano, origina un incremento en el traslape total de las especies residentes con las
cuales interacttian.

Sin embargo, algunas especies residentes mostraron un incremento en el traslape
en ambas estaciones. En cultivo, Carpodacus mexicanus, Carduelis psaltria, Aphelocoma
californica, Toxostoma curvirostre y Pheucticus melanocephalus, presentaron mayor traslape en
verano debido a que las cinco especies forrajearon frutos de arboles (capulines y
tepozanes) que maduran en verano; pero en invierno, Aphelocoma californica y Pheucticus
melanochephalus se alimentaron de granos de cultivo de maiz, los cuales estan disponibles
en esa estacion, representando un recurso mas atractivo. En ecotono, Guiraca caerulea, junto
con otras cuatro especies, forrajeé granos de hierbas en verano, en cambio en invierno
redujo su tralape, ya que sélo compartié su nicho con tres especies con las cuales se
aprovision6 de granos de maiz. En pino, Colaptes auratus y Junco phaeomotus, con otras
cuatro especies, se abastecieron de especies de insectos, que se encuentran en ¢l suelo en
mayor proporcién en verano, con respecto a invierno. Lo mismo ocurrié con Troglodyies
aedon en pino aile (Apéndice 4 ).

Los resultados anteriores, al igual que los encontrados por Rotenberry y Wiens

(1980) indican que el traslape total de cada especie, puede estar relacionado con el nimero
de especies con las que cada una de ellas se traslapa, dependiendo del recurso que en cada
héabitat y estacién se encuentre disponible. De esta forma, durante invierno, existe una
tendencia de las aves a reducir sus traslapes debido, ya sea a la escasez de alimento (Bell y
Ford 1990, Recher 1990) o a la selectividad de ciertos recursos disponibles durante esta
estacion, que les son mas atractivos (Loiselle y Blake 1990). Asimismo, durante invierno,
dicha tendencia se ve reforzada por el flujo de especies migratorias, que pueden
representar competidores potenciales, La presencia de dichas especies, si son dominantes,
provocan un cambio en el sustrato forrajero de las especies con las que interactian
(Williams y Batzli 1979a, Recher 1990). Lo anterior se observé en Ergaticus ruber, especie
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propia del bosque de pino-aile, la cual disminuy® su traslape en invierno, cambiando de
sitio forrajero a los arbustos, con reduccién de su nicho, debido posiblemente a la presiéon
ejercida de las especies migratorias muy abundantes, entre las que se encuentra Dendroica
coronata, que se alimentaron en los estratos mas altos

Se ha mencionado que existe una correlacion positiva entre la amplitud y traslape
del nicho de las aves (e. g. Wiens 1989, Bell y Ford 1990), no obstante, los resultados
demostraron una correlacion significativa finicamente en ambos bosques durante verano;
época en la cual la abundancia de insectos y granos de hierbas permite que las especies
amplien sus nichos provocando un mayor grado de traslape. Dichos resultados aceptan la
hipétesis planteada en este aspecto: mayor traslape en especies con nichos-amplios. Sin
embargo, en cultivo y ecotono se aprecié una gran cantidad de granivoras del suelo con
nichos muy estrechos, éstas presentaron traslapes altos en ambas estaciones, indicando que
dicho sustrato les ofrece la cantidad de recursos necesarios para poder coexistir (Franzreb
1978). Lo anterior explica el porqué no se encontré ninguna relacién entre el traslape y la
abundancia de cada especie tomando en cuenta las cuatro comunidades. Asimismo, parece
indicar, lo afirmado por Landres y MacMahon (1983}, que la especializacién ecolégica no
necesariamente se correlaciona con un decremento de las interacciones de una especie y
que las generalistas tienen un gran potencial para interactuar con otras especies, siempre y
cuando el nivel de recursos lo permita.

Por dltimo, el incremento del traslape total de las especies residentes de los cuatro
habitat durante invierno, en relacion con los valores de diversidad de especies de aves en
cada comunidad (Fig. 17), expresa que en comunidades con altas diversidades, las especies

tienden a reducir sus traslapes.
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Gremios

Los resultados mostraron una correlacién positiva entre el nitmero de gremios y especies

en Jos gremios en cada comunidad, lo cual indica, como era de esperarse, que
comunidades con un nimero alto de especies tienen mayor nimero de gremios que
aquellas que contengan menos especies. Sin embargo, el anélisis de correlacién también
reveld que los habitat més heterogéneos presentan mayor nimero de gremios que los de
vegetacion mas uniforme (véase Cuadro 16). Esto parece sugerir que la estructura de la
vegetacion, guardando una clara relacion con el nimero de especies de aves, juega un
papel importante en la determinacién de los gremios de una comunidad, por lo que la
heterogeneidad de la vegetacion, mayor en ecotonoc y menor en pino, fue un factor
determinante. Lo anterior ha sido observado por otros autores (e. g. Terborg 1977, Landres
y MacMahon 1983, Faaborg 1985, Remsen 1985, Holmes y Recher 1986), quienes han
concluido que el incremento de los gremios es el resultado a su vez, del aumento de los
estratos de vegetacion que ofrecen mayor variedad de sustratos que las aves pueden
utilizar. De tal forma que la complejidad en la estructura de la vegetacion, la cual
determina la variedad y abundancia de recursos en un habitat, influye de manera
importante en la reparticiéon de los recursos entre las especies de la comunidad (Finch
1989).

Asimismo, los resultados obtenidos muestran que existe una variacion estacional
tanto en el ndmero como en la composicion de especies en los gremios; lo cual se evidenci6
en los cambios ocurridos en cultivo durante invierno, por el reacomodo en los gremios de
las especies que consumen frutos y granos, debido a la maduracién de frutos de arboles
(en particular de tejocote) y granos de maiz y trigo en esta estacién (véase Cuadro 1).

Dichos resultados concuerdan con los encontrados por Landres y MacMahon
(1983) y Stapanian et al. (1994) que demuestran que la variacion anual en la abundancia y
disponibilidad de los recursos son importantes para la determinacién de los gremios en los
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diferentes habitat y estaciones. Landres y MacMahon (1983) son enfaticos en sefialar que
las variaciones climdticas modifican el estado de los recursos, y consecuentemente la
estructura de los gremios, y que la competencia interespecifica no influye de manera
importante en la reparticion de los recursos. Sin embargo, con respecto a esto Gltimo, en el
presente estudio se observ6, contra lo esperado, que las especies migratorias insectivoras,
provocaron la adicion de nuevos gremios en las cuatro comunidades (véase Figs. 18-21).
Particularmente en pino-aile, se aprecidé que cuatro especies residentes, que forrajean
insectos del follaje de arboles, se dividieron en dos gremios en invierno, buscando, al
parecer, interactuar con el menor nimero de migratorias y asi lograr una mejor reparticion
de los recursos. Al respecto, Wagner (1981), analizando a un grupo pequefio de colectores
de follaje, concluyé que la presencia de las migrantes no afecta la conducta de las
residentes, pero reconoci6 que la escasez de recursos podria influir para que este patrén no
se manifestara. De tal forma que en este estudio, un decremento de insectos en los drboles
durante invierno (Poulin y Lefebvre 1996) aunado a la presion ejercida por las especies
migratorias, 1as cuales constituyen competidores potenciales, pudieron ser las causas enla
variacién de la estructura de los gremios de las especies insectivoras de follaje.

No obstante lo anterior, este patrén no se manifesté en cultivo y ecotono en
relacion con las especies migratorias granivoras {Spizella passerina y Melospiza lincolnii), las
cuales compartieron con las residentes el gremio de colectores de granos de suelo,
demostrando, que independientemente del ntimero de agremiadas, dicho sustrato les
ofrece el recurso necesario para subsistir (Stapanian et al. 1994).

Para mayor explicacion, los cambios registrados en nueve especies que se
agruparon en distintos gremios en las cuatro comunidades (Cuadro 15) indicaron, de una
parte, que en cultivo y ecotono la variacién estacional en frutos de arboles y granos de
cultivo tiene relacién con la composicién de los gremios como se expresé anteriormente.
De acuerdo a la abundancia de .dichos recursos, Aphelocoma californica, Toxostoma
curvirostre, Pheucticus melanochephalus y Guiraca caerulea, cambiaron de gremio durante
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verano e invierno. En los bosques las especies omnivoras que forrajean en el suelo también
se agremiaron de manera distinta de acuerdo al habitat y estacion: Catharus occidentalis,
Turdus migratorius y Junco phaeonotus, del gremio de colectores de insectos en el suelo a
colectores de granos en el suelo.

Lo anterior revel6 que algunas especies, particularmente las que utilizan los
recursos animal y vegetal en proporciones mas o menos semejantes, muestran cierta
plasticidad (Franzreb 1978) y cambian de gremio, segtin la abundancia del recurso, vegetal
o animal, independientemente del nimero de especies con las cuales se agremien. Sin
embargo, dicha plasticidad no se observa en especies colectoras de insectos del follaje con
nichos mas estrechos como Ergaticus ruber y Myioborus miniatus, las cuales cambiaron de
gremio en invierno, al parecer por la influencia ejercida de cinco especies migratorias.

Debido a que en e] anélisis de agruparnientos se tormaron en cuenta tinicamente los
grupos estadisticamente significativos (Strauss 1980), los resultados mostraron que nueve
especies residentes no se agruparon con alguna otra en un momento dado (Cuadro 15); Io
cual puede indicar una reduccion o incluso pérdida de competencia, sin embargo, en la
mayoria de éstas no se observo un decremento en el traslape, sugiriendo que las especies
agrupadas en los gremios, las mas semejantes ecol6gicamente, no necesariamente son las
unicas que se traslapan y que éstas interactiian, de alguna manera, con especies de otros
gremios.

Un buen ejemplo de o anterior se observé en Thyomanes bewickii, especie
abundante en cultivo y ecotono, donde tiene un nicho muy amplio pues se provee, en
menor 0 mayor proporcion, de insectos del suelo, corteza y follaje (Apéndices 2 y 3);
siendo la tnica especie que forrajea de esta manera no se agremi6 con ninguna otra, no

obstante tuvo un traslape alto, especialmente en invierno (Cuaadro 12).
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Considerando estos resultados se puede concluir, que no obstante las especies en
los gremios representan competidores potenciales, no en todos los miembros de un gremio
se establece una accién competitiva, sobre todo cuando los recursos son suficientes
(Wagner 1981); pero en periodos de escasez y en presencia de especies migratorias, esta
interaccién puede influir en la reparticién de los recursos, modificando la estructura de los

gremios.
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CAPITULO IV

Morfologia y uso de recursos

INTRODUCCION

Las especies de aves que se encuentran en un hébitat determinado muestran semejanzas
ecologicas importantes, pero difieren, de alguna manera, en su morfologia, conducta
forrajera y uso de recursos para lograr su coexistencia (Moermond 1990). Asi, por
ejemplo, las especies de Parus estudiadas por Lack (1971} distaban en su morfologia,
tamafio y tipo de presa y los sitios y estratos de alimentacion durante las estaciones del
afio. FEstas diferencias, presumiblemente indican Jos Ifmites de competencia
interespecifica sobre el ndmero de especies que pueden coexistir (Schoener 1974), y son
de suma importancia en la disposicién de las comunidades. |

De igual manera, existen especies que sin mostrar distinciones morfolégicas
significativas, se reparten el recurso alimenticio, sobre la base de su ocurrencia en
diversos sitios del habitat, o empleando distintas técnicas forrajeras, evitando asi la
competencia (MacArthur 1958); o por el contrario, las especies que ocurren en el mismo
sitio pueden diferir en su morfologia y conducta o en ambas a la vez (Wagner 1981).

El analisis de las relaciones entre morfologia y conducta forrajera y su influencia
sobre el uso de recursos por las especies es de sumo interés en el estudio de las

comunidades de aves (Ford 1985, Terborgh y Robinson 1986).
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Morfologia y conducta forrajera

Ha existido cierta tendencia, particularmente en los estudios sobre aves, de relacionar
algunas caracterfsticas morfologicas, por ejemplo, la forma del pico con los hébitos
alimenticios. Asimismo, otras han mostrado claras correlaciones ecolégicas: el tarso de
las aves que forrajean sobre las ramas es generalmente més corto que las que forrajean en
el suelo (Richardson 1942, Dilger 1956), y las alas de las aves que maniobran en hébitats
cerrados son mas redondeadas que las que habitan zonas abiertas (Savile 1957, James
1982). Por consiguiente, se pueden encontrar diferencias claras entre las especies respecto
de las dimensiones del pico, alas, tarso, tamafio del cuerpo u otras caracteristicas
morfolégicas entre las especies, ya sea de un gremio o de toda la comunidad, que tengan
relacién con la conducta forrajera.

Los estudios de ecomorfologia (Leisler y Winkler 1985) en las comunidades de
aves no son escasos, debido principalmente a que los datos morfolégicos de los
organismos resultan mas faciles de obtener que informacién sobre habitos alimenticios,
uso del habitat o conducta (Ricklefs y Travis 1980). Las medidas de los individuos
pueden tomarse de ejemplares de museo, independientemente del habitat o taxonomia,
facilitando una comparaciéon muy amplia (Miles et al. 1987). Algunos de estos estudios
(e. g. Karr y James 1975, Miles y Ricklefs 1984) han mostrado una asociacién clara entre
las variables ecologicas (sustrato y conducta forrajera) con las caracteristicas morfologicas
de las aves, sugiriendo, que la morfologia de las especies predice su ecologia. Por lo
tanto, los estudios morfologicos podrian ser Giiles para describir las relaciones entre las
especies (Miles et al. 1987).

En este sentido, el valor de un andlisis morfolégico, en un estudio sobre
comunidades, se justifica debido a los resultados de algunas investigaciones que han
evidenciado la relacién estrecha entre morfologia y ecologia. Por ejemplo, la que existe

entre el tamario del cuerpo del individuo y el de la presa en vertebrados carnivoros
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(Vézina 1985). Particularmente en aves, por lo regular, las especies son separadas a nivel
de familia por sus caracteristicas morfologicas y estos pafrones reflejan diferencias
ecoldgicas entre dichos grupos. En las columbiformes de bosques tropicales, por ejemplo,
las especies que se alimentan en el suelo son més pequefias, de alas mas cortas y tarso
més grande que las que se alimentan en los drboles, las cuales presentan picos mas
fuertes (Karr y James 1975). Algunas especies de mieleros que principalmente colectan
insectos del follaje o de la corteza, generalmente tienen picos mas cortos que los que se
alimentan en mayor proporcion de néctar (Ford y Paton 1977).

Se ha observado que la morfologia de algunos insectivoros cuya alimentacién es
de presas con ciertas adaptaciones antipredatorias, se correlaciona con la captura de la
presa (Lederer 1975, 1984). Por otro lado, los frutos a menudo tienen caracteristicas para
atraer a las aves frugivoras, para que éstas dispersen las semillas. Los frutos son entonces
mas accesibles que los insectos, por lo que se podria esperar que la morfologia de los
frugivoros estuviera més ampliamente relacionada con las caracteristicas de los frutos y
semillas (Wiens 1989).

Ricklefs (1977) estudiando los patrones morfologicos de especies que se
alimentaban de cuatro tipos de frutos, encontré diferenciacién con base en la razén de las
dimensiones de ala/cuerpo, tarso/cuerpo, dedo medio/cuerpo, pero ninguna en relacién
con las medidas del pico. Por otro lado, Wheelwright (1985) observé que las especies
frugfvoras con mayor amplitud del pico, consumian mayor variedad de frutos que las
que tenian amplitudes pequerias; asimismo, €l tamario de los frutos grandes consumidos
estaba en funcion de la abertura del pico, pero en los frutos pequefios no se observé esta
relacién. Ciertamente, el tamafio maximo de frutos consumidos puede estar limitado por
la morfologfa, lo cual no significa que las especies con picos amplios se abstengan de
comer frutos pequefios.

Si la morfologia de una especie estd ampliamente correlacionada con el tipo de
presa, la manera de captura y su manipulacién, entonces, considerando estas
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caracteristicas, el grado de traslape pudiera estar dado por las similitudes morfologicas
entre las especies. Ricklefs y Cox (1977) encontraron correlaciones significativas entre las
similitudes del sitio forrajero, de la estructura del pico y la razon ala/tarso, asi como
entre la de esta dltima con la de la técnica forrajera; sin embargo, el traslape del hébitat
no se correlaciond con la similitud morfolégica. Miles y Ricklefs (1984) observaron una
marcada relacién entre las longitudes del dedo medio y el tarso de las especies con el
sustrato forrajero, lo cual, discuten los autores, indica que la variacién en las
caracteristicas de locomocion explica mejor que cualquier otra variable morfol6gica,
dénde y como las aves forrajean; y que sus resultados sugieren un paralelismo entre la
seleccion del tamafio de la presa y la morfologia de las patas. Estos argumentos se
adecuan a la hipotesis planteada por Hespenheide (1975), en el sentido de que el sitio
forrajero es mas facilmente segregado que el tamafio de la presa, y que las caracteristicas
locomotoras involucradas en la conducta forrajera podrian variar més entre especies que
las caracteristicas tréficas.

La relacién morfologia-ecologia, es desde luego mds aparente dentro de grupos
taxonomicos. En distintas especies de Parus (Poecile) en Europa, por ejemplo, se observé
una relacién entre el tamafio del pico y la utilizacién del recurso (Partridge 1976, Herrera
1978a). De igual forma, en nectarivoros especializados como los colibries, existe una
relacién entre el tamafio del pico y el de la corola de las flores en las cuales forrajean
(Kodric-Brown et al. 1984). Keast y Saunders (1991) encontraron mayor longitud del tarso
y ala en Regulus calendula que en R. safrapa, concluyendo que el tarso mas grande permite
a la especie mayor variabilidad en el uso de sustratos, lo cual indica una explotacion més
amplia de recursos, y que la longitud de las alas esta relacionada con la captura de las
presas en el aire.

No obstante, a pesar que los estudios referidos anteriormente, han demostrado
una estrecha relacion entre la morfologia y aspectos de la dieta y conducta forrajera, otros
resultados no han encontrado dicha asociacion. No se observé relacién entre el tamafio
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del pico y el de la presa en insectivoros colectores de follaje (Root 1967), ni tampoco con
el tamafio de las semillas en aves granivoras (Thompson y Lawton 1983). Esto debido
quizé a que la morfologia esta influenciada por otras fuerzas selectivas o que los patrones
morfolégicos varian: de acuerdo al nivel de la escala de que se trate; de localidad a

localidad y entre grupos de especies (Wiens 1989).

Morfologia y abundancia de especies

Al igual que la morfologia, la abundancia difiere entre especies de una misma
comunidad. Sin embargo, se ha demostrado una relacién inversa entre la abundancia y el
tamafio del cuerpo en una variedad de animales (Elton 1927, Damuth 1981, Peters 1983,
1984, Dobson et al. 1995), debida a que las poblaciones de diferentes especies tienden a
utilizar la misma cantidad de energia. Particularmente en aves, los trabajos de Newton
(1979), Juanes (1986) y Brown y Maurer (1987) han encontrado una relacion similar sélo
en aves depredadoras.

Recientemente, Damuth (1991, 1993) y Nee et al. (1991) concluyen que la
correlaciéon es muy pobre como para asumir que la talla de una especie sea un buen
indicador de su abundancia, mientras que Brawn et al. (1995} argumentan que la relacién
negativa, en todo caso, pudiera estar en funcién del tamafio de la muestra considerada;
por su parte, Gaston y Blackburn (1996) afirman que dicha correlacion esta en funcion del
grupo taxondmico que se frate.

Segin Brown y Maurer (1987), la disminucion de la abundancia a medida que se
incrementa la talla del cuerpo, se debe a que existe una tasa méxima de energia para cada
especie que ocasiona un ajuste, resultando: poblaciones con alta densidad de individuos

de pequefio tamafio o poblaciones de baja densidad con individuos de gran tamafio.
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No obstante, si la abundancia de las poblaciones se ve influenciada por las
interacciones competitivas entre las especies, se puede esperar que no exista una
correlacion significativa entre las densidades de las especies de tamafio similar, es decir,
las especies abundantes en una comunidad no necesariamente tendrian la misma talla.
James y Boecklen (1984) encontraron que la abundancia relativa de especies en la
comunidad varia, independientemente del grado de similitud morfoldgica. Asimismo,
Griffiths (1986} observé, en diversas comunidades, que especies de determinado tamaifio
eran mds abundantes que ofras; lo cual se podria deber, segiin el autor, a una
convergencia evolutiva hacia la semejanza de tamafio en algunos miembros de ciertos

grupos (i. e. granfvoros, insectivoros), con relacion a la explotacion del recurso.

Conducta forrajera y uso del microhibitat

Debido a Ia facilidad que existe para observar los hébitos forrajeros de las aves, la mayor
parte de las investigaciones realizadas sobre uso del héabitat, se han basado mas en las
caracteristicas forrajeras que en la dieta de las especies (Wiens 1989). Dichas
investigaciones, han sido conducidas bajo el supuesto de que las diferencias de los
habitos forrajeros reflejan la manera de cémo las especies hacen uso del recurso
alimenticio {(MacArthur 1958, 1972). Por consiguiente, la variacion en la conducta
forrajera ofrece importantes indicios para apreciar e interpretar los patrones de
explotacién del alimento y habilidades de las aves en la comunidad (Moermond 1990).
En consecuencia, las especies de un determinado grupo pueden diferir en sus
técnicas forrajeras y uso del microhabitat. Asi por ejemplo, en las cinco especies del
género Dendroica, estudiadas por MacArthur (1958) en bosques de coniferas durante el
verano, se observaron diferencias en la forma de obtener el alimento y en el sitio de
aprovisionamiento de éste, aunque dos especies se traslaparon en estas caracteristicas.
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Otras investigaciones encontraron estas diferencias en grupos de especies en
determinados habitat (Root 1967, Morse 1968, Feinsinger 1976, Wolf et al. 1976); o en
comunidades que ocupan habitat similares (Cody 1968; Morse 1971, 1976; Diamond 1975;
Karr 1976; Rabenold 1978; Noon y Able 1978).

Manuwal (1983) observé un cambio en el sitio forrajero de las especies,
incluyendo las insectivoras y las granivoras, que normalmente forrajean en el suelo,
durante el periodo en el que el renuevo se concentra en la parte superior del dosel.
Asimismo, Maurer y Whitmore (1981) encontraron cambios en técnica y sitio forrajero de
algunas aves insectivoras en bosques deciduos j6venes y maduros. En el estudio
realizado por Sabo y Holmes (1983), dos especies insectivoras cambiaron
considerablemente de estrato forrajero en habitat de diferentes alturas. Asimismo,
cambios en la conducta forrajera han sido observados por Landres y MacMahon (1983)
en especies que se distribuyen en bosques de encino en Sonora y California y por
Rabenold (1978) en bosques de los Apalaches y de Maine.

De igual manera, Alatalo (1982) sefiala que ocho especies colectoras de follaje lo
hacian en diferentes arboles y sitios de éstos, cambiando su técnica forrajera de verano a
invierno; y Seather (1982) report6 cambios estacionales muy semejantes en passeriformes
en bosques de aile en Noruega.

Algunos autores {e. g. Holmes y Robinson 1981, Robinson y Holmes 1982,
Morrison et al. 1985, Holmes y Schultz 1988, Petit et al. 1990) afirman que la conducta
forrajera y uso del microhdbitat por las aves en bosques templados, tienen relacién con
la disponibilidad de los recursos alimenticios. Los resultados de sus investigaciones han
concluido que dicha disponibilidad esta en funcién de: 4) los tipos y abundancia de las
presas, las cuales varian entre las especies de plantas; b) la estructura del follaje y las
caracteristicas de la vegetaci6n, las cuales influyen en la defectabilidad y accesibilidad y
¢) la morfologia y habilidades conductuales de cada especie para detectar y capturar a las

presas.
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Por lo anterior, es de esperarse que la conducta forrajera y el uso del
microhdbitat, varien espacial y temporalmente de acuerdo a la fluctuacion en el nivel de
recursos, por lo cual la estructura de la vegetacion juega un papel muy importante en la

determinacién de estos aspectos.

Objetivos

El objetivo general de este capitulo es analizar aspectos relacionados con la
ecomorfologia de las especies de aves consideradas en este estudio, y la variacién
temporal en el uso del recurso que dichas especies hacen a lo largo del transecto
altidudinal. Por lo que se pretende evaluar:

#) La asociacion entre la morfologia y conducta forrajera de las especies de aves.

b) La relacién entre morfologia y abundancia de especies.

¢) La variacion de la conducta forrajera en los distintos hébitat y estaciones, y su

relacion con el uso de recursos.
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METODOS

La morfologia de las especies de aves consideradas para estudiar este aspecto, se
describi6é tomando en cuenta seis variables: largo total, cuerda alar, tarso, y largo, ancho
y altura del pico (Miles et al. 1987). Los valores promedios fueron tomados de los
ejemplares recolectados en el volcan Malinche. Se midieron de cuatro a nueve ejemplares
dependiendo de la especie; cuando fue posible, hembras y machos por igual. También, se
registro el peso promedio de cada especie.

De la conducta forrajera de 43 especies (véase Cuadro 3 y Apéndices 2-5), se
consideraron 12 variables de técnica forrajera, y seis de sitio forrajero (véase pags. 64 y 65
). En cada comunidad se evalud el porcentaje de uso de cada especie (ndmero de
observaciones de cada variable forrajera entre el total de observaciones de la especie).
Asimismo, de cada variable forrajera se obtuvo el valor promedio de los porcentajes,

tomando en cuenta todos los habitat donde se encontré la especie.

Analisis estadistico

Debido a que se ha encontrado que algunas variables morfolégicas estan relacionadas,
por ejemplo, la longitud del cuerpo y del tarso (Rising y Somers 1989, Freeman y Jackson
1990), se aplico un andlisis de correlacion entre dichas variables.

Para el andlisis de la posible asociacién entre las variables morfol6gicas medidas
en las especies y variables forrajeras (técnica y sitio forrajero) se utilizé la técnica
multivariada de Analisis de Correlacion Canonica (ACC). Dicho analisis consiste en la

superposicién geométrica del espacio forrajero con el morfolégico de cada especie,
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revelando el grado en el cual los dos puntos se sobreponen (Miles y Ricklefs 1984, Miles
et al. 1987).

Asimismo, la relacion entre variables morfol6gicas, tales como la masa del
cuerpo v la abundancia relativa de cada especie, se evalu6 mediante un analisis de
correlacion entre los valores transformados a logaritmos del peso de cada especie y su
abundancia {promedio de los datos de todos los habitat en donde se registré la especie).
Para dicho analisis tnicamente fueron consideradas 29 especies residentes (véase
Apéndice 1), debido a que hay un gran ntamero de especies migratorias de tamafio
pequeiio {e. g. Spizella passerina, Dendroica coronata), cuyas parvadas son muy aparentes,
lo que puede ocasionar el registro de una gran abundancia, provocando un sesgo en el
anélisis. Para observar la relacién masa-abundancia en grupos de especies tomando en
cuenta el tipo de recurso consumido, cada especie fue asignada a uno de los siguientes
grupos: 1) granivoros, se alimentan de semillas colectadas en el suelo o directamente de
frutos o bien de frutos enteros; 2} insectivoros, se alimentan de insectos; 3) omnivoros, se
alimentan de todos los recursos mencionados, animales y vegetales en proporciones maés
0 menos semejantes.

El espacio forrajero ocupado por cada grupo de especies en cada hdbitat y
estacion, se describié por medio de un Analisis de Componentes Principales (ACP)
(Morrison 1986). Este se realizé tomando en cuenta las variables forrajeras ya
mencionadas y permitié observar cuéles de éstas fueron las mas importantes en la
formacion de grupos de especies; asi como la variacion en el uso del microhébitat por las

especies de verano a invierno en las cuatro comunidades estudiadas.
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RESULTADOS

Morfologia y conducta forrajera

Debido a que se encontré una correlacién significativa, tanto en algunas variables
morfoldgicas como forrajeras de las especies residentes, tinicamente se consideraron
cinco variables morfolégicas y nueve forrajeras {Cuadro 17).

A partir del Anélisis de Correlacién Canénica (ACC) (Cuadro 17) se obtuvieron
tres variables canénicas. La primera quedd constituida por las variables morfolégicas,
largo y alto del pico, ya que éstas presentaron los coeficientes mayores; las variables
forrajeras consideradas fueron CN (colector de néctar) y suelo. El coeficiente de
correlacién candnico entre este grupo de variables (R = 0.9034) resulté estadisticamente
significativo (P < 0.001) y explicé 81.62 % de la variacion de los datos. La segunda
variable canénica la constituyeron una variable morfol6gica, ancho del pico; y dos
forrajeras, F (frugivoro) y cultivo. Asimismo, el coeficiente de correlacion entre estas
variables (R = 0.8546) fue significativo (P < 0.001), explicando 73.03 % de la variacién de
los datos. Se consideré una tercera variable canénica que relacioné a dos variables
morfolégicas, largo y alto del pico, con la variable forrajera CF (colector en el follaje); en
este caso el coeficiente de variaciéon (R = 0.8192) fue significativo (P < 0.001) y explicd
67.11 % de la variacién de los datos.

Por consiguiente, el ACC describi6 las asociaciones entre variables morfol6gicas
con la técnica y sustrato forrajero de algunos grupos de aves en el volcan Malinche. Las
correlaciones positivas fueron: largo del pico con colectoras de néctar; alto del pico con
especies que forrajearon en el suelo y ancho del pico con colectoras de frutos y granos de
cultivo. De igual forma se evidencié una correlacion negativa de la longitud tarso y las

especies que forrajearon en hierbas; asi como entre el ancho y largo del pico y las
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colectoras de follaje, lo cual significa que esta conducta forrajera se asocié con la

caracteristica de pico corto y angosto.

Morfologia y abundancia de especies

La dispersion de los valores, trasformados a logaritmos, peso y abundancia de 29
especies residentes mostré dos cuestiones importantes: el logaritmo de la abundancia no
presentd su valor méximo en la especie mas pequefia y las poblaciones de menor
abundancia no decrecieron con relacién al incremento de peso, sino que se mantuvieron
mas o menos constantes independientemente del tamafio del cuerpo (Fig. 24). Los
resultados no mostraron una asociacién masa-abundancia. Excluyendo a la especie més
abundante, Junco phaeonotus (18.5 g), la especie mas pequefia, Psaltriparus minimus (5.2 g)
y, la segunda mas grande, Aphelocoma californica (104 g) tuvieron abundancias més altas
que el resto de las especies.

En el espacio dimensional log abundancia - log peso, las especies de los distintos
grupos analizados se distribuyeron de manera homogénea, ya que el tamafio del cuerpo
parece distinguirlos (Figs. 24 y 25). Las especies insectivoras, con excepcion de dos
carpinteros, tuvieron menor peso (< 15 g), y su abundancia disminuyé con relacién al
incremento del peso. Las granivoras (excluyendo a dos especies no passeriformes)
tuvieron un peso intermedio (10-45 g) y la mayoria de las omnivoras un peso mayor (30-
100 g). Sin embargo, a diferencia de las insectivoras, la abundancia de las especies de
estos dos tltimos grupos vario con independencia del peso.

Lo anterior fue confirmado mediante el andlisis de correlacion entre los
logaritmos de abundancia y peso de cada especie (Cuadro 18). Dicho anélisis mostr6é que
la correlacién fue significativa (r=-0.72, gl =10, P <0.05) inicamente considerando a las
insectfvoras.

110



CUADRO 17.

Andlisis de Correlacién Canénica entre Jas
variables forrajeras (promedios de los porcentajes de
forrajeo de 29 especies residentes de culiivo, ecotono, pi
no y pino-aile) y las variables morfologicas de las aves
del volcdn Malinche. Colector: en el follaje (CF), el suelo

(C5), al vuelo (CV), de néctar (CNY; frugivoro (F).

Variables canonicas

Variables 1 2 3
Morfologicas
Cuerda alar - 0.3567 - 0.0926 - 0.0652
Tarso -0.2347 0.8878 * 0.0878
Pico
Largo -0.7387* -04753 0.5028 *
Ancho 0.4559 0.9906 * 0.6624 *
Alto 09463 * -0.1518 - 0.1869
Forrajeras
Técnica
CF - 0.1451 0.3240 ~0.6778 *
CS - 0.3717 0.3902 0.4787
Ccv - 0.0241 0.0762 0.0547
CN -0.6820% -0.3160 -0.2026
F 0.2128 0.4844 * 0.4991 *
Sitio
Suelo 0.7939*  -0.2546 -0.6138
Hierba - 0.2046 -0.4139 %  -0.2399
Arbusto 0. 487 -0.0181 - 0.0858
Cultivo 0.58006 09253 * -0.1195
% de varianza  81.62 73.03 67.11
R candnica 0.9034 0.8546 0.8192
x 16.4922 104.786 58.264
Probabilidad 0.001 0.001 0.001




CUADRO 18.

Correlaciones de los pro-

medios de peso y abundancia de 29 espe-
cies residentes de cultivo, ecotono, pino y

pino-aile en el volean Malinche.
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Fig. 24. Diagrama de dispersion de las variables peso y abundancia,
trasformadas a logaritmos, de 29 especies de aves residentes (véase Cuadro

3) del volean Malinche. Insectivoros (circulos), granivoros {tridngulos), omni-

voros (cuadrados).
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Conducta forrajera y uso del microhébitat

Las especies residentes en cultivo y ecotono utilizaron una mayor proporcion de granos
del suelo seguida de insectos en el suelo, mientras que en pino se observé lo contrario. En
el bosque de pino-aile los valores mas altos fueron para las especies que forrajearon
insectos en el follaje seguidas por las colectoras de insectos y granos del suelo (Fig. 26).
Las aves residentes incrementaron el porcentaje de uso durante invierno, como:
colectoras de insectos del follaje y corteza en pino-aile; colectoras al vuelo en ecotono y
pino-aile; colectoras de granos del suelo en ecotono, pino y pino-aile; y colectoras de
granos de frutos en ecotono.

Tomando en cuenta la totalidad de las especies, incluyendo a las migratorias, los
cambios mas aparentes se observaron en invierno y fueron de mayor proporcién en aves
que utilizaron granos del suelo en cultivo, observandose un incremento importante, en
los cuatro hébitat de las colectoras de follaje (Fig. 26).

En cuanto al sitio forrajero (Fig. 27} el suelo fue el estrato mas utilizado por las
aves en cultivo, ecotono y pino, pero en pino-aile los arboles tuvieron mayor proporcién
de aves; mientras que los arbustos resultaron ser menos visitados. Durante invierno se
incremento la proporcién de aves que se encontraron en el suelo en pino, asi como las
que se observaron en los arboles en pino-aile. Incluyendo a las especies migratorias, se
observé un aumento en la proporcion de aves que forrajearon en arbustos en cultivo,
ecotono y pino-aile; y también de las que lo hicieron en los arboles en pino y pino-aile. En
todas los habitat, el porcentaje de aves que forrajearon en la hierba fue menor durante
invierno.

Por otra parte, el Andlisis de Componentes Principales (ACP) mostré que los tres
primeros componentes explicaron una varianza del 45 al 55 %, pbr lo que fue necesario
analizar un cuatro y quinto componente, p-ara lograr interpretar del 65 al 85 % del total

de la varianza. En los cuatro habitat cada componente tuvo un valor caracteristico > 1.00
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(Cuadro 20). El primer componente explico entre 17.85 y 24.39 % del total de la varianza
y estuvo constituido: en cultivo y pino por los colectores al vuelo (CV) y los colectores de
néctar (CN); en eéotono, por los colectores de granos del suelo (G5); y en pino-aile, por
los colectores de insectos del suelo (CS) y los colectores de granos del suelo (GS). El
segundo componente explicé entre 155 y 2216 % del total de la varianza y lo
constituyeron: en cultivo y ecotono, los acechadores (A); en pino, los colectores de
insectos en suelo (CS) y de granos en suelo (GS); y en pino-aile, los colectores en corteza
(CCQ). El tercer componente manifesté entre 13.29 y 17.72 % del total de la varianza y
estuvo constituido constituidor por los grupos: colectores de granos de suelo (CG) en
cultivo; colectores de néctar (CN) en ecotono; y acechadores (A) en pino y pino-aile. El
cuarto componente dilucidé entre 10.21 y 1248 % del total de la varianza y lo
constituyeron: los colectores en corteza (CC) y los frugivoros (F) en cultivo; los colectores
en follaje (CF) en arbustos (3) en ecotono; los colectores de insectos en suelo (CS) y los
picatroncos (PT) en pino; y los colectores en la corteza. El quinto y dltimo componente,
esclarecié del 8.99 al 9.64 % del total de la varianza y lo formaron: los picatroncos (PT)
colectores de insectos en el suelo (CS) en cultivo; los colectores de granos en frutos (GF)
en ecotono; los colectores en la corteza (CC) en pino; v los colectores de néctar (CN) en
pino-aile (Cuadro 19).

El ACP permiti¢ explorar los cambios en el espacio forrajero de las especies en
las distintas comunidades, asi como su variacién estacional. Dichos cambios se
apreciaron en el espacio forrajero delimitado por los ejes (componentes principales), los
cu_alés representan a las variables forrajeras arriba mencionadas (Fi'gs: 28-31).

Por consiguiente, en cultivo y ecotono, las variaciones de 1a conducta forrajera
durante invierno fueron: la utilizacién de granos de cultivo por Aphelaconia californica,
Guiraca caerulea y Pheucticus melanochephalus; un incremento en forrajeo de frutos de &rbol

por Toxostoma cuvirostre, y de insectos del suelo por Thryomanes bewickii y Colaptes auratus.
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De igual manera, en cultivo, Carpodacus mexicanus forrajeé en mayor proporcion en el
estrato herbaceo que en los drboles, mostrando lo contrario en ecotono (Figs. 28 y 29).

De igual durante invierno, en pino, Turdus migratorius, Catharus occidentalis y
Carduelis pinus, mostraron un incremento en la utilizacién de granos del suelo, mientras
que Colaptes auratus forrajeé en mayor proporcién de insectos del suelo que de los
troncos y Sialia mexicana se mostré mas acechadora (Fig. 30). En pino-aile se observé un
incremento importante como colector de granos del suelo en Turdus migratorius, Pipilo
erytrophthalmus, Oriturus superciliosus, y Carduelis pinus; en el mismo hébitat, Colaptes
auratus colecté en mayor proporcion insectos de los troncos que del suelo, Psaltriparus
minimus y Ergaticus ruber incrementaron su forrajeé de insectos en arbustos que en los
arboles, Troglodites aedon se aprovision6 en mayor grado de insectos de los arboles que
del suelo, Sialia mexicana fue en mayor proporcién colectora al vuelo que acechadora,
Myiborus miniatus se suministré en mayor grado de insectos en el follaje que al vuelo y

Diglosa baritula 1o hizo de insectos que de néctar (Fig. 31).
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CUADRO 19. Analisis de Componentes Principales para cultivo, ecotono, pino y pino-
aile, tomando en cuenta la técnica y el sitio forrajero, de Ias aves del volcan Malinche
durante verano e invierno.

Valor % total de

Habitat Componente caracteristico varianza % acumulado  Variables ®
Cultivo I 3.03 17.85 17.85 CV,CN, 2

1 2.60 15.32 33.16 A

11 2.59 - 1526 48.42 GS, 1

v 2.12 12.48 60.90 CC,F, 4

\'4 1.64 9.64 70.54 CS, PT
Ecotono I 2.89 17.01 17.01 GS, 1

I 2.57 15.15 32.16 A5

m 2.26 13.29 4545 CN, 2

v 1.74 10.21 55.66 CF, 3

v 1.59 9.35 65.01 GF
Pino I 317 . 2439 24.39 CV,CN, 2

o 2.88 22.16 46.55 CS,GS, 1

i1 2.30 17.72 64.27 A5

v 1.60 12.34 76.61 CS, PT

A 121 935 8596 CC
Pino-aile I 2.92 - 22.49 22.49 CS§,GS, 1

I 2.34 - 17.99 40.48 2

m 200 - 1542 5590 A5
v 160 1068 6658 3
A% 1.33 8.99 75.57 CV,CN

? Colector de: inséctos en el follaje (CF), insectos en la corteza (CC), insectos en el suelo (CS),
insectos al vuelo (CV), néctar (CN), granos del suelo (GS), granos de frutos (GF). Acechador (A),
picatroncos (PT), fiugivoro (F). Suelo (1), hierba (2), arbusto (3), arbol (4), aire (5). :
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Fig. 28. Distribucion de las aves de cultivo en el volcan Malinche, en un espacio forrajero definido por el ACP.
Arriba los tres primeros componentes; abajo, los ejes del cuarto y quinto componentes. El sentido de las flechas indi-
ca el incremento de las variables forrajeras representadas por los ejes: CP I, CV {colector al vuelo), CN (colector de

néctar); CP I, A (acechador); CP III, GS (colector de granos de suelo); CP IV, CC (colector en corteza), F {frugivoro);
CP V, PT (picatronco), CS (colector en suelo). Las lineas punteadas sefialan los cambios estacionales de cada especie
. {vease c6digo de especies en el Cuadro 3).
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DISCUSION

Morfologia y conducta forrajera

Los resultados del Anélisis de Correlacién Candnica (ACC) mostraron la relacién entre
algunas variables morfolégicas con la técnica y el sitio forrajero en algunos grupos de
especies. En primer término, la longitud del pico se asoci6 a las aves que colectaron
néctar. Al respecto se puede mencionar que la longitud del pico de las aves nectarivoras
estd muy relacionado con el tamafio de la corola de las flores en las cuales forrajean, y en
consecuencia dicha caracteristica morfolégica puede ser un factor que intervenga en la
segregacion del microhébitat por estas especies (Kodric-Brown et al. 1984). Asimismo, en
cuanto a la asociacién encontrada entre las aves que forrajearon en el suelo, la mayor
parte granivoras, con la caracteristica de poseer picos altos, se puede sefialar que en
especial, dicha dimensi6n del pico determina el tamafio y la dureza de las semillas que
pueden ser colectadas (Schluter 1982, Schluter y Grant 1984). Ademés de que las aves que
poseen picos con mayor altura pueden seleccionar semillas en mayor diversidad de
tamarios que aquellas que poseen picos con menor abertura (Willson 1971, Pulliam y
Enders 1971). Por consiguiente, la variacion de esta caracterfstica entre las especies que se
alimentan en el suelo puede tener relacién con la reparticion de las semillas.

De igual forma, se ha encontrado que las especies frugivoras con mayor
amplitud del pico consumen mayor variedad de frutos que las especies con amplitudes
menores (Wheelwright 1985), por lo cual la asociacién que result6 entre el ancho del pico
y las aves que se abastecieron de frutos y granos de cultivo, puede apoyar la idea de que
dicho caracter es importante para la seleccién de los frutos en este grupo de especies. El
ACC también mostré una relacién, negativa en este caso (véase Cuadro 19), entre las
colectoras de follaje y las dimensiones del pico (largo y ancho), lo cual parece indicar que

la variacién de dichas dimensiones puede ser determinante en la reparticién de los
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insectos en estas aves. En este sentido Schoener (1965) afirma que el tamafio del pico (en
especies de la misma familia) estd directamente relacionado con el tamafio de las presas
preferidas, y que sus dimensiones pueden estar implicadas en las selecciéon de los
insectos, por ejemplo en los partlidos, grupo importante de forrajeros de follaje. Ademas
Wagner (1981) ha encontrado que cinco especies colectoras de follaje compartiendo el
mismo sitio forrajero diferian en las medidas del pico mencionadas, dos mds no
mostraron diferencias, las cuales, segiin el autor, pueden ser competidoras potenciales.

Algunas investigaciones han concluido que existe relacion muy significativa
entre la estructura del ala y tarso con la técnica y el sustrato forrajero, v que
principalmente el tarso puede determinar la manera y el sitio de aprovisionamiento del
recurso (Hespenheide 1975, Ricklefs y Cox 1977, Miles y Ricklefs 1984), sin embargo, los
resultados obtenidos en el presente trabajo no coinciden en este aspecto. El ACC no
mostré ninguna relacion entre hdbitos forrajeros y la cuerda alar y en lo que respecta al
tarso, el analisis evidencié que especies que forrajean en el estrato herbaceo presentan
tarsos pequefios. De esto 1iltimo es necesario sefialar que en la Malinche las especies que
forrajearon en un mayor grado en las hierbas fueron los colibries, debido a que éstas
visitan las flores que son muy abundantes en el estrato herbiceo durante verano. En
consecuencia, la relacién observada tiene su explicacién en este fendmeno més que en
una poéible asociacion entre morfologia y conducta fbrrajera.

Es importante mencionar que debido a que el anélisis del estudio involucré a un
buen namero de especies de las cuatro comunidades, no fue posible considerar las
caracteristicas muy sutiles y particulares de Ia conducta forrajera de algunas aves, que no
obstante se observan en menor grado,' pueden estar relacionadas con variables
morfolégicas en ciertos grupo de especies (Wiensl 1989). Por ejemplo, 1la conducta de
remover el suelo que se presenta en algunas aves (e. g.. Catharus occidentalis, Turdus
‘migratorius y Pipilo erythrophthqlmus) para la biisqueda de alimento, en el interior de la
hojarasca, puede sugerir que el tamafio del tarso juega un papel importante en la
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explotacion diferencial de recursos (Moermond y Denslow 1985). De igual forma, el
aleteo en ciertas aves insectivoras (e. g Myiborus miniatus y Ergaticus ruber) para azuzar a
los insectos alados pudiera indicar que la longitud de las alas esta relacionada con este
comportamiertto y la consecuente captura de estas presas en el aire (Morrison 1982, Keast
v Saunders 1991). También, la posicién que adquieren algunas especies (e. g. Psaltriparus
minimus y Poecile sclateri) de colgarse de las ramas para forrajear insectos que se
encuentran en el envés de las hojas, constituye una técnica estereotipada, la cual puede
estar relacionada con las caracteristicas de las patas (Root 1967, Moermond 1990).

No obstante, los resultados encontrados demuestran que las dimensiones del
pico fueron significativas en la determinacién de técnica y sitio forrajero en tres grupos
de especies: forrajeras en el suelo, frugfvoras y en las colectoras de follaje. Con excepcion
de las frugivoras estas especies se MOSraron muy especialistas (véase Capitulo IIT). Dicha
especializacion juega un papel importante para observar relaciones claras entre
morfologia y ecologia, ya que este tipo de organismos pueden escapar al efecto temporal
del uso de recursos (Wiens 1981). Por lo que se puede sefialar que la variacion de las
caracteristicas mencionadas en este grupo de especies, sea un factor importante en la

segregacion de los recursos.

Morfologia y abundancia de especies

En el analisis de la dispersién de los datos (Fig: 24) no se observd que el valor maximo
del logaritmo de abundancia correspondiera a la especie més pequefia, y las poblaciones
menores no decrecieron con un aumento del peso, lo cual sugiere que en las aves, a
diferencia de otros vertebrados tales como los mamiferos (véase Dobson et al. 1995), la

talla de una especie puede no ser un buen indicador de su abundancia, lo cual corrobora
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lo reportado en otros estudios realizados en aves de zonas templadas (e. g. Nee et al.
1991, Cotgreave y Harvey 1992).

Los resultados, tomando en cuenta a las 29 aves consideradas en este estudio
mostraron una relacién masa-abundancia no significativa, lo cual hace suponer que en
las aves existen otros factores, distintos a la talla, que son importantes en la
determinacién de la abundancia. En este sentido, Brown y Maurer (1986) concluyen que
la abundancia de las poblaciones esta limitada por las habilidades que tiene cada especie
para extraer energia del ambiente, independientemente del tamafio del cuerpo. Segiin
Griffiths (1986), la talla de una especie esta determinada por su historia de vida, mientras
que la abundancia estad asociada a la estructura de la vegetacién debido a los diversos
recursos que esta provee. Asimismo, dicha estructura puede afectar la variacién en la
abundancia por la cantidad y calidad de los sitios de anidacién. disponibles (Newton
1979). |

No obstante, existen reportes (e. g. Newton 1979, Juanes 1986) que han
encontrado una relacién negativa masa-abundancia solo en algunos grupos de especies
tales como la aves depredadoras (rapaces e insectivoras), argumentando que éstas se
alimentan de presas que son menos abundantes, lo cual ha sido observado en mamiferos
por Damuth (1981). Ademaés estas especies, a diferencia de las herbivoras y omnivoras,
generalmente se alimentan en sitios mas exclusivos (Schoener 1968). Por consiguiente, en
este estudio, la correlacion negativa masa-abundancia que se encontré tnicamente en los
insectivoros sugiere que la condicién del recurso alimenticio sea un factor que este
involucrado en este patrén. Con excepcién de dos carpinteros, las especies insectivoras,
cuya abundancia decreci6 con un aumento en la talla, mostraron ser muy especialistas
(Capitulo 111} ya que se abastecen de insectos ya sea de la corteza o de hojas de los
~érboles. En cambio en especies més generalistas, como las omnivoras, se observo

tendencia de un incremento en la abundancia en relacion al tamafio.
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Es asf que se ha sugerido que la relacién masa-abundancia es débil cuando se
considerada un intervalo estrecho de tamafios del cuerpo (Currie 1993), para lo cual
Dobson et al. (1995) ha recomendado que se incluya un intervalo amplio de tamafios para
evitar este problema. El intervalo de tamafios de las especies analizadas en este trabajo
(5.2 - 107 g) fue mayor que el utilizado por Brawn et al. (1995) (7 - 57 g), sin embargo, en
ambos estudios, no se encontr6 una relacién masa-abundancia significativa.

Por lo anterior, los resultados obtenidos nos permiten concluir que en aves, a
diferencia de otros vertebrados, por ejemplo, en los mamiferos, no existe la certeza de
que el tamario corporal de cada especie puede predecir de alguna manera su abundancia.
Especies de gran tamafio no necesariamente tienen poca abundancia, mientras que
existen pequefias especies que presentan gran abundancia lo que indica que otros
factores pueden estar asociados a la abundancia: las habilidades de cada especie para
hacer uso del recurso, las caracteristicas de Ia vegetacién para proveer alimento y sitios
de anidacién. Asimismo, se deben considerar variables de la historia de vida (e. g. tasas
de desarrollo), las cuales han demostrado ser mejores idicadores de la abundancia de una

especie que su tamafio (Blackburn et al. 1996, Gaston y Blackburn 1996).

Conducta forrajera y uso del microhébitat.

Diversos estudios (e. g. Robinson y Holmes 1982, Morrison et al. 1985, Petit et al. 1990)
han concluido que la conducta forrajera y el uso del microhébitat de las aves en bosques
templados, tienen relacién con la estructura de vegetacién, y consecuentemente con la
disponibilidad de los recursos alimenticios. Esto se demostré en cultivo y ecotono, ya que
las aves utilizaron en mayor proporcién granos depositados en el suelo, los cuales son
abundantes pbr la presencia de cultivos de maiz y trigo. En cambio en el bosque de pino-

aile las colectoras de insectos en las hojas tuvieron mayor proporcién debido a la
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heterogeneidad del follaje (Nocedal 1984) que ofrecen los arboles de pino y aile; mientras
que en el bosque de pino, la presencia de vegetacién mas uniforme debido a la ausencia
de arbustos determiné que las aves hicieran mayor uso de insectos en el suelo. De igual
manera en pino, a diferencia de los otros habitat, las aves utilizaron mayor proporcién de
insectos en la corteza, debido al incremento en la abundancia de &rboles (véase Cuadro
9). Por consiguiente, como era de esperarse, en cultivo y ecotono las aves forrajearon en
mayor porcentaje en el suelo, lo mismo se observé en pino, pero en pino-aile, los drboles
fueron més visitados

Asimismo, se observo una variacion estacional en la conducta forrajéra de la forma
sigujente: en cultivo el porcentaje de uso de las aves residentes, en todas las variables de
técnica forrajera fue menor en invierno, demostrando que existe menor abundancia de
recursos (insectos, granos, frutos) en esta estacion (Stapanian et al. 1994); en pino-aile, en
la misma estacion, el incremento de la proporcién de colectoras en el follaje y corteza
conirasté con la baja proporcion de colectoras del suelo. Lo anterior se observé
marcadamente en las especies que forrajean insectos en el suelo en diferentes
proporciones, Troglodytes aedon, Sialia mexicaﬁa y Pipilo eyithrophthalmus, las cuales hacen
mayor uso de los estratos superiores, debido seguramente a la escasez de insectos en el
suelo, provocado por las bajas temperaturas que causan heladas (Morrison et al. 1986,
Murphy 1987, Osborne y Green 1992). Por esta razén, en el mismo hébitat, se increment6
el uso del recurso como colectoras al vuelo, lo que se observé también en Sialia mexicana.

- Por otro lado, en ecotono, pino y pino-aile las aves hicieron mayor uso de granos
del suelo en invierno, porque durante ese periodo gran cantidad de semillas maduras
caen al sustrato, particularmente de las hierbas.; asimismo, durante invierno, las aves
forrajearon mas granos de los frutos (de maiz, y trigo), los cuales estdn completamente
maduros en dicha estacién. Lo anterior se observé con claridad en Carduelis pinus y
Turdus migratorius. Sobre 'esta ultima especie_ existe la evidencia que posee una

flexibilidad forrajera que le peﬁnite seleccionar preferentemente frutos abundantes, pero
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también grandes y carnosos (Sallabanks 1993), en este caso de tejocote, los cuales caen al
suelo.

La presencia de especies migratorias en invierno de Spizella passerina y Melospiza
lincolnii, contribuyé a que en cultivo se incrementara marcadamente la proporcién de
colectoras de granos en el suelo. Estas especies se asocian en parvadas mixtas, lo que les
permite mayor proteccion contra los depredadores, particularmente en estratos
expuestos (Ford et al. 1990), por esta razén forrajean granos de cultivos y gramineas
acumulados en el suelo. También, en los cuatro habitat, durante invierno fue muy
importante la confluencia de las especies insectivoras migratorias, destacando las
parvadas de Dendroica coronata, lo que provocd un aumento en el porcentaje de colectoras
de follaje.

De igual manera, durante invierno en los cuatro habitat, existié una disminucion
en el forrajeo de las insectivoras en las hierbas, indicando que estas aves se concentran en
- niveles més altos, con mayor follaje que ofrece mayor cantidad de recursos (Manuwal
1983, Robinson y Holmes 1984) y proteccién antipredatoria (Foster 1990). Asimismo, en
cultivo y ecotono, donde la temperatura no es tan severa se registré un aumento de
forrajeo en los arbustos por la visita de tres especies migratorias insectivoras (Regulus
calendula, Vermivora celata y Wilsonia pusilla); aunado a esto, ¢l cambio en el sitio forrajero
de Ergaticus ruber, de arbol a arbusto, probablemente para evitar la interferencia (Sherry
1979, Williams y Batzli 1979) con dos especies migratorias colectoras de follaje en los
arboles (Dendroica coronata y D. townsendi), ocasion6 el incremento tan notorio del uso de
los arbustos en pino-aile.

Analizando los resultados de los Componentes Principales, estos mostraron
semejanza en cultivo y pino, asi como en ecotono y pino-aile, lo que hace suponer que la
disposicion del espacio forrajero es muy parecido entre cada par de comunidades. Esto
puede tener relacion, .como'se_' menciond, con la estructura del habitat, ya que dicho
' espacib parece estar ocupado por las espécies de forma mas homogénea en ecotono y
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pino-aile, con respecto a cultivo y pino, donde se apreci6 un vacio muy amplio, resultado
de la escasez de especies, particularmente residentes, que forrajean en el estrato
herbaceo. Lo anterior se debe a que en cultivo, algunas especies granivoras (e. g.
Carpodacus mexicanusy prefieren hacer uso de los frutos de los 4rboles que les
proporcionan mayor energfa (Loiselle y Blake 1990), los cuales estdn disponibles en
verano; en pino, la baja densidad de hierbas (véase Cuadro 9) ocasiona que las aves
colecten los granos del suelo.

Asimismo, el Analisis de Componentes Principales contribuy6 a dilucidar los
cambios durante invierno en el uso del recurso por las especies. Dichos resultados se
pueden discutir de la siguiehte manera:

1) En cultivo y ecotono, las especies que consumen granos de frutos o frutos de
los arboles {e. g.. Carpodacus mexicanus y Pheucticus melanocephalus) utilizan los granos del
cultivo, que son muy abundantes, pues caen al suelo después de la cosecha; aquellas
especies que se alimentan sobre todo de frutos (e. g. Aphelocoma californica), las cuales los
prefieren posiblemente por sus caracteristicas digestivas (Karasov 1990), incrementan su
consumo, ya que estos frutos estin totalmente maduros; las especies insectivoras (e. g
Thryomanes bewickii) colectan en mayor porcentaje los insectos pequefios y voladores que
se acumulan sobre el suelo (Ford et al. 1990), particularmente en la hojarasca; y algunas
que utilizan granos de frutos, segtin el habitat cambian de sitio forrajero, de arbusto a
4rbol y viceversa, demostrando que su conducta forrajera se adapta al sitio donde
encuentra el recurso necesario (Manuwal 1983).

2} En bosques de pino y pino aile,I se observé un cambio forrajero en Turdus
migratorius, especie omnivora, la cual forraje6 en mayor porcentaje insectos de la corteza
de los arboles, jra que en esta parte de los troncos, especialmente de didmetro pequefio, se
‘concentra un mayor nimero ‘de insectos (Morrison y With 1986); taxﬁbién en algunas
. ‘especies insectivoras se observaron cambios en el sitio forrajero: Troglodytes aedon hizo
“mayor uso de insect'o-s_del_ follaje que del suelo seguramente, como ya se mencioné
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debido a la escasez de insectos en el terreno por las bajas temperaturas; asimismo,
Myioborus miniatus y Diglosa baritula fueron observados con mayor frecuencia colectando
insectos de las hojas que al vuelo en el primer caso, y néctar en el segundo. Aunado a
esto 11ltimo, es importante mencionar que otras nectarivoras (cinco especies de colibries)
forrajearon insectos al vuelo mas o menos en la misma proporcién en los cuatro habitat;
al ‘respecto se ha documentado que cuando el recurso floral declina, estas especies se
alilhentan de insectos, ya que estos les proporcionan una mayor fuente de proteinas y
un reemplazo de iones perdidos por la orina (Calder y Hiebert 1983).

De los resultados discutidos anteriormente se puede concluir que las principales
causas de la variacién en los hébitos forrajeros de las aves, en las cuatro comunidades
estudiadas parecen descansar en la disponibilidad (abundancia y caracteristicas
particulares del recurso) de insectos (Sherry 1984, Holmes y Schultz 1988, Hutto 1990) y
de frutos (Levey y Karasov 1989, Loiselle y Blake 1990, Sallabanks 1993). La abundancia
de dichos recursos puede limitarse por la estructura de la vegetacién presente, y por la
- densidad de plantas (Bollinger 1995). Estos dos factores pueden influir a su vez en la
vulnerabilidad de las especies a la depredacién, obligdndolas a cambiar sus estratos
forrajeros.

Las condiciones climéticas pueden alterar la disponibilidad de los recursos con
sus consecuentes cambios en las estrategias forrajeras. Por dltimo, las posibles
interacciones entre las especies, particularmente en aquellas que exhiben un repertorio
forrajero muy estrecho, pueden ocasionar un cambio en sitio forrajero (Miles et al. 1990)

en un intento por coexistir en un habitat determinado.
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CAPITULOV

Discusion general y conclusiones

En este trabajo se ha demostrado, a lo largo del transecto altitudinal estudiado, que Ia
riqueza y abundancia de especies se ve afectada por la estructura de la vegetacion, la cual
tiene relacién directa con las disponibilidad de recursos que las aves utilizan en cada
comunidad. A una conclusién semejante han llegado otros autores (e. g. Nocedal 1984,
Petit et al. 1990), estudiando comunidades de aves en bosques templados.

En este sentido, la baja riqueza y abundancia total de aves registradas en el bosque
de pino, en relacién con los otros hébitat estudiados, parece estar relacionada con la
deforestacion (tala incontrolada) que ejercen los campesinos del lugar, especialmente en
~este bosque. EHsta actividad provoca la inminente pérdida de recursos y una
fragmentacién del habitat, la cual puede afectar también la disponibilidad de sitios
adecuados para anidar, lo que ha sido documentado por Martin (1988). |

Los cambios femporales que se observaron en la abundancia total en cada
comunidad, fueron influidos por la presencia de especies migratorias. En invierno, fue
importante la visita de especies insectivoras en los bosques y de grandes parvadas de
granivoras en el cultivo, lo cual dio como resultado un decremento muy marcado de la
equidad en esta estacién con respecto a las demés. La abundancia de las residentes
mostré cambios estacionales distintos en cada hébitat, lo que hace suponer que la -
- fluctuacién se relaciona con la variacién de la disponibilidad de recursos. La relacion
positiva encontrada entre la abundancia total de aves'y la diversidad de plantas en cada
héb.itat, demuestra que este paréméh‘o de la vegétacién puede determinar dicha
disponibilidad, influyendo en Ia abundancia de las especies en la comunidad. |

| En éste trabajo se observé que la riqueza especifica esta directamente relacionada

- con la diversidad de especies en cada comunidad. Por lo tanto, coincidimos con Verner y
. | | 133



Larson (1989) en proponer la utilizacién del simple niimero de especies en los estudios
sobre comunidades de aves, por ser un pardmetro mas facil de obtener en comparacién
con los indices de diversidad. En los tres afios de estudio, el incremento durante verano
de dicha diversidad, en los cuatro habitat pudo deberse a un incremento de la densidad
de hierbas, las cuales proporcionan un recurso importante a las aves (granos y néctar,
especialmente). En otofio, una baja considerable de este parametro obedecié a un
decremento considerable de temperatura, el cual pudo influir en el nivel de recursos
disponibles para las aves.

Asimismo, los resultados de esta investigacion permiten concluir que las aves
mostraron una tendencia a utilizar un intervalo mas amplio de recursos en ciertas
estaciones y en los hébitat que les ofrecieron el recurso necesario, lo que puede ocasionar
un incremento de abundancia en sus poblaciones. Las especies con nichos estrechos no
mostraron ninguna variacion, limitandose a hacer uso de un recurso en particular, lo cual
puede causar dificultades para que dichas especies puedan subsistir en épocas de
escasez. Por lo anterior es necesario privilegiar el estudio de dichas especies, en
particular aquellas con baja abundancia, las cuales pueden llegar a ser vulnerables
(Kattan 1992), como es el caso de las residentes que se alimentan de insectos de la
corteza de los &rboles (Certhia americana, Sitta carolinensis y Picoides scalaris) que anidan en
los troncos de los drboles, los cuales son factibles de ser talados), y granos del suelo en los
cultivos (Cyrtonix montezumae, Zenaida macroura, especies con frecuencia cazadas). Sin
embargo, se observé que algunas especies generalistas que se encuentran en habitat con
vegetacion muy homogénea, bosque de pino en este caso, donde la diversidad de
recursos puede estar limitaba, subsistieron, aparentemente sin mayores cambios,
demostrando que utilizan el recurso que esté a su alcance. Lo anterior segtin Yeaton
(1974) puede ser una estrategia para evitar la extincién en periodos de escasez.

Durante verano, periodo de mayor abundancia de recursos en el volcan, las
especies tienden a ampliar sus nichos, originando un aumento en el traslape, lo cual
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demuestra que bajo estas condiciones, son capaces de interactuar con otras especies. Sin
embargo, la presencia de las especies migratorias durante invierno, acompafiada por lo
general de una disminucién de recursos en esa estacién, debido a las condiciones
climéaticas, ocasiond que las especies residentes redujeran su traslape, haciendo uso de
otros recursos.

Por otro lado, las especies de un determinado gremio, se agruparon de manera
diferente entre habitat y estaciones, dependiendo de la variedad de recursos utilizados
por éstas, por ejemplo, las omnivoras fueron mas susceptibles a cambiar de gremio de
acuerdo al recurso que se encontré més disponible para ellas. Se demostrd también que
héabitat més heterogéneos, es decir aquellos que contaron con vegetacién mas diversa, tal
como se observé en ecotono y bosque de pino-aile, ofrecieron mayor oportunidad para
que las aves se segregaran.

En este estudio fue posible confirmar la relacién entre morfologia y ecologfa,
demostrando que las dimensiones del pico, mas que las de cualquier otra estructura, son
importantes en la utilizacién de los recursos alimenticios; lo cual se observé en las aves
que especialmente forrajean en el suelo, los frutos y las hojas. Sin enibargo, debido a que
el andlisis de este aspecto se realiz6 en un buen nimero de especies de las cuatro
comunidades, no fue posible considerar caracteristicas méds sutiles de la conducta
forrajera de las aves, las cuales pueden tener relacién con variables morfologicas. Por
consiguienté, se recomienda realizar estos analisis en pequefios grupos de especies, en los
cuales la covariacién de tamafio, forma, estrategias forrajeras y efectos filogenéticos

- podrian ser minimizados {James 1983), y por consiguiente, las relaciones ecomorfolégicas
serfan mas faciles de establecerse. |

De otra parte, en esfe trabajo no se observ6 una relacién inversa entre el tamafio de
las especies y su abundancia, lo cual demuestra que en las aves, a diferencia de otros
vertebrados, no existe la certeza de que el tamafio 'cbrporal' sea indicativo de su
abundancia. Los resultados discutidos anteriormente pueden sugerir que las habilidades
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de cada especie para hacer uso del recurso, las caracteristicas de la vegetacién para
promover alimento y sitios de anidacion y las variables de Ia historia de vida (i. g. tasas
de desarrollo), segiin lo proponen Blackburn et al. (1996) y Gaston y Blackburn (1996),
pueden ser mejores indicadores de la abundancia de una especie que su tamafio.

Los resultados de esta investigacion indican que la variacion de la conducta forrajera
y el uso del microhabitat de las aves en los habitat estudiados tuvo relacién con las
caracteristicas de la vegetacién (estratificacion, densidad y diversidad de plantas), las
cuales al parecer determinaron la abundancia y tipo de recurso utilizado. Lo anterior se
demostré ya que las aves hicieron mayor uso de granos de suelo en cultivo y ecotono,
insectos del suelo en el bosque de pino y de insectos de las hojas en pino-aile. Asimismo,
se observé que los cambios en la estructura de la vegetacion, los cuales pueden aumentar
la vulnerabilidad de las especies a la depredacién, fue un factor importante para que
algunas especies durante invierno, sobre todo las especialistas, cambiaran de estrato
foi'rajero, utilizando niveles mas altos de la vegetacién que les proporcionan mayor
proteccién; en cambio especies mas generalistas que durante esta estacion se asocian en
parvadas hicieron uso del mismo estrato cambiando de técnica forrajera.

Aunado a lo anterior, la temperatura fue un factor importante que pudo afectar los

habitos forrajeros, lo anterior se observ6 en invierno, sobre todo en pino-aile, en donde
las aves insectivoras usaron los estratos superiores, ya que al parecer debido al clima
severo, los insectos tienden a concentrarse en dichos estratos (Ford et al. 1990).
' Partiendo de los resultados obtenidos en esta investigacion, sin embargo, es necesario
profundizar en el andlisis de los diversos aspectos tratados, realizando estudios de al
‘menos dos afios de las variaciones poblacionales, asi como en el uso del recurso por las
aves, particﬁlarmente en los bdsques.

| De este tltimo aspecto, es necesario considerar una evaluacion de la disponibilidad
dé, 165, recursos n6 s6lo su abundancia sino también las caracteristicas de los frutos e
.A insectbs. De estos tltimos, es importante realizar estimaciones de la relaci6n depredador-
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presa como la tasa de encuentro (ataque y velocidad} propuesto por Lovette y Holmes
(1995},

Asimismo, nuestros resultados sugieren la necesidad de un buen manejo del area
de estudio, la cual por lo deméis es una area protegida, asi como de otras areas
semejantes. Las especies de aves, especialmente las insectivoros (45% aproximadamente)
parecen ser las més afectadas por practicas que alteran la diversidad y abundancia de la
vegetacion. Como se ha sefialado, la tala, el pastoreo, son las principales causas de tal
alteracion, pues pueden afectar la cantidad de recursos disponibles y los sitios de
anidacién, también promover la depredacién, debido a la ausencia de vegetacion. En ese
sentido, un buen esfuerzo seria determinar las formas de manejo (recuperacién y
conservacion) que requieren las comunidades vegetales; para ello es de fundamental
importancia conocer la dindmica sucesional y el efecto que ocasiona la fragmentacién
sobre el proceso de sucesion, como lo propone Chavez et al. (1990).

En la Fig. 32 se presenta un diagrama de flujo en el que se intenta relacionar los
factores mas relevantes tratados en este estudio, los cuales son factibles de considerar
para un andlisis de las comunidades de aves. En dicho diagrama se indica los probables
efectos que han sido analizados en este trabajo y aquellos susceptibles de estudiar en el

futuro.

137




"SI SOTPNISS Ua osreropIsuod vied saprepiodior 1os safend sof
‘5010930 saqIsod 50 Ureyussaidal ssynze seatn] se] ‘oleqen) 23s9 19 OpRNISIP ey 55 anb $0309J0 SO} TROIPUT SBINISGO SLOUN| SE] "B[EOXE]], ‘Souf2
UED[OA 2 U S9AR 5P SIPRPIITITIOD Sk 8P SISIeLR ]9 118 UOILUTIIIa}sp 35 anb saxojoey sof snue sstoepl sef eassnw onb sureiderq  'z¢ 9ig

11 opmrde)
Al opmyrde)
BIOUE w+ ungvy
I Bf50[0J 07 \ mﬁ%&
PEPISIBAK]
PEDTENIOD 8] 8P BIONDSH
-
TEYQB YOO [9P 05[]}
BI5{BII0] RONPRIO)
ugoEpadag] _ OSTD21 [ap Seidoxd SEonSHISOnIE)

[

elmEpungy
SOSINOOH

ap pepiqiuodsi(y

| aepme emd souig

!

3

UpIoROWEel]

/

OHoTU [ap pryfdury
i otyoqu jop ade[ei],

111 oprde]

SOTHIAIE)

SEOII0adSOIAET SSHOMDIRIIT

-

SEIUE]d 3p PEPISIOAIP A PEPISTAT
uorse1afon gf op eimonnsg

T

el

=1y



Bibliografia

Able, K. P. y B. R. Noon. 1976. Avian community structure along gradients in northeastern
United States. Oecologia 26:275-294.

Abrams, P. 1980. Some comments on measuring niche overlap. Ecology 61: 44-49,

~——— 1986. Character displacement and niche shift analyzed using consumer-resource
models of competition. Theoretical Population Biology 29: 107-160.

Airola, D. A. y R. H. Barrett. 1985. Foraging and habitat relationships of insect-gleaning
birds in a Sierra Nevada mixed-confer forest. The Condor 87:205-216.

Adame de Colombnes, C. 1995. Plan Nacional de Desarrollo y Politica Ambiental. Foro
sobre Politica Ambiental.

Alatalo, R. V. 1982. Multidimensional foraging niche organization of foliage-gleaning birds
in northern Finland. Ornis Scandinavica 13: 56-71.

————, vy R. H. Alatalo. 1980. Seasonal variation in evenness of forest bird communities.
Ornis Scandinavica 11:217-222.

Ambuel, B. y S. A. Temple. 1983. Area - dependent changes in the bird communities and
vegetation of southern Wisconsin forest. Ecology 64: 1057-1068.

Andren, H. y P Angelstam. 1988. Elevated predation rates as an edge effect in habitat
islands: experimental evidence. Ecology 69: 544-547.

AQU. 1998, Check-list of North American Birds. 7a. edicion. AQU,

Austin, G. T. y C. S. Tomoff. 1978. Relative abundance in bird populations. The American
Naturalist 112: 695-699.

Avery, M. L. y C. van Riper IlI. 1989. Seasonal changes in birds comunities of chapeirral
and blue oak woodlands in central California. The Condor. 91:288-295.

139



Beedy, E. C. 1981. Bird communities and forest structure in the Sierra Nevada of
California. Condor 83: 97-105.

Bell, H. L. y H. A. Ford 1990. The influence of food shortage on interspecific niche overlap
and foraging behavior of three species of Australian warblers (Acanthizidae). Pp.
381-388 en M. L. Morrison, C. J. Ralph, J. Verner y J. R. Jehl, Jr (eds.). Avian
foraging: theory, methodology, and applications. Studies in Avian Biology No. 13.

Birkenstein, L. R. y R. E. Tomlinson. 1981. Natives names of Mexican birds. Washington,
Fish and Wildlife Service, Resource Publication 139.

Blackburn, T. M., . H. Lawton y R. D. Gregory. 1996. Relationships between abundances
and histories of British birds. Journal of Animal Ecology 65:52-62.

Blake, J. G. 1983. Trophic structure of bird communities in forest patches in east-central
Hinois. The Wilson Bulletin 83: 416-430.

- 1992, Temporal variation in point counts of birds in a lowland wet forest in Costa
Rica. The Condor 94:265-275.

. e, y J. R Karr. 1987. Breeding birds of isolated woodlots: area and habitat
relationships. Ecology 68: 1724-1734.

Blondel, J. 1985. Habitat selection in island versus mainland birds. Pp. 477-516 en M. L.
Cody (ed.). Habitat selection in birds. Academic Press, New York, New York, USA.

~————, D. Chessel y B. Frochot. 1988. Bird species impoverishment, niche expansion, and
density inflation in mediteranean Island habitats. Ecology 69:1899-1917.

Bock, C. E. y R. E. Ricklefs. 1983. Range size and local abundance of some North American
songbirds. American Naturalist 112:295-299.

Bohining-Gaese, K., M. L. Taper y J. H. Brown. 1993. Are declines in North American
insectivorous songbirds due to causes on the breeding range. Consevation Biclogy

7:76-8b.

Bollinger, E. K. 1995. Successional changes and habitat selection in hayfield bird
communities. The Auk 112:720-730.

140



Brawn, J. D., J. R Karr y J. D. Nichols. 1995. Demography of birds in a neotropical forest:
effects of allometry, taxonomy, and ecology. Ecology 76:41-51.

Bray, J. R. y J. T. Curtis. 1957. An ordination of the upland forest communities in southern
Wisconsin. Ecological Monographs 27:325-349.

Brittingham, M. C. y 5. A. Temple. 1983. Have cowbirds caused forest songbirds to
decline? Bioscience 33:31-35.

Brower, J. E. y J. H. Zar. 1985. Field and laboratory methods for general ecology. Wm. C.
Brown Publishers. Dubuque, Iowa.

Brown, J. H. 1984. On relationship between abundance and distribution of species. The
American Naturalist 124:255-279.

Brown, ]. H. y B. Maurer. 1986. Body size, ecological dominance and Cope'rule. Nature
(Lond.) 324:248-350.

Brown, ]. H. y B. Maurer. 1987. Evolution of species assemblages: affects of energetic
constraints and species dynamics on the diversification of the North American
avifauna. American Naturalist 130:1-17.

Burke, D. M. y E. Nol. 2000. Influence of food abundance, nest-site, and forest
fragmentation on breeding ovenbirds. The Auk 115:96-104.

Calder, W. A. 1984. Size, function, and life history. Harvard University Press, Cambridge,
MA.

Charnov, E. L. 1976. Optimal foraging: the marginal value theorem. Theoretical Population
Biology 9:129-156.

Chévez, C. ]J., M. Ramos y N. Trigo. 1990. Plan de manejo integral para el Parque Nacional
“La Malinche” y su 4rea de amortiguamiento. Cuadernos del CIIH, UNAM: Serie
Seminarios 1:217-237.

Chesneau, V. E. y J. L. Frangi. 1982, Metodologia para el estudio de la vegetacion.
Secretaria General OEA. Washington_, D.C,EU.

141



Clements, F. E. 1916. Plant succession: an analysis of the development of vegetation.
Publication no. 242, Washington, D. C: Carnegie Institute.

Cody, M. L. 1968. On the methods of resoursce division in glassland bird communities.
The American Naturalist 102:107-147.

----- 1983a. Bird diversity and density in South African forest. Oecologia 59: 201-215.

- 1983b, The land birds. In Island Biogeography in the Sea of Cortez. Pp. 210-245 en
T.]. Case y M. L. Cody (eds.). Berkeley: University of California Press.

-y J. M. Diamond. eds. 1975. Ecology and Evolution of Communities. Cambridge:
Harvard University Press.

Colwell, R. K y D. J. Futuyma. 1971. On the measurement of niche breadth and overlap.
Ecology 52: 567-576.

Colin, J. B. y N. D. Burgess. 1992. Birds census Techniques. 1992. San Diego: Academic
Press.

Connell, J. H. 1975. Some mechanisms producing structure in natural communities: a
model and evidence from field experiments. Pp. 460490 en M. L. Cody vy J. M,
Diamond (eds). Ecology and Evolution of Communities. Cambridge: Harvard
University Press.

Cotgreave, P. y P. H. Harvey. 1992, Relationship between body size, abundance and
phylogeny in bird communities. Functional Ecology 6:248-256.

Currie, D. . 1993. What shape is the relationship between body size and population
density? Oikos 66:353-358.

Damuth, J. H. 1981. Population density in mammals. Nature 290:699-700.
Damuth, J. H. 1991. Of size and abundance. Nature 351:268-269.

~———— 1993. Cope's rule, the island and scaling of mammalian population density. Nature
365:748-750. |

142



Diamond, J. M. 1975. Assembly of species communities. Pp. 342-444 en M. L. Cody y J. M.
Diamond (eds.). Ecology and evolution of Commu_mtles Cambridge, Massachusetts:
Harvard Universyty Press.

———— 1978. Niche shifts and the rediscovery of interspecific competition. The American
Scientist 66: 322-331.

1979. Population dynamics and mterspecﬁlc competition in bird communities.
Fortschritte der Zoologie 25: 389-402.

Dilger, W. C. 1956. Adaptative modification and ecological isolating mechanisms in the
thush genera Catharus and Hylocichla. The Wilson Bulletin 68:171-199.

Dobson, F. S, J. Yu y A. T. Smith. 1995, The importance of evaluating rarity. Conservation
Biology 7: 586-591.

Elton, C.S. 1927. Animal Ecology. London: Sidgwick and Jackson.,

Emlen, ]. M. 1966. The role of time and energy in food preference. The American Naturalist
100: 611-617.

Erdelen, M. 1984. Bird communities and vegetation structure: 1. Correlations and
comparisons of simple and diversity indeces. Oecologia 61:277-284.

Erffa, V. A. 1976. Geologia de la cuenca alata de Puebla-Tlaxcala y sus contornos.
Fundacién alemana para la investigacion cientifica. Puebla, México. Comunicaciones

13: 96-106.

Estades, C. E. 1997. Bird-habitat relationships in a vegetational gradient in the Andes of
central Chile. The Condor 99:719-727. |

Faaborg, J. 1985. Ecological constraints on West Indian bird distributions. Omithological
Monographs 36: 621-653.

Feinsinger, P. 1976. Organization of a tropical guild of nectarivorous birds. Ecological
Monographs 46:257-291. |

Finch, D. M. 1989. Habitat use and habitat overlap of riparian birds in three elevational
zones. Ecology 70: 866-880.

143



Ford, H. A. 1985. A synthesis of the foraging ecology and behavior of birds of eucalypt
forest and woodlands. Pp. 249-254 en A. Keast, H. F. Recher, H. Ford y D. Saunders
(eds.). Birds of eucalypt forest and woodlands: ecology, conservation, management.
Surrey Beatty y Sons Pty. Lid., Chipping Norton, N.S.W., Australia.

Ford, H. A y D. C. Paton. 1977. The comparative ecology of the species of Honeyeaters in
South Australia. Australian Journal of Ecology 2:399-407.

Ford, H. A, L. Huddy y H. Bell. 1990. Seasonal changes in foraging of three passerines in
Australian eucalyptus woodland. Pp. 245-253 en M. L. Morrison, C. J. Ralph, J.
Verner y J. R. Jehl, Jr {(eds.). Avian foraging: theory, methodology, and applications.
Studies in Avian Biology No. 13.

Foster, M. S. 1990. Factors influencing bird foraging preferences among conspecific fruit
trees. The Condor 92:844-854.

Franzreb, K. E. 1978. Tree species used by birds in logged and unlogged mixed-coniferous
forest. The Wilson Bulletin 90:221-238.

Fretwell, S, D, 1972, Populations in a Seasonal Environment. Princeton: Princeton
University Press.

Freeman, S. y W. M. Jackson. 1990. Univariate metrics are not adequate to measure avian
body size. The Auk 107:69-74.

Freemark, K. E. y B. Collins. 1992. Landscape ecology of birds breeding in temperate forest
fragments. In Ecology and conservation of neotropical migrant landbirds, eds., J. M.
Hagan y D. W. Johnston, pp. 423-454. Washington: Smithsonian Institution Press.

Garcia, E. 1964. Modificaciones al sistema de clasificacién climdtica de Koppen. Instituto de
Geografia. UNAM.

Gaston, K. J. y T. M. Blackburn. 1996. Rarity and body size: Importance of generality.
Conservation Biology 10:1295-1298.

Giller, P. S. 1984. Community Structure and the Niche. London: Chapman and Hall.

Gleason, H. A, 1917. The structure and development of the plant association. Bulletin of
the Torrey Botamcal Club 43: 463-481

144



~———— 1926. The individualistic concept of the plant association. Bulletin of the Torrey
Botanical Club 53: 1-20.

_Grinnell, J. 1917. The niche-relationships of California Trasher. The Auk 34: 477433,
------- 1924. Geography and evolution. Ecology 5: 225-229,

~———- 1928. Presence and absence of animals. University of California chronicle 30: 429-
450.

Hawrot, R. y. y G. J. Niemi. 199. Effects of edge type and path shape on avian
commurtities en a mixed conifer-hardwood forest. The Auk 113:586-598.

Hejl, S. 1., ]. Verner, R. P. Balda. 1988. Weather and bird populahon in true fir forests of the
Sierra Nevada, California. The Condor 90:561-574.

Herrera, C. M. 1978. Niche-shift in the genus Parus in southern Spain. Ibis 120:235-240.

Hespenheide, H. A. 1971. Food preference and the extent of overlap in some insectivorous
birds, with special reference to the Tyrannidae. Ibis 113:59-72.

Hill, M. O. 1973. Diversity and evenness: a unifying notation and its consequences.
Eeology 54: 427-432.

Holmes, R. T, R. E. Bonney y S. W. Pacala. 1979. Guild structure on the Hubbard Brook
bird community: A multivariate approach. Ecology 60: 512-520.

—-—— y 5. K. Robinson. 1981. Tree species preferences of foraging insectivorous birds in
northern hardwoods forest. Oecologia 48:31-35.

wwemewwem 7 H. F. Recher. 1986. Determinants of guild structure in forest bird communities:
an intercontinental comparison. The Condor 88:427-439.

wmeeweme § . C. Schultz. 1988. Food availability for forest birds: affects of prey distribution
and abundance on bird foraging. Canadian ]ournal of Zoology 66:720-728,

Holt, R. D. 1987. On the relation between niche overlap and competition: the effect of
mcommensurable niche dimensions. Qikos 48: 110-114.

145

T T CON |
| FALLADE € omam




Hurlbert, S. H. 1978. The measurement of niche overlap and some relatives. Ecology 59:
67-77.

Hutchinson, G. E. 1957. Concluding Remarks. Cold Spring Harbor Symposia on
Quantitative Biology 22: 415-427.

Hutto. R. H. 198]. Seasonal variation in the foraging behavior of some migratory western
wood warblers. The Auk 98:765-777.

w1990, Studies of foraging behavior: ceniral to understanding the ecological
consequences of variation in food abundance. Pp. 389-390 en M. L. Morrison, C. J.
Ralph, J. Verner y J. R. Jehl, Jr (eds.). Avian foraging: theory, methodology, and
applications. Studies in Avian Biology No. 13.

james, F. C. 1982. The ecological morphology of birds: a review. Annales Zologici Fennici
19:265-272.

-—--——- 1983. Enviromental component of morphologic differentiation in birds. Science
221:184-186.

-G, Rathbun. 1981. Rarefaction, relative abundance, and diversity of avian
communities. The Auk 98:785-800.

-~y W. ]. Boecklen. 1984. Interspecific morphological relationships and the densities
of birds. Pp. 458-477 en D. R. Strong, D. Simberloff, L. G. Abele y A. B. Thistle (eds.).
Eeological Communities. Conceptual Issues and the Evidence. Princeton: Princeton
University Press.

Jarvinen, O. 1979. Geographical gradients of stability in European land bird communities.
Oecologia 38: 51-69.

Johnston, T. D. 1982, The selective costs and benefits of lea:rmng; an evolutionary analysis.
Adv Study Behav. 12:65-106.

Juanes, F. 1986. Population density and 'body size in birds. The American Naturalist 128:
921-926.

Kangas, P. 1987. On the use of species area curves to predict extinctions. Bull of the
Ecological Society of America 68:158-162.

146



Karasov, W. H. 1990, Digestion in birds: chemical and physiological determinants and
ecological implications. Pp. 391-415 en M. L. Morrison, C. J. Ralph, J. Verner y J. R.
Jehl, Jr (eds.). Avian foraging: theory, methodology, and applications. Studies in
Avian Biology No. 13.

Karr, J. R. 1968, Habitat and avian diversity on strip-mined land in east-central Illinois. The
Condor 70: 348-357.

~—— 1976 . Seasonality, resource availability and community diversity in tropical bird
communities. American Naturalist 110: 973-994.

————— 1983. Commentary. In Perspectives in Ornitology, eds. A. H. Brush y G. A, Clark
Jr., pp. 403-410. Cambridge: Cambridge University Press.

-, §¥ B. C. James. 1975. Ecomorphical configurations and convergent evolution in
species and communities. Pp. 258-291 in M. I.. Cody and J. M. Diamond, editors.
Ecology and evolution of communities. Belknap, Cambridge, Massachusetts, USA.

- Kattan, G. H. 1992. Rarity and vulnerability: the birds of the cordillera central of Colombia,
Conservation Biology 6:64-70.

Keast, A. y 5. Saunders. 1991. Ecomorphology of the North American Ruby-crowned
Regulus calendula y Golden-crowned (R. satrapa) kinglets. The Auk 108:808-888.

Keller, M. E. y 5. H. Anderson. 1992. Avian use of habitat configurations created by forest
cutting in southeastern Wyoming,. The Condor 94:55-65.

Kelly, J. P. 1993. The effect of nest predation on habitat selection by Dusky Flycatchers. in
limber pine-juniper wood land. The Condor 95:83-93.

Kendeigh, S. C. 1944. Measurement of bird population. Ecological Monographs 14:67-106.
Keyser, A., G. E. Hill y E. C. Soehren. 1997. Effects of forest fragment size, nest density, and
proximity to edge on the risk of predation to ground-nesting passerine birds.

Conservation Biology 12:986-994.

ngsland S E. 1985. Modeling Nature. Episodes in the Hlstory of Population Ecology.
Chlcago University of Chicago Press.

147



Klopfer, P. H. y R. H. MacArthur. 1960. Niche size and faunal diversity. American
Naturalist 94:293-300.

Knick, S. y J. T. Rotenberry. 1995. Landscape characteristics of fragmented shrubsteppe
habitats and breeding passerine birds. Conservation Biology 9:1059-1071.

Knopf, F. L. y J. A. Sedgwick. 1992. An experimental study of nest-site selection by Yellow
Warblers. The Condor 94:734-742.

Kodric-Brown, A, ]. H. Brown y D. F. Gori. 1984. Organization of a tropical island
community of humming birds and flowers. Ecology 65:1358-1368.

Kohn, A. J. 1968. Microhabitats, abundance, and food of Conus in the Maldive and chagos
Islands. Ecology 49:1046-1061.

Kricher, J. C. 1972. Birds species diversity: the effect of species richness and equitability on
the diversity index. Ecology 53: 278-282.

Lack, D. 1945a. The Galapagos finches (Geospizinae): a study in variation. Occasional
Papers of the California Academy of Sciences 21: 1-19.

~eeemee - 1945b,  The ecology of closely related species with special reference to cormorant
(Phalacrocorax carbo) and shag (. aristotelis). Journal of Animal Ecology 14: 12-16.

——— 1946. Competition for food by birds of prey.
Journal of Animal Ecology 15: 123-129.

——— 1971. Ecological Isolation in Birds. Cambridge: Harvard University Press.

Landres, P. B. y MacMahon, J. A. 1983. Community organization of arboreal birds in some
oak woodlands of western North America. Ecological Monographs, 53, 183-208.

Lawlor, L. R. 1980. Overlap, similarity, and competition coefficients. Ecology 61: 245-251.

Lederer, R. J. 1975. Bill size, food size, and jaw forces of insectivorous birds. The Auk, 92,
385-7.

Lederer, R. ]. 1984. A view of avian ecomorphological hypotheses. Okologie der Vogel, 6,
- 119-26.

148



Leisler, B. y H. Winkler. 1985. Ecomorphology. Current Ornithology, 2, 155-86.

Levey, D. J. y W. H. Karasov. 1989. Digestive responses of temperate birds switched to
fruit or insect diets. The Auk 106:675-686.

Levings, 5. C. y D. M. Windsor. 1984. Litter moisture content as a determinant of litter
arthropod distribution and abundance during the dry season on Barro Colorado
Island, Panama. Biotropica 16:125-131.

Levins, R. 1968. Evolution in changing environments. Monogr. Popul. Biol. No. 2 Princeton
Univ. Press, Princeton, NJ.

Linton, L. R, R. W. Davies y F. ]. Wrona. 1981. Resource utilization indices: an assessment.
Journal of Animal Ecology 50: 283-292.

Lioyd, M. J. y R. J. Ghelardi. 1964. A table for calculating the "equitability" component of
species diversity. Journal Animal Ecology 33: 217-226.

Loiselle, B. A. y J. G. Blake. 1990. Diets of understory fruit-eating birds in Costa Rica:
seasonality and resource abundance. Pp. 91-103 en M. L. Morrison, C. J. Ralph, J.
Verner y J. R. Jehl, Jr (eds.). Avian foraging: theory, methodology, and applications.
Studies in Avian Biology No. 13.

Loman, J. 1986. Use of overlap indices as competition coefficients: tests with field data.
Ecological Modelling 34: 231-243.

Lovejoy, T. E. 1975. Bird diversity and abundance in Amazonan rain forest communities.
The Living Bird 13: 127-191.

Lovette, I. J. y R. T. Holmes. 1995. Foraging behavior of American Redstarts in breeding
and wintering habitats: implications for relativ food availability. The Condor 97:782-
791.

MacArthur, R. H. 1958. Populations ecology of some warblers in norheastern coniferous
forests. Ecology 39: 599-619.

~——— 1964. Environmental factors affecting bird species diversity. The American
Naturalist 98: 387-397.

e 1965, Patterns of species diversity. Biological Reviews, 40, 510-33.
149



———--1968. The theory of the niche. Pp. 159-76 en R. C. Lewontin (ed.). Population
Biology and Evolution. Syracuse: Syracuse University Press.

—— 1971. Patterns of terrestrial bird communities. Pp. 189-221 en D. S. Farner y J. R.
King (eds.). Avian Biology. New York: Academic Press.

—— 1972, Geographical Ecology. New York: Harper & Row.
———- ¥ J. W. MacArthur. 1961. On bird species diversity. Ecology 42: 594-598.

-y E. R. Pianka. 1966. On optimal use of a patchy environment. The American
Naturalist 100: 603-609.

----——y H. Richer y M. Cody. 1966. On the relation between habitat selection and species
diversity. The American Naturalist 100: 319-332.

~——— vy E. O. Wilson. 1967. The theory of Island Biogeography. Princeton: Princeton
University Press.

Manuwal, D. A. 1983. Feeding locations of coniferous forest birds during a spruce
budworm outbreak in western Montana. The Murrelet, 64, 12-17.

Martin, T. E. 1980. Diversity and abundance of spring migration birds using habitat islands
on the Great Plains. The Condor 82:430-439.

Maurer, B. A. y R. C. Whitmore. 1981. Foraging of five bird species in two forests with
different vegetation structure. The Wilson Bulletin, 93, 478-90.

Maurer, B. A. vy S. G. Heywood. 1993. Geographic range fragmentation and abundance in
neotropical migratory birds. Conservation Biology 7: 501-509.

May, P. G. 1982. Secondary succession and breeding bird community structure: patterns of
resource utilization. Oecologia 55: 208-216.

May, R M. 1975. Patterns of species abundance and diversity. In Ecology y Evolution of

Communities, eds. H. L. Cody y J. M. Diamond pp. 81-120. Cambridge: Harvard
University Press.

150



Meade, A. M. 1986. Monografia de Contla. Centro de Estudios Monograficos de Tlaxcala,
Meéxico.

Melo, G. C. 1977. Parques Nacionales (conferencias). Instituto de Geografia, UNAM. Series
Varios. Tomo I, No. 2.

Miles, D. B. y R. E. Ricklefs, 1984. The correlation between ecology and morphology in
deciduos forest passerine birds. Ecology, 1984:1629-1640.

Miles, D. B., R. E. Ricklefs y J. Travis. 1987. Concordance of ecomorphological relationships
in three assemblages of passerine birds. The American Naturalist,1 129, 347-64.

Miller, R. 5. y R. W. Nero. 1983. Hummingbird-sapsucker associations in northern
climates. Canadian Journal of Zoology 61:1540-1546.

Mills, G. 5., J. B. Dunning, Jr., y J. M. Bates. 1991. The relationship between breeding bird
density and vegetation volume. The Wilson Bulletin 103:468-479.

Moermond, T. C. 1990. A functional approach to foraging: morphology, behavior, and the
capacity to esploit. Pp. 427-430 en M. L. Morrison, C. J. Ralph, ]. Verner y J. R. Jehl, Jr
(eds.). Avian foraging: theory, methodology, and applications. Studies in Avian
Biology No. 13.

Moermond, T. C. y J. 5. Denslow. 1985. Neotropical avian frugivores: patterns of behavior,
morphology, and nutrition, with consequences for fruit selection, p. 865-897 en P. A.
Buckley, M. S. Foster, E. S. Morton, R. S. Ridgely yN. G. Smith (eds.). Neotropical
ornithology. Ornithol. Monogr. No. 36.

Morrison, M. L., I. C. Timossi, K. A. With y P. N. Manley. 1985. Use of tree species by forest
birds during winter and summer. The Journal of Wildlife Management 49:1098-1102.

———, K. A. With e I. C. Timossi. 1986. The structure of a forest bird community during
winter and summer. The Wilson Bulletin 98: 214-230.

————, C. J. Ralph, ]. Verner y J. R Jehl, Jr. (eds). 1990. Avian foraging: theory,
methodology, and applications. Studies in Avian Biology No. 13.

Morsge, D. H. 1968. A quantitative study of foragmg of male and female spruce-wood
warblers. Ecology 49: 779-784.

151

TESIS CON
FALLA DE ORIGEH |




~——- 1980. Foraging and coexistenice of spruce warblers. The Living Bird 18: 7-25.

Mueller, L. D. y L. Altenberg. 1985. Statistical inference on measures of niche overlap.
Ecology 66: 1204-1210.

Murphy, M. T. 1987. The impact of weather on kingbird foraging behavior. The Condor
89:721-730.

Nee, S, A. F. Read, J. J. D. Greenwood y p. h. Harvey. 1991. The relationship between
abundance y body size in British birds. Nature 351:312.

Newton, I. 1979. Population studies of birds. Oxford University Press. London.

Nocedal, J. 1984. Bstructura y utilizacién del follaje de las comunidades de pajaros en
bosques templados del Valle de México. Acta Zool6gica Mexicana (N. S.) 6.

Noon, B. R., D. K. Dawson y J. P. Kelly. 1985. A search for stability gradients in North
American breeding bird communities. Auk 102:64-81.

Noske, R. A. 1979. Co-existence of three species of treecreepers in north-easter New South
Wales. The Emu 79: 120-128.

- 1986. Intersexual niche segregation among three bark-foraging birds of eucalypt
forest.
Australian Journal of Ecology 11: 255-267.

Odum, E. P. 1969. The strategy of ecosystem development. Science 164: 262-270.

Osborne, W. S. y K. Green. 1992. Seasonal changes in composition, abundance and
Foraging behaviour of birds iln the Snowy Mounta. Emu 92:93-105.

Partridge, L. 1976. Field and laboratory observations on the foraging and feeding
techniques of Blue Tits {Parus caeruleus) and Coal Tits (P. afer) in relation to their
habitats. Animal Behaviour 24:534-544.

Pearson, D. L. 1975. The relation of foliage complexity to ecological diversity of three
Amazonian bird communities. The Condor 77: 453-466.

-—— 1966. Latitudinal gradients in species diversity a review of concepts. The American
Naturalist 100: 33-46. '

152



Peters, R. H. 1983. The Ecological Implications of Body Size. Cambridge: Cambridge
University Press.

Petit, L. J., D. R, Petit, K. E. Petit y W. ]. Fleming. 1990. Intersexual and temporal variation
in foraging ecology of Prothonotary Warblers during the breeding season. The
Auk:107:146-152.

Pianka, E. R. 1973. The structure of lizard communities. Annual Review of Ecology and
Systematics 4:53-74.

--------- 1979. Diversity and niche structure in desert communities, International Biological
Programme 16, Vol. 1 Cambridge University Press. Cambridge, England.

—-—— 1981. Competiion and niche theory. In Theoretical Ecology. Principles and
Applications, ed. R. M. May, pp.167-196. Sunderland, Massachusetts: Sinauer
Associates.

———— 1982, Ecologia evolutiva. Ediciones Omega. Barcelona.

Pielou, E. C. 1981. The broken-stick model: a common misunderstanding. The American
Naturalist 117: 609-610.,

Poulin, B.,, G. Lefebvre y R. McNeil. 1992. Tropical avian phenology in relation to
abundance and exploitation of food resources. Ecology 73:2295-2309.

Poulin, B. y G. Lefebvre. 1996. Dietary relationships of migrant and resident birds from
humid forest in Central Panama. The Auk 113:277-287.

Power, D. M. 1972, Numbers of bird speéies on the California islands. Evolution, 26, 451-
Prest()n6,e],’:.‘. W. 1948. The commonness, and rarity, of species. Ecology 29: 254-283,

——— 1960. Time and space and the variation‘of species. Ecology, 41, 611-27.

s 1962, The canonical distribution of commonness and rarity; Ecology 43: 185-215.

Pulliam, H. R 1986. Niche expansion and contraction in a variable environment. The
American Zoologist 26: 71-79. '

153



Pulliam, H. R. y F. Enders. 1971. The feeding ecology of five sympatric finch species.
Ecology, 52, 557-66.

Rabenold, K. N. 1978. Foraging strategies, diversity, and seasonality in bird communities
of Appalachian spruce-fir forests. Ecological Monographs, 48, 397-424.

Ratcliffe, L. M. y P. T. Boag. 1983. Pp. xv-liii en D. Lack (ed.). Darwin’s Finches.
Cambridge: Cambridge University Press.

Recher, H. F. 1969. Bird species diversity and habitat diversity in Australia and North
America. The American Naturalist 103:75-80.

- 1990. Specialist or generalist: avian response to spatial and temporal changes in
resources. Pp. 333-336 en M. L. Morrison, C. J. Ralph, J. Verner y J. R. Jehl, Jr (eds.).
Avian foraging: theory, methodology, and applications. Studies in Avian Biology
No. 13.

Richardson, F. 1942, Adaptive modifications for treetrunk foraging in birds. University of
California Publications in Zoology, 46, 317-68.

Ricklefs, R. E. 1975. Competition and the structure of bird communities (review). Evolution
29: 281-285.

—— 1977. A discriminant function analysis of assemblages of fruit-eating birds in
Central America. The Condor, 79, 228-31.

—— vy G. W. Cox. 1977. Morphological similarity and ecological overlap among
passerine birds on St Kitts, Brittish West Indies. Oikos, 29, 60-6.

——— y J. Travis. 1980. A morphological approach to the study of avian community
organization. The Auk 97:321-338.

Rising, I. D. y K. M. Somers. 1989. The measurement of everall body size in birds. The Auk
106:666-674.

Robinson, S. K. 1998. Another treta posed by forest fragmentation: reduced food supli. The
Auk 115:1-3.

Robinson, S. K. y R. T. Holmes. 1982. Foraging behavior of forest birds: the relationships
among search tactics, diet, and habitat structure. Ecology 63:1918-1931.

154



———— 1984. Effects of plant species and foliage structure on the foraging behavior of
forest birds. The Auk 101: 672-684.

Rolstad, J. 1991. Consequences of forest fragmentation for the dynamics of bird
populations: Conceptual issues and the evidence. Biological Journal of Linnean
Society 42:149-163.

Root, R. B. 1967. The niche explotation pattern on the Bluegray Gnatcatcher. Ecological
Monographs 37: 317-350.

Rosenberg, G. H. 1990. Habitat specialization and foraging behavior by birds of
Amazonian River Islands in northeastern Peru. The Condor 92:427-443.

Rosenberg, K. V., R. D. Chmart y B. W. Anderson. 1982, Community organization of
riparian birds: response to an annual resource peak The Auk 99:260-274.

Rotenberry, J. T. 1985. The role of habitat in avian community composition: physiognomy
or floristics? Oecologia, 67, 213-7.

~—, R. E. Fitzner y W. H. Rickard. 1979. Seasonal variation in avian community
structure: differences in mechanisms regulating diversity. The Auk 96: 499-505.

—-——- y ]. A. Wiens. 1980. Temporal variation in habitat structure and shribsteppe bird
dynamics. Oecologia 47:1-9.

Roth, R. R. 1976. Spatial heterogeneity and bird species diversity. Ecology 57: 773-782.

Rév, N. 1975. Breeding bird community structure and species diversity along an ecological
gradient in deciduous forest in Western Norway. Ornis Scandinavica 6:1-14.

Sabo, S. R. Y R. T. Holmes. 1983. Foraging niches and the structure of forest bird
communities in contrasting montane habitats. The Condor, 85, 121-38.

Sallabanks, R. 1993. Hierarchical mechanisms of frufi selection by an avian frugivore.
Ecology 74:1326-1336.

Séanchez de Tagle, C. 1978. Contribucién al conocimiento de Ja "fauna herpetol6gica del
Parque Nacional de la Malinche".Tesis Profesional. Fac. Ciencias. UNAM.

Savile, D. B. O. 1957. Adaptive evolution in the avian wing. Evolution, 11, 212-24,
' 155



Schluter, D. 1982. Distributions of Galdpagos ground finches along an altitudinal gradient:
the importance of food supply. Ecology 63: 1504-1517.

-y P. R. Grant. 1984. Determinants of morlphological patterns in communities of
Darwin’s finches, The American Naturalist, 123, 175-96.

Schoener, T. W. 1965. The evolution of bill size differences among sympatric congeneric
species of birdsl. Evolution, 19, 189-213.

e 1968.  The Amnolis lizards of Binimi: resource partitioning in a complex fauna.
 Ecology 49:704-726.

w1971, Large-billed insectivorous birds: a precipitous diversity gradient. The
Condor, 73, 154-61.

e 1974. Resource partitioning in ecological communities. Science 185: 27-39.

— 1982. The controversy over interspecitic ompetition. The American Scientist 70: 586-
595,

-~ 1983. Reply to John Wiens (Letter to the Editor). The American Scientist 71: 235.

Scott, J. M., F. L. Ramsey y C. B. Kepler. 1981. Distance estimation as a variable in
stimating bird numbers from vocalizations. Studies in Avian Biology 6:334-340.

-, 5. Mountainspring, F. L. Ramsey y C. B. Kleper. 1986. Forest bird cornmunities of
the Hawaiian Islands: their dynamics, ecology, and conservation. Studies in Avian
Biology 9, 1-431.

Seagle, 5. W. y G. F. McCracken. 1986. Species abundance, niche position, and niche
breadth for five terrestrial animal assemblages. Ecology, 67, 816-18.

Shannon, C. E. 1948. A mathematical theory of communication.
Bell System Tech. J. 27: 379-423, 623-6556.

Sherry, T. W. 1984. Comparative dietary ecology of sympatric, insectivorous neotropical
flycatchers (Tyrannidae). Ecological Monographs 54: 313-338.

156



Siegfried, W. R. y T. H. Crawe. 1953. Distribution and species diversity of birds and plants

in fynbos vegetation of Mediterranean-climate zone. South Africa. In mediterranean-
type Ecosystems, eds. E. J. Kruger, D. T. Mitchell y J. U. M. Jarvis. pp. 404-416. Bellin:
Springer-Verlag,

Simberloff, D. 1982. A succession of paradigms in ecology: essentialism and probabilism.
Pp. 63-99 en E. Saarinen (ed.). Conceptual Issues in Ecology. Boston: D. Reidel
Publishing Company.

Simpson, E. H. 1949. Measurement of diversity. Nature 163: 688.

Southwood, T. R. E. 1961. The number of species of ingects associated with various trees.
Journal Animal Ecology 30:1-8.

wuseem 1980, Ecological methods, with particular reference to insect populations. 20 Ed.
Chapman and Hall. London, New York.

Stapanian, M. A., C. C. Smith y E. J. Fink. 1994 Population variabilities of bird guilds in
Kansas during fall and winter: Weekly census versus Christmas Bird Counts. The
Condor 96:58-69.

Steele, B. B. 1993. Selection of foraging and nesting sites by black-throated blue warblers:
their relative influence on habitat choice. The Condor 95:568-579.

Strauss, R. E. 1982. Statical significance of species closters in association analysis. Ecology
63:634-639.

Strong, D. R. Jr, L. A. Szyska y D. Simberloff. 1979. Test of community wide character
displacement against null hypotheses. Evolution 33: 897-913.

Suhonen, J., K. Norrdahl y Erkki Korpimé#ki. 1994. Avian predation risk modifies breeding
bird community on a farmland area. Ecology 75:1626-1634.

Svardson, G. 1949. Competition and habitat selection in birds. Oikos 1: 157-174.

Swift, B. L., J. S. Larson y R. M. DeGraaf. 1984. Relationships of breeding density and
diversity to habitat variables in forested wetlands. The Willson Bulletin 96:48-59.

Temple, S. A. y J. R. Cary. 1988. Modeling dynamics of habitat-interior in fragmented
landscapes. Conservation Biology 2:340-347.

157



Terborgh, J. W. 1977. Bird species diversity on an Andean elevational gradient. Ecology
58: 1007-1019.

e 1980, Causes of hopiﬁal species diversity. Proc.17th Intern. Ornithol. Congr.: 955-
961. '

—-—-—y 5. Robinson, 1986. Guilds and their utility in ecology. Pp. 65-90 en ]. Kikkawa y D.
J. Anderson (eds.). Community Ecology. Pattern and Process. Oxford: Blackwell
Scientific Publications.

Thiollay, J. M. 1992. Influence of selective logging on bird species diversity in a Guianan
rain forest. Conservation Biology 6:47-63.

Thompson, P. M. y J. H. Lawton. 1983. Seed size diversity, bird species diversity and
interspecific competition. Ornis Scandinavica, 14, 327-36.

Tramer, E. . 1969. Bird species diversity: components of Shanmon's formula. Ecology 50:
927-929.

Tomoff, C. W. 1974. Avian species diversity in desert scrub. Ecology 55: 396-403.

Ugland, K. L y J. 5. Gray. 1982. Lognormal distribution and the concept of community
equilibrium. Oikos 39:171-178.

Van Valen, L. 1965. Morphological variation and width of ecological niche. American
Naturalist 99:377-390.

Vandermeer, J. H. 1972, Niche theory. Annual Review of Ecology and Systematics 3:107-
132.

Verner, J. y T. A. Larson. 1989. Richness of breeding bird species in mixed-conifer forest of
the Sierra Nevada, California. The Auk 106:447-463.

Vézina, A. F. 1985. Empirical relationships between predator and prey size among
terrestrial vertébrate prec_lators. QOecologia, 67, 555-65.

Wagner, J. L. 1981. Seasonal change in guild structure: oak woodland insectivorous birds.
' - Ecology 62: 973-981.

158



Warner, G. 1976. Los suelos del Volcan la Malinche altiplanicie central mexicana.
Fundacion alemana para la investigacion cientifica. Puebla, México. Comunicaciones
13: 120.

Weyl, R. 1974. Determinacién y clasificacion de las rocas volcanicas de la regién Puebla-
Tlaxcala. Fundacién alemana para la investigacién cientifica. Puebla, México.
Comunicaciones 10: 67-70.

Wheelwright, N. T. 1985. Fruit size, gape width, and the diets of fruit-eating birds.
Ecology, 66, 808-18.

Whitcomb, R. F., C. 5. Robbins, J. F. Lynch, B. L. Whitcomb, M. K. Klimkiewicz y D. Bystrak.
1981. Effects of forest fragmentation on avifauna of the eastern deciduos forest, p.
125-205. In R. L. Burgess y D. M. Sharpe (eds.), Forest island dynamics in man-
dominated landscapes. springer-verlag, New York.

Whitmore, R. C. 1977, Habitat partitioning in a community of passerine birds. The Wilson
Bulletin, 89, 253-65.

Whittaker, R. H. 1975. Communities and Ecosystemns. 2nd. ed. New York: Macmillan

Whitney, G. G., vy W. J. Somerlot. 1985. A case study of woodland continuity and change in
the American midwest. Biological Conservation 31:265-287.

Wiens, J. A. 1977a. On competition and variable environments.
The American Scientist 65: 590-597.

~——— 1977b. Review of Ecology and Evolution of Commumities', eds. by M. Cody vy J.
Diamond. The Auk 96: 792- 794.

—— 1983. Avian community ecology: an iconoclastic view. in Perspectives in
Ornithology, eds. A. H. Brush y G. A. Clark Jr. pp. 355403. Cambridge: Cambridge
University Press.

~—— 1989. The Ecology of Bird Communities. Vol. I Fundations and Patterns.
Cambridge University Press. New York.

-~y ]. T. Rotenberry. 1979. Diet niche relationships among North American grassland
and shrubsteppe birds. Oecologia 42: 253-292.

159

- TESIS CON
| FALLA DE ORIGEN




Wilbur, H. M. 1972, Competition, predation, and the structure of Ambystoma-Rana
sylvatica community. Ecology 53:3-21.

Williams, J. B. y G. O. Batzli. 1979a. Winter diet of a bark-foraging guild of birds. The
Wilson Bulletin 91:126-131.

———, 1979b. Competition among bark-foraging birds in central Illinois: Experimental
evidence. The Condor 81:122-132.

Willson, M. F. 1969. Avian niche size and morphological variation. Amer. Natur. 103:531-
542,

weemmmm- 1974, Avian community organization and habitat structirre. Ecology 55: 1017-1029.

~——, T. L. De Santo, C. Sabag y J. J. Armesto. 1994. Avian comunities of fragmented
south-temperate rain forest in Chile. Conservation Biology 8: 508-520.

———y T. A, Comet. 1996. Bird communities of northern forest: ecological correlates of
diversity and abundance in the understory. The Condor 98:350-362.

Wilson, D. M. y J. Bart. 1985. Reliability of singing bird surveys: effects of song phenology
during the breeding season. The Condor 87:69-73.

Wolf, L. L., F. G.-Stiles y F. R. Hainsworth. 1976. Ecological organization of a tropical,
highland hummingbird community. Journal of Animal Ecology, 45, 349-79.

Wunderle, J. M. Jr. y K. H. Pollock. 1985. The bananaquit-wasp nesting association and a
randon choice model. Ornithological Monographs 36:595-603.

Yarza de La Torre, E. 1971. Los Volcanes de México. Ed. Aguilar, 2a. Edicion.

Yeaton, R. 1. 1974. An ecologicél analysis of chaparral and pine forest bird communities on
Santa Cruz Island and mainland California. Ecology, 55, 959-73.

Zimmerman, J. 1992 Density-independent factors affecting the avian diversity of the
tallgrass praire community. The Wilson Bulletin 104:85-94,

160



APENDICE 1. Continuacién.

Orden-Familia
Nombre cientifico

Nombre comin

Nombre local

Orden Apodiformes
Familia Trochilidae
¢ Colibri thalassinus
Bassilina leucotis
Anazilia beryilina
Lampornis clemenciae
® Eugenes fuigens
° Selasphorus platycercus
© Selasphorus rufus

Orden Piciformes
Familia Picidae
Sphyrapicus vearius
° Picoides scalaris
Pivotdes villosus
Picoides stricklandi
® Colaptes auratus

Orden Passeriformes
Familia Tyrannidae
° Contopus cinereus
®  Empidonax wrightii
® Empidonax oberholseri
© Empidonax fulvifrons
Tyrannus vociferans

Familia Lanidae
® Lanius ludovicianus

Familia Vireonidae
Vireo huittoni

Familia Corvidae
° Aphelocoma californica

Familia Hirondinidae
Tachycineta thalassina
Petrochelidon fulva
Hirundo rustica

Verdemar

Chopaflor orejinegro
Chupaflor de berilo
Chupaflor garganta azul
Chupaflor magnifico
Chupaflor cola ancha
Chupaflor dorado

Chupasavia

Carpintero listado
Carpintero velloso
Carpintero de Strickland
Carpintero collarejo

Mosquerito
Mosquerito gris
Mosquerito oscuro
Mosquerito canelo
Madrugador chilero

Verdugo
Vireo oliviceo
Queisque de ceja blanca

Golondrina verde
Golondrina pueblera
Golondrina tijeriila

Chupamirto

L)
Chuparrosa
Chupamirto

L

Chincolo

Colgador

Cacaxtle

Golondrina
1"

nm

MV, N

MV, N
R,N

MV, N
MV, N

MV, N

R, I
R, 1
R, 1
R,LE
R

R,T
R,1

R,1
R,I
R, T
R,1

R, O

R,1
MV, I
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APENDICE 1. Continuacion.

Orden-Familia

Nombre cientifico Nombre comin Nombre local
Familia Paridae
© Puecile (Parus) sclateri Mascarita mexicana Pintito R, 1
Familia Aegithalidae
® Psaltriparus minimus Sastresito orejinegro Huesito R, I
Familia Sittidae
° Sitta carolinensis Saltapalo blanco Tronquito R,1
Sifta pigmaea Saltapale enano " R, 1
Familia Certhidae
° Certhia americana Carpinterito R,1
Familia Troglodytidae
® Thryomanes bewickii Saltapared tepetatero Saltapared R,1
® Troglodytes aedon Matraquita R, I
Familia Regulidae ‘
Reguius satrapa Reyezuelo de oro Huesito R,I
® Regulus calendula Reyezuelo de rojo Jarillero- ML I
Familia Turdidae .
© Stalia mexicana Ventura azul Pajaro azil R, O
® Catharus occidentalis Chepito serrano Caminador R, O
® Turdus migratorius Primavera real Primavera R, O
Familia Mimidae
© Toxostoma curvirostre Cuitlacoche picocurva Cuitlacoche R, O
Familia Ptilogonatidae
Ptilogonys cinereus Capulinero gris Capulinero LE
Familia Peucedramidae _
® Peucedramus laeniatus Qcotarito Huesito R,1
Familia Parulidae
® Vermivora celata Gusanero cabecigris , O MILI
°® Dendroica coronata Verdin de toca Tigrita ML T
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APENDICE 1. Lista de aves registradas en el voledn Malinche, El nombre cientifico y la secuen-
cia taxonomica se presentan de acuerdo con la Union de Ornitologos Americanos (AQU 1998);
los nombres comunes segin Birkenstein y Tomlinson (1981). 1.os nombres locales fueron obtenidos
en entrevistas con los lugarefios. Categoria de residencia: R, residente; MV, migratorio de verano
MI, migrtorio de invierno. Categoria alimentaria: G, granivoro; N, nectarivoro; I, insectivoro; O, om-

C, carnivoro. Especie endémica: E. El circulo sefiala a las aves que se estudiaron.

Orden-Familia
Nombre cientifico

Nombre comin

Nombre local

Orden Falconiformes
Familia Accipitridae

Circus cyansus Gavilan ratonero Gilile R,C
Buteo jamaicencis Aguililla ratonera Gavilan R, C
Familia Falconidae
Falco sparverius Gavilan pollero Gavilancillo R,C
Orden Galliformes
Familia Odontophoridae
° Cyrtonyx montezumae Codorniz pinta Godorniz R, G
Orden Columbiformes
Familia Columbidae
® Zenaida macroura Huilota comin Huilota R, G
® Columbina inca Tortolita comiin Coquita R, G
® Columbina passerina Coquita rabona Coquita colina R, G
Orden Cuculiformes
Familia Cuculidae
Geococeyx californianus Correcamino californiano  Correcaminos R,O
Orden Strigiformes
Familia Tytonidae _
Tyto alba Lechuza de campanario Lechuza R,.C
Familia Strigidae o -

Otus flammeolus Tecolotito de flamulas Tecolote R,C
Otus trichopsis Tecolotito manchado " R,C
Aegolius acadicus Tecolotito cabezon " R,C

Orden Caprimulgiformes -
Familia Caprimulgidae . _
Caprimulgus vociferus ' Cuerporruin Tapacamino R, I




APENDICE 1. Continuacion.

Orden-Familia

Nombre cientifico Nombre cientifico Nombre local
® Dendroica townsendi Verdin negriamarillo Huesito Mi, 1
Dendroica occidentalis Verdin coronado " MI, i
Mniotifta varia Mexclilla Tigrita MI, 1
Geothlypis trichas Tapaojito comin R,1
© Wilsonia pusilia Pelucilla Mongita MI, 1
° Ergaticus ruber Chipe orejas de plata Reicito R,LLE
¢ Myioborus miniatus Pavito selvético Reyecito R, 1
Familia Thraupidae
Piranga flaba Piranga encinera R, G
Familia Emberizidae
¢ Diglossa baritula Picaflor serrano Rompeflor R,N
Atlapetes pileatus Salton hierbero Chogdn R G
¢ Pipilo erythrophthalmus Chouis R, G
¢ Pipilo fuscus Vigjita Metola R,G
Aimaphila ruficeps , .
° Oriturus superciliosus Zorzal rayado R,G
© Spizella passerina Chimbito comiin Tlasolero ML G
Spizella pallida Chimbito palido Tiasolero MI, G
® Melospiza lincolnli Zorzal de Lincoln Tlasolero MI, G
¢ Junco phaeonolus Ojilumbre mexicano Junco R,O
Familia Cardinalidae
® Pheucticus melanocephalus Tigl'illo Tigrillo R, O
® Guiraca (Passerina) caerulea  Pico gordo azul Tordo azul R,O
Familia Icteridae ‘
Sturnella magna Triguero Tortilla con chile R,O
Ieterus galbula * Calandria cafiera Calandria R,O
Icterus parisorum Calandria tunera " R, O
Familia Fringillidae _
° Carpodacus mexicanus Gorrion comin - Gorridn cabezaroja R, G
Loxia curvirostra = - Picocruzado . Rompepifias R,G
° Carduelis pinus 'Piﬂonaro rayédo Pifionero R G
® Carduelis psaltria Dominico Calandrilla R, G
Coccothraustes vespertinus o Pepitero vespertino. X R, G
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