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UN ESTUDIO ECOLOGICO DE LAS AVES DE LA SABANA
DE PINO DE TIERRAS BAJAS Y BOSQUE LLUVIOSO
ADYACENTE EN EL NORESTE DE NICARAGUA.

Thomas R. Howell

Este estudio trata sobre la avifauna en un area extensa de sabana de pino que se
encuentra en las tierras bajas de la vertiente Caribefia en el noreste de Nicaragua y este de
Honduras. Este habitat distintivo, que mantiene Gnicamente una especie de pino, Pinus
caribaea, estd completamente aislado por muchas millas de bosque lluvioso tropical
latifoliado o bosque hiumedo de la serrania de pinos de Honduras Britanica y los bosques de
pino de las tierras altas de Honduras y Nicaragua (Figura 1).

Ecologia General de la Sabana de Pinos.

Para resumir brevemente de Parsons (1955), Radley (1960), Taylor (1963) y Munro
(1966), quienes discutieron la geografia y algunos aspectos de la ecologia: La sabana de
pinos de tierras bajas en Nicaragua se extiende aproximadamente 9,200 km? (calculado de un
mapa en Radley) a 10,000 km? (Munro, 1966) en Nicaragua, y cerca de 6,600 km? (del mapa
en Monroe, 1968) en Honduras. Los pinos Yy los zacatales ocupan una gran parte de las tierras
planas o tierras levemente onduladas que estan generalmente por debajo de 200 msnm. El
bosque latifoliado se extiende hacia el interior de la sabana a lo largo de numerosos cursos de
agua y por todas partes forman islas en areas bajas. Calculo que las incursiones de bosque
latifoliado ocupa cerca de la cuarta parte de la regién; Parsons (1955) estimé la tercera parte.

La regién de la sabana corresponde bastante bien a un area de latosoles rojo-amarillos
y suelos hidromdrficos asociados con sedimentos del Pleistoceno. Radley (1960) lo considero6
del Plioceno; yo no tengo fecha precisa de los sedimentos. Dentro del area, los pinos
normalmente ocupan extensiones de suelos muy pobres con poco humus o sin el y
Unicamente una relativamente delgada capa de suelo superficial de arena, grava y arcilla
encima de una cama profunda de arcilla pesada e impermeable. Los bosques latifoliados
crecen primordialmente en suelos aluviales, pero pueden invadir suelos méas pobres
normalmente ocupados por pinos y los pinos creceran en suelos mas ricos si no estan
cubiertos con sombra durante la etapa de plantula.

Frecuentemente las fronteras entre la sabana de pinos y el bosque Iluvioso son
repentinas, escarpadas o abruptas (figura 2), pero algunas veces los pinos y arboles
latifoliados se mezclan en una zona estrecha. También hay praderas extensivas donde los
arboles y arbustos estan esparcidos 0 son escasos en conjunto.

Traduccion; Juan C. Martinez-Sanchez jcmartinez@avesnicaragua.org 1 Dic 2005
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Figura 1. Este de Honduras y Nicaragua en Centroamérica mostrando la extension de sabana de pinos de tierras
bajas (&rea entramada).

El himedo clima tropical tiene una temperatura promedio diaria cerca de 25°C. y la
temperatura minima es raramente menor de 20°C. La precipitacion anual es de 2,600 a 3,500
mm lo que hace de esta sabana una de las mas himedas en el mundo. Talbot (1964) da 1,270-
1,524 mm para Africa, y Blydenstein (1967) registra 1,700 a 2,000mm para muchos de los
Ilanos de Colombia “... incrementandose abruptamente cerca de las bases de las montafias a
mas de 4,000 mm en Villavicencio”. En la sabanas de pino Nicaraguense, una temporada
relativamente seca comienza en Febrero y se extiende hasta Abril, siendo normalmente Marzo
y Abril los meses mas secos del afio. Los registros de precipitacion promedio, recopilados en
Puerto Cabezas en la Costa Caribefia, para los dos meses secos son: 1927-1950, marzo, 61.2
mm; abril, 50 mm (Parsons, 1955); 1955-1959, marzo, 36.8 mm con extremos del.3-72.1
mm; abril, 41.1mm con extremos de 10.2-108.7 mm (Radley, 1960).

La precipitacién varia localmente por lo que, ain en la temporada seca, llueve casi
diario sobre algunas partes de las sabana. Las areas donde los bosques latifoliados y la sabana
de pino son adyacentes probablemente reciben la misma cantidad de lluvia, pero las tasas de
penetracion del suelo, la escorrentia y evaporacién debe inferir considerablemente en los dos
habitat.
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AUn en Marzo y Abril numerosos arroyos fluyen a través de la sabana y algunas
charcas o lagunas pequefias parecen permanentes. Sin embargo, la mayoria del area de
gramineas y pinos se seca despues de algunos dias soleados, y si hay quemas, una vez
empezadas se dispersan rapidamente.

La sabana de pino Nicaragiense ha sido talada continuamente desde 1920 y casi no
quedan pinos grandes en regiones de facil acceso. Los pinos buenos pueden estar en el rango
mayor de 25 mts de altura; los anillos de los arboles grandes caidos indican una edad
aproximada de 70 y 80 afios.

La edad de la sabana de pino es desconocida y un tanto controversial. Parsons,
Radley, Taylor y Munro, asi como Denevan (1961) y Johannensen (1963), concuerdan que las
sabanas de pino le deben su continua existencia a las quemas periddicas. Las preguntas que
permanecen son si las sabanas se originaron a través de la limpieza y quema del bosque
latifoliado por el hombre, y si es asi, cuando empezd el proceso, o si las sabanas son el
resultado de los fuertes vientos de los huracanes, seguidos por relampagos que iniciaron el
fuego, posiblemente antes de la ocupacion de la region por el hombre. Ciertamente, dentro de
los tiempos histéricos, incendios provocados por el hombre han mantenido o extendido las
areas de las sabanas por la destruccion de la invasion de los arboles jovenes de hojas anchas y
dejando los pinos grandes que pueden sobrevivir a repetidas quemas del sotobosque (Figura
3).

Interés ornitolégico de la Sabana de Pinos

La sabana de pino es de interés ornitoldgico porque: (1) Incluye el limite sur de los
pinos de sucesion natural en el Hemisferio Oeste; (2) Incluye el limite sur de las extensiones
de varias especies de aves adaptadas a pinares tales como Reinita Pinera (Dendroica graciae),
Piquituerto Comun (Loxia curvirostra), y Sabanero Pechigris (Spizella passerina); y (3) su
aislamiento ha llevado a la diferenciacion de varias subespecies endémicas de aves (Howell,
1965).

Figura 2. Interfase de sabana de pino y bosque lluvioso, noreste de Nicaragua. No6tese la abrupta frontera entre la
sabana de pino y el bosque lluvioso (parte inferior de la foto).
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Figura 3. Porcion recién quemada de una sabana de pino, mostrando dafios a una plantula de pino y a ramas
bajas de arboles grandes. Note el rapido crecimiento de las hierbas. El fuego provocado por el hombre es
importante en el mantenimiento de la sabana y en la prevencion de la invasion de arboles latifoliados.

La region es de interés ecoldgico debido a que el bosque de pino es una asociacién
vegetativa muy antigua y extensa en el Hemisferio Norte y constituye un habitat tipico de
zona templada en donde muchos organismos, incluyendo aves, estan especialmente
adaptados. Aunque los pinos han penetrado latitudes tropicales por todo el mundo, en los
trépicos del Nuevo Mundo aparecen por lo general en regiones montafiosas, tales como las
mesetas mexicanas y las tierras altas de América Central, donde el clima tiende a ser
templado. Las Sabanas de Nicaragua y Honduras, sin embargo, estan en tierras bajas entre
12°10" y 16° latitud Norte, donde el clima y las condiciones ambientales generales son
completamente propicios por el bien desarrollado bosque lluvioso tropical que la rodea y se
entremezcla con ella. En efecto, la sabana de pinos de tierras bajas constituye una “isla”
irregular de un habitat de zona templada establecida en los contornos del tropico himedo.

La transicién del frondoso bosque tropical con una abundancia de cotingas, saltarines,
y hormigueros a la sabana de pinos con una presencia dispersa del Zacatero Comun (Sturnella
magna), Celeste Oriental (Sialia sialis) y Sabanero Pechigris es sorprendente. Esta
yuxtaposicién de primera instancia tropical y primordialmente de avifaunas templadas ofrecen
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una rara oportunidad para un estudio comparativo de abundancia, diversidad y el
comportamiento ecoldgico relevante de las aves residentes bajo condiciones
macroambientales idénticas. EIl hecho que el mismo tramo del dia, cambio estacional en
clima, elevacion sobre el nivel del mar y condiciones basicas del suelo existen en ambas, la
Sabana y el bosque latifoliado estrecha el rango de los pardmetros ambientales que los
investigadores deben de tomar en cuenta a la hora de analizar las diferencias en las avifaunas
de los respectivos habitat.

Objetivos del Estudio
Las principales preguntas que he considerado son:

1. ¢Cuales son las diferencias cualitativas y cuantitativas entre las avifaunas de las areas
muestreadas de las sabanas de pino tropical y el bosque latifoliado adyacente?

2. Dentro de la sabana tropical, ¢cuéles son la diferencias entre la poblacion de aves en
areas de pino con poco sotobosque de nivel bajo y un poco de arboles jévenes
(plantulas), areas de pinos con abundante arboles jovenes de diferentes alturas, y areas
desarboladas con zacatales, juncales y con poco arbustos?

3. ¢Son las diferencias de poblaciones de aves en los diferentes habitats predecibles
segun las bases de los diferentes perfiles de follaje, como ha propuesto MacArthur y
MacArthur (1961)?

4. ¢Cbémo se comparan las poblaciones de aves del habitat tropical en nimero de

especies y de individuos, con poblaciones de aves en habitats de zonas templadas?

¢Influye la competencia entre especies de aves a restringirlas a diferentes habitats?

6. Considerando la composicion de las avifaunas de los diferentes habitats, ¢qué puede
uno inferir acerca de la competencia, tamafio del nicho y grado de superposicién de
nicho y division de recursos inter e intraespecificos?

7. ¢Como difieren las proporciones de no paserines a paserines y oscines a suboscines
entre los dos habitats y codmo se pueden interpretar las diferencias?

8. ¢Cual es el efecto ecoldgico de las aves migratorias invernantes norteamericanas en
las residentes en ambos habitats?

9. ¢Qué factores historicos pudieron ser responsables por las diferencias en las avifaunas
de los dos habitat?

10. ¢ Qué relevancia tienen las respuestas a estas preguntas para el tema de los gradientes
latitudinales en la diversidad de especies de aves?

o

Métodos

Visité la region de las sabana desde el 2 al 4 de Febrero de 1955, del 22 de Enero al 20
de Febrero de 1962, del 16 de Enero al 1 de Febrero de 1963, del 11 al 27 Agosto de 1965,
del 10 al 26 de Marzo de 1966, del 18 de Noviembre al 1 de Diciembre de 1966 y del 15 al 30
de Abril de 1967. De este modo, estuve presente en ambas temporadas, la temporada seca y la
himeda, cuando las migratorias estaban ahi desde el Norte, y cuando las aves en reproduccion
no residentes durante todos los meses del afio estaban presentes.

Estudie intensivamente tres areas — dos en la sabana de pinos y una en el bosque
[luvioso - e investigué menos a fondo dos &reas mas de sabana — una con un crecimiento
escaso de pino y la otra con zacatales y sin arboles.

Para medir las caracteristicas del follaje y la diversidad de especies de aves de las
diferentes areas, utilicé el método descrito por MacArthur y MacArthur (1961). Esto me
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permite la comparacion directa de mis datos de Nicaragua con los resultados obtenidos por
MacArthur y sus colaboradores en la moderada o templada Norte América y en Panaméa
(MacArthur et al., 1962; MacArthur, 1964; MacArthur et al., 1966). EI Apéndice 1 presenta
un breve resumen de éste método y algunas modificaciones menores que usamos para adaptar
a las condiciones locales.

A partir de medidas de la densidad de vegetacion a diferentes niveles verticales, MacArthur y
MacArthur (1961) calcularon la diversidad de altura de follajes (FHD siglas en inglés) para cada una de sus
parcelas de estudio. A partir de aves reproductivas en estas parcelas, calcularon la diversidad de especies de aves
(BSD) usando la misma ecuacion de la FHD (ver Apéndice 1). Cuando compararon graficamente el FHD contra
el BSD para cada una de sus parcelas los resultados produjeron una serie de puntos que se agruparon en una
linea recta. Una ajuste tomando en cuenta de la diversidad de especies de plantas en relacion a la diversidad de
especies de aves no redujo la dispersion de puntos o brindd una mejor adecuacion por una linea recta. Los
autores concluyeron que la BSD puede ser predicha por lo menos en algunos héabitats de zonas templadas, desde
la FHD sola sin tomar en cuenta la composicion de las especies de la vegetacién. Su ecuacion es BSD = 2.01
FHD + 0.46. Sin embargo, MacArthur (1964) sefial6 que en el caso de ciertos habitats y algunas aves
especializadas en habitos alimenticios, la relacion propuesta entre FHD y BSD puede no mantenerse. En una
seccion posterior, presento medidas de FHD y de BSD para la sabana de pino Nicaragiiense y las areas de
bosque lluvioso, comparandolas con areas de zonas templadas y discutiendo su predictibilidad.

Antonio Molina R. identificd muchas de las plantas de las areas de sabana en el
campo, y nosotros colectamos otras plantas para estudios posteriores en el herbario de la
Universidad de California, Los Angeles. El Apéndice 2 agrupa cualitativamente las plantas
mas notorias del &rea de estudio de la sabana e incluye una breve descripcion de su apariencia
e importancia para la avifauna.

Descripcion de las areas de estudio

Nosotros tomamos medidas cuantitativas de densidad de vegetacion en parcelas designadas como areas
de Sabana de pino 1, area de Sabana de pino 2 y area de bosque lluvioso y calculamos FHD para cada una
(Figura 4). Estas parcelas estaban todas juntas en términos de distancia absoluta y elevacion. He situado cada
una en relacion a Waspam, cerca de 120 Km al noreste de Puerto Cabezas en la comarca El Cabo. Todas tenian
la misma elevacién, 65mts, excepto el area del bosque Iluvioso que era de 130 mts. La praderay las areas de
bosque lluvioso estan a la misma distancia de Waspam aunque no adyacentes; ambas estan a lo largo de una
carretera, aproximadamente a 22 Km al suroeste de Waspam, con la diferencia en las direcciones de la brajula
muy leve para anotarlo.

Area de Sabana de Pino 1

Arroyo Leicus, a 22.5Km al Suroeste de Waspam, 25 acres, 348 por 348 yds.

Caracteristicas (figura 5): Arboles de pinos irregularmente espaciados, moderadamente densos, altura
promedio de 27 arboles arriba de 25 pies, escogidos al azar, 50.2 pies, extremos de 27 a 71 pies, arboles jovenes
y arbustos esparcidos, cobertura densa de pasto y juncales; sin riachuelos ni fuente de agua permanentes, pero
algunas areas himedas en la parte baja; riachuelos permanentes dentro de los 100mts; carretera de tierra,
raramente traficada, funcionando a través de un &rea cerca del borde este.

Plantas mas conspicuas: Arboles — Pinus caribaea, por todas partes; Curatella americana, escasa.
Arbustos — Byrsonima crassifolia, por todas partes; Miconia lundelli, por todas partes; M. albidea, por todas
partes, pero menos comun que la Miconia lundelli. Herbaceas — Tibouchina belizensis, mayormente en areas
bajas con lento drenaje; Clidemia rubra, por todas partes; Polygala sp., por todas partes; Diodia frutescens, por
todas partes; Borreria suaveolens, por todas partes. Zacatales y juncales — Paspalum humboldtianum, por todas
partes; Panicum sp., por todas partes; Aristida sp., por todas partes; Andropogon sp., orilla de la carretera,
escasa; Hypolytrum schraderianum, por todas partes; Bulbostylus paradoxa, por todas partes; Rhynchospora
barbata, por todas partes; Fimbristylis sp., por todas partes. Plantas arb6reas — Psittacanthus mayanus, comunes;
Aechmea bracteata, comunes; Tillandsia sp., abundante. Helechos — Blechnum sp., en partes bajas y hiumedas.
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Figura 4. Perfiles foliares, densidad de altura del follaje (FHD), y diversidad de especies de aves (BSD) para
areas de sabana de pinos 1y 2 y el area del bosque Iluvioso. Mirar el texto para explicacion.

Area de Sabana de pino 2

Localizado a 15.3 Km. al Suroeste de Waspam; aproximadamente 15 acres de un cuadrado de 345 por
345 yds, en lo que cerca de 10 acres fue quemado en 1965 y con escasos arboles o arbustos; la secciéon quemada,
una esquina del cuadrado, fue excluida del area de estudio.

Caracteristicas (Figura 6): Arboles de pinos irregularmente espaciados, moderadamente densos, altura
promedio de 25 arboles arriba de 25 pies escogido al azar, 46.3 pies, extremo de 31.5 a 68 pies; numerosos pinos
jévenes a menudo densos; arbustos grandes numerosos en algunas secciones; cobertura de pastos y juncales mas
densos y altos que en el &rea numero 1; fuente de agua en areas bajas, la carretera de tierra a la orilla norte es
frecuentemente usada.

Plantas mas conspicuas: como en el area numero 1 con las siguientes excepciones: Arbustos — en la
parte norte del area, Miconia scorpioides, M. Impetularis, Palicourea guineense, y unas pocas jovenes Xylopia
frutescens en menores cantidades; Tibouchina belizensis, densas posturas en la misma area, todas las posturas
eran entre 1.5y 2 mts de altura. Zacatales y juncales - Paspalum humboldtianum, mucho mas frondoso que en el
area numero 1; las plantas mas pequefias de la cobertura del suelo eran pocas.

Area de Sabana de Pino 3

Localizada a 20Km al Suroeste de Waspam; 25 acres, es un pentagono irregular, su lado mas largo es
de 350 yds.

Caracteristicas (Figura 7): Es similar al area de Sabana 1, pero los arboles y arbustos estan mas
esparcidos y el suelo esta cubierto de zacatales y juncales mas bajos y menos densos; con un permanente y
pequefio riachuelo, bordeado con posturas densas de pasto de cafia (Tripsacum sp.), area serpenteantes; con unas
pocas manchas que se ven permanentemente himedas que alberga posturas densas de Tripsacum, Tibouchina
belizensis, y helechos grandes; unos pocos manchones de palmito de Sabal; carretera de grava, utilizada
frecuentemente, fuera de la orilla oeste. Sin medidas de alturas o densidad de la vegetacién.

Zacatales
Localizados a 25Km al Suroeste de Waspam, 5 acres, 155 por 155 yds.

Caracteristicas (Figura 8): Zacatales y juncales densos con pocos arbustos y pinos jévenes generalmente
no mas altos que el pasto; la altura promedio del pasto denso, medido al azar en 15 puntos, 1.85 pies; méxima
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alturas de las hojas, cerca de 3 pies; un pino viejo de 15 mts de alto en el centro; las condiciones varian de
cobertura baja a suelo desnudo en suelo seco y a cobertura mas alta y densa y algunas posturas de aguas en areas
bajas; el area alrededor de pastos grandes, con crecimientos esparcidos de pequefios pinos cerca de los dos lados.

Las Plantas mas prominentes: Pastos y juncales como en el area de Sabana de Pino 1; Andropogon en
pequefios matorrales; Byrsonima crasifolia y Tibouchina belizensis, distribuidos esparcidamente un poco de
pinos pequefios de un metro de altura.

Figura 5. Area de sabana de pino numero 1.

Area de bosque lluvioso

Localizado al sureste de Waspam, elevacién de 130 mts; aproximadamente 10 acres, cuadrilatero
irregular con el lado mas largo de 300 yds y el mas corto 157 yds.

Caracteristicas (Figura 9 y 10): Muchas especies de arboles latifoliados de madera dura; numerosas
epifitas, filodendros y lianas; bambd y Heliconia son abundantes en los bordes y en areas mas abiertas en el
bosque; atravesada por varios pequefios riachuelos serpenteantes, la altura promedio de 10 arboles mayores de
25 pies de altura, seleccionados al azar, 74.3 pies, extremos de 36 a 142 pies, nivel del monte con arboles
jovenes, herbaceas, y pequefias palmeras; terreno levemente trazado, la diferencia maxima en elevacion es
aproximadamente de 10 mts; hay evidencia de una cantidad pequefia de tala selectiva probablemente en los
Gltimos cinco afios; numerosas especies indicadoras de crecimiento secundario; sendero a lo largo de los bordes.
Plantas méas prominentes: Composicion de especies bien mezcladas; muchos de los arboles no identificados; ver
Taylor (1963) para las caracteristicas de arboles siempre verdes de tierras bajas encontrados en el bosque
lluvioso de la vertiente caribefia de Nicaragua.

Avifauna de la Sabana de Pino

Un numero relativamente pequefio de especies de aves utilizan el habitat de la sabana.
La Tabla 1 registra 56 especies aungque nosotros no registramos todas estas en las areas de
estudio. La lista no incluye aves acuaticas ni aves zancudas que puedan ocurrir dentro y fuera
de la sabana, tampoco a transeuntes de primavera y otofio que estan presentes brevemente, ni
tampoco todas las especies que nunca se registraron dentro o por encima de la sabana. Mejor
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dicho, la lista incluye todas las especies que usan las principales caracteristicas de la sabana
de alguna manera ecolégicamente importante, o por una combinacion de maneras - por
ejemplo, forrajeando, alimentandose, descansando, anidando - por lo menos regularmente.
Debido a que es inevitable encontrarse con casos equivocos, he brindado algunas notas al pie
de pagina explicativas en la Tabla 1. Las categorias son:

Residentes permanentes- especies residentes cuya presencia en esta region general
depende de la presencia de la sabana. Estas aves llevan a cabo muchas o todas sus actividades
en las sabanas y estan ausentes del bosque latifoliado.

Figura 6. Area de sabana de pino 2. Note la abundancia de arboles jovenes, y la pizarra y el poste utilizados para
mediciones de follaje.

Residentes de amplio rango - especies residentes que utilizan la sabana
frecuentemente, quizas exclusivamente en el caso de algunos individuos, pero que, como
especies, también utilizan habitats que no son de sabanas y que estan adyacente a ella
frecuentemente.

Residentes de verano - especies que difieren de las residentes permanentes Gnicamente
por su ausencia.

Residentes de invierno - especies que anidan en el clima templado de Norte América y
concurren regularmente a las sabanas durante los meses de invierno.

Visitantes regulares de bosques latifoliados adyacentes - especies residentes que estan
por todas partes en el bosque latifoliado o al borde del mismo y regularmente incursionan en
la sabana y hasta anidan en los pinos; todas estas especies parecen depender de un bosque
latifoliado cercano para muchas o todas sus actividades.

La avifauna de las areas de la sabana mostr6 poca variacion respecto a las poblaciones
de residentes de un afio a otro o de una temporada a otra, excepto en el area 2, en noviembre
de 1966, cuando la tala comenzd en ésta area. Discutiré los efectos de esto sobre la poblacion
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Figura 7 (arriba). Area de sabana de pino No. 3.

Figura 8 (abajo). Area de zacatales.
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de aves mas adelante. Algunas de las aves residentes estaban aparentemente emparejados
durante todo el afio, y en Agosto de 1965 detectamos algunas, incluyendo al Cazamoscas
Rojo (Pyrocephalus rubinus), Celeste Oriental (Sialia sialis), Tangara Rojiza (Piranga flava),
y Sabanero Rojizo (Aimophila rufescens), en grupos familiares. Otros como loros y el
Zacatero Comun (Sturnella magna), parecian mantener parejas dentro de la bandada y no
obstante otros como el Verdecillo Cabecinegro (Carduelis notata) y el Sabanero Pechigris
(Spizella passerina), formaban grandes bandadas en los meses de invierno sin ninguna
evidencia de apareamiento. EIl Unico residente de invierno registrado dentro de las areas de
estudio fue la Reinita Gorgiamarilla (Dendroica dominica). Discutiré las interacciones entre
estas especies y la residente Reinita Pinera (Dendroica graciae) mas tarde.

A menudo vimos bandadas de especies mixtas, especialmente en invierno, y anotamos
la tendencia de parejas de especies diferentes para concentrarse en ciertas areas incluso
durante el pico del periodo reproductivo en Abril, dejando otras partes de la sabana
virtualmente desprovistas de aves. No determinamos si la atraccion de otras aves como tal
fue la causa de estas concentraciones o si las concentraciones simplemente indicaron
condiciones ecoldgicas mas favorables, que no eran obvias para nosotros.

Estimamos los nimeros de territorios reproductivos de las especies en cada una de las
areas de estudio (Tabla 2 y 3) y utilizamos estas cifras para calcular la diversidad de especies
de aves para cada area. También enlistamos a especies visitantes y migratorias entre las aves
registradas en cada area, pero aparentemente fuera de sus territorios reproductivos.

Avifauna del area del bosque lluvioso

Registramos 116 especies dentro del area de estudio de 10 acres. Sin embargo,
consideramos menos de la mitad de estas residentes; 14 0 15 fueron migratorias, otras fueron
registradas sélo una vez. Para muchas especies es dificil establecer un criterio confiable de
“residencia” en una parcela pequefa de bosque lluvioso. Algunas son esquivas o dificiles de
ver en la copa de los arboles altos. Otras merodean en bandadas de especies mixtas,
siguiendo senderos de hormigas guerreras o alimentandose de flores o frutas. La
reproduccion de especies diferentes en temporadas diferentes significa que algunas aves estan
cantando en territorios mientras que otras permanecen silenciosas e inconspicuas.

Para calcular la diversidad de especies, inclui s6lo esas especies que encontramos
anidando o en los territorios en Abril de1967, o que registramos mas de una vez en ese mes y
también en Marzo y Noviembre de 1966 cuando hicimos otros censos. Esto reduce la lista a
37 especies, una cifra conservadora, ya que sin duda no detectamos algunas formas
inconspicuas durante un tiempo u otro.

Nos tropezamos ademas con mas dificultades en la estimacion del nimero de
territorios. Las hembras de los colibries, por ejemplo, no anidaran dentro de los territorios de
los conspicuos machos; tampoco cada macho en un grupo de saltarines en bailes de cortejo
puede no tener asegurada una pareja ni si anidara dentro del area de estudio; y el area de
estudio representara sélo una porcion del territorio entero de una pareja nidificante de elanios
(kites). Tales complicaciones, a pesar que pueden introducir algun error en los calculos, son
inevitables. En la Tabla 3, calculé el nimero de territorios para cada una de las 37 especies
que aparentemente eran residentes en por lo menos parte del area de estudio, y calculé la
diversidad de especies de aves (BSD) basandome en ellas.
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TABLA 1
Aves de la sabana de pinos en Nicaragua

Accipitridae

Falconidae

Phasianidae
Columbidae
Psittacidae
Strigidae
Trochilidae
Picidae
Tyrannidae

Troglodytidae
Turdidae
Parulidae
Icteridae

Thraupidae
Fringillidae

Cathartidae

Rallidae

Caprimulgidae

Picidae

Hirundinidae
Parulidae

Residentes Permanentes

Buteo albicaudatus, Gavilan Coliblanco
B. jamaicensis, Gavilan Colirrojo

Falco sparverius, Cernicalo Americano
Falco femoralis, Halcdn Bigotudo
Polyborus cheriway, Caracara Crestado

Colinus nigrogularis, Codorniz Gorginegra
Columbina minuta, Tortolita Menuda
Amazona ochrocephala, Loro Nuquiamarrillo*
Bubo virginianus, Buho Grande

Amazilia cyanocephala, Amazilia Frentiazul
Dendrocopos scalaris, Carpintero Cremoso

Pyrocephalus rubinus, Cazamoscas Rojo
Muscivora tyrannus, Tijereta Sabanera

Cistothorus platensis, Chochin Sabanero
Sialia sialis, Celeste Oriental
Dendroica graciae, Reinita Pinera

Icterus chrysater, Chichiltote Dorsiamarillo
Sturnella magna, Zacatero Comun

Piranga flava, Tangara Rojiza

Carduelis notata, Verdecillo Cabecinegro
Loxia curvirostra, Piquituerto Comin

Sicalis luteola, Pinzén Amarillo®
Ammodramus savannarum, Sabanero Colicorto
Aimophila rufescens, Sabanero Rojizo

A. botterii, Sabanero Listado

Spizella passerina, Sabanero Pechigris

Residentes de Rango Amplio

Cathartes aura, Zopilote Cabecirrojo
Cathartes burrovianus, Zopilote Cabecigualdo
Coragyps atratus, Zopilote Negro

Laterallus ruber, Polluela Colorada
Residentes de Verano

Chordeiles minor, Afiapero Zumbén
Caprimulgus maculicaudus, Pocoyo Colimaculado®

Residentes Invernales
Sphyrapicus varius, Carpintero Chupador
Iridoprocne bicolor, Golondrina bicolor*

Dendroica coronata, Reinita Rabiamarilla
D. dominica, Reinita Gorgiamarilla
D. palmarum, Reinita Coronirrufa
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TABLA 1 (Continuacion)

Visitantes del Bosque Latifoliado Adyacente

Accipitridae Buteo magnirostris, Gavilan Chapulinero
Falconidae Herpetotheres cachinnans, Guaco

Falco rufigularis, Halcon Murcielaguero
Columbidae Columba cayennensis, Paloma Colorada

C. speciosa, Paloma Escamosa
Psittacidae Ara macao, Guacamayo Rojo

Amazona autumnalis, Loro Frentirrojo®

Aratinga astec, Perico Pechiolivo
Strigidae Glaucidium brasilianum, Mochuelo Herrumbroso
Nyctibiidae Nyctibius griseus, Estaquero Comdn

Caprimulgidae

Nyctidromus albicollis, Pocoyo Tapacaminos

Picidae Piculus rubiginosus, Carpintero Alidorado
Dryocopus lineatus, Carpintero Crestirrojo
Melanerpes formicivorus, Carpintero Careto®

Tyrannidae Tyrannus melancholicus, Tirano Tropical’
Elaenia flavogaster, Elaenia Copetona’

Hirundinidae Progne chalybea, Avidn Pechigris

Corvidae Psilorhinus morio, Urraca Parda

Parulidae Geothlypis poliocephala, Enmascarado Coronigris

! Aparentemente se alimentan Gnicamente en arboles latifoliados en el borde de la sabana.

2 Aparentemente son especies gregarias de habitos erraticos y con presencia irregular.

*No se registraron entre Noviembre y Marzo; posiblemente estan ausente durante este tiempo.
*Registrada tnicamente en Febrero de 1963 cuando fue abundante.

® Encontrada en la sabana casi tan frecuentemente como el Loro Nuquiamarillo, pero se distingue porque usa el
bosque latifoliado tanto como la sabana.

®Usan la sabana Gnicamente en la cercania de robles (Quercus oleoides)

" Mas probable que se aventure, incluso territorialmente, en la sabana desde el borde del bosque latifoliado que
otros tirdnidos como Contopus cinereus, Myiarchus tuberculifer y Myiozetetes similis.

Resultados

Los perfiles foliares para las tres areas en las que medimos la diversidad de la
vegetacidn concuerdan razonablemente bien con nuestras impresiones de la fisonomia de la
vegetacion total. El lector puede juzgar esto examinando las fotografias (Figuras 5-10).
Ahora vamos a considerar cada area desde el punto de vista de la diversidad de especies de
aves previstas.

Area de sabana de pino 1

La BSD que calculamos de 2.08 en este estudio es cercana a la cifra de 1.98, predicha
de la formula derivada por MacArthur y MacArthur (1961) en las bases de datos reunidas en
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parcelas de cinco acres de bosques caducifolios en zonas templadas de Norte América. Uno
puede interpretar este resultado como una confirmacion de la prediccién, por lo menos como
aplicada a un habitat que es caracteristico de regiones templadas a pesar de su posicion en una
latitud y clima tropicales. Sin embargo, el area de estudio Nicaragliense abarca 25 acres en
vez de s6lo cinco, como el utilizado por los MacArthur. Aun en los 25 acres, s6lo dos de las
10 especies de aves tuvieron mas de una pareja con territorios dentro del area de estudio. Con
densidades tan bajas de parejas reproductivas, el tamarfio de la parcela de estudio
definitivamente afecta las cifras de diversidad. Por ejemplo, si nosotros hubiéramos censado
solo cinco acres dentro del area 1, nosotros podriamos haber obtenido, asumiendo que la
diversidad de altura de follaje (FHD) fuese relativamente uniforme, un censo de tres
territorios y cuatro especies (por ejemplo, 1, 1, 0.5, 0.5) con una BSD de sélo 1.23- bastante
bajo de la cifra prevista.

El perfil del follaje y la FDH de 0,731 para una parcelad e cinco acres con arboles
caducifolios en Vermont (MacArthur y MacArthur, 1961) parecen cercanos al perfil del
follaje y la FHD para el area de sabana de pino 1; los bosques de Vermont incluyeron nueve
territorios de seis especies. Tomado como un todo, el dato cuantitativo sugiere que, en
términos de densidad poblacional de aves y diversidad de especies, cinco acres de tierra de
arboles caducifolios en clima templado equivalen a grosso modo a 25 acres de sabana de pino
tropical.

Tales comparaciones son dificiles de evaluar ya que la sabana de pino, en contraste
con los bosques caducifolios, incluye solamente una especie de arbol de talla alta. Ademas,
los pinos representan un tipo especial de recurso vegetativo en donde algunas aves estan bien
adaptadas mientras otras no lo estan del todo. Desconozco de medidas de FHD en bosques de
pinos de zona templada, pero hay censos de aves en tales habitats en donde el BSD puede ser
calculado.

Figura 9. Borde del area del bosque lluvioso.
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En Georgia, Norris (1951) censo las aves en reproduccion en 43 acres de bosque de
pino maduro de hoja larga (Pinus palustris), pero quemada recientemente, con solamente una
leve cubierta de madera y pasto (Aristida); este habitat parece similar a la sabana de pino
Nicaraguense. Eliminando una pareja de Cardenales (Cardenalis cardenalis) y una pareja de
Vireos Pechiamarillos (Vireo flavifrons), que dependian de parches de vegetacion latifoliada,
Norris registrd 15 especies y 82.5 parejas de reproduccion (Tabla 7). Dado que 25 es cerca de
0.6 de 43, 25 acres debe tener cerca de 50 parejas y un BSD de 2.13, una cifra
remarcablemente cercana a la BSD de 2.08 para el area de sabana de pino 1, pero con cinco
veces mas de territorios reproductivos.

Figura 10. Area de bosque lluvioso mostrando alturas de arboles variadas.

Asumiendo (1) que el area de pino de hoja larga de Norris tuviera un FHD similar a la
del area de la sabana 1, (2) que la interpolacion de cifras desde 43 a 25 acres sea valida, y (3)
que las similitudes en BSD de Vermont, Georgia y el area de estudio Nicaragtiense no sea
meramente coincidencia, parece que nosotros esperabamos un BSD de aproximadamente 2.0
en areas de perfil foliar similares en (a) tierras de arboles caducifolios de clima templado, (b)
tierras de pino de clima templado, y (c) sabana de pino tropical. Pero la sabana de pino
tropical difiere en que es cinco veces mas grande que la parcela de arboles caducifolios de
clima templado e incluye Unicamente una quinta parte de territorios de cria que los bosques de
pino de clima templado. De una manera u otra, el area de sabana 1, parece tener una quinta
parte de la “riqueza” de areas comparables en la zona de clima templado.

Davenport (1964, 1965, 1966) censé repetidamente 18.5 acres de bosque de pino de
Georgia con 95% de Pinus caribaea (=P. elliottii), 4% de Liquidamber stryaciflua, y un
parche de cobertura de arbustos y plantulas virtualmente sin zacate. Sus cifras para cada uno
de los tres afios consecutivos muestran 22 especies y 42 machos territoriales, 20 especies y 41
machos territoriales 19 especies y 50 machos territoriales. El nimero de especies en el &rea de
Georgia de Davenport es mas alto que el area de Georgia de Norris, pero algunos de estos
como Cuclillo Piquigualdo (Coccyzus americana) y la Reinita Encapuchada (Wilsonia
citrina) obviamente dependen de plantas latifoliadas.
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TABLA 2
Especies y numeros de territorios de reproduccion en la sabana de pino Nicaraguense
Especie Area No.1 Area No. 2 Area No.3

Especies que se reproducen en el area.

Falco sparverius - -- 0.25
Colinus nigrogularis -- 0.5 0.25
Ara macao (1967) or
Amazona ochrocephala (1966) 0.5 -- --
Amazilia cyancephala 1.0 1.0
Dendrocopos scalaris 0.5 -- -
Celeste Oriental (Sialis sialis) 1.0 --* -
Dendroica graciae 2.5 2.0 0.5
Geothlypis poliocephala - 0.5 -
Sturnella magna 1.0 --* 1.0
Piranga flava 1.5 1.5 -
Carduelis notata 1.0 -- -
Aimophila rufescens 1.0 1.0 1.0
Numero total de parejas 10.0 6.5 3.0
B.S.D. 2.08 1.67 1.44

Especies registradas, pero aparentemente no tenian territorios

Coragyps atratus X
Herpetotheres cachinnans X
Columba speciosa X
C. cayennensis X X X
X
X
X

Amazona autumnalis X X
Bubo virginianus -- -
Chordeiles minor X X
Piculus rubiginosus - X -
Dryocupus lineatus - X --
Melanerpes formicivorus X -- --
Pyrocephalus rubinus - -- X
Progne chalybea X X --
Psilorhinus morio -- X --
Dendroica dominica X X X
Loxia curvirostra X -- --
Aimophila botterii - - X

* Registrado después de tala del area; puede o no reproducirse en esta area
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El area de Davenport se parece menos a la sabana de pino Nicaraglense que la de
Norris; pero en el &rea de Davenport también parece haber cerca de 50 territorios de cria de
aves de pinares en 25 acres. EIl promedio de tres afios de Davenport es de 44.3 territorios en
18.5 acres o cerca de 60 en 25 acres. Sin embargo, la lista de Davenport incluye cerca de 10
especies que son totalmente, o en gran parte, dependientes de vegetacion latifoliada. Muy
probablemente, si los arboles mas grandes fuesen exclusivamente pinos, estas 10 no estaria en
el area y hubiera cerca de 50 territorios de cria en 25 acres.

Uno puede comparar las poblaciones de aves de diferentes regiones utilizando los
pesos combinados de todas las aves nidificantes encontradas en areas similares de cada
region. Hice esto para el &rea de sabana 1, para el area en Vermont de tierra de arboles
caducifolios de MacArthur, y para el area en Georgia de bosque de pino de hoja larga de
Norris. Tomé los pesos de las aves de la sabana Nicaragiiense, exclusivamente de
especimenes colectados alli, y obtuve los pesos de las aves en las areas de Vermont y Georgia
principalmente de Hartman (1955) y Norris y Johnston (1958). Aunque el tamafio de la
muestra de cada especie es a veces pequefio, las medidas de los pesos estan probablemente
adecuadas para la comparacion. En la practica, fue conveniente promediar los pesos
promedios de los machos y las hembras de cada especie y multiplicar esta cifra por el nimero
de parejas presentes. Dado que estaban involucradas parejas, se deberia doblar esta suma para
aproximarse al peso total de las aves nidificantes presentes.

El peso total de las aves para el area de sabana 1 fue de 468 gramos, sin meter el peso
de una pareja de loros, que exclui porque aparentemente no tomaron alimento de la sabana y
por lo tanto no estaban en la misma categoria que las especies residentes que se alimentaban
alli exclusivamente. El peso de las aves nidificantes en los 25 acres del bosque de pino de
hoja larga en Georgia fue de 2,680 gramos, aproximadamente 5.7 veces mayor. Aungue estas
cifras son aproximaciones encajan bien en el otro dato que sugiere que la sabana de pino
tropical es s6lo una quinta parte tan rica en aves como un area comparable en una zona
templada.

El peso de las aves en la parcela de cinco acres de arboles caducifolios en Vermont es
de 458 gramos. Esta cifra, de un area con un perfil de vegetacion similar al area de sabana 1,
esta muy cercana de la cifra de 468 gramos para los 25 acres del area 1 y presta soporte a la
sugerencia que, en términos de poblacion de aves, 25 acres de bosque de pino de sabana
tropical es ecologicamente equivalente a cinco acres de tierra con arboles caducifolios de
clima templado con una FHD comparable. Las tres areas tuvieron cierto taxones en comun
(Tabla 8).

He discutido sobre el area de sabana 1 detenidamente porque parece aproximarse al
limite superior de numeros de especies e individuos que concurren en cualquier area de
tamafo comparable con la sabana de pino en Nicaragua. Nuestros equipos de campos
cubrieron cuidadosamente cientos de acres de esta sabana y nunca encontramos una seccion
que pudiera sostener una mayor variedad y cantidad de aves, aun en parches puros de pinos
que eran mas altos, 0 mas densos, 0 ambos que nuestra parcela.

Area de sabana de pino 2

La presencia de una capa intermedia de plantulas de pinos bien desarrolladas y una
cobertura més densa resulta en una FHD de 1.058, y una BSD prevista de 2.59-
considerablemente mayor que para el area de sabana 1. Sin embargo, el BSD actual, de
acuerdo con nuestras observaciones fue de s6lo 1.67, considerablemente menor que la
diversidad que observamos en el area 1.
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Esta es una excepcion sorprendente a la generalizacion que la adicion de una capa de
follaje incrementa el BSD, pero hay una posible explicacion ecolégica. Nosotros delimitamos
el area 2 para incluir solamente la superficie que no habia sido quemada durante muchos afos,
de ese modo se mantiene un mayor crecimiento de cobertura y hay mayor densidad de
plantulas de pinos que en el area 1. Esta diferencia elimino el habitat adecuado en el area 2
para el Celeste Tropical y el Zacatero Comun, dos especies encontradas en el area 1, pero no
proporciond condiciones favorables de nidificacion para otras especies locales.

Las plantulas de pino son una formacion estrictamente pasajera en esta region. Crecen
rapidamente y se convierten en grandes arboles o son destruidas por el fuego, que es,
aparentemente, tanto una causa como una consecuencia del medio ambiente de la sabana.
Una cobertura herbacea densa en una esquina del area 2 probablemente fue responsable del a
presencia de un territorio del Enmascarado Coronigris (Geothlypis poliocephala), una especie
que no esta adaptada a la explotacion de plantulas de pino. De este modo, el efecto neto del
incremento de la densidad de la vegetacion fue una reduccion en el nimero de especies de
aves e individuos presentes.

Como la capa intermedia, predominantemente de plantulas de pino, esta siendo
raramente utilizada por cualquier ave excepto ocasionalmente por la Reinita Pinera y Tangara
Rojiza, especies de mayor rango, recalculamos la FHD con el supuesto que las aves residentes
reconocen solo dos estratos, de 0 a 3 pies y de 3 a 42.26 pies, que fue la altura promedio de
los arboles mayores de 25 pies. Esto produce una FHD de 0.696 y una BSD prevista de 1.86,
una cifra considerablemente cercana a nuestra BSD observada de 1.67. Esto respalda la
hipotesis que el area 2 representa esencialmente un hébitat de dos estratos para las aves.

La avifauna en el area 2 cambio cuando las condiciones cambiaron dentro y fuera del
area. Como anteriormente mencioné, 10 acres de plantulas pequefias de pinos y pastos,
contiguo a las parcelas de estudio de 15 acres, fueron quemadas unos cuatro meses antes del
primer censo en Agosto de 1965, y en ese tiempo estaba desprovista de aves. Para Marzo de
1966, las plantas de cobertura en el area quemada mostraban una regeneracion considerable y
registramos al Zacatero Comun y al Celeste Tropical como visitantes.

Desafortunadamente, las operaciones de tala que coincidieron con mi siguiente visita,
en Noviembre de 1966, removio mucho de los pinos mas grandes, botaron algunas plantulas,
y dispersaron muchas ramas aserradas y copas de arboles. El 28 de Noviembre, observé un
Carpintero Alidorado (Piculus rubiginosus) y un Carpintero Copetirrojo (Dryocopus lineatus)
alimentandose en algunos de los pinos grandes restantes, especialmente aquellos dafiados por
latala. No los habia registrado antes y no los volvi a ver en el area. Adicionalmente, vimos
un Enmascarado Coronigris alimentandose entre ramas caidas de pinos en el centro del area,
bien lejos de la esquina donde ésta especie previamente se encontraba. Para el 22 de Abril de
1967, 20 meses después de nuestro primer censo, la fauna de aves del area 2 mostr6 una
pérdida de cada pareja de Amazilia Frentiazul (Amazilia cyanocephala), Reinita Pinera 'y
Tangara Rojiza y la adicién de un par de Sabaneros Rojizos y en parte del territorio de un par
de Zacatero Comun; nuevamente registramos al Enmascarado Coronigris en el centro del
area.

Area de sabana de pino 3

A pesar del arroyo permanente que la atraviesa, el rea 3 resultd extremadamente
pobre tanto en numero de especies como en numero de individuos. Los 25 acres
aparentemente mantuvieron como residentes en reproduccion a sélo cinco especies como
maximo e incluia los territorios completos de solamente dos de estos. La BSD fue de 1.44,
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TABLA 3
Aves del Area de Bosque Lluvioso

Familia Especies NUmeros de territorios de cria
Tinamidae Tinamus major,, Tinamd Grande 0.5
Accipitridae Leptodon cayanensis, Elanio Cabecigris 0.25
Columbidae Columba nigrirostris, Paloma Piquicorta 0.5
Trochilidae Phaethornis superciliosus, Ermitafio Colilargo 15

P. longuemareus, Ermitafio Enano 2.0
Thalurania furcata, Ninfa Violeta y Verde 2.0
Amazilia candida, Amazilia Pechiblanco 1.0
Chalybura urochrysia, Colibri Patirrojo 0.25
Trogonidae Trogon rufus, Trogén Gorginegro 1.0
Picidae Centurus pucherani, Carpintero Carinegro 0.5
Phloeoceastes guatemalensis, Carpintero Picoplata 0.5
Dendrocolaptidae Dendrocincla fuliginosa, Trepador Pardo 1.0
Furnariidae Sclerurus guatemalensis, Tirahojas Pardo 0.25
Formicariidae Thamnophilus punctatus, Hormiguero Plomizo 25
Myrmotherula fulviventris, Hormiguerito Café 1.0
M. axillaris, Hormiguerito Flanquiblanco 1.0
Microrhopias quixensis, Hormiguerito Alipinto 1.0
Formicarius analis, Hormiguero Carinegro 1.0
Phaenostictus mcleannani, Hormiguero Ocelado 1.0
Pipridae Pipra mentalis, Saltarin Cabecinegro 55
Cotingidae Laniocera rufescens, Plafiidera Moteada 1.0
Tyrannidae Megarynchus pitangua, Gis Picudo 1.0
Terenotriccus erythrurus, Mosquiterito Colirrufo 1.0
Myiobius barbatus, Mosquiterito Rabiamarillo 1.0
Platyrinchus mystaceus, Piquichato Gorgiblanco 0.5
Pipromorpha oleaginea, Mosquiterito Olivaceo 3.0
Troglodytidae Henicorhina leucosticta, Chochin Pechiblanco 25
Sylviidae Polioptila plumbea, Perlita Tropical 15
Vireolaniidae Smaragdolanius pulchellus, Viredn Esmeralda 1.0
Vireonidae Hylophilus decurtatus, Verdillo Menudo 25
Parulidae Phaeothlypis rivularis, Reinita Guardarribera 0.5
Thraupidae Euphonia gouldi, Eufonia Olivacea 1.0
Chlorothraupis carmioli, Tangara Olivacea 2.0
Habia fuscicauda, Tangara Hormiguera Gorgirroja 25
Fringillidae Cyanocompsa cyanoides, Piquigrueso Negriazulado 1.0
Arremon aurantiirostris, Pinzén Piquinaranja 0.5

47.75
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TABLA 3 (continuacion)
Familia NUmeros de territorios de cria
Visitantes y Migratorias

Accipitridae Accipiter bicolor, Gavilan Bicolor

Buteo magnirostris, Gavilan Chapulinero
Cracidae Penelope purpurascens, Pava Crestada
Phasianidae Odontophorus erythrops, Codorniz Pechicastafia

Rhynchortyx cinctus, Codorniz Carirrufa
Psittacidae Ara macao, Guacamaya Roja

Aratinga astec, Perico Pechiolivo
Cuculidae Piaya cayana, Cuco Ardilla

Neomorphus geoffroyi, Cuco Hormiguero
Trochilidae Threnetes ruckeri, Ermitafio Barbudo

Florisuga mellivora, Jacobino Nuquiblanco

Amazilia amabilis, Amazilia Pechiazul

Heliothryx barraoti, Colibri Pechiblanco
Momotidae Momotus momota, Guardabarranco Azul
Bucconidae Notharchus macrorhynchos, Buco Collarejo

Ramphastidae

Picidae

Dendrocolaptidae

Furnariidae

Formicariidae

Pipridae
Cotingidae

Tyrannidae

Corvidae

Malacoptila panamensis, Buco Bigotudo

Pteroglossus torquatus, Tucancito Collarejo
Ramphastos sulfuratus, Tucan Picoiris
R. swainsonii, Tucan Pechiamarillo Nortefio

Piculus simplex, Carpintero Alirrufo
Celeus castaneus, Carpintero Castafio

Dendrocincla anabatina, Trepador Alirrufo
Glyphorynchus spirurus, Trepadorcito Acuminado
Xiphorhynchus guttatus, Trepador Gorgianteado

Automolus ochrolaemus, Hojarasquero Gorgicrema
Xenops minutus, Piquivuelto Comun

Cymbilaimus lineatus, Hormiguerito Lineado
Myrmotherula schisticolor, Hormiguerito Pechinegro
Myrmeciza exsul, Hormiguerito Dorsicastafio
Gymnopithys bicolor, Hormiguero Bicolor
Hylophylax naevioides, Hormiguerito Moteado
Grallaria fulviventris,

Manacus candei, Saltarin Cuelliblanco
Schiffornis turdinus, Saltarin Olivaceo

Carpodectes nitidus, Cotinga Nevada
Rhytipterna holerythra, Plafiidera Rojiza

Contopus sp.

Onychorhynchus mexicanus, Cazamoscas Real Nortefio
Platyrinchus coronatus, Piquichato Coronado
Rhynchocyclus brevirostris, Piquichato Ojianillado
Todirostrum cinereum, Espatulilla Comdn

Oncostoma cinereigulare, Picotorcido Nortefio
Ornithion semiflavum, Mosquiterito Cejiblanco

Psilorhinus morio, Urraca Parda

204
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TABLA 3 (continuacion)

Familia Especies Nameros de territorios de cria
Troglodytidae Thryothorus castaneus, Charralero Cabecinegro

Cyphorhinus phaeocephalus, Chochin Cariazul
Mimidae Dumetella carolinensis, Maullador Gris
Turdidae Hylocichla mustelina, Zorzal Grande
Sylviidae Ramphocaenus melanurus, Cazajején Picudo
Vireonidae Vireo olivaceus, Vireo Ojirrojo

Hylophilus ochraceiceps, Verdillo Leonado

Coerebidae Chlorophanes spiza, Mielero Verde
Cyanerpes lucidus, Mielero Colicorto
Dacnis cayana, Mielero Celeste

Parulidae Mniatilta varia, Reinita Rayada
Dendroica magnolia, Reinita Colifajeada
D. pensylvanica, Reinita Flanquicastafia
D. castanea, Reinita Castafia
Seiurus aurocapillus, Reinita Andarina
S. noveboracensis, Reinita Acuatica Nortefia
S. motacilla, Reinita Acudtica Cejiblanca
Oporornis formosus, Reinita Cachetinegra
Wilsonia canadensis, Reinita Pechirayada

Icteridae Zarhynchus wagleri, Oropéndola Alinegra
Gymnostinops montezuma, Oropéndola Mayor
Cacicas uropygialis, Cacique Rabirrojo
Icterus galbula, Chichiltote Nortefio

Thraupidae Euphonia lauta, Eufonia Gorgiamarilla
Tangara larvata, Tangara Capuchidorada
Ramphocelus passerinii, Tangara Rabirroja
Piranga rubra, Tangara Veranera
Lanio leucothorax, Tangara Piquiganchuda
Tachyphonus luctuosus, Tangara Ribetiblanca
Fringillidae Saltator maximus, Saltador Enmedallado
Caryothraustes poliogaster, Piquigrueso Carinegro
Oryzoborus funereus, Semillero Piquigrueso

menos que el area 1 6 2. La baja BSD pronostica una FHD cerca de 0.5, que parece razonable
en comparacion con el area 1. Excepto a lo largo del arroyo, la densidad de la vegetacion,
tanto de arboles como de la cobertura del suelo, estuvieron quizés cerca del limite inferior
requerido por muchas aves de la sabana. De ese modo, los pinos estaban muy esparcidos para
la Reinita Pinera y la Tangara Rojiza, los arbustos, pastos y los juncales estaban muy bajos y
esparcidos para muchas aves merodeadoras terrestres. Lo abierto posiblemente atrajo al
Cernicalo Americano (Falco sparverius) y al Cazamoscas Rojo, pero probablemente no
ofrecio suficiente alimento para su mantenimiento.

Area de zacatales

Esta area de cinco acres aparentemente no incluye ninguna parte de territorios de aves
nidificantes. Nosotros vimos al Zacatero Comun y al Sabanero Rojizo en la vecindad, pero
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no dentro de los linderos del area de estudio. Soélo seis o siete de las especies en la lista de la
Tabla 1 son nidificantes potenciales en zacatales, y la mayoria de estas especies tienen una
distribucion escasa y locales o se encuentran solamente cerca de los matorrales de las orillas
de arroyos o zonas humedas. Nosotros caminamos a lo largo de muchos acres de puro
zacatales fuera de la parcela de estudio e invariablemente encontramos que las aves fueron
raras 0 ausentes. Atribuyo esto a la falta de especies adaptadas a zacatales en el habitat
aislado y a la escasez aparente de alimento para tales especies.

Area de bosque lluvioso

La FHD, calculada con las mediciones de densidad a los mismos tres niveles como en
la sabana de pino, es de 0.3813. Esta cifra baja es el resultado de la gran diferencia en la
densidad de las diferentes estratos, el superior por encima de 20 pies, que promedia 54.3 pies
de altura, es muy denso comparado a los otros. No obstante, el perfil del follaje encaja
razonablemente bien en mi impresion del bosque.

El BSD pronosticado con este FHD es de s6lo 1.23, pero nosotros registramos un BSD
de 3.64. MacArthur et al (1966) también registro BSD altos -3.393 y 3.378- en hébitats de
bosque lluvioso similares en Panama y sus cifras son mas altas que las pronosticadas de un
FHD calculado de mediciones a tres niveles (0-2, 2-25,>25). MacArthur y sus asociados
sugirieron que las aves pueden distinguir cuatro estratos de vegetacion (0-2, 2-10,10-50,>50).
Un célculo de FHD en bases a cuatro estratos encaja mejor la linea de regresion derivada de
las medidas de tres estratos en la zona templada. Como apoyo a la division en cuatro estratos
citaron a Slud (1960), que propuso el reconocimiento de cinco niveles en el habitat del bosque
en Finca “la Selva” de Costa Rica.

En el area de bosque lluvioso Nicaragliense, mi impresion fue que la capa de 10 a 50
pies no corresponde a un patron de densidad de follaje ni a un estrato distinto que reconozcan
y utilicen ciertas especies de aves. Porque el area de Slud en Costa Rica incluia todas las
especies de aves que nosotros registramos en la parcela de bosque lluvioso Nicaragiiense, y
porque €l basé su asignacion de estratos en observaciones hechas durante un afio de residencia
continua, yo traté de convertir sus cinco divisiones semi-cualitativas en unidades que, al
aplicarse a mi area de estudio, me permitiera un céalculo de FHD de cinco niveles.

La conversion resultante (Tabla 4) ofrece la terminologia de Slud y mis estimaciones
de extension vertical de cada division. Con los cinco estratos, el FHD se vuelve 1.03 +y
BDF pronosticado es de 2.54, mas cercano al valor de BSD observado de 3.64 que cuando fue
se calcula con los tres estratos, pero no obstante baja. Actualmente, sélo la subdivision del
follaje denso por encima de 20 pies en dos estratos tiene mucho efecto en la cifra de FHD. Si
utilizamos solo cuatro estratos (0-3, 3-20, 20-50, 5074.3), la FHD equivale a 1.00 y la BSD
equivale a 2.47. Sin embargo mis observaciones de campo no apoyan el supuesto que las
aves distinguen dos estratos en los niveles mas altos del bosque. Muchas especies de aves
que se encuentran en esos niveles parecen vagar libremente desde 20 pies encima del suelo a
las copas de los arboles. Una comparacion de mis datos Nicaragiienses de censos (Tabla 4)
con las listas de especies de Slud para el bosque medio y el dosel, muestran que, en
Nicaragua, todas las especies de dosel, excepto el Elanio Cabecigris (Leptodon cayenensis) y
el Vireon Esmeralda (Smargdolanius pulchellus) también vagan por el nivel del bosque
medio, y todas las 16 especies de bosque medio también concurren en el dosel o en el nivel
alto del sotobosque.

No podemos excluir la posibilidad de la division sutil por las aves, pero calculos
basados en divisiones mas alla de este tipo de habitat estan obligados a elevar la cifra para el
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FHD vy por consiguiente el BSD previsto. Un mejor encaje de cifras de BSD altas para
pronosticar valores es de este modo inevitable y no necesariamente confirmativo. Orians
(1969) también dudd que la division mas fina por las aves de estratos del bosque tropical es el
principal factor responsable del nimero relativamente alto de especies de aves presentes, pero
él ahora me ha informado que tiene nueva evidencia que dicha division esta fuertemente
involucrada (1971, com. pers).

El area de bosque lluvioso de sélo 10 acres tenia 37 especies en territorios y 79
especies adicionales como visitantes. Estos datos generan preguntas acerca el uso de las
cifras del censo. ¢Si un area tiene mas del doble de especies visitantes que especies con
territorios, debemos omitir a los “visitantes” de los calculos de diversidad de especies? Estos
visitantes utilizan el alimento y otros recursos del area, a menudo con regularidad aparente;
deben afectar a los similarmente comunes “residentes” y tener un impacto ecoldgico en el
habitat. Pero hasta ahora las medidas de diversidad de especies, basados en los nimeros de
especies con territorios de reproduccion en un area dada, los excluyen. Aun ignorando a los
visitantes, el gran nimero de especies nidificantes residentes resultan en una cifra alta de
diversidad para el bosque lluvioso.

Orians (1969) lidio con problemas de censado similares en Costa Rica por basar sus
calculos de BSD en “...el numero total de especies encontradas en cada uno de los sitios y no
sobre una medidas que requiera hacer un estimado de su representacion proporcional”.
Comparto la desesperacion de Orians en tratar de obtener datos precisos en el nimero de
territorios de especies del bosque lluvioso en un area dada. Sin embargo, siento justificado
hacer mis estimaciones, dado que mi area de estudio era de 10 acres -suficientemente grande
para incluir completamente los territorios de muchas especies- y porque varios observadores
hicieron muchos censos en temporadas diferentes a lo largo de dos afios.

Es dificil comparar mis resultados con el de Orians, él utilizd un método diferente para
medir el perfil de vegetacion (MacArthur y Horn, 1969) y calculo la BSD sin estimar la
representacion proporcional. Sus datos son para un parcela de tres acres en la Selva, un
habitat probablemente similar a mi area de estudio, incluyo un FHD (de cuatro estratos) de
0.40 y un BSD de 1.65 mis cifras en Nicaragua son bastantes diferentes en ambas medidas.
Lo he discutido con Orians y no podemos decir si esto se debe a diferencias en nuestros
métodos o si son responsables otros factores.

Discusion
Utilizando los datos anteriores e informacion adicional de observaciones dentro y cerca de las
areas de estudio, voy a abordar ahora las preguntas planteadas en la introduccién.

Pregunta 1

¢Cuales son las diferencias cualitativas y cuantitativas entre la avifauna de areas muestreadas
en la sabana de pino tropical y el bosque latifoliado adyacente?

He presentado y en parte discutido las diferencias en la avifauna entre las areas de
estudio y tipos de habitats diferentes. No he encontrado especies nidificantes en ambas, la
sabana y el area de estudio del bosque lluvioso, y solo he registrado tres especies — Paloma
Colorada (Columba cayennensis), Paloma Escamosa (C. speciosa), Urraca Parda (Psilorhinus
morio), como visitantes en ambas. La Guacamaya Roja probd ser un caso especial. Aunque
ésta sélo se alimenta en bosque latifoliado y la registramos como un visitante en el area de
bosque lluvioso, un par anidaba en el area de sabana de pino en Abril de 1967. De otro modo,
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a pesar de la proximidad de las areas de las sabana y el bosque lluvioso y la similitud en
muchos rasgos ambientales a gran escala como longitud del dia, clima, elevacion, etc. sus
avifaunas son casi totalmente diferentes, tanto en el nimero de especies diferentes como ene |
nameros de individuos.

Pregunta 2

Dentro de la Sabana tropical, ¢ Cuales son las diferencias entre las poblaciones de aves
en pinares con poco sotobosque o plantulas y en pinares con mas sotobosque y abundantes
plantulas de pinos de varias alturas, y la sabana sin arboles con zacatales, juncales y pocos
arbustos?

La sabana de pino con escasa vegetacién arbustiva o monte bajo herbaceo y pocas
plantulas mantiene una avifauna de mayor variedad y abundancia que en un area donde
prevalece dicho crecimiento. Sin embargo, si los pinos estan muy apartados y la cobertura del
suelo muy esparcida, la avifauna también se esparce. La sabana de zacatales sin arboles es
particularmente pobre.

Pregunta 3

¢Son las diferencias en poblaciones de aves en los habitats variados predecibles en
base a sus perfiles de follaje como propuesto por MacArthur y MacArthur (1961)?

Las diferencias no son predecibles puramente tomando como base los diferentes
perfiles de follaje, pero estos son responsables de otros aspectos ecologicos.

Pregunta 4

¢Como se comparan las poblaciones de aves de habitat tropicales, en numeros de
especies y nimero de individuos, con poblaciones de aves en habitats de zonas templadas?

Las poblaciones de aves del area mas rica de la sabana de pino tropical son
equivalentes a aproximadamente una quinta parte de las poblaciones en un area de una zona
templada del mismo tamafio y habitat similar. Las poblaciones de 25 acres de sabana de pino
tropical son tambien aproximadamente equivalentes a las poblaciones en cinco acres de un
bosque caducifolio de zona templada con un perfil de follaje similar.

Pregunta 5
¢Restringe la competencia alguna especie en el uso de algin habitat?

La competencia debe influir en la restriccion del habitat hasta cierto punto; de otra
manera uno puede asumir que ninguna especie de cualquiera, la sabana de pino o el bosque
lluvioso, eventualmente colonizara el otro habitat aun si en éste escasea una avifauna propia.
El tipo de evidencia que sugeriria la exclusion competitiva o la restriccion seria (1) un
conflicto directo entre competidores potenciales (2) la colonizacion incompleta de un hébitat
por una especie caracteristica de otro, o (3) el reemplazo de especies caracteristicas de un
habitat por formas similares morfolégicamente y funcionalmente en el otro.

Nunca observeé ningun conflicto directo que sugiriera competencia entre especies de
aves de sabana de pino y bosque lluvioso. Los Unicos conflictos interespecificos frecuentes
fueron entre la Reinita Pinera y la Reinita Gorgiamarilla en los pinos. Discutiré esto en mas
detalle bajo la pregunta 8.
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TABLA 4

Aves del bosque lluvioso

Presencia en uno 0 més de los cinco estratos verticales de vegetacion

Residentes

Tinamus major

Sclerurus guatemalensis
Formicarius analis
Phaenostictus mcleannani
Henicorhina leucosticta*
Phaeothlypis rivularis
Arremon aurantiirostris

Phaethornis superciliosus*
P. longuemareus*
Thamnophilus punctatus*
Platyrinchus mystaceus
Henicorhina leucosticta*
Habia fuscicauda*
Cyanocompsa cyanoides™

Phaethornis superciliosus*
P. longuemareus™
Thalurania furcata
Hylocharis eliciae
Amazilia candida
Chalybura urochrysia
Trogon rufus*
Phloeoceastes guatemalensis*
Dendroica fuliginosa*
Thamnophilus punctatus*
Myrmotherula fulviventris
M. axillaris*
Microrhopias quixensis*
Pipra mentalis*

Laniocera rufescens*
Megarynchus pitangua*
Terenotriccus erythrurus*
Myiobius barbatus*
Pipromorpha oleaginea*
Polioptila plumbea*
Euphonia gouldi*
Chlorothraupis carmioli
Habia fuscicauda*
Cyanocompsa cyanoides®

Visitantes

Piso del Bosque (0-3 pies)

Odontophorus erythrops
Rhynchortyx cinctus
Leptotila cassinii
Neomorphus geoffroyi
Myrmeciza exsul
Gymnopithys bicolor
Grallaria fulviventris
Cyphorhinus phaeocephalus*

Parte baja del Sotobosque (3-6 pies)

Threnetes ruckeri*
Automolus ochrolaemus™
Hylophylax naevioides
Manacus candei

Schiffornis turdinus
Thryothorus castaneus
Cyphorhinus phaeocephalus*
Ramphocaenus melanurus™

Parte alta del Sotobosque (6-20 pies)

Accipiter bicolor

Threnetes ruckeri*
Florisuga mellivora
Amazilia amabilis
Momotus momota
Notharchus macrorhynchos
Malacoptila panamensis
Celeus castaneus*
Dendrocincla anabatina
Glyphorynchus Spirurus®
Xiphorhynchus guttatus*
Automolus ochrolaemus
Xenops minutus*
Cymbilaimus lineatus
Myrmotherula schisticolor
Onychorhynchus mexicanus
Platyrinchus coronatus
Rhynchocyclus brevirostris*
Todirostrum cinereum
Oncostoma cinereigulare
Ornithion semiflavum
Psilorhinus morio*
Ramphocaenus melanurus™
Hylophilus ochraceiceps
Euphonia lauta
Ramphocelus passerinii
Lanio leucothorax*
Saltador maximus
Oryzoborus funereus

Migratorias

Seiurus aurocapillus
S. noveboracensis
S. motacilla +

Dumetella carolinensis
Hylocichla mustelina™
Dendroica magnolia*
Oporornis formosus

Hylocichla mustelina*
Mniotilta varia
Dendroica magnolia*
D. castanea*
Wilsonia canadensis
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Migratorias

Columba nigrirostris*
Trogon rufus*

Centurus pucherani*
Phloeoceastes guatemalensis*
Dendrocincla fuliginosa*
Myrmotherula axillaris*
Microrhopias quixensis*
Pipra mentales*
Laniocera rufescens*
Megarynchus pitangua*
Terenotriccus erythrurus*
Myiobius barbatus*
Pipromorpha oleaginea*
Hylophilus decurtatus*
Euphonia gouldi*

Leptodon cayanensis
Columba nigrirostris*
Centurus pucherani*
Phloeoceastes guatemalensis*
Megarynchus pitangua*
Myiobius barbatus*
Pipromorpha oleaginea*
Polioptila plumbea*
Smaragdolanius pulchellus
Hylophilus decurtatus
Euphonia gouldi*

Parte media del bosque

Buteo magnirostris
Aratinga astec*
Pteroglossus torquatus®
Ramphastos sulfuratus*

R. swainsonii*

Piculus simples

Celeus castaneus*

Xenops minutus*
Glyphorynchus spirurus*
Xiphorhynchus guttatus™
Rhynchocyclus brevirostris*
Ornithion semiflavum*
Psilorhinus morio*
Chlorophanes spiza*
Gymnostinops Montezuma*
Cacicus uropygialis*
Tangara larvata*

Lanio leucothorax*
Tachyphonus luctuosus*
Caryothraustes poliogaster*

Dosel (por encima de los 50 pies)

Penelope purpurascens
Columba cayennensis

C. speciosa

Ara macao

Aratinga astec*

Piaya cayana

Heliothryx barroti
Pteroglossus torquatus®
Ramphastos sulfuratus*

R. swainsonii*
Carpodectes nitidus
Rhynchocyclus brevirostris*
Chlorophanes spiza*
Cyanerpes lucidus

Dacnis cayana

Zarhynchus wagleri
Gymnostinops Montezuma*
Cacicus uropygialis
Tangara larvata*

Lanio leucothorax*
Tachyphonus luctuosus*
Caryothraustes poliogaster*

Contopus sp

Vireo olivaceus
Dendroica magnolia*
D. pensylvanica

D. castanea*

Icterus galbula
Piranga rubra

* Ocurre en mas de una capa

Sabana de pino —La mayoria del as especies residentes caracteristicas de la sabana de
pino no mostraron tendencia alguna de invadir o colonizar el bosque lluvioso. Esto no es
sorprendente, ya que muchas de estas especies tienen habitos alimenticios que requieren
habitats abiertos y algunos parecen estar adaptados especificamente a los arboles de pinos. El
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Piquituerto Comun depende obviamente de semillas de pino; el Sabanero Pechigris parece
mostrar una preferencia marcada por el follaje del pino (Klopfer, 1963); y la Reinita Pinera
esta casi completamente restringida a los pinos (Webster, 1961), aunque no hay razones
obvias para ello, con su blsqueda de alimento en la corteza, rebusca entre el follaje, y su
métodos para atrapar insecto sal vuelo, no podria alimentarse con éxito en arboles latifoliados
del borde del bosque. No hay una especie residente que se alimente en los bordes como lo
hace la Reinita Pinera en los pinos; sin embargo, hasta ahora nunca he visto a esta reinita
posandose, aun sea momentaneamente, en algun arbol que no sea un pino.

La Tangara Rojiza esta algo menos restringida a los pinos, ocasionalmente va a otros
arboles o arbustos en el borde del bosque lluvioso. Las poblaciones nortefias de esta Tangara-
Oeste de los Estados Unidos al Norte de Nicaragua - parecen ser moradores del bosque de
pino o bosque de roble-encino; las tierras bajas de Nicaragua constituyen una discontinuidad
en el rango (Howell, 1965), y las poblaciones del Sur - desde Costa Rica hasta Sudamérica -
tienen una amplia distribucién en los bosque no coniferos. Los competidores potenciales mas
probables de esta tangara que estan en el bosque latifoliado en Nicaragua también estan mas
al Sur; por lo tanto, parece poco probable que la competencia restrinja a estas tangaras a las
sabanas de pino.

Solamente tres especies de sabana de pino parecen ser colonizadores potenciales del
bosque latifoliado ya que algunos individuos visitan regularmente los bordes del bosque
latifoliado. EI Loro Nuquiamarillo (Amazona ochrocephala) aparentemente se alimenta sélo a
lo largo de este lindero; la Amazilia Frentiazul frecuentemente se alimenta de plantas con
flores a lo largo de los bordes de los cursos de agua y otros lugares himedos; el Chichiltote
Dorsiamarillo (Icterus chrysater) se encuentra a menudo cerca de la interfase entre los pinares
y el bosque latifoliado. Nosotros no vimos a estas especies en lo profundo del bosque
lluvioso, aun en las areas despejadas. Discutiré las posibles interacciones competitivas entre
estas y otras especies mas adelante.

Las especies de bosque lluvioso y de los linderos del bosque que mas probablemente
intenten colonizar la sabana son las que registramos en la Tabla 1 como visitantes regulares, y
la podemos agrupar de acuerdo a sus habitos alimenticios: Rapaces, tres falconiformes y un
buho; especies que no se alimentan de pino, tres especies de loros y dos de palomas, los que
se alimentan de corteza y en troncos de arboles, tres pajaros carpinteros; los que se alimentan
de insectos aéreos, dos caprimulgiformes, dos tiranidos y una golondrina; colectores de
insectos, el Enmascarado Coronigris; un omnivoro oportunista, la Urraca Parda.

Las rapaces visitantes difieren en tamafio y habitos de sus mas cercanas contrapartes
de la sabana de pino, pero la competencia con los residentes por los recursos alimenticios
limitados de la Sabana puede prevenir que los visitantes se conviertan en residentes, la
escasez de huecos de nido de tamafio adecuado puede también ser un factor limitante para dos
de los halcones y el buho.

Las especies visitantes que no se alimentan en los pinos dependen de habitats que no
sean la sabana para alimentarse, aunque la Paloma Rojiza algunas veces se alimenta de bayas
de muérdago en los pinos. Los loros visitantes no parecen requerir de un héabitat abierto y
ninguno, incluyendo al residente Loro Nuquiamarillo, se alimenta de semillas de pinos, un
habito que hace de Rhynchopsitta de México una verdadera ave de bosque de pino.
Probablemente la Unica competencia importante entre los visitantes que se alimentan fuera de
los pinos y los residentes de la sabana de pino se de por huecos de anidamiento.

Es dificil creer que la competencia del Carpintero Cremoso (Dendrocopos scalaris), la
especie residente pequefia y escasa, pueda evitar e luso completo de las sabana de pino por las
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3 especies mas grandes de pajaros carpinteros visitantes. El Carpintero Careto (Melanerpes
formicivorus) no se aventura lejos de la vecindad de los grandes robles y las sabanas no
brindan recursos adecuados para las poblaciones residentes de los otros dos pajaros
carpinteros. La escasez en los pinos de especies que excavan grandes huecos puede limitar la
invasion de otras especies que anidan en huecos, como mencioné antes.

La competencia puede influir en el tamafio de la poblacion y la distribucion dentro el
habitat de la sabana de los insectivoros aéreos, pero en esta categoria alimenticia la sabana
tiene mas visitantes que residentes. Creo que los visitantes estan restringidos porque son
incapaces de mantenerse en el habitat de la sabana con o sin la competencia de los residentes,
excepto cuando estan cerca del bosque latifoliado.

El Enmascarado Coronigris esta adaptado primordialmente para capturar insectos de
las plantas herbaceas cercanas al suelo. Aunque algunos de los fringilidos residentes sin duda
obtienen algunos insectos de este estrato vegetativo, no hay una especie con adaptaciones
similares entre los residentes de las sabanas de pino. Creo que no es la competencia que
limita a estas especies sino la falta de un microhabitat — el crecimiento herbaceo que hay en la
sabana de pino solamente cerca de areas himedas.

En la sabana, ninguna especie residente se parece a la Urraca Parda en morfologia y
comportamiento. Los pinos ofrecen poca comida y las otras plantas arboreas estan muy
esparcidas para proveer sustancias adecuadas para estas grandes Urracas que se alimentan
primordialmente en los arboles y arbustos. Las Urracas Pardas no puede obtener alimento en
los densos zacatales y matorrales de la sabana y el campo abierto es generalmente bastante
arido. Por lo tanto, esta especie probablemente no colonizara las sabanas de pino
completamente, aun en ausencia de aves residentes.

Como la competencia puede ser importante entre especies superficialmente distintas y
no importantes entre especies aparentemente similares, es dificil decir con seguridad cuales
formas estan verdaderamente “reemplazando” una de otra en los diferentes habitats. La
condicion congenérica es a menudo un criterio muy util, pues a menudo indica una similitud
de caracteristicas adaptativas. Cinco géneros -Buteo, Falco, Amazona, Amazilia e Icterus —
estan representadas por diferentes especies en ambos tipos de habitat. He discutido antes las
interacciones competitivas posibles entre las especies de los primeros tres géneros. En
adicion a esas especies enlistados en las tablas 1 y 3, nosotros registramos frecuentemente a
Amazilia Canela (Amazilia rutila), Amazilia Rabirroja (A. tzacatl) y al Chichiltote
Capuchinegro (Icterus prosthemelas) en el bosque latifoliado o en el borde del bosque cerca
de las areas de estudio.

No es improbable que la Amazilia Canela que, como varios residentes de la sabana,
habita en regiones aridas semi-abiertas en la mayor parte de su rango, pudiera colonizar las
sabanas de pino si la Amazilia Frentiazul estuviera ausente. La Amazilia Pechiblanca (A.
candida) y la Amazilia Pechiazul (A. amabilis) no son probablemente colonizadores
potenciales de los pinos, pero la competencia de ellos y del Amazilia Canela puede limitar la
penetracion de la Amazilia Frentiazul dentro de los matorrales latifoliados y los bordes del
bosque lluvioso.

En la region de la sabana el Chichiltote Dorsiamarillo habita primordialmente los
pinares, pero en las tierras altas de Nicaragua, habita diversas asociaciones vegetales,
incluyendo bosques de pinos y latifoliados. En la sabana, observé a esta especie escudrifiando
en las grietas de las cortezas y alimentandose en el muérdago y en las bromelias en los pinos;
también utilizé los robles, palmas y otros arboles latifoliados a lo largo de los arroyos y
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matorrales. Aunque el mucho menor Chichiltote Capuchinegro es bastante comun a lo largo
del borde del bosque Iluvioso, nunca observé a las dos especies juntas.

Si la competencia influye en mantener la separacion ecoldgica entre estas dos
especies, sospecho que limita la distribucion local del Chichiltote Dorsiamarillo en vez del
Chichiltote Capuchinegro. Nosotros no registramos en el noreste de Nicaragua al Chichiltote
Coliamarillo, que es méas parecido en tamafio y color al Chichiltote Dorsiamarillo que el
Chichiltote Capuchinegro. Unos pocos Chichiltotes Nortefios visitan la sabana de pino
ocasionalmente en migracién y en invierno, pero no observé ninguna sefial de que estas
especies influyeran en las actividades del Chichiltote Dorsiamarillo.

En resumen, creo que las adaptaciones particulares y los requerimientos de cada
especies juega un papel méas importante que la competencia interespecifica en prevenir la
colonizacion exitosa de estos habitats adyacentes, pero muy diferentes entre si.

Dudo que muchas especies adaptadas a los pinares puedan colonizar el bosque
[luvioso aun si escaseara esa avifauna residente y también dudo que muchas especies del
bosque lluvioso puedan invadir exitosamente la sabana donde la escasa vegetacion limita
tanto el alimento como la cobertura. Sin embargo, la sabana de pino, a diferencia del bosque
lluvioso, da la impresion de ser de un habitat no saturado, uno que podria acomodar a otros
tipos adaptativos asi como poblaciones mas densas de algunas especies residentes.
Consideraré estos puntos en la seccion siguiente.

Bosque lluvioso —EI habitat del bosque lluvioso, con su gran y diversa avifauna (Tabla
3) requiere de un andlisis algo diferente. La Tabla 4 muestra que, con raras excepciones, cada
especie residente dentro de un nivel de bosque difiere claramente de otra especie en ese nivel
en una 0 mas caracteristicas relevantes para la competencia - en tamafio del cuerpo, tamafio
y/o forma del pico, método de alimentacion, tipo de alimento consumido, o el microhabitat
que ocupa frecuentemente.

Entre los residentes, registramos solamente dos pares de especies congenéricas
(especies del mismo género) — dos colibries, el Ermitafio Colilargo (Phaethornis
superciliosus) y el Ermitafio Enano (P. longuemareus, y el Hormiguerito Café (Myrmotherula
fulviventris) y el Hormiguerito Flanquiblanco (M. axillaris). Los dos colibries difieren mucho
en tamafo. Los dos hormigueros son bastante similares excepto en sus patrones de
coloracion, pero el Hormiguerito Flanquiblanco es un poco méas pequefio, tiene un pico mas
delgado y parece moverse mas rapidamente.

Las aves del ecologicamente complejo bosque lluvioso parecen reducir o evitar la
competencia interespecifica por los mismos medios que observamos en la mas simple sabana
de pino - eso es, que cada especie residente difiere de las otras por distintos caracteres
morfoldgicos y de comportamiento que disminuyen el traslape en su alimentacion y otras
actividades. Sin embargo, aun diferencias considerables en morfologia y alimentacion
general no necesariamente implican poca o ninguna competencia. Willis (1966) y Morse
(1967) mostraron, mediante estudios de campo, que las actividades alimenticias de especies
marcadamente diferentes — el Trepador Pardo (Dendrocincla fuliginosa) y el Hormiguero
Ocelado (Phaenostictus mcleannani), Sitta pusilla y la Dendroica pinus — son competitivas y
que la competencia puede influir fuertemente su conducta alimenticia. Dado que estas
especies competidoras son morfoldgicamente desiguales y pertenecen a diferentes familias,
uno no podria haber predicho la competencia a través de un examen de pieles de museo, por
célculos a traves de medidas tomadas de “Birds of North and Middle América”o aun por
observarlos casualmente en el campo. Ejemplos como estos imponen una medida de cautela
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apropiada a cualquier conclusion acerca la competencia interespecifica entre especies
desiguales.

El nimero de especies, 37 con por lo menos parte del territorio de cria dentro de los 10
acres del bosque lluvioso es mayor que el nimero correspondiente en los 25 acres de la
sabana de pino. La cifra para el bosque lluvioso es también mayor que para cualquier area de
tamafio comparable en una variedad de héabitats de la zona Templada de América del Norte,
segun se ha reportado en las notas de campo de Audubon (1966). En datos de 86 censos
diferentes, todas las areas que contenian mas de 30 especies territoriales fueron mas grandes,
generalmente mucho maés grandes, que 10 acres. Sin embargo, el nUmero de machos por
especie fue proporcionalmente mayor en las parcelas de zonas templadas que en el bosque
lluvioso, y el nimeros de especies fue proporcionalmente menor. Estos datos proveen un
ejemplo adicional del bien conocido fendmeno de la diversidad tropical - mas especies pero
menos individuos de cada especie que en la zona templada — para lo cual muchos ecélogos de
poblaciones y otros bidlogos han propuesto explicaciones particulares o generales.

Klopfer y MacArthur (1960, 1961), que trataron especificamente con aves
neotropicales, propusieron que (1) la estabilidad ambiental de los tropicos favorece patrones
de comportamiento mas estereotipados, lo cual resulta en nichos mas pequerios y restringidos,
y (2) esta estabilidad en la disponibilidad de recursos permite un mayor solapamiento de
nichos, lo que facilita - o permite - la coexistencia de muchas especies muy similares y por lo
tantos incrementa la diversidad. Ellos asumieron que los no paserines estan mas
estereotipados en su conducta que los paserines y argumentaron que la proporcion de
individuos de no paserines a paserines se incrementa con el descenso en latitud, lo que apoya
su hipotesis. Ellos también notaron que algunas especies congeneéricas tropicales que pueden
alimentarse juntas difieren ligeramente en la longitud del pico y probablemente utilizan
muchos de los mismos recursos alimenticios - un ejemplo del traslape de nicho. Winterbotton
(1964), Simpson (1964) y Schoener (1965) discutieron estas sugerencias criticamente y las
consideraré mas adelante en relacion a las poblaciones de sabana de pino.

Es dificil comparar la proporcion de no paserines a paserines en el bosque Iluvioso
Nicaraguense con los datos de Klopfer y MacArthur porque sus cifras son para machos
territoriales por especies en 100 acres. Considerando la desigual y la distribucion local de
muchas especies de bosque lluvioso, supongo que extrapolando los datos de censo de mi area
de estudio de 10 acres multiplicando por 10 seria altamente engafioso y que el censo de 90
acres adicionales de habitat similar indudablemente sumaria muchas especies, tanto de
paserines como de no paserines, en abundancia irregular.

Considerando solo los datos para los 10 acres, encontramos una alta proporcion de no-
paserines a paserines - cerca de 24 por ciento de los machos residentes eran no paserines. Sin
embargo, més de las mitad de estos fueron colibries, y si los excluimos, la proporcién de no
paserines a paserines es menos del 10 por ciento. Estos datos claramente no prueban la
validez de la propuesta de Klopfer y MacArthur tratando con la relacién de no-paserines a
paserines. Ademas, solo dos pares de especies congenéricas residian en el area de estudio y
uno no puede explicar con certeza el alto grado de diversidad en base a la existencia de
grupos de especies similares con requerimientos traslapados que se reparten con precision los
recursos disponibles.

MacArthur et al (1966) censaron siete parcelas diferentes en Panama incluyendo tanto
bosque joven como bosque maduro. Fuera de un total combinado de mas de 90 especies, s6lo
tres pares de especies congenéricas mantienen territorios en una subparcela suficientemente
grande para incluir 25 parejas de aves. En los tres pares - el Tucén Picoiris (Ramphastos
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sulfuratus) y el Tucan Pechiamarillo Nortefio (R. swainsonii); el Trepador Gorgianteado
(Xiphorhynchus guttatus) y el Trepador Pinto (X. lachrymosus; y la Elaenia Copetona
(Elaenia flavogaster) y E. chiriquensis - las especies difieren considerablemente en tamafio.

Skutch (1966) cuidadosamente censo las aves nidificantes de un &rea de 3.75 acres en
Costa Rica durante tres afios consecutivos. Del total de 38 especies que monitoreo por tres
afios, encontro solo las siguientes formas congenéricas: Amazilia Pechiazul y la Amazilia
Rabirrufa, un nido de cada una en un afo; Giiis Chico (Myiozetetes similis) y Giiis Cabecigris
(M. Granadensis), ambas con varios nidos en dos de los tres afios; y la Tangara
Capuchidorada (Tangara larvata) Tangara Dorada (T. icterocephala) Tangara Cabecicastaria
(T. gyrola) y T. chrysophrys, dos o tres de las cuatro especies anidando cada afio. Skutch
censo un area parcialmente limpia, relativamente libre de depredadores que incluian arboles
frutales plantados y un comedero surtido continuamente con bananas. Sus censos, como los
de MacArthur et al (1966) indican que, en un area especifica pequefia, la alta diversidad de
especies no esta causada por grandes numeros de formas congenéricas similares.

Visitantes — el gran numero de visitantes registrados en el estudio Nicaraguiense (Tabla
3) incluye un numero de congenéricos de las especies residentes asi como otras formas
similares. De una lista basada en especimenes recolectados en dicha area, uno podria dibujar
aparentemente una razonable pero erronea conclusion de que el area mantiene un gran
numero de especies coexistentes muy similares como aves nidificantes.

En un area especifica en cualquier época del afio, los visitantes pudieron ser (1) aves
no nidificantes — tanto inmaduros o adultos que han anidado o anidaran; o (2) aves
nidificantes con territorios en otra area, pero con un amplio rango de movimiento, o que se
asocian en bandadas mixtas de especies que pueden merodear ampliamente, siguiendo
senderos de hormigas guerreras o alimentdndose en arboles o arbustos que florecen y
fructifican abundantemente, pero brevemente. (ver Willis, 1956, sobre la superabundancia de
alimento de insectos expuesto por las hormigas guerreras).

Mi término de “residentes nidificante”puede ser un tanto impreciso y ambiguo, ya que
los residentes de un area pueden ser visitantes en otra. Sin embargo, especies similares y
potencialmente competidoras estrechas, aunque vivan en el mismo area geografica, pueden
tener sus territorios de nidificacion tan espaciados y dispersos que hay poco traslape espacial
entre ellos, excepto cuando estas especies explotan un alimento superabundante. EI que dicho
espaciamiento sea el resultado de la competencia activa y la agresion entre especies o por
diferencias leves en preferencia de habitat puede variar con las especies en cuestion. Dada la
gran complejidad de la vegetacion y la distribucion desigual de microhabitats en un bosque
lluvioso tropical, se esperaria que - en un grupo de especies similares - algunas podrian tener
ventajas sobre otras solo en ciertos microhabitats; otras especies serian menos especializadas;
y una o unas pocas serian bastantes versatiles. Esto significa que algunas especies seran raras
o locales, otras mas abundantes en diferentes grados y tal vez una o unas pocas casi ubicuas.
Tales patrones de distribucion son particularmente frecuentes en los tropicos.

Pregunta 6

Considerando la composicion de las especies de aves en ambos habitat, ;qué podemos
inferir sobre la competencia, tamafio de nicho y traslape y division de recursos entre especies
y entre individuos dentro de una especie?

Debido que el nimero de especies de aves residentes permanentes y de verano en la
sabana es pequefio, debemos considerar la avifauna entera en vez de solo las especies
registradas en el area de estudio.
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Incluso diferencias pequefias en tamafio del cuerpo, en los apendices que utilizan para
obtener alimento o0 en comportamiento puede reducir o eliminar el traslape entre las aves en el
uso de recursos criticos dentro de una ambiente compartido (ver Grant 1968, para una reciente
revision). Dadas tales diferencias “...puede haber tantas especies como proporciones de
recursos que pueden registrarse de temporada a temporada” (MacArthur y Levins, 1964).

La Tabla 5 agrupa las aves nidificantes de la sabana de pino de acuerdo a sus héabitos
alimenticios principales; he omitido al Zopilote Cabecirrojo, de amplio rango, y al erratico
Pinzon Amarillo (Sicalis luteola). Con la excepcion de los Buteos y algunos de los fringilidos
todas las especies en cada grupo son claramente distintas entre si en base al tipo, tamafio o
ubicacion de su alimento o la manera en que lo obtiene. Con esta virtual ausencia del traslape
de alimentacion entre las aves residentes, la sabana de pino brinda un modelo de habitat con
un minimo - quizas subminimo - nimero de especies representando diferentes tipos
adaptativos.

De las 27 formas enlistadas, hay sélo tres pares de especies congenéricas: El Gavilan
Coliblanco (Buteo albicaudatus) y el Gavilan Colirrojo (B. jamaicensis); el Halcdn Bigotudo
(Falco femoralis) y el Cernicalo Americano (Falco sparverius); el Sabanero Rojizo
(Aimophila rufescens) y el Sabanero Dorsilistado (Aimophila botterii). Los dos buteos son
similares en tamafio y habitos alimenticios. El Gavilan Coliblanco es mucho més abundante
que el Gavilan Colirrojo. Stevenson y Meitzen (1946) caracterizaron al Gavilan Coliblanco
en Texas como una especie que se alimenta oportunistamente, frecuentemente en los bordes
de los incendios de las praderas, alimentandose de insectos y toda clase de vertebrados
pequefios, incluyendo frecuentemente al Zacatero Comun y a Colinus virginianus.
Obviamente la sabana Nicaragtiense brinda las condiciones para alimentarse y los recursos
alimenticios que el Gavilan Coliblanco explota exitosamente. El Gavilan Colirrojo se
alimenta primordialmente de roedores, por o menos en habitats abiertos, pero los roedores y
otros mamiferos son escasos en la sabana. La evidencia sugiere que el Gavilan Coliblanco
estd mejor adaptado al ambiente de la sabana Nicaraguiense que el Gavilan Colirrojo, y la
competencia entre los dos puede limitar su abundancia relativa.

Las dos especies del género Falco difieren considerablemente en tamafio. El Halcdn
Bigotudo pesa cerca de tres veces mas que el Cernicalo Americano. La gran disparidad en
tamario es frecuente en casos de simpatria congenérica en esta familia (Schoener, 1965) y
estas dos especies probablemente compiten muy poco, si es que lo hacen del todo.

El Sabanero Rojizo (Aimophila rufescens) y Sabanero Dorsilistado (A. botterii)
también difiere mucho en tamafio, y he considerado esta diferencia en relacion con todos los
seis fringilidos que se encuentran en la sabana de pino.

Dentro de un grupo intrafamiliar de especies relativamente similares — las medidas de
peso corporal, longitud del ala y longitud del pico y profundidad, deberian indicar el tamafio
corporal general, la extension de actividad aérea y los habitos alimenticios, respectivamente
(Figura 11). La variacion no concordante en estos caracteres morfoldgicos sugieren
diferencias en las actividades alimenticias que podrian aminorar la competencia
interespecifica, y las observaciones de campo apoyan esta idea: El Piquituerto Comdn es una
especialista en su alimentacion, el Verdecillo Cabecinegro y Sabanero Pechigris parecen
alimentarse primordialmente las semillas de Hypolytrum y Andropogon, respectivamente; el
Sabanero Rojizo es mucho mas grande y tienen unos habitos de movimientos mas amplios
que el Sabanero Dorsilistado o el Sabanero Colicorto (Ammodramus savannarum). Los
Sabaneros Dorsilistado y Colicorto difieren en tamafio, pero resultaron ser muy escurridizos
para poder observar detalladamente su comportamiento alimenticio.
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La Tabla 6 da medidas de los promedios de longitud alar, peso corporal y longitud del pico,
para ambos sexos de un grupo de especies de la sabana de pino. Para cada grupo de
mediciones, calculé la diferencia porcentual entre los promedios para machos y hembras
dividiendo las cifras menores por las mayores y sustrayendo de 1 el cociente. Las diferencias
porcentuales son generalmente pequerias, excediendo en 10 por ciento en algunas
dimensiones s6lo en tres especies — el Carpintero Cremoso, el Chichiltote Dorsiamarillo y el
Zacatero Comun. EIl Chichiltote y el Zacatero pertenecen a la familia Icteridae, en la que los
sexos frecuentemente muestran gran dimorfismo sexual en tamafio. En los carpinteros, el
dimorfismo sexual en tamafio no es una regla pero las mediciones para varias poblaciones de
Carpintero Cremoso dadas en Ridgway (1914) muestran que el macho Carpintero Cremoso es
generalmente mas grande que la hembra. De este modo, en estas tres especies, el dimorfismo

de tamafo es consistente con la tendencia en otras poblaciones conespecificas.

Tabla 5
Aves residentes de la sabana de pino agrupado de acuerdo a sus habitos alimenticios
Especies Habitos
Carnivoros

Buteo albicaudatus
Buteo jamaicensis
Falco femoralis
Falco sparverius
Polyborus cheriway
Bubo virginianus

Chordeiles minor
Caprimulgus maculicaudus
Amazilia cyanocephala
Dendrocopos scalaris
Pyrocephalus rubinus
Muscivora tyrannus
Cistothorus platenses
Dendroica graciae

Icterus chrysater

Sturnella magna

Colinus nigrogularis
Columba minuta
Sialia sialis

Piranga flava

Ara macao
Amazona ochrocephala

Carduelis notata

Loxia curvirostra
Ammodramus savannarum
Aimophila rufescens
Aimophila botterii
Spizella passerina

Potencialmente competitivos

Grande, escaso; se alimenta de aves?
Pequefio, comun; parcialmente insectivoro
Carrofiero

Grande, nocturno; raro

Insectivoros
Alto vuelo, semi-nocturno se alimenta en vuelo
Bajo vuelo, se alimenta en vuelo
Toma pequefios artrdpodos, también es nectarivoro
Se alimenta en arboles, perforando, explorando, recabando
Cazamaoscas en el bosque de pino
Cazamoscas en la sabana de pastos
Restringido a los pantanos
Mayormente restringido al follaje y pequefias ramas
Ictero Arbéreo
Ictero terrestre

Omnivoros

(semilleros y/o frugivoros, insectivoros)

Terrestre, rasca un poco, moderadamente grande
Terrestre, rebuscador del suelo, pequefio
Arbdrea-terrestre; pico delgado usado para agarrar
Arbdrea; pico pesado usado para agarrar y cortar

Frugivoros-Herbivoros

No se alimentan en la Sabana de pino
No se alimentan en la Sabana de pino

Granivoros

Todos fringilidos; ver figura 10
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En la mayoria de las especies de la sabana, la baja diferencia porcentual entre los
sexos en la longitud del culmen es notable y es generalmente menor que la mostrada en la
longitud de ala y peso corporal. Sdlo en las tres especies méas dimorficas esta diferencia
excede el seis por ciento. Schoener (1965) sugirid que una relacion entre la longitud del pico
mayor al menor de 1.14 o mas indica una reduccion de la competencia interespecifica a traves
de la particion de recursos alimenticios entre las formas con picos mayores y menores.
Presumiblemente, tales diferencias en tamafio de pico entre machos y hembras de la misma
especies también disminuiria la competencia alimenticia entre ellos.

Entre los residentes de la sabana de pino solo el Carpintero Cremoso muestra una
relacion de longitud del pico entre los sexos tan grande como 1.14. En el Chichiltote
Dorsiamarillo la relacion es 1.07 y en el Zacatero Comun es de 1.08. Esto sugiere una
reduccidn en la competencia entre 10s sexos en el carpintero, pero yo tengo muy pocas
observaciones de esta especie escasa para evaluar esta posibilidad. En las otras especies de la
sabana, la falta de una diferencia intraespecifica “significativa” en longitud del pico entre los
sexos sugiere que machos y hembras estarian utilizando esencialmente los mismo recursos
alimenticios. Si hay un nivel significativo de competencia entre los sexos, podria ser en parte
responsable por las bajas densidades de individuos en la sabana.

La escasez de formas congenéricas y la poca competencia aparente entre las especies
residentes sugiere una avifauna aislada y la sabana como una isla ecolégica. Comparando con
los pinares montanos de Honduras y Nicaragua, la sabana de tierras bajas tiene una mejor
precipitacion anual y una temperatura media mayor, con los extremos bajos mucho mayores.
Esperabamos que fuera mas productivo y que mantuviera mas especies de aves, como es el
caso de las areas de tierras bajas contra las de tierras altas de bosque latifoliado tropical
(Orians, 1969). No obstante, un numero de especies arbdreas residentes en el bosque de pino
montafioso de Honduras y/o Nicaragua estan ausentes en los pinares de tierras bajas: el
Gavilan Pajarero (Accipiter chionogaster), Trogdn de Montafia (Trogon mexicanus),
Carpintero Nortefio (Colapses auratus), Carpintero Serranero (Dendrocopos villosus),
Trepador Gigante (Xiphocolaptes promeropirhynchus), Pibi Mayor (Contopus pertinax),
Urraca de los Pinares (Cyanocitta stelleri), Agateador Americano (Certhia familiaris), Vireo
de Anteojos (Vireo solitarius), Reinita Olivicea (Peucedramus taeniatus) y Candelita
Aliblanca (Myioborus pictus) . Por otro lado, ninguna de las especies arboreas y visitantes de
la sabana de pino de tierras bajas estan ausentes de los pinares montanos, excepto el Halcon
Bigotudo, el Loro Nuquiamarillo y el Cazamoscas Rojo.

En varias instancias, la avifauna de la sabana incluye contrapartes cercanas de especies
montanas y la exclusion competitiva puede explicar la ausencia de al menos algunas de estas
de las tierras bajas, pero para algunas especies esto no es evidente. En cualquier caso, el
habitat de pino montano claramente incluye mas especies de aves que los pinares de tierras
bajas. Algunas de las especies exclusivamente montanas posiblemente invadieron la sabana
en ocasiones Yy fallaron en establecerse, pero resulta dificil ver por qué algunas de dichas
invasiones -si ocurrieron- no fueron exitosas. Es también dificil entender por que algunos de
los residentes de la sabana no son méas abundantes. Por ejemplo, rebuscar entre la corteza esta
practicamente sin explotarse, excepto por la Reinita Pinera (Dendroica graciae) en las ramas
mas pequefias y altas y en algun grado por la Reinita Gorgiamarilla (Dendroica dominica).
Aparte de estas reinitas, el bosque montano también incluye al gran Trepador Gigante y al
pequefio Agateador Americano (Certhia familiaris) ambos rebuscadores de la corteza y
ambos ausentes de los pinares de tierras bajas. Ningun trepatronco penetra jamas a la sabana
desde el bosque latifoliado.
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Figura 11. Peso corporal y medida de Fringilidos de la sabana de pino, ordenados por peso corporal decreciente.

El Carpintero Cremoso es el Unico carpintero residente en la sabana de pino y muchas
otras poblaciones de esta especie de amplia distribucidon no habitan en el bosque de coniferas.
Esta forma de pico pequefio rebusca y descascara la corteza de pequefias ramas; también
perforan en la manera tipica de los carpinteros y rebuscan en las bases secas de las bromelias.
Esto es inexplicablemente escaso; yo estimé una densidad maxima de menos de un par por
cada 100 acres, y Monroe (1968) no encontr6 ningtn Carpintero Cremoso en la porcion
hondurefia de la sabana.

El caso de Cazamoscas Rojo es similar. Esta especie no habita en los pinares en gran
parte de su rango y no es abundante en la sabana. Sin embargo es el Unico tiranido pequefio
residente en los pinos de tierras bajas — el mas grande, la Tijereta Sabanera (Muscivora
tyrannus) es primordialmente un ave de sabana de zacatales.

El Piquituerto Comun no tiene competidor vertebrado de ninguna clase para las
semillas de pino, todavia este Piquituerto es muy raro. Nosotros recolectamos seis
especimenes y vimos otras en sélo dos ocasiones a pesar de que realizamos una bisqueda
intensiva.

Cuando una isla esta habitada por las mismas pero menos especies de aves del as
encontradas en tierra firme, la disminuida competencia interespecifica puede permitir a las
poblaciones aisladas expandir las dimensiones de sus nichos mas alla de su contraparte en
tierra firme. Estoy familiarizado con los hébitos de muchas especies de la sabana de pino en
otras partes de su rango de “tierra firme” y he buscado indicaciones de expansién de nichos en
el aparentemente no saturado medio ambiente de la sabana. Uno puede considerar la
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presencia de la tipica especie que “no es de pino” tales como el Carpintero Cremoso y
Cazamoscas Rojo como ejemplos de expansion de nicho, pero dentro de la sabana de pino sus
actividades parecen la misma como la de cualquier otro habitat abierto. No detecté ninguna
diferencia notable en la ecologia de otras especies, y si alguno las ha desarrollado, son
ciertamente inconspicuas.

También he buscando evidencia de estrechamiento de nicho en esta sabana tropical
que permitiera la coexistencia de mas especies de morfologia y habitos similares y de nuevo
no encuentro ningun ejemplo bien delineado. Un caso posible de nicho limitado, la aparente
dependencia del Verdecillo Cabecinegro de las semillas de Hypolytrum, parece mas un
ejemplo del simple uso de uno de los pocos alimentos abundantes en un habitat generalmente
empobrecido que el de particion de recursos en respuesta a la competencia. Me parece que la
composicion de la avifauna en la sabana resulta mas un accidente historico que por la
competencia contemporanea directa, un punto que desarrollaré mas tarde.

Pregunta 7

¢Como difieren las proporciones de no paserines a paserines y de suboscines a oscines
en los dos habitats y como puede uno interpretar las diferencias?

Como se menciond anteriormente, Klopfer y MacArthur (1960) sugirieron que la
mayor estabilidad ambiental en los tropicos favorece patrones de conductas mas
esteriotipados, y esto da como resultado nichos méas pequefios y restringidos que a su vez
Ileva a tener menos individuos de cada especie “estereotipada” en un area dada. Por otro
lado, las aves con menos conducta estereotipada tendrian nichos mayores y una mayor
habilidad de compartir recursos més variados y esto, a su vez, llevaria a tener mas individuos
de cada especie en una determinada area.

Aunqgue no lo declaran explicitamente, Klopfer y MacArthur insinGan que tamarios de
nichos menores también permiten que un area particular sea habitadas por un numero mayor
de especies diferentes. Posteriormente Klopfer (1962:84) hizo esta sugerencia. Para apoyar
esta hipdtesis, trataron de mostrar que la conducta de una proporcion alta de especies
tropicales es mas estereotipada y que estas especies tienen nichos mas pequefios que las de
zonas templadas. Los autores propusieron que los no paserines que no eran acuaticos, por ser
filogenéticamente mas viejos que los paserines, deberian tener una “capacidad nerviosa
central” mas limitada que los paserines. Esto deberia reducir su habilidad de modificar su
conducta en respuesta a condiciones ambientales cambiantes resultando en nichos mas
restringidos. La conducta de los filogenéticamente mas jovenes paserines deberia ser menos
estereotipada, resultando en nichos mas amplios y una mayor abundancia de individuos en
ambientes inestables.

Klopfer y MacArthur propusieron ademas que un incremento en la proporcion de
individuos no paserines a paserines - no necesariamente especies - de areas templadas a
tropicales apoyaria su hipotesis sobre la tendencia de que mas aves tengan nichos menores y
mas restringidos en los tropicos. Seleccionaron 45 censos de aves nidificantes, tomados en
una variedad de habitats desde el norte de Canada hasta el Sur de México, y presentaron los
datos como el niamero de machos territoriales en 100 acres por especie para ambos paserines
y no paserines. Utilizaron estas cifras para calcular para cada area la relacion de paserines a
no paserines, y el porcentaje de individuos que son no paserines. Los autores interpretaron las
cifras mostrando un incremento en la proporcién de no paserines a paserines de Norte a Sur,
apoyando de este modo su hipoétesis.



Ecologia de Aves en Nicaragua 221

Las cifras varian mucho de un area a otra y resulta dificil distinguir tendencias claras
aln cuando se representaron aritméticamente en un grafico. Unicamente las 8 Gltimas areas
censadas son definitivamente tropicales y tres son habitats de pradera. Ahi si parece que hay
una tendencia hacia un incremento en el “porcentaje de individuos no paserines de Norte a
Sur” y un descenso en el nimero de paserines machos territoriales por 100 acres por especie
(Klopfer y MacArthur, 1960:295). Sin embargo, yo no puedo encontrar una evidencia clara
hacia un incremento regular en latitudes tropicales en el nimero de machos territoriales no
paserines por 100 acres por especie. Esto significa que el incremento en la proporcion de no
paserines a paserines proviene de una disminucion en la densidad de individuos de especies
paserines y no de un incremento en la densidad de no paserines. Por consiguiente la siguiente
cadena de deducciones no se apoya en las cifras que presenta el autor: (1) en un ambiente
(tropical) mas estable se encuentra una mayor proporcion de no paserines a paserines; (2) esto
se debe a que los no paserines tienen nichos mas restringidos; (3) esto a su vez permite que en
un area dada habiten mas especies de no paserines; (4) lo que as u vez resulta en una mayor
diversidad de especies en los tropicos. Klopfer y MacArthur (1960) rechazaron la posibilidad
de que los paserines tropicales tengan una conducta mas estereotipada y en consecuencia
nichos méas pequefios que las especies no tropicales, en contra del argumento que los
paserines como grupo tengan una organizacion mayor de su sistema nervioso central y por lo
tantos u conducta sea mas flexible.

Aun si censos futuros en areas neotropicales muestran mas machos territoriales no
paserines por 100 acres por especies que en zonas templadas, yo sugiero que este tipo de
censo no ofrece una prueba apropiada de la hipotesis de Klopfer y MacArthur. En las
alrededor de 15 familias de paserines no acuaticos encontradas en la region Neartica, casi
todas las especies son grandes 0 mas grandes que la mayoria de los paserines. Las Unicas
excepciones importantes son los colibries y los vencejos (Apodiformes), y especialmente los
colibries (Trochilidae). Dado que aves grandes que no viven en colonias generalmente
necesitan territorios amplios, uno podria esperar menos individuos de no paserines que de
paserines en un area de 100 acres, independientemente del tamafio del nicho. En los
Neotropicos, la abundancia de colibries suele incrementar draméaticamente el nimero de
especies no paserines y de individuos por 100 acres. Los colibries estan adaptados sobre todo
a condiciones tropicales y representan la unica familia de no paserines en que la mayoria de
las especies son mas pequefias que la mayoria de los paserines.

Los no paserines grandes que no son rapaces son también mas abundantes y diversos
en los trdpicos, estas puede ser un resultado directo de la mayor abundancia y diversidad de
los tipos de presa (una parte del fendmeno que necesita explicarse) mas que una indicacion de
la presencia de mas nichos restringidos. De esa manera, aparte de la suposicion altamente
cuestionable sobre la conducta més estereotipada de los no paserines sobre los paserines, yo
siento que las comparaciones toscas de los datos de censos de diferentes habitats, sin
considerar la composicion de la avifauna en més detalle, no tienen mucho significado.

Comparacion de la Sabana de pino en Georgia y Nicaragua — sugiero que una
pregunta ecoldgica con sentido seria: ¢Son los individuos de especies de aves, particularmente
paserines, menos abundantes en los habitats tropicales que los individuos de especies
similares en zonas templadas comparables y si es asi, por qué?

He hecho dicha comparacion utilizando datos de la sabana de pino Nicaraglense y de
habitats similares en zonas de clima templado donde el clima es menos estable.
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Aunque no censeé ni una sola area mayor de 25 acres en la sabana de pino, me siento
seguro en estimar las poblaciones de aves que probablemente se encuentran en una muestra de
100 acres, basdndome en varios censos de 25 acres y en todas mis observaciones. En la Tabla
7 he comparado los datos de mis censos con los de Norris (1951) extrapolando sus datos para
los 100 acres del bosque de pino de Georgia, y excluyendo aquellas parejas que dependieron
completamente de parches de vegetacion latifoliada.

Las dos areas tienen una especie, cinco géneros adicionales y dos formas mas
confamiliares en comdn. La lista de las especies de aves muestra que mi parcela de estudio en
Nicaragua es un tanto mas abierta en aspecto que la parcela de Norris en Georgia. No
obstante, ambas areas mantienen el mismo namero de especies — 15. El mayor nimero de
especies no paserines en el area tropical resulta de la inclusion de dos especies de campo
abierto, el Cernicalo Americano y el Afiapero Zumbdn, comunes en ambas regiones
geograficas, pero no presentes en la parcela de Georgia, y un colibri que se alimenta de
muérdago florecido y bromelias que no existen en los pinos de Georgia.

El nimero total de machos territoriales por 100 acres por especie es mucho mas alto
en la parcela de la zona templada tanto para los no paserines como para los paserines. Esto es
particularmente llamativo en los paserines excepto para el Celeste Oriental, que prefiere
ambientes mas abiertos. La mayor relacion de no-paserines a paserines en el area tropical se
debe a la baja densidad de paserines individuales por especie y no a un incremento en la
densidad de no paserines. Después de dar un cierto margen por las diferencias menores entre
los habitats, los datos muestran que, aun cuando el nimero de especies es aproximadamente el
mismo, la densidad de individuos por especie es por regla general mucho mayor en la parcela
de la zona templada que en el de la zona tropical. Este aspecto fundamental del fendmeno de
diversidad tropical vale la pena considerarlo en detalle.

A pesar de mi critica a Klopfer y MacArthur (1960) concuerdo con una de sus
propuestas principales — que las aves tienden a tener nichos mas estrechos en los trépicos que
en las regiones de clima templado, resultando en densidades mas bajas de individuos en los
tropicos que en las regiones de clima templado, pero sin importar si las aves son no paserines
0 paserines.

De las especies enlistadas para la sabana de pino Nicaragiiense, casi todas estan
estrictamente confinadas a ese habitat en todas las temporadas. Pocas, si es que hay alguna,
de las aves enlistadas para los pinares de Georgia estan tan restringidas. Una comparacion de
formas congenericas estrechamente relacionadas, comunes a ambas areas, 10 muestra
claramente. Colinus virginianus, en Georgia usa mas habitats variados que la Codorniz
Gorginegra (Colinus nigrogularis) en Nicaragua; o mismo es verdad entre Dendrocopos
pubescens y el Carpintero Cremoso, Tangara Veranera (Piranga rubra) y la Tangara Rojiza.
Incluso especies caracteristicas de los pinos de clima templado, como Dendroica pinus y
Aimophila aestivalis con frecuencia merodean por otros habitats, especialmente en invierno
(Bent,1953, Weston, 1965,1968). Muchas de las especies de Georgia son migratorias y
utilizan habitats diferentes en invierno. En la lista Nicaragiense, solo la Afiapero Zumbon es
migratorio. En resumen, la evidencia muestra de las aves que viven en los pinares de climas
templados estdn mucho menos restringidas a este habitat que sus contrapartes tropicales. Esto
significa que las aves de climas templados tienen nichos mas amplios en algin aspecto.
Teniendo un nicho mas amplio - y la habilidad que esto acarrea de usar una amplia variedad
de recursos disponibles- no necesariamente permite a una especie tener una densidad
poblacional elevada si se encuentra confinada a un habitat donde el espectro de los recursos es
estrecho y cuantitativamente limitado. No tenemos medidas de la variedad y abundancia de
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los recursos disponibles para las aves en las dos areas de pino, pero se supone gue los
recursos son mayores en el area de clima templado, por lo menos en primavera y verano, en
vista del hecho de que el nUmero de aves en reproduccion es cinco veces mayor que en los
pinares tropicales. Sin embargo, dudo que los pinares de Georgia puedan mantener una
poblacién de invierno igual a la que mantienen en las estaciones célidas.

Norris no censo su area en invierno, pero las dos especies mas abundantes, Dendroica
pinus y Aimophila aestivalis forman bandadas en invierno y merodean por otros habitats, y
otras tres especies nidificantes abundantes — el Giliis Migrador (Myiarchus crinitus), el Pibi
Oriental (Contopus virens) y la Tangara Veranera (Piranga rubra) — migran hacia ambientes
tropicales sin coniferas.

Davenport (1964, 1965, 1966) censo su area de pinares en Georgia en invierno y
encontrd que cerca de la mitad de un promedio de 20 especies nidificantes emigraron, y el
numero de individuos de especies residentes permanentes fue mucho menor en invierno que
en verano. Incluso una afluencia de migratorios invernantes no elevaron el nimero de
individuos de todas las especies al nivel encontrado durantes el verano. Claramente, los
habitantes de los pinares en la zona de clima templado utilizan su capacidad para explotar
nichos mas amplios para ocupar otros habitats cuando los cambios estacionales lo vuelven
ventajoso.

En contraste, las poblaciones de aves en la sabana Nicaragiiense cambian muy poco a
través del afio. En Agosto las aves jovenes incrementan el nimero de individuos de
residentes permanentes y en invierno llegan algunas migratorias de América del Norte. Estas
compiten sélo parcialmente o nunca con las residentes. Sin embargo, los residentes
permanentes no parece que cambien las dimensiones de su nicho con las estaciones y muchos
parece que se mantienen en parejas y mantener los mismos rangos de habitacién (home
ranges) a través del afio. En un habitat tan empobrecido como el de la sabana de pino, esto
conlleva inevitablemente a un amplio espaciamiento y a la baja densidad de individuos.

Uno podria proponer que el ambiente en la sabana de pino Nicaragliense con sus temporadas
himedas y secas y frecuentes incendios es practicamente tan inestable y riguroso como el
ambiente en las areas de Georgia y que esta inestabilidad causa una baja densidad
poblacional. Sin embargo la temporada seca es solo relativamente seca, normalmente llueve
algo, asi como riachuelos y charcas permanentes. Los incendios también son caracteristicos
de los pinares de climas templados, incluyendo el area de estudio de Norris en Georgia. Las
quemas periddicas son una técnica de manejo para incrementar las poblaciones de codornices
y, de paso, la de los Zacateros Comunes y algunos sabaneros (Aimophila). De hecho en el
habitat donde hay incendios éstos son frecuentes y naturales, la quema periddica no es un
desastre y hasta puede ayudar a mantener o incrementar las poblaciones de aves, incluyendo
especies que anidan en el suelo (Komarek, 1966; Lawrence 1966; Stoddard, 1932). Por lo
tanto, es poco probable que el estrés de los incendios en la sabana Nicaragiiense sea
equivalente al estres climatico de las zonas templadas.

Siendo asi, en dos habitats muy similares, el que tiene un clima tropical regular
mantiene una poblacion de aves mas dispersa que el que tiene un clima templado mas
variable. Atribuyo gran parte de esta diferencia al uso de nichos mas amplios en temporadas
diferentes por las especies de zona de clima templado. En las regiones nortefias de clima
templado que solamente han sido habitada por la avifauna presente en los Gltimos miles de
afios, la seleccion favorecio naturalmente a las especies de nicho amplio que se pudieron
adaptar a cambios temporales marcados.
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TABLA 6
Dimorfismo sexual en tamafo en algunas residentes de la sabana de pino.
Especie Sexo No x longitud Porcentaje No. X Cuerpo Porcentaje No x culmen Porcentaje
Alar diferencia peso diferencia a nares diferencia

Falco sparverius M 13 166.8 35 7 73.9 9.2 13 10.15 4.25
F 11 172.8 5 81.3 11 10.6

Colinus nigrogularis M 8 89.0 <1 3 1135 5.6 8 8.26 <1
F 4 90.7 1 120.7 4 8.22

Amazilia cyanocephala M 8 56.8 3.7 3 (4.54.9,6.4) 9 16.7 2.9
F 9 54.7 0 8 17.2

Dendrocopos scalaris M 3 85.7 1.9 3 26.1 54 3 14.6 12.4
F 9 84.1 8 24.7 6 12.8

Pyrocephalus rubinus M 13 71.0 3.8 7 14.3 <1 13 9.84 0
F 11 68.3 4 145 10 9.85

Sialia sialis M 17 95.7 2.3 11 29.5 2.4 17 9.5 0
F 14 935 11 30.2 14 9.5

Dendroica graciae M 10 57.5 4.0 3 7.9 1.3 10 7.44 1.8
F 6 55.2 2 7.8 6 7.58

Icterus chrysater M 4 104.2 10.4 2 60.2 134 4 17.3 6.65
F 5 93.4 2 52.15 4 16.15

Sturnella magna M 11 96.0 9.0 6 82.15 24 11 19.9 7.6
F 9 87.4 5 62.9 9 18.4



Ecologia de Aves en Nicaragua 225

TABLA 6 (CONTINUACION)

Especie Sexo No x longitud Porcentaje No. X Cuerpo Porcentaje No x culmen Porcentaje
Alar diferencia peso diferencia a nares diferencia

Piranga flava M 10 88.4 24 4 34.45 ) 12 1323 <1
F 7 86.3 1 32.8 6 13.35

Carduelis notata M 10 62.4 4.6 9 10.6 2.8 10 10.6 3.8
F 5 59.5 6 10.3 5 10.2

Loxia curvirostra M 3 86.7 3.4 0 - - 3 17.2 1.2
F 3 83.8 3 33.3 3 17.0

Ammodramus savannarum M 3 54.1 34 3 15.3 5.9 3 7.3 4.0
F 1 52.3 1 14.4 1 7.6

Aimophila rufescens M 11 68.9 7.0 7 35.8 8.7 10 10.7 1.0
F 7 64.1 2 32.7 7 10.8

A. botterii M 8 55.3 1.1 3 195 - 8 8.3 3.6
F 2 54.7 0 - 2 8.0

Spizella passerina M 8 65.9 4.4 6 11.6 4.3 8 7.35 5.2
F 8 63.0 9 11.1 10 6.97

Todas los pesos estan en gramos (g); las medidas en milimetros (mm).
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La especializacion a un ambiente de pinares implica un estrechamiento en las
dimensiones de nicho. En las regiones tropicales, donde las presiones selectivas para el
mantenimiento de nichos amplios son leves y contrarrestadas por la competencia con
especies residentes establecidas en el bosque latifoliado, este estrechamiento puede
alcanzar extremos. Esto puede haber ocurrido en la sabana de pino tropical, donde muchas
especies parecen ser de derivaciones nortefia. Si bien esta especializacién de nichos
estrechos puede haber reducido los numeros de individuos, no ha llevado a una mayor
diversidad de especies; esto requiere mas nichos.

Slud (1960) sefialo que la relacion de suboscines a osciles paserines se incrementa
de Norteamérica a través de Centroamérica a los bosques ecuatoriales de la Suramérica. Su
interpretacion es que los suboscines evolucionaron en conjunto con los bosques tropicales
himedos de tierras bajas y son mas numerosos y diversos que los oscines en dichas
asociaciones, pero disminuyen hacia el norte a medida que ese habitat disminuye en
extension y complejidad. La relacion de suboscines a oscines también baja en habitats
abiertos y mas secos, aun en regiones ecuatoriales, lo que sugiere que los oscines en general
pueden estar mejor adaptados a dichos ambientes. Este fendmeno puede estar ligado al
hecho que los suboscines son casi completamente insectivoros o frugivoros o ambos
mientras que los oscines incluyen muchos tipos que se alimentan de semillas secas y duras.
En las areas de estudio Nicaragiiense, los suboscines comprenden la mayoria de los
paserines de bosque lluvioso, pero no habia suboscines en las areas de sabana de pino 1y 2;
la Gnica especie de suboscines que reside permanentemente en la sabana no mixta es la
Tijereta Sabanera y el Cazamoscas Rojo y como sefialé Orians (1969), los cazamoscas
(Tyrannidae) son la familia de suboscines més exitosa en los ambientes de clima templado.
La sabana incluye seis o siete especies de residentes permanentes de fringilidos
(incluyendo al Pinzon Amarillo), pero en la zona més rica de bosque lluvioso nosotros sélo
registramos cinco especies de fringilidos, de las que Unicamente el Piquigrueso Carinegro y
el Pinzén Piquinaranja invirtieron mucho tiempo en el interior del bosque en comparacion
con el borde del bosque. Como los habitats mas secos y abiertos generalmente incluyen
muchas plantas con semillas sin una cubierta externa comestible, dichos habitats
previsiblemente albergan mas especies que descascaran o rajan semillas —por lo general
oscines —que los bosques humedos.

Pregunta 8

¢Cudl es el efecto ecoldgico de las aves migratorias invernantes norteamericanas en las
residentes en ambos habitats?

La influencia de las migratorias norteamericanas en la avifauna residente de las
areas de estudios Nicaragliense parece ser insignificante con la excepcion extraordinaria de
la Reinita Gorgiamarilla que discutiré méas adelante.

Registramos 15 especies migratorias de Norteamérica en el area de bosque lluvioso
(Tabla 3) — una especie de cada una en las familias Tyrannidae (asumiendo que Contopus
sp. es migratorio) Mimidae, Turdidae, Vireonidae, Icteridae, Thraupidae, y nueve especies
en la familia Parulidae. Aparte del Maullador Gris (Dumetella carolinensis), la Tangara
Veranera (Piranga rubra), la Reinita Colifajeada (Dendroica magnolia) y la Reinita
Flanquicastafia (Dendroica pensylvanica), las migratorias parecen ser unicamente visitantes
casuales. El Maullador Gris, un ave que habita los matorrales, es el inico mimido presente
en Nicaragua. La Téangara Veranera y la Reinita Flanquicastafia por regla general estan en



Ecologia de Aves en Nicaragua 227

TABLA 7
Comparacion de las poblaciones de aves de Pinares
Georgia* Nicaragua
Especies machos territoriales Especies machos territoriales
(parejas) en 100 acres (parejas) en 100 acres

No-Passerines

Colinus virginianus 5.8 Falco sparverius 0.25
Colinus nigrogularis 3.0
Chordeiles minor 1.0
Amazilia cyanocephala 3.0

Centurus carolinus 1.2

Dendrocopos pubescens 4.7 Dendrocopos scalaris 0.25

Total 11.7 7.50
Passerines

Myiarchus crinitus 14.0 Pyrocephalus rubinus 0.5

Contopus virens 21.0 Muscivora tyrannus 0.25

Cyanocitta cristata 11.6

Parus carolinensis 2.3

Parus bicolor 4.7

Sitta pusilla 9.3

Sialia sialis 2.3 Sialia sialis 4.0

Polioptila caerulea 2.3

Vireo flavifrons 2.3

Dendroica pinus 30.3 Dendroica graciae 10.0

Piranga rubra 10.5 Piranga flava 6.0
Icterus chrysater 0.25
Sturnella magna 5.0
Carduelis notata 2.0

Aimophila aestivalis 69.9 Aimophila rufescens 5.0
Spizella passerina 1.0

Total 180.5 34.00

Abundancia media; machos territoriales por 100 acres por especies

No - paserines (n-p) 3.9 15
Paserines (p) 15.0 34
p/n-p 3.8 2.3

*Datos tomados de Norris, 1951.

los estratos mas altos del bosque; la Reinita Colifajeada puede encontrarse en todos los
estratos, pero normalmente esta a menos de 20 pies del suelo. Como la mayoria de las
especies residentes se alimentan en los niveles mas bajos, uno se esperaria que estas reinitas
encontrarian conflictos severos con las residentes, y sin embargo era la especies migratorias
Norteamericana méas abundante.

Ninguna de las migratorias fue numerosa; rara vez observamos hasta tres individuos
en un censo en la parcela de 10 acres. Nunca observe agresion alguna entre las migratorias
y las residentes y de esta evidencia negativa deduzco que la competencia entre ellas es poco
importante. Willis (1966) en un estudio de interacciones entre paserines migratorios y
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especies hormigueras residentes en el bosque lluvioso en la isla Barro Colorado, Panama
concluyé que las migratorias no restringen a las residentes; mas bien las residentes
restringen a las migratorias en el uso de alimento que es superabundante esporadicamente.

En la sabana de pino, registramos sélo cinco especies de residentes invernales
(Tabla 1). El Carpintero Chupador (Sphyrapicus varius) era escaso y nunca lo observamos
interactuando con otros carpinteros. Este Carpintero también merodeaba por el bosque
latifoliado y con su habilidad de alimentarse de savia y cambium, probablemente no
compite significativamente con los residentes permanentes. Registramos a la Golondrina
Bicolor (Iridoprocne bicolor) Unicamente en un afio, este alimentador aéreo no tuvo
competidores en la sabana en invierno.

Tres especies de reinitas estan presentes en el invierno ademas de la residente
permanente Reinita Pinera. La Reinita Coronirrufa (Dendroica palmarum) es una especie
que se alimenta en el suelo, es escaso; la Reinita Rabiamarilla (D. coronata) es comun,
pero en esta regidn es primordialmente un “cazamoscas” en niveles medios y bajos, asi
como una especie que se alimenta en arbustos y algunas veces en el piso. Ninguna de estas
reinitas parecen competir con la Reinita Pinera. La Reinita Gorgiamarilla, sin embargo se
alimenta en arboles a los mismos niveles que la Reinita Pinera, las dos especies muestran
patrones de colores bastantes similares. Aunque la Reinita Gorgiamarilla invierna en el
bosques no coniferos en la vertiente del Pacifico de Nicaragua, no la observamos fuera de
la sabana de pino en la vertiente Caribefia y Russell (1964) la consideré comun en los
pinares de la Honduras Britanica (= Belice).

En la sabana Nicaraglense la Reinita Gorgiamarilla llega por lo menos a mediados
de Agosto y estuvo presente hasta finales de marzo de 1966, pero no a mediados de Abril
de 1967. La Reinita Gorgiamarilla y la Reinita Pinera a menudo forrajean en la misma area
general o en el mismo arbol. De hecho, encontramos las dos especies juntas tantas veces
que la mera coincidencia parece improbable. La Reinita Pinera a menudo atacé a la mas
grande Reinita Gorgiamarilla pero no viceversa; la Reinita Gorgiamarilla generalmente se
retiraba solo tan lejos como era necesario para evitar ataques adicionales y reanudaba su
busqueda de alimento.

Las dos son competidoras potenciales, pero diferencias bien marcadas en
morfologia y comportamiento alimenticio probablemente explican su coexistencia exitosa
durante al menos ocho meses del afio. La Reinita Gorgiamarilla es mas grande y tiene un
pico mas largo que la Reinita Pinera. Tres especimenes de Reinita Gorgiamarilla
colectadas en la sabana Nicaragiense tuvieron una longitud de ala media de 64.7 mm, cerca
de 8 mm maés que la media para la poblacién de la sabana de la Reinita Pinera (tabla 5).
Midiendo sélo los especimenes recolectados en la sabana Nicaragiense, la media de la
longitud del culmen - nares de las tres Reinita Gorgiamarilla fue de 9.6 mm y la media para
las 16 Reinita Pinera fue de 7.5 mm, dando una relacion de 1.28 bien por encima de la
relacion 1.14 indicada por Schoener (1965) como la relacion minima indicativa de division
de recursos alimenticios por sus tamafios o dimensiones.

Hay un cierto traslape en los patrones de alimentacién, ya que ambas especies
trabajaron sobre las ramas y el follaje de los pinos e hicieron algo de captura de insectos al
vuelo; también hubieron diferencias bien marcadas. La mayoria del tiempo, la Reinita
Pinera se movio fuera de troncos de los arboles a lo largo de la parte superior de las ramas
pequefas de arboles méas grandes, tomando alimento de la corteza y después escarbando en
las bases de las aciculas. Generalmente se aliment6 en ramas que no excedian,
aproximadamente el didmetro de su propio cuerpo, permitiéndola alcanzar la mayoria de las
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ramas con sus picos sin tener que colgarse boca abajo. En las pocas ocasiones cuando
vimos a la Reinita Pinera alimentandose en ramas grandes, parecian capaces de colgarse
solo por un momento del lado inferior antes de caerse. La Reinita Pinera muy raramente se
alimenta en troncos de arboles pero frecuentemente cazo al vuelo insectos voladores y
capturo algunos tan grandes como pequerias libélulas (Odonata).

TABLA S8
Taxa compartido de aves en tres diferentes areas latitudinales y Ecoldgicas
Familia Género/ especies Vermont Georgia Nicaragua
(Bosque deciduo (Bosque de pino) (Sabana de pino)
templado)
Picidae Dendrocopos X X X
Sittidae Sitta X X
Turdidae Sialia sialis X X
Vireonidae Vireo X X
Parulidae Dendroica X X X
Thraupidae Piranga X X
Fringillidae Aimophila X X

En la sabana Nicaraglense, la Reinita Gorgiamarilla explota el nicho de escudrifiar
la corteza que parece no estar cubierto por alguna de las especies residentes. A diferencia
de la Reinita Pinera, la Reinita Gorgiamarilla a menudo frecuenta las ramas grandes y los
troncos, donde alcanza a meterse dentro de las hendiduras con su largo y delgado pico. Se
mueve a lo largo de troncos verticales y por el lado inferior de las ramas, de la misma
manera como la Reinita Rayada (Mniotilta varia), una especie que inverna en el bosque
latifoliado adyacente, pero casi nunca se aventura al pinar.

Una situacion semejante existe en los bosques de pinos del Sur de Estados Unidos
donde Ficken et al (1968) estudiaron la competencia entre la Reinita Gorgiamarillay D.
pinus. La relacion del largo del pico de la Reinita Gorgiamarilla (D. dominica) y D. pinus
es de 1.24 — muy parecido al mostrado por la Reinita Gorgiamarilla y la Reinita Pinera en
Nicaragua. La poblacién de la Reinita Gorgiamarilla estudiada por Ficken et al. usaba su
pico mas largo en el sondeo de conos de Pinus taeda, una de las tres especies de pino
presentes; ellos no vieron a D. pinus sondear conos y mostraron que la morfologia de su
pico y su craneo haria esta actividad inefectiva. En los pinares Nicaraglienses nosotros
nunca vimos a otra reinita sondear conos, pero el pico largo de la Reinita Gorgiamarilla le
permite sondear a mas profundidad las grietas de la corteza y explorar un recurso
alimenticio no disponible para la Reinita Pinera. Ya sea que la Reinita Gorgiamarilla 'y la
Pinera puedan coexistir o no como especies nidificantes, particularmente en un area con
solo una especie de pino, es una pregunta abierta al debate. En Abril, cuando la Reinita
Gorgiamarilla estaba ausente, la Reinita Pinera parecia explorar con mayor frecuencia las
grietas de la corteza de las ramas grandes y troncos, pero parecia poco adaptada para este
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tipo de alimentacion. También se alimentaba frecuentemente entre los pinos pequefios y
plantulas, pero parecian no obtener mucho alimentos de ellos.

En resumen, la evidencia sugiere que la Reinita Gorgiamarilla durante su residencia
de invierno explota una técnica alimenticia que no se utiliza en la sabana durante la
temporada reproductiva. Dudo que la presencia de la Reinita Gorgiamarilla disminuya la
densidad poblacional de Reinita Pinera pero necesitamos mas datos para estar seguros.

Pregunta 9

¢ Qué factores histdricos pueden haber sido responsables por la diferencia en la
avifauna de los dos habitat?

Si bien no podemaos separar completamente la influencia de los factores historicos
de los ecoldgicos en la determinacion de la composicion de la avifauna de las areas de la
sabana y el bosque lluvioso, se pueden distinguir entre ambas. Dada las mismas
condiciones ecolégicas contemporaneas una historia diferente pudo haber producido
avifaunas diferentes.

El bosque lluvioso de la vertiente caribefia de Nicaragua probablemente ha
permanecido conectado con la de Costa Rica, Panama y gran parte de Sur América desde el
final del periodo Plioceno. Las especies de aves son principalmente de afinidad tropical y
no es sorprendente la variada composicion de la avifauna.

La sabana de pino Nicaragiense es probablemente de origen relativamente reciente.
Puede no ser mayor que las practicas de agricultura de roza y quema de los indios
aborigenes o puede haberse originado durante al Gltimo periodo glacial que probablemente
provoco que el bosque de pino se extendiese por latitudes tropicales. Una conjetura
razonable es que la edad de la sabana de pino Nicaraguiense esta entre 1,000 y 10,000 afios.

El tiempo que la sabana de pino de tierras bajas ha estado aislada de otros habitat de
pinares - asumiendo que alguna conexién existio en el pasado — debe ser menor que la edad
del habitat de sabana de pino como tal. La presencia de subespecies de aves bien marcadas
de ordenes y familias marcadamente diferentes indican un alto grado de aislamiento
(Howell, 1965; Monroe y Howell, 1966; Monroe, 1968).

La sabana de pino Nicaragiense representa un segmento relativamente reciente,
terminal y aislado en los tropicos de un habitat especializado que es mas caracteristico de
regiones de latitudes mayores; podria esperarse que su avifauna incluya primordialmente
una muestra empobrecida de especies de zonas templadas adaptadas a un ambiente de zona
templada, y que carezca de muchos otros tipos adaptativos potencialmente exitosos.
Sugiero que la ausencia de muchos de los tipos potencialmente adaptativos es una
consecuencia de un accidente histérico y no de una incompatibilidad ecolégica; otras
especies adaptadas actual o potencialmente a sabanas de pino simplemente no han
alcanzado el area o no la han alcanzado en la temporada adecuada en nimeros suficientes
para establecerse. Si las condiciones tropicales de los pinos de tierras bajas fueron
generalmente desfavorables a las especies provenientes de la zona de clima templado del
Norte, uno no esperaria encontrar a Piquituerto Comun y al Sabanero Pechigris. Por otro
lado las especies del bosque de tierras bajas himedas han tenido abundante oportunidad
para ocupar los pinos, pero ninguna ha dado este paso completamente con éxito.

De las especies de sabana de pino residentes permanentes que no son probablemente
originarios de zonas templadas, la Gnica forma tropical que encontramos en la sabana son
las que estan adaptadas en otras partes de su rango a habitats abiertos y en ocasiones aridos
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o semiaridos. Este hecho de nuevo enfatiza lo reciente del habitat para varias especies del
borde del bosque himedo que frecuentemente utiliza asociaciones vegetales abiertas son
solo visitantes en la sabana, a pesar de disponibilidad aparente de nichos desocupados.

La tendencia aparente es que las aves de afinidad tropical estan gradualmente
invadiendo la sabana mientras las aves de sabana de pino no estan invadiendo el bosque
latifoliado. Incluso una forma tan versatil como el Cernicalo Americano todavia no ha
comenzado a ocupar las numerosas zonas limpias en el bosque latifoliado que parecen
ofrecer condiciones adecuadas para su alimentacion y donde no hay competidores obvios.
En este encuentro de habitats caracteristicos de zonas templada y tropical, no hay evidencia
de superioridad adaptativa general de especies originarias de zonas templadas.

En resumen las diferencias ecoldgicas marcadas entre los ambientes forestales de la
sabana de pino y el bosque lluvioso explican en su mayor parte sus diferencias
avifaunisticas, pero los factores historicos — la antigliedad y continuidad del bosque
lluvioso y la recién y aislada sabana de pino son probablemente responsables por muchos
detalles importantes en la composicién de sus avifaunas.

Gradientes latitudinales y diversidad de especies
Pregunta 10

¢Qué relevancia tiene la respuesta a estas preguntas para el tema de los gradientes
latitudinales en la diversidad de especies de aves?

Cuando comencé este estudio en 1965, uno de mis objetivos era contribuir al
conocimiento de los gradientes latitudinales de la diversidad de especies. Desde entonces
la pregunta tedrica de por qué hay tales gradientes han sido golpeada tanto, que aunque no
esta muerta, su viabilidad ha sido reducida considerablemente. Dos recientes symposia
(Lowe McConnell, 1969; Brookhaven Symposia in Biology Number. 22, 1969) incluyen
numerosos modelos matematicos sofisticados y analogias brillantes que tratan de muchos
aspectos de la diversidad tropical. Las conclusiones que alcancé de mis datos incluyen
algunas que estan muy cerca a las de Slobodkin y Sanders (1969) en su contribucién en el
simposio que menciong, y cuando sea el caso voy a parafrasear y usar términos de su
revision lUcida y excelente, sin la pretension de una contribucién original. Actualmente
muchas de las ideas apoyadas por esos autores son virtualmente tradicionales pero vale la
pena reiterarlas porque a menudo han sido negadas o puestas en duda.

Mis datos del area de estudio del bosque lluvioso confirman como era de esperar
que este tipo de habitat mantiene una mayor diversidad de especies de aves que la del
bosque templado, pero también muestra que la diversidad es mucho mayor que la
pronosticada a través de un perfil de follaje basado en tres o hasta cinco estratos. Aun si la
hipotesis que la diversidad de especies de aves se puede pronosticar utilizando el perfil del
follaje es insuficiente, o las técnicas de medicidn de vegetacion y de censo de aves son
inadecuadas para el complejo bosque lluvioso tropical. Predecible o no, la alta cifra de
diversidad amerita un examen mas detallado.

En la taxonomia aviar, las familias son generalmente menos amplias en su
inclusividad que las de otras clases de vertebrados y tienden a estar compuestas por tipos
adaptativos muy similares. Los miembros de muchas familias de aves son variaciones que
se reconocen facilmente de un tema adaptativo ancestral, y el tema puede identificarse hasta
su probable region de origen. Un patron adaptativo tan importante que involucra la captura
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de insectos al vuelo o la alimentacidn de néctar casi con certeza evoluciond en los tropicos,
donde esos recursos estan disponibles a lo largo de todo el afio. En contraste, un patrén que
a menudo incluye una alta resistencia al frio, la manera oportunista de alimentarse y hasta
el almacenamiento y rescate de comida que abunda temporalmente, es probable que haya
evolucionado en regiones de latitudes altas. Por tanto, aunque las familias de aves puedan
ser dividirse taxondmicamente con mucha precision, la familia tiene utilidad para rastrear
las historias evolutivas.

Un analisis de la distribucidn de aves en Centroamérica (Howell, 1969) muestra que
en algunas familias el nimero de especies disminuye desde las regiones templadas a las
tropicales, mientras que en otras familias pasa lo contrario. Por ejemplo, los Corvidae
(cuervos, grajas y urracas) y los Paridae (reyezuelos, herrerillos) muestran mayor
diversidad de especies en la zona templada que en los tropicos, mientras los Trochilidae
(colibries) y Tyrannidae (cazamoscas del Nuevo Mundo) muestran la tendencia opuesta en
diversidad. Las familias Corvidae y Paridae probablemente se originaron en la zona
templada, y las familias de los colibries y cazamoscas probablemente surgieron en los
tropicos. Algunos taxones en cada una de estas familias han colonizado exitosamente
habitats en zonas climaticas diferentes de donde el grupo probablemente se origin6, pero la
tendencia general es de una disminucion de la diversidad de especies desde el ambiente del
probable origen hacia su periferia. Aungue grupos adaptados a condiciones de zonas
templadas tienden a disminuir o incrementarse en diversidad de especies con la
disminucion o incremento de la latitud respectivamente, el nimero de especies en los
grupos adaptados al tropico es tanto mayor que su incremento o disminucion
completamente oculta la tendencia de los grupos de zonas templadas. Si uno considera sélo
el nimero total de especies en cada una de una serie de regiones, la conclusion es que la
clase Aves muestra un incremento de la diversidad de especies con la disminucion de
latitud, pero esto es una mezcla de tendencias opuestas.

Una pregunta basica, por consiguiente es: ¢Por qué hay tantas especies en los
grupos de aves adaptados al tropico?

Asumo que las tasas y los mecanismos de especiacion son adecuados para producir
al menos tantas especies como el ambientes puede mantener tanto en bosques templados
como tropicales y la pregunta tiene que ver con los factores que hacen posible la existencia
continuada de un nimero tan grande especies en los tropicos. Una respuesta que se ofrece
a menudo es que quizas hay mas nichos que son mas estrechos en los trépicos pero como
Slobodkin y Sanders (1969) sefialan, este tipo de argumento es circular incluso si es cierto.
Como nosotros organizamos y definimos los nichos por la presencia de especies que los
ocupan, muchas especies debe significar muchos nichos. Sin embargo pocas especies
puede significar menos nichos, o algunos nichos desocupados, 0 nichos grandes para menos
especies que estan adaptadas con mayor amplitud. Si hay nichos mas estrechos y
abundantes en los tropicos que en la zona templada, uno debe ser capaz de explicar porque
hay mas y porque hay tantas especies diferentes ocupandolos.

Slobodkin y Sanders (1969) discutieron la diversidad de especies en términos de
que tan severo y predecible es un ambiente. Para un ambiente “predecible” ellos se refieren
a uno en que las varianzas de las propiedades ambientales alrededor de sus valores medios
son relativamente bajos y predecibles espacialmente y temporalmente. La severidad de las
condiciones conlleva a una baja diversidad, pero cuando se dan condiciones predecibles
muchas tipos de animales pueden adaptarse fisiolégicamente o en su comportamiento y
persistir. Para lidiar con condiciones impredecibles se requiere un rango mas amplio de



Ecologia de Aves en Nicaragua 233

adaptaciones y las especies que no tienen esa capacidad seran eliminadas; aun menos
especies pueden sobrevivir a las condiciones impredecibles y severas. Este tipo de
ambiente deberia tener la menor diversidad de especies y un ambiente predecible y benigno
deberia tener la mayor diversidad. El bosque lluvioso tropical se aproxima a tal ambiente
ya que es altamente predecible y no tiene extremos de temperatura ni aridez. Aplicando
estos conceptos a las aves, uno puede resumir lo siguiente:

1. En las regiones ecuatoriales del Nuevo Mundo el bosque humedo de tierras bajas
predecible y benigno ha estado presente con una extensién cambiante durante toda la
historia evolutiva de las aves.

2. En este habitat , muchas especies pueden persistir —aun si son raras- que no pueden
sobrevivir en condiciones impredecibles y severas caracteristicas de ambientes en
latitudes altas. EI bosque tropical himedo no s6lo mantiene especies con nichos
amplios, pero tiende a acumular una variedad de especialistas de nichos estrechos.
Estos ultimos se distribuyen esparcidamente pero estan tan bien adaptados a sus micro-
habitats que son capaces de mantenerse en competencia con invasores o especies
“comodines” de evolucion reciente.

3. Enlas menos predecibles y a menudo severas zonas templadas, los especialistas de
nichos estrechos pueden también invadir o evolucionar, pero si dependen en pocas
condiciones o recursos criticas que desaparecen con cambios climaticos drasticos —
estacionales o que se dan a través de tiempo geoldgico -tales especies seran eliminadas.
Las condiciones impredecibles también favorecen la evolucion de formas con
adaptaciones amplias.

4. Los bosques tropicales humedos hasta ahora mantienen un gran numero de especies de
aves, muchos con diversidades poblacionales bajas, ocupando una gran variedad de
nichos. En la zona de clima templado y en regiones de latitudes altas, relativamente
pocas especies ampliamente adaptadas se repartes los recursos ambientales. Cuando
dichos recursos son abundantes, la division por relativamente pocas especies conlleva a
grandes numeros de individuos de cada una.

Una critica comun de dichas propuestas es que ellas no pueden explicar la gran
diversidad de especies de plantas tropicales requerida para mantener la gran variedad de
nichos, por lo que la pregunta queda pendiente o simplemente se empuja un paso hacia
atras. Sin embargo el mismo razonamiento que pueda explicar la diversidad de especies
animales parece igualmente aplicable a la diversidad de especies de plantas y Janzen
(1970) ha mostrado que, en los tropicos, el fuerte nivel de depredacion de semillas y
plantulas cerca de la planta materna puede ser la explicacidn de la ausencia de rodales
puros y eso explicaria la distribucion fuertemente mezclada de especies de plantas en
los bosques tropicales.

La Sabana de pino Nicaragtiense es virtualmente tan predecible como el bosque
lluvioso adyacente, pero es menos benigna. Hay mucha menos sombra, los porcentajes de
evaporacion son mas altos, el suelo es lavado y es pobre en nutrientes organicos y sufre
incendios extensivos durante la temporada seca. Estas quemas periddicas pueden no ser
perjudiciales para las aves adaptadas a los pinos y zacatales, pero ciertamente constituye un
estrés fisico severo para muchas plantas, insectos y otros invertebrados y posiblemente para
algunos reptiles y pequefios mamiferos. Definitivamente limita la invasion a la sabana de
muchas especies de plantas latifoliadas y por lo tanto restringe la variedad de posibles
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nichos; en términos de Slobodkin y Sanders, la sabana de pino carece de la complejidad
geométrica y la heterogeneidad espacial del bosque lluvioso.

Paine (1966) mostro que la depredacion de invertebrados en la zona rocosa entre
mareas favorecio la diversidad de especies previniendo el monopolio de recursos por una o
pocas especies y propuso que la depredacion es generalmente una influencia importante en
la diversidad de especies. MacArthur (1969) utiliz6 un razonamiento similar en la
sugerencia de que la alta depredacion en los tropicos conlleva a una alta diversidad de
especies. La avifauna de la sabana Nicaragiiense incluye una mayor proporcion de aves
depredadoras que el bosque lluvioso adyacente o los pinares de clima templado, pero la
densidad de especies de aves es baja. Posiblemente la mayoria de las rapaces en la sabana
no se alimentan primordialmente de aves, pero algunos lo hacen en parte. Otros
depredadores potenciales de aves tales como las culebras y los mamiferos carnivoros
parecen ser extremadamente escasos en la sabana y las propuestas de Paine y MacArthur
pueden ser véalidas para otros habitats donde dichos tipos son abundantes.

La avifauna esparcida de la sabana de pino tropical en primer lugar parece
contradecir el principio que los habitats predecibles y relativamente benignos tendran
mayor diversidad de especies que los habitats menos predecibles y mas severos, ya que los
pinares de zonas templadas estan en esta Ultima categoria pero mantienen formas de aves en
reproduccion por lo menos tan diversas como en los pinares tropicales y tienen mayor
namero de individuos. Atribuyo la relativamente baja densidad poblacional de las aves de
la sabana de pino en parte al hecho de que la mayoria de ellas no invaden o no pueden
invadir el bosque latifoliado adyacente y asi utilizar los recursos que son mas abundantes.
Como he mencionado previamente, las aves equivalentes de los pinares templados a
menudo merodean hacia otros héabitats, por lo menos temporalmente. En resumen, las
dimensiones de los nichos de muchas de las aves de la sabana de pino tropical son méas
estrechos pero los nichos estrechos por si solos no han resultado en una mayor diversidad
de especies. La sabana de pino Nicaragiiense es también relativamente reciente en edad y
yace en la periferia de este tipo de habitat; dandole suficiente tiempo, mas especies
adaptadas a pinos o aves de campo abierto puedan alcanzar la sabana y establecerse en
ellas. Es también posible que por las mismas razones, los alimentos potenciales para las
aves presentes son escasos y puedan incrementarse en un futuro. Por lo tanto, en la sabana
Nicaraguense las condiciones generalmente asociadas con latitudes bajas - el clima
predecible y benigno, densidades poblacionales bajas y nichos estrechos de especies de
aves residentes — estan todavia insuficientes para atraer una alta diversidad de especies,
debido a la escasa variedad de nichos y el aislamiento del conjunto de especies que
potencialmente podrian establecerse en esta area.

Aun si la sabana no fuera una formacion reciente, sin embargo, no creo que pueda
alguna vez acercarse a la alta diversidad de especies del bosque lluvioso adyacente. El
habitat de bosque lluvioso tiene variados recursos para consumidores de néctar, frutos e
insectos y una fisonomia foliar muy variada. Su poblaciones de aves son primordialmente
derivadas de grupos originarios de la Sudamérica tropical y descienden de la avifauna del
pre-Pleistoceno del Centro y Norte de América tropical. Periodos recurrentes de aridez en
el Pleistoceno aislaron segmentos del bosque himedo de tierras bajas y esto probablemente
aumento la diferenciacion de muchas especies de aves adaptadas de forma similar al bosque
tropical, especialmente en Sudamérica (Haffer, 1969). Alguna de estas han extendido sin
duda alguna sus rangos al norte a través del ahora bosque lluvioso continuo de la vertiente
Caribefia, que por lo menos existié en parte a lo largo de la era Cenozoica.
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La glaciacién del Pleistoceno en Norte América empujo lejos los rangos de muchas
especies hacia sur y eliming a otras, dejando una avifauna en gran parte de tipos adaptados
a clima templado incluyendo a las especializadas en la explotacion de bosque de coniferas y
zacatales. La sabana Nicaragiense representa la extensién mas al sur jamas alcanzada en el
Nuevo Mundo por el habitat de pinares y sus especies de aves son en gran parte de origen
de zonas templadas y constituyen una muestra empobrecida de la avifauna de los pinares de
climas templados que han alcanzado latitudes tropicales principalmente en las zonas altas.
Las pocas especies de aves de probable origen tropical que han colonizado las sabanas de
pino de tierras bajas no estan completamente adaptadas a pinos; solo se aprovechan de su
aspecto abierto, u obtienen alimento de las epifitas tropicales. En un sentido, la sabana de
pino representa lo peor de dos mundos — muy reciente y remoto para la colonizacién por
aves adaptadas a pinares de zonas templadas y ecolégicamente muy austero para la mayoria
de las aves del bosque tropical.

Todo esto conlleva a la conclusion poco original pero con sentido comun de que la
alta diversidad de especies dependen de una constelacion de condiciones que muy
probablemente, pero no siempre, se encuentran en latitudes tropicales, y cuando una o0 mas
de estas condiciones estan ausentes — como suele suceder en latitudes més altas — la
diversidad de especies declina. He discutido algunas de estas condiciones previamente y no
espero ser capaz de reconocer y enlistar todas las posibilidades. Probablemente los factores
que influyen varian con el caso bajo analisis y nosotros nunca podriamos llevar a cabo una
teoria general y compresiva para explicar todos los gradientes de diversidad de especies.
Como MacArthur (1969) sefiala “...los eventos estadisticos como la diversidad de especies
a menudo tiene explicaciones complejas y multiples. Por consiguiente, no hay razén de que
la validez de cualquiera de las (posibles) explicaciones necesite excluir alguna de las otras”.

Por las situaciones que he tratado de analizar, hay ciertamente maltiples
explicaciones. Adicionalmente, al menos entre las aves Centroamericanas, hay gradientes
opuestas de diversidad de especies en grupos de origen de zonas templada y tropical donde
ambientes de zonas templadas se extienden hacia latitudes tropicales y se entremezclan con
ambientes tropicales atenuados. Poner juntos el nimero total de especies encontradas en
una latitud dada produce la falsa impresion de un gradiente relativamente uniforme de
incremento de la diversidad de especies de norte a sur. Por lo tanto, en un intento de
explicar gradientes en diversidad de especies de aves, uno debe considerar no sélo los
pardmetros ecoldgicos de amplio alcance, sino también la historia geoldgica de la region en
cuestion, la historia de las distribuciones y la evolutiva de las especies bajo estudio. Asi
mismo la misma precaucion puede dar sus frutos en el analisis de los patrones de diversidad
de especies de otros organismos.

Resumen

Utilicé el método de MacArthur y MacArthur (1961) para medir la densidad
vegetativa en tres niveles en dos areas de la sabana de pino y un area de bosque lluvioso y
calculé los perfiles del follaje y las diversidades de altura del follaje (FHD) para cada area.
He descrito los métodos en detalle. De los censos de aves en las tres areas hechas en
diferentes periodos del afio, calculé la diversidad de especies de aves residentes (BSD) y
comparé estos resultados con las cifras pronosticadas por la ecuacion BSD= 2.01 FHD +
0.46, derivada de los datos de la zonas templadas de MacArthur y MacArthur (1961).

La diversidad de especies de aves en un area de la sabana con plantulas esparcidas y
arbustos se aproximo al valor pronosticado sélo cuando incluia 25 acres en vez de las cinco
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utilizadas en el estudio de la zona templada. En una segunda area de la sabana con
numerosas plantulas, la FHD fue mayor pero la BSD observada fue menor que la
pronosticada. Esto sugiere que la capa de las plantulas eliminé algunas especies de aves
pero no agregd ninguna. Cuando el area fue tratada como un habitat de 2 estratos, el BSD
pronosticado y el observado fueron bastante cercanos. En el area del bosque lluvioso la
BSD observada fue mucho mayor que la pronosticada a partir de la FHD aun cuando esta
ultima fue calculada para cinco en vez de tres estratos de vegetacion.

Un censo en Abril de un zacatal de cinco acres en la sabana no produjo aves
nidificantes aunque las especies de zacatales estaban en ese momento en condiciones
reproductivas. Este resultado indica que las densidades poblacionales de las aves que
habitan los zacatales son bajas y las aves estan distribuidas en forma parcheada.

Comparo mis resultados con datos de los bosques de zona templadas, tanto
caducifolios como pinares, y discuto las influencias posibles de competencia, tamafio de
nicho y factores ecoldgicos e histdricos relacionados en la diversidad de especies de aves.
Concluyo que las avifaunas de la sabana de pino y bosque lluvioso adyacente son casi
totalmente diferentes, en gran parte debido a las diferentes adaptaciones e historias
distributivas y que hay pocos nichos para aves en los pinares en comparacion al bosque
lluvioso adyacente. Como se esperaba el area de bosque Iluvioso tropical tiene un mayor
numero de especies de aves pero menos individuos por especie que las areas de bosque de
zonas templadas de tamafio comparable. Atribuyo esto a la mayor variedad de nichos para
las aves en el bosque tropical muchos de los cuales estan ocupados por especialistas de
nichos estrechos que pueden persistir bajo condiciones moderadas y uniformes pero no
pueden sobrevivir en condiciones mas rigurosas de la zona templadas y la competencia de
especies bien adaptadas a ellas. Inesperadamente el area de la sabana de pino tropical no
tiene mayor diversidad de especies y tienen menor densidad de individuos que las que
tienen areas de pinares de zonas templadas de tamafio comparable. De los datos de la
sabana de pino concluyo que: (1) en habitats similares, a diferentes latitudes , un clima méas
predecible y benigno no necesariamente resulta en un incremento en el nimero de especies
de aves o individuos; (2) algunas especies de aves en areas tropicales tienen rangos mas
pequerios para sus actividades de busqueda de alimento y de uso del habitat que sus
contrapartes de zonas templadas pero esto no necesariamente lleva a una diversidad de
especies mayor aungue puede resultar en una menor densidad de individuos; (3) la
diversidad de especies de aves varia en diferentes grupos en distintos habitats en la misma
latitud ,por ejemplo, la diversidad de especies de fringilidos es mayor en la sabana de pino
que en el bosque lluvioso, mientras que los paserines suboscines muestran una diversidad
mucho mayor en el habitat mas reciente; si se agrupan todas las especies en una latitud dada
en un total Unico tales diferencias quedan enmascaradas; (4) la historia geoldgica de la
region Centroamericana y la historia evolutiva de la vida de las aves ha influido las
diferencias de la avifauna entre la sabana de pino y el bosque lluvioso adyacente asi como
la naturaleza del gradiente latitudinal en la diversidad de especies de aves.
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New Orleans, Louisiana y con W. H. Barry, Sefior y sefiora John H. Roberts y muchos
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especimenes botanicos y esclarecié problemas de nomenclatura. Los comentarios y criticas
de M. L. Cody, J. M. Diamond, B. L. Monroe Jr., G. H. Orians, D. R. Paulsony S. M.
Russell fueron un gran beneficio aungque nosotros no necesariamente coincidimos en todos
los puntos. Mis comparfieros de campo incluyeron a Monte Lloyd, quien me auxili6 en el
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vida de las plantas Centroamericanas sirvio de auxilio e inspiracion y T. W. Brown, quien
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APENDICE 1

Método utilizado para la obtencion de la Densidad de Altura del follaje
(FHD) y de la Densidad de Especies de Aves (BSD).

Dentro de cada area de estudio marcamos 20 puntos al azar utilizando una tabla de nimeros al azar
para las distancias a lo largo de dos coordenadas de un cuadrilatero y para cada uno de estos puntos
seleccionamos una direccién de brdjula, de 0 a 360, también a partir de una tabla de nimeros al azar.
Tomamos un rétulo blanco de 30 por 30 pulgadas hasta cada uno de los puntos y movimos ya fuera el rétulo o
el observador en la direccién de la brijula hasta que el rotulo apareciera cubierto por la mitad por el follaje.
La densidad de la vegetacion es inversamente proporcional a la distancia entre el observador y el rotulo; esto
es entre mayor la distancia, menos densa la vegetacion. Asumiendo una distribucion al azar de hojas,
expresamos la densidad de la vegetacién como K=loge 2/D donde K es el area de superficie de la
hoja/volumen de espacio y D es la distancia entre el observador y el rétulo, cuando la mitad del rétulo aparece
cubierto por la vegetacion. Repetimos este procedimiento de medicién para cada uno de los 20 puntos en los
tres estratos diferentes por encima del nivel del suelo y se promediaron las cifras para cada estrato. El nimero
y la extension vertical de los estratos es necesariamente arbitrario. Escogimos tres con dimensiones que
corresponden groseramente a un estrato bajo de pastos y gramineas, un estrato intermedio de arbustos y
plantulas y un estrato alto de las copas de los arboles mas grandes. Uno después grafica las cifras de la
densidad promedio contra la altura para obtener el perfil del follaje (Figura 4). La altura maxima en el gréfico
es la altura promedio de un grupo de arboles escogidos al azar que son mas altos que el limite superior del
estrato intermedio. Si el investigador delimita los estratos correctamente, el perfil del follaje debe coincidir
con su impresion sugestiva de la vegetacion del area.

Utilizando los datos sobre la densidad de vegetacion en diferentes capas, MacArthur calcul6 la
densidad de altura del follaje (FHD) utilizando la funcién de Shannon (FHD)

s
funcion de Shannon FHD= -3 pi log, pi
1=1

donde S representa el nimero de estratos de vegetacion medida y Pi la proporcion de la densidad de
vegetacion total representada por la I-ésimo estrato. La cifra se aproxima al maximo cuando los estratos
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tienen densidades similares, disminuye cuando la distribucion del follaje es mas desigual y alcanza cero si
solo una capa esta presente (log, 1=0).

La misma férmula brinda una medida de la diversidad de especies de aves (BSD) cuando S es igual
al nimero de especies de aves en un area y Pi es igual a la proporcién del nimero total de aves o de parejas
nidificantes presentes que estan representadas por la I-ésima especie. Una cifra de densidad maxima se
alcanza cuando hay muchas especies nidificantes presentes en nimeros iguales, y la diversidad es igual a
cero, si s6lo una especies esta presente. Para ejemplos y discusion del uso de esta ecuacion como una medida
de diversidad ver a Hoyd y Ghelardi(1964), MacArthur (1961), Pianka(1966), Mclntosh (1967) yLloyd et al
(1968).

El tamafio de las areas de estudio de MacArthur fue al principio de cinco acres, un tamafio razonable
para un censo preciso y que permite la comparacion con datos de otros censos que a menudo se obtienen en
cinco acres o multiples de cinco. En trabajos posteriores en habitats que tuvieron poblaciones de aves
esparcidas MacArthur comparé parcelas de censos que incluian de 20 a 25 pares de aves prescindiendo del
tamafio de la parcela.

MacArthur y MacArthur (1961) encontraron que en un nimero de héabitats de zona templada un
grafico de FHD contra una BSD produjo una serie de puntos agrupados en una linea recta. El ajuste de la
diversidad de especies de plantas en relacion a la BSD no redujo la dispersion de puntos o brinda un mejor
encaje por una linea recta. A partir de esto los autores concluyeron que, por lo menos en los habitats que ellos
estudiaron, pudieron predecir la BSD de la FHD sin considerar la composicion de especies de la vegetacion.
Su ecuacion es BSD=2.01 FHD + 0.46. Sin embargo, MacArthur (1964) sefial6 que en algunos habitats
especiales y con algunas especies de aves que tiene una alimentacién especializada, la relacién propuesta
entre FHD y BSD no podria mantenerse.

Nosotros medimos las caracteristicas de la vegetacion de dos areas de sabanas de pino y una de
bosque lluvioso por el método de MacArthur con la siguiente especificaciones y modificaciones:

1. Conservamos el rétulo de 30 por 30 pulgadas, en los puntos al azar y el observador se alejaba de el.

2. Delimitamos tres estratos de vegetacion 0-3 pies, 3a 20 pies, y de 20 pies a una altura promedio de los
arboles por encima de 25 pies. Seleccionamos estos limites primordialmente por las caracteristicas de la
sabana; el zacate mas denso y el crecimiento de juncales en el area de estudio raras veces excedieron los 3
pies, y las ramas mas bajas de los pinos maduros estaban normalmente cerca de 20 a 25 pies. Estos deja una
capa intermedia entre 3y 20 pies. No pudimos distinguir una division natural similar en el bosque lluvioso,
pero ya que ningun otra division de estratos parecia mejor, utilizamos las misma divisiones. Mantuvimos el
rotulo en los siguientes niveles para las mediciones de 0 a 3 pies — aproximadamente 6 pies sobre el suelo de
20 pies y mas- elevado en un poste de aluminio de 24 pies.

3. Para las determinaciones sobre los 20 pies el observador subié a un arbol o utilizé una escalera. Cuando el
no pudo utilizar cualquiera de estos métodos, el retrocedia y lo estimaba desde el suelo cual agrupamiento de
follaje, s6lo o en combinacion, habia oscurecido el rétulo y luego media la distancia desde el rétulo hasta este
agrupamiento. En la sabana de pino, arriba de 20 pies, algunas veces sélo uno o dos agrupaciones de follaje
intervenian entre el observador y la tabla. Cuando la agrupacion de follaje mas cercano cubria menos de la
mitad de la tabla y este combinado con el segundo cubrian mas de la mitad, utilizamos el siguiente calculo de
densidad de follaje.

1/2 (loge (1-pi)/ di + [ (loge (1-p2)}/ d2=K

p; = proporcion del rotulo cubierto por el primera agrupacion de follaje; d;= distancia a la primera agrupacion
de follaje; p,= proporcion cubierta por las dos agrupaciones de follaje combinados; d,- distancia desde el
punto al segundo follaje

4. Habia muy poco follaje en la capa intermedia en una de las areas de la sabana; algunas veces el tronco de
s6lo un pino intervenia entre el observador y la tabla sin cubrirlo hasta la mitad o habian numerosos troncos
rectos que no cubrian ninguna parte de este. Sintiendo que estabamos perdiendo 17 pies de troncos de arboles
verticales, un importante componente vegetativo, hicimos mediciones adicionales para tomarlo en cuenta.

Utilizando un prisma de cufia de guardabosque con un factor de area basal (BAF) de 10 en cada
punto al azar, registramos el nimero de arboles cuyos troncos aparecian desplazados al lado por una cantidad
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menor que la aparente grosor del tronco, se midi6 la circunferencia de estos arboles y se calculé la superficie
de la corteza de esa parte de sus troncos dentro de la capa intermedia. Combinamos estas cifras con las de la
densidad de vegetacién basados en areas de superficie de hoja en la construccion del perfil del follaje.

5. El denso follaje del bosque lluvioso arriba de los 20 pies algunas veces obscurecia completamente el rétulo
para un observador s6lo a una corta distancia. Con ensayos de prueba y error en follaje con densidad similar a
nivel del ojo nos indic6 que 30 pulgadas fue una cifra razonable para la distancia media en la cual el rétulo
estaria oscurecido por la mitad. Por lo tanto, para dichos puntos asumimos que la D se igualaba a las 30
pulgadas.

Utilizamos un método diferente en el area de bosque Iluvioso donde no habia ningun obvio o reciente
sendero. Primero hicimos un sendero alrededor del area siguiendo lineas de brudjula y después un patrén al
azar de senderos a través de este, tratando de encontrar un balance penetrando las partes mas densas y
manteniendo la alteracion de la vegetacion al minimo. Algunas medidas de nuestro éxito, para estandares
humanos, es el hecho que a menudo estuvimos desorientados dentro de la parcela de 10 acres aun cuando
creiamos que estabamos familiarizados con los senderos.

Censamos el area de zacatales primero el 22 de Abril caminando de aqui para all4 a través de esta
como en la sabana de pino. El 25 de Abril dos de nosotros arrastramos una cuerda de 80 pies, tendida entre
nosotros, a través de todo el area. Aunque ningln método produjo una sélo ave, concluimos que ninguna
especie anidaba en la parcela de zacatales o ninguna la utilizaba de forma imortante en ese periodo del afio.

Hicimos censos desde el crepusculo hasta las 18:00 a 20:00 horas varias veces en un area de la
sabana de pino y dos veces en el area de bosque lluvioso durante abril de 1968. En la sabana no encontramos
aves excepto al Afiapero Zumbon arriba en lo alto. También registramos esta especie durante el dia. No
escuchamos ningun bdho y nuestros intentos repetidos de llamar o alumbrar buhos fueron en vano. No
detectamos ninguna ave nocturna en el bosque lluvioso aunque recolectamos a una Carabo Café cerca 'y
escuchamos, pero no identificamos, otro biho de tamafio medio a grande justo fuera del area

APENDICE 2

Plantas Conspicuas de las Areas de Estudio en la Sabana y su Importancia
para la Avifauna

Arboles

Pinus caribaea, Pinaceae; el arbol mas abundante; utilizado hasta cierto punto, al menos, por casi
todas lasa ves del a sabana.

Curatella americana, Dilleniaceae; baja y dispersa, a menudo menos de 2 m e altura; indicadora de
condiciones de quema; abundante; rara vez usada por las aves excepto para posarse; en ocasiones se han
notado marcas del Carpintero Chupador (Sphyrapicus arius).

Xylopia frutescens, Ammonaceae: unos pocos ejemplos, menos de 2 m de alto, de este arbol
latifoliado en zonas himedas; no lo usan lasa ves en este estado temprano de crecimiento.

Arbustos

Byrsonima crassifolia, Malpighiaceae; por regla general menos de 0.5 m de alto, pero a menores
altura sen los bordes del bosque latifoliado; grandes bayas son consumidas por muchas aves.

Miconia lundelli; M. albidea, M. scorpioides, M. impetularis, Melastomataceae; enlistada en orden
de tamafio creciente, por lo general 0.5 m hasta 2 m, y abundancia decreciente; todas, y en especial las dos
primeras, son fuentes importantes de bayas que consumen las aves.

Palicourea guineense, Rubiaceae; hasta 2 m. De alto, se encuentra en la sabana solo cercad el borde
del bosque latifoliado; las agrupaciones florales son usadas por colibries.

Sabal sp, Palmaceae; palmito, por lo general en matas densas a la orillad e zonas himedas; ofrecen
un refugio importante para sabaneros y pinzones, particularmente para el Sabanero Dorsilistado (Aimophila
botterii).
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Herbéceas

Tibouchina belizensis, Melastomataceae; abundante; puede alcanzar los 2 m de altura; a veces en
agrupaciones densas; provee alguna cobertura; no se ha observado que la aves usen sus semillas.

Clidemia rubra, Melastomataceae; abundate; menos de 1 m de alto; no se ha observad oque lasa ves
la utilicen como alimento o refugio.

Polygala sp., Polygalaceae; Borreria suaveolens, Diodia frutescens, Rubiaceae; Cassia diphylla,
Leguminosae; todas abundantes, por lo general menos de 0.3 m de alto, de distribucidn dispersa, no se ha
observado que las usen las aves.

Zacates y Juncos

Trypsacum sp, Gramineae; zacate de cafia, formaciones densas de 1.5 a 2 m de alto en lugares
himedos, especialmente a la orillad el bosque latifoliado; lasa ves consumen las semillas.

Paspalum humboltianum, Gramineae; el zacate mas abundante, casi por todas partes en agrupaciones
densas de hasta 1 m de alto; provee refugio, las semillas son pequefias, no se ha observado que las consuman
las aves.

Panicum sp, Aristida sp,, Gramineae; zacates delgados; ambos son abundantes, mezclados con
Paspalum, pero mas pequefios — por lo general no sobrepasan 0.5 m de altura; proveen refugio, no se ha
observad oque lasa ves consuman las semillas.

Andropogon sp, Gramineae, zacate de escoba, menos abundante que los otros zacates; hasta 1 m de
altura;por regla genereal en bordes de carreteras , senderos yo tras areas descubiertas; provee cubierta y
semillas; las semillas son utilizada sen particular por el Sabanero Pechigris (Spizella passerina).

Hypolytrum schraderianum, Cyperaceae; abundante, a menudo en formaciones densas, hasta 1.5 m
de altura pero por lo general méas bajas; cabezas con infrutescencias presentes a lo largo de todas las
estaciones; las semillas parecen ser el alimento principal del Verdecillo Cabecinegro (Carduelis notata),
probablemente también es importante para otros Fringilidos, especialmente para el Sabanero Rojizo
(Aimophila rufescens).

Rhynchospora barbata, Bulbostylis paradoxa, Fimbristylis sp., Cyperaceae; abundante; por lo
general menos de 0.5 m de altura; ofrece refugio, no se ha observado que las aves utilicen las semillas.

Plantas Arbdreas,

Psittacanthus mayanus, Loranthaceae; un muérdago, bastante comuin en los pinos; flores rojas en
Marzo y Abril, son usadas por el Amazilia Frentiazul (Amazilia cyanocephala); bajas en Agosto, son
consumidas por palomas (Columba sp.), probablemente por otras aves.

Aechmea bracteata, Bromeliaceae; bastante comun en pinos; hasta 0.6 m de diametro, acumula
mucho agua y restos de plantas; entre la fauna hay hormigas grandes, mosquitos y otros insectos, ranas (Hyla
staufferi); muchas aves entrebuscan en esas bromelias, probablemente en buscad e aguay comida; las
inflorescencias son usadas por el Amazilia Frentiazul (Amazilia cyanocephala).

Tillandsia sp, Bromeliaceae; abundante en los pinos; mas pequefia que Aechmea, por regla general
menos de 0.25 m en didmetro, pero a menudo con una fauna similar; es visitada por muchas aves, pero parece
ser especialmente importante para el Carpintero Cremoso (Dendrocopos scalaris) que examina y rebusca en
ellas.

Helechos
Blechnum sp, Blechnaceae, helecho de espada; en ocasiones abundante en lugares himedos, ausente
en otras partes; no se ha observado que lo utilicen lasa ves, pero debe ofrecer algo de refugio.
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