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CAPITULO 8

LiMITES INFERIORES DE LA DIVERSIDAD ALFA DE
AVES EN MEXICO Y CONTRIBUCIONES DEL ESTUDIO
DE COMUNIDADES CON BAJA DIVERSIDAD

Héctor Gomez de Silva

Resumen: Los ecdlogos que estudiamos la diversidad de especies solemos estar muy
comprometidos con las diversidades altas. Para estudiar sus causas solemos com-
parar comunidades que esperamos tendran diversidades similares entre si, o contras-
tar comunidades que esperamos que tendran diversidades diferentes entre si. Aqui
discuto que es interesante el estudiar las comunidades que tienen las menores diver-
sidades alfa y el buscar semejanzas entre comunidades entre las que no tenemos
razén para sospechar que se vayan a encontrar semejanzas. El interés radica en el
potencial de estos enfoques para ayudar a comprender el concepto de comunidad y
para poner en contexto las semejanzas y diferencias entre comunidades, ademas de
que es en comunidades con diversidades bajas donde se puede vislumbrar mejor la
influencia de factores abiéticos sobre el ensamble de comunidades, y por otras ra-
zones. Al estudiar comunidades de aves de México empleando estos enfoques, pudi-
mos percatarnos de que suele haber uno o mas representantes de cada gremio ali-
mentario en todas las comunidades, lo cual proporciona un limite inferior a la diversi-
dad alfa de las comunidades.

Palabras clave: Comunidades de aves, ecologia de comunidades, diversidad alfa,
reglas de ensamble de comunidades, México.

Lower limits of the alpha diversity of birds in Mexico, and contributions made
by the study of low diversity communities

Abstract: Ecologists studying species diversity tend to focus on high diversities. To
study their causes, we usually compare communities which we expect to be similar or
contrast communities which we expect to be different. Here, | discuss the interesting
possibilities of studying communities with low species diversity and of looking for
similarities between communities which are not expected, beforehand, to be similar.
These approaches have the potential to help us understand the concept of community,
to provide a context for the similarities and differences we find between communities,
and because it is in species-poor communities that it is easier to study the influence of
abiotic factors in community assembly, among other reasons. The study of bird com-
munities in Mexico using these approaches revealed that there tend to be one or more
species from each food guild in every community, which places a lower limit on the
alpha diversity of communities

Key words: Bird communities, community ecology, alpha diversity, community assem-
bly rules, Mexico.

Sobre los sesgos

La existencia de una disciplina particular "ecologia de comunidades" se justifica
s6lo si en las comunidades existieran propiedades emergentes que no ocurren en
niveles de organizacion inferiores, la diversidad alfa (riqueza de especies) pu-
diera ser una de estas propiedades emergentes.

Los ecologos que estudiamos diversidad y comunidades muchas veces
tenemos dos sesgos fundamentales. Uno es que estamos muy comprometidos
con las diversidades altas y sus causas, por ejemplo al hacer preguntas como
las clasicas Why are there so many kinds of animals? (Hutchinson, 1959) o
¢Porqué la diversidad es tan alta en los tropicos? (MacArthur et al., 1966),
o al querer justificar que cierta zona de estudio es importante para la conser-
vacion en base a que tiene una alta diversidad. El enamoramiento de los
ecologos durante los 1970°s 'y 1980’s de la competencia interespecifica como
causa principal de la diversidad y la estructura de comunidades se debe en
parte a este sesgo: las comunidades estudiadas eran relativamente ricas en
especies. En comunidades con un minimo de especies, tal vez es menor o no
hay competencia interespecifica, y la estructura de la comunidad estd mas
influenciada por factores abidticos y competencia intraespecifica.
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Otro sesgo es que solemos anticipar la respuesta a
nuestra pregunta. La gran mayoria de los estudios com-
parativos de comunidades ya sea buscan semejanzas
entre comunidades de ambientes fisicos semejantes (por
ejemplo, Mares, 1993; varios capitulos de Ricklefs &
Schluter, 1993), o buscan diferencias entre comunidades
de ambientes fisicos contrastantes (por ejemplo, todos los
estudios comparativos de bosques de diferentes etapas
sucesionales, o entre los tropicos y zonas templadas). Rara
vez se han estudiado la semejanzas entre lugares con am-
bientes fisicos contrastantes (uno de los pocos casos es
Steneck & Dethier, 1994), 1o cual es paraddjico en vista de
que en principio no se podria interpretar la significancia de
semejanzas y diferencias observadas entre comunidades
(por ejemplo para poner a prueba hipotesis sobre conver-
gencia entre comunidades, Mares, 1993) si no es a la luz
de las semejanzas generales compartidas por todas las
comunidades. Por ejemplo es comtin encontrar cuando se
presenta un inventario avifaunistico resultados como “se
encontrd que el gremio mas representado fue el de las
insectivoras y las familias mas representadas fueron Pa-
rulidae y Tyrannidae”. La significancia de esas observa-
ciones depende de qué tan inesperado o usual es este resul-
tado, por ejemplo qué tan inusual es que el gremio mas
representado sea el de las insectivoras o que las familias
mas representadas sean Tyrannidae y Parulidae. El buscar
semejanzas generales entre comunidades, por diferentes
que parezcan, proporcionaria un modelo nulo para toda
comparacion entre comunidades, de manera analoga a
como en genética molecular el equilibrio de Hardy-
Weinberg es un modelo nulo para documentar el grado de
aislamiento genético entre poblaciones.

Los estudios que buscan semejanzas donde las es-
peran encontrar y buscan diferencias donde las esperan
encontrar son sumamente importantes en la teoria
ecologica, pero también lo serian los casi inexistentes
estudios que buscan semejanzas donde no se esperan, pues
revelarian la esencia profunda de las comunidades, las
"reglas de ensamble" que explican su estructura. No se
puede comprender cabalmente un concepto sin antes
conocer las caracteristicas que comparten todas las mani-
festaciones de ese concepto (como lo decia Platon en
Lisis, Carmides y Laques de Didlogos); en este caso, este
enfoque seria util para comprender el concepto de comu-
nidad.

En cualquier libro de comunidades ecoldgicas en-
contrariamos que las comunidades son “el conjunto de
poblaciones de diferentes especies que interactiian en una
localidad particular”. Esta es una muy buena definicion
abstracta. Pero, en concreto, ;qué caracteristicas tienen
estos conjuntos de poblaciones de diferentes especies?
(Como averiguarlo?

Para dar un ejemplo alejado de la biologia, todos
sabemos lo que es una mesa. A primera vista, una mesa se
podria decir que es una tabla rectangular con cuatro patas
(no? Pero luego recordamos que hay mesas que no son
rectangulares, empezando por la mesa redonda del Rey
Arturo... También hay mesas con mas de cuatro patas, y
con menos de cuatro patas. Pero no hay mesas sin patas...
La caracteristica que tienen todas las mesas es que son
muebles compuestos de una tabla con una o mas patas.

(Qué estrategia empleamos para llegar a ese cono-
cimiento de lo que es una mesa? Pues analizamos la diver-
sidad de objetos que son mesas (rectangulares, redondas,
etc.) y sobre todo tratamos de conocer como es una mesa
reducida a su minima expresion (tabla con una pata). Ha-
gamos lo mismo con comunidades de aves de la Republica
Mexicana. Las comunidades reducidas a su minima expre-
sion son las de menor diversidad alfa.

Es interesante estudiar las comunidades que tienen
las menores diversidades alfa porque ayudan a comprender
el concepto de comunidad, ayudan a poner en contexto las
semejanzas entre comunidades y porque en ellas se pueden
vislumbrar la influencia de factores abidticos en comuni-
dades con menor competencia interespecifica (y por otras
razones).

Métodos

Seleccion de sitios de estudio.

La literatura cientifica nos dice que la riqueza de espe-
cies esta correlacionada positivamente con la energia
disponible para el crecimiento y la reproduccion de los
organismos, de manera que en lugares tropicales con
climas calidos y suficiente humedad es donde hay ma-
yor riqueza de especies (Allen et al., 2002; Blackburn &
Gaston, 1996; Gaston & Williams, 1996; Hunter, 2002;
Walter, 1985). En este estudio buscamos lo contrario,
lugares de México a altas latitudes, con bajas tempera-
turas y/o baja precipitacion pluvial. Los sitios estarian
fuera del sureste mexicano y serian desiertos o altas
montafias. Para evitar la pseudorreplicacion los tres
desiertos y tres bosques de pino se escogieron para que
estuvieran distantes entre si (no importd si un desierto
estaba cerca de un bosque de pino, pues practicamente
no compartirian especies simplemente por sus diferen-
cias climaticas y ecoldgicas).

Como la escala espacial de los estudios afectan sus
conclusiones (por ejemplo, Shmida & Wilson, 1986;
Levin, 1992; Wiens, 1989), fue importante que los sitios
fueran de una extension comparable. Es comiin en trabajos
de diversidad vegetal estudiar sitios de una extension
estandarizada (por ejemplo, una hectarea), pero en estu-
dios de diversidad animal esto no es frecuente. Para que el
sitio a estudiar correspondiera a una comunidad (pobla-
ciones interactuantes de diferentes especies), la escala
debia ser lo suficientemente pequeia y el tipo de vege-
tacion lo suficientemente homogéneo para no correr el
riesgo de que algunas especies no interactuen con el resto.
Por otra parte, la escala no debia ser tan pequefia como
para que el ambito hogarefio de algunas especies fuese
mucho mas grande que el sitio estudiado porque las espe-
cies con territorios mas grandes suelen volverse “invi-
sibles” al muestreo en areas menores (Terborgh ez al., 1990:
225-6). Dado que 4reas mucho menores de 1 km” contie-
nen una muestra incompleta de la comunidad de aves, se
escogid una extension de 1 km” para todos los sitios de
estudio.

Por otra parte se evitd seleccionar sitios donde
hubiera aves acuaticas (porque aumentaria la diversidad
alfa “artificialmente”), sitios carentes de vegetacion lefiosa
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Fig.1. Ubicacion de los sitios de
estudio. Los circulos negros indican
desiertos y los circulos con relleno
blanco indican bosques de clima frio.

(va que las aves predominantemente estan adaptadas a
arboles), y sitios en islas (porque la baja riqueza de
especies pudiera ser influenciada por la resistencia de
muchas aves a cruzar grandes distancias sobre el agua 'y
no tanto por los efectos ecoldgicos del clima). Los seis
sitios se muestran en la fig. 1. Los sitios 1 y 2 ademas
de ser extremadamente aridos son extremosos en el
sentido de que estan en unas de las pocas zonas de
México donde la diferencia entre la temperatura maxi-
ma mensual y la temperatura minima mensual excede
los 20°C (Sanchez Molina, 1985).

El sitio 1 es un desierto rocoso en la Sierra de las
Pintas, Baja California (31°35.6°N, 115°06.5°’W) con
palo fierro (Olneya tesota) y palo verde (Cercidium
microphyllum). Hay ocotillos (Fouquieria sp.) aislados
en algunas laderas. Abarca de los 100 a los 220 m sobre
el nivel del mar. Precipitacion anual aproximada 56
mm, gama aproximada de precipitacién media mensual
de 0.1 a13.3 mm, 10-12 meses con menos de 10 mm de
precipitacion (datos basados en estaciones climatologi-
cas a 60 km al NNW y 68 km al SSE; Garcia, 1987).
Temperatura media anual 27.4°C, gama de temperaturas
medias mensuales de 20.8 a 36°C, 0 meses con tem-
peratura menor a 0°C (datos basados en mediciones
realizadas a menos de 1 km de distancia entre enero de
1996 y junio de 1998, Juan Carlos Garcia, comunica-
cion personal). Un arroyo seco tiene paredes de hasta 10
m de altura en ciertas secciones. La vegetacion y to-
pografia circundantes son similares hacia el noreste,
norte, oeste y suroeste y consisten de planicies de palo
fierro y palo verde hacia el sur y este.

El sitio 2 es un desierto arenoso en El Bocan,
Samalayuca, Chihuahua (31°20°N, 106°23.5°W) con
mezquite (Prosopis glandulosa) de 1.5 m de altura en
promedio (pero con algunos arboles de hasta 3.5 m) y
con artemisa (Artemisia filifolia). Las plantas anuales y
pastos son muy escasas. La altitud es de 1250 m sobre
el nivel del mar. Precipitacion anual aproximada 212.8
mm, gama aproximada de precipitacion media mensual
de 4.7 a 46 mm, 5 meses con menos de 10 mm de pre-
cipitacion. Temperatura media anual 17°C, gama de

Tropico de Cancer

temperaturas medias mensuales de 6.9 a 27.5°C, 3 meses
con temperatura menor a 0°C (datos basados en una es-
tacion climatologica a 6 km al W; Garcia, 1987). Hacia el
sur y oeste hay dunas carentes de vegetacion y al norte y
este, entre 1 y 3 km de distancia, planicies con Larrea
tridentata y pendientes con matorral sarcocaule.

El sitio 3 es un desierto pedregoso con matorral
sarcocaule con mesquite, acacia y ocotillo (Prosopis-
Acacia farnesiana-Fouquieria-Opuntia-Hechtia) en lo-
merios, inmediatamente al sur de Pefna Blanca,
Querétaro (21°1.08°’N, 99°44.34°W, 1400-1460 m
sobre el nivel del mar). Precipitacion anual aproximada
456 mm, gama aproximada de precipitacion media
mensual de 4.4 a 82.3 mm, 3 meses con menos de 10
mm de precipitacion. Temperatura media anual 21.7°C,
gama de temperaturas medias mensuales de 17.3 a
25.1°C, 0 meses con temperatura menor a 0°C (datos
basados en una estacion climatologica a 8.75 km al
WNW; Garcia, 1987). Los arroyos tienen en sus marge-
nes mezquites ligeramente mas altos (hasta 5 m de al-
tura) y tienen paredes hasta de cinco m de altura. La
vegetacion y topografia circundantes son similares
excepto que hacia el norte el ejido de Pefia Blanca y el
Rio Estorax con su vegetacion riparia estan muy cerca-
nos, separados de la zona de estudio por cerros de 25 a
70 m de altura.

El sitio 4 es un bosque de pino y oyamel (Pinus
Jeffreyi-Abies concolor) en la Sierra San Pedro Martir,
Baja California (31°02.3°N, 115°28°W; 2600 a 2830 m
sobre el nivel del mar); el sotobosque generalmente es
muy abierto, pero en algunas partes hay manchones
densos de Baccharis sp. y Arctostaphylos sp.; en al-
gunas areas hay rocas muy grandes. Precipitacion anual
aproximada 500 mm (Alvarez, 1983). Temperatura
media anual 7.3°C, gama de temperaturas medias men-
suales de—1.5a16.3°C, 7 meses con temperatura menor
a 0°C (datos basados en Alvarez & Maisterrena, 1977).
El bosque nunca ha sido talado, ni se ha practicado
supresion de incendios (Minnich ef al., 1994). La vege-
tacion circundante es similar, aunque en algunos sitios
incluye especies adicionales de coniferas.
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El sitio 5 es bosque de pino-encino (Pinus-Quer-
cus), fuertemente dominado por pino, a 1 km al norte de
Batosarachi, Chihuahua (27°42.4°N, 107° 34.95°W; 2380
a 2420 m sobre el nivel del mar). Precipitacion anual
aproximada 673 mm, gama aproximada de precipitacion
media mensual de 8.8 a 171 mm, 1 mes con menos de 10
mm de precipitacion. Temperatura media anual 11.1°C,
gama de temperaturas medias mensuales de 5a 17.6°C, 5
meses con temperatura menor a 0°C (datos basados en
una estacion climatologica a 6.5 km al NW; Garcia
1987). Existen grandes afloramientos rocosos, con acanti-
lados hasta de 30 m en ciertos lugares. Se encuentra en un
nivel moderado de perturbacion antropogénica: hay 3
pequefios claros (0.15, 0.24 y 0.5 hectareas); se ex-
cluyeron de la lista a 5 especies de aves que estaban re-
stringidas a estos claros para no inflar el calculo de la
riqueza de especies del bosque. Al norte y al sur se en-
cuentran pastizales con ganaderia.

El sitio 6 es un bosque de pino (Pinus hartwegii)
con sotobosque de gramineas amacolladas, en el limite
superior del bosque en la ladera NE del Nevado de
Toluca, estado de México (19°07.5°N, 99°44°W; 3750 a
4000 m sobre el nivel del mar). Precipitacion anual
aproximada 1243.5 mm, gama aproximada de precipi-
tacion media mensual de 17.2 a 270 mm, 0 meses con
menos de 10 mm de precipitacion. Temperatura media
anual 5.2°C, gama de temperaturas medias mensuales
de 3.8 2 6.8°C, 12 meses con temperatura menor a 0°C
(datos basados en una estacion climatologicaa 1.25 km
al Wy 100 m mas arriba; se afiadi6 1°C a todas las
temperaturas para compensar esta diferencia de altura).
La vegetacion circundante es bosque de pino por tres
lados y pastizal alpino hacia el otro lado.

Técnica de muestreo

Se identificaron las aves por medio de observacion visual
y auditiva, empleando la técnica de “busqueda intensiva
en un area” (“area search”). Se trat6 de reducir posibles
fuentes de sesgo al hacer los inventarios. Primero, al
inicio del estudio ya se tenia familiaridad con la identifi-
cacion visual de todas las especies y con la vocalizacion
principal del 90% de ellas. Segundo, cada sitio se
muestred durante las cuatro estaciones del afio (5 dias
cada 3 meses). Tercero, se abarco un afio y medio (del 21
de marzo de 1997 al 30 de septiembre de 1998), no un
afio como es comun en los inventarios avifaunisticos, para
“controlar” de cierta manera que no se estuviera muestre-
ando un afio inusual. Durante el primer afio los sitios se
muestrearon en orden de menor a mayor distancia a la
Ciudad de México y en los ultimos 6 meses se
muestrearon en el orden inverso (para que no le tocara
siempre a algun sitio el principio o el fin de una estacion).
Se tuvo atencion de buscar aves en todos los microhabi-
tats y niveles de la vegetacion, ademas de aves que estu-
vieran sobrevolando, para no omitir aves con nichos
especificos o aves que pasan la mayor parte del tiempo en
el dosel o arriba de ¢él. Se muestred desde 1 o 2 horas
antes del amanecer hasta 1 o 2 horas después del anoche-
cer (generalmente no se realizaron observaciones durante
las 4 o0 5 horas del medio dia que es cuando la detectabili-
dad de las aves generalmente es menor).

Finalmente, se excluyeron las especies “acciden-
tales” como recomiendan Remsen (1994) y Gémez de
Silva et al. (1999). Debido a la gran capacidad de vuelo
de las aves, la dispersion accidental ocasiona que se regis-
tre un nimero limitado de individuos fuera del area prin-
cipal de distribucion geografica, altitudinal o ecoldgica.
Aunque las especies accidentales pueden desempeiiar un
papel importante en escalas de tiempo evolutivo (Grin-
nell, 1922; Veit, 2000), en escala de tiempo ecologico no
influyen significativamente en las interacciones en la
comunidad. Los criterios que se usaron para reconocer
especies accidentales fueron que sélo se registraron vo-
lando por encima del habitat sin parar o que s6lo paraban
brevemente pero no forrajeaban (a las aves que habitual-
mente cazan volando se les incluy6 cuando su conducta
sugeria que estuvieran forrajeando y no sélo sobrevo-
lando) o que se registraron durante 2 dias (7% del trabajo
de campo en cada sitio) o menos, ademas de que algunas
se reconocian como accidentales porque estaban fuera de
su habitat usual.

El tratar de reducir sesgos de muestreo no asegura
que los inventarios estén completos. Una cosa es tener
una muestra relativamente no sesgada y otra es tener una
muestra completa. Se evalud qué tan completos eran los
inventarios al final del trabajo de campo mediante la
aplicacion de curvas de acumulacion de especies y se us6
el valor asint6tico para estimar la verdadera riqueza de
especies (diversidad alfa) de cada sitio. Se emple6 el
modelo de Michaelis-Menten para la estimacion, dado
que es un modelo robusto (Chazdon et al., 1998) y pre-
ciso (Peterson & Slade, 1998). Los calculos se realizaron
con el programa EstimateS (Colwell, 1997) empleando 50
aleatorizaciones del orden de las muestras. El emplear
aleatorizaciones del orden de las muestras es muy util,
particularmente para aves u otros organismos con conduc-
tas estacionales, para evitar confundir una acumulacion
de especies debida a la estacion o a las migraciones con
una acumulacion de especies debida al esfuerzo de
muestreo.

Resultados

Se registraron 152 especies de aves pertenecientes a 38
familias en los 6 sitios de estudio (Apéndice 1). En los
diferentes sitios se registraron entre 35 y 60 especies en
total y las curvas de acumulacion de especies sugirieron
que la verdadera riqueza de especies (diversidad alfa) es
de 36 a 63 (Tabla I). El nimero de especies registradas en
cada visita fluctuo entre 14 y 48 (fig. 2). El mimero de
especies registradas en cada visita era similar entre las
dos localidades de Baja California, las dos de Chihuahua
y las dos del centro de México (fig. 2).

Tabla I. Diversidad alfa de los sitios de estudio

Area de estudio Diversidad alfa

(habitat) observada estimada
1. (desierto) 43 47
2. (desierto) 48 52
3. (desierto) 48 50
4. (pino-oyamel) 35 36
5. (pino-encino) 60 63
6. (pino) 43 45
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Fig. 2. Numero de especies registradas en cada visita a cada uno de los sitios de estudio. Todas las graficas usan la
misma escala para que sea facil compararlas. A la izquierda estan los bosques frios; de arriba abajo, los sitios son Ne-
vado de Toluca, Batosarachi, Sierra San Pedro Martir. A la derecha estan los desiertos; de arriba abajo, los sitios son
Peia Blanca, Samalayuca, Sierra de las Pintas.

Fig. 3. Grafica que indica la fuerte relacion entre el nimero de especies en las familias de aves terrestres de México y
el numero de localidades donde se encuentra representada la familia (“incidencia”). Para estimar la incidencia se us6
el porcentaje de localidades de las consideradas en Gémez de Silva y Medellin (2002), cuya avifauna incluia determi-
nada familia.
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Discusion
Sitios con menor diversidad alfa y factores
que pueden haber influido

Tanto el frio como la aridez ocasionan comunidades de
aves con baja diversidad alfa (Fig 3 de Gémez de Silva
& Medellin, 2002), ya sea directamente (por restriccio-
nes fisioldgicas de las aves) o indirectamente (por
ejemplo, mediante una baja productividad primaria), o
por una mezcla de ambos factores. En las condiciones
que se presentan en el territorio mexicano, jcual de
estos dos factores ecoldgicos deprime mas la diversidad
alfa? La localidad con considerable menor diversidad
alfa (tanto observada como predicha por la curva de
acumulacion de especies) fue el bosque de pino-oyamel
de la Sierra San Pedro Martir, que es la localidad mexi-
cana que combina la mayor latitud (por lo tanto la tem-
porada de crecimiento de las plantas es corta) con ma-
yor altitud (por lo tanto, las temperaturas son bajas atn
en la temporada de crecimiento), y por lo tanto se puede
suponer que la productividad primaria es baja. También
pudiera haber influencia del efecto de peninsularidad.
Este sitio no fue el que tiene la menor temperatura me-
dia anual (7.3, versus aproximadamente 5.2 en el Neva-
do de Toluca), ni el menor nimero de meses con tempe-
ratura media mensual menor de 10°C (7 meses, versus
12 en el Nevado de Toluca), aunque si fue el sitio que
alcanza la menor temperatura media mensual (-1.5°C en
marzo versus 2.8°C en febrero en el Nevado de Toluca)
y con las menores temperaturas mensuales durante el
invierno (menor de 1.5°C, vs casi 5°C en el Nevado de
Toluca). El Nevado de Toluca fue la localidad con la
segunda mas baja diversidad alfa estimada (Tabla I).

Bajas temperaturas limitan las distribuciones de
las aves, particularmente en el invierno (Root, 1988a,
1988b, 1989). Elsitio de la Sierra San Pedro Martir fue
el que tuvo la menor diversidad alfa en invierno: 14
especies. Las demdas emigran a otras latitudes o des-
cienden a menores altitudes en la misma sierra. Si se
excluyen las especies que solo se registraron sobrevo-
lando (Cathartes aura, Buteo jamaicensis, Corvus co-
rax) o en los puntos més bajos del km?, s6lo 6 especies
pequeiias y medianas (una terrestre y las demas arbo-
reas) permanecieron durante el invierno. Lo interesante
es que las seis fueron insectivoras que duermen en agu-
jeros: Picoides villosus, Colaptes auratus, Sitta pyg-
maea, Sitta carolinensis, Poecile gambelli y Catherpes
mexicanus (Gémez de Silva, 2002). El dormir en aguje-
ros entre rocas o en arboles, donde la temperatura no
desciende tanto como al aire libre, probablemente les
confiere una estrategia adaptativa.

En el Nevado de Toluca se registraron 15 especies
durante el invierno: Picoides stricklandi*, Colaptes
auratus®, Sitta pygmaea*, Sitta carolinensis*, Certhia
americana®, Poecile sclateri*, Troglodytes aedon¥,
Regulus calendula, Sialia mexicana*®, Turdus migrato-
rius, Dendroica coronata, Peucedramus taeniatus,
Pipilo maculatus, Oriturus superciliosus y Junco
phaeonotus (Goémez de Silva, 2002). Ocho de ellas
(sefialadas con asteriscos) se sabe que duermen obliga-
toriamente en agujeros. Pudiera ser que algunas otras

duerman facultativamente en agujeros, por ejemplo
Regulus calendula, aunque otras estrategias también son
posibles (vea por ejemplo Heinrich, 2003). En este caso,
el comportamiento de dormir en agujeros aparentemente
influye fuertemente sobre la composicion de la comuni-
dad.

El desierto con la menor diversidad alfa (Sierra de
las Pintas) tuvo la misma diversidad alfa observada que
el Nevado de Toluca, aunque la diversidad alfa estima-
da fue ligeramente mayor. También en este caso pudo
haber influencia del efecto de peninsularidad, no sélo
del clima. El segundo afio del muestre6 incluyé una
temporada extraordinariamente lluviosa (observacion
personal) y la diversidad alfa observada (y estimada)
probablemente fueron mayores de las que se observan
en aflos normales (por ejemplo, una especie Carduelis
lawrencei, que normalmente no se encuentra en esa
region geografica anido en el sitio de estudio en esa
temporada, Patten et al., 2001). Pero atn sin las espe-
cies que aparecieron durante la temporada extraordina-
riamente Iluviosa, la diversidad alfa fue mayor que en la
Sierra San Pedro Martir.

Porqué este limite inferior de la diversidad alfa

Coincidié que la localidad con el menor nimero de
especies fue la del menor nimero de familias. La menor
diversidad alfa estimada fue de 36 especies en 21.49
(entre 21 y 22) familias. Creo que en parte se debe a que
1) las especies tienden a tener una distribucion libre
ideal (Gomez de Silva & Medellin, 2002) de la misma
manera que los individuos tienden a la distribucion libre
ideal (Fretwell & Lucas, 1970; Tregenza, 1995), y 2)
algunas familias tienen mayores tasas netas de especia-
cion que otras.

Distribucion libre ideal de especies

La hipotesis de la distribucion libre ideal de especies
plantea que donde existe un recurso tendera a haber por
lo menos una especie que haga uso de él. Esta premisa
es un caso particular de la teoria de optimizacion en
ecologia (MacArthur & Pianka, 1966; Rosen, 1967).
Basicamente se debe a que una comunidad en un am-
biente que contiene algin recurso no utilizado (o subuti-
lizado) tendera a ser invadida por una especie capaz de
utilizar dicho recurso (Fox & Brown, 1995) o, si tal
especie no existe en el “acervo de especies”, se crea una
presion selectiva para que se origine dicha especie
(Darwin, 1872: 235; Benton, 1983).

Desde luego que las barreras a la dispersion, por
una parte, y las restricciones fisiologicas, por otra, pue-
den impedir una distribucion libre ideal. Por eso se
habla de una tendencia. Pero se puede suponer que no
hay grandes barreras para la dispersion de aves dentro
del area continental de México (la dispersion hacia islas
es otra historia) y existen en México aves capaces de
alimentarse de los principales tipos de alimentos. Si
bien en ninguna parte del mundo hay aves que se ali-
menten predominantemente de tierra, en México existen
especies que corresponden a los 14 principales gremios
alimenticios (Tabla II; los tnicos gremios ausentes son
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Tabla Il. Gremios alimenticios en los que se pueden catalogar las aves de México

Carnivoras Nocturnas

Diurnas, capturan presas terrestres
Diurnas, capturan presas arboreas/aéreas

Carrofieras

Insectivoras Nocturnas

Diurnas, capturan sus presas en el aire (arriba del dosel)
Diurnas, capturan presas terrestres

Diurnas, capturan sus presas en el interior de la madera
Diurnas, recogen sus presas de la corteza/epifitas
Diurnas, recogen sus presas del follaje

Diurnas, capturan sus presas en el aire (debajo del dosel)

Nectarivoras
Frugivoras/Granivoras

Arboreas
Terrestres

Tabla lll. Familias de aves terrestres mexicanas y el porcentaje de localidades mexicanas en las que se registran
(adaptado de Gémez de Silva, 2001b).

Strigidae 100 |Cuculidae
Corvidae 100 [Mimidae
Parulidae 100 ([Sylviidae
Trochilidae 100 |Trogonidae
Troglodytidae 100 |Odontophoridae
Tyrannidae 100 |[Fringillidae
Accipitridae 100 [Cotingidae
Cathartidae 99 |Cracidae
Caprimulgidae 99 |Dendrocolaptidae
Emberizidae 99 (Psittacidae
Hirundinidae 99 [Momotidae
Picidae 99 (Bombycillidae
Apodidae 97 [Ptilogonatidae
Vireonidae 94 (Regulidae
Columbidae 92 [Ramphastidae
Cardinalidae 91 |Paridae
Thraupidae 91 |Tinamidae
Turdidae 91 ([Laniidae
Icteridae 90 [Thamnophilidae
Falconidae 83 |Sittidae

81 |Furnariidae 22
79 |Ardeidae 21
78 |Aegithalidae 21
70 |Certhiidae 21
69 |Formicariidae 18
61 |Motacillidae 18
60 |Peucedramidae 18
58 |Charadriidae 16
56 |Passeridae 14
53 |Pipridae 12
45 |Remizidae 12
38 [Bucconidae 9
36 |Phasianidae 9
35 |[Coerebidae 9
31 |Alaudidae 6
27 |Galbulidae 5
27 |[Scolopacidae 4
27 [Sturnidae 4
26 |Timaliidae 3
26

los de frugivoras nocturnas y folivoras arboreas, que en
el mundo sélo estan representados por una especie su-
damericana Steatornis capensis 'y Opisthocomus hoazin,
respectivamente). Dado que los recursos que correspon-
den a estos 14 gremios principales (diferentes tipos de
vertebrados, carrofia, diferentes tipo de invertebrados,
néctar, y diferentes tipos de frutos y semillas) se en-
cuentran en todo México, incluso en las zonas mas
aridas y las mas frias, en toda localidad mexicana tende-
ra a haber una o mas especies de los 14 gremios.

Esta es solo una tendencia, pues aparentemente
hay uno o dos gremios ausentes en algunas de las loca-
lidades con climas mas severos, aunque ninguno esta
ausente del sitio con menor diversidad alfa (Gémez de
Silva & Medellin, 2002). Dada la tendencia de que haya
representantes de 14 gremios en toda localidad, ;porqué
el limite inferior a la diversidad alfa no es 14 especies,
una por gremio alimenticio?

Especiacion

No se puede predecir el nimero de especies por gremio,
pues atn en la localidad con menor diversidad alfa
algunos gremios estan representados por mas de una

especie. A nivel de la avifauna de todo México, asi
como a nivel de comunidades individuales, hay 5 gre-
mios alimenticios que tienen mayor niimero de especies.
En el orden de mayor a menor numero de especies
mexicanas, son los de las insectivoras de follaje, frugi-
voras/granivoras arboreas, insectivoras de presas terres-
tres, frugivoras/granivoras terrestres e insectivoras que
atrapan su presa en el aire debajo del dosel (fig. 4 de
Gomez de Silva & Medellin, 2002).

Un resultado de haber comparado una diversidad
de comunidades incluyendo especialmente comunidades
en su minima expresion (véase De los sesgos al princi-
pio de este capitulo) es que aparentemente hay 7 fami-
lias de aves que se encuentran en todas las comunidades
de México y 12 que se encuentran en el 90% de las
comunidades o mas (Gomez de Silva & Medellin, 2001;
Tabla III). Es mas, todas las familias con 22 especies o
mas se encuentran en 90% o mas comunidades, y las
cinco familias con 38 especies 0 mas se encuentran en
el 99% o 100% de las comunidades. La relacion entre el
nimero de especies en una familia y la proporcion de
comunidades en donde se encuentra la familia (su inci-
dencia) es altamente significativa (fig. 2; p<0.0001).
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Esta relacion podria ser andloga a una curva de
especies-area porque la proporcion de comunidades es
proporcional al area abarcada. Carece de una limitacion
comun de las curvas especies-area, que es que se suele
comparar la diversidad de areas mutuamente excluyen-
tes, como diferentes islas, paisajes, provincias bidticas o
continentes. El defecto es que areas excluyentes casi
siempre difieren en cuanto a los habitats presentes, la
disponibilidad de recursos y la historia de colonizacion
(Graves & Gotelli, 1993), por lo que algunos investiga-
dores han tratado de estudiar la relacion especies-area
de areas anidadas (Palmer & White, 1994; Leitner &
Rosenzweig, 1997; Lyons & Willig, 1999). Sin embar-
go, esta alternativa tiene el defecto de que las areas
anidadas no son muestras independientes. El comparar
la relacion especies-area para diferentes grupos taxo-
némicos de una region, como es el caso de las diferen-
tes familias de aves terrestres de México, minimiza
estos defectos porque 1) los diferentes taxones coinci-
den en partes de su distribucion (o toda) y en estas areas
de coincidencia las condiciones ecoldgicas son las mis-
mas, y 2) los diferentes taxones son estadisticamente
independientes.

Es interesante que de acuerdo con Rosenzweig
(1995) las curvas especie-area para escalas geograficas
comparables con el territorio mexicano (las “curvas
especies-area regionales”, causadas en gran parte por
especiacion geografica) tienen pendientes de ente 0.8 y
1.1,y que la pendiente para familias de aves mexicanas
es 1.11. Tal vez la semejanza se deba a factores causa-
les similares.

Por cierto, la “ubicuidad” de ciertas familias de
aves tiene implicaciones sobre la naturaleza de la co-
evolucion. La teoria de la coevolucion ha sido criticada
con base a que las interacciones entre pares de especies
rara vez han durado el tiempo necesario para la coadap-
tacion entre especies (Foster ef al., 1990). Por otra par-
te, otros investigadores (por ejemplo, Jordano, 1987)
han apoyado el concepto de coevolucion difusa (coevo-
lucion entre taxones superiores). La ubicuidad de ciertas
familias apoya el concepto de coevolucion difusa. Por
ejemplo, sugiere que aunque no haya habido interacciéon
entre las mismas especies, en todo México los vertebra-
dos han estado sujetos a la presion selectiva causada por
la depredacion de Accipitridae, los animales que usan
huecos en troncos de arboles han sido librados de la
necesidad de escarbar sus propios huecos debido a la
presencia casi omnipresente de Picidae, los granivoros
terrestres de todo tipo han tenido que enfrentar la com-
petencia potencial por alimento con Emberizidae, y las
plantas con flor han tenido la oportunidad de interactuar
con Trochilidae. La posibilidad de esta coevolucion
difusa sugiere que ciertas coadaptaciones pudieran ser
dificiles de detectar por medio de una perspectiva estric-
ta de coadaptacion especie-especifica que promueven
algunos investigadores (por ejemplo, Brooks & McLen-
nan, 1991).

La ubicuidad de ciertas familias de aves también
tiene implicaciones para la elaboracion y el analisis de

inventarios avifaunisticos. Dado que seria engafioso
basar un analisis macroecologico o de conservacion en
inventarios incompletos, es importante reconocer aquel-
los inventarios que estan incompletos (la literatura
cientifica incluye un gran numero de éstos) antes de
usarlos para un analisis o antes de dar por concluido el
trabajo de campo. El conocer cudles son los taxones
ubicuos puede ayudar a reconocer estas deficiencias,
pues un inventario en el que faltan taxones ubicuos se
pueden reconocer rapidamente como incompleto (el
conocer el limite inferior empirico a la diversidad alfa
también puede contribuir a reconocer inventarios in-
completos). Se pueden ver ejemplos en Gomez de Silva
& Medellin (2001).

Volviendo a la diversidad alfa, estas observacio-
nes sugieren que las comunidades tienden a tener repre-
sentantes de todos los gremios alimenticios, particular-
mente de los gremios dominados por especies de las
familias que han generado mayor niimero de especies.
Es de esperarse entonces que el limite inferior a la di-
versidad alfa sea un tanto mayor que el nimero de gre-
mios. Empiricamente, para comunidades de aves de
Meéxico en areas continentales con vegetacion lefiosa,
parece ser que este limite representa un promedio de
alrededor de 2.6 especies por gremio.

El estudio de comunidades con baja diversidad
alfa y su comparacion con comunidades que tienen
mayores diversidades es una linea productiva para
abordar diferentes preguntas ecoldgicas. En este capitu-
lo se vi6 como el estudio de comunidades con baja
diversidad puede ayudar a poner a prueba si cada gre-
mio tiende a estar representado en todas las comunida-
des y a ejemplificar como esta generalizacion tiene
excepciones, puede ayudar a reconocer semejanzas en
los gremios y familias representados en las comunida-
des que deben tomarse en cuenta como “modelo nulo”
al hacer comparaciones y para reconocer inventarios
que estan incompletos, y permite conocer situaciones en
las que factores abidticos (como la temperatura inver-
nal) limitan la composicion de las comunidades.
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Apéndice A. Lista de especies registradas en los sitios de estudio

Familia

® = Registro ; o = Sin registro

Especie

Sitio

4

Cathartidae

Coragyps atratus
Cathartes aura

[}

o

[}

o

Accipitridae

Circus cyaneus
Accipiter striatus
Accipiter cooperi
Buteo swainsoni
Buteo albonotatus
Buteo jamaicensis

® O O O O O

® O O O O O

® O O O O O

e ¢ O e e O

® O O O e O

Falconidae

Falco sparverius
Falco columbarius
Falco peregrinus

O O e

O O O|e® O @ O e e|® Of|N

O O O

® O O

O O O

o e e

Odontophoridae

Callipepla squamata
Callipepla gambelli
Callipepla picta

o O O

o e e

o O e

o O O

o O O

Columbidae

Zenaida asiatica
Zenaida macroura
Columbina inca
Columbina passerina

O O e O

O O e O

O O O O

O O O O

Cuculidae

Geococcyx californianus

Tytonidae

Tyto alba

® | O

olo

o]0

Strigidae

Otus kennicottii

o

oflo|e

0O]J]0O]J]O]J]O O O O|® O O

o

Otus trichopsis
Bubo virginianus
Glaucidium gnoma
Micrathene whitneyi
Athene cunicularia

O O O e O

O O O e e

O O e e O

Caprimulgidae

Chordeiles acutipennis
Chordeiles minor
Phalaenoptilus nuttalli
Caprimulgus arizonae

o o0 O O

O e e e|® O O e O

® @ O O

® O O O

Apodidae

Cypseloides niger
Aeronautes saxatalis

® O

o O

Trochilidae

Colibri thalassinus
Cynanthus latirostris
Basilinna leucotis
Lampornis clemenciae
Amazilia violiceps
Archilochus sp.

O O O O O O

® O O O O O

O @€ O O e O|®e® O|O O O O|O @ O e O

O 0 0O 0 O 0O|e OlO O O O|O O O e O

O O O e O O

O O e e O e
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Especie

Archilochus colubris
Archilochus anna
Archilochus costae
Selasphorus platycercus
Selasphorus rufus

Sitio

Trogonidae

Euptilotis neoxenus

oO]J]oO O e O O

oO|l]O0O e O O O

®e|O @€ O O O

oO|l]O0O e O O O

Picidae

Sphyrapicus varius (sensu lato)
Sphyrapicus thyroideus
Picoides scalaris

Picoides villosus

Picoides stricklandi

Colaptes auratus

O O O O O O

O O O e O O

O O O @€ O O|JO0O|O O O O e

®e O e O e e

® € O O O O

Tyrannidae

Camptostoma imberbe
Contopus borealis
Contopus pertinax
Contopus sordidulus
Empidonax minimus
Empidonax hammondii
Empidonax wrightii
Empidonax affinis
Empidonax difficilis (sensu lato)
Sayornis saya
Myiarchus cinerascens
Tyrannus verticalis

O O e e O O O O e O O O

O O O e @€ O O O e e O O

O 0O 0O O O 0O @€ O O e O O

Hirundinidae

Tachycineta thalassina
Stelgidopteryx serripennis
Hirundo pyrrhonota
Hirundo rustica

o o0 O o

O @€ O O|e e @€ O O e @€ O e O O O

O O O e

o O O e

Corvidae

Cyanocitta stelleri
Aphelocoma coerulescens
Gymnorhinus cyanocephalus
Nucifraga columbiana
Corvus cryptoleucus

Corvus corax

® O O O O O

O @€ O O O O

® O O O O e

O O O O O e

Paridae

Parus sclateri
Parus gambeli

o

e}

o

o

O O|l|O @€ O O O O|e® O e e¢|O @€ @€ O O @ O e O O O e

e}
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Remizidae

Auriparus flaviceps

O|le O|e O e e @€ O|O O O @€|O O O @€ O O O O @@ O @@ O|e O e O e O|O|® O O e O

o

o

Aegithalidae

Psaltriparus minimus

o

o

e}

o

Sittidae

Sitta carolinensis
Sitta pygmaea

[}

o

o

o

Certhiidae

Certhia americana

Troglodytidae

Campylorhynchus brunneicapillus
Salpinctes obsoletus

Catherpes mexicanus
Thryomanes bewickii

Troglodytes aedon (sensu lato)

O e O e O |Oo

e O e O OO

e ©¢ ¢ O O |e

® O O O O |e

Regulidae

Regulus calendula

(O @€ O O e |0

O|le e e @ @ |O|O O]|O

Sylviidae

Polioptila caerulea
Polioptila melanura

e}

o

(e]

o

o

Turdidae

Sialia mexicana
Myadestes townsendi
Catharus occidentalis
Catharus ustulatus
Catharus guttatus
Turdus migratorius

O O e O O O

O o 0O O O o

0O 0O O O O o©°

O O O O O e

®e ¢ O O e O

e ¢ O e O e

Timaliidae

Chamaea fasciata

o

o

(e]

o

Mimidae

Mimus polyglottos
Oreoscoptes montanus
Toxostoma curvirostre
Toxostoma crissale

o O O e

e O o o

O e O e |Oo

o O O O

o OO O o

Ptilogonatidae

Phainopepla nitens

o

0O]J]O0 O O O

o

o
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Familia Especie Sitio
Laniidae Lanius ludovicianus e e e 0 o o
Vireonidae Vireo solitarius (sensu lato) o o o e e o
Vireo huttoni o o o o e e
Vireo gilvus e 0o o o o o
Parulidae  Vermivora celata e O e 0o e o
Vermivora ruficapilla e 0o e o o o
Vermivora superciliosa o o o o e o
Dendroica petechia e 0o o o o o
Dendroica coronata e 0O o0 o e e
Dendroica nigrescens o o o e e o
Dendroica townsendi e 0O O O e e
Dendroica occidentalis o o o e e o©
Dendroica graciae o o o o e o
Oporornis tolmiei e o o o o o
Wilsonia pusilla e e O O e o©
Cardellina rubrifrons o o o o e o
Ergaticus ruber o o o o o e
Myioborus pictus o o o o e o
Myioborus miniatus o o o o e o
Peucedramidae Peucedramus taeniatus o o o o e e
Thraupidae Piranga flava o o o
Piranga ludoviciana e o© o o

Cardinalidae  Cardinalis cardinalis
Cardinalis sinuatus
Pheucticus melanocephalus
Passerina caerulea
Passerina versicolor

Emberizidae Pipilo chlorurus
Pipilo erythropthalmus
Diglossa baritula
Aimophila ruficeps
Oriturus superciliosus
Amphispiza bilineata
Amphispiza belli
Spizella passerina
Spizella pallida
Spizella breweri
Chondestes grammacus
Calamospiza melanocorys
Ammodramus sandwichensis
Melospiza lincolnii
Zonotrichia leucophrys
Junco hyemalis
Junco phaeonotus

Icteridae  Icterus bullockii (abeillei)
Icterus parisorum
Fringillidae  Carpodacus cassinii
Carpodacus mexicanus
Loxia curvirostra
Carduelis pinus
Carduelis psaltria
Carduelis lawrencei
Coccothraustes vespertinus
Passeridae  Passer domesticus

O O e O O
O e O e O
O O O O O

O O e @€ O O e 0|0 e|0O O e @€ @€ O O O O e O e O O O O O
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se celebro en la Ciudad de México
ersaciones sobre diversidad: el significado de
rganizado por CONABIO y el grupo DIVERSITAS-
apoyo financiero de la Direccion de Asuntos Internacionales
10 Nacional de Ciencia y Tecnologia de México. La celebracion

a reunion respondio a una verdadera necesidad, sentida por muchos
nvestigadores: convocar a una parte importante de los interesados en esta
tematica para discutir ideas y enfrentar puntos de vista sobre lo que
significan las distintas expresiones de la biodiversidad, las relaciones que
tienen entre si y la forma de medirlas. El simposio fue un éxito, tanto por
las comunicaciones presentadas, como por la amplia discusion desarrollada
en su seno y ello nos llevo a considerar la publicacion de sus contenidos, con
la ayuda de la Sociedad Entomologica Aragonesa (Espafia), para ofrecer al
mundo cientifico un libro que los editores creemos nuevo y original, y en
espaiiol, con las contribuciones mas destacadas de aquel evento.

o
N\ q

S ' 9 DIVERSITAS
CONACYT of bioawersiy scence.
C O N A B l O Consejo Nacional de Ciencia y Tecnologia




