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Resumen

El estudio de los efectos de la modificaciohiddbitat sobre la diversidad biologica
tropical es un tema fundamental para la biologialadeonservacion. El objetivo
principal de este trabajo fue evaluar el efectdadenodificacion del bosque tropical a
escala de paisaje, y en particular de la fragmeématel bosque, sobre las comunidades
de aves en la region caribefia de Guatemala, eifidenios mecanismos ecoldgicos
principales asociados a dichos efectos. Relevéolaminidades de aves en 123 paisajes,
y estudié la relacion entre: 1) la presencia deeipecies blanco; 2) la riqueza,
abundancia y composicion de las aves dependieatbsstjue; 3) la dinamica temporal
de dicha comunidad; 4) la rigueza de ocho gremomtogicos, y la variacién en la
composicidon y configuracion del hébitat en estasgjas, mediante modelos lineales
generalizados y técnicas multivariadas. Concl@: dy la persistencia de las aves en
paisajes modificados depende de factores que opeescalas extra-territoriales; 2) el
efecto de la cobertura de bosque sobre la comurddadves fue mayor, pero hubo
fuertes respuestas a la fragmentacion y aumentopealanetro de las especies de
interior de bosque, las granivoras, nectarivorassectivoras residentes de follaje y
hojarasca; 3) la dinAmica comunitaria de los pessajon cobertura mayor al 40%,
independientemente del grado de fragmentacionofuetuy similares a la del bosque
continuo; 4) las especies mas vulnerables a lafioadidn poseen poca capacidad de
utilizar habitats alternativos, impidiendo la supéntacion de recursos en éstos y/o
restringiendo su dispersion a otros fragmentoseliagique se alimentan y anidan en
los estratos inferiores del bosque y construyenshabiertos son mas vulnerables a los
efectos bidticos y abiodticos de los bordes de bemstas especies que son miembros
comunes de grupos de alimentacidén son afectadangymores requerimientos de area y
una menor amplitud de habitat.

Palabras clave:paisaje, cobertura de habitat, fragmentacion tédtaregion tropical,
aves, modelos lineales generalizados, analisisvar#do.



Landscape-level fragmentation effects on the tropad-forest bird community of the
Caribbean region of Guatemala

Abstract

The study of the effects of habitat modification wapical biological diversity is a
fundamental theme in conservation biology. My thesbrk’s main objective was to
determine the landscape-level effects of tropicaedt modification, and particularly
those of forest fragmentation, on the bird commumtnortheastern Guatemala, and to
identify the ecological mechanisms associated &sdheffects. | sampled the bird
communities in 123 landscapes and studied theioekdtip between 1) species
occurrence; 2) forest species richness, abundandecamposition; 3) community
temporal dynamics; 4) ecological guild species rmeds, and the landscape-scale
variation in habitat composition and configuratiosijng generalized linear models and
multivariate techniques. | concluded that: 1) bpdrsistence in these modified
landscapes depends on factors that operate bepentérritory scale; 2) forest cover
effects were greatest, but there were strong regsomo forest fragmentation and
increases in perimeter in interior-forest speciebness, and the species richness of
granivores, nectarivores and foliage-gleaning/teaing resident insectivores; 3) bird
community dynamics in landscapes with at least 40%er were very similar to those
in continuous forest, independently of the degrefagmentation; 4) the species with
greatest vulnerability to landscape-scale forestlifircation were those with a narrow
habitat breadth, which impedes resource suppleri@mten secondary habitats and/or
restricts movements among fragments; those thdtdad nest in the lower forest strata
and build open nests, characteristics which makentimore vulnerable to abiotic and
biotic edge effects; common members of mixed-sgetoeaging flocks are affected
because of greater area requirements and a narhabiat breadth.

Keywords: landscape, habitat cover, habitat fragmentatioopid¢al region, birds,
generalized linear models, multivariate analysis.
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1.1 INTRODUCCION

La composicion de un paisaje y la disposicg@pacial o configuracion de sus
elementos pueden afectar la distribucion y aburidase los organismos (Forman y
Godron 1986, Turner 1989, Turner et al. 2001, gaR0O03). La ecologia de paisajes
investiga la forma en que los organismos utilizanursos que son espacialmente
heterogéneos y como las especies viven, se re@odse dispersan e interactian en
mosaicos de fragmentos de distintos tipos de veigeta(Turner et al. 2001). La
perspectiva del paisaje, por ende, extiende etligsttadicional de los determinantes de
la distribucién de especies de las escalas déotdory fragmento a la consideracion del
mosaico paisajistico (Dunning et al. 1992, Wienal e1993, Bennett et al. 2006).

La modificacion del paisaje tipicamente res@h una reduccion en la cantidad y
tamano de los fragmentos de vegetacion nativauareato en las distancias entre los
fragmentos y un aumento en la relacion entre lodesoy el tamafio de los fragmentos
(Forman 1995a, b, Bender et al. 1998, Fahrig 2Dib@lenmayer y Fischer 2006). Para
las especies que dependen directamente de la gggetaiginal, la pérdida de habitat
es la principal causa de su extincion y las deciomes de sus poblaciones en todo el
mundo (Owens y Bennett 2000, Brooks et al. 1998ri§al 998, 2003). La pérdida de
habitat, su subdivision y degradacion, ademas dseacda extincion local o reducciones
en el tamafio poblacional de las especies, puedgsarcadambios en su biologia y
comportamiento, asi como en sus interacciones tras especies (Harrison & Bruna
1999).

El presente trabajo de tesis doctoral evadlaelacion entre la modificacion del
paisaje y la comunidad de aves dependientes deudosgpical en el oriente de
Guatemala. A continuacion, se describen los cdnsegenerales y modelos utilizados
para el estudio de las comunidades bibticas ylagié® con los cambios en el paisaje,
asi como los procesos que posiblemente afectas esfgecies en paisajes modificados.
Consecuentemente, se describen los resultadossdestadios que han evaluado los
efectos de la modificacion del paisaje sobre lassale bosque tropical. Por ultimo,
este capitulo introductorio presenta la justifidacile este estudio, objetivos e hipotesis
de trabajo y una seccion de métodos generales.

1.1.1 Procesos que pueden afectar la distribucidnedlas especies en paisajes
modificados

1.1.1.1 Pérdida de habitat

En esta tesis, se define “habitat” como ejuaio de recursos y condiciones bidticas
y abidticas que son requeridos por una especie uagupervivencia y reproduccion
(Franklin et al. 2002). El acceso al habitat addoues una condicion esencial para la
supervivencia y reproduccion de todas las esp€Bmsder et al. 1998, Lindenmayer &
Fischer 2006). Por lo tanto, la pérdida de halesain proceso altamente deterministico
gue lleva a la declinacion de las poblacionesa Adcala de paisaje, las poblaciones de
especies a menudo declinan proporcionalmente copétdida de habitat (Andrén
1994b), y a bajas cantidades del mismo, otros festpueden exacerbar los efectos
negativos de la pérdida de habitat (como la subidiniy aislamiento de fragmentos de
hébitat) que pueden aumentar la tasa de declina®dias poblaciones (Fahrig 1998,
Trzcinski et al. 1999, Flather y Bevers 2002, Bettsal. 2006b). Los fragmentos
pequefios pueden tener menor disponibilidad de atonesitios de descanso y
reproduccion, conllevando a poblaciones de memoaii@, las cuales estan sujetas a un



mayor riesgo de extincion local a través de everge®casticos demograficos,
ambientales y genéticos (Soulé y Simberloff 198@8nde 1993, Woodsworth et al.
2002, Henle et al. 2004).

1.1.1.2 Subdivision y aislamiento de fragmentokatetat

La modificacion del paisaje generalmente stitldilas areas restantes de habitat de
las especies (Fahrig 2003, Bennett et al. 2008)subdivision del habitat consiste en el
rompimiento de una porcion de habitat en dos o fna@ggnentos de menor tamafo que
la porcion original, y corresponde al “proceso dagfentacion” en el modelo de
cambio del paisaje de Forman (1995b), donde larfesgacion es uno de cinco tipos de
cambios inducidos por humanos en la estructuracegdpde los paisajes (perforacion,
diseccion, fragmentacion, contraccion y degradgciéRara aquellas especies cuya
poblacién tiene una distribucion natural continlaasubdivision del habitat genera el
aislamiento de subpoblaciones en fragmentos discret Segun la teoria de
metapoblaciones, la persistencia a largo plazocdejunto de subpoblaciones, la
“metapoblacién”, surge entonces de un balance estrentos de extincion y
colonizacion locales, determinado por eventos dpedsion relativamente infrecuentes
(Hanski 1998, Moilanen y Hanski 1998). La dispeansi@ su vez, depende del grado de
conectividad del paisaje (Dunning et al. 1992, Wiehal. 1993, Anderson y Danielson
1997). Por lo tanto, aguellos paisajes que retemgas conexiones entre areas de
vegetacion que constituyen el habitat primario delmas especies mantendran mayores
niveles de conectividad y se supone que tendréagacidad de mantener poblaciones
de las especies que habitaban el paisaje origi@dad y Baum 1999).

1.1.1.2.1 Pérdida de hébitat vs. fragmentacién

Ya que la fragmentacién ocurre a través de un poode pérdida de habitat en la
mayoria de circunstancias, los efectos de la cahtide habitat y fragmentacion
generalmente estdn confundidos (Betts et al. 2008gunos estudios de simulacion
han encontrado un efecto adicional de la fragmeéntaen la persistencia poblacional
(Fahrig 1998, With y King 1999, Wiegand et al. 2D0%in embargo, pocos estudios
empiricos han sido disefiados para comprobar lasosfendependientes de la cobertura
y fragmentacién del paisaje (Fahrig 2003). Algumalican que la cantidad de habitat
es la influencia dominante en la persistencia pidel (McGarigal y McComb 1995,
Trzcinski et al 1999), pero la evidencia no es imanVillard et al. 1999, Westphal et
al. 2003). Al igual que en las simulaciones, laoimsistencia en los efectos de la
fragmentacion reportados han sido atribuidos adaabilidad en las adaptaciones
especie-especificas (e.g., capacidad de dispetsidafio de territorio, y sensibilidad al
borde; Trzcinski et al. 1999). Todos estos estid® han realizado en las regiones
boreales del planeta, y los objetos de estudicaandyoria de los casos han sido las
aves canoras (McGarigal y McComb 1995, Trzcinskalet1999, Villard et al. 1999,
Haila 2002, McGarigal y Cushman 2002, Westphal.€2003, Betts et al. 2006a, b).

Por ultimo, algunos estudios empiricos y deutacion indican que los efectos de la
fragmentacion se manifiestan soélo por debajo depuoporcion critica de habitat en el
paisaje (Andrén 1994b, Fahrig 1998, Flather y Be\&802, Betts et al. 2006b). En
otras palabras, solamente a pocas cantidades déathéds fragmentos son lo
suficientemente pequefios y aislados entre si mmatar en efectos del tamafio de
fragmento o restricciones en el movimiento (Bettsale 2006b, Fahrig 2003). Este



“umbral de fragmentacion” se calcula que se encaeahtre el 20 y 30% de la
cobertura de habitat del paisaje (Fahrig 2003 sBxtal. 2006b).

1.1.1.3 Degradacion de habitat

El habitat de una especie particular, adengasudrir una reducciéon y subdividirse,
puede degradarse en calidad en el tiempo (Lindenyayischer 2006). La degradacion
de habitat es un proceso comun en los paisajestisosi@l uso humano (Barlow et al.
2006, Laurance 2008). Dicha degradacion es un pooespecie-especifico y puede
suceder de manera relativamente independiente didriato de la vegetacion
(Lindemayer and Fischer 2006). Sin embargo, unobmgeimiento de la complejidad
estructural de la vegetacion, definida como la &ogly variabilidad en los atributos
verticales de la vegetacion de una localidad, peedducir a la degradacion del habitat
de multiples especies para las cuales dicha vagetas su habitat primario (Harrison y
Bruna 1999, Watson et al. 2004).

Un borde natural se define como la interfagesedos tipos de vegetacion (Harper et
al. 2005). El aumento de los bordes de los fragmsede habitat, resultante de la
alteracion del patron espacial de los paisajesinepo de deterioro de la vegetacion
que ha recibido mucha atencién (Murcia 1995, Hamnrig Bruna 1999, Laurance et al.
2002, Ries et al. 2004, Lindell et al. 2007). Ldsctos del borde se refieren a los
cambios en las condiciones fisicas y biolégicas go@ren en el limite entre dos
porciones de vegetacion estructuralmente distifNascia 1995, Kremsater y Bunnell
1999, Ries et al. 2004), y pueden ser clasificad@sacuerdo a los impactos que
producen en procesos abidticos y bidticos (Saureteas 1991, Laurance et al. 2002).
Los efectos abidticos (i.e., climaticos) de losdesrestan constituidos por aumentos en
la temperatura y luz y disminuciones en la humedad, afectan a los remanentes de
vegetacion a distancias de decenas a centenaremeti®s hacia su interior,
dependiendo de la variable ambiental y la natusafésica del borde (Saunders et al.
1991, Laurance et al. 2002), reduciendo la cantidechabitat de las especies que
dependen de las condiciones del interior de losanemtes. Los efectos bibticos
negativos incluyen una mayor penetracion haciantdrior de los fragmentos de
enfermedades, especies invasoras y depredadorE®@/L985, Saunders et al. 1991,
Harrison y Bruna 1999, Laurance et al. 2002, Ried.004).

Por ultimo, debe mencionarse que los cambioslas comunidades bidticas
asociados a los cambios en la composicion y cordayon del paisaje se manifiestan en
una escala temporal extendida (Ferraz et al. ZBt@giffer et al. 2009). Tipicamente, en
los paisajes fragmentados, la extincion es el pmg@oblacional dominante (Andrén
1994b). Al ser aislado un fragmento de vegetacéste probablemente tenga mas
especies de las que sea capaz de sostener, ptasessse perderan a medida que los
cambios conllevados por la fragmentacion tomentefégaunders et al. 1991). Por lo
tanto, los fragmentos de habitat estdn en un pooaekrgo plazo de desmontaje o
“relajamiento comunitario” o (Gonzalez 2000).

1.1.2 Los modelos de modificacion del paisaje asados al estudio de los cambios
en las comunidades bi6ticas

El efecto de las caracteristicas y cambiodaemstructura del paisaje sobre los
organismos a menudo es evaluado mediante el estadas patrones de distribucion de
las especies con relacion a fragmentos de vegatdeitinidos por humanos (Flather y
Sauer 1996, Lindenmayer y Fischer 2006). El supusstral de esta practica es que la



percepcion de la heterogeneidad del paisaje deasuysino la mayoria de las) especies
es muy similar a como los humanos definen los feagos de habitat, y el modelo
conceptual sobre el cual se apoya dicha practical de Fragmento-Matriz-Corredor
(de aca en adelante, “modelo PMC”) (Forman y Godi®86, Forman 1995b). De
acuerdo a este modelo, el paisaje puede estar estappor tres elementos basicos: 1)
fragmentos de vegetacion, que pueden ser de diésr¢ipos de vegetacion y pueden
variar en tamano, forma y distribucion espacial;l&)matriz, el tipo de vegetacion
dominante y mas extenso en el paisaje; 3) los dores, estructuras lineales de la
vegetacion que conectan los fragmentos, generagnumhtmismo tipo de vegetacion de
estos fragmentos (Forman y Godron 1986, Formandl 995

El modelo PMC es una extension del modelo siies,i el cual considera a los
remanentes de vegetacion original como ‘“islas” adds por é&reas altamente
modificadas e inhospitas para las especies quesigeren los fragmentos (Haila 2002).
El modelo de islas se basa en la teoria de biogBagie islas (MacArthur y Wilson
1967), la cual indica que el nUmero de especienseentra en un equilibrio dinamico
entre la inmigracion y la extincion de especiegug la tasas de inmigracion y extincién
s6lo varian en funcion del tamafio de la isla y sadg de aislamiento de la masa
continental (MacArthur & Wilson 1967, Simberloff 74). Sin embargo, en
ecosistemas terrestres, las limitaciones del madeelislas son obvias dado que: 1) las
areas adyacentes a los fragmentos de vegetaciiva pateden constituir habitat para
algunas especies (Daily 2001); 2) no considerafestos que puedan tener los bordes
entre los fragmentos de vegetacion nativa y la imdtindemayer y Fischer 2006,
Laurance 2008); 3) no considera los efectos deowate la alteracion humana de los
fragmentos como la caceria, la extraccién de magéra incendios forestales (Barlow
et al. 2008, Laurance 2008).

A pesar de las ventajas del modelo PMC sobreodelo de islas, este ultimo sin
embargo ha sido criticado por su suposicion medujae indica que una sola
clasificacion de la vegetacion es apropiada patasttas especies bajo estudio. Esta es
una critica fundamental porque ldégicamente no toldss especies perciben la
heterogeneidad del paisaje de la misma forma cqubUmanos, y de hecho se considera
que el habitat es una caracteristica especie-déispe@tranklin et al. 2002) y que por lo
tanto cada especie puede tener una respuestaufzarid cambio ambiental (Austin
1999, en Lindenmayer y Fischer 2006). Por otr@,ladmbién es I6gico suponer que
algunas especies tienen respuestas similares armbes decir, que a grandes rasgos
compartan el habitat primario, y que éste ultine espresentado por Ios mismos tipos
de vegetacion. En este sentido, los investigadoa@sabordado dicha limitacion del
modelo clasificando las especies de acuerdo asueiglistintos tipos de vegetacion,
por ejemplo, como “especies de interior de bosquéde borde” (Bender et al. 1998,
Villard et al. 1998, Franklin et al. 2002, Benrgdtal. 2006, Metzger et al. 2009).  Por
ejemplo, de ser consideradas varias especies cependientes del interior del bosque
tropical, se supone que todos los recursos espexifinecesitados por éstas son
provistos por porciones significativas de dichotie vegetacion (Franklin et al. 2002).
De esta forma, los modelos que asocian los cangbidss comunidades bidticas con los
cambios en la estructura de la vegetacion del jeaistentan reducir la complejidad
asociada al analisis de la distribucion espacialcaéa especie (objetivo dificil o
imposible de lograr en la practica), sin perdezdaexion entre los atributos ecoldgicos
especie-especificos y la generalidad y aplicalllidel modelo (Lindemnayer y Fischer
2006).



1.1.3 Los efectos de la modificacion del paisajelse las aves tropicales

Desde la década del 70, se publicaron 115 tralzpjesevaluaron el impacto de la
modificacion del habitat principalmente a escalbfdgmento sobre las comunidades
de aves tropicales, de los cuales la mayoria fupudslicados a partir de 1995. En
resumen, estos estudios indican que: 1) existaalaeion positiva entre el nUmero de
especies de aves consideradas “aves de bosqueattopi“dependientes de bosque
tropical” y el tamafio del fragmento o isla, y es ue consideraron otras variables
asociadas a los fragmentos (47,8%), la riguezaspecees estuvo asociada con la
estructura de la vegetacion interna del fragmenta gistancia al borde (Estrada y
Coates-Estrada 1997, Beier et al. 2002, Lees ysF2@6, Manu et al. 2007, Suarez-
Rubio y Thomlinson 2009, Flaspohler et al. 2010),geado de aislamiento o
conectividad del fragmento (Newmark 1991, dos Ar§086, Martensen et al. 2008,
Manu et al. 2007, Metzger et al. 2009) y el coreftipo de matriz o los tipos de
vegetacion en la matriz y el acceso para humar@shém y Blake 2001, Wethered
and Lawes 2003, Suarez-Rubio y Thomlinson 2009,a8luét al. 2010). Ademas, el
tamano estuvo positivamente relacionado con laddmeia, presencia y/o composicion
de especies dependientes de bosque tropical (&tquBierregaard 1995b, Daily et al.
2001, dos Anjos 2001, Graham y Blake 2001, Beiesl.e2002, Watson et al. 2004,
Martinez-Morales et al. 2005b, Uezu et al. 2005¢d. Peres 2006, Roberts 2007,
Suarez-Rubio y Thomlinson 2009, Martensen et a082(Flaspohler et al. 2010),
seguido (en orden de importancia) por el grado idlmiento de los fragmentos
(Graham y Blake 2001, Watson et al. 2004, Uezu. &085, Roberts 2007, Martensen
et al. 2008), su forma (Graham y Blake 2001, Wattoal. 2004, Martinez-Morales et
al. 2005b), la distancia al borde y estructurarimdede la vegetacion de los fragmentos
(Beier et al. 2002, Suarez-Rubio y Thomlinson 20BRshpoler et al. 2010) y el
contexto de los fragmentos (Suarez-Rubio y Thomhn2009, Watson et al. 2004,
Roberts 2007).
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Figura 1.1: Porcentaje de publicaciones (n=115)awatuaron la relacién entre alguna
caracteristica de una especie o comunidad de awpgales y los efectos de la
“fragmentacién”, por lustro.



Con respecto a la dinamica temporal de lasuoilades de aves tropicales, todos
los estudios que evaluaron su relacion con el tamdél fragmento (n=10) la
encontraron significativa. Las comunidades enftagmentos mas grandes tuvieron
menores tasas de extincion (Brooks et al. 1998ifStd y Stouffer 1999, Stouffer et al.
2006, 2009, Ferraz et al. 2003) y colonizacion (Bba y Gavin 2005, Ferraz et al.
2007), sufrieron menos homogeneizacion en suatsteucomunitaria (Christiansen y
Pitter 1997) y fueron mas estables en su compas{@iorgella y Gavin 2005). Ademas
del tamafio del fragmento, su grado de aislamiento an efecto significativo en la tasa
de re-colonizacion en 4 de 10 estudios (Stouffer Bierregaard 1995a, Stouffer et al.
2006, 2009, Ferraz et al. 2007). Ademas, en edutlimde se evalué la comunidad
antes y después de la reduccién en la cantidaastpub y aislamiento del fragmento,
entre 10 a 60% de las especies se extinguieroduperen su abundancia (Willis 1974,
Leck 1979, Diamond et al. 1987, Kattan et al. 19Rdnjifo 1999, Robinson 1999,
2001, Ribon et al. 2003, Sodhi et al. 2005, Sigel.2006, 2010).

Algunos estudios evaluaron el “efecto de bordléurcia 1995, Ries et al. 2004,
Young et al. 2008) sobre la tasa de depredacionidtes, y encontraron una relacion
negativa entre el tamafo del fragmento y las tdeadepredacion de nidos (Loiselle y
Hoppes 1983, Gibbs 1991, Sieving 1992, Arango-Vé&ld«attan 1997, Young et al.
2008). Ademas, tres estudios encontraron queséada depredacion de nidos aumento
a medida que la distancia al borde del bosque ferom(Burkey 1993, Cooper y
Francis 1998, Maina y Jackson 2003). Otras vasaglie causaron aumentos en la tasa
de depredacion de nidos fueron el tipo de nidoydsida depredacion mayor en nidos
abiertos (Loiselle y Hoppes 1983, Cooper y Frah®@8) y la posicién del nido, siendo
mas depredados los nidos cerca o en el suelo (leoisdHoppes 1983, Young et al.
2008).

Con respecto a la capacidad de dispersiérasieedpecies, aquellas que tuvieron
mayor capacidad dispersiva emigraron preferibleenesd fragmentos pequefios a
grandes (Van Houtan et al. 2007), y el patron dgacion y abundancia de las aves en
los fragmentos de distinto tamafio dependid de paaidad de las especies de utilizar
corredores y la matriz circundante para moverseflét al. 2005, Lees y Peres 2009).
Otros estudios de la relacion entre la habilidagpelisiva de las aves y la modificacion
del habitat boscoso indicaron que los movimientoBeedos porciones de bosque
separados por caminos dependieron del ancho ytaddelel camino, siendo menores a
medida que el camino o claro fue mas ancho (Develstouffer 2001, Laurance et al.
2004, Awade & Metzger 2008, Lees y Peres 2008hi) gstaban cubiertos o no por
vegetacion del dosel arbéreo (Develey y Stouffdrl2Qaurance et al. 2004), siendo
mas dramaticos los efectos en las insectivorastdbasque y los miembros obligados
de grupos de alimentacion (Devely y Stouffer 2QGdyrance et al. 2004, Moore et al.
2008). Por ultimo, mediante experimentos de relibaedn de individuos, se descubrid
que la capacidad de de éstos de regresar al territda tortuosidad del camino de
regreso depende principalmente de la composicidia deatriz, siendo el movimiento
facilitado por una mayor proporcidbn de coberturasdosa o0 menor urbanizacion
(Laurance y Gomez 2005, Boscolo et al. 2008, Hadiey Betts 2009, Kennedy y
Marra 2010), la presencia de los corredores rilm€f®illies y Cassady 2008), y la
disponibilidad de sitios de paso (“stepping stoneg”’inglés) en areas deforestadas. La
capacidad dispersiva se relaciond con el mantentmide diversidad genética en una
especie afrotropicaRPogonocichla stellataen un sistema de fragmentos que variaron
de 1 a 179 ha, mientras que la incapacidad derdese edurdus hellerj una especie
simpatrica, fue reducida, debido a la poca dispersintre fragmentos, indicando un



alto riesgo de amenaza para las subpoblacionesrirdgmentos mas pequeios
(Galbusera et al. 2000, Galbusera et al. 2004).

Por ultimo, muchos estudios hallaron que launadeza y magnitud de la relacion
entre el parametro medido de la poblacién o conachaVifaunistica (i.e., nUmero de
especies, abundancia, o composicion) y la modificaadel habitat a escala de
fragmento o paisaje dependieron de alguna carstiteride la historia natural de las
especies (mas alla de la caracterizacion generaspecies de bosque”, “generalistas”
y de “areas abiertas”). Las especies insectivdeasotobosque o terrestres han sido
sefialadas como las mas vulnerables a los procesosadiificacion (Stouffer y
Bierregaard 1995a, Canaday 1996, Stratford andffto@999, Sekercioglu 2002,
Sekercioglu et al. 2002, Martinez-Morales 2005&sLy Peres 2008), asi como aquellas
especies con adaptaciones particulares, como @hsiegto de marabuntas de hormigas
(Stouffer y Bierregaard 1995a) y la membresia alblégga grupos de alimentacion (Van
Houtan et al. 2007). Adicionalmente, la amplitie ldbitat también ha sido sefialada
como una caracteristica muy influyente en la resjpuade las especies a la
modificacion, siendo l6gicamente aquellas con magsiriccion al bosque primario las
mas vulnerables (Gascon et al. 1999, Laurance 2082, Sekercioglu et al. 2002, Lees
y Peres 2008).

1.2 JUSTIFICACION DEL ESTUDIO

A pesar de que la fragmentacién es un fendmenooquee fundamentalmente a
escala de paisaje (McGarigal y Cushman 2002, Fak0i@3), la mayoria de las
investigaciones que se han realizado sobre sutsflean sido a escala de fragmento, y
las aves tropicales no se conforman a esta redtp (F2; con algunas notables
excepciones, ver por ejemplo Zurita y Bellocq 2010a debilidad de los estudios de
fragmentacion basados en el fragmento es que &easttdo en capturar el modo en que
las especies perciben y usan paisajes heterogdiiess et al. 1993). La baja
densidad o fecundidad de una especie en fragmel&dsabitat no necesariamente
llevan a las declinaciones poblacionales tanto askala local (subpoblacion) o de
paisaje (el sistema de poblaciones que interacgensuPulliam 1988). Por lo tanto,
existe la necesidad de una mayor cantidad de estuldi fragmentacion a escalas de
paisaje.

Los estudios que han considerado los efeattstivos e independientes de la
reduccion del area de habitat y la fragmentacidn, (Ia subdivision del habitat) son
relativamente pocos, de acuerdo a Fahrig (2003)egnBtt et al. (2006). Ambos
concluyeron que los efectos de la cantidad de &ékileron mucho mayores que
aquellos de la configuracion. Sin embargo, dadstasa cantidad de estudios y la gran
variacion en las condiciones de éstos, los autocexluyen que estos resultados
deberian de ser considerados preliminares. Aditnoente, Fahrig (2003) alerta sobre
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caracteristicas del fragmento y de su entorno;dmspaisaje” consideran al paisaje
como la unidad experimental, con multiples subnraegior paisaje.

la escasez de este tipo de estudios en ecosistaBessos tropicales, y Bennett et al.
(2006) no incluyen ningun estudio de este bioma. p&rticular y con respecto a las
aves, Stratford y Robinson (2005) indican que lesultados de los estudios de
fragmentacion a escala de paisaje de sistemas adogplno deben ser extrapolados
directamente a las aves tropicales, ya que ésteepdistorias naturales y evolutivas
diferentes, lo cual las hace vulnerables a una gdisanta de amenazas que
normalmente no se consideran para las aves denesgiempladas.

Debe subrayarse la necesidad de aquellos iestugle evalien los efectos
temporales de la fragmentacion a escala de paidaepersistencia poblacional en un
paisaje fragmentado, segun la teoria de metapobke&i demostrara mayor
estocasticidad espacial por procesos mas frecuegatesionizacion y extinciéon (Opdam
1991). Los estudios a mediano y largo plazo shisrefectos de la fragmentacion son
vitales porque develan procesos gue son oscureposscalas temporales mas cortas
(Debinski y Holt 2000). Hasta el momento, existemy pocos estudios de los efectos
de la fragmentacion en mudltiples paisajes sobredil@mica temporal de las
comunidades bioticas en ecosistemas tropicalea:(detlos trabajos revisados, solo el
estudio de Kattan et al. (1994) evalu6 la dinantecaporal de las comunidades de aves,
en un solo paisaje).

Por ultimo, son pocos los estudios que hamdalolm la relacion entre la historia de
vida de las especies de plantas y animales y laficamon del habitat de manera
explicita, y particularmente en un marco conceptudficado (entre las teorias de
historia natural y de nicho, y la ecologia de comades y de paisajes). Dicha relacion
probablemente sea uno de los avances conceptuakesmmportantes de la teoria de
fragmentacion (aun en desarrollo): dado que nostdda especies se extinguen o
declinan a raiz de la modificacion del habitat, estudio de la variacion en la
vulnerabilidad a la modificacidn tiene importanggdicaciones para la teoria ecologica
y evolutiva y para la identificacion y priorizaci@e las especies mas vulnerables a
dicha modificacion (Henle et al. 2004, Lees y P@@38, Davies et al. 2010).



En sintesis, este estudio intenta hacer unepmpirico y aplicado para lograr un
avance en la comprension de la relacion “modifinacie héabitat-conservacion de
especies”, especificamente: 1) brindar nueva ewideampirica para contribuir al
cuerpo de conocimiento existente sobre los efedtofa fragmentacion de habitat a
escala de paisaje sobre las aves en bosques tespig®) desarrollar recomendaciones
para la conservacion especificas para el areatddi@s Conceptualmente, trataré de
aportar formalizando el vinculo entre la historiatunal de las especies y su
vulnerabilidad a la modificacion de hébitat, evalda dicha relacibn en un marco
tedrico unificado, y proveyendo un caso empiricadapapoyar esta linea de
razonamiento.

1.3 OBJETIVOS

1.3.1 Objetivo general

Evaluar la relacién entre la modificacion del habjirimario a escala de paisaje sobre
las comunidades de aves dependientes de bosqisatibprioso en la region caribefia
de Guatemala, e identificar los posibles mecanisemsdgicos que pueden estar
asociados a dichos efectos, desde una aproximbhagada en la historia natural de las
especies.

1.3.2 Objetivos Especificos

1. Por medio de un Sistema de Informacion Geogréfitécgicas multivariadas,
caracterizar la heterogeneidad del paisaje degi@mede estudio e identificar
diferentes paisajes en la region, de acuerdo angasicion y configuracién de
los fragmentos de diferentes tipos de bosque nafinasque primario y
secundario).

2. Evaluar la relacién entre la composicién y configibn del paisaje y: a) la
presencia de especies particulares de interésc{espalanco), por medio de
modelos de hébitat especie-especificos; b) la zamuk aves dependientes de
bosque tropical, c) la riqueza de especies de deegliferentes gremios
ecoldgicos y d) la dinAmica temporal de dichas audades.

3. Desde una aproximacion basada en la historia natedas aves, identificar las
caracteristicas que estén mas asociadas a disgrades de modificacion del
paisaje boscoso, y utilizar dichas relaciones pdeatificar los probables
mecanismos ecoldgicos que podrian causar lasoekExbbservadas.

4. Desarrollar recomendaciones para la conservaciénasleaves a nivel de

paisaje, especificamente lineamientos de manejasdareas circundantes a las
areas designadas para la conservacion de esp@@as protegidas).
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1.4 HIPOTESIS DE ESTUDIO

Hipotesis 1 La reduccion del habitat primario afecta a las egecies principalmente
a través de una eliminacién o desplazamiento de iimiduos, causando reducciones
poblacionales y la eventual extincion de algunas pecies, debido a los efectos
asociados a poblaciones pequefias (estocasticidadeyerioro demografico, genético
y ambiental y disfuncion social).

Predicciones asociadas a hipotesis &) La probabilidad de presencia y riqueza
especifica de las aves dependientes de bosquedkrsprd mayor en paisajes con mayor
cantidad de bosque; b) aquellos paisajes con ntayidad de bosque tendran menores
tasas de extincion de especies.

Hipotesis 2: Para aquellas especies cuya poblacién tiene unastlibucion natural
continua, la subdivision o fragmentacion del habita genera el aislamiento de
subpoblaciones en fragmentos discretos de bosqude@ando el intercambio de
individuos entre las subpoblaciones, particularmerg para aquellas especies con
baja capacidad de dispersién y/o baja capacidad deso de otros tipos de
vegetacion de la matriz.

Predicciones asociadas a la hipotesig)2t.a fragmentacion o subdivision de habitat
estd asociada negativamente con la rigueza devéasyase vincula a disminuciones
adicionales a aquellas asociadas con la pérdidieloieat; b) la persistencia de especies
dependientes de bosque tropical sera menor en jgmis®dn mayor grado de
fragmentacion de bosque tropical, independienteenelet los efectos de la menor
cantidad de bosque; c) las tasas de colonizaci@splecies serdn menores en paisajes
con un mayor grado de subdivision del bosque nategultando en comunidades de
aves empobrecidas, dominadas por especies getealis

Hipoétesis 3: La degradacion del habitat, asociada aumentos en el perimetro y
cambios en la composicion del bosque tropical, causmodificaciones en la
dinAmica de las poblaciones y comunidades de avespéndientes del bosque,
debidas a una mayor influencia de factores externoa los fragmentos, como la
perturbacion fisica de la vegetacion y el aumentoedla depredacion de nidos en las
bordes.

Prediccion asociada a la hip6tesisi@ aumentos en el perimetro del bosque y las
disminuciones en la proporcién del bosque primédie total de bosque nativo) se
asocian a disminuciones adicionales (a aquellasiaela la pérdida y la fragmentacion
del bosque tropical) en la riqueza y probabilideel gresencia de las especies
dependientes del bosque.

Hipotesis 4 Las caracteristicas de la historia de vida de lasaves estan
directamente relacionadas con su vulnerabilidad aak modificaciones en el habitat
boscoso a escala de paisaje. Aquellas especies lyagan experimentado (y estén
adaptadas a) una mayor gama de condiciones ambietda en su historia evolutiva
seran menos vulnerables a dicha modificacion.

Prediccion asociada a hipétesis 4) Las especies mas especializadas en sus
requerimientos ecologicos, con respecto a su atopeestrato de anidacion,
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requerimientos de area y habito social, seran nfdstaglas por la modificacion,
registrandose disminuciones en sus abundanciagxtisgion local.

1.5 ASPECTOS METODOLOGICOS DEL TRABAJO DE TESIS

El estudio de la relacion entre las diferertamcteristicas de las poblaciones y
comunidades de aves estudiadas y la modificacidrbasque tropical a escala de
paisaje se basa en varios aspectos metodolégiowssuajoyacen la totalidad de la
aproximacion del estudio, por lo que corresponderilarlos:

a) Al hablar de “fragmentacion”, me refiero exclusivamte a la subdivision del

habitat, es decir, se usan como sinénimos (vesantil.1.2).

b) El trabajo toma como modelo de paisaje el de fragoamatriz-corredor (PMC)
de Forman (1995), descrito en el inciso 1.1.3. ciddialmente, toma una
aproximacion basada en una concepcion “humanapalebje $ensuFischer y
Lindemayer 2006), especificamente, que la caraetgin de la composicion y
configuracién de los elementos del paisaje se basana sola clasificacion de
los tipos de cobertura. Las ventajas y desventijassta aproximacion también
se han discutido en el inciso 1.1.3. Por ultimo,aslepta la definicion de
“estudio de paisaje” de Bennett et al. (2006), @olad unidades experimentales
son paisajes enteros, con multiples submuestrasgisaje.

c) Dado que son de interés principal los efectos dmddificacion del bosque
tropical sobre la comunidad de aves que sustem¢atig® de vegetacidon, se
limitan las inferencias a aquellas especies queetiealgin grado de
dependencia del bosque. Dicho grado de dependescrauy variable, y va
desde especies que solo se encuentran en “bosgimatrsiempreverde’sensu
Stotz et al. 1996) a especies para las cuales algdnde bosque (que no
necesariamente tiene que ser “bosque tropical serepe”) conforma el
conjunto de tipos de vegetacion que la especieaitiPor lo tanto, muchas
especies presentan una gran amplitud de habit&ndi consideradas
“generalistas” por otras fuentes, Stiles y Skut8B9a Howell y Webb 1996), y
no dependen principalmente de bosque tropical serepde. Se estudia, por lo
tanto, un grupo muy heterogéneo de especies, witatse a aquellas que
pueden ser consideradas especialistas de bosgieatro

d) Stotz et al. (1996), en su compendio de las avesomcales, proveen una lista
de los habitats en orden decreciente de importgn&ia cada especie, y el
primero de la lista se considera “el habitat primajue la especie utiliza o
donde habitualmente se reproduce en la mayor pdetesu distribucion
geogréafica”. En algunos analisis se distingueeecespecies de “interior de
bosque tropical” y de “borde de bosque tropicalingpalmente en el capitulo
3). Para estas especies, la modificacion de pos tile vegetacion tomados en
cuenta (bosques primario y secundario) se supaneatgnte a la modificacion
de su habitat (el término “habitat” esta definido e inciso 1.1.1.1, pag. 4),
aproximacion que se describe en el inciso 1.1.2g"inodelos de modificacion
del paisaje asociados al estudio de los cambidssomunidades biéticas”,
pag. 8). La validez de esta equivalencia entrebitat y los bosques tropicales
primario y secundario se basa en las siguientesidenmnaciones: 1) el bosque
tropical siempreverde es considerado el “habitanhgmo” sensuStotz et al.
(1996) de todas las especies de interior o de b@rele es el primer tipo de
vegetacion en la lista de 7 tipos reportados maespecie); 2) el 88,0% (228 de
259 especies) que podrian ser detectadas en dicegtgque son categorizadas
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por Stotz et al. (1996) como de interior o de batddosque siempreverde estan
restringidas a alguno de los dos tipos de vegetaciinsiderados (bosque
primario y secundario) en toda su distribucion géfiga o en la regién de
estudio (99 de las 228 especies utilizan otrostgmbosque que estan ausentes
en la zona de estudio, como por ejemplo, bosqueicab semideciduo);
Asimismo, cabe resaltar la definicién de Stotzle(1®96) de aquellas especies
que ellos denominan como especialistas de bordendde algunas especies
ocurren principalmente en los bordes del bosqueerturbado, no podrian
sobrevivir lejos del habitat primario”. Estas esps estan explicitamente
diferenciadas de aquellas que estan adaptadasjadsosecundarios (o para las
que el bosque secundario aparece como el hahitani).

e) El trabajo se enfoca principalmente sobre atribat®da comunidad de aves
(riqueza de especies y abundancia, composicion speces, riqgueza y
composicién de gremios ecoldgicos) y se intentciehar esos parametros con
el nivel de organizacion del paisaje (tipos de gass diferentes producto del
proceso de eliminacién y subdivision del bosquepital); sin embargo, se
comienza por el estudio especie-especifico, es dacel nivel poblacional, de
10 especies que se consideran representativas cemlanidad entera (ver el
inciso 2.2.3, pag. 44), para luego abordar atribbute la comunidad entera en
base a los resultados del estudio especie-especific

1.6 MATERIALES Y METODOS GENERALES
1.6.1 Area de estudio

El estudio se llevé a cabo en la Reserva Protedmidanantiales Cerro San Gil (de aca
en adelante, CSG) y sus alrededores, en la regiilveéa de Guatemala (Fig. 1.3). Los
tipos de vegetacion natural predominantes son leosgbtropical humedo y bosque
tropical muy humedo (Holdridge 1967), con una g#acion media anual de 3010 mm

y una temperatura media anual de 26,7 °C (INSIVUMIDBS5). Originalmente, el area
de estudio estaba completamente cubierta por basqdero tropical, y desde finales
de los afios 1950 (pero principalmente en la dédadas afios 70), aproximadamente
65% de la superficie de la regién ha sido convaréichasturas para ganado o areas de
cultivos (principalmente banano y cultivos anualemo el maiz), y recientemente, a
plantaciones forestales.

1.6.2 Estructura interna de la vegetacion de lagnfientos de bosque tropical en
paisajes con distinto grado de modificacion.

La estructura boscosa consistio en dos dosess definidos una vegetacion de
sotobosque (n = 95 fragmentos de bosque medidos)altura promedio de los tres
arboles mas altos (+ 1 D.E.) fue de 16,5 + 4,2Lm.cobertura y densidad promedio del
dosel primario fueron del 13,9 £ 23,2 y 11,9 + ®8,2espectivamente, y del dosel
secundario, 40,6 + 36,6 y 36,6 + 20,5%, respecterdam Las tres capas de vegetacion
fueron dominadas por arboles siempre verdes (674%,3%, 71,5 + 35% y 66,3 +
32,4% en doseles primario, secundario y vegetaibustiva, respectivamente), pero la
dominancia de palmas aumenté gradualmente de draidia abajo, de 4,0 + 15,7% en
el dosel primario a 13,2 = 14,8% en el sotobosfjaecobertura del suelo fue dominada
por renovales (36,3 + 19,1%) y vegetacion muera8(3 + 20,5%). Los métodos
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utilizados para evaluar la estructura de la vegftadentro de los fragmentos estan
descritos en el apéndice 2.

Paisajes de estudio [ Bosque primario 2 0 2 4 6 8 \ismetros
) o™ e ™ e ]

[ ] Bosque secundario [ Vegetacion secundaria / cultivo anual

[ ] Pastura/suelo desnudo [] Plantaciones forestales / palma africana

l:l Cuerpos de agua

Figura 1.3: Area de estudio y los tipos de cobartiaminantes.

1.6.3 Evaluacion de los patrones de uso de latiecaracteristicas de los paisajes

La caracterizacion de la region en distintos passafle acuerdo a la composicion y
configuracion de los diferentes tipos de cobertsearealizd6 por medio de un Sistema
de Informacién Geogréafico y paquetes analiticosciados a este, principalmente
ERDAS, ArcView 3.0 y FRAGSTATS (McGarigal y Mark995). Se siguieron los
siguientes pasos para la caracterizacion de lesedifes paisajes de la region:

a)

b)

Clasificacion supervisada de los diferentes tippsegetacion de la regivose

utilizé una imagen Landsat TM del afio 2001, paedizar una clasificacién de
los diferentes tipos de vegetacion. La clasifisacse hizo en el ambiente
ERDAS. La clasificacion preliminar fue verificada modificada con una
imagen compuesta por fotografias aéreas de atbucedn del afio 2006 (0,5 x
0,5 m). La verificacion de la clasificacion sérgalizé para las clases “bosque
primario” y “bosque secundario”, y consistio en sabreposicion de la
clasificacion sobre la fotografia aérea y la cami@t de los errores de
clasificacion, eliminando las porciones de bosque&aelasificacion que no eran
bosque en la fotografia aérea.

Célculo de indices de paisaje por unidad de paikaasificacion fue dividida
con una grilla de 1 x 1 km. Por lo tanto, cadadadipaisajistica de 1 x 1 km
tuvo una identidad y estructura paisajistica proft® escogio este tamafio de
celda porque fue la escala a la que respondieranalgoria de especies en
andlisis preliminares (Cerezo et al. 2010). Pordimedel programa
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FRAGSTATS (McGarigal y Marks 1995), se calcularargpcada una de las
unidades de paisaje los siguientes indices dejpajz@a la clase denominada
“bosque nativo”, que consisti6 en la suma de bospamario y bosque
secundario: cobertura total (alternativamente, &§grédamafio medio de los
fragmentos, grado de fragmentacion (ver “indiceligission del paisaje”, abajo),
namero de fragmentos, coeficiente de variacionl ¢angafio de los fragmentos,
borde total, indice medio de forma de los fragmemntgroporcion de bosque
primario del total de bosque nativo. Dichos indifigeron calculados sélo para
este tipo de cobertura, porque en la mayoria dedsss donde la matriz no
consistié en bosque, ésta estuvo conformada pturpagara ganado vacuno o
cultivos bajos, ambos tipos de cobertura pocozatios o inutilizables para las
aves dependientes de bosque tropical (Stotz #9896, Cerezo et al. 2009).

c) ldentificacion de tipos de paisajes de acuerdo@iaposicion y configuracion
de los fragmentos de distintos habitatas unidades de paisaje fueron
clasificados en grupos con la técnica multivariggaanalisis de agrupacion
jerarquica (Jongman et al. 1995), donde las vashlescriptoras de las
unidades fueron los indices de paisaje descritox)en Esta clasificacion
permitio la localizacion espacial y caracterizadi@ndiferentes tipos de paisajes
en la region, asi como la asignacion estratifickaléas unidades experimentales
por paisaje, para cubrir toda la heterogeneidaddtela region.

1.6.4 Relevamiento de las comunidades de aves

En los analisis del presente estudio, sezatihin dos conjuntos de datos. El primer
conjunto de datos (de aca en adelante, “conjunjocaifresponde a relevamientos
realizados anualmente, como parte de un progranmaotéoreo de aves de la region.
En 1996, una red de 180 puntos de relevamient@ragps por 600 a 800 metros,
fueron establecidos en carreteras secundariasodgein los alrededores inmediatos de
CSG. Todos los puntos son relevados durante toduede aprox. 2 semanas entre la
ultima semana de abril y la primera semana de m&yocada sitio y afio, se conducen
puntos de relevamiento de radio ilimitado de 5 naawe duracién (Ralph et al. 1996).
Durante este tiempo, se registra la identidad y arande individuos de todas las
especies de aves detectadas por medio de métaieded o auditivos. Los conteos
fueron conducidos por seis bidlogos o técnicosatepo, cuatro de los cuales fueron
entrenados durante los primeros 2 afios del progdenmaonitoreo por los dos biélogos
con mas experiencia.

El primer disefio fue relativamente limitado enanto a la variacibn en las
caracteristicas de los paisajes estudiados, pofinasaciones logisticas (i.e., poca
accesibilidad de los caminos secundarios) deland®l relevamiento en 1996. Sin
embargo, en afos recientes se han creado nuevososam mejorado los caminos
existentes, por lo que abarqué un area mayor quesenté mejor la gama actual de
paisajes de la region. Por lo tanto, realicé wusdo relevamiento entre 2005 y 2007,
entre los meses de marzo y mayo (de aqui en adefannjunto 2”). La selecciéon de
las rutas de relevamiento adicionales a aquellasaigunto 1 se realizo de tal forma
gue se obtuviera una muestra representativa de toddipos de paisaje identificados
(ver inciso 1.6.3). En cada uno de los tipos degjes identificados, se relevaron todos
los caminos que fuesen accesibles con un vehicdlo En cada ruta fueron relevados
todos los puntos que cupiesen en dicha ruta, deafeistematica, a 500 m de distancia
el uno del otro. Esta distancia se juzgd sufieiepara que fueran muestras

15



independientes y sin embargo pudiesen ser coml@nadacaso que se necesitasen
submuestras para la estimacién de los parametrosurgtarios (e.g., riqgueza de
especies) a escala de paisaje. Ademas, considené3( observadores adicionales,
expertos en las aves de la region) que la mayeréspecies no podrian ser detectadas a
radios mayores a 200 m, y por lo tanto, juzgamas lgyorobabilidad de sobrecontar
individuos entre dos puntos vecinos era practicaenenla.

Los caminos secundarios atravesaron paisaesgrados variables de cobertura
boscosa (de 5 a 100%) y fragmentacién. Al cortrde caminos rurales en paises mas
desarrollados (Keller y Scallan 1999, Bart et 8P3), los caminos en el area de estudio
no estan dominados por habitat particulares dédodes de los caminos, sino estan en
contacto muy cercano con los fragmentos de bosationen muchos casos dentro de
los fragmentos de bosque, y en la mayoria dentrondedistancia de 50-100 m), son
angostos (3-6 m de ancho), tienen baja transitecwiein baja densidad poblacional en
sus alrededores. Por lo tanto, aunque las peadiames a lo largo de los caminos
seguramente sesgaron nuestra muestra en algun gta@sgo probablemente fue bajo
y consistente entre sitios. En otras palabragpldacion muestreada no es la de todos
los posibles paisajes en la regién, sino aquellmpc®@sta por paisajes que son
atravesados por caminos, una subpoblacion de todgaisajes en la region.

1.6.5 Evaluacion de la cobertura y fragmentaciétbsa a la escala del paisaje

Medi la composicion, especificamente, la claatide bosques primario y secundario,
y el grado de fragmentacion y perimetro total deddue nativo a distintos radios del
punto central de los paisajes de estudio (capflo a un radio de 1000 m alrededor
del centro de los paisajes (todos los otros caysifuPara medir la fragmentacion del
bosque, utilicé el indice de division del paisajee estd asociado a la coherencia de un
paisaje (Jaeger 2000). EI grado de coherenciadeaisaje se define como la
probabilidad de que dos puntos de “habitat” se emitan en la misma porcion de

habitat, y se calcula como:
N 2
5 (Al
C : () ,
=1 \ At

donden es el numero de fragmentd@s;es el tamafio de fragmerit@ = 1,...n); A es el
area total del paisaje (Jaeger 2000). Por lo tagltandice de division del paisaje
equivale a:

indice de division del paisaje (IDP)=1-C

El indice aumenta a medida que aumenta la fragmiéntdel paisaje, y con respecto a
otros indices de fragmentacién, tiene las siguseempiedades deseables: 1) baja
sensibilidad a fragmentos muy pequefos, al cootrdel tamafio medio de los
fragmentos; 2) monotonia en su reaccion a lasetifes fases de la fragmentacion
(perforacion, incisién, diseccion, disipacion, cantion y agotamienteensuForman
1995, Jaeger 2000), al contrario del nimero darfeanjos, que tiene una respuesta no
lineal a la fragmentacion (Gustafson y Parker 19%&Jra y Martinez-Millan 2000,
Fahrig 2003); 3) habilidad de distinguir patronspaziales; 4) simpleza matematica
(Jaeger 2000). Ademas, no usamos ninguna de latidase tradicionales de
fragmentacion (especificamente, el numero de fragpsey el tamafio medio de los

16



fragmentos) porque estuvieron altamente correlacias con la cobertura de bosque
(apéndice 1).

1.6.6 Andlisis estadistico

Tal como se menciond, todos los analisis sporadientes a las preguntas del trabajo
fueron realizados con los dos conjuntos de datserities en el inciso 1.4.3. El primer
conjunto de datos lo utilicé para las primeras @praciones de modelaciéon, como se
describe en el capitulo 2, y para evaluar la dinanemporal de las comunidades de
aves estudiadas con respecto a la estructura thaljgaen el capitulo 4. El segundo
conjunto de datos fue utilizado en los capitulo3 5.

En general, el andlisis estadistico de datasistio en una combinacion de métodos
univariados y multivariados. Los métodos univasgdonsistieron principalmente en
la construccibn de modelos de regresion. Parasiiga la relacion entre la
presencia/ausencia de las especies blanco (Ca@jujola riqueza y abundancia de
especies (capitulos 3y 5), y la cantidad, comjamsig configuracién del bosque nativo
en el paisaje, utilicé los modelos lineales gemadbs (MLG; Nelder y Wedderburn
1972, Guisan et al. 2002). Para modelar la prés@usencia de las aves, utilicé la
regresion logistica, que evalua la relacion fungioentre una variable dependiente
binomial y una o multiples variables independientgge pueden ser discretas o
continuas (Trexler y Travis 1993, Hosmer y Lemesh®89). Para la riqueza de
especies, utilicé la regresion Poisson, un tipoce@ap de MLG para una variable
dependiente con distribucion discreta y altamesimétrica, como en el caso de la
mayoria de conteos (Vincent y Haworth 1983, Allisb899). Para modelar la
abundancia de las aves, utilicé la regresion nié@ltypdinaria por minimos cuadrados,
aplicando una transformacion lgfy + 0.1) a los datos de abundancia.

Los andlisis de regresion multiple puesenafectados por la naturaleza compleja
de los datos ecoldgicos, donde una variable respaegelaciona con multiples variables
que a menudo estan correlacionadas entre siqae.multicolineales). Las variables
predictoras multicolineales son probleméticas persus efectos en la respuesta pueden
deberse a verdaderas relaciones sinérgicas estreaf@bles o correlaciones espurias
(Legendre y Legendre 1998, Graham 2003). Pomimtale existir la multicolinealidad,
deben calcularse coeficientes parciales de regresita aislar la porcion de la variacion
en la respuesta explicada Unicamente por una Vapaedictora particular de la porcion
de la variacion que comparte con otras variabledigioras (Graham 2003). Con el fin
de detectar y minimizar los problemas asociadoa anulticolinealidad, calculé las
correlaciones entre las variables de la composigi@onfiguracion del paisaje via el
coeficiente de correlacion de Spearman. Cuandcolaslaciones fueron 0,6, utilicé el
analisis de regresion lineal parcial (Legendre gdmire 1998, Graham 2003), técnica
gue consiste en realizar regresiones lineales esrgitre pares de variables predictoras
correlacionadas, y utilizar los residuos de lagsign como un indice de la variacién de
la variable de respuesta de la regresion parcial gl independiente de la variable
predictiva. Cuando las variables de configurag¢iadice de division del paisaje y borde
total) o composicion (proporcion de bosque prinmjariestuvieron altamente
correlacionadas con la cobertura, ésta fue utdizesmo variable predictora y las de
configuracion y composicion como variable de resppie De cada una de estas
regresiones, utilicé los residuos de las mismasocdntices de las variables de
configuracion y composicion. Estos residuos exgrmsla proporcion de la variabilidad
independiente del area. Cuando estas variablésagatas estuvieron correlacionadas
entre si, segui el mismo procedimiento, con lasuiaiges reglas: cuando la
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fragmentacion estuvo correlacionada con el peromietial o la proporcion de bosque

primario, se extrajo la variacion de estas varmbigie fuese independiente de la
fragmentacion, y cuando la proporcion del bosquaagnio estuvo correlacionado con el

perimetro, se extrajo la variacion de la primera fpera independiente de la segunda.
Los resultados de este procedimiento se muestrael epéndice 1. Es importante

mencionar que dicho procedimiento implica un or@earquico en la importancia de las

variables predictoras (Graham 2003), siendo lartolzela mas importante, seguida (en
orden de prioridad) por la fragmentacion, perimetstal y proporcion de bosque

primario. Este orden se definid con el fin de pziar los efectos que se pudieran atribuir
exclusivamente a las Ultimas tres variables y emcifun de uno de los objetivos

principales del estudio, especificamente, de coanpat efecto estadistico de la

fragmentacion con la cobertura de bosque tropical.

Para seleccionar los modelos de mejor ajusilesé los criterios asociados al marco
propuesto por la teoria de informacion de Kulbaelbler (Burnham y Anderson 1998,
2001). De acuerdo a esta filosofia estadisticags s$istemas biolégicos sin
extremadamente complejos, con muchos efectos pesgu@teracciones, heterogeneidad
individual, y covariables ambientales muchas vedesconocidas. Por lo tanto, la
“realidad” o “verdad” en estos sistemas tiene uimaedsion infinita y no puede ser
revelada con muestras finitas de datos y un “mdédelostruido a partir de ese conjunto
de datos. En consecuencia, se busca identificamadelo que provea la mejor
aproximacion a dicha realidad, siendo el modelo simplificacion de ésta, y por ende
no la refleja en su totalidad. Dentro de este marara la seleccion de modelos utilicé el
criterio de informacion de Akaike de segundo orgiemocido por “AlCc”, recomendado
cuandon/K< 40, donden es el tamafio de muestraKyes el niumero de parametros
utilizados) y los pesos de Akaike;Y (Anderson et al. 2000). El AIC pertenece a una
familia de criterios de seleccion de modelos quasideran el ajuste asi como la
complejidad de los modelos, y permite la compara@idnultanea de varios modelos
(Johnson y Omland 2004). Los valores de AIC refieia cantidad de “informacién
perdida” cuando un modelo es utilizado para aprekita “realidad conceptual”
discutida anteriormente, y en consecuencia el modeh el menor valor de AIC es
seleccionado como el mejor modelo (Burnham y Armerd998). Cuando las
diferencias entre los valores de AIC son pequefiends de dos unidades de AIC), se
pueden utilizar los pesos de Akaike como indicaslded peso de la evidencia a favor de
cada modelo. Bl es interpretado como la probabilidad aproximadgu®eel modelo
sea el mejor del conjunto de modelos en considargéinderson et al. 2000), es decir el
modelo con mas soporte de los datos.

Para comparar los efectos relativos deh & la configuracién en la presencia,
riqueza y abundancia de especies, utilicé la infgee multi-modelo, o “modelos
promediados” (Burnham y Anderson 1998, 2001). Rada grupo de especies, obtuve
coeficientes promedio de los modelos, ponderadasepgeso de Akaike. Estos
promedios fueron obtenidos a partir del “conjunéocdnfianza” de los modelos, que es
aquel para el cual la suma de los pesos de AkaikeDgO5 (Burnham y Anderson 1998,
2001).

La presencia y los efectos de la autocorr@haeispacial también fueron evaluados,
principalmente en el capitulo 2. La presenciawdearrelacion espacial en un conjunto
de datos puede tener serias consecuencias porqe @i supuesto de errores
independientes e idénticamente distribuidos y pdahto causa un aumento en el error
de tipo | (Dormann et al. 2007), causando un tipgseudorreplicacion al sobreestimar
los grados de libertad efectivos (Dutilleuil et 4993, Carl y Kihn 2007). La
autocorrelacion espacial en la variancia residesldecir la variancia no explicada por

18



las variables predictivas, es problematica, pddgrouente en las pruebas de hipotesis,
dado que los términos de error o variancia soizatibs en calcular los estadisticos de
prueba. Por lo tanto, es importante determina&xiste autocorrelacion espacial en los
residuos, no en la variable dependiente crudag®eétil. 2006a). Utilicé el correlograma
de la | de Moran (Fortin y Dale 2005) para ponermpraeba la existencia de
autocorrelacion en los residuos para los tres meddd mejor ajuste para cada especie,
en clases de distancia de 500 m, utilizando el rarng PASSAGE version 1,0
(Rosenberg 2001). De detectarse una autocorralacidos residuos en cualquiera de las
clases de distancia, utilicé el método de las @onas generales estimadoras (conocido
por GEE) para tomar en cuenta la autocorrelacipacal en los modelos de regresion
(Carl y Kiihn 2007, Dormann et al. 2007). Cuandaonsgen respuestas en el tiempo o
espacio, el método GEE toma en cuenta las coroglesidentro de grupos de unidades
muestrales por medio de una matriz de correlaci@mametrizada, mientras que se
supone que las correlaciones entre los gruposgs@ahess a cero (Dormann et al. 2007).

Los métodos multivariados utilizados en esttudio fueron el analisis de
correspondencia, en su version no restringida, suewversion restringida, el andlisis de
correspondencia canodnico. El andlisis de corredgruria no restringido, o analisis de
promedios reciprocos, es una técnica de ordenauituitdnea de una matriz de especies
x sitios (McCune et al. 2002). EIl analisis de espondencia se basa en las distancias
Chi-cuadrado entre objetos, generalmente sitiasstlelio, en un espacmdimensional,
generalmente da especies (Legendre y Legendre 1998). Como todosnktodos de
ordenacion, el analisis de correspondencia cornsista reduccion de la dimensionalidad
de la matriz original por medio de la extracciongiladientes o ejes que describen los
patrones principales de variacion y es adecuadodcouéa relacion entre las variables
descriptoras de los sitios (e.g., abundancia decesg) y los gradientes principales es
unimodal (McCune et al. 2002).

El analisis de correspondencia canonico (AG@S),una técnica de ordenacion que
permite relacionar un conjunto de especies direstdncon un conjunto de variables
ambientales, y puede ayudar a detectar los patmamesriacion en la composicion de
especies que pueden ser mejor explicados por lagbles ambientales (Ter Braak
1986). Analiticamente, la técnica es una combdmadel analisis de correspondencia,
utilizando el algoritmo de promedios reciprocoselyanalisis de regresion multiple
(McCune et al. 2002), y produce una serie de ediaols que cuantifican la relacion
entre la estructura de la comunidad de especieasyvéariables ambientales: los
coeficientes canodnicos y las correlaciones “intfaskos coeficientes canonicos definen
a los ejes de ordenacion como combinaciones linebddas variables ambientales, y las
correlaciones intraset son los coeficientes deetamion entre las variables ambientales y
los ejes de ordenacion (Ter Braak 1986). Utitedbién el analisis de redundancia
(RDA, Capitulo 5), el equivalente “paramétrico”| dandlisis de correspondencia
canodnica. A diferencia del ACC, el RDA supone wgelacion lineal entre las variables
que describen a los sitios y las variables ambemtéel ACC supone una relacién
unimodal entre las variables que describen a tassi las variables ambientales).
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) ngitulo 2: )
LA RELACION ENTRE LA PERDIDA Y FRAGMENTACION DE

HABITAT A ESCALA DE PAISAJE Y LA PRESENCIA DE DIEZ

ESPECIES DE AVES DE BOSQUE TROPICAL EN EL
NORORIENTE DE GUATEMALA
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2.1 INTRODUCCION

La destruccion y fragmentacion de habitat causamalg extraccion de madera, los
cultivos, las plantaciones forestales y la ganadedn las mayores amenazas al
mantenimiento de la diversidad biologica en lostmigicos (Wilson y Peter 1988,
Turner 1996, Millenium Ecosystem Assessment 208&)de la pérdida de los bosques
esta ocurriendo a tasas muy aceleradas (Kaimo@#8,1FAO 2011). La modificacion
del habitat a escala del paisaje consiste printipale en dos efectos: la pérdida y la
fragmentacion o subdivision del habitat (Fahrig 200Los efectos de la pérdida de
habitat son obvios: cuando el habitat es removidd paisaje, los animales
subsecuentemente desplazados también pueden s@na€lbs, produciendo una
declinaciéon poblacional (Bender et al. 1998). lafectos de la fragmentacion son
menos obvios, pero pueden ser muy importantessubéivision del habitat consiste en
el rompimiento de una porcion de habitat en m@sgtagmentos de menor tamafio que
la porcidn de habitat original (Forman 1995a, hrigp2003), y para aquellas especies
cuya poblacion tiene una distribucion natural comdi dicha subdivisibn genera el
aislamiento de subpoblaciones en fragmentos dosc(Eischer y Lindenmayer 2007).

Actualmente, no existe un consenso generatespecto a la importancia relativa de
la cantidad y la fragmentacion de habitat en leerd@nacion de la presencia y
supervivencia de especies, en particular con rés@eta persistencia de especies de
aves en paisajes modificados (McGarigal y McCom®5]1¥illard et al. 1999, Fahrig
2003, Westphal et al. 2003). Es importante disingntre los efectos puros de la
pérdida de habitat y la fragmentacion al evaluarréspuestas de las poblaciones de
aves, dado que de éstas dependeran las recomearaagioacciones de manejo y
conservacion (Schmiegelow y Monkkdénen 2002).

Los efectos del tamafio del fragmento y/odgrnentacién sobre las comunidades de
aves han sido bien documentados en la zona templadal (Robbins et al. 1989,
Boulinier et al. 1998a, 2001, Burke y Nol 2000).ar# las especies de interior de
habitat, la fragmentacion reduce su abundanciguera (Askins et al. 1990). En los
neotrépicos, los estudios de los efectos de lanfeaacion llevados a cabo por el
“Proyecto de la Dindmica de los Fragmentos Bosc¢dsas demostrado que las aves
terrestres insectivoras son particularmente sesssilal la perturbacion, con una
reduccion en su abundancia a medida que disminuyarafnio del fragmento y su
extincion local en los fragmentos mas pequenosuffétoy Bierregard 1995a, Gascon
et al. 1999, ver introduccion, inciso 1.1.3, pa®). 3En particular, las investigaciones de
los efectos de la fragmentacidon de bosque sobierearopicales, particularmente a la
escala de paisaje, son escasos, y los estudiosianados arriba son a la escala de
fragmento (Fig. 1.2). De mayor importancia, loectbs de la fragmentacion
documentados para las aves de zonas templadabeio sier extrapolados directamente
a las aves tropicales, dado que las ultimas pdsstarias evolutivas y de vida distintas
a las primeras (Skutch 1954, 1960, 1969, Rickl&89]1 Stutchbury y Morton 2001), lo
cual probablemente las haga vulnerables a una detiata de amenazas que aquellas
normalmente consideradas para las aves de regiemgdadas (Stratford y Robinson
2005).

Dada la naturaleza compleja de evaluar lecidlaentre las caracteristicas de un
paisaje y las poblaciones bidticas que dicho paisgjntiene, la modelacion estadistica
se ha convertido en una herramienta importanteaehidlogia de la conservacion
(Guisan y Zimmermann 2000, Guisan et al. 2002).s Lmdices de subdivision de
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habitat a menudo estan fuertemente correlacionamo$a cantidad de habitat, haciendo
dificultosa la evaluacion de los efectos de la rfragtacién independientes de la
cantidad de habitat sobre la presencia de esp@eawig 2003). Por lo tanto, la
mayoria de estudios empiricos han intentado distinentre estos efectos utilizando
modelos de regresion estadistica (McGarigal y Mcled®95, Trzcinski et al. 1999,
Villard et al. 1999, Westphal et al. 2003). Eneestpitulo, mi objetivo principal fue
evaluar las contribuciones de la cantidad y larfraigtacion del bosque tropical a escala
de paisaje en la determinacién de la presenciaee dependientes de bosque tropical
en la region caribefia de Guatemala. Para exananaglacion potencial entre la
presencia de las especies y las caracteristicagaitalje, construi modelos de habitat
basados en los patrones de ocupacion utilizandeglesion logistica, con la cantidad
de bosque, la fragmentacién y su interaccién coranables predictoras. Estas
relaciones fueron examinadas en tres diferentedassespaciales (i.e., areas circulares
en las que fueron medidas las variables explicatiealos modelos, en radios de 200,
500 y 1000 m).

Siguiendo a Betts et al. (2006b), estos madéleron asociados con una serie de
hipotesis que relacionan las respuestas espeaeifisps a la cantidad y grado de
fragmentacion de bosque tropical. La “hipétesidadenuestra al azar” (Haila 1983),
plantea que solo los factores a la escala dekdeaiindividual, especificamente, la
cantidad de habitat adecuado a la escala delbrrison importantes en determinar la
presencia de la especie. Alternativamente, lgsuestas de las especies podrian estar
relacionadas con las escalas mayores al tamarterd#&drio, y por lo tanto al nivel de
organizacion poblacional. La “hipotesis de com@dsi de habitat” indica que las
especies responden a la cantidad de hébitat didporpero a escalas espaciales
mayores que el territorio individual (Fahrig 208&tts et al. 2006b). También busqué
evidencia para la “hipétesis de los efectos lired la fragmentacion del paisaje”, que
dice que las poblaciones declinan linealmente com fragmentacion,
independientemente de los efectos de la pérdidabigat (Villard et al. 1999, Betts et
al. 2006b). Finalmente, un efecto de la fragmeatadependiente de la cantidad de
habitat es descrito por la “hipétesis de los efecto lineales de la fragmentacion del
paisaje”, que indica que la fragmentacion es ingudet sélo por debajo de una cantidad
critica de habitat (Andrén, 1994, Fahrig 1998; 8eait al. 2006b). Este fenbmeno
resultaria en efectos multiplicativos (no lineale® la fragmentacion, i.e., una
interaccion estadistica entre la configuracionpdésaje y la composicion (Trzcinski et
al. 1999, Betts et al. 2006b).

Este capitulo pone foco principalmente end@aidon entre la fragmentacion de
habitat y las aves, en comparacion con el efecta dantidad de bosque. Sin embargo,
consideré dos variables adicionales del paisaji®modelos, el perimetro total del
bosque como una variable de configuracion, y lpg@mdén de bosque primario del
total de bosque (la suma de bosque primario y skeig), como una variable de
composicién. Se presume que la cantidad de borddog paisajes boscosos
fragmentados tiene un efecto negativo sobre lascesspp al cambiar las condiciones
abidticas y bidticas de los fragmentos (Murcia )995s tasas de depredacion de nidos
0 invasion de competidores agresivos pueden aumertaa de los bordes, y la
cantidad efectiva de habitat puede disminuir a daizos efectos fisicos de los bordes
(Saunders et al. 1991, Harrison y Bruna 1999, Gbalfet al. 2002, Laurance et al.
2002), constituyéndose en habitat sumidero (Pulli®38). Por lo tanto, se espera un
efecto negativo de los aumentos del perimetro prelsencia de las especies.

Por ultimo, la composicién del paisaje puede g variable importante en la
persistencia de las poblaciones bidticas (André# 1Rodewald y Yahner 2001). Por

22



lo tanto, evalué una variable adicional que reprasan efecto de la composicion del
bosque, la proporcién de bosque primario del ti¢abosque “nativo”, como variable
explicativa adicional en los modelos. Considere gesta variable podria estar
positivamente asociada con la presencia de lecespcon mayor dependencia de las
condiciones ambientales del bosque primario.

2.2 MATERIALES Y METODOS
2.2.1 Area de estudio

El estudio se llevo a cabo en la Reserva Proted®fgdanantiales Cerro San Gil y sus
alrededores, en la region Caribe de Guatemalaarda de estudio esta descrita en el
capitulo 1 (Pag. 23).

2.2.2 Evaluacion de la cobertura y fragmentacidstbsa a la escala del paisaje

Para los primeros analisis de este capituiligéulos datos del intervalo 1998-2001
correspondientes al primer conjunto de datos deseni el capitulo 1 (Pag. 25). De los
180 puntos que se evalian cada afo, seleccionputit@s (puntos con mas de 5% de
cobertura boscosa o0 no dominados por tipos de agigat que no fueran vegetacion
secundaria, pastura o cultivos tradicionales), ¢ cireas concéntricas de 200, 500 y
1000 m de radio alrededor de cada punto. Para wadale estas areas, calculé la
proporcion de cobertura boscosa y el grado de featgeion mediante el indice de
division del paisaje (Jaeger 2000). Los valoredio®e (+ 1 D.E.) de cobertura
proporcional fueron 0,22 + 0.20, 0,25 £+ 0,18 y (448,28, en las areas de 200, 500 y
1000 m de radio respectivamente.

TERRITORIO PAISAJE
(individuo) (poblacion)
radio de 200 m radios de 500 y 1000 m
HIPOTESIS DE LOS HIPOTESIS DE

HIPOTESIS DE LA

HIPOTESIS DE LA - EFECTOS LINEALES LOS EFECTOS
MUESTRA AL AZAR CDOENLIPPOASIIS?JOEN DE LA NO LINEALES DE LA
FRAGMENTACION FRAGMENTACION

‘ EXTINCION LOCAL ’

Figura 2.1: Modelo conceptual de los efectos dentalificacion del paisaje en la
presencia de una especie, en un paisaje particlNér la introduccion para una
descripcion detallada de las cuatro hipotesis.
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2.2.3 Descripcién de las especies estudiadas

Las especies objeto de este estudio estamitdesen la tabla 1. Los criterios para
escoger estas especies fueron las siguientesnliekdivamente comunes 0 comunes
en la region de estudio y el bosque tropical siewgnde es su habitat principal (Cerezo
et al. 2009, Stotz et al. 1996); 2) se reportanacoatativamente tolerantes a bordes y
bosques secundarios (Stotz et al. 1996, StilesuycBKL989), adaptaciones que podrian
contribuir a su persistencia en paisajes deforestgtiarris y Pimm 2004); 3) sus
vocalizaciones son bien conocidas para los obsergady son detectables a grandes
distancias; 4) representan a la comunidad aviftoaical en términos ecoldgicos y
taxondémicos; 5) tienen una historia de vida retatiente bien conocida, con registros
de densidad y tamafo de territorio (Terborgh efl®@0, Robinson y Terborgh 1997,
Robinson et al. 2000). Ademds, la tolerancia athi&bsecundarios varié en ellas
(Tabla 1). Todas las especies excepto una (Crepdlafnolia,Dendroica magnolia
son residentes permanentes. IncluDamagnolia porque es un residente invernal
comun, tiene un tamafo de muestra adecuado, yspomde a las especies migratorias
nearticas, que representan una proporcion muy taper de la avifauna local (Cerezo
et al. 2009).

2.2.4 Analisis estadistico

Para construir los modelos especie-especificosabdégah, basados en los patrones de
presencia-ausencia, utilicé la regresion logistigagual evalta la relacién funcional
entre una variable dependiente binomial y una diphé$ variables independientes, que
pueden ser discretas o continuas (Trexler y Tra983, Hosmer y Lemeshow 1989).
Usé los dos conjuntos de datos disponibles desceitoel capitulo 1 (Pag. 28) para
construir los modelos de habitat. El conjunto Llititicé para identificar la escala a la
que responden las especies, y para evaluar loefée la autocorrelacion espacial en
las estimaciones de los parametros de los modgless( errores estandar). La ventaja
de este conjunto de datos fue que poseia obsemesciemporales para cada punto de
relevamiento y las utilicé para reducir el efeatda deteccion imperfecta (probabilidad
de deteccion de las especies < 1, ver siguientafpar Una vez identificada la escala a
la cual respondieron la mayoria de las especiealgede 1000 m, ver resultados), pude
utilizar 3 puntos de los relevamientos realizaduseeel 2005 y 2007 como submuestras
de paisajes de radio de 1000 m. Para comparafdotos de la cantidad de bosque con
otras variables de la composicion (proporcién degbhe primario del total de bosque
nativo) y configuracion (subdivision y perimetrdalp del paisaje, utilicé el segundo
conjunto de datos, que fue obtenido especificameanta este propdsito. Por lo tanto,
también reduje los efectos de diferencias en lactihilidad de las especies, en este
caso con submuestras espaciales de la preseneiaaude las especies (Cuadro 2.2b).
Vale mencionar que con el conjunto de datos debZWD7 no fue posible evaluar el
efecto de la escala, porque para las dos escalawr@seno conté con réplicas espaciales
o temporales para reducir los efectos de la de€tedniperfecta de las especies. Todas
las variables se expresaron como proporciones gaealos coeficientes estimados
tuvieran las mismas unidades y pudiesen ser couhpmrd_a cobertura proporcional de
bosque es la proporcion del area (para cada rgdmpesta cubierta por bosque. Es un
valor en hectareas de bosque, dividido por el arehectareas de los circulos de 200,
500 y 1000 m de radio (12,5, 78,5y 314 ha, respmoente).

24



Cuadro 2.1: Descripcion de la historia de vida ae éspecies estudiadas.
M/D: medio/dosel; S/M:

sotobosque/medio;

S/D:

sosmue/dosel.

D-dosel;
Gremio

alimenticio: F-frugivoro; G-granivoro; I-insectivigrO-omnivor. Habitat: BSV: bosque
tropical siempreverde; BS-bosque secundario; HABith& agropecuarios arbolados;

VST-vegetacion secundaria temprana; HAB-habitab@eggruarios abiertos.

HABITAT °
Radio

Estrato OGremio  masa de terri-

de alimen-  corporal® torio
Especie forrajeo? ticio® (gn (m)° BSV BS HAA VST HAB
Patagioenias nigrirostris D F 150.0 203.7 X X X
Trogon melanocephalus M/D @) 90.0 209.9 X X X X
Momotus momota SIM O 120.0 212.1 X X X
Ramphastos sulfuratus D (0] 500.0 299.1 X X X
Xiphorhynchus flavigaster S/M I 60.0 203.1 X X X
Hylophilus decurtatus M/D I 9.0 228.2 X X X
Thryothorus maculipectus S/M I 17.0 429.9 X X X
Dendroica magnolia M/D I 8.5 N/AY X X X X
Saltator atriceps S/D G 85.0 460.8 X X X
Psarocolius montezuma D F 520.0 198.4 X X X

# Informacion de estrato de forrajeo, gremio alinmmty masa corporal tomado de Stotz et al. (1996)
Stiles y Skutch (1989).

® Radio de territorio calculado de estimacionesefesitiad tomadas de Robinson et al. (2000b), Rabinso
y Terborgh (1997), Thiollay (1994) y Terborgh et @990). Cuando las estimaciones del tamafio de
territorio no estuvieron disponibles, se utilizadatos de especies del mismo género.

¢Informacion de uso de habitat tomado de Cerezd €2@09), Smith et al. (2001), Estrada et al. [@)99
Stotz et al. (1996) y Stiles y Skutch (1989). maulipectus yS. atricepsson reportados como
especialistas de borde por Stotz et al. (1996)terterg (2007).

4Informacién del tamafio de territorio p&bamagnoliaen sus terrenos invernales no esté disponible.

En el andlisis con el primer conjunto de dqtm réplicas temporales), se asumié
que una especie particular estuvo presente en nio particular si era detectada en al
menos un afio del periodo de estudio (1998-200dy. IcPtanto, no consideré efectos
interanuales sobre la presencia, dado que mi ;fegési un tipo de paisaje particular
representado por el punto era utilizable o no pmar especie en cualquier momento de
este intervalo, y no evaluar la dinamica temporalleetasa de ocupacion de dichos
paisajes.

Los andlisis de datos que dependen de relewansi con puntos de conteo han sido
criticados porque son utilizados sin intentar eatira ajustar por la probabilidad de
deteccion de las especies (Barker y Sauer 199BsWwarth et al. 2002). Gu y Swihart
(2004) determinaron que existio sesgo en la esitmate pardmetros de modelos de
regresion logistica tanto en estudios empiricos occode simulacion, pero no
recomendaron ninguna forma analitica de corregialsesgo en los modelos. Lo que
si recomendaron fue incorporar multiples ocasiomks relevamiento en las
evaluaciones, tal como han recomendado MacKenaé €002). Se reconoce que el
método de relevamiento utilizado no permite laneation directa de la probabilidad de
deteccion, pero considerar como una presencia etegaon en al menos uno de los 4
afos redujo los efectos de ausencias incorrectemegistradas (i.e., la especie estaba
presente pero no fue detectada) por al menos tor fde 2,5 en la estimacion de los
parametros de los modelos (Cuadro 2.2a). Gu y&wjR002) también aseveraron que
entre menor fuera la probabilidad de deteccidonadeebpecies, mayor el sesgo en las
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estimaciones de los parametros. Basado en miierpe, la probabilidad de deteccion
es relativamente alta para las especies estudipgas, lo tanto, se espera que dichos
sesgos sean bajos. Por dltimo, considero que loslelos construidos son
conservadores, en el sentido que para las espmaelas menores probabilidades de
deteccion, pueden sobreestimar los efectos dertlidpey fragmentacion de bosque
tropical sobre la presencia de las especies, que, las especies parecen ser mas
vulnerables a estos efectos de lo que realmente s@resde una perspectiva
conservacionista, este sesgo es mucho mejor quaugogue las especies son menos
vulnerables a los efectos de la modificacion dedgja de lo que realmente son.

En los modelos construidos para evaluar lpuesta de cada especie a las distintas
escalas, la variable de respuesta fue su presanse@giCia, y las variables predictoras
candidatas fueron la cobertura proporcional de lm$gomo medida de la cantidad de
bosque), la fragmentacion (medida via el indicdidision del paisaje) y su interaccion,
medidas en radios de 200, 500 y 1000 m de cada pletelevamiento. El area de
radio de 200 m correspondié aproximadamente al iante los territorios de las
distintas especies (Cuadro 2.1). Ademas, de aguardrreemark et al. (1995) y
Rodewald y Yahner (2001), las escalas apropiades Ipa estudios de paisaje y las
poblaciones de aves (migratorias neotropicalesanan tamafio entre varios territorios
individuales y la distribucion de las especies mas mas amplias, como en regiones
fisiograficas. El tamafio promedio del territorie ths aves que son relativamente
comunes en la region de estudio es de 21, 9 +H26(B= 76 especies, la amplitud en el
tamafio territorial es de 0,9 y 100 ha, datos derRoh et al. (2000b) de Panama). Por
ende, las areas de radios de 500 y 1000 m inchuiyeos territorios para la mayoria de
las especies, y corresponden a la escala de pdajéiltimo, las dos escalas mayores
han sido exitosamente utilizadas en modelos dequiéd de la presencia y abundancia
de aves en Norteamérica (Betts et al. 2006a, Duagieal. 2000).

Para cada escala y especie, construi un modalgobertura y fragmentacién como
variables predictivas (en adelante, “modelo de kol fragmentacion”), dos modelos
simples con cobertura (“modelo de cobertura”) ogrmantacion (“modelo de
fragmentacion”), y un modelo con ambos efectos yéenino de interaccion (en
adelante, “modelo de interaccién”). No construdelos con un término de interaccion
para la escala de 200 m dado que la interaccidéivesitamente correlacionada con el
indice de coherencia dle Spearman = 0,98). Por lo tanto y para cadecesponstrui
11 modelos, 3 para la escala de 200 m y 4 parawade las escalas mayores.

El criterio de informacion de Akaike de segoinokden (conocido por “AlCc”,
recomendado cuanduK< 40, donden es el tamafio de muestreKyes el numero de
parametros utilizados) y los pesos de Akaikg {ueron utilizados para escoger los
modelos de mejor ajuste del conjunto de modeloslidatos (Anderson et al. 2000,
Burham y Anderson 1998, 2001). En el presentafoalmuestro los tres modelos con
mayor peso. Estos modelos en general acumularendela70% de apoyo de los 11
modelos construidos para cada especie (suma dealoses de Akaike para los tres
modelos). Los modelos no exhibieron sobredispeysi@ acuerdo al valor maximo
estimado del factor de inflacion de varianctg e los modelos con el mayor nimero
de parametros (modelos de interaccion), estimadwda razén de la devianza y sus
grados de libertad¢( = devianza/g.l., el valor maximo de 1,42 fue palranodelo de
interaccion a la escala de 500 m p@sdtator atriceps
Cuadro 2.2: Frecuencias de deteccion absolutagativess (en paréntesis) anuales y
total para las especies estudiadas para el conjientiatos con réplicas temporales (a) y
para aquel con réplicas espaciales (b). Las detezxtotales corresponden al nimero
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de puntos del total (112 en primer conjunto, 118egundo conjunto) en los que fueron
detectadas las especies en al menos una submestparal o espacial).
a

Especie 1998 1999 2000 2001 TOTAL
P. nigrirostris 5 (0.04) 4 (0.03) 5 (0.04) 9 (0.08) 18 (0.16)
T. melanocephalus 22 (0.19) 21 (0.18) 24 (0.21) 23 (0.20) 68 (0.60)

M. momota 6 (0.05) 5 (0.04) 7 (0.06) 4 (0.03) 31 (0.27)
R. sulphuratus 10 (0.08) 5 (0.04) 7 (0.06) O (0.00) 29 (0.25)
X. flavigaster 5 (0.04) 2 (0.01) 3 (0.02) 3 (0.02) 30 (0.26)
H. decurtatus 5 (0.04) 8 (0.07) 9 0.08) 9 (0.08)19 (0.16)
T. maculipectus 12 (0.10) 9 (0.08) 17 (0.15) 8 (0.07) 44 (0.39)
D. magnolia 10 (0.08) 15 (0.13) 8 (0.07) 13 (0.11) 41 (0.36)
S. atriceps 14 (0.12) 12 (0.10) 19 (0.16) 17 (0.15) 52 (0.46)
P. montezuma 21 (0.18) 27 (0.24) 24 (0.21) 22 (0.19) 60 (0.53)
b
Sub- Sub- Sub-

Especie muestra 1 muestra 2  muestra 3 TOTAL

P. nigrirostris 16 (0.13) 22 (0.18) 20 (0.16)35 (0.29)
T. melanocephalus 30 (0.25) 28 (0.23) 37 (0.30)62 (0.52)
M. momota 49 (0.41) 39 (0.32) 51 (0.42)73 (0.61)
R. sulphuratus 24 (0.20) 22 (0.18) 21 (0.17)43 (0.36)
X. flavigaster 31 (0.26) 38 (0.31) 34 (0.28)59 (0.50)
H. decurtatus 30 (0.25) 32 (0.26) 38 (0.31)52 (0.44)
T. maculipectus 43 (0.36) 47 (0.39) 41 (0.34)70 (0.59)
D. magnolia 24 (0.20) 26 (0.21) 28 (0.23)55 (0.46)
S. atriceps 22 (0.18) 26 (0.21) 28 (0.23)56 (0.47)
P. montezuma 53 (0.45) 67 (0.55) 86 (0.70)77 (0.65)

La regresion logistica no tiene que cumplin afgunos de los supuestos asociados a
la regresion ordinaria por minimos cuadrados (Agd396, Allison 1999), pero tiene
suposiciones alternativas que deben cumplirse: aalelo debe estar correctamente
especificado (el “logit” debe de ser linealmentepateliente de las variables
predictoras), debe evitarse la multicolinealidad, lag observaciones deben ser
independientes. Para evaluar una correcta esgendn de los modelos, utilicé la
prueba de bondad de ajuste de Hosmer y Lemeshosmétoy Lemeshow 1989). Los
resultados no significativos de esta prueba indicaa especificacion correcta del
modelo (Allison 1999). Utilicé la prueba de Chiadwado de la razén de
verosimilitudes para poner a prueba la hipotesita rglobal de que todos los
coeficientes de las variables explicativas eraalegia cero (HoB; = O; Allison 1999,
Agresti 1996).

Con el fin de detectar y minimizar los probéenasociados con la multicolinealidad,
se calcularon correlaciones de Spearman entreolpoprion del area de bosque, la
coherencia (como indice de fragmentacién) y suaot@dn. Cuando las correlaciones
fueron mayores o iguales a 0,6, como fue el casa |pa escalas de 500 y 1000 m,
apligué el andlisis de regresion lineal parcialgémdre y Legendre 1998). Cuando la
coherencia estuvo altamente correlacionada comeel de bosque, el area se utilizd
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como variable predictiva y la coherencia como \deiade respuesta, y cuando la
interaccion estuvo altamente correlacionada carokeerencia, ésta fue utilizada como
variable independiente y la interaccion como deee. Luego utilicé los residuos de
estas regresiones parciales como indices indepdaside la coherencia del paisaje y o
el término de interaccion.

Dada la naturaleza del esquema de relevamieosideré que las observaciones no
eran espacialmente independientes, especialmeditdagcias pequefias entre puntos.
La presencia de la autocorrelacién espacial vicdajguesto de errores independientes e
idénticamente distribuidos y por lo tanto causatyo de pseudorreplicacion al
sobreestimar los grados de libertad efectivos (Buti et al. 1993, Carl y Kihn 2007,
Dormann et al. 2007). Utilicé el correlograma dd de Moran (Fortin y Dale 2005)
para poner a prueba la existencia de autocorrelaeio los residuos para los tres
modelos de mejor ajuste para cada especie, ersaaseistancia de 500 m, utilizando
el programa PASSAGE version 1.0 (Rosenberg 2001Pe detectarse una
autocorrelacion en los residuos en cualquieragieléses de distancia, utilicé el método
de las ecuaciones generales estimadoras (conooidGPE) para tomar en cuenta la
autocorrelacion espacial en los modelos de regreg@arl y Kihn 2007, Dormann et
al. 2007). El método de GEE toma en cuenta laelemiones dentro de grupos de
unidades muestrales por medio de una matriz delaordn parametrizada, mientras
gue se asume que las correlaciones entre los gagoogjuales a cero (Dormann et al.
2007). En el presente estudio, los grupos fuerompuestos por puntos de
relevamiento y la distancia minima entre gruposdee000 m, distancia por arriba de
la cual la autocorrelacion espacial fue menor qdeo0-0,1. La mayoria de modelos
gue asumieron independencia en los errores mostua® leve autocorrelacion espacial
en los residuos (0,05 < | r | < 0,2), Fig. 2.3pn§ecuentemente, todos los coeficientes
de los modelos construidos con el primer conjurgaldtos (submuestras temporales)
fueron estimados utilizando el método de GEE.

De mayor importancia es el hecho de que no hlifierencia significativa entre las
estimaciones de los parametros de los modelossumea independencia y las que no
asumen independencia en los errores, particulagmara los modelos de mejor ajuste,
y cuando hubo diferencias significativas, las difeias fueron muy pequenas (escala de
1000 m; apéndice 4). Con respecto a los errotésdar de dichos coeficientes, estos
fueron sobreestimados en los modelos que asumepéndencia en los residuos de los
modelos, particularmente para los coeficientegagnientacion a la escala de 1000 m,
con una sobreestimacion de 16 y 24% (apéndicAfbos resultados concuerdan con
lo esperado por estudios de simulacion con difeeentétodos de incorporacion de la
autocorrelacion espacial en modelos lineales génadas (Dormann et al. 2007).

Tal como se menciond anteriormente, las espeegpondieron principalmente a la
escala de los 1000 m (ver resultados). Conseauente, evalué la respuesta de las
especies a modificaciones del paisaje a esta estdizando el segundo conjunto de
datos. Ademas de la cobertura y fragmentacion asgle primario, consideré un
segundo tipo de cobertura, el bosque secundanonéSu cobertura a la del bosque
primario, y consideré la suma de ambas como “bogsqtieo”. A partir de esta nueva
clase, calculé dos métricas adicionales de paisajperimetro total y la proporcion del
bosque nativo que era primario. Al igual que losdeios recién descritos y para el
tratamiento de la colinealidad, utilicé la regresiparcial y obtuve indices de
fragmentacion (y su interaccion con la cobertup@rimetro total y proporcion de
bosque primario que representaran proporcionegpémbentes de variacion de todas
las otras variables. A partir de diferentes commationes posibles de las variables de
paisaje, construi un total de 18 modelos para eadacie (Cuadro 2.4) También utilicé
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los correlogramas de lade Moran para evaluar la falta de dependencieceden este
conjunto de datos. En general, la autocorrelaeidvtos residuos de estos modelos fue
muy similar a la de los modelos construidos cqprieher conjunto de datos (Fig. 2.3).

Dado que se comprobd que la incorporaciénadautocorrelacion espacial de los
residuos no tuvo un efecto significativo en lasnestiones de los coeficientes de los
modelos y sus errores estandar (apéndice 4), plarticente para los modelos de mejor
ajuste, realicé el segundo conjunto de analisisositar en cuenta dicha autocorrelacion.
Dichos modelos tampoco exhibieron sobredisperséaatierdo a factor de inflacion de
variancia €) de los modelos con el mayor niumero de parametras. Gltimo, y dado
que practicamente todos los modelos de la escal®@@ m con el primer conjunto de
datos tuvieron un ajuste significativo de acuerdasapruebas de bondad de ajuste de
Hosmer y Lemeshow y de Chi-cuadrado de la razdredesimilitudes (Cuadro 2.3), no
realicé dichas pruebas para los modelos con elndegoonjunto de datos y toda la
inferencia estadistica se basé en los métodogimmigformativos de Kullback-Leibler
(Burnham y Anderson 1998, 2001).

Para comparar los efectos estadisticos dealéables de fragmentacion, perimetro y
proporcion de bosque primario con los de la cobartwtilicé la razén de los
coeficientes de regresion estandarizados por su estandar, definida de la siguiente

manera:
ﬂcob
EE..,
B

k
EE.,

donde .o, €s el coeficiente de la coberturaByEcq, Su error estandapk es el
coeficiente de la variablede configuracién o composicidonEyE el error estandar del
coeficiente fr. Los coeficientes estandarizados son cantidadesursdades que
expresan la contribucién Unica de cada variablepaddiente y estan ajustados por una
medida de la variabilidad o precision del paraméiMaCarthy et al. 1995, Cross y
Beissinger 2001). La razén indica cudntas veces grénde es el efecto estimado de
cobertura con respecto a los otros. La razon sledeficientes es calculada con los
coeficientes promedios ponderados por los pesoskdiéke, obtenidos a partir de los
modelos especie-especificos.
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DATOS
Variable dependiente: presencia/ausencia de especies
Variables independientes: variables del paisaje

NO <«— ¢Multicolinealidad (correlaciones altas entre
. variables predictoras)?
Sl
4 2\
Regresion parcial, coherencia independiente de la
cobertura e interaccién independiente del area 'y
coherencia.
. I J
4 2\
AJUSTE DE MODELO: Evaluado via pruebas de
L Hosmer-Lemeshow (HL) ji cuadrado de
razoén de verosimilitudes
- J
NO <+— Autocorrelacion en residuos (evaluado via | de
Si Moran)?

4 Y
Andlisis (i.e, estimacion de coeficientes)
con ecuaciones estimadores generalizadas (GEE)

COMPARACION Y SELECCION DE MODELOS:
AICc y pesos de Akaike

s N

PROMEDIACION DE MODELOS Y
COMPARACION DE COEFICIENTES PROMEDIADOS

Figura 2.2: Diagrama de flujo del procedimiento wh@delacion. El diagrama
corresponde al modelo especie-especifico y para esdala. Ver la seccion de
“Analisis Estadistico” para una descripcion detidlae cada procedimiento.

2.3 RESULTADOS
2.3.1 Efectos de la escala

Para los analisis con el primer conjunto de dab83% (103 de 110) de los modelos
tuvieron resultados no significativos en la prudbadosmer y Lemeshow, indicando en
términos generales una especificacion adecuadaatitlo (apéndice 3). El Cuadro 2.3
muestra los resultados para los tres modelos cgomsaporte, basado en los pesos de
Akaike, para cada especie estudiada. Para estdslosp el estadistico de la razén de
verosimilitudes fue significativoa(= 0,05) o marginalmente significativae. € 0,10)
excepto pardrogon melanocephalusD. magnolia

Todas las especies exceptomagnoliarespondieron principalmente a la escala de
1000 m: los pesos de Akaike promedio para estdaeseaiaron entre 0,12 y 0,25,
mientras que los pesos de Akaike promedio paradaalas de 200 y 500 m variaron
entre 0,00 y 0,06, y 0,00 y 0,10, respectivamehig. 2.4). Con la excepcién de la
especie recién mencionada, el apoyo total (sunpeesies de Akaike) para los modelos a
la escala de 1000 m vario entre 0,47 faratricepsy 0,98 pareR. sulphuratus La
prueba estadistica de Chi-cuadrado de razon deimelitudes, como una prueba del
ajuste general del modelo, no fue significativaaplar mayoria de las especies a las
escalas de 200 y 500 m (apéndice 3).
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2.3.2 Comparacion de los efectos: cantidad de l@oggufragmentacion, perimetro total
y proporcion de bosque primario del paisaje

El segundo conjunto de datos se analizo d#goiente para evaluar la relacion de
las variables de paisaje con la presencia de [secies. El nimero de modelos en los
conjuntos de confianza para las distintas espeeie§ entre 3y 17, y el promedio fue
de 7,7 £ 2,9 modelos (Cuadro 2.4). Los modelos qoetuvieron al area, la
fragmentacion y su interaccion, fueron los mas agog, acumulando en promedio el
52% del soporte (i.e., suma de los pesos de Akaikaepo ademas el modelo con estas
tres variables predictoras el mas apoyado (Cuadip 2Adicionalmente, los modelos
que contuvieron el area y la fragmentacion (comangeraccion) acumularon el 73%.
Los modelos que soélo tuvieron al area como varighkdictora recibieron poco
soporte, siendo éste el mas importante sélo paaspecieRatagioenias nigrirostris
Cuadro 2.4). Aquellos que contuvieron al arealgurga combinacion del perimetro
total y proporcion de bosque primario acumularopremedio el 13%. Por dltimo, los
modelos que no contuvieron al &rea tuvieron muy poporte medio, el 8%.

Cuadro 2.3: Resultados de tres modelos con maymsss de Akaike con el primer
conjunto de datos (submuestras temporales). MODBEO@a parametros en el
modelo (Area-cobertura proporcional; Cohr-coher@nlit-interaccion). LR-Prueba de
razon de verosimilitudes; HL-Prueba de Hosmer y ésmow.

LR HL
(valor  (valor

Especie MODEL® Escala p) p) AlCc w

P. nigrirostris Area - Frag 1000 0,01 0,75 95,96 0,34
Area - Frag - Int 1000 0,02 0,15 96,76 0,23
Area 1000 0,02 0,52 97,80 0,13

T. melanocephalus Area 1000 0,15 0,29 152,10,21
Area — Frag + Int 1000 0,13 0,06 152,8015
Frag 500 041 0,12 153,50,10

M. momota Area 1000 <0,00010,16 112,400,56
Area - Frag 1000 <0,000D,95 113,66 0,30
Area - Frag - Int 1000 <0,000D0,90 115,590,11

R. sulphuratus Area + Frag + Int 1000 <0,0000,36 106,630,67
Area + Frag 1000 <0,000D0,45 108,540,26
Area 1000 <0,00010,06 111,56 0,06

X. flavigaster Area - Frag 1000 0,006 0,46 126,9832
Area 1000 0,01 0,40  127,08,30
Area - Frag + Int 1000 0,05 0,82 128,8514

H. decurtatus Area 1000 <0,00010,87 88,02 0,55
Area - Frag 1000 <0,000D,30 89,37 0,28
Area - Frag - Int 1000 0,0002 0,87 90,99 0,12
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Cuadro 2.3 (cont.)

T. maculipectus Area 1000 0,0002 0,27 140,00,30
Area + Frag - Int 500 0,0004 0,20 140,424
Area - Frag 1000 0,0006 0,45 141,315
D. magnolia Area 200 0,12 0,47 148,78,27
Area 500 0,37 0,57 150,49,12
Frag 1000 0,45 0,62 150,66,10
S. atriceps Area - Frag - Int 1000 0,03 0,58 154,1928
Area 500 0,06 0,76  155,36,15
Area 1000 0,08 0,28  155,99,11
P. montezuma Area 1000 0,002 0,46  147,60,44
Area + Frag 1000 0,001 0,31  148,4929
Area + Frag + Int 1000 0,004 0,48 149,9713
0.4
0.3 1
0.2 1
g 01
o
= 00
S
= -0.1 1
-0.2
-0.3
'04 T T T T T T T T T T
0 5 10 15 20 25 30 35 40 45 50 55

Distancia (km) —O—datosl ---m--- datos2

Figura 2.3: Autocorrelacion espacial en los residde los modelos, utilizando lade
Moran (con £ 1 D.E.). Se muestran los valores pampara los modelos construidos
con los dos conjuntos de datos (submuestras tefepatatosl; submuestras espaciales
datos?2).
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Figura 2.4. Pesos de Akaike medios por escala (E.B.). Los valores fueron
calculados promediando los pesos de Akaike pamsttobs modelos de la escala. Las
abreviaciones de las especies son las primeraeias del género y epiteto especifico
(nombres completos en cuadro 2.1).

Cuadro 2.4: Conjuntos de confianza de modelos gada especie. El signo indica la
relacion entre la presencia de la especie y labkride paisaje. Area- Cobertura; Frag-
fragmentacion; Peri- perimetro; Ppri- Proporciorbdeque primario.

Patagioenias nigrirostris

# Modelo AlCc w

1 Area 88,86 0,27
2 Area + Ppri 90,21 0,14
3 Area - Peri 90,31 0,13
4 Area + Frag - Area*Frag 90,69 0,11
5 Area + Frag 90,94 0,09
6 Area + Ppri - Peri 91,97 0,06
7 Area + Frag - Area*Frag - Peri 92,16 0,05
8 Area + Frag + Ppri 92,34 0,05
9 Area + Frag - Area*Frag + Ppri 92,40 0,05
10 Area + Frag - Peri 92,40 0,05
11 Area + Frag - Area*Frag + Ppri - Peri 94,13 0,02

Trogon melanocephalus

# Modelo AlCc w

1 -Area - Frag + Area*Frag - Peri 147,150,61
2 -Area - Frag + Area*Frag - Ppri - Peri ~ 148,6D,29
3 -Area - Frag + Area*Frag 151,490,07
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Cuadro 2.4 (cont.)

Momotus momota

# Modelo AlCc w

1 Area - Frag + Area*Frag 111,750,17

2 Area - Frag + Area*Frag + Peri 111,830,16

3 Area + Peri 111,92 0,15

4 Area 112,03 0,14

5 Area - Frag + Area*Frag - Ppri 113,410,07

6 Area - Ppri 113,69 0,06

7 Area - Frag + Area*Frag - Ppri + Peri ~ 113,8D,06

# Modelo AlCc w

8 Area - Ppri + Peri 113,90 0,06

9 Area - Frag + Peri 114,02 0,05
10 Area + Frag 114,13 0,05
Ramphastos sulphuratus

# Modelo AlCc w

1 Area - Frag 124,79 0,24

2 Area 125,37 0,18

3 Area - Frag + Peri 125,96 0,13

4 Area - Frag - Area*Frag 126,790,09

3) Area + Peri 126,81 0,09

6 Area - Frag - Ppri 126,85 0,08

7 Area - Ppri 127,37 0,07

8 Area - Frag - Area*Frag + Peri 127,980,05

9 Area - Frag + Area*Frag - Ppri 128,870,03
Xiphorhynchus flavigaster

# Modelo AlCc w

1 Area - Frag + Ppri 84,70 0,35
# Modelo AlCc w

2 Area - Frag 85,76 0,20
3 Area - Frag - Area*Frag + Ppri 86,87 0,12
4 Area - Frag - Area*Frag 87,85 0,07
5 Area - Frag + Peri 87,90 0,07
6 Area + Ppri 87,96 0,07
7 Area - Frag - Area*Frag + Ppri + Peri 89,01 0,04
8 Area 90,02 0,02
9 Area - Frag + Area*Frag + Peri 90,04 0,02
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(Cuadro 2.4 cont.)
Hylophilus decurtatus

# Modelo AlCc w
1 Area - Frag - Peri 102,37 0,26
2 Area - Frag - Area*Frag - Peri 102,670,23
3 Area - Frag 104,20 0,11
4 Area - Frag - Area*Frag + Ppri - Peri 104,39,10
S) Area - Frag - Area*Frag 104,530,09
6 Area - Frag + Ppri 104,89 0,07
7 Area - Frag - Area*Frag + Ppri 105,600,05
8 Area - Peri 105,78 0,05
Thryothorus maculipectus

# Modelo AlCc w
1 Area - Frag + Area*Frag 135,550,47
2 Area - Frag + Area*Frag - Ppri 136,900,24
3 Area - Frag + Area*Frag + Peri 137,350,19
4 Area - Frag + Area*Frag - Ppri + Peri ~ 138,9®,09
Dendroica magnolia

# Modelo AlCc w
1 -Ppri 165,84 0,15
2 Frag - Ppri 166,43 0,11
3 Area - Ppri 166,92 0,09
4 Area 167,07 0,08
S -Frag 167,11 0,08
6 Area - Frag - Ppri 167,78 0,06
7 -Ppri + Peri 167,90 0,05
8 Area - Frag + Area*Frag 168,070,05
9 Peri 168,10 0,05
10 Area - Frag 168,10 0,05
11 Area - Frag + Area*Frag - Ppri 168,120,05
12 -Frag - Ppri + Peri 168,46 0,04
13 -Frag + Peri 168,77 0,03
14 Area + Peri 168,92 0,03
15 Area - Ppri + Peri 169,03 0,03
16 Area - Frag + Peri 169,84 0,02
17 Area - Frag + Area*Frag + Peri 169,980,02
Saltator atriceps

# Modelo AlCc w
1 -Area + Frag + Area*Frag - Ppri 163,120,23
2 -Area + Frag + Area*Frag 164,090,14
3 -Area + Frag + Area*Frag - Ppri + Peri  164,98,09
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(Cuadro 2.4 cont.)
Saltator atriceps

# Modelo AlCc w
4 -Ppri 165,15 0,08
S -Area + Frag + Area*Frag + Peri 165,420,07
6 -Area - Ppri 165,60 0,07
7 Frag - Ppri 166,42 0,04
8 -Ppri + Peri 166,57 0,04
9 -Area - Ppri + Peri 167,05 0,03
10 -Area + Frag + Ppri 167,15 0,03
11 Peri 167,24 0,03
12 -Area 167,53 0,03
13 Frag 167,67 0,02
14 Frag - Ppri + Peri 168,01 0,02
# Modelo AlCc w
15 -Area + Peri 168,13 0,02
Psarocolius montezuma

# Modelo AlCc w
1 Area - Frag + Area*Frag 136,230,45
2 Area - Frag + Area*Frag - Ppri 137,570,23
3 Area - Frag + Area*Frag - Peri 137,840,20
4 Area - Frag + Area*Frag - Ppri - Peri 138,70,13

Los efectos promediados para todas las espegelas variables del paisaje se
muestran en el Cuadro 2.6. Todas las especiesndigpon de manera positiva a la
proporcion de la cobertura boscosa, y la mayoriasiespecies (7 de 10) respondieron
negativamente a la fragmentacion de habitat (Cu@Mo Fig. 2.5). En términos
absolutos, el efecto de la fragmentacion fue ingmet paraX. flavigaster H.
decurtatus T. maculipectuy en menor grado pard. melanocephalysk. sulphuratus
y S. atricepsy el efecto de la interaccién fue importante phranelanocephalysr.
maculipectusy P. montezumay en menor grado, paM. momotay S. atriceps(Fig.
2.5).

Con respecto a la cobertura, la magnitud efetto de la fragmentacién fue
relativamente grande en todas las especies exeeptonigrirostrisy M. momotay los
efectos de la interaccion con respecto a la cotzeftieron importantes y relativamente
grandes en todas las especies excBptsulphuratusy X. flavigaster(Cuadro 2.7). El
efecto del perimetro del bosque fue importanteéemihos absolutos en tres especies,
T. melanocephalysM. momotay H. decurtatusy fue negativo o cercano a 0 en todas
excepto erM. momota la cual fue favorecida por un aumento del periong@fig. 2.5).

La variable de menor importancia fue la proporaénbosque primario, y en términos
absolutos fue relativamente importante sélo parflavigaster,y en menor grado, para
D. magnolia(Fig. 2.5). Sin embargo, y con respecto a la dabertanto la proporcion
de bosque como el perimetro fueron tan importacae® la cobertura para 4 especies.
En estas especies, el efecto de la cobertura fisatdente de poca magnitud (Fig. 2.5).

36



Cuadro 2.5: Valores medios de los pesos de AkaiBeqomo medida del apoyo a cada
uno de los 18 tipos de modelo ajustados. Area- @Qmize Frag- fragmentacion; Peri-
perimetro; Ppri- Proporcion de bosque primario.

Modelo Media =+ D.E.
Area + Frag + Area*Frag 0,17 + 0,09
Area + Frag + Area*Frag + Peri 0,16 * 0,09
Area + Frag + Area*Frag + Ppri 0,11 + 0,16
Area + Frag + Area*Frag + Peri + Ppri 0,08 + 0,18
Area + Frag 0,08 + 0,08
Area 0,07 + 0,09
Area + Frag + Ppri 0,07 + 0,08
Area + Frag + Peri 0,06 + 0,10
Cuadro 2.5 (cont.)

Modelo Media =+ D.E.
Area + Ppri 0,05 + 0,06
Area + Peri 0,05 + 0,05
Area + Ppri + Peri 0,03 + 0,02
Ppri 0,02 + 0,03
Frag + Ppri 0,02 =+ 0,01
Frag 0,01 + 0,01
Peri+ Ppri 0,01 + 0,04
Peri 0,01 + 0,02
Frag + Peri + Ppri 0,01 +£ 0,02
Frag + Peri 0,00 + 0,05

Cuadro 2.6: Efecto promedio de las variables disbpasobre las especies estudiadas.

VARIABLE PROMEDIO DESVEST
Cobertura 3.37 + 3.26
Fragmentacion -1.35 + 1.26
Interaccion 2.23 + 3.43
Proporcién de bosque primario -0.18 + 0.88
Perimetro -0.56 + 1.79
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Cuadro 2.7: Razoén de coeficientes estandarizatlos. valores indican cuantas veces
mas grande fue el coeficiente de cobertura corects la variable de configuracién o
composicion, para cada especie.

FRAGMEN-  INTERA- PROP. PERIME-
ESPECIE TACION CCION  PRIMARIO TRO
Patagioenias nigrirostris 13,37 3,19 6,65 6,79
Trogon melanocephalus 1,03 0,49 2,09 0,75
Momotus momota 7,07 2,74 8,86 3,63
Ramphastos sulphuratus 3,10 12,04 15,48 5,26
Xiphorhynchus flavigaster 2,44 27,80 3,03 54,50
Hylophilus decurtatus 2,66 3,88 574 6,04
Thryothorus maculipectus 1,26 1,17 4,10 6,35
Dendroica magnolia 0,88 0,76 0,68 2,43
Saltator atriceps 1,77 0,43 0,59 1,63
Psarocolius montezuma 1,00 0,37 1,43 1,67

PROMEDIO (1 D.E.) 346+3,94 5,29+8,65 487461 8,91+16,17

2.4 DISCUSION

La adopcion del concepto de multiples hipétede trabajo (Chamberlin 1965,
Anderson et al. 2001, Burnham y Anderson 2001,sBadtial. 2006b), y el marco TIKL
permitié el contraste simultaneo de las hipétesismiiestra al azar, composicion del
paisaje, y fragmentacion lineal y no lineal delspg,sensuBetts et al. (2006b). Este
marco permitié contrastar los modelos con varialdesespondientes a diferentes
escalas. Los resultados indican que las respueltatas aves a la pérdida y
fragmentacion de bosque tropical se relacionarochmmas con la escala de los 1000
m que con las dos escalas menores. Consecuenéraentayor parte de la evidencia
de este estudio no apoya la hipétesis de la mualstéizar. Dicha hipotesis predice que,
por razones estadisticas, las especies comunefasamicas que se encuentran en
pequefias islas de habitat, mientras que las espetés raras soOlo ocurren en
fragmentos de mayor tamafo (Andrén 1994a). Enemor@ncia, si no hay un efecto de
la modifica cion del habitat a escalas mayores ejuamafio del territorio, entonces
todas las especies que tienen un territorio queegponde al tamafio medio de
fragmentos en un paisaje deberian estar presentdssn importar la cantidad o grado
de fragmentacion a mayores escalas. En este geunlid respuesta casi generalizada a
la escala que, para la mayoria de las especiapresimadamente 20 veces mas grande
gue el tamafio promedio de sus territorios (12,6shal area que corresponde al radio de
200 m y 314 ha al radio de 1000 m) provee evidedeiaina mayor relacion de las
especies con la modificacién del paisaje a escaklgres que la del territorio. Dos
excepciones son el segundo modelo con mayor sopar@T. maculipectusy S.
atriceps el modelo de area a la escala de 500 m, quespomdié aproximadamente a
la escala del radio territorial (Cuadro 2.1). 8mbargo, estas especies respondieron
mas a la escala de los 1000 m (Cuadro 2.3). Demiayportancia es que la ocupacion
de un sitio particular por una especie requiereanayea de bosque tropical a escalas
mas grandes que el tamafio del territorio, posibiéeneara dispersarse y ocupar el
sitio. Este resultado por lo tanto tiene impliGasdmportantes para la conservacion: la
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persistencia de las especies en los paisajes el probablemente sea mediada por
factores extraterritoriales, como la dispersion I¢Ralt 1991, Wiens et al. 1993,
Sutherland et al. 2000, Norris y Stutchbury 200 Edn et al. 2002, Bowman 2003).
Otros estudios han encontrado respuestas a laicamiliin de habitat a escalas mayores
que aquella del territorio en Norteamérica (Drapetal. 2000, Lichstein et al. 2002,
Betts et al. 2006a) y en Australia (Westphal et2803). Estos resultados también
concuerdan con las teorias metapoblacionales (HA®98) y de fuente-sumidero
(Pulliam 1988): la persistencia metapoblacionahdébitat sumidero es directamente
dependiente de los movimientos extraterritorialespecificamente en la habilidad
dispersiva de las especies (Opdam 1991).

Los resultados también muestran que l@pgcion de cobertura boscosa
generalmente estd mas asociada con la presentaa dees que la fragmentaciéon del
paisaje,, un resultado que acuerda con estudiasopr@icGarigal y McComb 1995,
Westphal et al. 2003, Fahrig 2003). Sin embargmpién hay evidencia fuerte de una
respuesta de las especies a la fragmentacion. \Estable fue una predictora
importante en la mayoria de los modelos mas apayatk 30 modelos con pesos de
Akaike mayores al 10%, 20 contuvieron variables@asias a la fragmentacion (Cuadro
2.4). De acuerdo a este criterio, todos los m@dettn mayor apoyo tuvieron algin
término asociado a la fragmentacion pdrdlavigaster H. decurtatusy P. montezuma
Estos resultados también aportan evidencia a fdeola hipétesis de los efectos no
lineales de la fragmentacion: las especies sorneaafes por la fragmentacion, pero estos
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Figura 2.5: Coeficientes promedio (ponderados ppeso de Akaike) de
predictoras de los modelos.

efectos son mayores a menores niveles de cobertbsia conclusion

las variables

tiene fuerte

soporte en 2 de 10 especi@s,melanocephalusy P. montezumapara las cuéles el
modelo con el mayor peso de Akaike correspondafadotesis recien mencionada (el
modelo con el término de interaccion), y soportalenado para otras 5 especies (uno
de los modelos mas apoyados segun el criterioaerte minimo del 10% contiene el
término de interaccion). Este resultado tambiémcaerda con varias investigaciones
tedricas, que han predicho efectos no linealesadfalgmentacion (Andrén 1994b,
Fahrig 1998, With y King 1999, Wiegand et al. 2005y omando conjuntamente los
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modelos que apoyan las hipoétesis de los efectosalée y no lineales de la
fragmentacion, ésta tiene un efecto estadistiedivamente alto, en comparacion con el
area, en la determinacion de la presencia de peecies (Fig. 2.5, Cuadros 7 y 8).

La evidencia en contra o a favor de la hipétée los efectos no lineales de la
fragmentacion, tal como indican Betts et la. (200ék todavia escasa. Mas comunes
son los resultados mixtos con respecto a la impodade la fragmentacion en
determinar la presencia de especies, en oposicidm ianportancia del area sola
(McGarigal y McComb 1995, Trczinski et al. 1999]I&fid et al. 1999, Westphal et al.
2003, Betts et al. 2006b). Algunos investigadagemvestigadoras encuentran una
importancia mucho mayor del area de bosque enmdigi@r dicha presencia (Fahrig
2002, 2003). Por el contrario, este estudio comizueon Betts et al. (2006b) en que los
efectos de la fragmentacion son menos importantesias de la cobertura, aunque
desempeian un rol mucho mas importante que erstodies de latitudes boreales.

El resultado anterior se apoya por medio de cmmparacion entre éste y otros
estudios (Trczinski et al. 1999, Villard et al. 99%estphal et al. 2003, Betts et al.
2006a), con respecto al niumero de especies cuganmia se relacion6 con modelos
gue solo contuvieron la proporcion de coberturacwoariable predictora, a la cobertura
y alguna variable de configuracion, sélo la confegion, o ninguna de ellas (Fig. 2.6).
Los resultados mostraron que, en comparacion cen3loestudios realizados en
Norteamérica, la proporcién de especies que respmmdal area y configuracién fue
mayor en el presente estudio, pero mucho menorespecto al estudio realizado en
Australia (Westphal et al. 2003). Por lo tantarég evidencia a la sospecha de que los
resultados obtenidos mayormente en latitudes lesweabd deben generalizarse a las
especies de regiones tropicales o australes @tatfRobinson 2005). Cabe recalcar
también el bajo numero de estudios realizados eremaatica, que limita una
comparacion cuantitativa de los estudios y poralutd la capacidad de inferencia y
generalizacion.

1.00

? B Este estudio
/ BTrczinski et al. 1999 (N.A.)
0.80 - /
OVillard et al. 1999 (N.A))
S OBetts et al. 2006a (N.A.)
- 0.60 / BWestphal et al. 2003 (Aus.)
%
o
Q.
<
a 0.40
0.20 A /
0.00 N 7%

COBERTURA COB + CONFIG CONFIGURACION NINGUNA

Figura 2.6: Proporcion de especies cuyos modelosgjier ajuste sélo contuvieron
variables asociadas a la cobertura, la cobertiaagnfiguracion (COB + CONFIG),
sé6lo la configuracién, o que no respondieron aumiag en el presente estudio, en tres
estudios de Norteamérica (N.A.) y uno de Austrglias.).

Los efectos de la proporcién de bosque primarb perimetro de bosque fueron las
variables que menos afectaron la presencia dejeies estudiadas (Cuadro 2.6, Fig.
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2.5). Sin embargo, hubo algunas especies quernfdeatadas por alguna o ambas de
estas variables, pero fue una respuesta mas hisinictatica. Se destaca por ejemplo
la respuesta negativa de melanocephalus aumentos en el perimetro, lo cual fue
inesperado, dado que es una especie tipica dggsamsay modificados y practicamente
no respondid a la cobertura de bosque (Fig. 2.B), magnoliaque respondio también
de forma negativa a aumentos en la proporcién dgumoprimario (Cuadro 2.4). La
Gnica respuesta esperable de acuerdo a las hpptasieadas para los aumentos en el
perimetro, fue la dél. decurtatusuna especie tipica del dosel de bosque primamgo q
respondié negativamente a aumentos en la cantelpériimetro. Su respuesta también
fue la esperada a la proporcion de bosque printatinque en mucha menor magnitud
que a cambios en el perimetro): respondié posigrdea aumentos en esta variable.
Sin embargo, y a pesar de ser éste el perfil griesta esperado a la modificacion del
paisaje en la mayoria de las especies, los Uniesgltados generalizables fueron
aguellos asociados a cambios de la coberturaatamientacion y la interaccion entre
ambas. Las especies estudiadas no estan absaligarestringidas a bosque (Cuadro
2.1), y por ende probablemente no sean tan vullesrablos cambios en el perimetro y
proporcion de bosque primario.

El Chipe de MagnoliaD( magnolig, una especie migratoria, fue una excepcion
clara en su respuesta tanto a la cobertura coraofragmentacion, y la escala de su
respuesta. Las aves migratorias suelen tener nageltos de habitat mas generales
que las residentes, durante la migracion y enesuvsnios invernales (Saab y Petit 1992,
Robbins et al. 1992), por lo que probablemente puadptarse a cambios en el
ambiente en sus sitios de invernada. También s prabable que muchos de los
individuos que fueron detectados en el estudiovestan migrando en vez de estar en
su territorio invernal, periodo en el cual sus eFguientos son aun mas generales. Por
altimo, D. magnoliano es un ave de interior de bosque en sus terreposductivos,
sino mas bien es un especialista de borde (Ber®)195

2.5 CONCLUSIONES

La respuesta de las aves a la pérdida y fragmién de habitat boscoso fue mucho
mayor a la escala de los 1000 m que a las escalésd®00 y 500 m. Por lo tanto,
concluyo que la persistencia de estas especieaisajgs fragmentados probablemente
dependa en buena medida de factores que operaalihdte la escala del territorio.
Con respecto a la importancia relativa de la cobary la fragmentacion en determinar
la presencia de las especies, el area en genet@oesnas asociada que la
fragmentacion a la presencia de las aves, un aglsutjue concuerda con aquellos de
estudios previos. Sin embargo, hay también evidefuerte de una relacion de las
especies a la fragmentacion. De mayor importassieel hecho de que encontré
evidencia de un efecto estadistico no lineal deagmentacion en la presencia de las
especies: su presencia esta estadisticamenteorgldai con la fragmentacion, pero
dicha relacion es mucho mas fuerte a niveles bd@sobertura. Estos hallazgos
concuerdan con varias investigaciones teéricashgneredicho efectos no lineales de
la fragmentacion. Asimismo, los efectos de larfragtacion fueron mas comunes en
las especies estudiadas que para las aves de iNériea

Los efectos de la proporcion de bosque priomael perimetro de bosque fueron las
variables que menos asociadas estuvieron condanqu® de las especies estudiadas, en
comparacion con los efectos de la cobertura y #gnfientacion. Las especies
estudiadas no estan absolutamente restringidasquéqg probablemente no sean tan
vulnerables a los cambios en el perimetro y lagn@pn de bosque primario.
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CAPITULO 3:
RELACION ENTRE LA MODIFICACION DE HABITAT A
ESCALA DE PAISAJE Y LA ESTRUCTURA DE LA COMUNIDAD

DE AVES DE BOSQUE TROPICAL EN GUATEMALA
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3.1 INTRODUCCION

La composicién y configuracion de los elementle un paisaje pueden afectar la
distribucion y abundancia de los organismos (Formaaodron 1986, Turner 1989,
Turner et al. 2001, Turner 2005, Lindemayer y FescR006). En particular, la
eliminacién y fragmentacion de habitat nativo pueddectar negativamente a la
diversidad de especies especialistas de habitsiblpmente causando la disrupcion de
procesos bioldgicos claves como la dispersionadizuisicion de recursos (Saunders et
al. 1991, Harrison y Bruna 1999, Lindenmayer y k&s2006). La importancia relativa
de la composicién (cantidad de distintos tipos aleectura vegetal) y la configuracién
(disposicion espacial) de los remanentes de hamtarespecto a sus efectos sobre las
comunidades bidticas que persisten en paisajesficamttis constituye una de las areas
fundamentales de investigacion en la biologia decdaservacion (McGarigal y
Cushman 2002, Fahrig 2003, Betts et al. 2006b).

Actualmente existe un ampborpusde investigaciones acerca de las influencias
del ambiente a escala de fragmento sobre la estaudé las comunidades biéticas, con
base en la teoria de biogeografia de islas de MlagAy Wilson (1967). Sin embargo,
las interacciones entre individuos de una espeeigre especies no sélo ocurren dentro
de un fragmento particular, sino que pueden ocarriuna red de comunidades locales
qgue habitan fragmentos discretos de habitat, y afestadas por los patrones de
colonizacion y extincidn a una escala mayor queskag interacciones a escala local.
Algunas evidencias provenientes de las dinamicaspuoblacionales (Hanski 1998,
Hanski y Ovaskainen 2000) de fuente-sumidero i@nll1988, Pulliam y Danielson
1991) y efectos de masa (Schmida y Wilson 1985,iiKuf98, Kattan y Franco 2004)
sugieren que el contexto paisajistico de un fragmmgmede determinar en buena
medida la diversidad de organismos que residen ¢@ushman y McGarigal 2003).
Estas dindmicas que involucran interacciones etdraunidades locales a escalas
mayores y estan relacionadas con el concepto decomtinidad (Leibold et al. 2004),
definida como un conjunto de comunidades locales gstan conectadas por la
dispersién de multiples especies que potencialmetdgeactiuan, donde cada comunidad
actia como una fuente de inmigrantes para otrasumidades en la region (Wilson
1992, Mouquet y Loreau 2002, Leibold et al. 2004).

En la actualidad, hay una acumulacion crecientestigdios sobre los efectos de
la pérdida y fragmentacion de habitat a escalaaikaje sobre las comunidades de aves
en zonas templadas (ver referencias en Bennelit 20@6). Sin embargo, y a pesar de
que la fragmentacion es un fendmeno que ocurreafuedtalmente a escala de paisaje
(McGarigal y Cushman 2002, Fahrig 2003), pocoslgsmeestudios que se han realizado
en las regiones tropicales en esta tematica yeadala de paisaje: los estudios en los
bosques tropicales acerca de los efectos de lmémaigicion sobre las aves han sido
principalmente a escala de fragmento (ver Fig, h@iso 1.2, “Justificacion del
estudio”).

El objetivo de este capitulo es describielagion entre el grado de modificacion del
paisaje y la comunidad de aves del bosque trogiedd region Caribefia de Guatemala.
Evalué dichos efectos en tres variables frecuentemetilizadas para describir una
comunidad bidtica: el numero (riqueza), la abun@agcla composicién de especies.
No estudié el conjunto total de especies, sino lEgueue dependen del bosque
tropical: las especies dependientes del interideloborde de bosque tropical. Se ha
demostrado en ecosistemas templados y tropicalesesga clasificacion es util para
estudiar las relaciones entre la modificacion deithha escala de fragmento y las
poblaciones animales (Bender et al. 1998, Frangtiral. 2002, Martinez-Morales
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2005b, Bennett et al. 2006, Metzger et al. 2009. asignacion a estos dos grupos se
hizo de acuerdo a la clasificaciéon de Stotz et(H96) (ver inciso 1.5, pag. 23,
“Aspectos metodologicos del trabajo de tesis”)s hgotesis de estudio se resumen en
la figura 3.2 y se describen a continuacion.

La primera hipdtesis se relaciona con la doibgrde bosque tropical: la extension
del habitat afecta a las especies principalmente spg efectos sobre el tamafio
poblacional. A medida que la cantidad de bosgseidiuye, el tamafio poblacional
disminuira, y aquellas especies con mayores ragi@rmos de area seran las mas
afectadas. Por lo tanto, la prediccién asocia@sta hipétesis es que el nimero de
especies disminuird a medida que el area de bosgpé&al disminuya, por la
extirpacion gradual de las especies con mayoressitaxles de area. Para las especies
con dependencia del interior de bosque, esperérelaaion lineal positiva con la
cantidad de area. Para las especies dependiegitd®omie de bosque, esperé una
respuesta lineal en coberturas bajas y medias,gareeles altos de cobertura, esperé
una disminucién del nimero de especies, por unaimigion de la cantidad de
perimetro (dependiente de la cobertura de bosguejveles muy altos de cobertura,
disminuye la cantidad de borde de bosque (relamiévilineal con un nivel maximo del
namero de especies a niveles intermedios).

Con respecto a la fragmentacion, y de acuartis teorias de metapoblaciones y
metacomunidades, se espera una reduccion endasdasolonizacion y un aumento de
las tasas de extincion locales de las especietahélependientes, debido a una mayor
subdivision y aislamiento de los fragmentos de thal{Hanski 1998, Leibold et al.
2004). Por lo tanto, se predicen efectos negatieos fragmentacion sobre la riqueza
de especies de interior. En el caso de las espéeiborde, dado que estan adaptadas a
condiciones de perturbacion (Harris y Pimm 2004)ogeen una mayor amplitud de
habitat (Stotz et al. 1996, Rotenberg 2007, Cerdzal. 2009), se esperan menores
efectos de la fragmentacion sobre éstas. En estedi regiones templadas, los efectos
de la fragmentacion de habitat son mucho menoresaquellos de la reduccion del
habitat, y por lo tanto extiendo esta hipotesisisiema estudiado. Finalmente, los
efectos de la fragmentaciéon pueden ser indeperdientdependientes de la cobertura
(Trzcinski et al. 1999, Flather y Bevers 2002, ipRBO03, Betts et al. 2006b, Cerezo et
al. 2010): en el caso de ser independientes, éxtasf de la fragmentacion resultaran en
declinaciones poblacionales adicionales a aquellgs ocurren como resultado de la
pérdida de habitat. De ser dependientes, se egpeea dichos efectos sean
multiplicativos (no lineales) y se evidencien parauinteraccion estadistica entre la
configuracion y la cobertura del habitat (BettaleR006b).

El aumento del perimetro total y la disminacide la proporcion del bosque
primario implican una reduccion de la cantidad dbitat para las especies de interior
de bosque. En paisajes con mayor perimetro, sc@spque aumentan las tasas de
depredacion o invasion de competidores agresivds, gantidad efectiva de habitat
puede disminuir a raiz de los efectos fisicos deHordes (Saunders et al. 1991,
Harrison y Bruna 1999, Laurance et al. 2002). édinbargo, para las especies de borde
un aumento en el perimetro I6gicamente genera @wydmtantidad de habitat. Por lo
tanto, esperé efectos contrarios dados por los icangn el perimetro total de los
fragmentos de bosque para ambos grupos de espdviesiltimo, no espero ninguna
relacion entre la proporcién de bosque primaria siqueza y abundancia de especies
de borde (Fig. 3.1).
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HIPOTESIS GENERALES
1. Elefecto de la pérdida de bosque es mayor que aq  uellos debidos a cambios en la configuracién
(fragmentacion y perimetro) y composicién (proporc ién de bosque primario) del paisaje.

2. Estos efectos dependen de la historia natural de |
dependen del interior de bosque, y menores (o nulos

as especies; son de mayor magnitud en las especies que
) en especies de borde.
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Figura 3.1: Modelo conceptual de los efectos dmdalificacion del paisaje sobre la
riqueza o abundancia de las especies de intera® borde de bosque tropical. Ver
introduccién para una descripcion detallada.

3.2 MATERIALES Y METODOS
3.2.1 Area de estudio, disefio experimental y ee#nade las comunidades de aves

Estos tres aspectos del estudio estan descrites @pitulo 1 (“Materiales y métodos
generales”, pag. 25, incisos 1.6.1, 1.6.3 y 1.6.De acuerdo a los resultados del
capitulo 1, la escala de paisaje (definida coméres circular en la que fueron medidas
las variables explicativas de los modelos) a la mspondieron la mayoria de las
especies fue la de 1 km de radio. Para los paisa@éd km de radio, correspondientes a
un area de 314 ha de superficie, conté con 123jpaison 3 puntos como submuestras
espaciales. Todos los analisis de este capitulsubsecuentes capitulos) fueron
conducidos con este conjunto de datos.

3.2.2 Analisis estadistico

Los estudios que involucran conteos de especiedividuos deben tomar en cuenta
que las distintas especies no tienen la misma piladed de deteccion, y que en un
muestreo particular, es posible que no todas lpscess o individuos sean detectados
(Colwell y Coddington 1994, Boulinier et al. 199&xnyle y Nichols 2003). Utilizando
los tres puntos por paisaje de 1 km. de radiomésta riqueza de especies por medio
del estimador Jackknife 1, el cual supone hetemidad en las probabilidades de
deteccion entre especies (Burnham y Overton 19@@lifBer et al. 1998a, b, Cam et al.
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2002, Walther y Moore 2005). Asimismo, es posiple el numero de individuos de
cada especie sea subestimado, y por lo tanto dwloeporarse la probabilidad de
deteccion en la estimacion del nimero de indiviqE@snsworth et al. 2002, McCallum
2005), definida como la proporcién esperada deviddos que se encuentran en el sitio
que seran detectados (Royle y Nichols 2003). Rationde los métodos desarrollados
por Royle y Nichols (2003), estimé la probabilidkddeteccion para grupos de especies
que, segun 4 ornitblogos expertos en las aves desdan, poseian la misma
detectabilidad (i.e., la misma probabilidad de gaendividuo de alguna de las especies
del grupo fuese detectado, dado que estuviesenpe¢seSospeché que la probabilidad
de deteccion seria una funcion de la cantidad dgusen el paisaje, porque en los
paisajes con menor cobertura boscosa, la distalecias puntos en las carreteras a los
fragmentos boscosos era mayor, y por ende la pitmlzabde deteccién seria menor en
éstos. Por lo tanto, calculé la probabilidad ded®dn para cada grupo de especies en
tres intervalos de cobertura de bosque: 0-35%,536;6< 65%. Por ultimo, ajusté los
conteos originales de cada especie, de acuerda@bétura de bosque en cada sitio,
utilizando la siguiente relacion matematica:

N=C

p

donde N es el nimero estimado de individuos, C es el cod¢eindividuos observado
y pes la probabilidad de detectar un individuo estaéslie presente en el sitio de

estudio (McCallum 2005).

Para investigar la relacion entre la riquezabyndancia de las aves y la cantidad,
composicién y configuracion de los fragmentos bsssoen los paisajes estudiados,
utilicé los modelos lineales generalizados (MLGJ|d¢e y Wedderburn 1972, Guisan et
al. 2002). La cantidad de bosque se expresé tarmobertura proporcional de bosque
nativo del total del area circular de 1 km de rat#ie de configuracion fueron el grado de
subdivision (que varié entre 0 y 1) y el perimdotal (en metros), y la de composicion,
la proporcion de bosque primario del total de besaativo. Todas las variables fueron
estandarizadas para variar entre 0 y 1, para pmheparar directamente la magnitud de
los coeficientes de los modelos. Para la riguezaspecies, utilicé la regresion Poisson,
la cual es un tipo especial de MLG para una variatdpendiente con distribucion
discreta y altamente asimétrica, como es el caska ceayoria de conteos (Vincent y
Haworth 1983, Allison 1999). Para modelar la alanmuib de las aves, utilicé la
regresion multiple ordinaria por minimos cuadradogpliqué una transformacion
logio(X + 0.1) a los datos de abundancia para cumphrlae suposiciones del modelo,
especificamente la de distribucion normal y homegéde los residuos.

Detecté y minimicé los problemas asociados multicolinealidad de acuerdo a los
procedimientos descritos en el capitulo 1 (Pag. 2%a vez construidos los modelos,
utilicé el criterio de Informacién de Akaike de sadgo orden (AICc, recomendado
cuandon/K < 40, donden es el tamafio de muestra y K es el nUmero de p#&a@sne
estimados) y los pesos de Akaik&)(para escoger los modelos de mejor ajuste del
conjunto de modelos candidatos (Anderson et aD02@8urnham y Anderson, 1998,
2001). Para comparar los efectos relativos deh drda configuracion, utilicé la
inferencia multi-modelo, o “modelos promediadosufBham y Anderson, 1998, 2001).
Para cada grupo de especies (de interior y de Jharbive coeficientes promedio de los
modelos ponderados por el peso de Akaike. Estmwmguios fueron obtenidos a partir
del “conjunto de confianza” de los modelos, quadsel para el cual la suma de peso de
Akaike es> 0,95 (Burnham y Anderson, 1998, 2001).

La riqueza especifica puede ser insensibla @édntidad de las especies de un
ensamble, porque si una especie es reemplazadatrpofa lo largo de un gradiente
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ambiental), el valor de riqueza no cambia. Puedmmpb mismo con el numero de
individuos (el denominado “efecto de compensacidohde individuos de una especie
son reemplazados por individuos de otra, pero ehemd de individuos no es
modificado sustancialmente o es igual; Jiang 2@bhzalez y Loreau 2009), pero en
ambos casos, claramente hay una diferencia engli@acion comunitaria (Worthen
1996, Jaksic y Marone 2006). Para evaluar logd@geate la estructura del paisaje sobre
la composicion de especies, utilicé el analisical@espondencia candnica (ACC, Ter
Braak 1986). El ACC es una técnica de ordenacidm mglaciona un conjunto de
especies directamente con un conjunto de variainisentales, detectando los patrones
de variacion en la composicién de especies queepusdr mejor explicados por las
variables ambientales (Ter Braak 1986). Analitieats, la técnica es una combinacion
del analisis de correspondencia, utilizando el ritlpo de promedios reciprocos, y el
analisis de regresion multiple (McCune et al. 2002produce una serie de estadisticos
que cuantifican la relacion entre la estructuralalecomunidad de especies y las
variables ambientales. EIl porcentaje de variadeida matriz de especies X paisajes
gue esta representada por cada eje (calculada elocooiente entre el autovalor del eje
y la inercia), variacion que es restringida por Vasiables de paisaje (cantidad y
fragmentacion de bosque y su interaccién, bordé ygbroporcion de bosque primario).
La correlacion “especies-ambiente” es aquella dngevalores de los sitios en los ejes
de ordenacién derivados solo de los datos de [@Ecies (i.e., variacion no restringida
por las variables del paisaje) y los valores desitigs que son combinaciones lineales
de las variables de paisaje (i.e., variacion mglia). En otras palabras, esta
correlacion es la proporcion de la variacion repmésda por el eje que esta asociada a
alguna combinacién de las variables del paisajes doeficientes candnicos definen a
los ejes de ordenaciéon como combinaciones linelddas variables ambientales y son
los coeficientes de la regresion lineal multipléay correlaciones “dentro del conjunto”
o0 “intraset” son los coeficientes de correlaciorirerios valores de las variables
ambientales y los ejes de ordenacion de los paisagluados (Ter Braak 1986).

Dado que el CCA toma en cuenta la identidadagesspecies, no conduje analisis
separados para especies de interior o de borde amdos modelos lineales
generalizados. En este andlisis, inclui todase$pecies que detecté, incluso aquellas
gue no son dependientes de bosque tropical (pete gor o menos un tipo de habitat
boscoso), a las cuales denominé especies de “goi&b&er cuadro 3.2c¢).

3.3 RESULTADOS

En general, la rigueza y abundancia de espatimento con la cantidad de bosque,
pero esta respuesta fue distinta para las espdeigderior y de borde (Fig. 3.2). Para
las especies de interior, la riqueza y abundanuiaeaté de forma lineal con la
cobertura (Fig. 3.2a y c¢), mientras que la riqueadundancia de las especies de borde
alcanzé sus valores maximos a coberturas intermdéig. 3.2b y d). Para las de
borde, ambas variables tuvieron valores similareslias extremos de cobertura,
particularmente para la riqueza de especies: eertohs menores al 20% del paisaje,
los valores promedio (= 1 D.E.) de especies e iddos de borde fueron 11,9 + 4,7 y
31,45 + 11,2, respectivamente, y en paisajes cmdal 80% de cobertura, 8,6 £ 6,0 y
16,4 £12,7.

Dado que para coberturas de bosque mayompsates al 60% ya no se observaron
sitios con valores medios ni altos de fragmenta¢iag. 3.4), para la construccion de
los modelos sélo se utilizaron aquellos sitios pasacuales la cobertura de bosque fue
igual o menor al 60%. Estos sitios representacala ta amplitud de variacion del
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indice de subdivision (0 a 1) para todos los valale cobertura. El nUmero de modelos
en los conjuntos de confianza para la rigueza pdecess fue de 3 y 13 para las especies
de interior y de borde, respectivamente (Cuadra $.th), y para la abundancia, ambos
grupos de especies tuvieron el mismo nimero de lom@a el conjunto de confianza
(9 modelos, Cuadro 3.1c vy d).

Con respecto a la riqueza de especies deon{€uadro 3.1a), todos los modelos
incluyeron variables de cantidad de bosque y alonema variable adicional, y para la
riqueza de especies de borde, todos excepto damfoedelos combinados, el modelo
que solo tuvieron como variables predictoras aalgtidad de bosque (#7) o grado de
fragmentacion (#10) (cuadro 3.1b). Sin embargtmsegivieron muy poco apoyo, de
acuerdo a los pesos de Akaike £ 0,05 para el modelo de area y 0,03 para el lnode
de fragmentacion). Con respecto a la abundanciasgecies de interior, el mejor
modelo fue el que soélo tenia al area de bosque sammable predictora, y el resto (8 de
9) del conjunto de confianza fueron modelos condnsapero el peso de Akaike del
modelo de area fue aproximadamente igual al segomadielo mas apoyadev(= 0,19
para ambos modelos), que contenia la fragmentgaidarea de bosque como variables
predictoras (Cuadro 3.1c). Para la abundanciaspgecees de borde, el modelo con el
perimetro de bosque como Unica variable predidicgael mejor modelow = 0,36),
seguido por el modelo combinado de perimetro y @ea 0,16). En términos
generales, los modelos asociados a la riquezapeies fueron menos complejos, es
decir que en promedio tuvieron menos variablesigi@ds, que los modelos asociados
a la abundancia (media = 2,9 + 1,2 D.E, vs. 3,50+ tespectivamente). Por otro lado,
los modelos asociados a las especies de intergvoriumas complejos que aquellos
asociados a las de borde (3,8 £ 1,0 vs. 3,0 #@spectivamente).

En los sitios que tuvieron menos del 60% deedara, la relacion entre la cobertura
de bosque vy la riqueza y abundancia de especiambes grupos fue positiva y lineal
(Fig. 3.3). Adicionalmente, la cobertura tuvo ébsocde mayor magnitud en la riqueza y
abundancia de especies de interior (Figs. 3.4 Y. 3.Bl comparar el promedio
(ponderado por los pesos de Akaike) de los coeftiesede area entre las especies de
interior y borde, éste fue 6,7 veces mayor paradisnterior, para la riqueza de
especies (Fig. 3.6a y b areapp. interior/ B areapp. node= 2,42 / 0,36 = 6,7), y para la
abundancia, el coeficiente de area de las espdeid®rde fue practicamente nulo (-
0.03, comparado con el de especies de interids; Ejg. 3.6c y d).

La rigueza de especies para ambos gruposapuadancia de especies de interior
disminuyd a medida que aumenté la fragmentaciégs(H.4a y b, 3.5a, ver también el
coeficiente negativo de la fragmentacion, Fig. .3.8) efecto estimado de la
fragmentacion sobre las especies de interior flié 2eces mayor que el de especies de
borde para la riquezgAfragspp. interiod 3 fragspp. borde= -0,51 / -0,19 = 2,17, Fig. 3.6a y
b), y aprox. 15 veces mayor para la abundancia &g y d).

Con respecto a la interaccion (i.e., efectéadeagmentacion dependiente del area),
el coeficiente para la riqueza de especies deiontkre 1,21 veces mayor que el de
especies de borde, y para la abundancia, 10 veagsrm El efecto de la interaccion
fue especialmente evidente en las especies déomtdonde los niveles méaximos de
diversidad y abundancia se alcanzaron en paisajesbaja fragmentacion y alta
cobertura (Figs. 3.4a y 3.5a). Al igual que Idextura de bosque, los efectos de la
fragmentacion fueron practicamente nulos en la décia de especies de borde, y
practicamente no vario entre niveles de cobertdragmentacion (Fig. 3.5b).

49



Cuadro 3.1: Conjuntos de confianza de modelos lpatigueza (a y b) y abundancia (c
y d) para las especies de interior (col. izg.) sdeade bosque tropical (col. der.). A*F-
interaccion entre area y fragmentacion; Peri-peromdprim.-proporcion de bosque

primario del total de bosque nativo.
RIQUEZA DE ESPECIES

Especies de interior
a

Especies de Borde

b
# MODELO AlCc  w # MODELO AlCc  w
1 Area - Frag + A*F - Peri 284,0,46 1 Area- Frag + Area*Frag 131,9,20
2 Area - Frag - Peri 285,M,27 2 Area - Frag + Area*Frag - Ppri 131,8,16
3 Area - Frag + A*F - Peri + Pprim  285,8,23 3 Area - Frag - Ppri 132,9,09
4 Area - Frag 132,9,09
5 Area - Frag + Area*Frag + Peri 133(M09
6 Area - Frag + Area*Frag + Peri - Ppri 133,2 0,08
7 Area 134,10,05
8 Area - Ppri 134,40,04
9 Frag - Ppri 134,80,04
10 Frag 135,00,03
11 Area - Frag + Peri 135,®,03
12 Area + Peri 136,20,02
13 Area - Ppri + Peri 136,30,02
ABUNDANCIA
Especies de interior Especies de Borde
c d
# MODELO AlCc w, # MODELO AlCc w,
1 Area 96,1 0,19 1 Peri -57,1 0,36
2 Area - Frag 96,2 0,19 2 -Area+ Peri -55,50,16
3 Area - Frag + Area*Frag 96,7 0,15 3 Frag + Peri -55,10,13
4 Area - Frag - Ppri 97,7 0,09 4 Peri+ Ppri -55,00,12
5 Area - Ppri 97,8 0,08 5 -Area + frag + Peri -53,3,05
6 Area - Peri 98,3 0,07 6 -Area + Ppri +Peri -53,30,05
7 Area - Frag + Peri 98,3 0,06 7 Frag + Peri+ Ppri -52,90,04
8 Area - Frag + Area*Frag - Ppri 98,4 0,06 8 -Area+ Frag + Area*Frag + Peri -51,a8,02
9 Area - Frag + Area*Frag + Peri 98,9 0,05 9 -Area -50,4 0,01

El efecto estadistico del perimetro fue retatiente grande sobre la rigueza de
especies de interior, y particularmente evidentepaisajes con alta cobertura (Fig.
3.4c). Lariqueza aumentd con la disminucion @elrmpetro de bosque (i.e., coeficiente
negativo de perimetro, Fig. 3.6a). El coeficiemheecobertura fue 3,2 veces mayor que
el del perimetro, evidenciando efectos mayorepdemetro que de la fragmentacion
sobre este grupo de especies (Fig. 3/atea / A perimetro = 2,42/|-0,76|; compéarese
también los valores estimados de los coeficieneesadfragmentacion y del borde).
En contraste, el efecto del perimetro sobre laedgqude especies de borde fue nulo

(ﬁperl’metm: 0,00, Flg 3.6b).

El efecto de la proporcion lesque primario fue

practicamente nulo tanto para la rigueza de espeoi®o para la abundancia de ambos
grupos (Fig. 3.6). A pesar de que se registratoneatos en la abundancia de ambos
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grupos en paisajes con alta cobertura y alta peapode bosque primario (Fig. 3.5e y
f), estos no fueron estadisticamente importantes.
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La abscisa indica las variables de cantidad (AREAMposicion (PPRIMARIO) y
configuracion (FRAG-fragmentacion y PERIMETRO) destue tropical en los
paisajes, y la interaccion entre la cantidad y gi@el fragmentacion (AREA*FRAG) en
los modelos.

Con respecto a la relacién entre la estructeh paisaje y la composicion de
especies, el andlisis de correspondencia canodicaegplico un 7,7% de la variancia
total (“inercia”) en la matriz de sitios x especiguadro 3.2a). A pesar del bajo
porcentaje de variabilidad explicada, las correlaes “especies-ambiente” fueron altas
para los tres ejes & 0,76; Cuadro 3.2a), indicando que la estructutapdesaje se
relaciond con una alta proporcion de esta variacion

El primer eje estuvo principalmente relaciamadn la cobertura de bosque (r =
-0,96; Cuadro 3.2b, Fig. 3.7a). El eje 2 estuelaaionado principalmente con la
fragmentacion independiente del area (r = 0,69;d€u8.2b, Fig. 3.7b) y en menor
grado, el perimetro (r = 0,50; Cuadro 3.2b, FigcB. El tercer eje se relacion6 con la
fragmentacion dependiente del area (i.e., térmenmtéraccion, r = -0,75; Cuadro 3.2b,
Fig. 3.7d), y en menor grado, la proporcion degbesprimario (r = 0,59; Cuadro 3.2b,
Fig. 3.7e). Este ultimo mostro un contraste entraunidades de aves en sitios con baja
fragmentacion dependiente del area y alta proporai@ bosque primario vy
comunidades de aves en sitios con alta fragmemtadépendiente del area y baja
proporcion de bosque primario.
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Cuadro 3.2: Resultados del analisis de correspameandnica. La variancia total en
la matriz de especies (inercia) fue de 6,5. Léasdésticos mostrados estan descritos en
el texto (inciso 3.2.2, pags. 84 y 85). EIl cuaBlidc muestra a qué variables de paisaje
estan asociados los ejes y el tipo de asociaciositiya o negativa), y el valor
promedio (£ 1 d.e.) de los tres grupos de espéitiesior, borde y “no bosque”) en los
ejes.

a

Eje 1 Eje 2 Eje 3
Autovalor 0,24 0,13 0,13
% de variancia explicada 3,60 2,00 2,00
% de variancia explicada acumulada 3,60 5,70 7,70

Correlacion Especies-Ambiente (Pearson) 0,85 0,80 ,76 0

Coeficientes canodnicos (estandarizados) y correlacies intraset

B Coeficientes Correlaciones
Variable Eje 1 Eje 2 Eje 3 Ejel Eje2 Eje3
Cobertura -0,49 0,12 0,02 -0,96 0,01 -0,25
Fragmentacion 0,04 0,30 0,01 0,39 0,69 -0,27
Proporcion de bosque primario -0,04 -0,010,24 0,11 -0,36 0,59
Perimetro 0,01 0,18 -0,03 0,02 0,50 -0,27
Area*fragmentacion 0,12 -0,22 -0,30 0,03 -0,31 -0,75
NO
C INTERIOR BORDE BOSQUE TODAS
EJE1
(-AREA) -0,87+151 -0,14+0,99 0,20+1,27 -0,34+1,38
EJE 2
(FRAGMENTACION, PERIMETRO) -0,90+1,62 -0,36+1,36 -0,19+1,40 -0,54+1,51
EJE 3

(PROP. PRIMARIO, -AREA*FRAG) 0,28+151 -050+1,11 025+1,74 0,06+1.52
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3.4 DISCUSION

El uso indiscriminado de la riqueza oratancia de especies como medida del
grado de integridad de un ensamble o su estadoriwacion, sin distincion de las
especies de acuerdo a su historia de vida, asagmésima importancia a cada especie en
el andlisis, sea ésta comun o rara, generalisspecalista. Por lo tanto, un incremento
en la riqueza de especies no es necesariamentésteates con los objetivos de
conservacion, especialmente si las especies gmt@sareemplazan a las raras o
especializadas en mosaicos heterogéneos pero cgor gaado de modificacion
(Bennett et al. 2006). La simple distincion ergspecies de “interior” y de “borde”
confirmdé que efectivamente las especies de estgsgd@pos no responden a la
modificacion de la misma manera, y tal como seymtte las adaptaciones que pueden
estar asociadas a las especies en cada gruposgaesies denominadas de interior
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tuvieron mayores respuestas a la modificacion dejue se considera su habitat
primario. En resumen, y tal como se discute aicoation, hacer una mayor distincion
entre las especies, mas alla de estudiar el ensad®l‘especies dependientes de
bosque”, brinda resultados mas informativos, Utyesonsecuentes con lo que se
esperaria de acuerdo a la teoria ecologica.

Un gran numero de estudios empiricos han wcoafio que la diversidad y
abundancia de aves dependientes de un habitatysartaumenta con la cobertura de
dicho hébitat (Boulinier et al. 1998a, b, 2001,dP&h al. 2000, Radford et al. 2005, para
Olff y Ritchie 2002, Codesido et al. 2008). Esstudio en bosque tropical aporta
evidencia a favor de la hipé6tesis de que los pegsepn mayor cobertura de bosque (o
“habitat”) sustentan un mayor numero de especiegefudientes de dicho habitat), dado
gue es mas probable que las especies ocurran £tant@afios poblacionales suficientes
para persistir (Turner 1996, Bennett et al. 2008Jemas, la respuesta de la riqueza de
especies de borde a la cantidad de bosque fue nmehor que en las de interior, y la
respuesta de la abundancia de especies de bord@e cantidad de bosque fue
practicamente nula. Suponiendo que las especibsrde estan adaptadas a condiciones
de habitat mas variables (espacial y temporalmesdeygiadas con el perimetro del
bosque y poseen una mayor amplitud de habitatifekero medio de habitats utilizados
por las especies de borde es 3,4 £ 1,1, por lageksor, 2,7 + 1,3t = 3,29, p = 0,0006;
datos de Stotz et al. (1996)), los efectos dedaaeion del area deberian ser menores
en éstas (excepto a altas coberturas, donde etgtenitotal se reduce). Se cree que la
habilidad de las especies de utilizar otros ha&bite la matriz puede afectar su
vulnerabilidad a la eliminacién del habitat princaliStouffer y Bierregaard 1995a,
Gascon et al. 1999, Ricketts 2001, Laurance €012, Sekercioglu et al. 2002, Lees y
Peres 2008). En términos de recursos, aquellaciespgue puedan utilizar habitats
secundarios pueden tener una mayor probabilidaliplervivencia, suplementando sus
necesidades por medio del uso de recursos sukdfudn porciones de habitats
alternativos al principal (“suplementacién de p@%aDunning et al. 1992). Por lo
tanto, las especies de borde podrian depender enormienor grado de la cantidad de
bosque que aquellas de interior, posiblemente ptar edaptadas a ambientes mas
efimeros (McGarigal y Cushman 2003), ademas depstancialmente capaces de
suplementar sus necesidades con recursos deiptregle vegetacion.

La mayor amplitud ecoldgica y sus adaptacianéss condiciones vegetativas mas
dindmicas de las especies de borde también podnfanr en su respuesta a la
fragmentacion, dado que podrian encontrar mendstersia a moverse a través de la
matriz y por ende serian menos susceptibles aféatos del aislamiento. En este
estudio, las especies de borde efectivamente rdsggon menos a los efectos de la
fragmentacion que las especies de interior (Fid).3. Laurance et al. (2004)
descubrieron que los movimientos de especies atkgpta borde y claros del bosque
tropical amazoénico no fueron afectados por camstde aprox. 30-40 m de ancho, y en
contraste, las aves insectivoras “dependientegsigule (miembros de grupos mixtos de
forrajeo, terrestres y seguidoras de marabuntaBodmigas)”, fueron marcadamente
inhibidas en sus movimientos por las carreteras.

Algunos estudios tedricos de simulacion y eogs indican que los efectos de la
fragmentacion sdélo son importantes en bajas catasity dicho efecto se evidencia por
una interaccion estadistica entre el area y ladahide habitat (por debajo de 20-30%
de cobertura del paisaje) (Andrén 1994b, Fahrif819®zcinski et al. 1999, Betts et al.
2006). Bennett et al. (2006) concluyeron en basearos estudios en regiones
templadas que, por debajo de una cobertura deahatstaprox. 15%, la riqueza de
especies fue mayor cuando el habitat estuvo agregado a medida que la extension
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del habitat super6 este porcentaje, los efectda dgregacion de habitat se disiparon.
Betts et al. (2006b) concluyd que la probabilidad aturrencia del Chipe Suelero
(Seiurus aurocapillys un ave tipica de bosques mixtos de Norteaméesamucho
menor en paisajes con un mayor grado de subdivisidrajas coberturas de bosque.
Esta interaccion fue importante para la riquez&sjeecies de ambos grupos y para la
abundancia de especies de interior (Cuadro 3.13Hg y b, Fig. 3.5a, Fig. 3.6). Cabe
resaltar, sin embargo, que en el presente estadi@agmentacion tuvo una relacion con
la rigueza de especies de interior en todo elvaterde variacion de cobertura, pero los
efectos fueron mas dramaticos a bajas cobertureg @4a). Estos resultados
concuerdan con aquellos de Martensen et al. (20@gnes concluyeron que la
conectividad de los fragmentos estudiados en wsajgairagmentado afecto la riqueza y
abundancia de aves del bosque atlantico brasileficdgbajo del 40% de cobertura
alrededor de los fragmentos, muy por encima delesvde cobertura normalmente
considerados en regiones templadas.

Se espera que los aumentos en el perimetrostpie tengan efectos negativos sobre
la rigueza de especies de interior, dado que landita de los bordes puede generar
cambios estructurales en la vegetacion del intet@ilos remanentes de bosque (en
distancias de hasta 200 m del borde, pero lososfentis dramaticos son hasta 100 m,
Laurance et al. 2002). Dichos cambios podrian tasah una reduccion de habitat para
las especies adaptadas al interior (Murcia 1993néfrul1996, Burke y Nol 1998,
Laurance et al. 2002) y/o un aumento de las tasagegredacion de nidos cerca del
borde (Gibbs 1991, Sieving 1992, Burkey 1993, L2801). En este estudio, la riqueza
de especies de interior estuvo negativamente oslado con el perimetro, y esta
relacion fue mas fuerte que aquella con la fragawdm (por la magnitud de los
coeficientes de los modelos, Fig. 3.6a). Dadolasi@species de borde estan adaptadas
a las condiciones fisicas en el habitat generada®lpaumento del perimetro, esperé
que la rigueza aumentara con la cantidad de pedmet Sin embargo, soélo fue
importante para la abundancia de éstas, y de héehda Unica variable que estuvo
relacionada con el aumento de la abundancia degyegie de especies (Fig. 3.6d).

La proporcion de bosque primario practicametéuvo ningun efecto en la riqueza
y abundancia de los dos grupos estudiados. Espembefecto inverso entre los
grupos, ya que un aumento en la proporcion de leopgmario del total de bosque
posiblemente implicaria mas habitat (y posiblemestenejor calidad) para las especies
de interior, mientras que una mayor proporcion @sgbhe secundario implicaria
condiciones mas favorables para las especies die.bdEn el caso de las especies de
interior, muchas utilizan bosques secundarios (3ki954, 1960, 1969; Stiles y Skutch
1989, Stotz et al. 1996, Cerezo et al. 2009) y sdldl5,7% (16 de 102 especies de
bosque registradas) estan restringidas al bosguenio (Stotz et al. 1996). Por ende,
la ausencia de una respuesta de las especiesdal®rird la proporcion de bosque
primario posiblemente se deba a la capacidad déasuespecies de este grupo de hacer
uso de etapas sucesionales avanzadas de bosquamglitud de habitat, como se
mencionod anteriormente, es mayor en las especiberde y por lo tanto consideré que
tampoco responden (de forma negativa, como espegalia proporcion de bosque
primario. Por ultimo, la ausencia de una relacamre la proporcidon de bosque
primario y la rigueza o abundancia de las aves @sed producto del procedimiento
estadistico de la regresion parcial (descrito em paginas 32-34). En este
procedimiento, se establece un orden de importarti@ las variables predictoras de
los modelos, y a la proporcion de bosque primagidesasigné la mas baja prioridad.
Este punto se discute con mas detalle en el cap@u(“Discusion y conclusiones
generales).
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La relacion entre la modificacion del paisgjda composicion comunitaria fue

menos concluyente que en el caso de la riquezandalncia, principalmente porque el
ACC explicd una proporcion de la variacion en lenposicion muy baja (7,7%, cuadro
3.2a). Las ordenaciones de matrices de gran digrerfse., con muchos sitios de
estudio y muchas especies) normalmente representaimo menos variancia que
aguellas con pocas variables (McCune et al. 20B2)mismo, la matriz de paisajes por
especies fue muy heterogénea, con muy baja indalete datos (es decir, muchos
ceros), lo que puede resultar en una matriz mugéaa”’, con muy bajo porcentaje de
variabilidad explicada (McCune et al. 2002). Sinbango, esta baja proporcién de
variacion en la composicién de especies, expresadas ejes de ordenacion, estuvo
fuertemente asociada a las variables de paisaje |&# correlaciones “especies-
ambiente” para cada eje, cuadro 3.2a, y correlasidimtraset”, cuadro 3.2b y figura
3.7). La variacion en la composicion expresadacpalmente en los ejes 1 y 2
también concordd con la asignacién de las espeaniéss grupos “de interior”, “borde”
0 “no bosque”: en ese mismo orden, se asociaroel @e 1 a paisajes de mayor a
menor cantidad de bosque, y en el eje 2 a paidaj@senor a mayor fragmentacion y
perimetro total. Aungue estos resultados condadanconclusion de que la estructura
del paisaje también tiene una influencia en la amigidn de especies (lo cual tiene
sentido ecoldgico), los considero tentativos, @obdja proporcion de variacion total
explicada por el CCA.

Una de las mayores controversias en la adagles acerca de los efectos relativos
de la cantidad de habitat y la configuracion sdasecomunidades bidticas. Algunos
estudios en regiones templadas indican que poetergl, la cobertura de habitat es
mucho més importante que la configuracion (Trzdieskal. 1999, Villard et al. 1999,
Fahrig 2003). Sin embargo, en una revision magmee realizada por Bennett et al.
(2006), de 4 investigaciones que estudiaron lostederelativos de la cobertura y
configuracion de los fragmentos de habitat sobrejleeza de especies dependientes de
dicho habitat, 3 encontraron efectos estadistictarsgnificativos de algin aspecto de
la configuracién o composicion del paisaje sobredaeza, abundancia o composicion
de especies (Luoto et al. 2004 el tamafio medi@siérdgmentos; Radford et al. 2005,
la complejidad en la forma de los fragmentos; Elnetial. 2006, la forma de los
fragmentos y la conectividad entre fragmentos),ugl®han y McGarigal (2003) (no
revisado en Bennett et al. 2006) descubrieron gukversidad de aves fue influenciada
tanto por la extensién como por la fragmentaciérbdsque maduro en paisajes de
bosque templado en Oregon, EE.UU. El presesitalio también aporta evidencia a
favor de la hipétesis de que la configuracion tiema relacion importante con la
rigueza, abundancia y composicién de especies depgas de habitat. Sin embargo,
es importante cuantificar dicha “importancia” y quararla con la de otros estudios.
Para la riqueza de especies, esta comparacionnamugst en general los efectos de la
configuracion son considerables: en algunos cdaasyntribucion de las variables de
configuracion para explicar cambios en la riqueraegpecies es igual a la de la
cantidad de habitat (Fig. 3.8), y en el caso de estudio (para las aves de interior), la
cantidad de habitat fue casi 4 veces mas importgnée el efecto promedio de las
variables de configuracién (subdivision y perimetiatal). @ Ademas de ser
considerables, estos resultados contradicen lmafion de que en general los efectos
del area son mucho mayores que los de la configurg&chmiegelow y Monkkonen
2002, Fahrig 2003, McGarigal y Cushman 2003, Beretedl. 2006, Prugh et al. 2008).
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Figura 3.8: Comparacion de los efectos estadistieom cantidad y configuracion de
habitat sobre la riqueza de especies. El eje ystrauda razon de coeficientes de
regresion (estandarizados por su error estandsataolisticos F (descrita en la pag. 56).

Esta contradiccion refleja la dificultad dee®auna generalizacion con respecto a los
efectos relativos de la cantidad y configuraciérhdbitat. En los estudios evalaudos,
resaltan las diferencias con respecto a: 1) el dpsistema estudiado, que va desde
agroecosistemas a sistemas boscosos, en biomasodis®) el disefio, particularmente
en las variables de configuracibn que se utilizan cada uno; 3) los métodos
estadisticos para analizar los datos. Por lo tantts alld de un marco conceptual
general (Que a mi juicio esta bastante desarrgllaidonbién se hace necesario el
desarrollo un marco de disefio experimental y asalde datos para hacer
comparaciones mas robustas. Un mayor conocimiatia importancia relativa de la
cantidad y configuracion de habitat en diferentésiasiones ambientales (i.e,
agroecosistemas vs. sistemas con menor impacto noyndistintos biomas) es
fundamental para aplicar regimenes efectivos deejpgnconservacion de especies en
los paisajes modificados. Sin embargo, dadasdasadicciones descritas arriba entre
distintos tipos de ecosistemas, una generalizagdizds sea imposible y las
recomendaciones de manejo deban desarrollarsegsoa o situaciones particulares.

3.5 CONCLUSIONES

Este capitulo muestra que distintos aspectos daoldificacion del habitat boscoso
tropical a escala del paisaje se relacionan de raaignificativa, pero a en diferentes
magnitudes, con distintos parametros de las coradei&l de aves que estos paisajes
albergan. Los paisajes con mayor cantidad de leogeuenor grado de fragmentacion
y perimetro total de habitat estuvieron asociadwsuna mayor riqueza y abudancia de
aves dependientes del bosque tropical. Sin empdaoriqueza de especies
denominadas de interior tuvo respuestas de maygnitod a la cantidad, grado de
subdivision y cantidad de perimetro del bosquevoatiEn contraste, la riqueza de
especies de borde fue mucho menos susceptibleami@lad y subdivision del habitat.
Es posible que las adaptaciones de éstas a lagiomad mas dinamicas de los bordes
(incluyendo una mayor amplitud de hébitat) las hagaos vulnerables a los efectos de
la modificacion del bosque nativo a escala de paisAdemas de ser de magnitudes
diferentes, los efectos estadisticos de la fragme@nt fueron cualitativamente distintos
entre ambos grupos: la mayor riqueza de especiegat®r se alcanzé en los paisajes
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con alta cobertura y baja fragmentacion, perodaeza de especies de borde alcanzé su
pico maximo en paisajes con cobertura media yfoajgnentacion.

La proporcion de bosque primario no tuvo efeen la rigueza o abundancia de
ambos grupos de especies. A pesar de que la cadpode especies fue afectada por
todas las variables de paisaje, incluyendo la prifo de bosque primario, este analisis
no es concluyente debido a la poca variacion tetgilicada por el analisis de
correspondencia canonica.

Contrariamente a los estudios teéricos y dogsirde regiones templadas, que han
encontrado que la fragmentacion afecta la persistethe especies sélo bajo niveles
umbral de bosque de aproximadamente 15% (Bennett &006), en este estudio la
fragmentacion afectdé a las especies de interiobagque en todo el intervalo de
cobertura, pero estos efectos fueron mas dramatidegas coberturas (i.e., un mayor
efecto de la fragmentacion se evidencié a bajoslesvde cobertura). Adicionalmente,
este estudio muestra que los efectos estadistictzs sibdivision y el perimetro total del
bosque nativo sobre la riqueza de especies saivaaeente importantes en relacion a
los efectos de la cantidad de habitat, un resulg@godiscrepa con la aseveracion que los
efectos de la configuracién son pequefos o inexeste
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Capitulo 4:
DINAMICA TEMPORAL DE LAS COMUNIDADES DE AVES EN

PAISAJES FRAGMENTADOS DEL NORORIENTE DE
GUATEMALA
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4.1 INTRODUCCION

La modificacion de los sistemas naturales pgandmos y la pérdida asociada de
habitat son consideradas las causas principal&sdtinciones de especies (Wilson y
Peter 1988, Lindenmayer y Fischer 2006), particokante en los ecosistemas tropicales
(Pimm y Raven 2000, Millenium Ecosystem AssessnZ0@5). Los procesos de
extincion y recambio de especies a escala lodahsesstudiado principalmente sobre la
base de dos teorias ecoldgicas: la teoria de bjogié®a de islas (MacArthur y Wilson
1967) y la teoria de metapoblaciones (Hanski 18#ski y Gilpin 1991). De estas
dos teorias surge en parte una tercera, que ineoglementos de ambas e intenta
abordar el problema complejo de explicar la dinamie comunidades enteras en
hébitats espacialmente estructurados, la teorianetacomunidades (Holyoak et al.
2005).

La teoria de biogeografia de islas estableeela biota de cualquier “isla” (sea esta
una verdadera isla o, por ejemplo, un fragmentobdeque rodeado por un area
totalmente deforestada) esta en un equilibrio diodnmone la tasa de inmigracién de
nuevas especies es equivalente a la tasa de éxtim® especies ya presentes
(MacArthur y Wilson 1967, Simberloff 1974). En sstado mas simple, el modelo
biogeografico de islas supone que la extincionlgrimacion varian sélo en funcion del
area y aislamiento de la isla (Lomolino 2000). dtsficamente, las islas mas distantes
a la masa continental y/o mas pequefias deberitende menos especies que las islas
cercanas y/o mas grandes (MacArthur y Wilson 19@vperloff 1974).

El término “metapoblacion” se aplica a cuadgupoblacion compuesta por un
namero de subpoblaciones parcialmente independigntiscretas que viven en areas
de habitat separadas y que estan unidas por largidp de individuos (Hanski 1998,
Newton y Brockie 1998). El concepto de metapablaestd intimamente ligado a los
procesos de recambio poblacional, extincion, ybdstaniento de nuevas poblaciones,
y el estudio de la dinAmica metapoblacional es aiglemente el estudio de: 1) las
condiciones bajo las cuales los procesos de ca@oidz y extincion estan en equilibrio
(o desequilibrio) y 2) las consecuencias de esanbal en otros procesos asociados
(Hanski y Gilpin 1991). EIl grado de conectividadre los fragmentos que mantienen
una metapoblacion también tiene un efecto sobrprebabilidad de extincion. Una
metapoblacién de poblaciones locales en una rdthgmentos pequefios aislados esta
forzosamente mas amenazada que una metapoblacigragred de fragmentos grandes
y bien conectados (Hanski 1998, Hanski & Ovaska2@iR).

Si dos 0 mas especies estan confinadas alarasnmjunto de fragmentos de habitat,
entonces forman una “metacomunidad”, una comunitdachetapoblaciones (Hanski y
Gilpin 1991). Una metacomunidad es entonces ufjuotm de comunidades locales
que estan vinculadas por la dispersion de mdultigegecies que potencialmente
interactuan (Wilson 1992, Leibold et al. 2004). aldte las motivaciones principales del
desarrollo de la teoria de metacomunidades estedliesde las consecuencias de la
destruccion y fragmentacion de habitat sobre lasucidades bidticas (Holyoak et al.
2005). La eliminaciéon de habitat transforma unaaoentinua de algun tipo de
vegetacion a un numero de fragmentos espacialntbsteetos, con poblaciones de
especies separadas que interactian con mucha rrecoencia, a través de la
dispersion (Opdam 1991, Holyoak et al. 2005, Limdayer y Fischer 2006).
Dependiendo de la capacidad de dispersion de fesies, su habilidad competitiva y
la magnitud de la modificacion de habitat, alguesigecies se extinguiran rapidamente
y otras persistiran durante mas tiempo pero evbname se extinguiran (Tilman et al.
1994). En particular, la “deuda de extincion” e@le al nUmero de especies existentes
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en la comunidad que eventualmente se extinguirdizade la modificacion de habitat,
y el lapso temporal que debe transcurrir para queie la deuda de extincion se conoce
como el “tiempo de relajamiento” (Kuussaari et28l10). Sin embargo, la mayoria de
estudios de fragmentacion se realizan en un monpemtual del tiempo, y por lo tanto
no son capaces de registrar las dinamicas comiagitgme potencialmente operan en el
mediano y largo plazo en los paisajes fragmentéewsrs y Didham 2005).

En este capitulo evalué la dinamica tempoealadcomunidad de aves de bosque
tropical en paisajes con distinto grado de coberfufragmentacion de bosque, en la
region Caribefia de Guatemala. En particular, évalos parametros de interés
primario, la tasa de extinciéon local y la tasa eéleambio local de especies, parametros
que reflejan los cambios entre dos periodos deptieem la composicion de especies
(Boulinier et al. 2001). En los paisajes con mesadrertura y mayor fragmentacion, las
teorias de biogeografia de islas, de metapoblasignaetacomunidades predicen que
las tasas de extincion deben ser mayores. Oteotosfpotenciales de la fragmentacion,
como la conectividad reducida entre fragmentos § omrayor exposicion a factores
bidticos relacionados con una mayor cantidad ddeyadeberian conducir a mayores
tasas de extincidon en paisajes mas fragmentadasgifigo et al. 1998b, Laurance et al.
2002, Fahrig 2003, Fischer y Lindenmayer 2007)terativamente, en paisajes con
fragmentacion y cobertura intermedia, las tasagxdmcion deberian ser mas bajas
comparadas con las de paisajes con poca coberlta fragmentacion, pero tendrian
una mayor tasa de colonizacion, debido a una negmiidad de especies, individuos y
oportunidades de colonizacion relacionadas a lasioree distancias entre los
fragmentos de habitat. Estos paisajes, por lotalgberian tener un mayor nimero de
especies colonizadoras.

Para una comunidad en un estado dinamico dgibemp, de acuerdo a la teoria
biogeografica de islas, el nimero esperado de aatias locales debe ser igual al
namero esperado de colonizaciones (MacArthur y aNil4967, Simberloff 1974,
Boulinier et al. 2001). Por lo tanto, el grado etpiilibrio de una comunidad puede
evaluarse mediante la tasa estimada de cambiorequéza de especies entre periodos
de tiempo,hi = Ni:1 / N;, donde Nes el nUmero de especies observadas en el primer
periodo y N; el numero de especies observadas en el segunaalqeriEn el caso de
estar la comunidad en equilibrio, esta tasa de afobriqueza de especies relativa)
deberia ser igual a 1 (Boulinier et al. 2001).

Después de la modificacion de un paisajeosge dicho equilibrio, y durante el
tiempo de relajamiento al efectuarse el pago ddelada de extincion, la tasa de
extincion es necesariamente mayor que la tasa denizacion §; < 1).
Alternativamente, una vez se paga la deuda de odxtin otros procesos pueden
favorecer la recolonizacion del sistema por espeqige se extinguieron (como la
regeneracion de la vegetacion alrededor de losnieatps, ver Bierregaard y Stouffer
(1995a), Gascon et al. (1999), Laurance et al. Zp0Perraz et al. (2003)), lo que
implica que el sistema entra de nuevo a un estadesequilibrio, donde el nimero de
colonizaciones es mayor al numero de extinciokes {).

Por dltimo, las tasas de extincién local yarebio implican cambios en la
composicion de especies en el tiempo. La altemabidmana se reconoce como la
fuerza principal de la homogeneizacion de las codadles naturales (Lockwood et al.
2000, Western 2001, Crooks et al. 2004). Dado lggeespecies especialistas se
consideran mas vulnerables a los efectos de la fitexddn de habitat que las
generalistas (Henle et al. 2004), la tendenciaah@s que las segundas dominen las
comunidades naturales modificadas, lo cual delmenidlevar a una homogeneizacién
taxonodmica y/o funcional de los ecosistemas (ORI6, Devictor et al. 2008).
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Este estudio se realiz6 en un lapso de 8 afospso relativamente corto de tiempo
para observar grandes cambios en la composiciéruritamia. Sin embargo, este
periodo puede ser suficiente para detectar patrdinésnicos en las comunidades de
aves, y especificamente determinar si estos paisgeencuentran en un estado de
equilibrio @ = 1) o desequilibrio){ # 1). Dado que estos paisajes fueron originalmente
modificados 25 a 40 afios antes del inicio del ésted 1996 (la deforestacion se inicié
en la region entre 1950 y 1960, con avances sogiifios en la década de los 70), es
probable que algunos hayan pagado su deuda deiértirspecialmente aquellos con
baja cobertura y alta fragmentacion, donde lospasde relajamiento pueden ser muy
cortos (Ferraz et al. 2003). Por ende, un objattvo orientacion clara de conservacion
es determinar si un tipo de paisaje particular si&d@do recolonizado por especies que
se extinguieron localmente (i.e., doride> 1) y la composicién de especies deberia de
asemejarse mas en la actualidad a aquella de sajgpanenos modificado, o si los
cambios estan dominados por especies generalssaslecir, si esta sufriendo un
proceso de homogeneizacion bidtica.

4.2 MATERIALES Y METODOS
4.2.1 Area de estudio, disefio experimental y retéeato de aves

El area y sitios de estudio, y métodos de relevatmide las comunidades de aves se
describieron en el capitulo 1 (Pags. 25-30). Eafiel 1996, se establecié una red de
180 puntos de relevamiento de aves, en carretecasmdarias, dentro y alrededor del
area protegida Cerro San Gil (Fig. 4.1). Hastedha, todos los puntos se relevan una
vez por afo. Identifiqué paisajes con distinto grdd cobertura y fragmentacion en la
region de estudio, y dichos paisajes consistieroareas que contuvieron 5 puntos de
relevamiento de aves, con pocas excepciones (agpaisajes contuvieron 4 o 6
puntos). El area de cada paisaje fue definidauporadio de 1 km. alrededor de una
linea que conectod los puntos de cada paisaje 4Higy 2), y vario entre 680 y 1340 ha
(media = 867 £ 135 ha). Para realizar la caradeidbn de la estructura de los paisajes,
utilicé una clasificacion de una imagen Landsat 2001 (ver capitulo 1). En funcidn
de una evaluacion del area y grado de fragmentagd@nbosque nativo (bosque
primario y bosque secundario) en los paisajes dedies se definieron 4 tipos
principales: 1) paisajes con bosque continuo (i 2)4paisajes con alta cobertura (40%
< cobertura < 60%) y baja fragmentacion (< 35%,08egl indice de division del
paisaje, Jaeger 2000, descrito en el capitulo d., 28) (n = 5); alta cobertura (40% <
cobertura < 60%) y alta fragmentacion (> 35%) (A4)=3) cobertura media (15% <
cobertura < 25%), alta fragmentacion (> 35%) (n)=k&ja cobertura (< 15%), alta
fragmentacion (Fig. 4.2) (n = 6), para un total2%epaisajes. Asimismo, y para cada
paisaje, calculé el tamafio medio de los fragmedéobosque nativo, como un indice
compuesto del grado de cobertura y la fragmentad@bpaisaje (Boulinier et al. 1998a,
b, 2001).

Desafortunadamente, no conté con una clasifinale cobertura boscosa (y de otros
tipos de vegetacion) del final del periodo de astpdra evaluar si hubo cambios en la
cobertura entre periodos, pero conté con una esidtude la vegetacion en los puntos
de conteos de aves de los afios 1998 y 2004. Easd®laluaciones, y dentro de un
radio de 50 m, se tomoO nota del porcentaje de tmdede los distintos tipos de
vegetacion que fueran observados. Los cambios eoblertura se evaluaron en 125
puntos de conteos de aves.
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Figura 4.1: Area y sitios de estudio en la regi@moriental de Guatemala. EIl gris
muestra la cobertura de bosque nativo. Se mue8Bapaisajes, de los cuales se
utilizaron 25 para los andalisis correspondientesta capitulo.

=
o
o

GRADO DE FRAGMENTACION

0,06 <COB <0,10 0,15 <COB < 0,25 0,40 < COB < 0,60 COB ~ 1,00

0,00

0,00 COBERTURA DE BOSQUE 1,00
(PROPORCION)

Figura 4.2: Dominio del estudio, tipos de paisati@iados en funcién de la cobertura

proporcional de bosque y el grado de fragmentadibedido por el indice de
subdivision del paisaje, descrito en la pag. 30).
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4.2.2 Analisis estadistico

Para estudiar la dinamica temporal de las comueglade aves, estimé cuatro

parametros comunitarios para cada paisaje, eng@eldodos de tiempo, 1998-1999 y
7 (R)

2008-2009. Estos fueron: 1) la tasa de extintiég,,, donded,, = M;l , M, es

el nimero de especies observadas en el primerdpejoe se estima estuvieron

presentes en el segundo y & nimero de especies observadas en el primeardoer?)
5 (R)

tasa de recambio de especiés,p,,, donde p,, =—~—, M, es el nimero de
R,

especies observadas en el segundo periodo qudire@ estuvieron presentes en el
primero y R las especies observadas en el segundo periodajn®ra de especies

colonizadorasp = N, - (#,,x N, ), dondeN, y N,son el nimero de especies estimadas
para el primer y segundo periodo, respectivamefjtaiqueza de especies relativa,
A12=N2/N1 (Nichols et al. 1998a, b). Todos los analisisrdnerealizados con el

programa COMDYN, que permite estimar los parametiescritos (y sus variancias)
tomando en cuenta la heterogeneidad en la protlatdille deteccion entre las especies
dentro de un periodo y entre periodos (Nichold.et398a, b, Hines et al. 1999). El
estimador basico para la riqueza de especies dyace a todos los otros estimadores
es el estimador Jackknife propuesto por Burhnamvegrton (1979) para datos de
captura y recaptura de individuos de una espdms.diferentes puntos de relevamiento
dentro de cada paisaje se tomaron como submueigras comunidades de aves, las
cuales son necesarias para los métodos de estmaaiiknife (Burnham y Overton
1979, Boulinier et al. 2001). Las estimacionedadeparametros mencionados fueron
realizados solo para especies que fueron depeadidatbosque tropical lluviossgnsu
Stotz et al. (1996). El andlisis se hizo solo pasaespecies de bosque tropical porque
no se esperaria que las especies que dependernpgrimente de otros tipos de
vegetacion sean muy afectadas por la cantidad ¢ivésidon del bosque tropical. Para
estas especies, dificimente se pueda pensar ensquapliguen los modelos
metapoblacionales y metacomunitarios: sus poblasioprobablemente no estén
fragmentadas en fragmentos discretos de habitatwentos relativamente infrecuentes
de dispersion, sino mas bien todo lo contrario, $@r especies que dependen de los
tipos de vegetacion bien representados en la n(@gtzambién secciéon 1.5, “Aspectos
metodoldgicos del trabajo de tesis, con respecla aaracterizacién de “especies
dependientes de bosque tropical”, pags. 22 y 23).

Para comparar los parametros de la dindAmicauniiaria entre los 5 tipos de
paisajes (descritos en la pag. 110), utilicé ellisisade variancia y para hacer
comparaciones multiples, la prueba post-hoc de t8Fisher. Dado que los valores
fueron mucho mas variables en algunos tipos deajeague en otros (Fig. 4.3), se
consider6 que los datos no cumplirian con el supudes homogeneidad de variancias,
y por lo tanto se analizaron los datos con un sigétle varianza que fue ajustado por
varianzas heterogéneas. Ademas, ya que los paisgewieron espacialmente
asociados, sospeché que estaria violando el sopudst independencia entre
observaciones en las pruebas de hipétesis. Ptanto, en el analisis de variancia
también se asumiod que existia una estructura de@uelacion espacial en los errores.
Los modelos que supusieron variancias heteroggneasocorrelacién espacial en los
residuos tuvieron mejor ajuste que aquellos quéorsupusieron (comparados con el
AIC), y por lo tanto se muestran los resultadoslage primeros (Cuadro 4.1). Por
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altimo, los residuos de todos los modelos cumptiezon el supuesto de distribucion
normal, evaluado mediante la prueba de Shapiros/ilk

Adicionalmente, se evalud la relacion entres Iparametros de la dinamica
comunitaria (tasas de extincién y recambio, nundoespecies colonizadoras y la
riqueza de especies relativa) y el tamafio medidragmento por medio de la regresion
lineal simple. Se le aplicé una transformacionalitgnica al tamafio medio del
fragmento, para evaluar la presencia de relacidmesmles entre los parametros
comunitarios y esta variable. En estos modelositamse pudo haber violado el
supuesto de independencia de las observacioneslgpecorporacion de una estructura
espacial de autocorrelacion no mejoré el ajusteraelelo, evaluado mediante el AIC.
Debido al tamafio pequefio de la muestra y la aliabikdad de los datos, utilicé un
nivel de significaciond) de 0,10 para todas las pruebas de hipotesis.

Para evaluar los cambios en la composicioespecies entre los dos periodos, se
utilizé el analisis de correspondencia, o promediesiprocos, una técnica de
ordenacion simultanea de una matriz de especiados gMcCune et al. 2002). El
analisis de correspondencia se basa en las dasa@bi-cuadrado entre objetos, (sitios)
en un espacio-dimensional (especies) (Legendre y Legendre 1998no todos los
métodos de ordenacién, el andlisis de corresporaenasiste en la reduccion de la
dimensionalidad de la matriz original por mediolaextraccion de gradientes o ejes
gue describen los patrones principales de variagiés adecuado cuando la relacion
entre las variables descriptoras de los sitios.,(@bundancia de especies) y los
gradientes principales es gaussiana (McCune eR(l2). Utilicé una matriz de
presencia-ausencia, donde los sitios fueron cadadenlos paisajes, evaluados en el
periodo 98-99 y 08-09 (25 paisajes x 2 periodotetepo = 50 “sitios” o filas de la
matriz).

Para completar los analisis de los cambiok @@mposicion, calculé las distancias
(disimilitudes) promedio de Sorensen entre cadadenlos tipos de paisaje y el resto de
los tipos, para cada uno de los periodos de tiemfwe haber un proceso de
homogeneizacion en las comunidades de aves emitmnyeestas distancias promedio
deberian de ser menores en el periodo 2008-200®mu periodo 1998-1999. En
ambos andlisis multivariados, para evitar la dsséor del espacio de ordenacion por
especies muy raras, se eliminaron aquellas quedewimenos de 3 presencias, fuesen
estas en paisajes o periodos distintos. Se reatizmtonces los analisis multivariados
con 89 especies, de una matriz original de 118cespe

Por ultimo y para cada especie, calculé Ipgn@dn de paisajes dentro de cada tipo
en que se registro la especie, para ambos periotdasgo calculé una medida de
cambio en dichas constancias, como la diferenctee da proporcion de paisajes
ocupados en el 08-09 y la proporcidon de paisajapamns en el 98-99, dividido por la
constancia maxima de los dos period#méx). Por ultimo, grafiqué la proporcién de
especies que aumentaron o disminuyeron en su ooistan funcion de una medida
independiente de la dependencia del bosque troparabda de Cerezo et al. (2009),
para cada tipo de paisaje. La dependencia de édgqicuantificada con las posiciones
(i.e., puntajes o “scores”) de las especies efeel ele un analisis de correspondencia.
El eje representd un gradiente de bosque primasoiee secundario riberefio-cerco
vivo-pastura. Ademas, esta medida de dependerciaosique estuvo positivamente
correlacionada con el numero de habitats del gnseligue le especie ocupo, es decir, de
su amplitud de habitat (r = 0,75; p < 0,001).
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4.3 RESULTADOS

La riqueza de especies fue significativamenterdasntre los 5 tipos de paisaje, siendo
diferentes los paisajes de bosque continuo y atihertura (de baja y alta
fragmentacion) de los de cobertura media y bajdb¢snde alta fragmentacion), para
ambos periodos de tiempo (Fig. 4.3a, Cuadro 4.1a riqueza también estuvo
positivamente asociada al tamafio medio de fragrmed# bosque en los paisajes
estudiados, para ambos periodos y Fig. 4.4a y djrou4.2). La tasa de extincion
también vario significativamente entre los distintgpos de paisaje (Fig. 4.3b, cuadro
4.1), y disminuyé a medida que aumentd el tamafidiongel fragmento (Fig. 4.4c,
cuadro 4.2). Las diferencias significativamentstidias de la tasa de extincion en el
analisis de variancia fueron entre el paisaje dsbe continuo y el de baja cobertura y
alta fragmentacion (Cuadro 4.1). No hubo diferemcsignificativas entre tipos de
paisaje en la tasa de recambio de especies, nidaaspecies colonizadoras y riqueza
relativa de especies (Cuadro 4.1, Fig. 4.3c, d &) embargo, el numero de especies
colonizadoras estuvo significativa y positivameamtiacionado con el tamafio medio del
fragmento (Fig. 4.4e, Cuadro 4.2). La tasa dembaay la riqueza relativa de especies
no estuvieron relacionados con el tamafio medidrdgmento (Fig. 4.4d y f, Cuadro
4.2).

Cuadro 4.1: Analisis de variancia, comparacioneseepaisajes de los parametros
estimados de la dindmica comunitaria. En la prugbalukey, las letras distintas
indican diferencias significativas € 0,10).

Prueba de Tukey
Bosque Cob. alta, Cob. alta, cob. media, Cob.baja,

Variable F valor p continuo frag.alta frag.alta frag.alta frag. alta
Riqueza de especies 98-99
(N 37,3 <0,0001 a a a b b
Riqueza de especies 08-09
(N2) 27,0 <0,0001 a b a c c
Probabilidad de extincion
(1) 3,0 0,04 a ab a b b
Recambio de especies{l1-1,73 0,18 a a a a a
NUmero de especies
colonizadoras (B) 1.4 0,27 a a a a a
Riqueza de especies
relativa (N/Ny) 0,3 0,85 a a a a a
Diferencia entre periodos
en el eje 3 del AC 2,79 0,05 a ab a b b
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Figura 4.3: Relacion entre los 5 tipos de
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especies en ambos periodos; b) tasa de
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especies relativa.

Cuadro 4.2: Regresion lineal simple entre los patéos estimados de la dinamica
comunitaria y el tamafio medio de los fragmentosadia paisaje.

Variable B E.E. T valor p

Riqueza de especies 98-99 )N 0,25 0,05 4,79 0,0001
Rigueza de especies 08-0%N 0,26 0,05 5,54 <0,0001
Probabilidad de extincion (@&} -0,13 0,05 -2,49 0,0204
Recambio de especies{]L- -0,06 0,06 -1,10 0,2808
Numero de especies colonizadoras (B) 0,15 0,08 1,91 0,0692

Riqueza de especies relativa(Nb) -0,01 0,04 -0,24 0,8101

El eje 1 del analisis de correspondencia ea@pdl 20% de la variacion total de la

matriz de paisajes x especies, el eje 2 el 8%, gjeeB, el 5%.

El eje 1 mostré una

secuencia de variacion directamente relacionadaosa effectos espaciales de la
modificacion del paisaje. En el extremo derechaigaron 1) los sitios de bosque
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continuo, seguidos por 2) paisajes con alta coteestitbaja fragmentacion; 3) paisajes
con alta cobertura y alta fragmentacion; 4) passajen cobertura media y alta
fragmentacion; 5) paisajes con baja coberturagyfedgmentacion (Fig. 4.5).

Calculé la diferencia entre periodos de tierapa! eje 1 (dif = [Valor en eje gklos
[Valor en eje 1dsi99 para cada paisaje, para investigar una asociatitre el tipo de
paisaje y cambios en la composicién de especieglakla efectos espaciales de la
modificacion del paisaje, entre periodos. No sseplaron diferencias entre periodos
en los valores del eje 1 (Fig. 4.6a).

El andlisis de correspondencia mostré un éuefécto del arco, siendo el eje 2 el
resultado de una combinacion lineal cuadraticaegell, es decir que el eje 2 también
mostro una variacion asociada a los efectos edpada la modificacion. Sin embargo,
el eje 3 aparentemente mostré efectos temporalel degmentacion: calculé las
diferencias entre periodos para cada tipo de gaisapquellos que mostraron una
diferencia estadisticamente significativa en su pmsition entre periodos fueron
aquellos con cobertura media y baja, y alta fragawédn, con el bosque continuo y los
paisajes con alta cobertura y alta fragmentadtdm ¢.6b, cuadro 4.1).

La distancia media de Sorensen para los distipdisajes fue mayor para los sitios en
los extremos del gradiente cobertura-fragmentaqgidm para aquellos con coberturas
intermedias, para ambos periodos de tiempo (Fiy. @uadro 4.3). En general, los
paisajes con alta cobertura mantuvieron su sirdilton el bosque continuo en el
tiempo, mientras que los paisajes de coberturaanetiaja disminuyeron su similitud
con el bosque continuo (Cuadro 4.3).

Con respecto a los relevamientos de la vegetan los puntos de conteos de aves,
el 24,0% de los sitios (30 de 125 puntos) no reggish ningln cambio en la vegetacion.
De los que si cambiaron (95), el 57,9% tuvo un ¢arab el tipo principal de cobertura,
y el 20,0% (19 de 95) registr6 un cambio sustaneialla cobertura, es decir que
ninguno de los dos tipos dominantes de coberturafiie1996 estuvieron presentes en
el 2004. Ademas, el 43,0% (40 de 95) de los canfom®n por sucesion natural de la
vegetacion, registrandose aumentos en la cobeathdmea en el 42,1% de éstos (19 de
40 puntos) y disminucién de cobertura arb6rea do 2dépuntos (en 19 los puntos
restantes, hubo avances en la sucesion pero nongumaecobertura arbérea). En los
puntos donde hubo cambios no relacionados concksgin natural (53 de 93 puntos),
se registraron aumentos en la cobertura arbéredh Bd,1% (27 de 53 puntos), dados
por el establecimiento y/o crecimiento de plantaes forestales u otro tipo de
cobertura arborea (e.g., arboles frutales, 15 dep@ttos, 55,6%). En total, se
registraron aumentos en la cobertura arborea 86,8% de los puntos (46 de 125), en
el 43,2% (54 de 125 puntos) no hubo cambios erolertura, y sélo en el 20% se
registraron reducciones en la cobertura arboreaalai artificial.
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Figura 4.4: Relacion entre los parametros comuagarstimados (a-riqueza de especies
del periodo 98-99; b- riqueza de especies del gerd8-09; c-tasa de extincion; d-tasa
de recambio; e-numero de especies colonizadonggydza de especies relativa) y el

tamafno medio de los fragmentos de bosque nativd-§jTM
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en el eje 3 (b, Cuadro 4.1).

Distancia promedio de Sorensen

Figura 4.7: Distancia media de Sorensen (+ 1. EeRre los 5 tipos de paisaje para los
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Cuadro 4.3: Distancia promedio de Sorensen entes gk tipos de paisaje.

Cob. Cob.
Bosque Cob. alta, Cob. alta, media, media,
1998-1999 continuo frag. baja frag.alta frag. alta frag. alta
Bosque continuo 0.36 0.47 0.61 0.78 0.89
Cob. alta, frag. baja 0.47 0.45 0.48 0.62 0.72
Cob. alta, frag. alta 0.61 0.48 0.41 0.49 0.64
Cob. media, frag. alta  0.78 0.62 0.49 0.43 0.50
Cob. media, frag. alta  0.89 0.72 0.64 0.50 0.45
Cob. Cob.
Bosque Cob. alta, Cob. alta, media, media,
2008-2009 continuo  frag. baja frag.alta frag. alta frag. alta
Bosque continuo 0.20 0.42 0.61 0.84 0.93
Cob. alta, frag. baja 0.42 0.28 0.42 0.60 0.73
Cob. alta, frag. alta 0.61 0.42 0.28 0.45 0.61
Cob. media, frag. alta 0.84 0.60 0.45 0.30 0.46
Cob. media, frag. alta  0.93 0.73 0.61 0.46 0.38
0.50
0.39 0.46 [
0.40 0.0
3 030 ‘ 0.22
g 0.20 013 0.15 0.15
g 0.10 0.03 0.04
T 0.00 1
S
g 010 - 008
o . i . -0.14 -0.14 B}
g 0.20 017 0.15 015 "o
a -0.30 1 -0.26
-0.40 A -0.35
-0.50
Bosque Cob. alta, frag.|Cob. alta, frag.| Cob. media, | Cob. baja, frag.
continuo (0,16)| baja (0,23) alta (0,36) frag. alta (0,14) alta (0,07)
Dependencia de bosque tropical
Il ALTA [ MEDIA [] BAJA

Figura 4.8: Proporcion de especies que aumentardisnoinuyeron en los 5 tipos de
paisajes, de acuerdo a su grado de dependenciasdaebtropical. Las extinciones o
colonizaciones aparentes fueron tratadas como wmligiones o0 aumentos,
respectivamente. La proporcidn de especies queam®id en su constancia en cada
tipo de paisaje (sin discriminar por su dependedeibosque) se muestra en paréntesis.
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4.4 DISCUSION

En un lapso de 8 afios, los paisajes estudimdefraron un alto grado de dinamismo
en los parametros comunitarios estimados. Espaaiinte, encontré una menor
riqueza de especies para ambos periodos de estudayores tasas de extincion en
paisajes con menor cobertura, mayor fragmentacidmenor tamafio medio de
fragmentos, tal como predicen las teorias biogdogrde islas (MacArthur y Wilson
1967) y de metacomunidades (Liebold et al. 2004lydsémk et al. 2005). Otros
estudios han obtenido resultados similares a eslalpaisaje en regiones templadas
(Boulinier et al. 2001), y escala de fragmento egianes tropicales (Stratford y
Stouffer 1999, Ferraz et al. 2003, Borgella y G&005, Stouffer et al. 2009). Aunque
los paisajes con alta fragmentacion tuvieron empobo mayores tasas de recambio y
menor numero de especies colonizadoras (Fig. 4.8%; estas diferencias no fueron
estadisticamente significativas con los paisajesootertura alta y baja fragmentacion
0 bosque continuo. Sin embargo, las diferenciasstnales son sugestivas de un mayor
dinamismo comunitario, en funcién de las tasas et@mmbio y especialmente del
namero de especies colonizadoras, en los paisajeoloertura alta y media, y alta
fragmentacion.

El nUmero de especies colonizadoras si edigyificativamente relacionado a los
paisajes con mayor tamafio medio de los fragmei@oadro 4.2), y fue maxima en
aquellos paisajes con alta cobertura que no fuderosque continuo (Fig. 4.4e).
Ademas de un mayor numero de especies potenciantelinizadoras, estos paisajes
tienen una mayor capacidad de retencion de esp@e&esnenores tasas de extincion).
Estas caracteristicas se asocian con la mayorzagde los paisajes con alta cobertura,
independientemente del grado de fragmentacion. oRorlado, en paisajes con poca
cobertura y alta fragmentacion (Fig. 4.3b y ¢) ynoretamafio medio de fragmentos
(Fig. 4.4e), los numeros de especies colonizadoras bajos y las tasas altas de
extincion se asocian con sus niveles muy bajosqdeza de especies dependientes de
bosque. Aunque no pude evaluar el efecto indepetadie la fragmentacion sobre la
dindmica temporal comunitaria, la cual supuestaenersta asociada a mayores o
menores oportunidades de colonizaciones, el (logaridel) tamafio medio del
fragmento estuvo altamente correlacionado connéidasd de bosque nativo y el grado
de fragmentacion {fa = 0,94; fagmentacion= -0,80), por lo que un mayor tamafo de
fragmento promedio necesariamente implica que Blajgaposee mayor cobertura y
estda menos fragmentado. Por ende, los paisajes roayor tamafio promedio de
fragmentos podrian habilitar un mayor nimero dentge exitosos de dispersion y
colonizacion, tal como sugieren los mayores numemsespecies colonizadoras en
paisajes de cobertura alta y media y baja fragmeémaFig. 4.3d y Fig. 4.4e). La
disimilitud promedio con el bosque continuo (cuadr®), como otra medida de
estabilidad composicional, se mantiene aproximadénégual entre periodos de
tiempo e incluso a disminuido entre el paisaje @wedura alta y fragmentaciéon baja y
el bosque continuo. Por ultimo, estos paisajegeton las mayores tasas de especies
gue no cambiaron en su constancia (23% para |eajpai de alta cobertura y baja
fragmentacion y 36% para los paisajes de alta tmiaey alta fragmentacion, Fig. 4.8).
Estos resultados indican que los paisajes corcaliartura, independientemente de su
grado de fragmentacion, poseen un alto valor deergacion, dado que sustentan una
mayor riqueza de especies de bosque, tienen unarncapacidad de retencién de
especies y tienen una mayor estabilidad compositien el tiempo, que aquellos
paisajes con cobertura media o baja (cuadro 4.3).
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En todos los paisajes, se estimé un numerespecies levemente mayor en el
periodo 08-09 (Fig. 4.3a) y la riqueza relativaneatla fue mayor que 1 en todos los
paisajes (Fig. 4.3e), pero no hubo diferenciaseetus tipos de paisajes en este
parametro comunitario (Cuadro 4.2). Estos resaftgabdrian indicar que los paisajes
estudiados han alcanzado el “equilibrio dinamigdecrito por la teoria de biogeografia
de islas, donde las tasas de extincidon y colordmaequivalentes hacen que la riqueza
de especies se mantenga constante, y simplementeegsstraron variaciones
(estocasticas) de este equilibrio. Sin embargagleeza de especies relativa fue mucho
mayor a 1 en los paisajes de cobertura alta y medilda fragmentacion, y sus altas
tasas de recambio, mucho mayores que las de @xtinpbdrian indicar que estan
transitando un periodo de desequilibrio comunita$ociado a un efecto temporal
adicional a aquel sélo determinado por el tamaioagio de fragmentacion de dichos
paisajes. Tal como se menciono en la introducsénpodrian esperar dos tipos de
cambio comunitario en estos paisajes: 1) por aa#dla recuperacion de la vegetacion,
estos paisajes estan siendo recolonizados poriesgspecialistas de bosque nativo, o;
2) que estuviesen siendo progresivamente dominaalosspecies generalistas, menos
dependientes de bosque primario, y por lo tanto egién sufriendo un proceso de
empobrecimiento y homogeneizacion ecoldgica (Crostkal. 2004, DeVictor et al.
2008). En la region estudiada, las oportunidadescalonizacion podrian haber
aumentado recientemente, debido a una recuperdeida vegetacion arbdérea en la
region (descrita en los resultados). Varios estutlian encontrado que la riqueza de
especies estd aumentando en paisajes modificadeso et al. (1999), Ferraz et al.
(2003) y Stouffer et al. (2009) atribuyeron estasmantos a recolonizaciones
habilitadas por el crecimiento de vegetacion seatiadalrededor de los fragmentos
estudiados y Boulinier et al. (2001) encontraroe @lgunos paisajes en uno de tres
estados estudiados en E.E.U.U. (Pennsylvania) rarviaumentos en la riqueza de
especies en el tiempo, y sugirieron que estos aaTd® debieron a cambios en la
vegetacion registrados a la escala local.

Si los paisajes estuviesen sufriendo un poocele empobrecimiento y
homogeneizacion bibtica, entonces una porcibn mdgdas especies que aumentaran
su proporcion de paisajes ocupados (i.e., quedeniend/max > 0) deberian de tener
una menor dependencia del bosque (y mayor amplituiddbitat). En los paisajes con
alta cobertura y baja fragmentacion, se registraambios relativamente importantes
en las especies de dependencia de bosque media @d®6nuyeron y 30%
aumentaron, Fig. 4.8), y para los de alta cobenusgdta fragmentacién, un aumento
considerable en la proporcion de especies con meéependencia de bosque (6%
disminuyeron y 26% aumentaron, Fig. 4.8). En laisgjes de cobertura media y baja,
se registraron aumentos mucho mayores, tanto eesfacies de amplitud de habitat
intermedia y particularmente en aquellas con meependencia del bosque tropical y
mas generalistas (i.e. con mayor amplitud de haljfeg. 4.8). Ademas, estos paisajes
mostraron mayores magnitudes de cambio en su caciposle especies que aquellos
con cobertura alta y bosque continuo, evidencigdodas diferencias significativas en
los desplazamientos a lo largo del eje 3 del apdalis correspondencia, que interpreté
como indicadores de cambios asociados al tiempor eéAde, todos los paisajes
aparentemente estan sujetos a efectos de la hoeipgeidn bidtica, pero los paisajes
de cobertura media y baja resultan ser mucho m@ésmitos y muestran una fuerte
tendencia al empobrecimiento y homogeneizaciorudmunidad de aves de bosque,
descrita por algunos autores como “descomposiaosigtémica” (Lovejoy et al. 1984,
Laurance et al. 2002). La evidencia a favor de negalonizacion por especies que se
extinguieron durante los pagos de deuda de extirend escasas, y se limitan a un leve
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aumento en la similitud promedio de los paisajealtdecobertura y baja fragmentacion
con el bosque continuo.

Tal como lo expresan Boulinier et al. (200&)alquier estudio que involucre
mediciones a escala de paisaje para inferir pracesaldgicos tiene el aspecto negativo
de no ser experimental, y por lo general cuentancoy pocas réplicas. Por lo tanto,
dichos estudios en general sélo permiten infereraédiles, con respecto a los estudios
experimentales, en la escala considerada (Wieals E993, Turner et al. 2001). En este
caso, el tamafio de muestra relativamente pequkfigrgn variabilidad de los datos dio
poca potencia inferencial a las comparaciones issizas. Por otro lado, los
experimentos manipulativos que evaltan los efedmda modificacion de hébitat
generalmente se conducen a escalas muy pequefiam yorganismos que no
corresponden a aquellos que se consideran ameisazado que sus resultados son
dificilmente extrapolables (a escalas mayores tyas @rganismos) (Turner et al. 2001,
Lindemayer y Fischer 2007). En este sentido, seata el valor de los experimentos
mensurativos de fragmentacion, que al menos soerddps” a las escalas adecuadas
del fendmeno de interés, a la escala de paisa@engnudo con los organismos que son
el foco de las preocupaciones de la conservacion.

4.5 CONCLUSIONES

El presente capitulo describe los efectos del gdmdmodificacion del paisaje sobre la
dindmica temporal de la comunidad de aves trocafepesar de poseer poca potencia
estadistica, los resultados se corresponden bienacteoria ecologica, en términos
generales: 1) Los paisajes con menor coberturanomamano medio de fragmento
poseen menor rigueza de especies dependientes bitat hgn ambos periodos de
estudio, como una consecuencia del menor tamafiasdpoblaciones que pueden
sustentar los fragmentos de menor tamafo, y talocpmedicen las teorias de
biogeografia de islas y metacomunidades, estoajpaisambién poseen tasas mayores
de extincion de especies y menores numeros deiesmedonizadoras; 3) Los paisajes
gue poseen coberturas boscosas y tamafios mediagydeento relativamente grandes
(~ 40% y> 10 ha, respectivamente) poseen tasas de extimogores y un mayor
namero de especies colonizadoras, por lo que sigsdlades son maximas y sus
comunidades relativamente estables en su simiituztbsque continuo entre periodos;
4) En los paisajes de menor cobertura y tamafioardaliragmento, los cambios en la
composicion de las especies se relacionan con ggaagimentos de especies de baja
dependencia del bosque, lo que implica un fuertecgao de empobrecimiento
comunitario o “descomposicion ecosistémica”. Dadovalor de estos estudios
observacionales, se reconoce la necesidad de arngbase empirica de experimentos
mensurativos cuidadosamente disefiados y basadgsotatolos similares (ver por
ejemplo, McGarigal et al. 2005), que midan procdsia$dgicos a mediano y largo
plazo. Los estudios similares en paisajes tropscpfoveeran un aumento necesario en
el cuerpo de conocimiento en la tematica y mayaerma inferencial para describir
patrones generales y descubrir los factores causi@ldos cambios temporales en las
comunidades bidticas de paisajes modificados.
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) Capitulo 5: )
LA RELACION ENTRE LAS CARACTERISTICAS DE LA

HISTORIA DE VIDA DE LAS AVES DE BOSQUE TROPICAL Y E L
GRADO DE MODIFICACION DEL PAISAJE EN EL
NORORIENTE DE GUATEMALA
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5.1 INTRODUCCION

La pérdida y la fragmentacion del bosque tralpprobablemente sean las causas
principales del aumento reciente en la tasa de@&ti de especies en este ecosistema
(Wilson y Peters 1988, Pimm y Raven 2000, Milleniicosystem Assessment 2005,
Wright y Muller-Landau 2006). Sin embargo, la erndia empirica indica que no todas
las especies declinan hacia la extincion con laificadion de habitat, siendo algunas
especies mas vulnerables que otras (Davies 20@0, Henle et al. 2004). Por lo tanto,
el conocimiento de estas sensibilidades difereegidiene consecuencias de amplia
importancia tanto para la teoria ecoldgica y ewditasi como para la biologia de la
conservacion (Henle et al. 2004, Beissinger eR@0D5, Stork et al. 2009, Davies et al.
2010). Es plausible, ademés, que dicha sensibilida relacione con algunas
caracteristicas de la historia natural de las espéDrapeau et al. 2000, Brashares 2003,
Gehring y Swihart 2003, Cushman y McGarigal 2008is8inger 2005, Henle et al.
2004). Para fines tedricos y practicos, y en fomale su historia natural, las especies
pueden ser asignadas a grupos o tipos funcionales,gremios ecoldgicos”,
independientes de su origen evolutivo o taxondmidéstos gremios probablemente
constituyan entidades operacionales adecuadasirdara los mecanismos ecoldgicos
que afectan a las comunidades biéticas en paisageificados (Henle et al. 2004,
McGill et al. 2006, Petchey y Gaston 2006; peroMaesi et al. 2002).

Muchas caracteristicas de las especies sqgutamilznes evolutivas a su ambiente,
adaptaciones gque aumentan su aptitud (Southwod®).128 expresiéon del ciclo de vida
es el resultado de la estrategia genotipica y detdaticas fenotipicas particulares
utilizadas en respuesta al ambiente, expresadas combinaciones de caracteristicas de
la historia de vida (Southwood 1988, Reynolds 2003ha tactica de historia de vida,
por lo tanto, puede ser definida como el conjunéordsgos o caracteristicas que
maximiza la probabilidad de supervivencia y aptiiedun organismo (Stearns 1976).

La teoria del nicho ecoldgico (Hutchinson 196hase y Liebold 2003, Liebold y
Geddes 2005) indica que las especies tienen “grefexs” ecologicas, lo que significa
gue se encuentran en ciertas localidades dondeeminan condiciones apropiadas para
subsistir, y en cada especie han evolucionado anagle caracteristicas ecoldgicas y
etoldgicas que les permiten explotar la combinap@nticular de recursos representadas
en su nicho (Pianka 1974, Legendre et al. 1997sidak Marone 2007). Ademas,
aguellas especies que muestren nichos realizadufarsis con respecto a multiples
factores ambientales deberian de comportarse derenammilar ante cambios en el
ambiente (Henle et al. 2004).

Las adaptaciones, sin embargo, pueden canstita desventaja si los organismos se
encuentran subitamente enfrentados a condicionessas$, por no estar adaptados a las
nuevas condiciones generadas por los cambios dratEtat (Southwood 1988). Los
cambios en el ambiente que reducen la adaptacieraglese denominan colectivamente
“deterioro de nicho” (Pianka 1974). En la escala@l@wa, tales cambios producen
seleccion direccional que resulta en la adaptagi@mbiente nuevo (Pianka 1974), pero
en una escala temporal corta (es decir, ecolégicagondiciones de deterioro ambiental
rapido, la poblacién no tendra tiempo de adaptgrse extinguira (local, regional o
globalmente). La extincion, entonces, ocurre coasurgen amenazas novedosas que
estan fuera de la experiencia evolutiva de lasagsgpeu ocurren a tasas que sobrepasan a
la tasa adaptativa (Bennett y Owens 1997, Broak &009).

Desde la perspectiva del nicho ecolégico, ept@lizado como un volumen hiper-
dimensional donde los ejes representan gradiemseatales (Hutchinson 1957), la
modificacion del habitat equivaldria a un cambio eéndominio de dichos ejes: las
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posiciones en uno o varios de los ejes del nichudelauna especie particular puede
existir dejan de formar parte de los nuevos dorsigie los ejes y la persistencia de la
especie en el habitat modificado y novedoso estam@prometida o resultara imposible.
Consecuentemente, estos ambientes nuevos sirven fitnos para genotipos, siendo
eliminados aquellos menos adaptados y dichosdittperan directamente en los rasgos o
combinaciones de caracteristicas de historiasate (Weddy 1992). Las especies (vistas
como combinaciones particulares de dichas caratitet$, o tacticas de historia de vida)
gue forman parte de la nueva comunidad son aqugliessobreviven el filtro (Keddy
1992).

Los organismos con intervalos de tolerancig esirechos en alguno o varios ejes del
espacio de nicho, tal como las especies espeamldtamente adaptadas, generalmente
sufren mayores pérdidas en aptitud debido al detembiental que los organismos
generalistas con requerimientos mas flexiblesgaaldad de condiciones (Pianka 1974,
Owens y Bennett 2000). Después de un procesordalpé/ fragmentacién de habitat,
las especies de habitos muy especializados sorvah@rables, ya que la probabilidad
de que sus nichos estén representados en los neiesde habitat es menor (Henle et al.
2004).

La comunidad natural objeto de este estuditaete aves dependientes de bosque
tropical en el nororiente de Guatemala, que ha $igdwtemente impactada por la
destruccion y degradacion de su habitat. En egdéulo, exploré en profundidad la
relacion entre las caracteristicas de la histoeiavida de las aves y la modificacion de
habitat a escala de paisaje. Recopilé informalgibliografica de 14 caracteristicas de la
historia natural de las aves, y en el cuadro 5strite las posibles relaciones de cada
una de estas caracteristicas, y uno o varios aspelet la modificacion del bosque
tropical. Es importante mencionar que poner alpguggurosamente cada una de estas
hipétesis de manera simultdnea es dificil (o inge¥i y por lo tanto el presente
ejercicio debe considerarse exploratorio.

5.2 MATERIALES Y METODOS

5.2.1 Area de estudio, disefio experimental y retéeato de aves

Estas caracteristicas del trabajo estan descntabapitulo 1 (Pags. 23-29).
5.2.2 Caracteristicas de historia de vida de lps@ss

Para todas las especies detectadas recopilé irdinmae las caracteristicas de su
historia natural, a partir de tres fuentes prinepal) la compilacion de la ecologia y
estado de conservacion de las aves neotropical8totieet al. (1996), de la cual obtuve
informacion del nimero de estratos utilizados aatacespecie, la altura de forrajeo, el
namero de habitats y regiones zoogeograficas glieanty el habitat principal; 2) la
“Historia natural de las aves de Centroamérica’Sketch (1954, 1960, 1969) y la “Guia
de las aves de Costa Rica”, de Stiles y Skutchq)l 2 donde obtuve informacién de la
masa corporal, la altura y amplitud en el sitiocdéocacion del nido, tipo de nido, el
tamafio de la puesta, el habito social y aliment8) ylatos propios, de los cuales se
obtuvo la condicidn de residencia y la abundanelativa en la regién (Cerezo et al.
2005) y algunos datos de masa corporal.

En la compilacion de Stotz et al. (1996) ltural de forrajeo es una variable
categodrica. Esta se transformd en una variablenardque varié entre 0 y 4 (0 =
terrestre; 1 = sotobosque; 2 = estrato medio; 8seld 4 = aéreo). Cuando se reporto el

81



uso de dos o0 mas estratos por una especie, ségie ad valor medio de éstos. La
abundancia también fue una variable categoricanpiten se transformé en una variable
ordinal (1 =rara; 2 = poco comun; 3 = relativaneecamun; 4 = comun).

Con respecto al habito social, a todas lasa@sp que forman grupos intraespecificos
entre mas de dos individuos hasta decenas de dodisj y a aquellas especies que
forman leks, se les asigné la categoria “gregariala categoria “permanente”
correspondid a aquellas especies en que ambos dekesden territorios en forma
permanente (durante todo el curso del afio). Lpsceéss solitarias fueron aquellas que
solo se reunen con individuos del sexo opuestoaegpbca reproductiva y defienden
territorios durante la época reproductiva, o maetie territorios de forma individual
durante parte o todo el afio. Las especies entegada “grupo de alimentacion-
miembro ocasional” fueron aquellas que mantienerntdgos de forma permanente o
solitaria, pero que se unen a grupos mixtos deajiwrcuando éstos pasan por su
territorio.

Para las caracteristicas del nido y tamafipu#sta, el valor de altura de colocacion
del nido correspondia a la mediana del intervalgaleres para la altura del nido, y si se
daba un solo valor de altura, a la amplitud ertlaade colocacion del nido se le asigno
un valor de “0”. Las especies que construyeromido en madrigueras (e.g., familia
Momotidae), estructuras globulares (e.g., Tyrargjidabolsas colgantes (e.g., Icteridae)
se les asigno la categoria “cerrado”. Aquellaeeiss que anidan en cavidades de
arboles se les asigno la categoria “cavidad” ygdds que tienen nidos en forma de
copa, plataforma o anidan en el suelo, a la catedabierto”. Cuando el nido y tamafio
de puesta no estuvo descrito para alguna espedeasigno el tipo de nido del género o
familia, y la altura y tamafio de puesta del promgdira el género o familia (en caso de
ser monoespecifica o la Unica representante derggn

Con respecto al tipo de alimento, las insectis fueron divididas de acuerdo al
sustrato de forrajeo, en a) insectivoras de cqrt®zde follaje y hojarasca y c¢) de percha.
Las insectivoras de corteza eran aquellas queneltisu alimento del interior (e.g.,
Picidae) o superficie (e.g., Dendrocolaptidae) decbrteza de los arboles. Las
insectivoras de percha son aquellas que se alimarttavés de la caza al vuelo desde el
estrato arbéreo y arbustivo (Lopez de Casenave; 200ihglés, “sallying insectivores”,
e.g., Tyrannidae).

5.2.3 Andlisis estadistico

Para estudiar la relacion estadistica entre pagesadacteristicas de historia de vida,
utilicé tres tipos de pruebas, dependiendo deldpeariables involucradas. Para pares
de variables cuantitativas utilicé la correlaci@Rearson, para relacionar una variable
cuantitativa con una categorica usé el andlisisat@nza no paramétrico de un factor
(Kruskal-Wallis) y para pares de variables cualitt el andlisis de tablas de
contingencia con el estadistico Chi-cuadrado. Do se realizaron 13 pruebas para
cada conjunto de datos (numero de caracteristidas aumentando la probabilidad de
error tipo |, el nivel de significacion) para cada prueba fue fijado en 0,01.

A partir de la evaluacion de las relacioneseelats caracteristicas de historia de vida,
se identificaron aquellas que tuvieron el mayor exande relaciones estadisticas
significativas con otras caracteristicas. Estaoiu las que expresaron la mayor
proporcion de la variabilidad de la matriz “espectecaracteristicas de historia de vida”.
La (o las) caracteristica(s) que mayor variacplieara(n) de esta matriz, es decir, que
tuviera el mayor niumero de relaciones estadistingnsignificativas con las otra
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variables, se utilizaria(n) como indicadora delngre ecoldgico al cual pertenece la
especie.

Para estudiar la relacion entre la estrudetaaisaje y la historia de vida de las aves
utilicé la regresion Poisson (inciso 1.6.6, pads33) para la riqueza de especies de los
gremios. No estudié la relacion entre la abun@adeilos gremios y las caracteristicas
del paisaje por el mal desempefio de la abundapeiaser ésta menos sensible a los
cambios en las caracteristicas del paisaje (ca@julPara comparar los efectos relativos
del area y la configuracién sobre el numero de aspese utilizé la inferencia multi-
modelo, o “modelos promediados” (Burnham y Anderd@®@98, 2001). Para cada grupo
de especies, se obtuvieron coeficientes promediosdeodelos, ponderados por el peso
de Akaike (descritos en el capitulo 1, inciso 1.6d&s. 34-35).

Adicionalmente, para cada gremio utilicé eBleis de redundancia (AR) para
identificar cuales caracteristicas de historia ddavde las especies estuvieron
relacionadas con el grado de modificacion delgpaisEl analisis de redundancia es un
analisis de componentes principales restringido, eéncual la proporcion de la
variabilidad de una matriz de sitios x variablegespuesta (en este caso, paisajes de 1
km de radio x caracteristicas de historia de dieldas especies, denominada matriz C,
Fig. 5.5.1) que expresa cada uno de los ejes dmacthn estd restringida a la porcion
que esta explicada por una matriz de sitios x @lrsaambientales (siendo las ultimas
variables que describen la cantidad y configuradéfragmentos de bosque nativo en el
paisaje) (McCune et al. 2002). Por lo tanto, tilersemismos objetivos que el analisis de
correspondencia canodnico (ACC) descrito en el gkp (Pag. 46), pero a diferencia
del ACC, supone una relacion lineal entre las et que describen a los sitios y las
variables ambientales (el ACC supone una relacidimadal entre las variables que
describen a los sitios y las variables ambiental&yuiendo a Diaz y Cabido (1997), la
matriz de sitios x caracteristicas de historiasvidea (matriz C, Fig. 5.1) se obtuvo
mediante la multiplicacion matricial de una matte sitios (filas) y especies (columnas)
(matriz A, Fig. 5.1) por una matriz de especiegagjiy caracteristicas de historia de vida
(columnas) (matriz B, Fig. 5.1). Cuando la candstiea de historia de vida era una
variable categorica, la presencia de la caradtise indicé por “1” y “0” si no la poseia
(e.g., “miembro comun de grupo de alimentaciord)¢cdlumna resultante de la matriz C
era el numero de especies con dicha caracter{gtiga nUmero de especies que fueron
miembros comunes de grupos de alimentacion en giida Cuando la caracteristica
era cuantitativa u ordinal (e.g., “altura de foerd), la columna resultante de la matriz C
fue el valor promedio para las especies presemesse sitio (e.g., altura de forrajeo
promedio de las especies presentes en el sitar) Ulfmo, para evaluar la relacion entre
la estructura del paisaje representada por caddeegedenacion y las caracteristicas de
historia de vida de las especies, calculé cormtas de Pearson entre los valores de los
sitios en los ejes y las caracteristicas (colundeds matriz C, Fig. 5.1).

5.3 RESULTADOS

El tipo de alimentacion fue la caracteristica qus ree relacion6 con las otras (es decir,
que tuvo el mayor numero de relaciones estadissggdficativas o marginalmente
significativas con otras caracteristicag, = 0,01; Cuadro 5.1). Consecuentemente,
describo la variacion en las historias de vida wrcibn del gremio alimenticio. Los
resultados de estas pruebas se resumen en el Guagdfiguras 3 a 6 y apéndice 5.
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Cuadro 5.1: Relaciones entre las caracteristicds kistoria de vida de las aves estudiadasvariables cuantitativad.— Variables cualitativas.
Los estadisticos por debajo de la diagonal sopafg pares de variables cuantitativas, la cordlade Pearson; 2) para variables cualitativa
(factor de variacion) y cuantitativa (variable éspuesta), el estadistico H de Kruskal-Wallis; jpanr@s de variables cualitativas, el estadistico
Chi-Cuadrado. Valores por arriba de la diagonalles valores p de la prueba correspondiente, ydtmes en negritas muestran correlaciones
significativas (valor p < 0,01) y en italicas, maajmente significativas (0,01 < valor p < 0,05)a"-no aplica. Los resultados detallados de las
pruebas de Kruskal Wallis y Chi-Cuadrado se detadtael apéndice 5.

NUM.  ALTURA ALTURA AMPLL TAMA-

NUM. NUM. REG. ESTRA- FORRA- DE ALTURA RO DE ABUND. CONDI- HABITO ALIMEN- TIPO DE HAB.

HABS.' ZOOGEO.*® TOS! JEQO? NIDO! NIDO' PUESTA' PESO' REL.! CION*  SOCIAL? T0° NIDO? PRIN.?
NUM. HABITATS* 0.00 0.14 0.01 0.02 0.17 0.06 1.00 0.03 0.95 0.07 0.07 1.00 <0.0001
NUM. REG. ZOOGEO.! 0.48 0.19 0.61 0.12 0.89 0.12 0.30 0.12 0.65 0.23 0.02 1.00 0.75
NUM. DE ESTRATOS" 0.11 0.10 0.00 0.08 0.87 0.43 0.11 0.26 0.09 0.54 0.73 1.00 0.27
ALTURA DE FORRAJEO * 0.19 0.04 -0.23 0.00 0.00 0.05 0.55 0.08 0.53 0.05 <0.0001 1.00 0.05
ALTURA DE NIDO* 0.18 0.13 -0.15 0.62 0.00 0.84 0.00 0.74 na 0.26 0.00 0.00 0.67
AMPLI. ALTURA NIDO * 0.11 0.01 -0.01 0.26 0.53 0.33 0.42 0.07 na 0.02 <0.0001 0.67 0.59
TAMARO DE PUESTA* 0.16 -0.13 -0.07 0.17 -0.02 0.08 0.65 0.35 na 0.42 0.00 <0.0001 0.09
PESO! 0.00 0.08 -0.12 0.05 0.23 -0.07 0.04 0.13 <0.0001 <0.0001 <0.0001 1.00 0.84
ABUND. REL.* -0.16 -0.11 -0.08 -0.13 0.03 0.15 -0.08 0.11 0.03 0.79 0.10 1.00 0.00
CONDICION? 0.00 0.21 2.36 0.38 na na na 17.09 472 <0.0001 <0.0001 na 0.09
HABITO SOCIAL ? 8.40 5.56 2.56 9.19 5.21 11.28 3.49 29.02 1.68 25.17 <0.0001 0.39 0.01
ALIMENTO? 13.78 18.07 4.35 33.68 28.22 3473 1948 89.14 13.21 103.50 100.97 <0.0001 0.68
TIPO DE NIDO? -99.95 -88.82 -125.01 -79.90 13.24 0.77 25.35 -7.85 -57.97 na 8.44 79.33 0.19
HAB. PRINCIPAL 2 25.67 0.57 2.14 5.87 0.80 1.03 4.26 0.35 15.90 481 20.45 12.93 6.16
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Figura 5.2: Relacion entre los gremios alimentigidas variables cuantitativas. Se muestran losnpdios y sus errores estandar por
gremio. Letras distintas indican diferencias digativas en la pruebaost-hocde Kruskal-Wallis.
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DISTRIBUCION )
ESPERADA FRUGIVORAS GRANIVORAS NECTARIVORAS OMNIVORAS

GRALI-
COMUN

GRE-
GARIO

INSECTIVORAS DE INSECTIVORAS DE ) )
FOLLAJE/HOJARASCA FOLLAJE/HOJARASCA INSECTIVORAS DE INSECTIVORAS DE
MIGRATORIAS RESIDENTES PERCHA CORTEZA RAPACES

Figura 5.3: Porcentaje de las especies de cadaiggadimenticio con distintos habitos sociales. bhasiables estuvieron significativamente
asociadas (no fueron independientes segun la prdeh@hi-cuadrado, se muestra la distribucion espetmjo el supuesto de independencia).
Leyenda: GRALI-COMUN — miembro comun de grupos lilmentacion; GRALI-OCAS — miembro ocasional de grae alimentacion.
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DISTRIBUCION )
ESPERADA FRUGIVORAS GRANIVORAS NECTARIVORAS OMNIVORAS

ABIERTO

CAVIDAD!

INSECTIVORAS DE ) )
FOLLAJE/HOJARASCA INSECTIVORAS DE INSECTIVORAS DE

RESIDENTES PERCHA CORTEZA RAPACES

ABIERTO

Figura 5.4: Porcentaje de las especies de cadaaatimenticio con distintos tipos de nido. Lasiahltes estuvieron asociadas (no fueron
independientes segun la prueba de Chi-cuadradbgestadistica con Chi-cuadrado; se muestra labdision esperada bajo el supuesto
de independencia). Leyenda: GRALI-COMUN — miembomudn de grupos de alimentacion; GRALI-OCAS — miembcasional de

grupo de alimentacion.
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DISTRIBUCION
ESPERADA

INSECTIVORAS DE
FOLLAJE/HOJARASCA
MIGRATORIAS

INTE-RIOR|

FRUGIVORAS GRANIVORAS NECTARIVORAS OMNIVORAS

INTE-RIOR|

INSECTIVORAS DE ) )
FOLLAJE/HOJARASCA INSECTIVORAS DE INSECTIVORAS DE

RESIDENTES PERCHA CORTEZA RAPACES

INTE-RIOR

Figura 5.5: Porcentaje de las especies de cadaiggaimenticio con distintas adaptaciones al halptancipal. Las variables no estuvieron
asociadas (no se rechazo la hipétesis nula de endepcia segun la prueba de Chi-cuadrado; se radesttistribucion esperada bajo el
supuesto de independencia).
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5.3.1 Relacién entre la estructura del paisajeriglaeza de especies en cada gremio

El nimero de modelos en los conjuntos de aomél para los diferentes gremios
alimenticios varid entre 4 para las especies oma$vy 15 para las insectivoras de
follaje y hojarasca migratorias; el promedio (£ ED fue de 9,2 + 3,3 modelos. En
términos generales, los modelos con mayor evideaciavor fueron aquellos que
contenian a la cantidad de bosque como predictara/ (de 9 gremios), y cantidad y
grado de fragmentacion (en 5 de 9 gremios) (Cuad2p Los modelos con mayor
evidencia a favor para las insectivoras de perchie, follaje y hojarasca migratorias no
contuvieron a la cantidad de bosque como una gogdionportante (Cuadro 5.2).

El nimero de especies insectivoras de folfajeojarasca residentes, nectarivoras,
insectivoras de corteza, frugivoras, y granivoesnenté cuando se incrementd la
cantidad de bosque nativo (coeficientes de arediymss Fig. 5.6) mientras que la
riqgueza de rapaces disminuy6 con el aumento danfidad de bosque (coeficientes de
area negativos). Las omnivoras, insectivoras dlajdoy hojarasca migratorias e
insectivoras de percha no tuvieron ninguna respuastcambios en la cobertura
(coeficientes cercanos a cero, Fig. 5.6).

Las especies insectivoras de follaje y hefaesidentes, nectarivoras, granivoras,
insectivoras de corteza y de percha, y omnivotiagjiduyeron con los aumentos en la
fragmentacion del paisaje (Fig. 5.6). Las frugagmrapaces e insectivoras de follaje y
hojarasca migratorias practicamente no respondiafogrado de fragmentacion del
paisaje (Fig. 5.6). La relacién entre el término ideeraccion (entre el area y la
fragmentacion) fue positiva con las especies omagjoinsectivoras de follaje y
hojarasca residentes, nectarivoras y granivoras.

Las rapaces, omnivoras, e insectivoras dajéoyl hojarasca migratorias tuvieron una
respuesta negativa a la proporcién de bosque pamamientras que el resto de los
gremios practicamente no tuvo respuesta a estatedstica del paisaje (Fig. 5.6). Con
respecto a los cambios en el perimetro boscosgrdasvoras y omnivoras tuvieron una
respuesta positiva a aumentos de esta variable, yglieza de rapaces, frugivoras,
nectarivoras e insectivoras de follaje y hojaradsaninuyé con el aumento del
perimetro. Las insectivoras de corteza y de penchaespondieron a cambios en el
perimetro boscoso (Fig. 5.6).

En resumen, la cantidad de bosque nativo é&wmea el mayor efecto estadistico (en
valor absoluto) sobre la riqueza de especies ddiktmtos gremios (0,98 £+ 0,90),
seguida por el grado de fragmentacion (0,40 + Q@4)erimetro boscoso (0,34 + 0,63),
el término de interaccion entre area y fragmenta¢i18 + 0,21) y, por ultimo, la
proporcion de bosque primario (0,09 + 0,07). Ehddo del efecto estadistico del
perimetro fue particularmente grande para las aepsces (-2.01 + 0,93), pero
excluyendo el valor correspondiente a este grenaib (dalor absoluto del) efecto
promedio, el efecto del perimetro fue mucho menaéeninos generales (0,13 + 0.09).

5.3.2 Andlisis de redundancia por gremio

El porcentaje de la variancia total de lasrites de sitios por caracteristicas de
historia de vida (matriz C, Fig. 5.1) explicado mdrandlisis de redundancia para los
distintos gremios vario entre 12,7% para las maaes y 33,5% para las insectivoras
de percha (Cuadro 5.3), con un promedio de varnaeiplicada (+ 1 D.E.) de 22, 7 +
7,4%. De la variacion explicada por las varialdegaisaje (i.e., variacion restringida),
el porcentaje explicado por el eje 1 varié entr®8Bpara las nectarivoras y 85,4% para
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Cuadro 5.2: Conjuntos de confianza de modelos [@amqueza de especies de los
distintos gremios. Frag-Fragmentacion; A*F - inteién entre area y fragmentacion;
Peri - perimetro; Prim. - proporcion de bosque primdel total de bosque nativo.

Frugivoras

©Co~NOU~wWNRH

MODELO

Area + Peri

Area

Area + Pprim +Peri

Area + Frag + Peri

Area + Pprim

Area + Frag

Area + Frag + F*A

Area + Frag + F*A + Peri
Area + Frag + Pprim

Nectarivoras

© OO ~NOOA~WNPRPH

MODELO

Area + Frag

Area

Area + Frag + F*A

Area + Frag + Peri

Area + Peri

Area + Frag + Pprim
Area + Frag + F*A + Peri

Area + Frag + F*A + Pprim

Area + Pprim

Insectivoras de corteza

©CoOoO~NOOP~WDNPREPH

MODELO

Area + Frag

Area

Area + Frag + Pprim
Area + Frag + F*A
Area + Frag + Peri
Area + Pprim

Area + Peri

Area + Frag + F*A + Pprim

Area + Frag + F*A + Peri

AlICc w;
85.3 0.27
85.6 0.24

87.3 0.10
875 0.09
87.7 0.08
87.7 0.08
89.1 0.04
89.1 0.04
89.8 0.03

AlICc w
96.9 0.20
97.2 0.16
97.4 0.15

98.5 0.09
98.6 0.08
98.8 0.07
99.0 0.07
99.1 0.06
99.2 0.06

AlICc w;
56.3 0.30
576 0.15

58.1 0.12
58.4 0.10
58.4 0.10
59.5 0.06
59.7 0.05
60.2 0.04
60.6 0.03

Insectivoras de follaje y hojarasca-
migratorias

A WN P H*

MODELO
Pprim
Frag

Peri

Area

AlICc w;
138.60.14
139.00.11
139.00.11
139.30.10

Granivoras

# MODELO

1 Area+ Frag

2 Area+ Frag + F*A

3 Area + Frag + Per

4  Area + Frag HrRRpr

5 Area + Frag + F*AeriP

6 Area

7 Area + Frag + FEAprim

8 Area + Frag*A + Peri + Pprim
9 Area + Peri

Omnivoras

# MODELO
1 Area+ Frag + F*A + Rpri
2 Area + Frag + F*A

3 Area + Frag + FEAeri + Pprim

4  Area + Frag + F*Reri

Insectivoras de
residentes

follaje

# MODELO
1 Area+ Frag + F*A
2 Area + Frag
3 Area + Frag A FPeri
4 Area+ Frag + Peri
5 Area + Frag HrRpr
6 Area + Frag + F*Aprim

Insectivoras de percha

# MODELO

1 Frag

2 Frag + Peri
3 Frag + Pprim
4 Area+ Frag

AlICc w
98.9 0.26
99.8 0.17
100.2 0.14
100.9 0.10
101.2 0.08
101.5 0.07
101.6 0.07
102.9 0.04
103.03

AlCc w
75.6 0.42
76.3 0.30
77.8 0.14
78.5 0.10

y hojarasca-

AlICc w
1460226
146.4 0.24
147.4 0.14
147.7 0.13
148.3 0.09
148.3 0.09

AlICc w
64.2
66.0
66.3
66.3

0.29
0.12
0.10
0.10
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Cuadro 5.2 (cont.)

Insectivoras de follaje y hojarasca-

migratorias Insectivoras de percha
5 Area+ Frag + F*A 139.80.07 5 Pprim 67.8 0.05
6 Peri+ Pprim 140.10.07 6 Peri 67.9 0.05
7 Frag + Pprim 140.40.06 7 Area 67.9 0.05
8 Area+ Pprim 140.60.05 8 Frag + Peri + Pprim 68.1 0.04
9 Frag + Peri 140.70.05 9 Area+ Frag + Peri 68.2 0.04
10 Area + Peri 141.10.04 10 Area + Frag + Pprim 68.4 0.04
11 Area + Frag 141.10.04 11 Area + Frag + F*A 68.5 0.03
12 Area + Frag + F*A + Peri 141.H.03 12 Peri + Pprim 69.8 0.02
13 Area + Frag + F*A + Pprim 141.9.03 13 Area + Pprim 69.9 0.02
14 Frag + Peri + Pprim 141.8.03
15 Area + Pprim +Peri 142.10.02
Rapaces
# MODELO AlCc w,
1 Area + Peri 117.80.37
2 Area + Pprim +Peri 119.0.16
3 Area+ Frag + Peri 119.8.13
4 Area 120.20.11
5 Area + Frag 121.70.05
6 Area + Frag + F*A + Peri 122.@.04
7 Area+ Pprim 122.10.04
8 Area + Frag + Pprim 123.®.02

Area + Frag + F*A + Peri +
9 Pprim 123.6 0.02

las insectivoras de percha, con una media de 7&3%. El eje 2, en promedio,
explico un 13,0 + 0,04% vy el eje 3 un 4,8 + 3,3%n todos los casos se observo un
efecto de arco, siendo el eje 2 una combinaciodrétiaa del eje 1 y representando la
variacion en el perimetro dependiente del areadalapoca variabilidad explicada por
el eje 3, se interpretd exclusivamente la variadélreje 1.

Este eje representd principalmente cambiotaerobertura de bosque nativo y la
variacion en la fragmentacién y proporcion de besprmario asociada a la cobertura,
para casi todos los gremios (ver correlaciones nesya 0,6 entre los valores del eje 1 de
los analisis de redundancia y la cobertura (&femymentacion y proporcion de bosque
primario; Cuadro 5.3). En menor grado, pero cometaciones altas o relativamente
altas para 5 de los 9 gremios, el eje estuvo mado con la interaccién entre la
cobertura y fragmentacion (AXF). El eje 1 tuvoretaciones altas o relativamente altas
con el perimetro en el caso de las rapaces (0,8®eetivoras de follaje y hojarasca (-
0,48).

Las siguientes caracteristicas estuvierontipasiente asociadas a los paisajes con
altas proporciones de cobertura de bosque natigoogorcion de bosque primario, y
bajos niveles de fragmentacién, de acuerdo la le@iém de Pearson (¥ 0,4; Cuadro
5.3): numero de especies adaptadas al interiorodguie (INTBOS, 7 de 9 gremios),
namero de especies que son miembros comunes desgiepalimentaciéon (HA-GACO,

5 de 7 gremios), numero de especies de habitdarsmdi (HS-SOLIT, 5 de 8 gremios),
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namero de especies que anidan en cavidades (NI-CAWe 6 gremios), y numero de
especies con nidos abiertos (NI-ABIER, 3 de 7 gosini

FRUGIVORAS GRANIVORAS
0 1.0
V7 T
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Figura 5.6: coeficientes promedio (ponderados pempkesos de Akaike de los modelos
del conjunto de confianza) de las variables deapmispara los distintos gremios
alimenticios.
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Las caracteristicas que estuvieron positivéenasociadas a los paisajes con bajas

proporciones de cobertura de bosque nativo y peojporde bosque primario, y altos

niveles de fragmentacion, fueron las siguientemerd de especies no dependientes de

bosque nativo (NOBOS, 6 de 9 gremios), mayor numamamedio de habitats
utilizados (NUMHABS, 5 de 9 gremios), mayor altummomedio de forrajeo
(ALTFORR, 5 de 9 gremios), y mayor tamafio prometionidada (NIDADA, 4 de 7

gremios).

Cuadro 5.3: Andlisis de redundancia para los dagigremios;r de Pearsor® 0,60 en
negritas, 0,4& r < 0,60 en italicas.

FRUGIVORAS GRANIVORAS
Var. total: 18.00 Var. total: 19.00
Var. restring.: 4.72 Var. restring.: 3.66
% var. total restring.: 26.24 % var. total restring.: 19.28
Ejel Eje 2 Eje 3 Ejel Eje 2 Eje 3
Autovalor 3.71 0.80 0.11 Autovalor 3.00 0.51 0.07
% restringida 0.79 0.17 0.02 % restringida 0.82 0.14 0.02
AREA FRAG PPRI PERI AXF AREA FRAG PPRI PERI AXF
Corr. eje 1 RA 0.95 -0.70 0.64 -0.26 -0.52 Corr. eje 1 RA -0.93 0.70 -0.75 0.34 0.52
RDA1 r RDA1 r
-AREA NUMHABS -1.86 -0.79 +AREA INTBOS -1.61 -0.65
-PPRI NOBOS -1.16 -0.49 +PPRI HS.SOLIT -1.46 -0.59
+FRAG ALTFORR -1.04 -0.44 -FRAG PESO -1.35 -0.55
NzOO -0.92 -0.39 ABUND -1.20 -0.49
AMPLNIDO -0.80 -0.34 NLABIER -1.20 -0.49
ALTNIDO -0.68 -0.29 HS.PERMA -0.22 -0.09
BORBOS -0.60 -0.25 HS.GAOC -0.11 -0.04
PESO 0.04 0.02 HS.GACO 0.01 0.00
NI.CERRA 0.15 0.06 AMPLNIDO 0.10 0.04
NUMSTRAT 0.29 0.12 NI.CAVI 0.16 0.06
NIDADA 0.45 0.19 HS.GREG 0.23 0.09
ABUND 0.61 0.26 NzOO 0.24 0.10
HS.PERMA 0.89 0.38 NOBOS 0.31 0.12
NI.ABIER 111 0.47 NUMSTRAT 0.49 0.20
HS.GREG 1.14 0.48 NIDADA 1.07 0.43
-FRAG NI.CAVI 1.21 0.51 ALTNIDO 1.21 0.49
+PPRI HS.GACO 1.73 0.73 +FRAG BORBOS 1.23 0.50
+AREA INTBOS 2.03 0.86 -PPRI ALTFORR 1.41 0.57
-AREA NUMHABS 151 0.61
NECTARIVORAS OMNIVORAS
Var. total: 15.00 Var. total: 22.00
Var. restring.: 1.91 Var. restring.: 6.44
% var. total restring.: 12.72 % var. total restring.: 29.25
Ejel Eje 2 Eje 3 Ejel Eje 2 Eje 3
Autovalor 131 0.29 0.16 Autovalor 4.65 1.37 0.18
% restringida 0.69 0.15 0.09 % restringida 0.72 0.21 0.03
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Cuadro 5.3 (cont.)

AREA FRAG PPRI PERI AXF AREA FRAG PPRI PERI AXF
Corr. eje 1 RA 0.96 -0.80 0.77 -0.36 -0.58 Corr. eje 1 RA 0.91 -0.61 0.66 -0.36 -0.46
NECTARIVORAS OMNIVORAS
RDA1 r RDAL r
-AREA ALTFORR -0.86 -0.30 -AREA NOBOS -1.58 -0.70
-PPRI NOBOS -0.81 -0.29 -PPRI NUMHABS -1.48 -0.66
+FRAG NUMSTRAT -0.74 -0.26 +FRAG NLABIER -1.39 -0.62
NUMHABS -0.65 -0.23 NUMSTRAT -1.33 -0.59
HS.SOLIT -0.52 -0.18 NIDADA -1.29 -0.57
ALTNIDO -0.48 -0.17 BORBOS -1.17 -0.52
BORBOS -0.39 -0.14 AMPLNIDO -1.16 -0.52
AMPLNIDO -0.32 -0.11 HS.PERMA -1.09 -0.48
NZOO 0.07 0.02 HS.GREG -1.02 -0.45
PESO 0.43 0.15 ALTNIDO -0.90 -0.40
HS.PERMA 0.72 0.25 RES -0.81 -0.36
-FRAG HS.GREG 0.97 0.34 NI.CERRA -0.58 -0.26
+PPRI INTBOS 1.53 0.54 HS.GAOC -0.34 -0.15
+AREA ABUND 1.56 0.55 PESO -0.22 -0.10
ABUND -0.19 -0.09
MIG 0.42 0.19
ALTFORR 0.44 0.20
HS.SOLIT 0.78 0.35
HS.GACO 0.98 0.44
-FRAG NI.CAVI 1.03 0.46
+PPRI NzOO 1.15 0.51
+AREA INTBOS 1.47 0.65
INSECTIVORAS DE FOLLAJE Y HOJARASCA,
INSECTIVORAS DE CORTEZA MIGRATORIAS
Var. total: 16.00 Var. total: 13.00
Var. restring.: 4.50 Var. restring.: 181
% var. total restring.: 28.09 % var. total restring.: 13.95
Ejel Eje 2 Eje 3 Ejel Eje 2 Eje 3
Autovalor 3.82 0.50 0.14 Autovalor 1.47 0.21 0.06
% restringida 0.85 0.11 0.03 % restringida 0.81 0.12 0.03
AREA FRAG PPRI PERI AXF AREA FRAG PPRI PERI AXF
Corr. eje 1 RA 0.96 -0.75 0.70 -0.25 -0.58 Corr. eje 1 RA 0.94 -0.71 0.49 0.35 -0.37
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Cuadro 5.3 (cont.)

INSECTIVORAS DE FOLLAJE Y HOJARASCA,

INSECTIVORAS DE CORTEZA MIGRATORIAS
RDA1 r RDA1 r
-AREA NUMHABS -1.87 -0.79 -AREA HS.GFOC -1.47 -0.53
+FRAG ALTFORR -1.31 -0.56 +FRAG NOBOS -1.35 -0.48
-PPRI NOBOS -1.23 -0.52 ALTFORR -1.29 -0.46
+AXF NUMSTRAT -1.07 -0.45 ABUND -1.22 -0.44
NIDADA -0.89 -0.38 HS.SOLIT -0.35 -0.13
NZOO -0.56 -0.24 NzZOO -0.18 -0.06
PESO -0.26 -0.11 HS.GREG 0.31 0.11
ABUND 0.00 0.00 INTBOS 0.49 0.18
AMPLNIDO 0.13 0.05 PESO 0.63 0.23
BORBOS 0.68 0.29 HS.GACO 0.67 0.24
HS.PERMA 0.72 0.31 BORBOS 0.76 0.27
ALTNIDO 0.75 0.32 -FRAG NUMHABS 0.88 0.32
-AXF HS.GACO 1.13 0.48 +AREA NUMSTRAT 1.27 0.46
+PPRI HS.GAOC 1.67 0.71
-FRAG HS.SOLIT 1.80 0.76
+AREA INTBOS 1.83 0.78
INSECTIVORAS DE FOLLAJE Y HOJARASCA,
RESIDENTES INSECTIVORAS DE PERCHA
Var. total: 20.00 Var. total: 21.00
Var. restring.: 5.05 Var. restring.: 7.04
% var. total restring.: 25.23 % var. total restring.: 33.51
Ejel Eje 2 Eje 3 Ejel Eje 2 Eje 3
Autovalor 417 0.38 0.26 Autovalor 6.01 0.57 0.30
% restringida 0.83 0.08 0.05 % restringida 0.85 0.08 0.04
AREA FRAG PPRI PERI AXF AREA FRAG PPRI PERI AXF
Corr. eje 1 RA 0.94 -0.71 0.59 -0.48 -0.63 Corr. eje 1 RA -0.97 0.70 -0.72 0.17 0.45
RDA1 r RDAL r
-AREA NIDADA -1.32 -0.61 +AREA INTBOS -1.49 -0.71
+FRAG NUMSTRAT -0.76 -0.35 +PPRI HS.SOLIT -1.36 -0.65
+AXF AMPLNIDO -0.62 -0.29 -FRAG HS.GACO -1.14 -0.54
-PPRI NUMHABS -0.56 -0.26 MIG -0.83 -0.39
+PERI BORBOS -0.31 -0.14 NI.CERRA -0.29 -0.14
ALTNIDO -0.21 -0.10 NUMSTRAT 0.20 0.10
ALTFORR -0.01 -0.01 PESO 0.23 0.11
PESO 0.01 0.01 NI.ABIER 0.28 0.13
NI.CAVI 0.13 0.06 BORBOS 0.30 0.14
NOBOS 0.20 0.09 RES 0.30 0.14
NI.CERRA 0.68 0.32 NI.CAVI 0.54 0.26
HS.PERMA 0.73 0.34 HS.PERMA 0.89 0.43
HS.GAOC 0.76 0.35 ALTFORR 1.22 0.58
NzZOO 1.00 0.46 ABUND 1.30 0.62
ABUND 1.04 0.48 NOBOS 1.35 0.64
-PERI HS.SOLIT 1.07 0.49 HS.GREG 1.36 0.65
+PPRI HS.GREG 1.65 0.76 NIDADA 1.40 0.67
-AXF HS.GACO 1.68 0.78 NUMHABS 1.54 0.73
-FRAG NI.ABIER 1.70 0.78 +FRAG AMPLNIDO 1.56 0.74
+AREA INTBOS 1.74 0.81 -PPRI ALTNIDO 1.59 0.76
-AREA NzOO 1.70 0.81
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Cuadro 5.3 (cont.)

RAPACES
Var. total: 16.00
Var. restring.: 2.55
% var. total restring.: 15.91
Eje 1 Eje 2 Eje 3
Autovalor: 1.76 0.33 0.30
% restringida: 0.69 0.13 0.12
AREA FRAG PPRI PERI AXF
Corr. eje 1 RA 0.71 -0.62 0.16 0.86 0.00
RDA1 r
-PERI NI.ABIER -1.21 -0.60
-AREA HS.GREG -0.96 -0.47
+FRAG NOBOS -0.94 -0.47
HS.PERMA -0.62 -0.31
NUMHABS -0.38 -0.19
BORBOS -0.32 -0.16
NIDADA -0.32 -0.16
NUMSTRAT -0.12 -0.06
NzOO 0.07 0.04
ABUND 0.16 0.08
ALTNIDO 0.21 0.10
ALTFORR 0.43 0.22
PESO 0.62 0.31
-FRAG INTBOS 0.80 0.40
+AREA HS.SOLIT 0.83 0.41
+PERI NIL.CAVI 1.08 0.53
5.4 DISCUSION

El valor principal del concepto utilitario dgemio en ecologia es que los gremios
pueden ser definidos de forma mas o menos objétigapendientemente de las especies
particulares que los componen (Terborgh y Robiri€g86; pero ver Lopez de Casenave
2001). En este estudio, el gremio alimenticio Itésser particularmente sensible a la
variacion en otras caracteristicas de la histaiaida de las aves, constituyéndose en un
descriptor general muy util de la historia de wvilgalas especies. Kennedy et al. (2010)
también encontraron que la pertenencia al grenmoeaticio fue la variable que mejor
discrimino a las aves tipicas de bosque tropicahjguino en 4 grupos de respuesta a la
matriz que circundd los fragmentos de bosque emiodi (utilizando &rboles de
clasificacion).

En general, el nimero de especies de los ntlisti gremios respondid
significativamente a modificaciones en la cantigambnfiguracion del bosque nativo en
el paisaje (Cuadro 5.2, Fig. 5.6). Las especiagi¥oras, granivoras, nectarivoras,
insectivoras de corteza e insectivoras de folldjejgrasca residentes, que respondieron
positivamente a los aumentos en la cantidad deuleasativo en el paisaje, y a excepcion
de las frugivoras, negativamente a aumentos era¢gmentacion de bosque (Fig. 5.1),
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compartieron una serie de rasgos que probablemastélacen mas vulnerables a
reducciones en la cantidad y a la fragmentaciérbdsfjue nativo. Estos cuatro gremios
tuvieron los valores promedio mas bajos del nurderbabitats utilizados (o amplitud de
hébitat), que podria impedirles hacer uso de |l&te®ipn tipica de la matriz modificada
que rodea los fragmentos de bosque en la regi@n,cqosiste en pasturas abiertas o
parcialmente arboladas y cultivos bajos, como dkmaa incapacidad de utilizar otros
habitats para suplementar recursos o dispersarsdros fragmentos de bosque
probablemente esté relacionada con una incapaeidapitativa (etologica) de transitar
ambientes no forestados, por lo que su capacidddgersion y colonizacion de paisajes
fragmentados puede verse reducida (Laurance 20 HL).

En particular, las aves insectivoras de follajaoyarasca residentes fueron las mas
afectadas por la disminucién en la cobertura y gn@pn de bosque primario y por el
aumento de la fragmentacion de todos los gremiigs $6), un resultado observado en
muchos otros estudios (Stouffer y Bierregaard 19@aaaday 1996, Stratford y Stouffer
1999, Sekercioglu 2002, Sekercioglu et al. 2002rtiMez-Morales 2005a, b, Lees y
Peres 2008). En ausencia de diferencias en lacasi de la vegetacion y en la
abundancia de presas entre fragmentos de bosqueatry bosque continuo en Costa
Rica, Sekercioglu et al. (2002) concluyeron quedeacteristica de historia de vida que
mas influyd en la persistencia de aves insectivdeasotobosque fue la amplitud de
habitat: aquellas especies que desaparecieronlioatea en los fragmentos fueron las
qgue no tuvieron la capacidad de utilizar habitatsiadarios de la matriz que circundé a
los fragmentos. Asimismo, el analisis de redundanustré que las especies omnivoras,
insectivoras de corteza, insectivoras de perchanymenor grado, las rapaces que
tuvieron una menor amplitud de habitat estuviersncedas a paisajes con mayor
cobertura y menor fragmentacion de habitat (Cuad3yy a pesar de que dichos gremios
individualmente no mostraron una respuesta maraddanodificacion del paisaje (en el
caso de las insectivoras de corteza) o practicanmentespondieron a ella (Fig. 5.6). La
amplitud de habitat, que estd estrechamente rekd#o con la dependencia de las
especies al bosque tropical primario, podria sef@tanto una de las caracteristicas con
mayor influencia en la respuesta de las especiés @educcion de la cantidad y
fragmentacion del habitat boscoso (Stouffer y Bigaard 1995a, Gascon et al. 1999,
Laurance et al. 2002, Sekercioglu et al. 2002, LeéXeres 2008). En la amazonia
brasilefia, la tolerancia de los vertebrados teggesd los habitats de la matriz esta
directamente relacionada con la tolerancia a |dstdté& perimetrales (i.e., habitat de
“borde”), la capacidad de atravesar pequefios cliedsosque y la flexibilidad etologica
(ver citas en Laurance et al. 2011).

Las granivoras, nectarivoras e insectivorafoliige y hojarasca residentes ademas
forrajean y anidan en los estratos inferiores dsbbe (Fig. 5.2), lo cual podria hacerlas
mas vulnerables a los efectos de degradacion dieahdipicos de los fragmentos
perturbados por la actividad humana, que afectpecemente al sotobosque (Laurance
1998, Laurance et al. 2002, Cochrane y Lauranc2)200a estructura del paisaje estuvo
relacionada con un proceso de degradacion de kta@gn en los fragmentos boscosos
evaluados (i.e., se observaron cambios signifiocatien la estructura vertical de la
vegetacion dentro de los fragmentos en los paisafes modificados, apéndice 2). A
pesar de que la altura de forrajeo promedio fueomaw las frugivoras que en los tres
gremios recién mencionados, el analisis de redwm@atambién mostré que las
frugivoras que forrajean a menores alturas se ab@ue en paisajes con mayor
cobertura, proporcion de bosque primario y meragrfrentacion (Cuadro 5.3a).

En contraste a las nectarivoras, granivoramsectivoras de follaje y hojarasca
residentes, las insectivoras de corteza en pronfediajearon y anidaron a mayores
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alturas y tuvieron una mayor amplitud de habitaig.(F5.6), pero estuvieron
positivamente asociadas a paisajes con mayor cohgermenor fragmentacion y mayor
proporcion de bosque primario. Sin embargo, elligsae redundancia también mostré
que los paisajes con mayor cobertura boscosa y miagmentacion estuvieron
asociados a insectivoras de corteza que en prorfedagearon a menores alturas, y que
tenian menores amplitudes de habitat y estratofomajeo, como para los gremios
mencionados arriba. Ademas, su menor riqueza ds@een paisajes mas modificados
podria estar mas relacionada con una limitacioloersitios de anidacion, ya que todas
anidan en cavidades de arboles. Los bosques degmadgrincipalmente por la
extraccibn de madera) poseen menor cantidad delearmmn las dimensiones y
caracteristicas adecuadas para las especies @laan am huecos arboreos (Cockle et al.
2008, 2010). En este estudio, los fragmentos regsqiios, en paisajes mas degradados,
tuvieron menor cantidad de arboles de gran diameti@s arboles observados fueron de
menor diametro (apéndice 2). Adicionalmente, ehe de especies anidadoras de
cavidades de 3 de 5 gremios que no fueron inseat\de corteza (frugivoras, omnivoras
y rapaces) también estuvo positivamente asociagmisajes con mayor cobertura,
proporcion de bosque primario y menor fragmentaf@uadro 5.3).

Con respecto a las frugivoras, una respudsta@bertura pero no a la fragmentaciéon
(independiente de la cantidad de bosque) podriecandina baja sensibilidad a la
disposicion espacial de los fragmentos, por ureaGpacidad de dispersion asociada al
rastreo de la fructificacion que varia de formaperal y espacial (Martin y Karr 1986),
en particular en las frugivoras tipicas del dog¢inkler y Preleuthner 2001). Luck y
Daily (2003) estudiaron los cambios en la riqueeraedpecies, abundancia y tasa de
visita de aves frugivoras en arboles que estabdimuetificacion en paisajes agricolas de
Costa Rica, y encontraron que muchas frugivoras eapaces de llegar hasta dichos
arboles para alimentarse de los frutos, aunquegleeza de especies fue menor en
paisajes ubicados lejos del bosque y con agrieulintensiva, y la tasa de visita de
muchas especies fue menor a mayores distanciasfia¢pnentos de bosque. Asimismo,
las especies que utilizaron los arboles en paidajes del bosque y con agricultura
intensiva eran capaces de utilizar habitats tipdmda matriz agricola. De nuevo, la
amplitud de habitat parece ser una variable muyoitapte en la capacidad de las
especies para utilizar paisajes modificados, y lepresente estudio el niumero de
especies frugivoras con una mayor amplitud de d&bdstuvo positivamente
correlacionado con los paisajes con menor area adgue, proporcion de bosque
primario y mayor fragmentacion (Cuadro 5.3).

En contraste con lo observado en este estotios han encontrado que las aves
nectarivoras y granivoras generalmente toleratinanacion y fragmentacion de habitat
y no declinan, e incluso aumentan, en paisajes froados (Stouffer y Bierregaard
1995b, Laurance et al. 2002, Tscharntke et al. 2RB88nedy et al. 2010). Sin embargo,
la mayoria de dichos estudios se realizaron a a&stmafragmento y en paisajes con un
alto nivel de cobertura boscosa (en particulasitigs del Proyecto de Fragmentacion de
Bosque Tropical del Amazonas; Stouffer y Bierredad®95b, Laurance et al. 2002,
Laurance et al. 2011), condicion esta Ultima pamoimn en la mayoria de situaciones en
el resto de los tropicos (Barlow et al. 2006, Lageaet al. 2011). La alta capacidad de
dispersion de algunas especies de picaflores, &methornis longirostris (Moore et al.
2008), probablemente contribuya a su persistentipagsajes degradados, aunque por
debajo de ciertos niveles de cobertura es especpidldas especies que dependen de
recursos floristicos asociados al perimetro o imtele fragmentos de bosque declinen y
gue, por debajo de este umbral, no sean capadesnddar las mayores distancias entre
fragmentos. Por otro lado, las nectarivoras datiast en mi estudio (todas de la familia
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de los picaflores) forrajean y colocan sus nidodosnniveles inferiores o0 medios del
bosque y tienen la menor amplitud de habitat deogotbs gremios (Fig. 5.2),
caracteristicas que estuvieron asociadas en ateosi@s a paisajes menos modificados.
Martinez-Morales (2005b) encontré que las espeocexsarivoras de sotobosque eran
sensibles a la fragmentacion de bosque subtropioatano en México y Lees y Peres
(2008) descubrieron que a pesar de que algunasiespke picaflores se encontraron e
incluso fueron mas abundantes en fragmentos cquects al bosque continuo, la
relacion entre la cantidad de bosque y el nimeresgecies de picaflores fue positiva y
significativa. El analisis de redundancia tambi@ostro que las nectarivoras que
forrajearon a niveles mas bajos y que tuvieron mamplitud de habitat estuvieron mas
asociadas a los paisajes con mayor cobertura dpidagativo, proporcion de bosque
primario y mayor fragmentacion.

El caso de las granivoras es similar al denkxarivoras, dado que en promedio
forrajean y anidan en estratos inferiores y tiemea amplitud de habitat relativamente
pequefia (Fig. 5.2). Tanto las granivoras de mangsa corporal (como las de la familia
Tinamidae y algunas especies de Psittacidae) casngue tienen nido abierto estuvieron
asociadas a paisajes con mayor cobertura y pr@pode bosque primario y menor
fragmentacion y solo en este gremio (y, en menad@ren las rapaces) fue estuvo
significativamente asociado el mayor tamafio cot@opamisajes con menor modificacion
(los otros gremios tuvieron muy poca variacion ecespecto a esta caracteristica y
tuvieron masas corporales de poca magnitud, veiroua4). En otros estudios se ha
encontrado que la abundancia de las especies grasien fragmentos o paisajes
tropicales modificados no es distinta o es mayoelEs que en bosque continuo (Daily
et al. 2001, Sekercioglu et al. 2002, Barlow et2806, Lees y Peres 2008). Sin
embargo, estos estudios tomaron en cuenta todassfsecies, mientras que en este
estudio me limité a aquellas especies que tuviatgin grado de dependencia de algun
tipo de bosque. En los otros estudios citadosesagcies granivoras que causaron los
mayores aumentos fueron especies que practicameritenen ninguna dependencia de
ambientes forestados, como aquellas de los gésgra®phila y Volatinia (e.g., Lees y
Peres 2008).

Tal como se esperaba, y como otros estudinsdbacubierto, las aves omnivoras e
insectivoras migratorias (que en su gran mayodeofude follaje y hojarasca) fueron las
menos vulnerables a las modificaciones en la dsnaiy composicion del paisaje, o
cual concuerda con los resultados de otros estydara migratorias, Marra y Remsen
1997, Renjifo 1999, Rodewald and Brittingham 20Bdtrada y Coates-Estrada 2005,
Martinez-Morales 2005b; para omnivoras, Bierregga®tiouffer 1997, Daily et al. 2001,
Sekercioglu et al. 2002, Ribon et al. 2003, Le@eKes 2008, Kennedy et al. 2010). Las
insectivoras de follaje y hojarasca migratoriagna@s de que no estan sujetas a las
presiones de depredacion de nido como las resigletid@en una mayor amplitud de
habitat y geografica que los gremios mas susceptitflig. 5.2), lo posiblemente podria
indicar que su experiencia evolutiva les ha peduoithdaptarse a una mayor gama de
condiciones ambientales por sus habitos migratoyiogue eso las hace menos
vulnerables a los efectos de la modificacion déithd Las especies omnivoras, ademas
de tener mayor plasticidad en sus recursos aligiestituvieron una amplitud de habitat
relativamente alta, forrajearon y colocaron su rédmayores alturas y tuvieron una
plasticidad mucho mayor en el intervalo de la altde colocacion del nido que los
gremios mas susceptibles (Fig. 5.2), caractersstopae probablemente les ayuden a
persistir en paisajes modificados.

En teoria, las rapaces deberian disminuir didaeque se redujera la cobertura de
bosque, por su gran tamafo y habitos carnivoresy fu riqueza especifica disminuyé a
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medida que aumentd la cobertura boscosa (Fig. 5.8)n embargo, las especies
detectadas tuvieron la mayor amplitud de habitdistribuciéon geogréafica de todos los
gremios, forrajean y colocan su nido a grandesadfuy una mayor proporcion son de
ambientes no boscosos o de borde (Fig. 5.5), eafstitas que las podrian hacer menos
vulnerables. Adicionalmente, las rapaces que amidan cavidades y fueron de interior
de bosque, si se encontraron en paisajes con roalyertura y menor fragmentacion, tal
como se predijo, pero tuvieron una relacion negatign la cantidad de borde en el
paisaje (Fig. 5.6), lo cual se contradice con et#f positivo de la reduccion de bosque
en el nimero de rapaces. Es posible que estoefealeba a aquellas especies que si
fueron sensibles a pérdidas en la cobertura bogcesdas que anidaron en cavidades y
fueron tipicas de interior de bosque), pero de auelvhecho de que aniden en las copas
de los arboles reduciria las probabilidades deedizgion de los nidos por accion de
depredadores terrestres provenientes de la mattindante. El método de puntos de
conteo se considera ineficaz para evaluar la mayeriespecies de aves rapaces (Millsap
y LeFranc 1988, Hanowski y Niemi 1995), por lo guis resultados no son conclusivos
y probablemente se requieran evaluaciones espEifi@ra este grupo, con métodos de
relevamiento apropiados, como aquel realizado poit&Z y Bellocg (2007) en la Selva
Paranaense argentina.

El Cuadro 5.4 sintetiza los resultados de eapétulo, con respecto a los efectos que
pueden tener las modificaciones del bosque tropicadcala del paisaje sobre las aves
gue posean alguna categoria de cada una de lasectticas de historia de vida. En
funcién de estos resultados, estableci la sigujerdequia de 6 caracteristicas que tienen
mas influencia en la persistencia de las aves ésajpa tropicales modificados de
Guatemala, y de acuerdo a otros estudios citaddssdropicos americanos: 1) amplitud
de habitat; 2) altura de forrajeo; 3) membresialooengrupos de alimentacion; 5) habito
solitario; 4) tipo de nido; 5) altura de nido; &)aatacion evolutiva al interior, borde de
bosque tropical o a habitat no boscosos. Tal cemanenciond anteriormente, la
amplitud de habitat es confirmada en un nimero eadamayor de estudios recientes
como una caracteristica definitoria de la vulndiddul de las especies a la modificacion
(Stouffer y Bierregaard 1995a, Gascon et al. 1988urance et al. 2002, Gage et al.
2004, Henle et al. 2004, Lees and Peres 2006, Cetel. 2010, Kennedy et al. 2010), y
la altura de forrajeo también es identificada comportante en cuanto a la capacidad de
las aves a persistir en paisajes fragmentadosaiiKatt al. 1994, Stouffer y Bierregaard
1995a, Renjifo 1999, Ribon et al. 2003, Martinezrddes 2005a, b, Lees y Peres 2008,
Kennedy et al. 2010).

La membresia comun a grupos mixtos de alinc@nia en particular para las
insectivoras de sotobosque, también ha sido idsadd como una de las caracteristicas
gue mejor explican su declinacion en paisajes ¢edps (Stouffer y Bierregaard 1995a,
Van Houtan et al. 2006) y se ha demostrado qugrigsos de alimentacion evitan los
claros de bosque, vegetacion de baja altura (dwii€hiollay 1998, Borges y Stouffer
1999) o areas abiertas tan pequefias como carreer28-40 m de ancho (Develey y
Stouffer 2001, Laurance et al. 2004). A pesar de las especies que son miembros
comunes de estos grupos forrajean en areas gramaesende tienen alta movilidad, son
incapaces de atravesar areas deforestadas relatit@npequeias, lo que las hace
extremadamente vulnerables a la reduccién en e &wscosa, por sus mayores
requerimientos de area (Terborgh et al. 1990),lyy faagmentacion de bosque, por ser
incapaces de atravesar areas deforestadas paraaalé@gmentos de mayor tamafio. En
este estudio, las aves que son miembros comungsipes de alimentacion tuvieron la
menor amplitud de habitat de todos los tipos deth&@wcial (apéndice 5). Por ultimo,
Ferraz et al. (2007) concluyeron que la mayoriéadespecies que conformaron grupos
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de alimentacion (en un sistema de fragmentos quarga en su tamafo y aislamiento
en el Amazonas brasilefio) tuvieron tasas mayoresxtiecion en los fragmentos mas
aislados que otros grupos de especies, indepeadiente del area de los fragmentos.

Por tener territorios de menor tamafo, lase@sp solitarias deberian ser menos
sensibles a pérdidas en el area de bosque. Alieameente, las especies insectivoras
solitarias tienden a ser sedentarias y esta caisiite en teoria las hace pobres
dispersoras y por ende, poseen mayores riesgosxiteci@n (Sekercioglu 2007).
Asimismo, las especies solitarias de sotobosqudaeAmazonia brasilefia fueron
incapaces de atravesar areas deforestadas relatit@mangostas (i.e., carreteras de
aprox. 20 m de ancho), aln cuando éstas poseian g de vegetacién (Laurance et
al. 2004). En el presente estudio, la Unica ew@dede su alta vulnerabilidad a la
modificacion de habitat a escala de paisaje, geemad concuerde con la de otros grupos
de especies, es que las aves solitarias deteatadeste estudio forrajean a muy bajas
alturas (en promedio, la menor altura de forrajeaatios los grupos de habito social;
apeéndice 5) y, por lo tanto, son mas vulnerabléssaefectos de la degradacion del
habitat de sotobosque. Por otro lado, fue el gdgespecies que en promedio tuvo la
menor abundancia y, tal como se menciond anteritiendas poblaciones de especies
solitarias de muy pocos individuos pueden ser vables a la extincion si tienen poca
capacidad de dispersion (i.e., poco flujo de irdliais entre poblaciones fuente y destino)
(Henle et al. 2004). Sin embargo, la amplitud dkitat de las especies solitarias fue en
promedio mucho mayor que la de otros grupos detd&oicial (apéndice 5), lo cual
contradice la hipotesis de que la amplitud de hék# relaciona con la capacidad de las
especies de atravesar paisajes heterogéneos,egpgasies con mayor amplitud tienen
mayor capacidad de dispersién. Pocos estudiogdraparado la respuesta de especies
con habitos solitarios 0 gregarios con respecta aespuesta a la modificacion del
habitat a escala de paisaje y la evidencia no eslwgente hasta el momento (Henle et
al. 2004).

Las caracteristicas del nido que se relacomaon cambios en la estructura y
composicion del paisaje son consecuentes con [edelsis planteadas. Se sabe que la
altura y el tipo de nido son caracteristicas gidleiyan en las tasas de depredacion de
nidos (Martin 1995, Fontaine et al. 2007, Youngakt2008) y en este estudio las
especies que en promedio colocan sus nidos a nsealtweas y que tienen nidos abiertos
estuvieron asociadas a paisajes con mayor cobsrfpraporcion de bosque primario y
menor fragmentacién. Por otro lado, el tipo deonitb estuvo asociado al habitat
principal y estuvo débilmente asociado a la amghlde habitat (apéndice 5), indicando
una vulnerabilidad de las especies con nido abggréoes independiente de su capacidad
de utilizar otros tipos de vegetacion.
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Cuadro 5.4: Hipodtesis, predicciones y grado de iooation de hipotesis sobre los efectos de la nuadiion de habitat sobre aves con
caracteristicas de historia de vida particulares.

CARACTERISTICA DE

HISTORIA DE VIDA

HIPOTESIS PREDICCION CONFIRMACION DE HIPOTESIS

1. Rareza

Las poblaciones pequefias son mas

vulnerables a las causas proximas de la

extincion: estocasticidad demogréfica y

ambiental, deterioro genético kas especies con tamafos poblaciones mas

disfuncion socidl La rarezapequefios tendran mayor probabilidad He. Solo las insectivoras de percha raras
predispone a las poblaciones o espeaatincion a manera que disminuye taspondieron negativamente a la modificacion
a la extinciof. cantidad de habitat. del paisaje.

2. Rango de distribucion

Las especies de mayor rango de

distribucion estdn adaptadas a ubas especies con distribucién geogréfica

mayor gama de condicioneestringida declinan o desaparecen a medgla pero el rango de distribucion esta
ambientales que el paisaje es modificado. correlacionado con la amplitud de hébitat.

3. Condicién de residencia

Las especies migratorias son menos

vulnerables a los efectos de la

modificacion del paisaje por estar

adaptadas a una mayor amplitud tas especies residentes declinaran a tasas

condiciones ambientales durante el afimicho mas altas que las especl®s principalmente con las insectivoras de follaje
que las residentés migratorias. y hojarasca migratorias.

4., Habito social

a. Especies gregarias
(monoespecificas)

Un mayor numero de individuos queas especies gregarias declinaran a tasas

ocupan un mismo lugar necesitaran arayores que las especies solitarias y de

area mayor para proveer alimentos tatritorio permanente a medida quRarcialmente, en 2 de 8 gremios (frugivoras y
grupd. disminuya la cantidad de area. nectarivoras).
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Cuadro 5.4 (cont.

CARACTERISTICA DE CONFIRMACION DE
HISTORIA DE VIDA HIPOTESIS PREDICCION PREDICCION

De no tener la capacidad de atravesar areas
deforestadas, las especies que son miembros
Los grupos heteroespecificos d®munes u obligados de grupos &2 en 5 de 7 gremios (frugivoras, omnivoras,
b. Especies miembros comunesalimentacion requieren areas @dimentacion declinaran o desaparecerannsectivoras de corteza, insectivoras de follaje y
de grupos de alimentacién forrajeo muy grandés manera que disminuya el area de habitat. hojarasca, insectivoras de percha).

Las especies que usan facultativamente Parcialmente, en 3 de 6 gremios. Las
a los grupos de alimentacion y ademiass especies miembros ocasionales idgectivoras de corteza y en menor grado de
defienden territorios  individualegrupos de alimentacion no seran afectada®liaje y hojarasca residentes fueron sensibles a

c. Especies miembros persisten mas en paisajes con memaleraran niveles mucho mas altos &e modificacion del paisaje, y las de follaje y
ocasionales de grupos de area y mas fragmentados, debido antdificacion que las especies obligatorias ligarasca migratorias de este habito social
alimentacion plasticidad en su habito sodial grupos de alimentacion. fueron beneficiadas por la modificacion.

Las poblaciones pequefias de muy

pocos individuos solitarios tienen alto

riesgo de extincibn a menos ques especies solitarias con poca capaci@den 5 de 8 gremios. Las especies solitarias

formen parte de una metapoblaciondispersiva serdn mas afectadas por tdsieron la menor abundancia de todos los

sean provistas de nuevos individuos deduccion del area que aquellas que tengampos pero, por otro lado, tuvieron la mayor
d. Especies solitarias una poblacién fuente alta capacidad de dispersion. amplitud de hébitat de todos los gremios.

Las especies que defienden territorios

en pareja son sedentarias y por lo tanto

tienen baja capacidad dispersora, las especies con territorios permanentarcialmente. En 4 gremios respondieron
e. [Especies con territoriogue las hace vulnerables a los efectesan més afectadas por la fragmentaciérpdsitivamente a la modificacion y en 4
permanentes del aislamiento habitat que por la cobertura. negativamente.

Las bajas tasas de fecundidad

predisponen a la extincién, dado que a

las poblaciones de baja fecundidad leas especies de menor tamafio de puééta En general, los mayores tamafios de nidada

toma mas tiempo recuperarse si seeran mas afectadas por la reduccion edtuvieron asociados a mayores niveles de
5. Tamafio de puesta reducidas en tamafio habitat. modificacion del paisaje.
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Cuadro 5.4 (cont’.)
CARACTERISTICA DE CONFIRMACION DE
HISTORIA DE VIDA HIPOTESIS PREDICCION PREDICCION

Las especies de mayor tamafio tienen

una mayor distribucion y menor

abundancia local que las especieas especies de mayor masa corpoParcialmente. Las granivoras y rapaces de
solitarias. Por lo tanto, necesitan weclinaran en sitios con menor cantidad meyor tamafio estuvieron asociadas a menores

6. Tamafio corporal area de accién de mayor tamfio habitat. niveles de modificacion.
Las especies con una mayor amplitud Si. La amplitud de habitat estuvo altamente (5
de habitat poseen menos resistencia a de 9 gremios) o débilmente correlacionada (3 de
su movimiento a través de la matriz y 9 gremios) con mayores niveles de

pueden hacer uso de habitdtas especies con una menor amplitud medificacion. Las insectivoras de follaje y

secundarios para suplementar dugbitat serdn mas afectadas por hajarasca migratorias con mayor amplitud

necesidades usando recursomdificacion de habitat que aquellas méstuvieron asociadas a paisajes menos
7. Amplitud de habitat sustituibles en habitat secundafios generalistas. modificados.

Si, en 6 de 9 gremios las especies de estratos

Las aves de sotobosque son inferiores estuvieron asociadas a paisajes menos
particularmente sensibles modificados. El estrato de forrajeo estuvo
fisiologicamente a cambios en el clima positivamente correlacionado con menores

y a las perturbaciones que son méas especies del sotobosque serdn las médsles de modificacion en omnivoras y rapa
frecuentes en este estrato del bosqueatettadas por la modificacion del habitatLa altura de forrajeo estuvo débilmente
8. Estrato de forrajeo paisajes modificadds escala de paisaje. correlacionada con la amplitud de hébitat.

Parcialmente. En omnivoras e insectivoras de
corteza, un mayor numero de estratos estuvo
fuertemente asociado, y en granivoras,
nectarivoras e insectivoras de follaje y hojarasca
residentes, débilmente asociado, con paisajes
Las especies capaces de utilizar un mas modificados. Un mayor nimero de estratos
mayor numero de estratos del bosqguas especies que utilicen una menatiilizados estuvo asociado con paisajes menos
9. Numero de estratos deestdn adaptadas a una mayor gamaadwlitud de estratos seran mas afectadasmodificados en las insectivoras de follaje y
forrajeo condiciones ambientales. la modificacion de héabitat. hojarasca migratorias.
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Cuadro 5.4 (cont.)
CARACTERISTICA DE
HISTORIA DE VIDA

HIPOTESIS PREDICCION CONFIRMACION DE PREDICCION

10. Tipo de nido

Las especies de nido abierto declinaran mas
Los nidos abiertos son mas depredadp®e aquellas de nido cerrado, por un efecto
gue los nidos cerrados o en cavidadds. mayores tasas de depredacion de nidoSkenLas especies con nidos abiertos y que anidan
A su vez, las cavidades aptas pgraisajes fragmentado. Las especies e cavidades estuvieron asociadas a paisajes
nidos son menos abundantes anidan en cavidades declinaran en paisajesnos modificados y las de nidos cerrados a
paisajes modificadds modificados. paisajes mas modificados.

11y 12. Altura y amplitud en el
sitio de colocacion del nido

Los nidos cercanos al suelo son mas

depredados que los nidos a mayores

alturaS. Las especies con maydras especies con nidos en estratos inferidBés Una mayor altura del nido estuvo
plasticidad en la altura de colocacign con poca plasticidad en la altura deertemente asociada a paisajes mas
del nido son menos vulnerables a loslocacion del nido declinaran mas que ledificados en 3 de 8 gremios, y débilmente
efectos de depredacion esperados cere lo coloquen a mayor altura y a mayo@sociada en 3 gremios. En las insectivoras de
fragmentos con mayor cantidad demplitudes de altura en  paisajesrteza estuvo positivamente asociado a paisajes
bordé. fragmentados. menos modificados.

13. Grupo tréfico

1. Especies frugivoras

2. Especies nectarivoras

3. Especies insectivoras

Las especies frugivoras tienen una dltas especies frugivoras no declinardn o seran

capacidad de cambiar y seleccionaenos vulnerables a los efectos de Harcialmente. Fueron vulnerables a los efectos
entre fragmentos de bosque primariorgduccion y fragmentacion de habitat que e la eliminacion de habitat pero no a la
secundarit de otros gremios. fragmentacion.

Por sus habitos alimenticios, ldsas especies nectarivoras no declinaran o

nectarivoras poseen alta movilidad seran menos vulnerables a los efectos de la

capacidad de uso de hébitatsduccion y fragmentacion de habitat que Mde. Estuvieron asociadas a paisajes con mas
secundarids de otros gremios. cobertura y menos fragmentacion.

Parcialmente. Las insectivoras de corteza y
Las especies insectivoras especialistellaje y hojarasca residentes estuvieron
Las aves insectivoras ocupan nichdsclinardn a tasas mayores que especiessitEiadas a paisajes poco modificados, mientras
muy especializados y buscan su prasteos gremios por la reduccion gue las migratorias y de percha no respondieron
en ciertos microhabitdts fragmentacion de habitat. a la modificacion.
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Cuadro 5.4 (cont.)

CARACTERISTICA DE
HISTORIA DE VIDA HIPOTESIS PREDICCION CONFIRMACION DE PREDICCION

Las especies depredadoras tieneas rapaces declinardn a tasas mayores ljae Respondieron positivamente a la
mayores requerimientos de area egpecies de otros gremios por la reducciéretiminacion de habitat y negativamente a
4. Especies rapaces (carnivorasgnergia habitat. aumentos en el perimetro.

Las aves adaptadas al interior de

bosque son sedentarias, no se dispersan

lejos del territorio natal y evitanLas aves de interior declinaran o se

ambientes no aptos debido extinguiran a tasas mayores que aquellas

limitaciones fisicas o0 etoldgicagdaptadas al borde. Las especies de borde

asociadas a las condiciones climaticseran beneficiadas por disminuciones en $& La adaptacion evolutiva al interior fue la
del interior del bosque. Las especiesbertura y consecuentes aumentos encahcteristica mas asociada a paisajes poco
tipicas del borde estan adaptadasperimetro de los fragmentos. Las espeamsdificados en 7 de 9 gremios. La respuesta de

variaciones ambientales fipicas de habitats no boscosos setas especies de borde fue variable y las especies
14. Adaptacién evolutiva al perturbaciones frecuentes en $&eneficiadas por reducciones en la cobertadmaptadas a ambientes no boscosos estuvieron
interior o borde de bosque habitat. de bosque. asociadas a paisajes mas modificados.

2 Soulé y Simberloff 1986, Lande 1993, Woodsworthle002, Henle et al. 2004 L.awton et al. 1994, Henle et al. 2004Beissinger 2005, Payne y Finnegan 200%arr

y Freemark 1983, Hubbell y Foster 1986, Marra y Bem1997, Lindell et al. 2007, Stratford y Robin@®05;° Woodroffe y Ginsberg 1998, Henle et al. 200%an
Houtan et al. 2006’ Van Houtan et al. 2008;Henle et al. 2004; Hanski y Ovaskainen 2000, Stutchbury y Morton 208tatford y Robinson 20058ennett y Owens
1997, Reynolds 2003; ¥ Woodroffe y Ginsberg 1998, Van Houtan et al. 20@Bunning et al. 1992, Stouffer y Bierregaard 1995ascon et al., 1998:Karr y Freemark
1983, Sekercioglu et al. 2002, Laurance et al. 2002tson et al. 2004;Martin 1995, Fontaine et al. 2007, Cockle et 80, 2010, Laurance et al. 2000, Laurance et al.
2006;° Martin 1995, Fontaine et al. 2007Murcia 1995, Ries et al. 200#Martin y Karr 1986; Feinsinger 1978, Stiles y Skutch 1989, Stouffet Brerregaard 19950;
Morton 1973, Martin y Karr 1986, Sekercioglu et2002;" Holt 1996, Laurance et al. 2002 Stouffer y Bierregaard 1995, Sohdi et al. 2004at8ird y Robinson 2005,
Van Houtan et al. 2007.
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5.5 CONCLUSIONES

Se identificaron una serie de caracteristicess de acuerdo a los presentes resultados,
aumentan la vulnerabilidad y probabilidades denexdin de las aves del bosque tropical
del oriente guatemalteco: 1) una limitada capaciaditilizar habitat alternativos, que
posiblemente les impide a las especies hacer usectdesos en habitat aledafios a los
fragmentos de bosque tropical o restringe su cdpdale dispersion a otros fragmentos;
2) la alimentacion y anidacion en los estratosriofes del bosque, particularmente en
nidos abiertos, hace a las especies mas vulnerables efectos de degradacion de
habitat que acompafian al proceso de fragmentaciéscala de paisaje, como las
mayores tasas de depredacion en los estratosomaferi Adicionalmente, algunos grupos
de especies con habitos sociales particulares, damaspecies que son miembros
comunes de grupos de alimentacion, también soricglarmente vulnerables. Se
considera que el enfoque empleado para evaluaeflxtos de la modificacién del
paisaje sobre las especies en funcion de sus edstichs de historia de vida, es
extremadamente Gtil no solo para identificar lagsea mas comunes de la extincion de
especies en paisajes modificados, sino para rgstaisi a un conjunto de posibles
mecanismos los cuales se pueden poner a pruebaseoes de experimentos
independientes. La aplicacion de un enfoque mstiemi de los efectos de las
modificacion del paisaje sobre las comunidadesdaist basado en las caracteristicas de
historia de vida de las especies, sin duda serda Gtilyara entender el proceso de
declinacion de especies en paisajes fragmentadosveyendo herramientas vy
lineamientos para una ecologia de la conservacamprecisa.
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Capitulo 6
DISCUSION Y CONCLUSIONES GENERALES
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6.1 INTRODUCCION

La perspectiva de paisaje es esencial para enteglecosistemas boscosos tropicales
modificados, porque en algun punto en su cicloida kas especies, particularmente los
vertebrados, experimentan su ambiente a escalaxialgs mayores que la de su
territorio y son comunes los flujos biolégicos enyr dentro de areas de bosque y la
matriz que las rodea (Gardner et al. 2009). Ldadéss realizados a la escala de
fragmento, si bien resultan valiosos para estuldiarefectos del tamafo, grado de
aislamiento o conectividad del fragmento sobre coraunidad bidtica, no son utiles
para evaluar el efecto de la fragmentacion delthipropiamente dicho (Metzger 2000,
Prugh et al. 2008). Esta practica sin duda eshenencia de la teoria biogeogréafica de
islas de MacArthur y Wilson (1967) (Haila 2002).orPel contrario, la teoria de
metapoblaciones ha aportado al estudio de lososfats la fragmentacion de habitat
poniendo énfasis en un conjunto de fragmentos gl eestado de una gran poblacion
compuesta por las subpoblaciones de cada fragnfelataski y Gilpin 1991, Hanski
1998). En este sentido, uno de los aportes prilespdel presente trabajo es su
contribucién a una base empirica escasa acercasdefdctos de la modificacién del
paisaje, y en particular de la fragmentacion deta@lsobre las comunidades bibticas
en los tropicos. Tal como se describe a contidugaogste estudio ha confirmado
algunos patrones relativamente generales de est@ilalares de zonas templadas,
principalmente boreales (Fahrig 2003), pero tambi@n encontrado diferencias
importantes.

Por otro lado, este estudio también aportaaggpectos vinculados a los posibles
mecanismos que explican la respuesta de distisfgescies a la modificacion de habitat
a escala de paisaje, aspectos directamente vimsuladn lo que definitivamente
constituye la tesis central del trabajo: dicha uespa esta determinada por la historia de
vida de las especies, en particular, por aqueltaptaciones que las favorecen o
condenan en un contexto de cambios dramaticos délstat. Por supuesto que esto no
constituye una novedad completa (en particular, Henle et al. 2004), pero si es
novedosa la consideracion explicita de los mecassecoldgicos asociados a la
respuesta de las aves de bosque tropical en fudei@ada una de las caracteristicas de
la historia de vida, asi como la consideraciénagdecbmbinaciones de caracteristicas de
historia de vida (“tacticas de historia de vidahse Stearns 1976, o “gremios
ecologicos”) como “tipos de respuesta” mas o memnhserables a la modificacion de
habitat a escala de paisaje. Los resultados ylusinones mas relevantes del trabajo de
tesis son discutidos a continuacion.

6.2 RESPUESTAS DE LA COMUNIDAD DE AVES A LA MODIFIECION DEL
PAISAJE: COBERTURA VS. FRAGMENTACION

Los resultados del capitulo 2 mostraron una respuds las especies de aves mucho
mas fuerte a la pérdida y fragmentacion en la ast@l1000 m que en las escalas de
200 y 500 m. La escala de respuesta es sin dudsspecto muy importante en la
evaluacion de los efectos de la modificacion datatatDunning et al. 1995, Orrock et
al. 2000), y la escala de 1000 m también ha sidoiaga con la presencia y abundancia
de las aves en Norteamérica (Drapeau et al. 206fs Bt al. 2006a). Este es un
resultado particularmente importante, porque réemente se ha sefialado que la
respuesta a cambios en el habitat es especie-ispgctiepende de las caracteristicas
particulares de cada especie (Debinski y Holt 208@%ers y Didham 2005,
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Lindenmayer y Fischer 2006). Esta concepcion sotadse deriva del concepto mismo
del nicho ecoldgico (Hutchinson 1957, en Piankadl9daksic y Marone 2001), que
afirma que cada especie “ocupa”’ un nicho particafarausencia de competencia con
otras especies (el “nicho fundamental”, Milesi ypea de Casenave 2005). Sin
embargo, la caracterizacion de los requerimientdslgrancias de cada una de las
especies es al menos dificil o directamente impmg¢ibndenmayer y Fischer 2006), en
particular en las regiones tropicales (Chase 2®0#rcourt 2006). Asimismo, la
generacion de recomendaciones de manejo para spdaieindividual o cada proceso
ecologico presenta un reto extremadamente difialapla biologia aplicada de
conservacion de especies (Lindenmayer y Ficher)20@ér lo tanto, el hecho de que la
mayoria de las especies estudiadas, particularnagotglas con mayor dependencia de
bosque, respondan a la misma escala es un resuftgubstante que permite cierto
grado de generalizacién, tanto en el sentido eamdégomo para el manejo y
conservacion de estas especies. Este resultaddnesnas relevante dado que las
especies que respondieron a esta escala tienesridssde vida muy distintas, a
excepcion de su dependencia de bosque tropicalpsersrde (Cap. 2, Cuadro 2.1;
Cerezo et al. 2010). Adicionalmente, y tambiériugition de este resultado, concluyo
qgue la cantidad y grado de fragmentacion del bosquel paisaje circundante es un
factor de gran importancia en la ocupacion de tin seh particular. Por lo tanto, la
persistencia de las especies estudiadas en logjggiBagmentados probablemente
dependa de factores que operan mas alla de laeke&drritorio, como la dispersion de
individuos.

Con respecto a la importancia relativa deolaectura de bosque y la fragmentacion
en determinar la presencia de las especies esasgliad general la cobertura fue mas
importante, siendo éste un resultado que concwend&studios previos. Sin embargo,
también hay fuerte evidencia de una respuestal lifeeéas aves a la fragmentaciéon de
habitat, y en menor grado, y de respuestas no léimede la fragmentacion,
particularmente para las especies de interior dgum(Cap. 3, Fig. 3.7a) y las especies
granivoras, nectarivoras, e insectivoras residetde®llaje y hojarasca (Cap. 5, Fig.
5.7), que a la vez fueron las especies con menplitachde hébitat y que habitan los
estratos inferiores del bosque (Cap. 5, Fig. péndice 5). Una respuesta no lineal a la
fragmentacion de estas especies indica que pofhlenexista un umbral de cobertura
por debajo del cual los efectos de la fragmentas@m mas importantes (Cap. 5, Fig.
5.6). Estos resultados concuerdan con varias tigaegones teoricas que han predicho
efectos no lineales de la subdivisién de habitatd¢&n 1994b, Fahrig 1998), y estos
efectos fueron mas pronunciados que para las espéei Norteamérica estudiadas en
latitudes boreales. Sin embargo, es muy importargacionar que los efectos de la
fragmentacion se manifestaron en todos los niveéesobertura para las especies de
interior de bosque (Cap. 3, Fig. 3.4a), y por ltdadebe priorizarse la conservacion de
aquellos paisajes que tengan el menor grado deém@igicion posible. Por dltimo, vale
decir que ante la poca cantidad de estudios ermapidae explicitamente evalldan un
efecto de la fragmentacion que solo se manifiestalpbajo de un umbral de cobertura,
estos resultados se deberan contrastar con futgtadios en los tropicos asi como en
regiones extra-tropicales.

Los efectos de la fragmentaciéon fueron redatignte pequefios con respecto a los
efectos de la cobertura cuando se consideraros tadaspecies de interior de bosque
(Cap. 3, Fig. 3.7), pero los efectos lineales ylineales de la fragmentaciéon fueron
mucho mas grandes para las especies granivordarine@s, e insectivoras residentes
de follaje y hojarasca (Cap. 5, Fig. 5.6). Esta esperable, dado que hay mucha
variacion en la respuesta a la fragmentacion delgrgrupo de las especies de interior,
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siendo algunas especies mas 0 menos sensibles,gunaal insensibles a la
fragmentacion (Cap. 2 y Cap. 5). Sin embargosts grupo se descompone en gremios
ecologicos (siendo el tipo de alimento una catagpnio indicacion de mayor o menor
vulnerabilidad a la modificacién de habitat), Idsatos son mucho mas marcados para
los grupos arriba mencionados. Por lo tanto, éssiltados asociados al conjunto de
especies de interior probablemente constituyarresfauesta “media” que enmascara la
mayor vulnerabilidad de algunos grupos de espéelaesterior.

De acuerdo a la tesis central de este trapappuse la hipétesis de que la habilidad
de las especies de moverse a través de la makjmaidaje fragmentado depende de su
amplitud de habitat (Cap. 2) y de su afinidad aldboo interior de bosque (Cap. 3).
Aquellas especies con una mayor dependencia dglbdsopical serian mas afectadas
por una reduccién en la cobertura boscosa y un @onen la fragmentacion. Hubo
fuertes diferencias en la respuesta a modificasi@me el paisaje entre especies de
interior y de borde de bosque, siendo las primemagho mas sensibles a la
modificacion de la estructura del bosque a escalpaisaje (Cap. 3, Fig. 3.7). Por
altimo, la dependencia de bosque tropical de Ipsa@ss estuvo asociada a los cambios
en la dinamica temporal de la variacion comunitanapaisajes con distinto grado de
modificacion (Cap. 4, Fig. 4.8).

Un punto importante con respecto a la compamage los efectos de la cobertura y
la fragmentacién se relaciona con la metodologiadéstica, especificamente, del uso
de la regresion parcial (Legendre y Legendre 1988 la obtencion de medidas de la
variacion en la estructura del paisaje que seamrpindientes de la cobertura
(McGarigal y McComb 1995, Trzcinski et al. 1999)Iafid et al. 1999, Westphal et al.
2003). Esta aproximacion ha sido cuestionadamtsigente (Koper et al. 2007, Smith
et al. 2009). Los autores critican el hecho delgueaagnitud del coeficiente estimado
de la variable residual o indicadora de la fragmenh solo indica el efectaditivo de
ésta al efecto de la cobertura (Koper et al. 2003)n embargo, la ventaja de esta
practica es que si muestra la existencia de urtoeéeclusivo(aunque parcial, ver
Graham 2003) de la variable indicadora de fragnoéimiael cual puede ser comparado
con el efecto de la cobertura y con otras variablgdsidas en el modelo.

Sin duda es importante tomar en cuenta eberaciones y criticas. Sin embargo,
considero que esta aproximacion estadistica (qoliym el uso del analisis de
componentes principales para obtener variablesaddras de la estructura del paisaje
gue no estén correlacionadas entre si, ver por pdjenirzcinski et al. 1999)
posiblemente sea la Unica forma de evaluar lodafandependientes de las variables
de configuracion sobre las caracteristicas de tasunidades bidticas en estudios
mensurativos de fragmentacion, por la relaciéririsica entre las variables del paisaje,
particularmente entre la cobertura y la fragmentacdebido a que no puede existir
fragmentacion sin eliminacién de habitat.

6.3 LOS EFECTOS DEL PERIMETRO Y LA PROPORCION DE S8QUE
PRIMARIO EN EL PAISAJE CON RESPECTO A AQUELLOS DEAL
COBERTURA Y LA FRAGMENTACION

En términos generales, los efectos del perameta proporcion de bosque primario
sobre la presencia de especies particulares, eémiynabundancia de especies, y la
riqgueza de especies de distintos gremios ecolgdigeson I6gicamente mucho menores
que aquellos de la cobertura, pero también mengueslos efectos asociados a la
fragmentacion. En particular, el perimetro tot@iot un efecto importante y negativo en
la riqueza de especies de interior de bosque 3Fig.Cap. 3) y en la riqueza de especies

112



frugivoras (Fig. 5.7, Cap. 5), y un efecto peque@oo negativo en la riqueza de
especies nectarivoras, insectivoras residenteslldgfy hojarasca. Para las especies de
interior, el efecto observado puede estar aso@awioa disminucion en el area efectiva
de habitat por los efectos fisicos de borde (Sasreteal. 1991, Harrison y Bruna 1999,
Laurance et al. 2002) o un aumento en las tasaslegeedacion de nidos por
depredadores que ingresan desde la matriz o estérados a los bordes (Murcia 1995,
Chalfoun et al. 2002). Los resultados del anapsis gremios ecoldgicos indican que
ambos mecanismos podrian estar actuando simult&méanmias especies con menor
amplitud de habitat estuvieron asociadas a mayefestos negativos del borde
(frugivoras, nectarivoras e insectivoras residem¢efllaje y hojarasca), y las especies
que anidaron cerca del suelo y tuvieron nidos dsg¢ambién disminuyeron en paisajes
con mayor perimetro, independientemente de su amdptie habitat (la amplitud no
estuvo asociada al tipo de nido y estuvo débilmeoteelacionada con la altura de
colocacion del nido, Cuadro 5.1, Cap. 5; apéndjcefanque se desconoce con detalle
la identidad de los depredadores de nidos en {asnes neotropicales, se especula y
afirma a partir de la poca evidencia empirica qureserpientes y mamiferos terrestres y
aves asociadas a los bordes (Gibbs et al. 199linstwbet al. 2005), lo cual hace mas
plausible un efecto de dichos depredadores en aigiestos colocados cerca del suelo.

En contraste, la proporcion de bosque primfargola caracteristica del paisaje que
menos afectd a la comunidad de aves estudiadauawaigunos resultados mostraron
un efecto relativamente importante de esta varidblepaisaje sobre algunas especies
(e.g.,X. flavigaster Fig. 2.5, Cap. 2) y la composicion de especiemdto 3.3, Cap. 3).
Sin embargo, en el Ultimo caso, la relacion no adusiva entre la proporcion de
bosque primario (en el analisis de corresponderani@nica, el término de interacciéon
entre el area y la fragmentacion también esta adoc la variacion expresada por el
eje 3). En el analisis basado en los gremios gmmé, ningun grupo es afectado por
esta variable. Aunque resulta l6gico que la cadtide un tipo de habitat que se
considera secundario para las especies dependimntassque, particularmente para las
de interior, tenga algun efecto, la ausencia dieadefecto podria estar relacionada con
la poca variacion independiente de las otras Vi@saldel paisaje que presenta la
proporcion de bosque primario (apéndice 1). Enoldéencion de las variables
indicadoras (i.e., residuales) por medio de lag&gn parcial, impuse una jerarquia
que sin duda afectaria la importancia que adganritas variables en los modelos: la
fragmentacion expresada en la variable indicadeedd variacién en la fragmentacion
independiente de la cobertura; la del borde, agueille fue independiente de la
cobertura y la fragmentacion, y la de la proporai@bosque primario, la variacion
independiente de las tres variables. Por Ultimanayoria de las especies, a pesar de
ser dependientes de bosque primario, no estamienék restringidas a éste y por ende
la proporcién de bosque primario posiblemente o variable determinante de su
presencia o abundancia.

6.4 LA IMPORTANCIA DE INCORPORAR LA HISTORIA NATURA DE LAS
ESPECIES AL ESTUDIO DE SUS RELACIONES CON LA ESTRUJRA DEL
PAISAJE

Los primeros dos capitulos toman dos aproxionas extremas en el estudio de los
efectos de la modificacion del paisaje: el primexplora las relaciones en la
distribucion especie-especifica de 10 especiesregpecto a los cambios en habitat a
escala de paisaje, y el segundo estudia el impdetalichos cambios sobre tres
parametros comunitarios (riqgueza, abundancia y osm@n). El analisis de los
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cambios en la composicion con respecto a los graiede modificacion del paisaje
complementa dichas aproximaciones porque toma entazuanto la identidad como la
riqueza y la abundancia relativa de las especs#s.embargo, estos tres abordajes dan
informacion muy limitada acerca de cuales son lesanismos asociados a reducciones
en cualquiera de los parametros comunitarios ocesgspecificos estudiados. Dado
que las variables del paisaje estan correlacionadtae si, es dificil atribuirle a la
variable “cobertura”, por ejemplo, un efecto exslasde la reduccion en el area
disponible de habitat, porque otras variables disgje, que estan asociadas a diferentes
efectos (e.g, la subdivision del habitat, una magantidad de borde) estan
correlacionadas al area de bosque. Es decir geieab de la “cobertura” puede estar
asociado a diferentes mecanismos ecologicos.

En el capitulo 5 en particular, pero tambiéno&ras porciones del trabajo, propuse
una aproximacion al estudio de la respuesta dectasunidades de aves a la
modificacion del paisaje desde su historia de vilalos efectos de las variables
estructurales del paisaje no pueden ser asociados mecanismos ecoldgicos por
medio de asociaciones correlativas, posiblemenfgusda obtener mayor informacion
acerca de los mecanismos ecoldgicos, explicitandtes mecanismos (asociados a la
modificacion del habitat a escala de paisaje) podrafectar a caracteristicas
particulares de las especies, para luego evalsiaelaciones entre dichas caracteristicas
y la cantidad y configuracion del hdbitat boscasele paisaje.

Por medio de esta método, pude identificar grgprizar las caracteristicas que hacen
que ciertas especies sean mas vulnerables a lesfie la modificacion del paisaje.
Estas son, en orden de importancia: 1) la amptlautiabitat; 2) la altura de forrajeo; 3)
la membresia comun a grupos de alimentacion; Bagito solitario; 4) el tipo de nido;
5) la altura de nido; 6) la adaptacion evolutivangtrior, borde de bosque tropical o a
habitat no boscosos. Las especies mas vulnerstaiegntonces: aquellas especies con
una limitada capacidad de utilizar habitats altevoa, lo cual posiblemente les impida
hacer uso de recursos en habitat aledafios a Igmdrdos de bosque tropical, y/o
restrinja su capacidad de dispersion a otros fragpseespecies que forrajean y anidan
en los estratos inferiores del bosque y construnjygns abiertos, habitos que las hacen
potencialmente mas vulnerables a los efectos dedagon de habitat que acompafian
al proceso de fragmentacion a escala de paisaj® tas mayores tasas de depredacion
por el efecto de la liberacion de mesodepredad@esoks y Soulé 1999, Young et al.
2008).

Adicionalmente, algunos grupos de especieshéhitos sociales particulares, como
las especies que son miembros comunes de grupadindentacion, también son
particularmente vulnerables, por mayores requentogede area (siendo éstas por lo
tanto vulnerables al tamafio de los fragmentos gqbédn), y menor amplitud de héabitat
(posiblemente siendo incapaces de suplementarsacde otros tipos de vegetacion de
la matriz y de dispersarse a través de la misma glsanzar otros fragmentos). El
enfoque empleado para evaluar los efectos de ldficamion del paisaje sobre las
especies, en funcion de sus caracteristicas derihiste vida, resultdo extremadamente
atil no solo para identificar las causas mas pridsabe la extincion de especies en
paisajes modificados, sino de restringirlas a umwuo de posibles mecanismos que
pueden ser puestos a prueba independientementeipBdante por lo tanto reconocer
que esta aproximacion es un primer paso hacia éatifcacion certera de los
mecanismos principales que afectan la persistetieidas comunidades de aves en
paisajes tropicales modificados. En ningun casoiriyposible identificar con certeza
un solo mecanismo asociado a una sola caractaréstigaisaje boscoso.
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6.5 DINAMICA TEMPORAL DE LAS COMUNIDADES BIOTICAS Bl PAISAJES
TROPICALES MODIFICADOS

Uno de los avances recientes en la literatlea fragmentacion ha sido el
reconocimiento de que los efectos de la modificadi@ los paisajes pueden ser
artificialmente enmascarados 0 aumentados por regt@ue operan a escalas
temporales mayores a las abarcadas por las inaeistiges (Ewers y Didham 2005).
Los procesos comunitarios de extincion y colonimacse refieren explicitamente a
cambios que se dan con el paso del tiempo. Eéptedrabajo evalud los cambios en
las comunidades de aves asociadas a paisajesstoriadgrado de modificacion, y en
lineas generales, los resultados concordaron centearias ecoldgicas relevantes
(biogeografica de islas, metapoblaciones y metaoaades), a pesar de que el lapso
entre periodos de tiempo en que se compararommhasridades fue relativamente corto
(8 afos). Los resultados indicaron que: 1) Losges con menor cobertura y menor
tamafo medio de fragmento poseen menor riquezapizies dependientes de habitat,
como una consecuencia del menor tamafio de lasguies que pueden sustentar los
fragmentos de menor tamario; 2) tal como predicetelarias de biogeografia de islas y
metapoblaciones, estos paisajes también poseenntas@res de extincion de especies;
3) Adicionalmente, se registra un leve ascensd adraero de especies en los distintos
paisajes, posiblemente asociado a procesos deomngadion habilitados por una
recuperacion de la vegetacion arborea (registradacala local); 4) los paisajes que
poseen coberturas boscosas y tamafios medios deefiagrelativamente altos (>40%
y >10 ha, respectivamente) poseen tasas de extimognores y un mayor numero de
especies colonizadoras. Por ende, sustentanreadéhno plazo una biota muy similar
a la del bosque continuo, ademas de un alto nudeesspecies menos susceptibles a la
modificacion que aquellas especialistas de habitat,lo que sus diversidades son
maximas y sus comunidades relativamente establegn5los paisajes de menor
cobertura y tamafio medio de fragmento, los camdnda composicion de las especies
se relacionan con aumentos de especies con una aegrendencia de bosque tropical,
posiblemente dando indicios de un proceso de erapimhiento comunitario. Estos
resultados también concuerdan con investigaciaaizadas en los tropicos a escala de
fragmento (Brooks et al. 1999, Ferraz et al. 2008 regiones templadas, a escala de
paisaje (Boulinier et al. 2001).

6.6 PERSPECTIVAS DE MANEJO QUE SURGEN DE LOS RESBDOS DEL
ESTUDIO

Los resultados generales de este estudio indicanlajuelacion entre el grado de
modificacion del paisaje y las comunidades de a&svariada en magnitud y es
relativamente compleja, e involucra tanto la cabartde bosque como a la
fragmentacion (sea como relacion lineal o no lingakn algunos casos, también al
perimetro de bosque nativo. En consecuenciaalzoedcion de recomendaciones de
manejo se vuelve mas compleja debido al nimeroadmres involucrados y a sus
posibles interacciones, por lo que debe estabkecansorden jerarquico en dichas
recomendaciones, considerando la magnitud de ledores. Se pueden imaginar dos
escenarios principales de manejo: 1) un paisajen® porcion de éste que esta
completamente ocupado por bosque nativo esta pornsalificado para un

aprovechamiento ganadero, agricola o forestal (emlteno caso, me refiero al
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reemplazo de bosque nativo por una reforestacién, 3 aprovechamiento selectivo de

madera dentro del bosque nativo, que probablenmniga antes del reemplazo); 2)

existe la posibilidad de conservar varias porciaesabitat en diferentes condiciones
con respecto al grado de modificacién del paigageo no se pueden conservar todas,
sino que debe seleccionarse un subconjunto, 0 soscaales, una sola de estas
porciones de habitat.

Ante un posible escenario 1, la recomendagigrtipal es indudablemente evitar la
fragmentacion de la porcion de bosque que no seraplazada por otro uso. Esto no
es tan simple como parece, porque la remocién dgueoprimario generalmente no es
un proceso que ocurre al azar, y en regiones algsmocurre en zonas bajas, de poca
pendiente y de productividad alta, mientras que desas con las caracteristicas
contrarias son las que en general se preservadgffumayer y Fischer 2006, Laurance
2008). Si se lograra mantener en un solo remaretriiesque que no sera eliminado,
entonces la eliminacion de habitat debe procedéalderma que el fragmento tenga la
menor cantidad de perimetro posible, es decir,ebe dratar de reducir al minimo la
relacion perimetro-area. Ante un escenario 2, clarde deben seleccionarse los sitios
que no estén fragmentados o tengan el menor gradsulodivision del bosque. Si
después de esta seleccion, existen alternativhs, sldeccionarse el sitio (0 los sitios)
gue posea(n) la menor cantidad de perimetro par are

Algunas recomendaciones de manejo provieneién de la relacibn observada
entre la historia natural de las especies y lauestra del paisaje. Tal como se
menciond anteriormente, las especies asociadasaosque, independientemente de
otras caracteristicas de historia de vida, sonvulagrables a la modificacion de habitat
a escala de paisaje (porgue este proceso a swsteamciado a una degradacion de
habitat dentro de los fragmentos), y por lo tan& debe hacer énfasis en el
mantenimiento de las condiciones originales dethéréos fragmentos de bosque. Estas
seran garantizadas por una baja relacion perindeta- pero también por el ingreso
limitado o prohibido de personas y animales doroéstilentro de los fragmentos.

Por ultimo, los paisajes con una cobertur@sapal 40%, sin importar el grado de
fragmentacion, tuvieron comunidades con tasas tlec&n bajas, similares al bosque
continuo, y un alto nimero estimado de especiesnadoras (Cap. 5). Asimismo,
tuvieron alta similitud de Sorensen con el bosqueticuo entre periodos de tiempo,
indicando que se mantiene en buena medida la cacmposcomunitaria (de las
especies comunes y relativamente comunes), y ganto, los paisajes que mantengan
niveles de cobertura superiores al 40% probablesmennserven, al menos en el
mediano plazo, la estructura comunitaria tipicabdslque continuo.
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Apéndice 1: Relaciones entre las variables de pajsa

Las variables de paisaje medidas en las 123 ursdasperimentales (i.e., “mini-

paisajes” de 1 km. de radio) estuvieron fuertemeateslacionadas (Fig. 1). Mediante
el procedimiento de la regresion parcial descnitelecapitulo 1, obtuve indices de las
variables de configuracion y composicion que exgnas variacion independiente de la
cobertura de bosque, y de todas las otras variablezadas en los analisis.
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Figura A.1: Relaciones entre las variables de pmisa

Este procedimiento se realizo en tres pasos, yqaata paso, muestro las correlaciones
de Pearson entre todas las variables (cuadro 1J.fubl posible producir variables

indicadoras que tuvieran una correlacion nula, pesocorrelaciones distintas de cero
fueron muy bajas (< 0,20).
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Cuadro A.1: Coeficientes de correlacion de Peagsiie las variables de paisaje en
cada paso del andlisis de regresion parcial.

Paso 1
Prop.
Cobertura  Fragmentacion primario Perimetro Cob. x Frag.
Cobertura 1,00 1,00 1,00 1,00 0,00
Fragmentacion 0,00 1,00 0,00 0,00 0,00
Prop. primario 0,00 -0,32 1,00 0,00 0,01
Perimetro 0,00 0,54 -0,32 1,00 0,00
Cob.x Frag. -0,36 0,69 -0,22 0,46 1,00
Paso 2
Prop.
Cobertura  Fragmentacion primario Perimetro Cob, x Frag.
Cobertura 1,00 1,00 1,00 1,00 0,00
Fragmentacion 0,00 1,00 1,00 1,00 1,00
Prop. primario 0,00 0,00 1,00 0,04 1,00
Perimetro 0,00 0,00 -0,19 1,00 0,14
Cob. x Frag. -0,49 0,00 0,00 0,13 1,00
Paso 3
Prop.
Cobertura  Fragmentacién primario Perimetro Cob. x Frag.
Cobertura 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00
Fragmentacion 0,00 1,00 1,00 1,00 1,00
Prop. primario 0,00 0,00 1,00 0,04 1,00
Perimetro 0,00 0,00 -0,19 1,00 0,09
Cob. x Frag. 0,00 0,00 0,00 0,15 1,00
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Apéndice 2: Evaluaciones de la vegetacion en 80 @maentos, localizados en
paisajes con distinto grado de modificacion.

Evaluamos la estructura de la vegetacion de 80nfea¢ps de bosque tropical primario

y secundario, mediante conteos (de individuos tlelés y arbustos) e inspecciones

visuales de la vegetacién. Dentro de cada pai3dfagmentos fueron seleccionados al
azar, y dependiendo de la accesibilidad, se muiestrenas accesible desde carreteras
secundarias. En los paisajes mas modificados (eenos del 15% de cobertura

boscosa), no fue posible seleccionar el fragmehtzar, y se muestreé el fragmento

que fuera mas accesible.

Cuadro A.2: Variables de vegetacion medidas en&fhfentos de bosque tropical.

VARIABLE DESCRIPCION DE LA VARIABLE

ALT3
ARCOB
ARDEN
DA35
DA50
DAARB
DACOH
DAOTR
DAPAL
DC35
DPARB
DPCOB
DPCOH
DPDEN
DPPAL
DPOTR
DSARB
DSCOB
DSCOH
DSDEN
DSOTR
DSPAL
SSUELO

Altura promedio de los tres arboles mas altos

Porcentaje de cobertura de la capa arbustiva

Densidad de la capa arbustiva (%)

Numero de arboles con didmetro a la alturgpdeho (DAP) entre 10 y 50 cm. (mediana =35 cm.)
Numero de arboles con didmetro a la alturgpdeho (DAP) mayor a 50 cm.
Dominancia de arboles de la capa arbustiva (%

Dominancia déttalea cohunen la capa arbustiva (%)

Dominancia de otros tipos de vegetacion dmfza arbustiva (%)
Dominancia de palmas de la capa arbustiva (%)

Numero de individuos dettalea cohuneon diametro a la altura del pecho (DAP) entre 50 cm.
Dominancia de arboles del dosel primario (%)

Porcentaje de cobertura del dosel primario

Porcentaje de coberturaAttalea cohunen el dosel primario

Densidad del dosel primario (%)

Dominancia de palmas del dosel primario (%)

Dominancia de otros tipos de vegetacion dsédprimario (%)

Dominancia de arboles del dosel secundarjo (%

Porcentaje de cobertura del dosel secundario

Porcentaje de coberturaAttalea cohunen el dosel secundario

Densidad del dosel secundario (%)

Dominancia de otros tipos de vegetacion dstébsecundario (%)
Dominancia de palmas del dosel secundario (%)

Porcentaje de cobertura de suelo desnudaterial no vegetal (rocas, etc.)

SVMUERT Porcentaje de cobertura del suelo de vegetanuerta

SVVIVA

Porcentaje de cobertura del suelo de vegétaciva

En los paisajes de cobertura boscosa alta (> 38&ggde el punto de ingreso a la
porcion de bosque evaluada, seleccionamos con abila te nameros al azar una
distancia (medida en namero de pasos sobre el regnolera localizar la parcela que
seria evaluada, siendo esta distancia sumada a<g® plel borde del bosque. Los
muestreos fueron realizados por dos personas (fezGey M. Ramirez). Para las
variables que fueron medidas por inspeccion viGadertura, densidad y dominancia),
se tomo nota del promedio concertado entre logdalsiadores.

La parcela consistio en un circulo de 50 nseti®radio, dentro del cual medimos 25
caracteristicas de la vegetacion (cuadro 1). Asimoj designamos al fragmento a una
de cuatro categorias de bosque: bosque primargmuleoprimario perturbado, bosque
secundario, y bosque secundario dominadoAitalea cohuneuna especie de palma
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tipica de bosques muy perturbados o secundarioss valores de cobertura son
porcentajes de la superficie de la parcela cubpotda vegetacion de cada estrato del
bosque (dosel primario, dosel secundario y capastiva). En cuanto a la densidad,
estimamos visualmente el volumen ocupado por veigetade cada estrato.
Adicionalmente, medimos el porcentaje de cobertierda vegetacion del suelo en tres
clases (cuadro A.2).

Utilicé el analisis de redundancia (RDA) pesaudiar la relacién entre la estructura
interna de la vegetacion de los fragmentos corstaieura del paisaje (el RDA esta
descrito en la seccion de métodos del capitulolds variables de paisaje explicaron el
33% de la variacion total de la matriz de fragmemntovariables de la vegetacion
(variacion restringida, cuadro A.3.1). Los tresnaros ejes en total explicaron el 84%
del total de la variancia restringida (cuadro A.3.1

Cuadro A.3.1: Analisis de redundancia de la edractde la vegetacion de los
fragmentos y la estructura del paisaje circundante.

Variacion total 25,00
Variacion restringida 5,64
% explicado de variacion total 23%

EJE 1 EJE 2 EJE 3
Autovalor 3,15 1,17 0,42
% de variancia restringida 56% 21% 8%
% acumulado de variancia restringida 56% 7% 84%

Cuadro A.3.2: Correlaciones de Pearson entre llmsesade los fragmentos en los tres
primeros ejes del RDA con las variables estruotsrdk los paisajes que contenian a los
fragmentos;r > 0,6 en negritas, 08r< 0,6 en italicas.

Coef. Var.
Tamafio del tamafio Borde
Fragmenta- medio de medio de Borde medio de indice
Cobertura cion Numero de fragmentos fragmentos total fragmentos medio de
(prop.)  (prop.) fragmentos (ha) (ha) (m) (m) forma
EJE1 0,91 -0,68 -0,68 0,90 -0,66 -0,09 0,66 0,23
EJE 2 -0,19 0,40 0,29 0,17 -0,17 -0,38 -0,24 -0,52
EJE 3 0,10 0,17 0,33 0,25 -0,13 -0,02 0,34 0,27

El eje 1 explico el 56% de la variancia resfida, y estuvo altamente correlacionado
con la cobertura y el tamafio medio de los fragnse@to0,9), y muy relacionado con la
fragmentacion, el numero de fragmentos, el coefieiele variacion en el tamafio de los
fragmentos, y el borde medio de los fragmentosdimuad.3.2). El eje 2 estuvo
débilmente asociado a la fragmentacion, el bort yoel indice medio de forma, y el
eje 3, al numero de fragmentos y borde medio dé&agsnentos.

De acuerdo a las correlaciones de Pearsoraglevdriables de vegetacion y los
valores de los sitios en el eje 1 (cuadro A.4), flagmentos que se encontraron en
paisajes con alta cobertura y gran tamafio medivagenentos, y baja fragmentacion,
namero de fragmentos, bajo coeficiente de variaeimel tamafio de los fragmentos y
bajo borde medio de los fragmentos, tuvieron uteaddnsidad y cobertura en el dosel
primario (DPCOB y DPDEN, respectivamente), y um @gitomedio de los tres arboles
mas altos.
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Adicionalmente, estos fragmentos tuvieron diasidad en el sotobosque de otras
formas de vida, como lianas, epifitas y trepad@@&OTR), y el nUmero de arboles con
diametro a la altura de pecho mayor a 50 cm. (DA5Dps fragmentos en el otro
extremo de este eje, con baja cobertura y tamafdiomge fragmento, y alta
fragmentacion, numero de fragmentos, alto coefieide variacion en el tamafo de los
fragmentos y alto borde medio de los fragmentdsiveson débilmente asociados a un
alto nimero de individuos de A. cohune con D.A.P3% cm. (DC35) y altos
porcentajes de cobertura del dosel secundario (IBJCO

Cuadro A.4: Correlaciones de los ejes del RDA cam Variables medidas en los
fragmentos de vegetacion.

EJE1 EJE 2 EJE 3
VARIABLE r VARIABLE r VARIABLE r
DC35 -0.34 DA35 -0.45 ARCOB -0.26
DSCOH -0.32 DSCOB -0.37 DPPAL -0.20
SVVIVA -0.28 DSDEN -0.36 DPCOB -0.16
DACOH -0.26 DAARB -0.31 DAARB -0.15
DPCOH -0.25 DSARB -0.26 DSARB -0.14
DSPAL -0.23 SVVIVA -0.17 DA50 -0.10
ARDEN -0.22 ARDEN -0.16 ARDEN -0.09
DAARB -0.19 DPARB -0.12 PDOTR -0.08
SSUELO -0.11 SVMUERT  -0.09 DPARB -0.06
DPPAL -0.05 DSOTR -0.09 DPDEN -0.04
ARCOB 0.00 ARCOB -0.02 SVMUERT -0.04
DSCOB 0.23 DPPAL 0.01 DPCOH -0.02
DSDEN 0.24 DAOTR 0.02 DC35 -0.01
DA35 0.25 DA50 0.03 ALT3 0.00
DPARB 0.30 PDOTR 0.08 SVVIVA 0.00
PDOTR 0.31 DPCOH 0.10 DAPAL 0.01
DAOTR 0.31 DACOH 0.12 DSDEN 0.01
DSARB 0.33 DSCOH 0.13 DSCOB 0.04
SVMUERT 0.33 DC35 0.13 DACOH 0.04
DAPAL 0.36 ALT3 0.13 SSUELO 0.05
DA50 0.50 DPDEN 0.24 DSCOH 0.06
DSOTR 0.50 DPCOB 0.26 DSPAL 0.06
ALT3 0.58 DSPAL 0.26 DA35 0.14
DPCOB 0.66 SSUELO 0.30 DSOTR 0.21
DPDEN 0.70 DAPAL 0.30 DAOTR 0.38

Segun las correlaciones de Pearsperitre las variables de vegetacion y los valores
en el eje 2 de los fragmentos estudiados (cuadradilellos que se encontraron en
paisajes con menor fragmentacion y numero de fragpaey mayor indice medio de
forma, borde total, borde medio de fragmentos yneitho menor grado) cobertura,
tuvieron mayor numero de arboles con D.A.P. en@ey 150 cm y alta cobertura y
densidad del dosel secundario. El eje 3 solo ex@li 8% de la variabilidad restringida
(cuadro 2a), por lo que no se considera necesddmretarlo.
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Apéndice 3 (cuadro A.5): Estadisticos de ajuste yeleccion de modelos para

modelos construidos para las tres escalas, capiti2q200, 500 y 1000 m).

SPECIES
P. nigrirostris

T. melanocephalus

M. momota

R. sulphuratus

MODEL
AREA + COHR + INT
AREA + COHR
AREA

AREA

COHR
AREA + COHR
AREA
AREA + COHR + INT
AREA + COHR
COHR

COHR

COHR

AREA
AREA + COHR
AREA + COHR
COHR

AREA

COHR

AREA
AREA + COHR + INT
AREA + COHR + INT
AREA + COHR

AREA
AREA + COHR
AREA + COHR + INT
AREA
AREA + COHR
AREA + COHR + INT
AREA + COHR
AREA

COHR

COHR

COHR

AREA + COHR
AREA + COHR + INT
AREA
AREA + COHR
AREA + COHR
AREA

COHR

AREA

los
LRT HL

Scale p-value p-value #3 Dev. d.f. AICc w AUC

1000 <0.01 0.74 4 86.87 108 95.24 0.43 0.76
1000 <0.05 0.75 3 90.72 109 96.94 0.19 0.69
1000 0.08 0.05 2 93.63 110 97.74 0.12 0.67
500 043 004 2 9436 110 98.47 0.09 0.67
1000 0.05 0.09 2 9582 110 99.93 0.04 0.65
500 0.08 0.73 3 93.76 109 99.98 0.04 0.67
200 0.09 042 2 9596 110 100.07 0.04 0.48
500 0.15 054 4 9348 108 101.85 0.02 0.67
200 0.24 048 3 9592 109 102.14 0.01 0.47
500 045 031 2 98.19 110 102.30 0.01 0.53
200 091 057 2 98.74 110 102.85 0.01 0.58
500 0.19 036 2 147.3910 151.50 0.25 0.57
1000 0.14 0.13 2  147.9310 152.04 0.19 0.59
500 0.33 096 3 147.1109 153.33 0.10 0.60
1000 0.27 0.27 3  147.4909 153.72 0.08 0.60
1000 0.52 0.07 2 149.6410 153.77 0.08 0.52
500 049 0.33 2 149.8310 153.94 0.07 0.55
200 0.64 0.09 2 149.8d10 153.97 0.07 0.50
200 081 056 2 150.0210 154.13 0.07 0.53
1000 0.32 0.01 4 146.508 154.94 0.04 0.61
500 0.48 081 4 147.6308 156.00 0.03 0.59
200 0.88 038 3 149.8309 156.05 0.03 0.51
1000 <0.0010.63 2  108.23110 112.34 0.63 0.79
1000 <0.0010.96 3 107.97109 114.19 0.25 0.79
1000 <0.0010.48 4 107.56108 115.94 0.10 0.79
500 <0.0010.68 2 116.44110 120.55 0.01 0.72
500 <0.0050.40 3 115.70109 121.92 0.01 0.72
500 <0.0050.61 4 118.68108 127.05 0.00 0.72
200 0.02 054 3 124.0009 130.23 0.00 0.68
200 0.02 074 2 126.8210 130.93 0.00 0.65
200 0.23 0.03 2 130.7110 134.82 0.00 0.50
500 045 090 2 131.4810 135.59 0.00 0.55
1000 054 0.17 2 131.7910 135.86 0.00 0.56
1000 <0.0010.17 3 102.18109 108.40 0.61 0.81
1000 <0.0010.14 4 102.07108 110.44 0.22 0.82
1000 <0.0010.02 2 107.24110 111.35 0.14 0.78
200 <0.0010.54 3 108.58109 114.81 0.02 0.76
500 0.03 0.01 3 112.3909 118.61 0.00 0.67
500 0.03 082 2 117.1110 121.22 0.00 0.65
200 <0.0050.27 2  117.91110 122.02 0.00 0.64
200 0.03 052 2 123.2010 127.31 0.00 0.64

142



Apéndice 3 (cont.)

LRT HL
SPECIES MODEL Scale p-value p-value #3 Dev. d.f. AlICc w AUC
R. sulphuratus COHR 500 0.13 025 2 123.8910 128.00 0.00 0.58
COHR 1000 0.07 0.02 2 124.8310 128.94 0.00 0.61

AREA +COHR+INT 500 0.07 000 4 121.0108 129.39 0.00 0.68

X. flavigaster AREA + COHR 1000 <0.01 0.10 3 120.4309 126.70 0.34 0.69
AREA 1000 <0.01 0.36 2 122.6410 126.77 0.32 0.67
AREA + COHR +INT 1000 <0.05 0.46 4 120.4408 128.81 0.12 0.69
AREA 500 0.05 0.75 2 1251410 129.27 0.09 0.63
AREA + COHR 500 0.10 019 3 124.7209 130.94 0.04 0.63
COHR 1000 0.14 016 2 127.9910 132.10 0.02 0.58
AREA 200 0.15 063 2 128.0410 132.17 0.02 0.60
AREA+COHR+INT 500 0.10 053 4 123.8408 132.26 0.02 0.64
COHR 500 040 0.22 2 129.7410 133.88 0.01 0.53
AREA + COHR 200 034 035 3 128.0m109 134.23 0.01 0.59
COHR 200 099 048 2 130.1210 134.28 0.01 0.50

H. decurtatus AREA 1000 <0.0010.72 2 83.76 110 87.87 0.57 0.78
AREA + COHR 1000 <0.0010.65 3 8331 109 89.54 0.25 0.79
AREA + COHR +INT 1000 <0.0010.87 4 8230 108 90.67 0.14 0.80
AREA 500 <0.0010.36 2 90.38 110 94.49 0.02 0.72
AREA + COHR 500 <0.0050.30 3 89.64 109 95.86 0.01 0.73
AREA + COHR 200 <0.01 0.07 3 9156 109 97.78 0.00 0.72
AREA+COHR +INT 500 <0.01 093 4 89.57 108 9794 0.00 0.73
AREA 200 001 024 2 9537 110 9948 0.00 0.71
COHR 200 0.20 0.12 2 100.3410 104.45 0.00 0.55
COHR 1000 0.39 0.09 2 101.2310 105.36 0.00 0.59
COHR 500 041 0.05 2 101.3310 105.44 0.00 0.56

T. maculipectus AREA 1000 <0.0010.23 2 135.83110 139.94 0.43 0.71
AREA + COHR 1000 <0.0010.56 3  134.96109 141.18 0.23 0.72
AREA + COHR + INT 1000 <0.0010.64 4  133.62108 142.00 0.15 0.73
AREA + COHR 200 <0.0050.12 3 136.90109 143.12 0.09 0.70
AREA 500 <0.001048 2 140.43110 144.54 0.04 0.70
AREA + COHR +INT 500 <0.0050.60 4 137.01108 145.39 0.03 0.70
AREA + COHR 500 <0.0050.48 3 140.28109 146.51 0.02 0.70
AREA 200 001 012 2 1435910 147.70 0.01 0.66
COHR 200 0.04 096 2 1457910 149.90 0.00 0.59
COHR 1000 0.40 035 2 149.3810 153.49 0.00 0.56
COHR 500 0.99 0.72 2 1499810 154.09 0.00 0.50

D. magnolia AREA 200 012 056 2 1446310 148.76 0.28 0.58
AREA 500 046 070 2 146.3210 150.43 0.12 0.55
COHR 1000 045 085 2 146.5410 150.67 0.11 0.54
AREA 1000 053 029 2 146.7310 150.84 0.10 0.54
AREA + COHR 200 0.29 059 3 144.6509 150.87 0.10 0.58
COHR 500 0.77 058 2 147.0410 151.18 0.08 0.50
COHR 200 085 042 2 147.1010 151.21 0.08 0.49
AREA + COHR 1000 0.61 0.21 3 146.1309 152.38 0.05 0.56
AREA + COHR 500 0.73 0.63 3 146.2409 152.48 0.04 0.54
AREA+ COHR +INT 1000 0.52 0.11 4 144.8308 153.23 0.03 0.59
AREA+COHR+INT 500 089 085 4 146.5008 154.87 0.01 0.54
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Apéndice 3 (cont.)

SPECIES
S. atriceps

P. montezuma

MODEL
AREA + COHR + INT
AREA

AREA
AREA + COHR
AREA
AREA + COHR
COHR
AREA + COHR
COHR

COHR
AREA + COHR + INT

AREA
AREA + COHR
AREA + COHR + INT
AREA
AREA + COHR
AREA + COHR + INT
AREA

COHR

COHR

COHR
AREA + COHR

LRT
Scale p-value
1000 <0.05
1000 <0.05
500 0.20
1000 0.06
200 0.23
500 0.44
200 0.25
200 0.19
1000 0.37
500 0.99
500 0.65
1000 <0.01
1000 <0.01
1000 <0.01
500 0.01
500 0.04
500 0.08
200 0.21
1000 0.46
500 0.57
200 0.97
200 0.45

HL
p-value #3 Dev. d.f.
0.70 4  143.9108
0.33 2 150.0310
0.38 2 151.2310
043 3 149.1909
097 2 153.2810
0.38 3 151.1809
0.05 2 153.3310
0.38 3 151.3909
0.15 2 153.8a910
050 2 1546810
035 4 153.0408
0.34 2 144.2910
0.32 3 143.7309
058 4 142.3308
0.17 2 147.8110
0.38 3 147.6409
031 4 147.9808
048 2 153.1310
0.02 2 154.1410
075 2 1545310
0.10 2 154.6410
0.39 3 153.0409

AlCc

152.28
154.14
155.34
155.41
157.36
157.40
157.46
157.61
158.00
158.76
161.43

148.40
149.95
150.73
151.92
153.82
156.36
157.24
158.25
158.64
158.80
159.30

Wi
0.45
0.18
0.10
0.09
0.04
0.03
0.03
0.03
0.03
0.02
0.00

0.48
0.22
0.15
0.08
0.03
0.01
0.01
0.00
0.00
0.00
0.00
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AUC
0.67
0.58
0.58
0.63
0.56
0.59
0.52
0.59
0.56
0.50
0.59

0.68
0.69
0.70
0.65
0.66
0.66
0.57
0.57
0.48
0.47
0.56



Apéndice 4: Comparacion de estimaciones puntualesgrror estandar de los para
los modelos que suponen independencia espacial entas observaciones y que no
suponen independencia espacial.

Comparé estadisticamente las estimaciones de tampaos y sus errores estandar de
entre los modelos donde se asumié independencaxiabgntre las observaciones y
aquellos que no asumieron independencia espaeal'fnalisis estadistico”, Pag. 53,
Capitulo 2). Teoricamente, las estimaciones puedude los parametros no deberian
estar sesgadas, pero si las estimaciones de susseestandar (Dormann et al. 2007).
Por lo tanto, puse a prueba la hipétesis nula ddifeoencia entre las estimaciones de
los parametros y sus errores para cada tipo delmaztEn una prueba t para muestras
apareadas (n = 10 especies para todas las pruebas).

Con respecto a las estimaciones puntuale®si@drametros, no hubo diferencias
significativas en términos generales, y las difei@nsignificativas para los modelos de
las escala de 1000 m, que fueron los de mejoregjfustron entre 5y 7 % (Cuadro A.6).
Con respecto a los errores estandar, y tal comesgeraba, hubo mayores tasas de
diferencias significativas. En general, las magatiéerencias en las estimaciones de
los errores de los parametros fueron para el iepeoc(Cuadro A.6).

También evalué las diferencias en las estomasi puntuales (del intercepto y
coeficientes de cobertura y coherencia) y susesrestandar con respecto a los valores
promedio de Akaikewj; valores promediados para las 10 especies por ¢éipoatielo y
escala), como medida de ajuste general de los msd&n general, las diferencias en
las estimaciones fueron mucho mas pequefias emoldslos de mejor ajuste (Fig. A.2).

Cuadro A.6: Comparaciones estadisticas entre Ic&m@dros y sus errores estandar para los
modelos que asumen y que no asumen independentiaisisa. Modelo: ARFR-
Cobertura/Fragmentacion; AREA-modelo de éarea; FRAdalelo de fragmentacion; INTE:
modelo de interacciéon. Dif. Prop.-diferencia pnapanal entre la estimacién del pardmetro que
no asume independencia en las observaciones yiqsime independencia (con respecto al
valor maximo de las dos estimaciones).

Estimacion puntual Estimacion del error

Dif. valor Dif. valor
Escala Modelo Parametro prop. t p prop. t p
200 ARFR Intercepto -0.03 -0.50.58 -0.23 -3.23 0.01
200 ARFR Area 0.11 1.29 0.23 0.23 2.32 0.05
200 ARFR  Fragmentacion 0.21 2.82 0.02 0.17 2.17 0.06
200 AREA Intercepto -0.04 -0.7 0.50 -0.29 -4.64 0.00
200 AREA Area 0.17 143 0.19 0.27 254 0.03
200 FRAG Intercepto 0.05 2.34 0.04 -0.46 -4.86 0.00
200 FRAG Fragmentacion 0.30 292 0.02 0.23 282 0.02
500 INTE Intercepto -0.02 -0.88.40 -0.29 -3.09 0.01
500 INTE Area 0.05 1.25 0.24 -0.02 -0.34 0.74
500 INTE  Fragmentacion 0.23 2.16 0.06 0.13 1.25 0.24
500 INTE Interaccién -0.22 -1.20.25 0.11 0.96 0.36
500 ARFR Intercepto -0.02 -0.9 0.39 -0.28 -4.04 0.00
500 ARFR Area 0.06 158 0.15 -0.02 -0.14 0.89
500 ARFR  Fragmentacion 0.22 2.23 0.05 0.18 247 0.04
500 AREA Intercepto -0.02 -0.70.48 -0.30 -4.63 0.00
500 AREA Area 0.06 1.38 0.20 0.02 0.19 0.85
500 FRAG Intercepto 0.07 2.69 0.03 -0.49 -5.28 0.00
500 FRAG Fragmentacion 0.71 4.07 0.00 0.17 2.22 0.05
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Cuadro A.6 (cont.)

1000 INTE Intercepto -0.03 -2.20.05 -0.21 -29 0.02
1000 INTE Area 0.06 2.99 0.02 -0.02 -0.3  0.77
1000 INTE  Fragmentacion 0.19 0.66 0.52 0.24 3.14 0.01
1000 INTE Interaccion 0.34 12 0.26 0.30 3.31 0.01
1000 ARFR Intercepto -0.02 -1.36.21 -0.21 -2.1  0.07
1000 ARFR Area 0.05 2.33 0.04 -0.04 -04 0.70
1000 ARFR  Fragmentacion 0.22 0.71 0.50 0.16 2.34 0.04
1000 AREA Intercepto -0.02 -0.98.35 -0.22 -2.66 0.03
1000 AREA Area 0.04 1.56 0.15 -0.03 -0.25 0.81
1000 FRAG Intercepto 0.07 2.85 0.02 -0.50 -5.36 0.00
1000 FRAG Fragmentacién 0.34 1.94 0.08 0.03 0.4 0.70
a b
Intercepto-estimacion del error Intercepto-estimacion del error
0.10 0.60
ol . 5 oo
5 0041 8 020
§ 002+ s
g 000 g 0.00+
g ig:gj ] e°9 °® < * é R . ® °
E -0.06 | £ 040
S .0.08 | e L
-0.10 . . . . . -0.60 . - - . .
0.00 0.05 0.10 0.15 0.20 0.25 0.30 0.00 0.05 0.10 0.15 0.20 0.25 0.30
Wi promedio Wi promedio
c d
Cobertura-estimacion puntual Cobertura-estimacion del error
0.10 0.30 °
0.08 4 )
= 0.06 °® ® o = 0.20 4
S 0041 . S 0104
5 002 ‘g; .
- o] D00 e . .
S ool e -0.10 4
_,% -0.06 £ 020
8 0.08- e
-0.10 : . . . , -0.30 . . : . .
0.00 0.05 0.10 0.15 0.20 0.25 0.30 0.00 0.05 0.10 0.15 0.20 0.25 0.30
Wi promedio Wi promedio
e f
Fragmentacion-estimacion puntual Fragmentacién-estimacion del error
0.80 ° 0.30
0601 020{ @ °
g o040 o® T i .. ° °
© 0204 e %o s § o1
g 0.00 S 000 ®
§ 0201 g -0.10 |
S -0.40 g
5 -060 5 0207
-0.80 T . . T 0.30 - - - .
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Figura A.2: Diferencia proporcional entre los coifintes de modelos (a, c y €) y sus
errores estandar (b, d y f) que asumen y no asunu®pendencia espacial de las
observaciones.

En conclusion, las diferencias entre las estimasguntuales de los parametros fueron
pequefas y no significativas, particularmente pzsanodelos de mejor ajuste, que son
los que utilicé para hacer inferencia. Con regpectas estimaciones de los errores
estandar de los parametros, las diferencias fus@yores y en una mayor proporcion
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significativas, particularmente para los modelosadeescalas de 200 y 500 m, que a su
vez fueron los que tuvieron peor ajuste. Hubo palierencias significativas para la
escala de 1000 m, y hubo una tendencia de los o®degie no tomaron en cuenta la
dependencia espacial de las observaciones a subeskds errores estandar del
intercepto y la cobertura (Fig. A.2.d).
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Apéndice 5: Descripcion de los resultados (y salidalel programa INFOSTAT) de
las pruebas estadisticas que evaluaron las relaciesmentre caracteristicas de
historia de vida.

Las especies frugivoras, en promedio, fuer@s abundantes que las especies de
otros gremios, forrajearon y colocaron su nido stratbs mas altos del bosque, y
tuvieron una mayor amplitud en el sitio de cologacidel nido (Fig. 5.2).
Alternativamente, en promedio utilizaron un menadmero de estratos, tuvieron una
nidada mas pequefia, utilizaron un menor numergds tle vegetacion y ocuparon un
menor numero de regiones zoogeograficas (Fig. 3:8gron principalmente residentes
(96%), gregarias (Fig. 5.3), y de nido abierto (Fsg4). Por ultimo, fueron en
proporciones iguales especialistas de borde eantde bosque (Fig. 5.5).

Las especies granivoras, en promedio, fueras abundantes y de mayor tamafo
qgue las de otros gremios, pero tuvieron menoresaaltde forrajeo y colocaciéon del
nido, y menor amplitud en el sitio de colocaciohmdo, nimero de estratos, tamafio
de nidada y numero de habitats (Fig. 5.2). Fuedoolas residentes y en una alta
proporcion gregarias (Fig. 5.3), de nido abiertiy.(5.4) y especialistas de interior de
bosque (Fig. 5.5).

Las insectivoras de corteza fueron en promedis abundantes, colocaron su nido a
alturas y en amplitudes mayores, y utilizaron uryanaaiimero de estratos y tipos de
vegetacion (Fig. 5.2). Tuvieron en promedio mend@raifios de nidada y masa
corporal (Fig. 5.2). Fueron todas residentes ytmaeron en un alto porcentaje
territorios permanentes o fueron solitarias (Fig).5 Todas anidaron en cavidades (Fig.
5.4) y fueron principalmente especialistas de iotete bosque (Fig. 5.5).

Las insectivoras de follaje y hojarasca fueeonporcentajes parecidos residentes
(56%) y migratorias (44%), y dado que estos poggestfueron casi iguales y se
esperaban grandes diferencias en la respuesta naodiificacion de habitat entre
residentes y migratorias, éstas se consideraronseparado en todos los analisis
subsecuentes. Las insectivoras de follaje y hegaraesidentes tuvieron en promedio
menor altura de forrajeo, nido y nimero de habitaitg. 5.2). Tuvieron en su mayoria
territorios permanentes (Fig. 5.3). Tuvieron encpaotajes similares nidos cerrados y
abiertos (Fig. 5.4) y fueron en mayor porcentaeeslistas de interior (Fig. 5.5). Las
migratorias tuvieron en promedio un mayor numero ligbitats y regiones
zoogeograficas, y masa corporal muy baja (Fig.. 3=RBeron en un alto porcentaje
miembros comunes de grupos de alimentacion (Fig). 5.En su mayoria fueron
especialistas de interior de bosque (Fig. 5.5).

Las insectivoras de percha forrajearon en pdimnen estratos mas altos, utilizaron
un mayor numero de habitats, tuvieron masa corpoeior y utilizaron un menor
namero de estratos (Fig. 5.2). Fueron en su grayomaaresidentes (86%) y un alto
porcentaje fue de habito social solitario (Fig.)5.3uvieron nidos cerrados y abiertos
en proporciones similares (Fig. 5.4) y en una mg@yoporcion fueron especialistas del
interior de bosque (Fig. 5.5).

Las nectarivoras, en promedio, forrajearonojoaaron sus nidos en estratos
inferiores del bosque, tuvieron una menor ampléncel sitio de colocacion del nido y
tamafio de puesta, y tuvieron menor masa corpoigal §R2). Fueron todas residentes y
en mayores proporciones mantuvieron territoriosna@entes o fueron gregarias (Fig.
5.3). Todas tuvieron nido abierto (Fig. 5.4) yrwreen mayor proporcion de interior de
bosque (Fig. 5.5).

Las omnivoras fueron en promedio menos abuedsaque las especies de otros
gremios, pero tuvieron mayor amplitud en el sigocdlocacion del nido, en el nimero
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de estratos que utilizaban y mayor tamafio de nidadaumero de regiones
zoogeogréficas (Fig. 5.2). Fueron en su mayosaeates (80%) y principalmente de
habitos gregarios y solitarios (Fig. 5.3). Tuvremrincipalmente nido abierto, y nido
cerrado y en cavidad en proporciones similares. (big). Fueron en su mayoria
especialistas de interior de bosque (Fig. 5.5).

Las especies rapaces fueron en promedio mapasdantes, pero forrajearon y
colocaron su nido en niveles mas altos, tuvieroom&nor amplitud en el sitio de
colocacién del nido y el menor tamafio de puesi@g &-R). Utilizaron en promedio un
menor numero de estratos Yy, en contraste, un maymero de habitats y regiones
zoogeogréficas, y fueron de mayor masa corporgl §2). Fueron todas residentes y
principalmente mantuvieron territorios permanentedueron solitarias (Fig. 5.3).
Tuvieron nido abierto y en cavidades en la mismapgrion (Fig. 5.4) y fueron
principalmente de interior y de borde de bosque. ®.5).

Cuadro A.7: Pruebas de Kruskall-Wallis de las darésticas de historia de vida.

Factor de variacion: Condicion; Variable de respues: NUmero de estratos

Variable Condicién N Medias D.E. Medianas H p
NUmero de estratos Migratoria 33 1.82 0.68 2 2.36.0906
Numero de estratos Residente 150.64 0.78 1

Factor de variacion: Condicion; Variable de respues: Altura de forrajeo

Variable Condicion N Medias D.E. Medianas H p
Altura de forrajeo Migratoria 33 2.08 0.87 2 0.380.5272
Altura de forrajeo Residente 1502.10 0.95 2.5

Factor de variacion: Condicion; Variable de respues: Abundancia

Variable Condicién N Medias D.E. Medianas H p
Abundancia Migratoria 33 222 0.63 2.25 472 04028
Abundancia Residente 1502.54 0.77 25

Tratamiento Rangos

Migratoria 73.86 A

Residente 95.99 B

Letras distintas indican diferencias significatiyas= 0.05)

Factor de variacion: Condicion; Variable de respues: NUmero de habitat

Variable Condicién N Medias D.E. Medianas H p
Nimero de habitat Migratoria 33 312 1.11 3 0.00.9540
Nimero de habitat Residente 15(.16 1.38 3

Factor de variacion: Condicion; Variable de respues: NUmero de regiones zoogeograficas

Variable Condicién N Medias D.E. Medianas H p
Nimero de regs. zoogeograficas Migratoria 33.824 2.83 4 0.21 0.6479
Numero de regs. zoogeograficas Residente 15@5 3.73 5
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Factor de variacion: Condicion; Variable de respues: Masa corporal (gr.)

Variable Condicion N Medias D.E. Medianas H p
Masa corporal Migratoria 33 26.81 46.87 15 097.<0.0001
Masa corporal Residente 15004.04 166.31 39
Tratamiento Rangos
Migratoria 57.48 A
Residente 99.59 B
Letras distintas indican diferencias significatiyas= 0.05)
Factor de variacién: Habito social; Variable de repuesta: Namero de estratos
Variable Habito Social N MediasD.E. Medianas H p
NUmero de estratos Grupo de alimentacion-coman 27 1.78  0.58 2 256 0.5394
NUmero de estratos Gregario 54 1.70 1.00 1
NUmero de estratos Territorio permanente 40 1.68.66 0 2
NUmero de estratos Grupo de alimentacion-ocasionald 1.44  0.53 1
Numero de estratos Solitario 53 162 0.69 2
Factor de variacién: Habito social; Variable de repuesta: Altura de forrajeo
Variable Habito Social N MediasD.E. Medianas H p
Altura de forrajeo Grupo de alimentacién-coman 27  2.13 0.64 25 9.19 0.0478
Altura de forrajeo Gregario 54 2.40 0.92 25
Altura de forrajeo Territorio permanente 40 1.931.04 2.25
Altura de forrajeo Grupo de alimentacién-ocasional 9 2.33 0.71 2.5
Altura de forrajeo Solitario 53 1.85 0.95 2
Tratamiento Rangos
Solitario 79.41 A
Permanente 85.08 A
Grupo de alimentacion-comudn 90.52 B
Grupo de alimentacion-ocasional 105.9A B
Gregario 107.91 B
Letras distintas indican diferencias significatiyas= 0.05)
Factor de variacion: Habito social; Variable de repuesta: Altura de nido
Variable Habito Social N MediasD.E. Medianas H p
Altura del nido Grupo de alimentacién-comuan 1551 4.03 5 5.21 0.2647
Altura del nido Gregario 47 8.31 5.83 8
Altura del nido Territorio permanente 40 7.07 6.0 4.75
Altura del nido Grupo de alimentacién-ocasional 49.25 8.66 8.5
Altura del nido Solitario 42 584 572 4
Factor de variacion: Habito social; Variable de repuesta: Amplitud en la altura de nido
Variable Habito Social N MediasD.E. Medianas H p
Amplitud en altura de nido Grupo de alimentaciomoo 17 430 4.28 3.9 11.28 0.0193
Amplitud en altura de nido Gregario 47 8.24 890 5
Amplitud en altura de nido Territorio permanente 0 47.16 8.72 3
Amplitud en altura de nido Grupo de alimentacioasional 4 0.50 1.00 0
Amplitud en altura de nido Solitario 42 3.90 6.65 0.15
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Tratamiento Rangos

Grupo de alimentacion-ocasional 35.33
Solitario 61.93 A
Grupo de alimentaciéon-comuin 73.33 B
Permanente 82.38 B
Gregario 85.97 B

Letras distintas indican diferencias significatiyas= 0.05)

Factor de variacion: Habito social; Variable de repuesta: Tamafio de puesta

Variable Habito Social N MediasD.E. Medianas H p
Tamafio de puesta Grupo de alimentacion-coman 14 2.29 0.43 2 3.49 0.4189
Tamafio de puesta Gregario 46  2.55 0.84 25

Tamafio de puesta Territorio permanente 39 229700 2

Tamafio de puesta Grupo de alimentacion-ocasionaB 2.67 0.76 2.5

Tamafio de puesta Solitario 37 254 0.82 25

Factor de variacion: Habito social; Variable de repuesta: Abundancia

Variable Habito Social N MediasD.E. Medianas H p
Abundancia Grupo de alimentacion-comuan 27 25m.71 25 1.68 0.7887
Abundancia Gregario 54 2.55 0.84 2.5

Abundancia Territorio permanente 40 2.43 0.72 2.33

Abundancia Grupo de alimentacion-ocasional 9 270660 25

Abundancia Solitario 53 241 0.72 2.33

Factor de variacién: Habito social; Variable de repuesta: Numero de habitat

Variable Habito Social N MediasD.E. Medianas H p
Numero de habitat Grupo de alimentacion-comun 27  2.63 1.08 3 8.40 0.0650
Nimero de habitat Gregario 54 2.98 1.14 3

Nimero de habitat Territorio permanente 40 3.30.491 3

Numero de habitat Grupo de alimentacién-ocasional9 2.89 1.45 3

Ndmero de habitat Solitario 53 3.53 1.40 3

Factor de variacién: Habito social; Variable de repuesta: NUmero de regiones zoogeograficas

Variable Habito Social N MediasD.E. Medianas H p
Numero de regs. zoogeograficas Grupo de alme@-comuin 27 4.33 2.56 4 5,56 0.2282
NUmero de regs. zoogeograficas Gregario 5496 4 4.01 3.5

Numero de regs. zoogeograficas Territorio peante 40 5.53 3.40 5.5

Numero de regs. zoogeograficas Grupo de alme@t-ocasional 9 5.22 3.38 4

Numero de regs. zoogeograficas Solitario 53.116 3.70 6

Factor de variacion: Habito social; Variable de repuesta: Masa corporal

Variable Habito Social N MediasD.E. Medianas H p
Masa corporal Grupo de alimentacién-coman 7 217.77 12.79 12 29.02 <0.0001
Masa corporal Gregario 54 116.8(68.68 415

Masa corporal Territorio permanente 40 97.748.88 38.5

Masa corporal Grupo de alimentacién-ocasional 921.48 16.78 12.5

Masa corporal Solitario 53 105.9891.79 35
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Tratamiento
Grupo de alimentacion-comudn
Grupo de alimentacion-ocasional
Solitario
Permanente
Gregario

Rangos
48.33
55.83
98.75
99.18
107.93

Letras distintas indican diferencias significatiyps= 0.05)

Factor de variacion: Tipo de alimentacion; Variablede respuesta: Nimero de estratos

Variable Tipo de alimentacién N MediaD.E. Medianas H p
NUmero de estratos Frugivora 23 157 084 1 .354 0.7273
Numero de estratos Granivora 14 171 1.14 1
Numero de estratos Insect. de corteza 14 157510 2
NUmero de estratos Insect. follaje/hojarasca-mogiaat 19  1.79 0.63 2
Numero de estratos Insect. follaje/hojarasca-residde 24  1.75 0.74 2
NUmero de estratos Insect. de percha 36 167 308 1
NUmero de estratos Nectarivora 9 1.89 0.60 2
Numero de estratos Omnivora 35 1.66 0.76 2
Numero de estratos Rapaz 9 1.44 0.53 1
Factor de variacién: Tipo de alimentacién; Variablede respuesta: Altura de forrajeo
Variable Tipo de alimentacion N MediaD.E. Medianas H p
Altura de forrajeo Frugivora 23  2.26 098 52. 33.68 <0.0001
Altura de forrajeo Granivora 14 1.64 1.18 5 1.
Altura de forrajeo Insect. de corteza 14  2.140.66 2.25
Altura de forrajeo Insect. follaje/hojarasca-migraa 19  1.97 0.66 2
Altura de forrajeo Insect. follaje/hojarasca-resite 24 1.46 0.87 15
Altura de forrajeo Insect. de percha 36 250 790. 25
Altura de forrajeo Nectarivora 9 1.67 0.56 15
Altura de forrajeo Omnivora 35 2.07 0.98 52
Altura de forrajeo Rapaz 9 3.11 0.42 3
Tratamiento Rangos
Insect. follaje/hojarasca-residente 57.28
Nectarivora 62.17 A B
Granivora 73.79 A B C
Insect. follaje/hojarasca-migratoria 80.64\ B C
Insect. de corteza 91.75 A B C D
Omnivora 92.86 B C D
Frugivora 105.22 C D
Insect. de percha 111.36 D
Rapaz 152.50 E

Letras distintas indican diferencias significatiyas= 0.05)
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Factor de variacion: Tipo de alimentacion; Variablede respuesta: Altura del nido

Variable Tipo de alimentacion N MediaD.E. Medianas H p
Altura del nido Frugivora 22 7.78 5.34 6 228. 0.0002
Altura del nido Granivora 14 456  4.05 3
Altura del nido Insect. de corteza 14 8.43 353 5.25
Altura del nido Insect. follaje/hojarasca-resigent 24  4.01 451 2.65
Altura del nido Insect. de percha 31 7.94 5.97 8
Altura del nido Nectarivora 9 3.56 2.49 3
Altura del nido Omnivora 28 7.34 6.23 5
Altura del nido Rapaz 8 1463 5.83 15
Tratamiento Rangos
Nectarivora 49.17 A
Insect. follaje/hojarasca-residente 50.2A
Granivora 56.75 A B
Omnivora 7750 A B C
Insect. de percha 82.29 B C
Frugivora 85.68 B C
Insect. de corteza 91.36 C D
Rapaz 124.75 D

Letras distintas indican diferencias significatiyps= 0.05)

Factor de variacion: Tipo de alimentacion; Variablede respuesta: Amplitud en la altura del nido

Variable Tipo de alimentacién N MediaD.E. Medianas H p
Amplitud en altura de nido Frugivora 22 10.59.25 7.35 34.73 <0.0001
Amplitud en altura de nido Granivora 14 1.252.24 0
Amplitud en altura de nido Insect. de corteza 4 110.11  8.47 7.25
Amplitud en altura de nido Insect. follaje/hojar@sesidente 24  3.48 5.98 1.6
Amplitud en altura de nido Insect. de percha 36.87 9.09 25
Amplitud en altura de nido Nectarivora 9 292 911 3.3
Amplitud en altura de nido Omnivora 28 7.067.80 3.4
Amplitud en altura de nido Rapaz 8 0.00 .000 0
Tratamiento Rangos
Rapaz 26.00 A
Granivora 43.71 A B
Insect. follaje/hojarasca-residente 64.00 B C
Nectarivora 69.50 B C D
Insect. de percha 75.52 C D
Omnivora 82.02 C D E
Insect. de corteza 102.25 D E
Frugivora 103.39 E

Letras distintas indican diferencias significatiyas= 0.05)
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Factor de variacion: Tipo de alimentacion; Variablede respuesta: Tamafio de puesta

Variable Tipo de alimentacion N MediaD.E. Medianas H p
Tamafio de puesta Frugivora 22 2.20 0.81 2 9.481 0.0028
Tamafio de puesta Granivora 13  2.69 0.95 2
Tamafio de puesta Insect. de corteza 12 25873 0 2.25
Tamafio de puesta Insect. follaje/hojarasca-retede 22  2.32 0.63 2
Tamafio de puesta Insect. de percha 26 271 4 0625
Tamafio de puesta Nectarivora 9 2.00 0.00 2
Tamafio de puesta Omnivora 28 2.70 0.77 2.5
Tamafio de puesta Rapaz 7 1.64 0.63 2
Tratamiento Rangos
Rapaz 32.36 A
Nectarivora 4250 A B
Frugivora 58.75 A B C
Insect. follaje/hojarasca-residente 64.0& B C D
Insect. de corteza 75.88 B C D
Granivora 76.38 B C D
Omnivora 81.18 C D
Insect. de percha 86.25 D
Letras distintas indican diferencias significatiyps= 0.05)
Factor de variacion: Tipo de alimentacion; Variablede respuesta: Abundancia
Variable Tipo de alimentacion N MediaD.E. Medianas H p
Abundancia Frugivora 23 2.67 0.74 2.67 13.210971
Abundancia Granivora 14 2.60 0.83 2.59
Abundancia Insect. de corteza 14 2.60 0.78 3
Abundancia Insect. follaje/hojarasca-migratoria  12.22 0.71 2.25
Abundancia Insect. follaje/hojarasca-residente 24532 0.68 25
Abundancia Insect. de percha 36 2.63 0.77 2.5
Abundancia Nectarivora 9 2.57 0.97 25
Abundancia Omnivora 35 235 0.70 2.25
Abundancia Rapaz 9 1.89 0.53 2
Factor de variacién: Tipo de alimentacién; Variablede respuesta: NUmero de habitat
Variable Tipo de alimentacion N MediaD.E. Medianas H p
Numero de habitat Frugivora 23 274 1.21 2 3.78 0.0693
Nimero de habitat Granivora 14 2.93 1.00 3
Numero de habitat Insect. de corteza 14 336861 35
NuUmero de habitat Insect. follaje/hojarasca-maiat 19  3.37 1.12 3
NuUmero de habitat Insect. follaje/hojarasca-regigle 24  2.79 1.38 25
Numero de habitat Insect. de percha 36 364 414 4
Nimero de habitat Nectarivora 9 2.44 1.01 2
Nimero de habitat Omnivora 35 3.06 1.00 3
Nimero de habitat Rapaz 9 3.89 1.69 4
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Factor de variacion: Tipo de alimentacion; Variablede respuesta: Namero de regiones zoogeograficas

Variable Tipo de alimentacion N MediaD.E. Medianas H p
NUmero de regs. zoogeograficas Frugivora 23 3.87 3.73 2 18.07 0.0190
Numero de regs. zoogeograficas Granivora 14 593 5.34 4
Numero de regs. zoogeograficas Insect. dezarte 14 4.93 3.27 4
Numero de regs. zoogeograficas Insect. folajafasca-migratoria 19 5.32 3.07 4
Numero de regs. zoogeogréficas Insect. folajefasca-residente 24 538 3.51 5.5
NUmero de regs. zoogeogréaficas Insect. de perch 36 6.47 3.93 6.5
NUmero de regs. zoogeogréficas Nectarivora 9 3.89 1.62 4
NUmero de regs. zoogeogréficas Omnivora 35 469 263 5
Numero de regs. zoogeograficas Rapaz 9 8.22 2.86 9
Tratamiento Rangos
Frugivora 64.59 A
Nectarivora 75.00 A B
Omnivora 85.51 A B
Insect. de corteza 87.29 A B
Granivora 9150 A B
Insect. follaje/hojarasca-residente 93.18 B
Insect. follaje/hojarasca-migratoria 95.82 B
Insect. de percha 107.51 B C
Rapaz 139.22 C
Letras distintas indican diferencias significatiyas= 0.05)
Factor de variacion: Tipo de alimentacién; Variablede respuesta: Masa corporal
Variable Tipo de alimentacién N MediadD.E. Medianas H p

Masa corporal
Masa corporal
Masa corporal
Masa corporal
Masa corporal
Masa corporal
Masa corporal
Masa corporal
Masa corporal

Tratamiento

Frugivora 23 121.28%3.97 42
Granivora 14 276.392.28 192.5
Insect. de corteza 14 72.10.87%7 55

Insect. follaje/hojarasca-mighato 19 12.12  3.93 11

Insect. follaje/hojarasca-residdlen 24 33.27 41.39 18.25
Insect. de percha 36 33.77 3®6. 26
Nectarivora 9 590 2.58 5.2
Omnivora 35 87.54 112.9052
Rapaz 9 385.207.92 290

Rangos

Nectarivora 8.44 A

Insect. follaje/hojarasca-migratoria 34.8A

Insect. follaje/hojarasca-residente 71.33 B

Insect. de percha 80.04 B

Insect. de corteza 108.93 D
Frugivora 111.48 D
Omnivora 114.50 D
Granivora 134.54 D
Rapaz 169.44

Letras distintas indican diferencias significatiys= 0.05)
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Factor de variacion: Tipo de nido; Variable de respesta: Nimero de estratos

Variable Tipo de nido N MediasD.E. Medianas H p
Numero de estratos Abierto 75 1.73 0.83 2 125.01 >0.9999
Ndmero de estratos Cavidad 37 1.46 0.51 1

NUmero de estratos Cerrado 38 1.63 0.88 1

Factor de variacién: Tipo de nido; Variable de respesta: Altura de forrajeo

Variable Tipo de nido N MediasD.E. Medianas H p
Altura de forrajeo Abierto 75  1.97 1.03 2 -79.9.9999
Altura de forrajeo Cavidad 37 250 0.65 2.5

Altura de forrajeo Cerrado 38 1.95 0.96 2

Factor de variacién: Tipo de nido; Variable de respesta: Altura de nido

Variable Tipo de nido N MediasD.E. Medianas H p
Altura del nido Abierto 75  6.11 5.37 3.9 13.24 0@L3
Altura del nido Cavidad 37 951 5.46 9
Altura del nido Cerrado 38 6.30 6.32 4.5
Tratamiento Rangos
CERRADO 66.86 A
ABIERTO 68.77 A
CAVIDAD 98.01 B

Letras distintas indican diferencias significatiyas= 0.05)

Factor de variacién: Tipo de nido; Variable de respesta: Amplitud en la altura del nido

Variable Tipo de nido N MediasD.E. Medianas H p
Amplitud en altura de nido Abierto 75 5.21 6.95 3 077 0.6714
Amplitud en altura de nido Cavidad 37 8.01 9.42 5

Amplitud en altura de nido Cerrado 38 5.95 8.05 2 2.

Factor de variacién: Tipo de nido; Variable de respesta: Tamafio de puesta

Variable Tipo de nido N MediasD.E. Medianas H p
Tamafio de puesta Abierto 73 214 0.59 2 25.3500€0
Tamafio de puesta Cavidad 31 271 0.76 2.5
Tamafio de puesta Cerrado 35 2.87 0.82 3
Tratamiento Rangos
ABIERTO 53.83 A
CAVIDAD 83.97 B
CERRADO 91.36 B

Letras distintas indican diferencias significatiyas= 0.05)
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Factor de variacion: Tipo de nido; Variable de respesta:

Abundancia

Variable Tipo de nido N MediasD.E. Medianas H p
Abundancia Abierto 75 2.56 0.84 2.5 -57.950.9999
Abundancia Cavidad 37 259 0.68 2.67

Abundancia Cerrado 38 2.45 0.71 2.42

Factor de variacién: Tipo de nido; Variable de respesta: NUmero de habitat

Variable Tipo de nido N MediasD.E. Medianas H p
Numero de habitat Abierto 75 311 1.31 3 -99.98.9999
Numero de habitat Cavidad 37 3.35 1.57 3

Numero de habitat Cerrado 38 3.08 1.32 3

Factor de variacién: Tipo de nido; Variable de respesta: NUmero de regiones zoogeograficas

Variable Tipo de nido N MediasD.E. Medianas H p
Numero de regs. zoogeograficas Abierto 75 5.63.97 5 -88.82 >0.9999
NUmero de regs. zoogeograficas Cavidad 37 5.83.46 6

NUmero de regs. zoogeograficas Cerrado 38 4.7851 3

Factor de variacién: Tipo de nido; Variable de respesta: Masa corporal

Variable Tipo de nido N Medias D.E. Medianas H p
Masa corporal Abierto 75 101.4281.93 36 -7.85 >0.9999
Masa corporal Cavidad 37 146.3071.44 70

Masa corporal Cerrado 38 67.96 115.9€3.25

Factor de variacién: Habitat principal; Variable de respuesta: NUmero de estratos

Variable Habitat principal N MediasD.E. Medianas H p
Numero de estratos Borde 44  1.80 0.90 2 2.112725
Numero de estratos Interior 93 1.54 0.56 2

NUmero de estratos No bosque 46  1.83 0.93 2

Factor de variacién: Habitat principal; Variable de respuesta: Altura de forrajeo

Variable Habitat principal N MediasD.E. Medianas H p
Altura de forrajeo Borde 44  1.99 0.93 2 75.8 0.0468
Altura de forrajeo Interior 93 1.98 0.97 2
Altura de forrajeo No bosque 46 241 080 52
Tratamiento Rangos
INTERIOR 86.44 A
BORDE 86.65 A B
NOBOS 108.37 B

Letras distintas indican diferencias significatiyas= 0.05)

Factor de variacion: Habitat principal; Variable de respuesta: Altura del nido

Variable Habitat principal N MediasD.E. Medianas H p
Altura del nido Borde 39 7.44 6.02 5 0.80 .6679
Altura del nido Interior 78 6.73 5.93 4.5

Altura del nido No bosque 33 7.11 5.30 5
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Factor de variacion: Habitat principal; Variable de respuesta: Amplitud en la altura del nido

Variable Habitat principal N MediasD.E. Medianas H p
Amplitud en altura de nido Borde 39 684 89 3 1.03 0.5850
Amplitud en altura de nido Interior 78 532 ¢g.1 3

Amplitud en altura de nido No bosque 33 6.998.38 4.5

Factor de variacion: Habitat principal; Variable de respuesta: Tamafio de puesta

Variable Habitat principal N MediasD.E. Medianas H p
Tamafio de puesta Borde 38 243 0.71 2.25 .26 4 0.0926
Tamafio de puesta Interior 68 2.35 0.72 2

Tamafio de puesta No bosque 33 2.68 087 5 2.

Factor de variacion: Habitat principal; Variable de respuesta: Abundancia

Variable Habitat principal N MediasD.E. Medianas H p
Abundancia Borde 44 2.35 0.69 2.33 15.90 0@30
Abundancia Interior 93 269 0.72 25
Abundancia No bosque 46  2.19 0.77 2
Tratamiento Rangos
NOBOS 69.50 A
BORDE 85.13 A
INTERIOR 106.38 B

Letras distintas indican diferencias significatiyps= 0.05)

Factor de variacién: Habitat principal; Variable de respuesta: Namero de habitat

Variable Habitat principal N MediasD.E. Medianas H p
Ndmero de habitat Borde 44 341 1.11 3 25.60.0001
Numero de habitat Interior 93 2.69 1.27 2
NuUmero de habitat No bosque 46  3.85 1.30 4
Tratamiento Rangos
INTERIOR 73.28 A
BORDE 103.14 B
NOBOS 119.18 B

Letras distintas indican diferencias significatiyps= 0.05)

Factor de variacién: Habitat principal; Variable de respuesta: NiUmero de regiones zoogeograficas

Variable Habitat principal N MediasD.E. Medianas H p
Numero de regs. zoogeograficas Borde 44,93 3.30 4 0.57 0.7495
NUmero de regs. zoogeogréaficas Interior 95346 354 5

NUmero de regs. zoogeograficas No bosque 46 5.48 3.98 4

Factor de variacién: Habitat principal; Variable de respuesta: Masa corporal

Variable Habitat principal N Medias D.E. Medianas H p
Masa corporal Borde 44 94.09 147.2432 0.35 0.8404
Masa corporal Interior 93 98.90 180.07 35

Masa corporal No bosque 46 68.54 95.259.52
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Cuadro A.8: Pruebas de independencia (Chi-cuadextied variables de historia de

vida.

Factores de variacién: Condicion x habito social

Frecuencias absolutas

Habito social Mig. Res. Total
Grupo de alimentacion-comin 10.00 17.00 27.00
Gregario 7.00 47.00 54.00
Territorio permanente 0.00 40.00 40.00
Grupo de alimentacion-

ocasional 5.00 4.00 9.00
Solitario 11.00 42.00 53.00
Total 33.00 150.00 183.00
Frecuencias relativas por columnas

Habito social Mig. Res. Total
Grupo de alimentacién-comin 0.30 0.11 0.15
Gregario 0.21 0.31 0.30
Territorio permanente 0.00 0.27 0.22
Grupo de alimentacion-
ocasional 0.15 0.03 0.05
Solitario 0.33 0.28 0.29

Estadistico Valor gl p

Chi Cuadrado Pearson 25.17 4.00 <0.0001
Factores de variacion: Condicion x tipo deTipo delanento
Frecuencias absolutas

Tipo de alimento Mig. Res. Total
Frugivoro 1.00 22.00 23.00
Granivora 0.00 14.00 14.00
Insect. corteza 0.00 14.00 14.00
Insect. follaje/hojarasca
migratoria 19.00 0.00 19.00
Insect. follaje/hojarasca
residente 0.00 24.00 24.00
Insect. de percha 5.00 31.00 36.00
Nectarivora 0.00 9.00 9.00
Omnivora 7.00 28.00 35.00
Rapaz 1.00 8.00 9.00
Total 33.00 150.00 183.00
Frecuencias relativas por columnas

Tipo de alimento Mig. Res. Total
Frugivoro 0.03 0.15 0.13
Granivora 0.00 0.09 0.08
Insect. corteza 0.00 0.09 0.08
Insect. follaje/hojarasca
migratoria 0.58 0.00 0.10
Insect. follaje/hojarasca
residente 0.00 0.16 0.13
Insect. de percha 0.15 0.21 0.20
Nectarivora 0.00 0.06 0.05
Omnivora 0.21 0.19 0.19
Rapaz 0.03 0.05 0.05
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Estadistico Valor gl p

Chi Cuadrado Pearson 103.50 8.00 <0.0001
Factores de variacion: Condicion x habitat principa

Frecuencias absolutas

Habitat principal Mig. Res. Total
Borde 5.00 39.00 44.00
Interior 15.00 78.00 93.00
No bosque 13.00 33.00 46.00
Total 33.00 150.00 183.00

Frecuencias relativas por columnas

Habitat principal Mig. Res. Total
Borde 0.15 0.26 0.24
Interior 0.45 0.52 0.51
No bosque 0.39 0.22 0.25
Estadistico Valor gl p
Chi Cuadrado Pearson 4.81 2.00 0.09

Factores de variacion: tipo deTipo de alimento x Hdito social

Frecuencias absolutas

Insect. Insect.

Insect. Insect. fo./ho.  de
Habito social Frugi. Grani. corteza fo./ho.migr. res. percha Nectar. Omni. Rapaz Total
Grupo de alimentacion-comin 3.00 1.00 1.00 10.00 6.00 3.00 0.00 3.00 0.00 27.00
Gregario 14.00 8.00 1.00 0.00 400 10.00 3.00 .03 1.00 54.00
Territorio permanente 6.00 1.00 7.00 0.00 10.00 003. 4.00 5.00 4.00 40.00
Grupo de alimentacion-
ocasional 0.00 0.00 1.00 4.00 1.00 2.00 0.00 1.00.00 0 9.00
Solitario 0.00 4.00 4.00 5.00 3 18 2 13 4 53
Total 23.00 14.00 14.00 19.00 24.00 36.00 09.035.00 9 183

Frecuencias relativas por columnas

Insect. Insect.

Insect. Insect. fo./ho.  de
Habito social Frugi. Grani. corteza fo./ho.migr. res. percha Nectar. Omni. Rapaz Total
Grupo de alimentacién-comin 0.13 0.07 0.07 0.53 0.25 0.08 0 0.09 0 0.15
Gregario 0.61 0.57 0.07 0.00 0.17 0.28 0.33 0.3D.11 0.3
Territorio permanente 0.26 0.07 0.50 0.00 0.42 80.0 0.44 0.14 0.44 0.22
Grupo de alimentacion-
ocasional 0.00 0.00 0.07 0.21 0.04 0.06 0 0.03 0 0.05
Solitario 0.00 0.29 0.29 0.26 0.13 0.5 0.22 0.370.44 0.29
Estadistico Valor gl p
Chi Cuadrado Pearson 100.97 32.00 <0.0001
Factores de variacion: habito social x tipo de nido
Frecuencias absolutas
Grupo Gre- Terr. Grupo Soli-
Tipo de nido aliment.comin gario perm. aliment.ocas. tario  Total
Abierto 10.00 24.00 24.00 1.00 16.00 75.00
Cavidad 2.00 10.00 9.00 1.00 15.00 37.00
Cerrado 5.00 13.00 7.00 2.00 11.00 38.00
Total 17.00 47.00 40.00 4.00 42.00 150.00
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Frecuencias relativas por columnas

Grupo Gre- Terr. Grupo Soli-
Tipo de nido aliment.comun gario perm. aliment.ocas. tario  Total
Abierto 0.59 0.51 0.60 0.25 0.38 0.50
Cavidad 0.12 0.21 0.23 0.25 0.36 0.25
Cerrado 0.29 0.28 0.18 0.50 0.26 0.25
Estadistico Valor gl p
Chi Cuadrado Pearson 8.44 8.00 0.39
Factores de variacion: habito social x habitat pricipal
Frecuencias absolutas
Grupo Gre- Terr. Grupo Soli-
Habitat principal aliment.comin gario perm. aliment.ocas. tario  Total
Borde 3.00 16.00 15.00 1.00 9.00 44.00
Interior 21.00 19.00 16.00 5.00 32.00 93.00
No bosque 3.00 19.00 9.00 3.00 12.00 46.00
Total 27.00 54.00 40.00 9.00 53.00 183.00
Frecuencias relativas por columnas
Grupo Gre- Terr. Grupo Soli-
Habitat principal aliment.comin gario perm. aliment.ocas. tario  Total
Borde 0.11 0.30 0.38 0.11 0.17 0.24
Interior 0.78 0.35 0.40 0.56 0.60 0.51
No bosque 0.11 0.35 0.23 0.33 0.23 0.25
Estadistico Valor gl p
Chi Cuadrado Pearson 20.45 8.00 0.01
Factores de variacion: tipo deTipo de alimento x io de nido
Frecuencias absolutas
Insect.
Insect. Insect. de
Tipo de nido Frugi. Grani. corteza fo./ho.res. percha Nectar. Omni. Rapaz Total
Abierto 17.00 8.00 0.00 13.00 12.00 9.00 12.00 04.075.00
Cavidad 2.00 5.00 14.00 1.00 6.00 0.00 5.00 4.007.008
Cerrado 3.00 1.00 0.00 10.00 13.00 0.00 11.00 0.&B.00
Total 22.00 14.00 14.00 24.00 31.00 9.00 28.00.008 150.00
Frecuencias relativas por columnas
Insect.
Insect. Insect. de
Tipo de nido Frugi. Grani. corteza fo./ho.res. percha Nectar. Omni. Rapaz Total
Abierto 0.77 0.57 0.00 0.54 0.39 1.00 0.43 0.50 500.
Cavidad 0.09 0.36 1.00 0.04 0.19 0.00 0.18 0.50 25 0.
Cerrado 0.14 0.07 0.00 0.42 0.42 0.00 0.39 0.00 25 0.
Estadistico Valor gl p
Chi Cuadrado Pearson 79.33 14.00 <0.0001
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Factores de variacion: tipo deTipo de alimento x Hditat principal

Frecuencias absolutas

Insect. Insect.
Insect. Insect. fo./ho. de
Habitat principal Frugi. Grani. corteza fo./ho.mig. res. percha Nectar. Omni. Rapaz Total
Borde 10.00 3.00 2.00 2.00 5.00 10.00 2.00.007 3.00 44.00
Interior 10.00 6.00 9.00 11.00 15.00 17.00 5.006.00 4.00 93.00
No bosque 3.00 5.00 3.00 6.00 4.00 9.00 2.002.00 2.00 46.00
Total 23.00 14.00 14.00 19.00 24.00 36.00 009. 35.00 9.00 183.00
Frecuencias relativas por columnas
Insect. Insect.
Insect. Insect. fo./ho. de
Habitat principal Frugi. Grani. corteza fo./ho.mig. res. percha Nectar. Omni. Rapaz Total
Borde 0.43 0.21 0.14 0.11 0.21 0.28 0.22 00.20.33 0.24
Interior 0.43 0.43 0.64 0.58 0.63 0.47 0.56 60.4 0.44 0.51
No bosque 0.13 0.36 0.21 0.32 0.17 0.25 0.2D.34 0.22 0.25
Estadistico Valor gl p
Chi Cuadrado Pearson 12.93 16.00 0.68
Factores de variacion: tipo de nido x habitat pringpal
Frecuencias absolutas
Habitat principal Abierto CavidadCerrado Total
Borde 20.00 6.00 13.00 39.00
Interior 38.00 25.00 15.00 78.00
No bosque 17.00 6.00 10.00 33.00
Total 75.00 37.00 38.00 150.00
Frecuencias relativas por columnas
Habitat principal Abierto CavidadCerrado Total
Borde 0.27 0.16 0.34 0.26
Interior 0.51 0.68 0.39 0.52
No bosque 0.23 0.16 0.26 0.22
Estadistico Valor gl p
Chi Cuadrado Pearson 6.16 4.00 0.19
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