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Comportamiento de alimentacion de aves insectivoras
del desierto del Monte central: aspectos espaciales y
temporales

RESUMEN

En este trabajo se estudié el comportamiento de alimentacién de tres especies de
aves insectivoras en el desierto del Monte central: Stigmatura budytoides, Poospiza
forquata y Serpophaga griseicapilla. Se evalud la seleccion de especies de plantas
como sitios de alimentacién, el comportamiento de busqueda del alimento y las
maniobras utilizadas por las aves para capturar a sus presas. El comportamiento fue
analizado tanto a escala espacial (entre ambientes con diferente estructura de la
vegetacion: algarrobales vy jarillales), como a escala temporal (cambios estacionales e
interanuales). Durante las estaciones de primavera-verano las tres especies de aves
mostraron un fuerte patron de seleccion por Prosopis flexuosa (algarrobo) como sitio
de alimentacién en los dos tipos de ambientes estudiados. Ademas, para S.
budytoides este patrén se mantuvo durante el otofio-invierno. Comparado con el resto
de las especies lefiosas, la mayor abundancia y biomasa de artrépodos por individuo
de algarrobo, tanto en la época estival como la invernal, podria estar explicando esta
seleccion por parte de las tres especies. No obstante, se registraron para S.
budytoides cambios estacionales en el uso de maniobras de captura. Durante la época
invernal se observé un mayor uso de maniobras aéreas y menor uso de maniobras de
recoleccién comparado con las temporadas de primavera-verano; esto podria deberse
a los cambios en el tipo de artrépodos y sus abundancias. Las tres especies de aves
variaron interanualmente el uso de los distintos tipos de movimientos de busqueda, y
en S. griseicapilla se observé ademas una variacion interanual en el tipo de maniobras
de captura utilizado. La variaciéon en los tipos y tamafos de presas podria haber
determinado los cambios observados interanualmente en el comportamiento de las
aves. A escala espacial no se encontraron diferencias en el comportamiento de las
aves a pesar de las diferencias estructurales de los ambientes estudiados. La
flexibilidad encontrada en algunas variables del comportamiento de alimentacion de
las aves estudiadas aporta informacion sobre los posibles mecanismos que les
permitirian mantener el patron de seleccidon por Prosopis flexuosa como sitio de

alimentacién en la porcién central del desierto del Monte.

Palabras claves: comportamiento de alimentacion, aves insectivoras, Nacufian,

desierto del Monte, flexibilidad, abundancia de artropodos.



Foraging behavior of insectivorous birds in central
Monte desert: spatial and temporal aspects

ABSTRACT

| studied the foraging behavior of three species of insectivorous birds in central Monte
desert: Stigmatura budytoides, Poospiza torquata and Serpophaga griseicapilla. For
each species | evaluated their selection of plant species as feeding sites, searching
behavior, and maneuvers used to capture prey. | also evaluated the changes in their
foraging behavior both at a temporal (seasonal and interannual) and spatial scale (i.e.,
between two habitats with different vegetation structure: mesquite open woodland and
creosotebush shrubland). The three bird species strongly selected Prosopis flexuosa
(mesquite) as feeding site on both habitat types during spring-summer. Stigmatura
budytoides also selected P. flexuosa during autumn-winter despite phenological
changes of these trees. Prosopis flexuosa showed the highest arthropod abundance
and biomass per individual plant (both in summer and winter), which could explain the
strong selection patterns observed in the insectivorous birds. The maneuvers, used for
catching prey by S. budytoides changed seasonally (with more aerial maneuvers used
and less use of gleaning maneuvers in autumn-winter, compared to the spring-summer
seasons); probably due to the seasonal changes in the abundance and types of
arthropods by the loss of foliage in P. flexuosa trees. The three bird species showed
interannual variation in their searching movements, and S. griseicapilla also showed
interannual variation in the type of capture maneuvers. Interannual variation in prey
type and size could have determined the observed changes in the bird behavior. | did
not observe differences at the spatial scale, since foraging behavior was similar in both
habitats.

The flexibility in some foraging behavior variables observed in the bird species studied
in this thesis, provides information on the possible mechanisms that would allow these
birds to maintain a strong selection for P. flexuosa trees as feeding site in central

Monte desert.

Key words: foraging behavior, insectivorous birds, Nacufian, central Monte desert,

flexibility, arthropods abundance.
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CAPITULO 1

INTRODUCCION GENERAL

El enfoque tradicional para investigar la seleccion del habitat por las aves ha
sido a través de aproximaciones correlativas (Cody 1985, Block y Brennan
1993). Esta metodologia puede presentar dificultades en cuanto a la correcta
eleccién de las variables del habitat que se utilizan en el analisis de correlacién
(Block y Brennan 1993); y los procesos involucrados en las asociaciones que
se encuentran contindan siendo un problema de conjeturas (Wiens 1989).

Una alternativa a dicho enfoque es estudiar los patrones de uso de habitat por
parte de las aves (y las caracteristicas del ambiente que influyen en dichos
patrones) desde una aproximacion comportamental. A través del estudio del
comportamiento de alimentacién uno podria acercarse a los mecanismos que
determinan los patrones del uso del habitat y realizar un examen directo de
cémo realmente las aves lo utilizan (Holmes 1990, Moermond 1990, Jahn et al.
2006). De esta manera se investigan y realizan detalladas descripciones del
sistema de explotacion de los recursos de las aves (Robinson y Holmes 1982,
1984) incluyendo tanto los procesos de seleccion (de sitios de alimentacion y
de presas), el comportamiento de busqueda de alimento (movimientos que el
ave realiza dentro del parche seleccionado) y las maniobras utilizadas para

capturar a sus presas.

La gran mayoria de los trabajos acerca del comportamiento de alimentacion de
las aves en el Nuevo Mundo fueron llevados a cabo en América del Norte (e.g.,
Maurer y Whitmore 1981, Robinson y Holmes 1982, Wiens et al. 1987, Petit et
al. 1990, Sodhi y Paszkowski 1995); principalmente en bosques templados y
deciduos (Van Bael et al. 2008). En América del Sur también se han realizado

varios estudios sobre el comportamiento de alimentacion de aves, muchas de



Capitulo 1

ellas insectivoras, abarcando distintos ambientes (principalmente bosques)
como: bosques de montafia en Peru (Fitzpatrick 1980, Lloyd 2008), bosques
secundarios costeros de Argentina (Cueto y Lopez de Casenave 2002),
bosques semideciduos del sur de Brasil (de Mendonga-Lima et al. 2004),
bosques en galeria en el cerrado brasilero (Marini y Cavalcanti 1993), pastizal
del cerrado del este boliviano (Jahn et al. 2010).

Sin embargo muy pocos estudios se han hecho en ambientes aridos
sudamericanos (pero ver Engelis y Kelt 2009, 2011). Los ambientes desérticos
son interesantes sistemas para estudiar, considerados como “laboratorios de la
naturaleza” por algunos autores, ya que la seleccion natural esta obrando en su
manera mas extrema (Ward 2009). Durante la ultima mitad del siglo XX, una
considerable cantidad de trabajos han estudiado muchos aspectos de la
ecologia de los desiertos y sus organismos (Whitford 2002). A pesar de esta
explosion de informacién, aun falta estudiar muchos patrones y entender sus
procesos subyacentes que permitan alcanzar una mayor comprension de la
ecologia de estos sistemas (Whitford 2002). Por lo tanto, el aporte de
informacion sobre el comportamiento de alimentacién de las aves y sus
dinamicas temporales y espaciales contribuira a un mayor entendimiento de los

sistemas aridos.

Insectivoria. Comportamiento de alimentacién de aves insectivoras

Varios estudios han determinado que las aves insectivoras, al igual que las
frugivoras y granivoras, son importantes en la dinamica de diversos
ecosistemas (ver referencias en Sekercioglu 2006). Distintos estudios han
evaluado la predacion de artrépodos por parte de las aves insectivoras y han
analizado el papel que cumplen éstas al otorgar diversos servicios al
ecosistema y beneficios econdmicos (Sekercioglu 2006, Whelan et al. 2008).
Entre dichos servicios se ha encontrado que las aves pueden controlar las
poblaciones de insectos herbivoros que se alimentan de las plantas (Marquis y
Whelan 1994, Greenberg et al. 2000) y reducir el dafio hacia dichas plantas
(Mazia et al. 2004, Van Bael et al. 2008, ver revisién de Whelan et al. 2008).
Conociendo que las aves insectivoras pueden tener efectos sobre la dinamica

de los ecosistemas, resulta interesante estudiar cdmo se comportan en su
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busqueda de alimento y determinar el grado de seleccion por las especies de
arboles o arbustos donde buscan a sus presas.

El comportamiento de alimentacion de las aves se puede diferenciar en cinco
componentes secuenciales: 1. busqueda (movimientos previos al avistaje del
alimento), 2. ataque (movimientos dirigidos al alimento una vez avistado), 3.
sitio de alimentacion, 4. alimento (tipo, tamano) y 5. manipulacién del alimento.
Estos componentes no son totalmente independientes pero la clasificacion
ayuda a la cuantificacion y posterior analisis (Remsen y Robinson 1990).

La seleccidon de especies de plantas como sitios de alimentacion es uno de los
componentes mas estudiados. Ademas, se han analizado los factores que
pueden determinar la seleccién de los sitios de alimentacion, que entre los mas
importantes se encuentran: 1) la abundancia y distribucion de las presas
(Holmes y Robinson 1981, Robinson y Holmes 1984, Holmes y Schultz 1988,
Whelan 1989, Hino et al. 2002); 2) la arquitectura del follaje de las plantas, la
cual influye en la detectabilidad y acceso a las presas_(Holmes y Robinson
1981, Whelan 1989, Parrish 1995, Unno 2002, Park 2005, Park et al. 2008,
Whelan 2001); 3) la composicion quimica del follaje de las plantas (Recher et
al. 1996, Greenberg y Bichier 2005); y 4) las habilidades y caracteristicas
morfologicas de las aves para percibir y capturar el alimento (Moreno y
Carrascal 1993, Forstmeier y Kel3ler 2001).

Otros componentes del comportamiento de alimentacion (una vez que las aves
ya han seleccionado un sitio donde buscar alimento) son los movimientos que
las aves realizan buscando a sus presas. Por ejemplo, las tasas de
movimientos pueden reflejar la intensidad de exploracion de un area y cuanto
se mueven las aves de una percha a otra en busca de sus presas (Robinson y
Holmes 1982). Estos movimientos de busqueda del alimento pueden verse
afectados por determinadas caracteristicas estructurales de la vegetacion, que
influyen en la manera en que las aves se mueven a través del microhabitat
(Robinson y Holmes 1982, Robinson y Holmes 1984). Por ejemplo, el numero y
la disposicion de las hojas a lo largo de las ramas pueden determinar cuantas
hojas son exploradas desde una rama, y también pueden determinar la

facilidad de capturar una presa por parte del ave (Robinson y Holmes 1982).

11
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Para las aves del desierto del Monte si bien existen estudios sobre seleccion de
especies de plantas como sitios de alimentacion (Blendinger 2005, Lopez de
Casenave et al. 2008), no se han analizado los movimientos de busqueda ni

sus tasas de cambio.

Dinamica temporal y espacial del comportamiento de alimentacion

Las aves pueden modificar su comportamiento de alimentacion tanto temporal
como espacialmente, es decir que pueden presentar variaciones de acuerdo a
la estacion del afo (Ford et al. 1990, Miles 1990, Chouteau y Fenosoa 2008,
Bohm y Kalko 2009) o presentar variaciones interanuales (Miles 1990, Hejl et
al. 1990, Szaro et al. 1990); y también se pueden comportar de una manera
determinada de acuerdo a la complejidad estructural de la vegetacion de
diferentes habitats (Maurer y Whitmore 1981, Sabo y Holmes 1983).

En cuanto a las diferencias espaciales se ha encontrado que varias especies
de aves tuvieron una mayor amplitud de uso de distintos sustratos para buscar
alimento en un bosque secundario comparado con otro ambiente de menor
complejidad estructural (Adamik et al. 2003) debido a que se considera que los
habitats mas complejos ofrecen a las aves mayor diversidad de microhabitats
para buscar alimento (Karr y Roth 1971).

En cuanto a las diferencias estacionales en el comportamiento de alimentacion,
éstas se deben principalmente al cambio en la disponibilidad de recursos
alimenticios (Chouteau y Fenosoa 2008, Ghosh et al. 2011) o al cambio en la
fenologia de las plantas (Ghosh et al. 2011). En la Reserva de Bidsfera de
Nacufian el patrén general en cuanto a los recursos alimenticios para las aves
insectivoras es que durante el otofio y el invierno la abundancia de artropodos
es mucho menor que durante la primavera y el verano (Debandi 1999). Frente
a esta variacion temporal las aves insectivoras de Nacufian pueden enfrentar
las restricciones y oportunidades que les ofrece el ambiente utilizando dos
estrategias: 1) desarrollar un comportamiento migratorio, evitando asi los
periodos de escasez de alimento al abandonar el sitio (Marone 1992a) o 2)
permanecer como residentes del area modificando aspectos de su
comportamiento de alimentacién para enfrentar dichos cambios (Lopez de

Casenave et al. 2008) (mas adelante en la seccién Aves de la Reserva de

12
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Biosfera de Nacurian se especificaran las estrategias de las aves estudiadas en

esta tesis).
AREA DE ESTUDIO

El Desierto del Monte

La Provincia Biogeografica del Monte se extiende en forma de faja, en un gran
territorio que va desde el este de la cordillera de los Andes ensanchandose
hacia el sur y llegando hasta el Océano Atlantico (Fig. 1). A pesar de su
extension latitudinal, las caracteristicas climaticas y la fisonomia y composicion
floristica son muy homogéneas.

El clima en el Monte es célido y seco. Las causas principales de la aridez de
esta zona son las barreras formadas por la cordillera de los Andes al oeste y
las Sierras Pampeanas al noreste (Mares et al. 1985). Las temperaturas
promedio anuales solo varian entre 13.4° y 17.5° (Cabrera 1976). En cuanto a
las precipitaciones, éstas muestran un marcado gradiente decreciente oeste-
este, variando entre 80 mm y 300 mm anuales, aunque en pocos lugares
sobrepasan los 200 mm (Morello 1958, Mares et al. 1985). Existe una gran
estacionalidad con respecto a las lluvias ya que estan restringidas al verano,
con una estacion seca que dura un maximo de nueve meses, excepto en el sur
donde las lluvias tienden a distribuirse mas regularmente a lo largo del afo
(Morello 1958, Mares et al. 1985).

El tipo de vegetacion dominante y caracteristica del Monte es la estepa
arbustiva de Larrea spp. o jarillal. Son matorrales de 1.5 - 2.5 m de altura (sin
sobrepasar los 3 m) con arbustos de follaje perenne. Secundariamente
aparecen cactaceas (en el norte) o arboles bajos y arbustos de tamafo
mediano (Morello 1958, Cabrera 1976). La cobertura de herbaceas es
espacialmente variable, dependiendo de la variabilidad en las precipitaciones y
del impacto de la ganaderia.

Entre la estepa arbustiva suelen aparecer bosques, siendo el mas comun el
algarrobal o bosque de Prosopis spp. de poca extensién (Morello 1958), que se
presentan en margenes de rios o en zonas de subsuelo humedo con napa
freatica poco profunda (Cabrera 1976), mas comunes en la regiéon central. El

algarrobal es un bosque abierto con arboles espinosos de altura variable (hasta
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15 m) y de follaje deciduo. La principal especie es Prosopis flexuosa que suele
estar acompafada por Prosopis chilensis, Jodina rhombifolia, Geoffroea
decorticans, Prosopis alba y Prosopis nigra (Morello 1958, Cabrera 1976). El
estrato arbustivo, generalmente espinoso, suele estar bien desarrollado con
especies como Capparis atamisquea, Schinus polygamus y Condalia spp.,

mientras que el estrato herbaceo, en general, es pobre (Morello 1958).

Reserva de Biosfera de Nacuian

Este trabajo se realizd en la Reserva de Biosfera de Nacufian (34° 03' S, 67°
54' O), ubicada en la porcion central de la provincia biogeografica del Monte, en
el centro-este de la Provincia de Mendoza (Fig. 1 y 2). La Reserva tiene una
extension de 12800 ha y su fisonomia es una llanura levemente ondulada con
una altura sobre el nivel del mar de 540 m. Posee suelos limo-arenosos pobres
en materia organica y sin cursos de agua permanentes. Lopez de Casenave
(2001) describe con mayor detalle las caracteristicas biogeograficas, histéricas,
geomorfoldgicas, climaticas y de la vegetacion de la Reserva de Nacufian. Aqui

s6lo se describiran las caracteristicas relevantes para el tema de estudio.

Los principales ambientes de la Reserva de Bidsfera de Nacufian son: el
algarrobal de Prosopis flexuosa (que ocupa la llanura ondulada) y el jarillal de
Larrea cuneifolia (restringido a franjas de suelos arcillosos) (Roig 1971). En la
Reserva los algarrobales ocupan la mayor superficie, siendo el principal
ambiente (Fig. 2).

Los algarrobales son bosques abiertos de Prosopis flexuosa, donde los
individuos de esta especie no se tocan las copas (Fig. 3). El estrato arbéreo
esta representado por el algarrobo, el cual suele estar acompanado por el
chafar (Geoffroea decorticans, de menor cobertura y por lo general en grupos
de varios ejemplares). El estrato arbustivo esta principalmente representado
por la jarilla Larrea divaricata (con follaje abierto y perenne). Otros arbustos de
importancia son Condalia microphylla, Capparis atamisquea y Atriplex lampa.
En el estrato herbaceo predominan las gramineas como Pappophorum spp.,
Digitaria californica, Trichloris crinita, Aristida spp. y Jarava (Stipa) ichu.

El segundo ambiente de importancia es el jarillal (Fig. 4) dominado por Larrea

cuneifolia; este ambiente ocupa anchas franjas que se intercalan en el
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algarrobal. En este ambiente el algarrobo tiene una densidad muy baja, con
individuos aislados separados por grandes distancias y el resto de los arbustos
frecuentes en los algarrobales presentan menor cobertura. Esto determina que
el jarillal sea un ambiente mas homogéneo, con menor estratificacion vertical

(dos estratos) comparado con el algarrobal (tres estratos) (Marone 1991).
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Capitulo 1

Figura 1. Provincia Biogeografica del Monte (en color negro) y ubicacion de la Reserva de la

Biosfera de Nacufian (N) en la porcién central, segun Lopez de Casenave (2001).

16



Capitulo 1

Figura 2. Mapa de la Reserva de la Biosfera de Nacufian segun Lopez de Casenave (2001), en
el cual los limites de la figura coinciden con los limites de la Reserva. Se muestran los
algarrobales (areas blancas), jarillales (areas gris claro) y medanales (areas gris oscuro). Las
lineas negras corresponden a los principales caminos de la reserva, las lineas discontinuas a
los cauces temporarios y la doble linea corresponde a la ruta Provincial 153 y a la via del
ferrocarril. Se indica la ubicacion del pueblo de Nacufian (N), de la Estacién Biologica (EB) y la
ubicacién de las tres parcelas estudiadas (en rojo): A1 (algarrobal 1), A2 (algarrobal 2) y J
(jarillal).
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‘ ‘.l-
U B d i
Figura 3. Imagen del del ambiente Algarrobal (bosque abierto de Prosopis flexuosa) en la
Reserva de Bidsfera de Nacunan.

«

Figura 4: Imagen del ambiente Jarillal (arbustal de Larrea cuneifolia) en la Reserva de Bidsfera

de Nacufan.
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Clima

El clima de la Reserva de Nacufian es arido-semiarido, estacional, con veranos
calidos y relativamente humedos e inviernos frios y secos. La temperatura
promedio anual es de 15.9°C (1972-2004), con registros de maxima absoluta
de 42.5°C y minima absoluta de -13° C. El verano térmico (periodo con
temperaturas promedio diarias superiores a 20°) abarca desde la segunda
quincena de noviembre hasta la primera de marzo y el invierno térmico (el
periodo con temperaturas promedio diarias menores a 10° C), desde la
segunda quincena de mayo hasta la segunda de agosto (Boshoven y Togneli
1995). Las principales caracteristicas del régimen de lluvias de Nacufian son su
marcada estacionalidad y su gran variabilidad interanual. El 78% de las lluvias
se concentran en la primavera-verano (octubre a marzo) (Lopez de Casenave
2001). La precipitaciéon anual promedio es de 341 mm (1972-2009), con un
rango que va desde los 91 mm (2003) a los 585 mm (2001) (Sagario 2011) y un
coeficiente de variacion del 30 %. A pesar de la concentracion de lluvias en la
primavera-verano, el balance hidrico es deficitario a lo largo de todo el afno
(Roig 1971).

AVES DE LA RESERVA DE NACUNAN

En nucleo del ensamble de aves del desierto del Monte central se encuentra
estructurado en varios gremios de alimentacion, los cuales presentan
importantes variaciones estacionales (Lopez de Casenave et al. 2008). Durante
las estaciones otofio e invierno el ensamble esta formado por tres gremios:
insectivoras del follaje, recolectores del suelo y graminivoros; y durante la
primavera y verano por cuatro gremios: insectivoras del follaje, recolectores del
suelo, herbivoros arboricolas y cazadores al vuelo (Lopez de Casenave 2001,
Lopez de Casenave et al. 2008).

Las aves insectivoras estudiadas aqui forman parte del gremio de las
insectivoras del foIIaje1, las cuales se alimentan principalmente de los
artrépodos presentes en el follaje de arboles y arbustos. Este grupo de aves es
uno de los mas importantes de la Reserva ya que muchas de las especies

estan presentes durante todo el afio (Lopez de Casenave et al. 2008) y durante

! Foliage foragers segun Lopez de Casenave et al. 2008

19



Capitulo 1

la primavera y verano son las de mayor abundancia, en gran medida por el
arribo de especies migratorias (Marone 1992a). Se ha encontrado que las aves
insectivoras estan asociadas a la mayor complejidad estructural del habitat
(Marone 1991). En ambientes de mayor complejidad vertical como los
Algarrobales se ha observado una mayor abundancia y riqueza de aves
insectivoras comparado con los Jarillales (Cueto et al. 2006). Este hecho puede
deberse principalmente a que el Algarrobal ofreceria una mayor cantidad de
micrositios para buscar alimento (Marone 1991, Cueto et al. 2008), y también
una mayor disponibilidad de sitios para nidificar (Mezquida 2004).

El gremio de las aves insectivoras del follaje sufre modificaciones estacionales
en su composicidn de especies debido a la llegada y partida de varias especies
migratorias, tanto estivales como invernales, y también por el cambio estacional
del patron de alimentacion de algunas especies residentes (Lopez de
Casenave et al. 2008). Una especie migradora invernal es Anairetes flavirostris,
quien abandona la Reserva al llegar la primavera. Sin embargo durante la
primavera y verano se suman al gremio las aves migradoras estivales:
Serpophaga griseicapilla y Elaenia albiceps. Otro cambio que sufre este gremio
es la incorporacion durante el periodo estival de dos especies residentes a
partir de otros gremios de alimentacion: Poospiza torquata abandona el gremio
graminivoro y Asthenes baeri el de las aves recolectoras del suelo. Las dos
especies cambian su patron de alimentacidn y comienzan a alimentarse
principalmente de insectos que se encuentran en el follaje de la vegetacion.

De esta manera durante los meses de otoio e invierno el gremio de
insectivoras del follaje estd conformado por cuatro especies: Stigmatura
budytoides, Cranioleuca pyrrhophia, Leptasthenura platensis y Anairetes
flavirostris. Mientras que durante los meses de primavera y verano el gremio
esta compuesto por siete especies de aves Stigmatura budytoides, Cranioleuca
pyrrhophia, Leptasthenura platensis, Serpophaga griseicapilla, Elaenia

albiceps, Poospiza torquata y Asthenes baeri (Lopez de Casenave et al. 2008).

Aves estudiadas
De las especies pertenecientes al gremio de insectivoras del follaje, en esta

tesis se trabajo con tres especies de aves, que forman parte del nucleo estable
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de aves de la Reserva de la Biosfera de Nacufian (Lopez de Casenave 2001), y
poseen una abundancia tal que permite realizar este tipo de estudio: Poospiza
torquata, Serpophaga griseicapilla y Stigmatura budytoides (Fig. 5). El
comportamiento de alimentacién se estudié para las tres especies de aves
durante las estaciones estivales y durante las estaciones invernales solo se
estudio el comportamiento de Stigmatura budytoides, debido a que es la Unica
de las tres que pertenece al gremio de las aves insectivoras del follaje durante

esa época del afo (Lopez de Casenave et al. 2008).

Poospiza torquata (Monterita de collar, largo 13 cm, masa 10 g) pertenece a la
familia Thraupidae (Remsen et al. 2013, anteriormente perteneciente a la
familia Emberizidae). Recientes estudios (Burns et al. 2016) han revisado la
filogenia de la familia y han sugerido que la especie deberia pertenecer a otro
género nombrandola como Microspingus torquatus pero esto aun requiere de
consenso entre la comunidad ornitoldgica. La especie posee una notable ceja 'y
garganta blancas, son caracteristicos ademas su sobreceja, antifaz y ancho
collar de color negro. La corona y el dorso son grises, y la zona subcaudal es
de color rufo o canela. Su distribucion en la época reproductiva abarca desde el
este de Salta, Jujuy y el sur de Formosa hasta Mendoza, La Pampa, noreste de
Rio Negro y oeste de Buenos Aires. Algunas poblaciones son migrantes
parciales moviéndose en la época no reproductiva hacia el norte y sudeste de
Bolivia (Tarija) y oeste de Paraguay (Jaramillo 2011). En la Reserva de
Nacufian es un ave residente (Marone 1992b, Lopez de Casenave 2001),
aunque parte de su poblacién realiza desplazamientos migratorios (Sagario et
al. 2014). La especie posee mayor abundancia en las temporadas no
reproductivas debido a una alta proporcion de individuos transeuntes y alta

dispersion de juveniles (Sagario et al. 2014).

Serpophaga griseicapilla (Piojito de cabeza gris, largo 10 cm, masa 6.5 g)
pertenece a la familia Tyrannidae (Fitzpatrick 2004). La descripcion y validacion
de esta especie fue controversial durante varios afnos, nombrandose a esta ave
encontrada en la zona central de Argentina como Serpophaga griseiceps por
Straneck (1993). Sin embargo, dicho nombre no fue totalmente aceptado, ya

que este taxon anteriormente habia sufrido problemas de identificacion,
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considerando que los ejemplares que le dieron nombre a esta especie por
Berlioz (1959) (hallados en Cochabamba, Bolivia) eran juveniles de la especie
Serpophaga munda (Remsen y Traylor 1989). Herzog y Mazar Barnett (2004)
consideraron que esta especie de ave del centro de Argentina descripta por
Straneck (1993) no deberia llamarse griseiceps, esperando una nueva
descripcion y una formal nomenclatura. Posteriormente, Straneck (2007) le
otorgd el nombre de Serpophaga griseicapilla.

Serpophaga griseicapilla posee una corona gris-parduzco uniforme. La parte
posterior del cuello es gris, mientras que el dorso y la rabadilla son pardos con
ligero tono olivaceo. La garganta y cuello anterior son blanco-grisaceos
pasando a amarillo sucio o palido en la zona ventral y subcaudal (Straneck
2007).

Esta especie se reproduce en el Desierto del Monte principalmente, abarcando
desde el norte de la provincia del Chubut hasta Jujuy, bordeando la cordillera
de los Andes por el oeste y por el este llegando al centro y oeste de La Pampa,
centro y oeste de Cordoba, Santiago del Estero y oeste de Chaco (Straneck
2007). Esta especie migra parcialmente hacia el este fuera del periodo
reproductivo (Straneck 2007), y en esta estaciéon es comun verla en el norte de
Santa Cruz de la Sierra (Bolivia). Ademas se lo ha registrado en Paraguay y en
el oeste de Uruguay (Jaramillo A., datos no publicados). En la Reserva de
Nacufian llega para reproducirse en la época primaveral (Mezquida y Marone
2000).

Stigmatura budytoides (Calandrita, largo 15 cm, masa 11 g) pertenece a la
familia Tyrannidae (Fitzpatrick 2004). Es caracteristica su cola larga con apice
blanco la cual lleva elevada mientras se alimenta dentro de la vegetacion,
levantandola y bajandola alternativamente (Fitzpatrick 2004). El dorso es de
color gris olivaceo; posee una notable ceja de color amarillento al igual que el
vientre. El rango de su distribucion va desde el centro de Bolivia
(Cochabamba), oeste de Paraguay, hasta el centro y oeste de Argentina
(Mendoza, Sur de Buenos Aires hasta Chubut) y ademas en el noreste de
Brasil (Pernambuco y norte de Bahia) (Fitzpatrick 2004). En Argentina el

registro mas austral es en Punta Tombo, Chubut (Harris 1998).
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Aparentemente esta especie no posee movimientos migratorios (Ridgely y
Tudor 1994) aunque las poblaciones australes de la Argentina podrian
desplazarse durante el invierno hacia regiones con condiciones climaticas mas
favorables (Ordano 1998). Sin embargo los patrones geograficos y la extension
de sus movimientos aun no son claros (Fitzpatrick 2004). En la Reserva de la
Biosfera de Nacufian, Stigmatura budytoides es una especie residente

permanente (Marone 1992b, Lopez de Casenave 2001).

En cuanto a la biologia reproductiva, las tres especies de aves nidifican en la
Reserva de Nacufian; Serpophaga griseicapilla y Stigmatura budytoides
nidifican principalmente en el chafar (Geoffroea decorticans) (Mezquida y
Marone 2000, Mezquida 2002), mientras que Poospiza torquata usa para
nidificar principalmente los chafares pequefios y los arbustos de zampa
(Atriplex lampa) (Mezquida 2003).

Las tres especies estudiadas forman parte del nucleo estable del ensamble de
aves de la Reserva de Nacufian; presentando durante las estaciones de
primavera-verano las siguientes densidades (promedio + error estandar): 0.132
+ 0.045 ind / ha para S. budytoides, 1.551 + 0.157 ind/ha para S. griseicapilla y
1.988 + 0.196 ind/ha para P. torquata; y en las estaciones de otofio-invierno se
estimé una densidad de 0.07 +0.036 ind/ha para S. budytoides (Lopez de
Casenave 2001). Dichas densidades se estimaron para el periodo 1993-1998
encontrandose para la mayoria de las especies una variabilidad interanual muy
grande (Lopez de Casenave 2001). Si bien para S. budytoides el dato de
densidad pareceria bajo, en muestreos mas actuales (2004-2009) a través de
captura con redes de niebla y mapeo de territorios (en la misma zona de
estudio que esta tesis) el numero promedio (+ error estandar) de individuos
diferentes capturados (durante 6 dias de redes o visualmente) durante las
primaveras-veranos es de 6.4 + 0.6 ind y durante los otofios-inviernos 13.2 +

0.9 ind (Sagario, Cueto y Lopez de Casenave, datos no publicados).
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Figura 5. Especies de aves insectivoras estudiadas en esta tesis: a) Poospiza torquata
(Monterita de collar), b) Serpophaga griseicapilla (Piojito de cabeza gris) y c) Stigmatura
budytoides (Calandrita).
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OBJETIVOS Y ORGANIZACION DE LA TESIS

El objetivo general de esta tesis es evaluar el comportamiento de alimentacion
de tres aves insectivoras que pertenecen al gremio de insectivoras del follaje, y
describir la dinamica espacial y temporal de dicho comportamiento.

Los objetivos particulares de este trabajo son:

1) Determinar en dos ambientes estructuralmente diferentes si las aves
seleccionan determinadas especies de plantas como sitios de alimentacion.

2) Evaluar dos posibles factores que determinan dicha seleccién: la abundancia
de los artropodos en las distintas especies de plantas y la arquitectura del
follaje de las mismas.

3) Evaluar cambios estacionales e interanuales en el comportamiento de
alimentacion de las aves insectivoras. Los cambios estacionales se estudiaran
en Stigmatura budytoides, ya que es la especie que forma parte del gremio de

insectivoras del follaje durante todo el ano.

Esta tesis posee cinco capitulos, organizados de la siguiente manera:

Capitulo 1: INTRODUCCION GENERAL, se plantean los antecedentes del
tema, la descripcion del area de estudio, los objetivos de la tesis y la estructura
de la misma

Capitulo 2: ESTRUCTURA DE LA VEGETACION Y ABUNDANCIA DE
ARTROPODOS EN DOS HABITATS CONTRASTANTES DEL DESIERTO DEL
MONTE CENTRAL, se presentan variables estructurales del habitat (e.g.
cobertura y arquitectura del follaje de las especies de plantas lefiosas mas
frecuentes en algarrobales vy jarillares) y la biomasa de artropodos. Se estudian
estos factores ya que pueden modificar la disponibilidad de alimento para las
aves insectivoras a nivel espacial y temporal.

Capitulo 3: SELECCION DE SITIOS DE ALIMENTACION POR AVES
INSECTIVORAS EN EL DESIERTO DEL MONTE: DINAMICA ESPACIAL Y
ESTACIONAL, se presenta un analisis de la seleccidn de sitios de alimentacion
(especies de plantas, sustratos y altura) para buscar alimento, y la seleccion de
maniobras para capturar presas por parte de las aves insectivoras en dos

ambientes de la Reserva de la Bidsfera de Nacuian. En la época no
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reproductiva se presenta el analisis para Stigmatura budytoides y en la época
reproductiva se incorporan al analisis Serpophaga griseicapilla y Poospiza
forquata. Se evaluan los resultados en base a lo obtenido en el capitulo 2 que
describe los posibles factores que determinan dicha seleccién.

Capitulo 4: VARIACIONES INTERANUALES EN EL COMPORTAMIENTO DE
BUSQUEDA Y ATAQUE DE PRESAS EN AVES INSECTIVORAS DEL
DESIERTO DEL MONTE, se analizan distintas variables del comportamiento
de busqueda y captura de alimento (movimientos de busqueda y maniobras de
captura) y sus variaciones interanuales para tres estaciones reproductivas para
las tres especies de aves estudiadas.

Capitulo 5: DISCUSION GENERAL, se integran los resultados de los capitulos

anteriores en funcion de los objetivos generales de esta tesis.
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CAPITULO 2

ESTRUCTURA DE LA VEGETACION Y
ABUNDANCIA DE ARTROPODOS EN DOS
HABITATS CONTRASTANTES DEL DESIERTO
DEL MONTE CENTRAL

INTRODUCCION

El habitat puede definirse como un conjunto de factores del ambiente que una
especie requiere para encontrar los recursos necesarios para su supervivencia
y reproduccién (Block y Brennan 1993).

La seleccidon del habitat por una especie de ave puede ser estudiada como un
proceso jerarquico con determinados niveles u 6rdenes (Johnson 1980).
Estudios sobre la seleccién de habitat de primer orden (rango geografico de la
especie) y de segundo orden (area de accion de los individuos) asumen
frecuentemente que la estructura de la vegetacion del habitat (e.g.
estratificacion, distribucion de los parches de vegetacion, etc.) es el principal
factor préximo en determinar donde y cdmo las especies utilizan los recursos
(Block y Brennan 1993). La composicion floristica del habitat, es decir qué
especies de plantas y en qué proporcion estan presentes, también es un factor
que puede determinar el uso del habitat por las aves (Rotenberry 1985, Airola y
Barrett 1985, Lee y Rotenberry 2005, Holmes 2011).

Los estudios de seleccion de habitat de tercer orden, entre los cuales se
estudia la seleccion de especies de plantas como sitios de alimentacion, se han
documentado en numerosas ocasiones en aves insectivoras (e.g. Holmes y
Robinson 1981, Greenberg y Bichier 2005, Cueto y Lopez de Casenave 2002,
Gabbe et al. 2002, Oyugi et al. 2012). Muchos estudios han sugerido que si la
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composicidon de especies lefiosas es variada puede favorecerse la coexistencia
de distintas especies de aves en un area determinada (Robinson y Holmes
1982; Holmes y Schultz 1986; Gabbe et al. 2002, Hino et al. 2002).

La importancia de la composicion floristica de un habitat radica en que las
distintas especies de plantas pueden determinar la disponibilidad de alimento
para las aves; por ejemplo Holmes (2011) propuso que la disponibilidad de
alimento para las aves en los bosques caducifolios del norte de Estados Unidos
depende de 1) los tipos y abundancia de las presas presentes en las distintas
especies lenosas, 2) la arquitectura del follaje y las caracteristicas de los
arboles, los cuales influyen en la detectabilidad y acceso a las presas y 3) las
habilidades comportamentales y morfoldégicas de cada especie de ave para

percibir y capturar aquellas presas.

La arquitectura del follaje de las especies lefiosas

Las distintas especies de plantas ofrecen distintas oportunidades vy
restricciones a las aves insectivoras (Holmes y Robinson 1981), determinando
cémo y donde pueden alimentarse las aves (Robinson y Holmes 1982, Holmes
1990). Entre las variables que determinan distintas arquitecturas de follaje se
encuentran: caracteristicas de las hoja (e.g. forma, tamafio y dispersion a lo
largo de una rama), largo del peciolo, caracteristicas de la rama (diametro,
largo, angulo) y patrones de ramificacion (e.g. distancia entre las ramas); las
que constituyen distintos micrositios para que las aves busquen su alimento.

De todas maneras se considera que la estructura del follaje por si sola no
determina la seleccion de especies de plantas, sino que las preferencias de
alimentarse en una especie de planta u otra es una interaccién dinamica,
involucrando factores tales como la arquitectura del follaje como también la

abundancia, tipo y distribucion de las presas (Whelan 1989).

Abundancia de artropodos como recurso alimenticio

La importancia de la disponibilidad de recursos alimenticios como una hipotesis
que explica varios patrones bioldgicos (territorialidad, selecciéon y uso del
habitat, dieta, estructura de la comunidad, etc.) es reflejada ampliamente en la
literatura ornitolégica (Hutto 1990). En cuanto a los patrones observados sobre

seleccion de especies de plantas para buscar alimento, la disponibilidad del
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recurso alimenticio es uno de los principales factores que determinan dicha
seleccion y el uso de la vegetaciéon (Holmes y Robinson 1981, Diaz et al. 1998,
Hino et al. 2002).

La dinamica de los recursos alimenticios en zonas desérticas esta
caracterizada por una gran variabilidad asociada a las fluctuaciones de las
precipitaciones, por lo tanto en las zonas aridas las aves se enfrentan a
condiciones muy cambiantes en cuanto a la abundancia de su alimento (Polis
1991). El principal recurso alimenticio de las aves estudiadas en esta tesis lo
constituyen los artrépodos, cuya abundancia en muchas zonas aridas aumenta
durante las estaciones humedas y declina en respuesta a sequias severas
(Raitt y Pimm 1976, Seely y Louw 1980, Smith 1982). Ademas, el incremento
de temperatura es un factor importante ya que la abundancia de artrépodos
suele ser mayor durante los meses de primavera-verano (Vonshak et al. 2009).
En un estudio sobre la comunidad de artrépodos de follaje de las distintas
especies lefiosas de la Reserva de Bidsfera de Nacufian se encontrd
estacionalidad en cuanto a la riqueza de especies, con un mayor numero de
especies de artropodos en los meses de primavera-verano en todas las
especies de arboles y arbustos estudiadas, sin embargo la abundancia
estacional de artrépodos varié en funcidon de la especie lefiosa analizada
(Debandi 1999).

La cuantificacién de los artropodos que constituyen el recurso alimenticio para
las aves insectivoras no es una tarea facil sino que es considerada un
problema complejo (Smith y Rotenberry 1990). Muchos muestreos de
artrépodos realizados en estudios ornitoldgicos no representan exactamente
los artropodos que estan disponibles para las aves (considerando
disponibilidad como la abundancia de potenciales presas en los microhabitats
usados por un ave insectivora cuando busca alimento, Wolda 1990). Aun si se
trabajara con muestras que sélo incluyeran especies de artrépodos capturados
por las aves, el muestreo es susceptible a errores debido a que el acceso para
muestrear dichos artropodos podria se distinto a la estrategia de captura de las
aves; por lo que no representarian una medida adecuada de disponibilidad
(Hutto 1985).

Las muestras de artrépodos colectadas en esta tesis representan un panorama

general de la abundancia de artrépodos; dichas muestras se analizaron bajo el
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supuesto de que la abundancia total de artrépodos capturados en las ramas
estd asociada positivamente con la disponibilidad real de artropodos (los que
son realmente capturados por las aves). A pesar de tales imperfecciones es
posible realizar algunos ajustes en los muestreos de artrépodos teniendo en
cuenta los tamafos de las presas minimos que podrian estar disponibles para
el consumo de las aves y los tipos de presas que no son consumidos por las

aves (ver Métodos, Abundancia y biomasa de artropodos de follaje).

OBJETIVOS

El objetivo general de este capitulo es estudiar la estructura de la vegetacion
(e.g. cobertura de las especies lefiosas, perfil de alturas de la vegetacion), la
arquitectura del follaje de cada especie de planta, y la variacion espacial y
temporal en la abundancia de alimento para las aves insectivoras. En
busqueda de este objetivo general se pretende responder las siguientes
preguntas particulares:

1) ¢Como varia la cobertura de las distintas especies de plantas (sitios de
alimentacion para las aves) y el perfil de alturas de la vegetacion en cada uno
de los ambientes estudiados?

2) ¢ Existen diferencias en cuanto a la arquitectura del follaje entre las especies
de plantas lefiosas?

3) ¢ Existen diferencias en la biomasa de artropodos entre las distintas especies
de plantas estudiadas? ;Existen diferencias espaciales y/o temporales en

cuanto a los recursos alimenticios?

METODOS

Precipitaciones
Los valores de precipitacion fueron obtenidos de los registros de la estacion

meteoroldgica ubicada en la Reserva de Bidsfera de Nacufian’. Se presentan

! http://www.cricyt.edu.ar/ladyot/red_iadiza/index.htm

En algunos periodos de muestreo la estacién meteoroldgica no estuvo funcionando. Los datos
de las precipitaciones de los afios faltantes se complementaron con datos de registros
personales de otros investigadores. No se presentan los datos de temperatura debido a que
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los datos del periodo de la precipitacion liquida en milimetros de lluvia (mm)
desde el periodo octubre del 2006 a marzo del 2009. Los datos de las
precipitaciones se acumularon por trimestres para tener el mismo panorama

estacional que los recursos alimenticios evaluados.

Estructura vertical de la vegetacion y cobertura de las especies lefiosas
La cobertura de la vegetacion se estimo en tres parcelas de 200 x 500 m (10
ha) cada una. Dos parcelas fueron ubicadas en el ambiente de algarrobal (de
aqui en adelante Algarrobal 1 y 2) y la tercera parcela fue ubicada en el
ambiente de Jarillal (de aqui en adelante Jarillal) (ver figura 2 del Capitulo 1).
Cada parcela se dividio en cuadrantes de 25 x 25 m, con los extremos
marcados con cintas de color y tarjetas numeradas.

En cada parcela se evalud el perfil vertical de la vegetacion y la cobertura
horizontal de las especies lefiosas. A partir de la esquina de cada cuadrante se
determinaron puntos (un total de 189 puntos dentro de cada parcela) con una
orientacion (N, S, E y O) y una distancia al azar (entre 0 y 12 m). En cada punto
al azar se dispuso verticalmente una vara de aluminio (graduada cada 25 cm),
donde se registrdé cada especie que toco la vara de aluminio en cada intervalo
hasta una altura de 6.5 m.

La cobertura horizontal de cada especie lefiosa fue estimada como el
porcentaje de puntos muestreados donde la especie fue registrada,
independientemente de la altura a la cual se encontraba. Si en un mismo punto
una especie tocaba la vara en mas de un estrato de altura se consideré como
un toque para calcular la cobertura horizontal, y los correspondientes a las
distintas alturas para estimar el perfil vertical. La estructura vertical de la
vegetacion se estimé como el porcentaje de puntos con contactos de

vegetacion a intervalos de 1 m.

Arquitectura del follaje de las especies lefiosas

Para cuantificar la arquitectura del follaje se utiliz6 una modificacion de los
métodos utilizados por Whelan (2001) y Park et al. (2008). Las variables se

estos datos no se pudieron obtener en los afios en que no estuvo funcionando la estacion
meteoroldgica.
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registraron en 10 individuos seleccionados al azar de cada una de las
principales especies lefiosas: Prosopis flexuosa, Geoffroea decorticans, Larrea
divaricata, Larrea cuneifolia, Capparis atamisquea 'y Condalia microphylla.

Para evaluar la dispersion de las ramas se midi6 la distancia a las cuatro ramas
mas cercanas a partir de una rama “blanco” elegida al azar. Esto se realiz6 en
dos ramas “blanco” de cada individuo (una en la regién media y otra en la
region externa de la planta).

Para evaluar la dispersion de las hojas se corté una rama de 50 cm de cada
individuo. Se cuantific6 el numero de hojas en tres secciones de 10 cm
situadas en la parte interna, media y distal de la rama (incluyendo las hojas
unidas directamente a la rama principal asi como las hojas unidas a ramitas
secundarias que se encontraban dentro de un radio de 5 cm de la rama
principal, Fig. 1). Para Prosopis flexuosa se consider6 una hoja a cada hoja
bipinada (compuesta de dos pinas con alrededor de 20 pares de foliolos cada
una, Roig 1971).

Ademas se tomaron fotografias digitales de 10 hojas elegidas al azar de cada
planta y se estimé el area foliar mediante el programa Scion Image (Fig 2).
También se clasificaron 30 hojas tomadas al azar de cada individuo de acuerdo
con su posicion respecto al plano horizontal de la rama: arriba, sobre el mismo
plano, o por debajo. Se midié la longitud del peciolo de 30 hojas elegidas al
azar de la rama colectada de cada individuo.

Estas medidas se utilizaron para cuantificar y ordenar a las especies lefiosas
de acuerdo con el grado de dispersion y densidad tanto de ramas como de
hojas.

Con los datos de las nueve variables medidas en cada uno de los diez
individuos de las seis especies lefiosas, se armd una matriz de 60 x 9 y se
realizé un Analisis de Componentes Principales. Este tipo de analisis facilita la
interpretaciéon de las variables de la arquitectura del follaje, reduciendo el
namero de variables a un menor numero de nuevas variables derivadas
(componentes principales), las cuales resumen la informacion original. Se
utilizé una matriz de correlacion (en vez de una matriz de varianzas y
covarianzas) debido a que las distintas variables estructurales fueron

registradas en diferentes unidades de medicion (Quinn y Keough 2002).
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Figura 1. Esquema de una rama donde se visualizan las tres secciones definidas (distal, media
e interna) para el registro del nimero de hojas. El circulo rojo esquematiza el area considerada

para el conteo dentro de cada seccién de 10 cm.
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Figura 2. Fotos de las hojas de las seis especies lefiosas. a) Prosopis flexuosa, b) Larrea
divaricata, c) Larrea cuneifolia, d) Geoffroea decorticans, e€) Condalia microphylla y f) Capparis
atamisquea.
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Abundancia y biomasa de artréopodos de follaje

Los muestreos de artrépodos fueron realizados simultdaneamente con las
observaciones de comportamiento de alimentacidn de las aves, en cada una de
las estaciones del afio: primavera (noviembre), verano (febrero), otofio (mayo),
e invierno (agosto). Los muestreos fueron realizados entre las 10:30 hs y las
13:30 hs en la primavera y verano, y entre las 11:00 hs y las 14:30 hs en otofio
e invierno. Debido a que estos muestreos se analizaron en relacion con los
datos de las aves (ver Capitulo 3), los muestreos de artropodos fueron
agrupados segun el momento del afo: temporada de primavera-verano y
temporada de otofio-invierno. Para el habitat de Algarrobal se realizaron
muestreos durante tres primaveras-veranos y tres otonos-inviernos (desde la
primavera del 2006 hasta el invierno del 2009). En el habitat de Jarillal el
muestreo de artrépodos se realizé durante dos temporadas de primavera-
verano y dos otofios-inviernos (desde la primavera del 2007 hasta el invierno
del 2009). Por lo tanto el muestreo abarco tres afios consecutivos, los cuales
corresponden a: primavera-verano 2006 a otofio-invierno 2007, primavera-
verano 2007 a otofio-invierno 2008, y primavera-verano 2008 a otofo-invierno

2009, de aqui en adelante: arfio 1, afio 2y arfio 3, respectivamente.

El muestreo de artropodos se realizdo con el método de recoleccion de ramas
(“branch clipping”). Este método es comunmente utilizado para colectar
artrépodos asociados al follaje de arboles y arbustos (Cooper y Whitmore
1990), y es usado en muchos estudios para evaluar la abundancia de alimento
para aves insectivoras que se alimentan en el follaje de las plantas (Diaz et al.
1998, Johnson y Sherry 2001, Oyugi 2012). Johnson (2000) sugiere que este
tipo de muestreo es adecuado para evaluar la abundancia de artréopodos tanto
para aves recolectoras de presas que se encuentran en la superficie del follaje,
como para aves que cazan insectos que se encuentran volando cerca de la
superficie de arboles y arbustos.

Durante el muestreo se recolectaron ramas de las seis principales especies
lefiosas de la Reserva de Nacufian: Prosopis flexuosa, Larrea divaricata,
Geoffroea decorticans, Condalia microphylla, Capparis atamisquea y Larrea

cuneifolia. En cada ocasion se establecieron 10 estaciones de muestreo
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dispuestas al azar dentro de cada una de las dos parcelas (Algarrobal 1 y
Jarillal). En cada estacion de muestreo se selecciond al azar un ejemplar de
cada especie de planta para realizar el muestreo. Se realizaron las siguientes
mediciones en cada planta donde se colectaron artrépodos: altura total, altura
desde el suelo hasta la primera rama con follaje, diametro mayor de la copa y
el diametro perpendicular a este ultimo. Estas mediciones fueron realizadas
para estimar el volumen de la copa de cada individuo de las especies lefiosas
estudiadas (ver mas abajo).

Las muestras de artropodos se colectaron embolsando lo mas rapido posible
una rama (de aproximadamente 50 cm de largo) y su follaje asociado en una
bolsa de plastico. La rama colectada fue cortada con tijeras de podar y la
muestra fue fumigada con insecticida (de la marca Raid® Matamoscas y
mosquitos) dentro de la bolsa. Al cabo de 48 hs se procedio a colectar todos
los artropodos que se encontraban en la bolsa y se registraron las siguientes
medidas de la rama: longitud, diametro mayor y el diametro perpendicular a
este ultimo. Los artrépodos encontrados fueron cuantificados e identificados a
nivel de orden o familia (el taxén familia s6lo para algunos Homopteros y para
diferenciar a Formicidae de otras familias de Himendpteros) y se midi6 el largo
de cuerpo con un micrometro en una lupa binocular. Sélo se consideraron los
artrépodos que resultaron ser mayores a 1 mm debido a que en la evaluacién
de tractos digestivos de Stigmatura budytoides no se encontrarén artrépodos
de menor tamano (C. Guerra Navarro, datos no publicados) y que ese es el
tamafio minimo de las presas consideradas como disponibles para aves
insectivoras de tamano y comportamiento similar a las aves estudiadas en esta
tesis (Carrascal y Telleria 1989, Raley y Anderson 1990, Wiens et al. 1991,
Diaz et al. 1998).

Estimacion de la abundancia de artrépodos por unidad de volumen

a- Abundancia por volumen de rama

A partir de las medidas de cada rama de cada individuo lefioso se calculo el
volumen de la misma y de esta manera cada dato de abundancia de artrépodos
estuvo asociado a un volumen determinado de cada rama colectada. Para
calcular el volumen de la rama se aproximé a la forma geométrica de un

cilindro (ver férmula en Fig. 3).
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h
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Formula Volumen cilindro=m*r** h

Figura 3. Esquema representando una rama y su aproximacion a la forma geométrica de un
cilindro. La altura (h) correspondi6 al largo de la rama y el radio del cilindro (r) correspondié a
un medio del promedio de los dos diametros medidos en la rama (diametro mayor y el

perpendicular a éste).

b- Abundancia por volumen de planta

Con las mediciones realizadas en cada individuo se estim¢ el volumen de la
copa con follaje considerando distintas formas geométricas para cada especie
(Nilson 1999, Bohm y Kalko 2009). Las figuras geométricas asignadas para el
calculo del volumen fueron: P. flexuosa, C. microphylla'y C. atamisquea como
una semiesfera; L. cuneifolia y L. divaricata como un cono; y G. decorticans
como un cilindro (Fig. 4).

Las férmulas utilizadas para calcular los volumenes fueron las siguientes:

-Para la semiesfera: Vol =(4/3*mw*r)/2

donde el radio (r) corresponde al promedio entre: un medio del diametro mayor,
un medio del diametro perpendicular al anterior y la altura de follaje (calculada
como la diferencia entre la altura total del individuo y la altura de la primera
rama con follaje).

-Para el cilindro:  Vol= mw*r**h

donde el radio (r) correspondi6 al promedio entre: un medio del didmetro mayor
y un medio del diametro perpendicular al anterior; y donde la altura (h)
correspondio a la altura del follaje (diferencia entre la altura total del individuo y
la altura de la primera rama con follaje)

-Paraelcono: Vol= (mw*r’*h)/3

37



Capitulo 2

donde el radio (r) correspondi6 al promedio entre: un medio del diametro mayor
y un medio del diametro perpendicular al anterior; y donde la altura (h)
correspondio a la altura del follaje (diferencia entre la altura total del individuo y

la altura de la primera rama con follaje).

Con el valor del volumen de cada individuo lefioso se obtuvo la abundancia de
artrépodos por planta (artrépodos por pie vegetal) en cada una de las
estaciones de muestreo para cada especie arbustiva y arbérea. Para obtener
este valor se multiplicd la abundancia de artrépodos obtenidas por unidad de
volumen (m3) de cada rama y se lo multiplicé por el volumen del individuo

lefoso.

Geoffroea decorticans

Vol. semiesfera= (4/3* " r)/2 Vol. cilindro= m*r 2*h

L divaricata
L. cuneffolia

g
Capparis atamisquea Condafia microphyffa

Vol. cono= (11 *r*h)/3 Vol. semiesfera= (4/3*m"r’)/2

Figura 4. Aproximacion de las seis especies lefiosas de la Reserva de Bidsfera de Nacufian a
diferentes formas geométricas para el calculo del volumen de la copa. Para mas detalles leer
texto.

Estimacion de la biomasa de artropodos

Los datos de abundancia de artropodos para las distintas muestras se
convirtieron en datos de biomasa de artropodos. La biomasa seca de un
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artrépodo (mg) se estimo a partir ecuaciones obtenidas de analisis de regresion
entre la masa y la longitud del cuerpo de artrépodos. Los individuos utilizados
para realizar los andlisis de regresion pertenecieron a un subgrupo de
artropodos colectados en el sitio de estudio (siguiendo a Hédar 1996). El largo
de cada individuo (L) fue medido con el micrometro de una lupa binocular (error
0.1 mm), obteniéndose el largo en mm (excluyendo las antenas, ovipositores,
alas y cualquier otro apéndice). Luego de ser medidos, los individuos fueron
secados durante 48 hs (tiempo necesario para obtener una masa constante) en
una estufa a 60°C, y pesados con una balanza analitica (error 0.1 mg),
obteniéndose la masa en mg (M). Cuando los individuos fueron muy pequefios
se agruparon individuos del mismo tamano para evitar que el error de la
balanza fuera mayor a la masa de cada individuo, luego se calculé la masa

promedio de cada individuo (Hodar 1996, Johnson y Strong 2000).

Analisis de regresién

Para realizar los analisis de regresion se tuvieron en cuenta dos criterios para
separar en grupos a los artropodos: 1) caracteristicas morfolégicas como la
forma del cuerpo (e.g. redondeada, alargada) o la rigidez del mismo (Hodar
1996) y 2) el nivel taxonémico. La caracteristica morfolégica fue el factor que
mas primd como criterio para separar a los artrépodos en grupos, debido a que
agrupar individuos que pertenecen al mismo orden pero que varian
considerablemente en la forma del cuerpo pueden disminuir el poder predictivo
de las ecuaciones (Schoener 1980). Por ejemplo, para el Orden Diptera se
analizé por separado los subordenes Brachycera y Nematocera, agrupandolos
con otros grupos taxondmicos mas similares en cuanto a la forma del cuerpo
(ver Resultados).
Para poder obtener relaciones mas ajustadas los individuos que fueron
incluidos en los analisis de regresion se seleccionaron de manera de cubrir el
mayor rango de longitudes posibles para cada grupo.
Para realizar los analisis de regresion se partid de la siguiente férmula que
relaciona el largo con la masa de cada individuo (Rogers et al. 1977):

Masa = b, * (Largo) °4
donde by y by son constantes. Para los analisis estadisticos se aplicd el

logaritmo natural a los datos de cada ecuacion, de esta manera se permite la
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conversion de la ecuaciéon potencial M =bg - L*" en una regresion lineal (Rogers
et al. 1977). Para cada ecuacion de regresion se estudio la significancia de sus
parametros y el ajuste del modelo mediante el coeficiente de determinacion R?,
corroborando de manera grafica los supuestos (ya que se posee solo un dato
para cada combinacion de variables en el eje de las abscisas y en el eje de las
ordenadas) (Quinn y Keough 2002).

Los cinco grupos de artropodos que se formaron para realizar las ecuaciones
de regresion fueron los siguientes: 1) orden Araneae; 2) orden Coleoptera; 3)
orden Heteroptera, Homoptera, Ortoptera y Diptera (Brachycera), 4) orden
Hymenoptera (Vespoidea, incluye la familia Formicidae), Lepidoptera (adultos,
polillas), Solifuga y Diptera (Nematocera) y 5) Larvas (incluyen larvas de
Lepidoptera, Diptera y Coleoptera).

Dentro del orden Heteroptera, la familia Pentatomidae fue excluida del analisis
debido a la baja frecuencia de ocurrencia en las muestras y a la gran fuente de
error que proporcionaba al analisis de biomasa, ya que sus individuos poseen
un gran tamano. Ademas no se ha encontrado evidencia de dichos individuos
en algunas muestras de dieta revisadas (Guerra Navarro C., datos no
publicados) ni en otras especies de aves insectivoras de la Reserva de
Biosfera de Nacufian (Valverde Alejandra, comunicacion personal). El orden
Heterdptera se caracteriza por expeler olorosas secreciones defensivas cuando
los individuos son disturbados, ademas de otras secreciones disuasivas
derivadas de las plantas hospedadoras (Aliabadi et al. 2002); asimismo de las
pocas especies de aves que suelen alimentarse de Heterdpteros la familia

Pentatomidae no representa la principal familia predada (Exnerova et al. 2003).

Analisis estadistico para la biomasa de artréopodos

Las férmulas obtenidas de los analisis de regresion se utilizaron para
transformar los datos de abundancia de cada muestra (numero de individuos /
volumen) a un dato de biomasa (mg / volumen), tanto por m® como por el
volumen del pie vegetal. A cada individuo colectado de cada muestra se aplico
la formula correspondiente segun el grupo al que pertenecia (de los cinco

grupos nombrados anteriormente).
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Para intentar obtener un panorama general de la cantidad de recursos
alimenticios disponibles, en este capitulo s6lo se analizaron estadisticamente
los datos correspondientes a biomasa/m® (y se presentan graficamente los de
biomasa por pie vegetal), ya que los datos de abundancia podrian ser confusos
debido a la diversidad de tamanos de los distintos artropodos colectados
(desde individuos de 1 mm a 20 mm). En el capitulo 4 de esta tesis se

realizaran otros analisis tanto de abundancia como de biomasa de artropodos.

Mediante una exploracion previa de los datos se observo una gran variabilidad
entre los distintos anos de muestreo, con lo cual se decidié analizar los tres
afos por separado. Las estaciones de primavera-verano se analizaron
estadisticamente por separado de las estaciones de otofio-invierno.

Se realizaron analisis estadisticos para estudiar el efecto de la especie de
planta lefiosa y el efecto del ambiente (variables explicatorias) sobre la
“biomasa de artrépodos por unidad de volumen (mg/m?®)” (variable respuesta).
Debido a la gran variabilidad que presentaron los datos de las muestras
colectadas no se cumplieron los supuestos de normalidad y particularmente los
de homogeneidad de varianza requeridos para realizar analisis estadisticos
paramétricos. Una solucion a dicho problema es la transformacion de los datos,
sin embargo la heterogeneidad es informacion ecoldgica interesante que no
debe eliminarse s6lo porque es estadisticamente inconveniente (Zuur et al.
2009). Una manera apropiada para analizar dichos datos es realizando un
analisis de cuadrados minimos generalizados, GLS (generalised least squares),
el cual es una extensién de los modelos lineares generalizados (GLM). Dicho
analisis consiste en una regresién lineal ponderada donde se permite modelar
la heterocedasticidad de los datos generada por los factores que estan
contribuyendo a la desigualdad de varianzas (Pinheiro y Bates 2000, Zuur et al.
2009).

Se realizaron seis analisis de GLS: para cada ano (afio 1, 2 y 3) y cada

estacion de muestreo por separado (primavera-verano y otofio-invierno). En los

analisis se considerd al factor “especie lefiosa” con sus seis niveles (las seis
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especies de plantas) y el factor “ambiente”’

Jarillal).

Se realizaron pruebas para determinar en qué factores era necesario realizar

con dos niveles (Algarrobal y

ajustes a la estructura de la varianza. Para todos los analisis estadisticos se
utilizaron los paquetes AED y NLME del R software, versiéon 2.15.1 (R Core
Team 2012). La manera de incorporar distintas estructuras de varianza al
modelo usando el software R es mediante la funcion gl/s desde el paquete
nime, donde la estructura de la varianza es seleccionada especificando el
argumento de ponderacion (weights). Para la validacion grafica del modelo se
utilizaron los residuos estandarizados (normalizados) siguiendo los

lineamientos de Zuur et al. (2009).

Caracterizacion de las especies de plantas segun la importancia de

distintos 6rdenes de artrépodos

Para interpretar la informacién acerca de la presencia de distintos érdenes de
artropodos en las especies de plantas se realizé un analisis multivariado de los
datos a través de un analisis de Componentes Principales.

Se estimo la biomasa por m® promedio de cada orden o familia taxonomica
para cada especie lefosa para cada estacion (primavera-verano u otofio-
invierno) en los tres afios de muestreo. Los datos se analizaron para cada
ambiente por separado (Algarrobal y Jarillal).

Se armo de esta manera una matriz de datos de 36 casos (6 especies lefiosas,
en 3 estaciones de primavera-verano y 3 otofios-inviernos) por 13 variables (13
categorias de taxones de artropodos) para el ambiente Algarrobal; y otra matriz
de 24 casos (6 especies lefiosas, en 2 primaveras-veranos y 2 otofos-
inviernos) por 14 categorias de taxones para el ambiente Jarillal. Para realizar
el analisis de Componentes Principales se estandarizaron los datos, ya que a
pesar de que los valores de las variables estaban en la misma unidad (biomasa
de cada orden de artrépodos), presentan varianzas muy distintas. De esta
manera al estandarizar los datos y utilizar la matriz de correlacion se le da el

mismo peso a todas las variables sin que las diferencias en las varianzas

' Para el afio 1 sélo se tomaron muestras de artrépodos en el ambiente algarrobal; por lo tanto
para dicho afio se analizé sélo el efecto del factor “especie lefiosa”.
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influyeran en el analisis y en la interpretacion de los componentes (Quinn vy
Keough 2002).

Ademas se calcularon indices de diversidad de Shannon-Wiener (H=-3 p; * In
pi) donde p; es la abundancia relativa de los distintos 6rdenes y familias de
artrépodos presentes en las distintas especies de plantas de la Reserva de
Nacufian. Para calcular este indice se promediaron los datos de las tres

temporadas de primavera-verano y los de los tres otofios-inviernos.

RESULTADOS

Patréon de precipitaciones

Se observaron variaciones interanuales en la precipitacion, particularmente en
el ultimo verano (enero-marzo 2009), en el cual se registré una disminucién del

80 % en relacién con los veranos anteriores (Fig. 5).
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Figura 5. Precipitacion liquida en milimetros de lluvia (mm) trimestrales registradas en la

estacién meteoroldgica de la Reserva de la Bidsfera de Nacufian.
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Cobertura de las principales especies lenosas

La cobertura horizontal de las seis principales especies lefiosas de Nacufian
fue distinta en las tres parcelas estudiadas (Tabla 1). Las dos parcelas en el
ambiente Algarrobal difieren entre si en la cobertura de las dos especies
arboreas Prosopis flexuosa y Geoffroea decorticans, y del arbusto Capparis
atamisquea, siendo mucho mayor sus coberturas en el Algarrobal 2. Por otra
parte, estas dos parcelas claramente se diferencian de la parcela ubicada en el
ambiente de Jarillal, especialmente en esta ultima por su baja cobertura de P.
flexuosa y su alta cobertura de la jarilla Larrea cuneifolia. La cobertura de
Condalia microphylla es similar en las tres parcelas.

En cuanto al perfil vertical de la vegetacion es muy similar para las tres
parcelas (Fig. 6), estando representados todos los estratos y con una altura de
aproximadamente 6.5 m. Las pocas diferencias que se pueden observar
corresponden principalmente a los estratos entre 1.5 m y 3.5 m (Fig. 6), debido

a que las dos parcelas del Algarrobal poseen una mayor cobertura vegetal.

Tabla 1. Cobertura horizontal (%) de las seis principales plantas lefiosas de la Reserva de
Nacufian en tres parcelas abarcando los ambientes de Algarrobal y Jarillal. Codigos de las
especies lefosas: Pf (Prosopis flexuosa); Ld (Larrea divaricata); Gd (Geoffroea decorticans);

Ca (Cappatris atamisquea); Cm (Condalia microphylla) y Lc (Larrea cuneifolia).

Cobertura horizontal (%)

Ambientes
Especies de plantas lefiosas
Pf Ld Gd Ca Cm Lc
Algarrobal 1 12.2 439 3.7 1.6 2.1 4.2
Algarrobal 2 23.8 37 7.9 3.7 21 0.5
Jarillal 5.8 14.3 2.6 1.1 3.2 455
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Figura 6. Perfil de la cobertura vertical para las tres parcelas estudiadas. Sélo se consider6 la
cobertura vertical de las seis principales especies de plantas lefiosas de la Reserva de la

Bidsfera de Nacufan.

Arquitectura del follaje de las especies lefiosas

El Analisis de Componentes Principales permitié discriminar las variables mas
importantes que caracterizan la arquitectura del follaje de las especies lefiosas
estudiadas. Los dos primeros componentes representan el 62.2% de la
varianza total (Tabla 2) y fueron utilizados para describir las variaciones en la
arquitectura del follaje entre las especies. El primer componente esta
principalmente asociado de manera positiva con el area foliar, la longitud del
peciolo y la frecuencia de las hojas por debajo del plano de la rama, y
negativamente con el numero de hojas de la rama (principalmente en la zona
distal) (Tabla 2). En cuanto al segundo componente, esta asociado
negativamente con la variable numero de hojas en la zona interna de la rama
(Tabla 2).
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Tabla 2. Analisis de Componentes Principales basado en las variables de la arquitectura del
follaje de las seis especies lefiosas de la Reserva de Bidsfera de Nacufian. Se muestran las
contribuciones de las variables (en negrita las mas importantes), los autovalores, el porcentaje
de la varianza total al que corresponde cada componente y el porcentaje de varianza

acumulado.

Variables Componentes

CP1 CP2
Largo del peciolo 0.84 -0.28
Frecuencia de hojas arriba del plano -0.62 0.44
Frecuencia de hojas abajo del plano’ 0.74 -0.52
Numero de hojas (zona interna de la rama) -0.55 -0.63
Numero de hojas (zona media de la rama) -0.7 -0.54
Numero de hojas (zona distal de la rama) -0.73 -0.34
Area foliar 0.88 -0.24
Distancia entre ramas (centro) 0.26 0.38
Distancia entre ramas (exterior) 0.08 0.46
Autovalor 3.82 1.77
% Varianza 425 19.7
% Varianza acumulada 425 62.2

' La variable “Frecuencia de hojas horizontal al plano” no se incluyd en el andlisis ya que es una variable
complementaria de las otras dos variables “Frecuencia de hojas arriba y abajo del plano”, por lo tanto

incluir las tres variables seria redundante en el analisis ya que corresponden a una proporcion.

Las especies lefiosas se ordenaron en el espacio multivariado de manera que
en un extremo se ubicaron las especies de plantas con pocas hojas por rama y
relativamente grandes, y peciolos largos (como P. flexuosa, Tabla 3, Fig. 7) y
en el otro extremo la especie C. microphylla, cuyos individuos poseen un
elevado numero de pequenas hojas con peciolo corto (Tabla 3, Fig. 7).

En cuanto al segundo componente, las especies se ordenaron con C.
microphylla con los valores mas negativos en este eje (con mayor numero de
hojas en la seccion interior), y ambas especies de Larrea spp. en el otro

extremo.
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En sintesis la ordenacion en base a la arquitectura del follaje separ6 a las
especies principalmente en tres grupos. El primer grupo corresponderia a
plantas de follaje agrupado, como Condalia microphylla que posee una gran
cantidad de hojas en sus ramas, las cuales son pequefas y de peciolos cortos
(Tabla 3). En el otro extremo se encuentran las plantas con un follaje mas
disperso, como el follaje de Prosopis flexuosa, el cual posee hojas grandes con
peciolos largos y mas separadas a lo largo de las ramas (Tabla 3). Un tercer
grupo lo conforman plantas con una arquitectura del follaje intermedias, las
cuales corresponden a Geoffroea decorticans, Larrea divaricata, L. cuneifolia 'y

Capparis atamisquea.

Figura 7. Posicion de las especies lefiosas de la Reserva de la Biosfera de Nacufian a lo largo
de los primeros dos componentes del Analisis de Componentes Principales realizado con las
variables de la arquitectura de follaje. Los acrénimos de las especies de plantas se encuentran

enla Tabla 1.
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Tabla 3. Variables de la arquitectura del follaje (+ EE) para las seis especies lefiosas de la

Reserva de la Bidsfera de Nacufian. Acrénimos de las especies de plantas en la Tabla 1. N= 10

individuos para cada especie de planta.

Especies de plantas lefiosas

Pf Ld Gd Ca Cm Lc
Largo del
] 211+20 05+00 52 +02  1.7+0.1 0.4 +0.0 0.4+0.0
peciolo (mm)
Frecuencia  arriba 31+48  537+63  447+3 41+27 48.7 + 4.1 653 +25
de |
el horizontal 213 +3.4  323+48 217+22  293+3 313+42 14.3 + 3.1
posicion de
la hoja (%)  @bajo 46.7 + 5.2 14+3 337+25 297+26 20+2.3 20.3 +3.2
Namero de  jnterna 47+09  44+33  11.7+38 1159+335 2334+598  235+10.2
' 10
hojas en media 17.1+2.8 162.7+29.4 221+32 186.1+31.7 5795+101.9  90.5+27.5
cm
distal 205+25 147.5+217 32.7+44 1221+321  521+822  238.6+458

Biomasa de artropodos de follaje

Analisis de regresidn masa-longitud para la estimacion de la biomasa de

artrépodos
Se analizo la relacién masa-longitud para cinco grupos de artrépodos (Tabla 4),

obteniéndose cinco ecuaciones lineales para determinar la masa (M) a partir de

la longitud de los individuos (L). Los coeficientes de determinacion fueron altos

y todas las regresiones fueron significativas, por lo cual se consider6 que las

ecuaciones tuvieron un alto poder predictivo dentro del rango de longitudes

considerados.

Dichas ecuaciones se utilizaron para calcular la biomasa (mg) de cada

individuo de artrépodo colectado en los muestreos de artropodos.
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Tabla 4. Estimacion de los parametros para la relacién entre la masa (M, mg) y la longitud (L,
mm): M = by * L b, para los cinco grupos de artrépodos definidos. n = tamafio muestral, R? =
coeficiente de determinacién, by y by son los parametros estimados en la relacién Masa-

Longitud. El rango de longitudes indica los valores extremos del largo del cuerpo de los

individuos considerados para el analisis de regresién para cada grupo.

Grupos de artropodos n Rango de by b, R P

Longitudes

(mm)

Orden Araneae 10 1.30-8.6 0.0497 258 0.99 <0.0001
Orden Coleoptera 10 1.77 - 15 0.0428 255 0.96 <0.0001
Orden Heteroptera (sin 19 1.45-18.8 0.0339 24 095 <0.0001
Pentatomidae), Homoptera,
Ortoptera y Diptera (Brachycera)
Orden Hymenoptera, Lepidoptera 12 218-24 0.0198 2.15 0.9 <0.0001
(adultos), Solifuga y Diptera
(Nematocera)
Larvas 10 150-214 0.0174 226 0.95 <0.0001

La cantidad de datos para formar cada ecuacion de regresion fueron similares a las usadas por Hodar

(1996), donde N= 10 es el minimo recomendado.

Biomasa de artropodos por unidad de volumen en las distintas especies
de plantas

Modelado de la heterocedasticidad

Para cada afo y cada estacion se construyeron y compararon modelos que
incorporaron distintas estructuras de varianza en cada uno de los dos factores
por separado (“especie lefosa” y “ambiente”). Debido a que estas variables
explicatorias son factores categoricos, la unica opcion para modelar la variacion
residual en los distintos niveles es mediante la funcién varldent (Zuur et al.
2009). La eleccion de la 6ptima estructura de varianza se llevo a cabo con la
prueba de la razon del logaritmo de la verosimilitud (log likelihood ratio test,

Zuur et al. 2009) entre el modelo sin incorporar una determinada estructura de
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varianza y los distintos modelos incorporandola. Ademas se valido
graficamente el modelo utilizandose los residuos estandarizados
(normalizados) siguiendo los lineamientos de Zuur et al. (2009).

Para los seis analisis de GLS que se realizaron (primavera-verano y otofio-
invierno en cada uno en los afios 1, 2 y 3) la 6ptima estructura de varianza
correspondié al modelo que incorpord diferente varianza en los niveles del
factor “especie”, es decir distinta varianza para las seis especies de plantas
(Tabla 5), para el factor “ambiente” no fue necesario incorporar una estructura

en su varianza.

Simplificacién del modelo

Una vez determinada la estructura de varianza para cada modelo se procedi6 a
la simplificacion de cada uno de ellos (incorporacion o no de las interacciones
entre los dos factores) mediante el procedimiento denominado seleccién “hacia
atras” o backward selection (Crawley 2007, Zuur et al. 2009), removiendo los
términos no significativos uno por uno. La evaluacion de la significancia de
cada uno de estos términos se realizé6 mediante una prueba de la razon del
logaritmo de la verosimilitud (log likelihood ratio test) a través del comando
anova (Crawley 2007), en donde se compara el modelo con los factores a

evaluar con un modelo lineal generalizado nulo.
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Tabla 5. Comparacién de cada modelo lineal con su correspondiente GLS donde se model6 la
heterocedasticidad, incorporando una estructura de varianza en el factor “especie”. Se
compararon los modelos mediante una prueba de la razén del logaritmo de la verosimilitud. En
todos los casos el modelado de la heterocedasticidad en el factor “ambiente” resulté ser no

significativo. Ademas se presenta el correspondiente AIC (criterio de informacién de Akaike).

gfF AlIC Log L. ratio p
verosimilitud (L)

Prim-Ver Ano 1
M. lineal general 7 1630.5 -808.3
M. GLS “sp“© 12 1607.4 -791.7 33.1 < 0.0001
Prim-Ver Ano 2
M. lineal general 13 3116.8 -1545.4
M. GLS “sp* 18 3016.2 -1490.1 110.5 < 0.0001
Prim-Ver Ano 3
M. lineal general 13 3135.5 -1554.7
M. GLS “sp* 18 3038.9 -1501.4 106.5 < 0.0001
Oto-Inv Ano 1
M. lineal general 7 1161.3 -573.6
M. GLS “sp* 12 11514 -563.7 19.8 0.0013
Oto-Inv Ano 2
M. lineal general 13 3333.7 -1653.8
M. GLS “sp* 18 3063.7 -1513.8 279.9 < 0.0001
Oto-Inv Ahno 3
M. lineal general 13 2842.1 -1408.1 368.8 < 0.0001
M. GLS “sp* 18 2483.2 -1223.6

?Los grados de libertad en el afio 1 son menores debido a que en ese afio el efecto “ambiente”
no fue evaluado al no poseer datos para el ambiente jarillal.
® Modelo lineal general.

“Modelo “generalised least squares” con estructura de varianza en el factor “especie lefiosa”.
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Resultado de los modelos mediante GLS

Una vez que se definieron los modelos se analizaron los efectos de la especie
de planta lefiosa y del ambiente para cada afo en cada estacion para la
biomasa de artrépodos por unidad de volumen (m®) (salvo en el afio 1 en
donde solo se evaluo el factor especie).

No se compar¢ estadisticamente el efecto de la estacion (primavera-verano y
otofio-invierno), sin embargo se puede observar una tendencia general de
mayores valores de biomasa por unidad de volumen durante las estaciones
estivales para todas las especies de plantas (Fig. 9). Sin embargo para algunas
especies como las jarillas (Larrea divaricata y L. cuneifolia) se observd un

patrén inverso durante el otofio-invierno del segundo ano (ver mas abajo).

En los afios que se evaluaron los dos factores (“especie lefiosa” y “ambiente”)
no se observd en ningun caso interaccion significativa entre estos factores.
Tampoco se observaron diferencias significativas entre los ambientes
algarrobal vy jarillal, de esta manera la biomasa de artropodos por unidad de
volumen no es afectada por el factor “ambiente” (Tabla 6).

En cuanto a las diferencias en la biomasa de artrépodos en las distintas
especies de plantas lefiosas, los patrones variaron de afio a ano.

Para las temporadas de primavera-verano no se encontraron diferencias
significativas de biomasa de artrépodos entre las distintas especies de plantas
para el primer afo (Fig. 9a). Sin embargo para los anos siguientes si se pueden
observar diferencias significativas con distintos patrones segun el afio. Durante
la segunda estacion de primavera-verano las especies Larrea cuneifolia,
Condalia microphylla y Capparis atamisquea, son las que presentaron una
mayor biomasa por unidad de volumen (Fig. 9c). En cambio durante el tercer
afno las especies lefiosas con mayor biomasa de artropodos fueron Prosopis
flexuosa y Condalia microphylla, y el resto de las especies no presentan una

marcada variaciéon entre ellas (Fig. 9e).

Durante las estaciones de otono-invierno el patron de biomasa observado
entre las distintas especies también dependié del afo de muestreo. Para el

primer afo la especie Larrea cuneifolia fue la que presentdé mayor biomasa de
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artrépodos por unidad de volumen. El resto de las especies no se diferenciaron
entre si (Fig. 9b). Para la segunda temporada de otofo-invierno se destacaron
ampliamente las jarillas (L. cuneifolia y L. divaricata) con valores de biomasa
incluso superiores a los valores de la primavera-verano. Otras especies que
presentaron valores altos de biomasa de artrépodos fueron Condalia
microphylla, y Prosopis flexuosa en el ambiente algarrobal (Fig. 9d). Estos
resultados, distintos al patron general (i.e. menor cantidad de recursos en las
temporadas de otofio-invierno), se debieron principalmente a un gran
incremento en la abundancia de individuos de la familia Psyllidae (Homéptera)
(ver discusion).

Para el tercer afio, durante el otofio-invierno no se observaron diferencias
significativas entre las distintas especies de plantas en cuanto a su biomasa de

artropodos por unidad de volumen (Fig. 9f).

Tabla 6. Resultados de las pruebas de razén del logaritmo de la verosimilitud (log likelihood
ratio test) realizadas para evaluar los valores de significancia de cada uno de los factores y su
interaccion. Se utilizé el método de seleccion “para atras”, comparando cada término con su
correspondiente modelo nulo. Se indican los grados de libertad, el estadistico (L. ratio) y el
nivel de significancia para cada prueba. En negrita se destacan las pruebas que resultaron ser

significativas.

Primavera- gl L ratio p Otono- gl Lratio p
Verano (L) Invierno (L)

Ano 1 Ano 1

Especie 5 917 0.10 Especie 5 1347 0.02
Ao 2 Ao 2

Especie 5 2947 <0.0001 Especie 5 30.14 <0.0001
Ambiente 1 014 0.70 Ambiente 1 241 0.12
Interaccion 5 4.94 0.42 Interaccion 5 10.39 0.06
Ao 3 Aiio 3

Especie 5 28.85 <0.0001 Especie 5 714 0.21
Ambiente 1 1.01 0.31 Ambiente 1 0.61 0.43
Interaccion 5 8.09 0.15 Interaccion 5 283 0.72
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Figura 9. Biomasa de artropodos (mg + EE) por metro cubico para cada especie lefiosa en dos
ambientes de la Reserva de Bidsfera de Nacufian: algarrobal (barras grises) y jarillal (barras
blancas) durante la estacién primavera-verano y otofio-invierno para tres afios. N= 20
individuos para cada categoria. Distintas letras indican diferencias significativas (a= 0.05) para
las comparaciones entre las especies lefiosas. Los acronimos de las especies de plantas se
encuentran en la Tabla 1. Los p valores se indican en la Tabla 6.
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Biomasa de artropodos por pie vegetal

El volumen de la copa de los individuos de Prosopis flexuosa es dos 6rdenes
de magnitud superior al volumen de las restantes especies de plantas (Tabla
7). Esta gran diferencia es la que determina las desigualdades en la biomasa
de artropodos por pie vegetal estimada para cada una de las especies de
plantas, con P. flexuosa superando ampliamente a las demas especies lefiosas
en cuanto a su biomasa de artrépodos por pie vegetal (Fig. 10).

Durante el otofio-invierno P. flexuosa pierde gran parte de su follaje (momento
en el cual el volumen de su copa disminuye, Tabla 7), sin embargo la tendencia
general es que a pesar de esto siga siendo la especie que posee mayor
biomasa de artropodos sobre el follaje de cada uno de sus individuos
comparado con las otras especies (Fig. 10).

En el otofo-invierno del segundo afo en el ambiente algarrobal se puede
observar también un inusual aumento de la biomasa de artrépodos sobre el
follaje de P. flexuosa (Fig. 10d) comparado con la biomasa encontrada en
primavera-verano, esto se debe principalmente a lo informado arriba sobre la

gran abundancia de individuos de Psyllidae (Homoptera) durante ese periodo.

Tabla 7. Volumen de la copa (m3 + EE) de las diferentes especies lefiosas en dos ambientes
de la Reserva de Bidsfera de Nacufian. Bajo el supuesto de que los volumenes de los
individuos lefiosos no varian interanualmente se juntaron los datos de los respectivas tres
estaciones de primavera-verano por un lado y las tres estaciones de otofio-invierno por otro. N
= 60 para el Algarrobal y N= 40 para el Jarillal para cada especie de planta. Los acrénimos de

las especies se encuentran en la Tabla 1.

Algarrobal Jarillal
Primavera- ~ . Primavera- . .
Otoio-Invierno Otono-Invierno
Verano Verano

Pf 203.6 +17.3 193 +13 153.5+14.3 124.5 + 9.6
Ld 6.6 +0.5 79+0.6 48 +0.5 59+0.6
Gd 7.7+ 0.6 8+0.8 13.9+1.6 141+14
Ca 27.5+27 289+25 35.7+4.0 30.5+3.6
Cm 7+0.7 6.6 +0.8 79+1.0 6.9+0.7
Lc 71+07 6+0.7 56+0.5 6+04
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Otofio-invierno

Figura 10. Biomasa (mg + EE) de artropodos por pie vegetal en dos ambientes de la Reserva
de Bidsfera de Nacufian: algarrobal (barras grises) y jarillal (barras blancas) durante la estacion
de primavera-verano y la de otofio-invierno para tres afos. N= 20 individuos para cada
categoria. Los acrénimos de las especies de plantas se encuentran en la Tabla 1.
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Caracterizacion de las especies de plantas segun la importancia de

distintos 6rdenes de artrépodos

Los Analisis de Componentes Principales permitieron discriminar grupos
taxondmicos de artrépodos que determinaron diferencias especialmente entre
las dos temporadas de muestreo y también algunas especies de plantas en
ciertas épocas en particular.

Los primeros dos componentes representaron el 36 % (Algarrobal) y 43 %
(Jarillal) de la varianza total (Tabla 8). Para ambos ambientes el primer
componente se asocid positivamente con la presencia de larvas de
lepidopteros y con heterépteros. Ademas, en el Algarrobal también se
asociaron los formicidos, mientras que en el Jarillal las arafias y lepidopteros
adultos.

El segundo componente en el Algarrobal se asocia positivamente a la
presencia de arafas y lepidopteros adultos y negativamente a los homépteros,
mientras que en el Jarillal se asocian positivamente los homopteros, larvas de
hemipteros y otras larvas (Tabla 8).

En el espacio multivariado se puede observar cierto grado de separacion a lo
largo de ambos ejes de los datos de las especies de plantas en las primaveras-
veranos con respecto a los otofios-invierno, siendo que este patrdn se repite en
el Algarrobal y el Jarillal (Fig. 11 y 12). Los puntos correspondientes a las
estaciones de primavera-verano se ubicaron mas dispersos en el espacio
multivariado generado por los dos componentes principales, lo cual indicaria
una mayor variabilidad entre las distintas especies de plantas en cuanto a la
presencia de ciertos 6rdenes y/o familias de artrépodos en las estaciones
estivales (ver puntos en azules y negros en Fig. 11y 12). En ambos ambientes
se puede observar que durante la primavera-verano varias especies de plantas
se disponen hacia valores positivos del primer componente, lo que indicaria
una mayor biomasa de larvas de lepidépteros, formicidos y heterdpteros en el
ambiente Algarrobal, y de arafas, adultos y larvas de lepidopteros y
heterdpteros en el Jarillal.

Por otro lado, las muestras de artrépodos obtenidas durante los otofios-
inviernos presentaron un patrén mucho mas agrupado en el diagrama de

componentes principales, ubicandose casi todos los puntos hacia los valores
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negativos para ambos ejes. En el ambiente Algarrobal la mayoria de los puntos
se encuentren en el cuadrante inferior izquierdo, asociandose con la presencia
de homopteros y perdiendo su asociacion con las larvas de lepidopteros,
formicidos y heteropteros (Fig. 11). Particularmente se destacan las dos
especies de jarillas en el otofo-invierno del afo 2, con los valores mas
negativos para ambos ejes, en concordancia con los datos de biomasa por
metro cubico para estas especies (incremento en biomasa de la familia
Psyllidae (Homoptera), ver mas arriba). Para el ambiente Jarillal, las especies
de plantas durante los otofios-inviernos tampoco se asocian con larvas de
lepidopteros, formicidos y heterdpteros, y al igual que en el ambiente algarrobal
en el afo 2 la jarilla Larrea cuneifolia se destaca por su asociacién con el
segundo eje en donde la contribucién del orden Homoptero, entre otros, es alta
(Fig. 12).

Las especies presentaron mayores indices de diversidad de érdenes y familias
de artrépodos durante la primavera-verano, con Prosopis flexuosa, Capparis
atamisquea, Condalia microphylla y Geoffroea decorticans presentando los
mayores valores (Tabla 9). Las dos especies de jarillas (L. cuneifolia y L.
divaricata presentaron los menores valores de diversidad, particularmente

durante los otonos-inviernos.
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Tabla 8. Analisis de Componentes Principales basado en los grupos taxonémicos presentes en

las muestras de artropodos de las seis especies lefiosas de la Reserva de Biosfera de

Nacufian en el ambiente Algarrobal y Jarillal (tres y dos afios de muestreo respectivamente).

Se muestran las contribuciones de las variables (en negrita las mas importantes), los

autovalores, el porcentaje de la varianza total al que corresponde cada componente y el

porcentaje de varianza acumulado.

ALGARROBAL

JARILLAL

Variables

Orden Araneae

Orden Coleoptera

Orden Diptera

Orden Heteroptera

Orden Homoptera

Ninfas Hemipteros

Orden Hymenoptera (sin Formicidae)
Familia Formicidae

Orden Lepidoptera (adultos)
Orden Lepidoptera (larvas)
Otras larvas

Orden Thysanoptera

Orden Psocoptera

Autovalor
% Varianza

% Varianza acumulada

Componentes
CP1 CP2
0.57 0.61
0.36 0.25
0.28 0.24
0.73 0.00
0.08 -0.60
0.40 -0.35
-0.36 0.54
0.78 0.20
0.03 0.61
0.79 -0.20
0.46 -0.32
-0.06 0.14
-0.12 -0.19
2.83 1.87
22 14
22 36

Variables

Orden Araneae

Orden Coleoptera

Orden Diptera

Orden Heteroptera

Orden Homoptera

Ninfas Hemipteros

Orden Hymenoptera (sin Formicidae)
Familia Formicidae

Orden Lepidoptera (adultos)
Orden Lepidoptera (larvas)
Otras larvas

Orden Thysanoptera

Orden Psocoptera

Otros

Componentes
CP1 CP2
0,86 0,22
0,51 0,38
0,59 -0,31
0,74 -0,17
-0,17 0,62
0,34 0,66
0,39 0,12
0,54 0,15
0,75 -0,24
0,74 -0,16
-0,15 0,71
0,1 -0,23
-0,13 -0,46
0,08 0,56
3.64 2.34
26 17
26 43
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Figura 11. Posicion de las especies lefiosas en el ambiente Algarrobal de la Reserva de

Biosfera de Nacufian a lo largo de los primeros dos componentes del Analisis de Componentes

Principales realizado con los distintos grupos taxonémicos de artropodos. Se diferencian las

dos estaciones de muestreo (pv= primavera-verano, en azul; oi = otofio-invierno, en negro)

durante tres afios. Los acrénimos de las especies de plantas se encuentran en la Tabla 1.
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Figura 12. Posicién de las especies lefiosas en el ambiente Jarillal de la Reserva de Biosfera

de Nacufan a lo largo de los primeros dos componentes del Andlisis de Componentes

Principales realizado con los distintos grupos taxondmicos de artropodos. Se diferencian las

dos estaciones de muestreo (pv= primavera-verano, en azul; oi = otofio-invierno, en negro)

durante dos afnos. Los acronimos de las especies de plantas se encuentran en la Tabla 1.
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Tabla 9. indices de diversidad seguin Shannon-Wiener calculado con las abundancias relativas
de los distintos érdenes y familias de artrépodos presentes en las distintas especies de plantas
de la Reserva de Biésfera de Nacufian. Los acrénimos de las especies de plantas se

encuentran en la Tabla 1.

Indices de diversidad de Shannon (H)

Especies de plantas Primavera-Verano Otofio-Invierno
Ca 2.1 1.64
Cm 2 1.83
Gd 2 1.4
Lc 1.51 0.3
Ld 1.53 0.3
Pf 2.18 1.79
DISCUSION

Los resultados obtenidos en el presente capitulo ofrecen un panorama sobre

algunos factores que pueden estar determinando la disponibilidad de alimento

para las aves insectivoras estudiadas y que podrian explicar los patrones de
comportamiento de alimentacion que se estudiaran en los siguientes capitulos

(Capitulo 3 y 4). En base a las preguntas formuladas como objetivos

particulares se puede contestar que:

e La cobertura de las especies de plantas fue distinta en las tres parcelas
estudiadas, lo cual indica que existe diferente disponibilidad de sitios para
buscar alimento para las aves insectivoras de la Reserva de la Biosfera de
Nacufan.

e Cada una de estas especies de plantas difirié en su arquitectura del follaje y
en la biomasa de artropodos por pie vegetal, ofreciendo distintas
oportunidades a las aves que buscan alimento sobre su follaje.

En cuanto a la arquitectura del follaje, las especies podrian agruparse en tres

grupos: 1) C. microphylla como la especie con un follaje mas agrupado

(elevado numero de hojas, peciolos cortos y una distribucidon homogénea de las

hojas a lo largo de la rama), 2) P. flexuosa como la especie con el follaje mas

disperso (largos peciolos y bajo nimero de hojas) y 3) el resto de las especies
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representando un tipo de follaje de caracteristicas intermedias entre agrupado y
disperso.

En cuanto a los recursos alimenticios se pudo observar que la dinamica
temporal de la biomasa de artropodos en las distintas especies lefiosas de la
Reserva de la Biésfera de Nacuian es muy variable, no asi la dinamica
espacial ya que no se encontraron diferencias entre los dos ambientes para la
biomasa de artropodos por unidad de volumen.

En otros ambientes desérticos también se ha encontrado que las poblaciones
de insectos son muy variables estacionalmente (Orians et al. 1977, Whitford y
Creusere 1977). En este trabajo se ha observado un patrén estacional de los
recursos alimenticios, ya que durante las épocas de primavera-verano las
especies lefiosas presentaron generalmente mayor biomasa de artropodos y
fueron mas variables en cuanto a presencia de distintos érdenes artropodos.
Sin embargo se encontré que ciertas especies de plantas como las jarillas
(Larrea sp.) presentan, en ciertos afios, un patrén inverso con respecto a la
biomasa, es decir con mayor biomasa durante el otofio-invierno.

Debandi (1999) encontré patrones similares a los de este trabajo, estudiando
los artrépodos que habitan en el follaje de las plantas en la Reserva de la
Biosfera de Nacufian. En dicho trabajo se encontrd que las precipitaciones no
explicarian los cambios en la riqueza, diversidad y dominancia de los

artréopodos.

La variabilidad interanual encontrada en los datos de biomasa en este capitulo
tampoco pareceria ser explicada por el patrén de lluvias previas, al menos para
la explosidon de individuos de la familia Psyllidae (Homoptera) durante el otofio-
invierno del afo 2, ya que las precipitaciones previas a dicha explosion no
fueron mas abundantes que las del afno anterior (ver Fig. 6). Este incremento
en la abundancia de esta familia de Homodptero determiné que se encontraran
ramas de jarillas, por ejemplo, con mas de 300 y 500 individuos de Psylloidea
(Larrea cuneifolia y L. divaricata respectivamente) llegando a representar el 98
% de la abundancia de artropodos en ambas jarillas. Ademas esta familia de
Homoptero fue el taxdn mas abundante en todas las especies de plantas en
esa época. La importancia de la familia Psyllidae (Homoptera) en determinar

los altos valores de biomasa en la temporada de otofio-invierno del 2008 en
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varias especies de plantas (especialmente las dos especies de jarillas) también
fue registrada por Debandi (1999), quien atribuyé a la especie Panisopelma
exigua (Psyllidae) la alta dominancia y baja equitatividad en la diversidad de
artropodos presentes en L. cuneifolia y L. divaricata en Nacufian.

En cuanto a la biomasa de artropodos que pueden presentar los individuos
lefiosos en la totalidad del volumen de su copa, se encontraron diferencias de
dos 6rdenes de magnitud al comparar la biomasa de artropodos estimada en el
volumen de individuos de Prosopis flexuosa con el resto de las especies de
plantas, aun en otofio-invierno, momento en que los algarrobos pierden la

mayor parte de su follaje.

En sintesis,

e a escala espacial existe diferente disponibilidad de sitios para buscar
alimento, ya que la cobertura de las especies de plantas es distinta en las
tres parcelas estudiadas

e |a variabilidad estacional de los artrépodos va a tener un mayor o menor
impacto en las aves dependiendo de la especie de planta que seleccionen
para buscar su alimento ya que: en algunas especies de plantas disminuyo
la biomasa de artrépodos en invierno, en otras especies no hubo
diferencias estacionales, y en otras especies de plantas aumenté la
biomasa de artréopodos (i.e.: las jarillas). Ademas existen especies lefiosas
que pueden mantener la cantidad de recursos alimenticios para las aves
debido al tamano del volumen de su follaje, manteniendo una alta cantidad
de biomasa de artropodos por pie vegetal (i.e.: P. flexuosa). A todo esto hay
que sumarle la variacion interanual encontrada, la cual responde de
distintas maneras en las especies de plantas.

¢ la variabilidad en cuanto a la arquitectura del follaje de las seis especies de
plantas lefiosas (desde especies con pequefias hojas agrupadas y peciolos
cortos hasta especies con un follaje mas disperso y peciolos largos) ofrece
distintas posibilidades y microhabitats para buscar alimento a las aves.
Estos factores tendran un mayor o menor impacto en las aves dependiendo

de su comportamiento de alimentacion (ver Capitulo 3).
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La seleccidn de especies de plantas y el comportamiento de alimentacion de
las aves seran estudiados y discutidos en el siguiente capitulo a partir de los

resultados hasta aqui presentados.
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CAPITULO 3

SELECCION DE SITIOS DE ALIMENTACION POR
AVES INSECTIVORAS EN EL DESIERTO DEL
MONTE: DINAMICA ESPACIAL Y ESTACIONAL

INTRODUCCION

La seleccion de un sitio de alimentacion por parte de las aves puede ser
considerada un nivel del proceso jerarquico de seleccion del habitat (Johnson
1980). Al estudiar dicho proceso jerarquicamente, la selecciéon de habitat de
primer nivel u orden puede ser definida como la seleccion del rango geografico
de la especie; el segundo orden de seleccion corresponderia al area de accidn
de un individuo. Dentro de esta area de accién las aves pueden seleccionar un
determinado sitio de alimentacion (e.g. una determinada especie de planta
lefiosa para las aves insectivoras estudiadas en esta tesis). Este tipo de
selecciéon puede ser definido como una seleccion de tercer orden o seleccion
de microhabitat (Block y Brennan 1993).

Al hablar de “seleccién” (de un recurso, de habitat, del espacio) dicho término
puede confundirse con otro utilizado frecuentemente en la literatura: el término
“‘uso” (Thomas y Taylor 1990, Block y Brennan 1993, Jones 2001). “Uso” hace
referencia a la cantidad de recurso que un individuo utiliza en un periodo de
tiempo, y se lo utiliza para describir una situaciéon en particular; en cambio el
término “seleccion” involucra un proceso en el cual un individuo elije un recurso

frente a otro. Esto significa que un animal selecciona un determinado recurso
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cuando lo utiliza en distinta proporcion a su disponibilidad en el ambiente
(Johnson 1980, Manly et al. 1993)".

La seleccidn de especies de plantas lefiosas como sitios de alimentacion es un
fendbmeno bien documentado dentro de los estudios del comportamiento de
alimentacion por las aves (e.g., Holmes y Robinson 1981, Greenberg y Bichier
2005, Cueto y Lopez de Casenave 2002, Gabbe et al. 2002, Oyugi et al. 2012,
Chust et al. 2012). Para estudiar la seleccion de los sitios de alimentacion por
las aves ciertos parametros suelen ser registrados ademas de la especie de
planta: la altura utilizada por el ave, la posicién dentro de la copa del arbol o
arbusto, el sustrato del cual fue tomado el alimento, entre otros (Remsen y
Robinson 1990).

Existen distintos factores que pueden determinar la seleccion de sitios de
alimentacion por parte de las aves insectivoras, siendo los mas importantes la
abundancia y distribucion de las presas (Holmes y Robinson 1981, Holmes y
Schultz 1988, Whelan 1989, Robinson y Holmes 1984, Diaz et al. 1998, Hino et
al. 2002) y la arquitectura del follaje de las plantas (Holmes y Robinson 1981,
Unno 2002, Park 2005, Park et al. 2008, Parrish 1995, Whelan 1989, 2001).
Con respecto a la abundancia del recurso alimenticio, se han encontrado
correlaciones positivas entre indices de selectividad de especies de plantas por
parte de las aves y la abundancia de artrépodos de dichas especies lefiosas
(Unno 2002). Hino et al. (2002) también encontraron que algunas especies de
aves seleccionan especies de arboles con una mayor biomasa total de
artrépodos, mientras que otras seleccionan las especies lefiosas con mayor
densidad de artrépodos por area foliar.

En cuanto a la arquitectura del follaje como factor determinante de la seleccion,
estudios tanto a campo (Holmes y Robinson 1981, Unno 2002, Park 2005, Park
et al. 2008) como experimentales (Parrish 1995, Whelan 1989, 2001) sugieren
que las aves seleccionan especies de plantas con una arquitectura de follaje
que facilita el encuentro y la captura de presas. Esta facilitacion para acceder y

capturar las presas esta relacionada con las maniobras de captura y los

' Otro término ecolégico con el cual se suelen confundir el “uso” y la “seleccidon” es la
“preferencia”, la cual se define como la probabilidad de que un componente sea elegido si es
ofrecido en iguales proporciones que los demas componentes (Johnson 1980).
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movimientos que las aves realizan cuando buscan dichas presas (ver mas
adelante Maniobras de captura de presas).

Sin embargo, los factores mencionados anteriormente por si solos no
determinan la seleccién de especies de plantas, sino que la seleccion de una
especie de planta u otra como lugar donde capturar presas es una interaccion
dinamica, involucrando factores tanto como la arquitectura del follaje como la
abundancia, tipo y distribucién de las presas (Holmes y Robinson 1981, Whelan
1989). Esta interaccidn dinamica puede observarse en distintos experimentos
de preferencia donde se manipuld la densidad de presas en especies de
plantas con distinta arquitectura de follaje (Parrish 1995, Whelan 1989). En
estos experimentos el incremento de biomasa de presas ofrecido revirtié la

preferencia de un tipo de follaje en particular (Whelan 1989)

Maniobras de captura de presas

Se define como “ataque” a la secuencia del comportamiento de alimentacion
desde el momento en que el item alimenticio (o el sustrato que lo contiene) es
visualizado por el ave hasta el momento en que un intento de captura es
realizado (Remsen y Robinson 1990). El tipo de maniobras de ataque puede
categorizarse con respecto a la complejidad y a la agilidad requerida, y éstas
se pueden clasificar en maniobras aéreas y no aéreas. Se considera que las
primeras (e.g., caza por revoloteo, caza al vuelo) requieren una mayor agilidad
y son mas costosas energéticamente que aquellas maniobras en las cuales el
alimento es removido directamente desde un sustrato cercano a la percha del
ave (e.g., recoleccién) (Remsen y Robinson 1990).

Los distintos tipos de maniobras con las cuales las aves pueden capturar a sus
presas estan determinadas principalmente por la morfologia del ave, la cual les
otorga a las distintas especies la habilidad para realizar un determinado tipo de
maniobras y las limita para realizar otras (Fitzpatrick 1985, Carrascal et al.
1990, Moermond 1990, Forstmeier y Keldler 2001). Sin embargo la utilizacion
de distintas maniobras también puede estar determinada por otros factores
extrinsecos al ave, como por ejemplo: 1) cambios en la disponibilidad de
distintos tipos de presa a capturar (Martin y Karr 1990, B6hm y Kalko 2009), 2)
por el tipo de microhabitat en el cual se captura a la presa (e.g. distinto uso de

maniobras en arbustos y sobre el suelo, Diaz et al. 1998), 3) por cambios en el
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acceso a las presas (e.g. en aves intermareales la maniobra utilizada varia
segun la penetrabilidad de la arena, Kuwae et al. 2010) o 4) por la arquitectura
del follaje de las plantas (Unno 2002, Hino et al. 2002, Park et al. 2008). En
cuanto a este ultimo factor, Whelan (2001) demostré que las aves realizan
diferentes maniobras de ataque segun las diferencias en la arquitectura del
follaje entre distintas especies de plantas; ademas las diferencias en la
disposicion del follaje podrian limitar la eficiencia de las maniobras utilizadas
para capturar a sus presas

De esta manera, la arquitectura del follaje de las plantas es un factor que
puede determinar no solo el uso de una determinada maniobra de ataque sino
la seleccion por parte de las aves de la especie en la cual buscan su alimento.
Por ejemplo, se ha encontrado que las aves que realizan maniobras de
recoleccién para capturar a sus presas seleccionan especies de plantas con
follaje denso y hojas pequefias con peciolos cortos (Holmes y Robinson 1981,
Robinson y Holmes 1982, 1984, Cueto y Lopez de Casenave 2002), mientras
que aves que realizan capturas mediante maniobras de revoloteo son menos
afectadas por las diferencias en la estructura del follaje y no muestran una

seleccidn por particulares especies de plantas (Holmes y Robinson 1981).

Dinamica espacial y estacional del comportamiento de alimentacion

El comportamiento de alimentacion de las aves puede sufrir cambios
espaciales y temporales. Las aves se pueden comportar de una manera
determinada de acuerdo a la complejidad estructural de la vegetacién de
diferentes habitats (Maurer y Whitmore 1981, Sabo y Holmes 1983) y también
presentar variaciones de acuerdo a la estacion del afio (Miles 1990, Ford et al.
1990, Chouteau y Fenosoa 2008, Béhm y Kalko 2009).

Se ha observado que las aves modifican ciertas variables del comportamiento
segun el tipo de habitat, habiéndose encontrado variaciones en la seleccion de
especies de arboles (Maurer y Whitmore 1981, Block 1990), la altura de
alimentacion (Maurer y Whitmore 1981), la maniobra utilizada para capturar
presas (Lyons 2005) y el uso de diferentes sustratos donde capturarlas (Wiens
et al. 1987 b, Adamik et al. 2003, Tebbich et al. 2004).

En cuanto a los cambios estacionales en el comportamiento de las aves, éstos

pueden ocurrir debido a diversos factores, como cambios en la fenologia de las
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plantas (Ghosh et al. 2011) o cambios en la disponibilidad de recursos
alimenticios (Ford et al. 1990, Tebbich et al. 2004). Las variables del
comportamiento de las aves en las cuales se han encontrado variaciones
estacionales son: las maniobras de ataque a las presas (Ford et al. 1990, de
Mendoca et al. 2004, Chouteau y Fenosoa 2008), la tasa de ataque (Chouteau
y Fenosoa 2008), los sustratos donde capturan las presas (Hejl et al. 1990,
Miles 1990, Tebbich et al. 2004), las especies de plantas seleccionadas para
buscar alimento (Miles 1990, Mills 2007, Bohm y Kalko 2009) y la altura de
alimentacion (Sakai y Noon 1990, Ghosh et al. 2011), entre otras.

En los ambientes desérticos las aves estan expuestas a alternaciones de
periodos con escasos y periodos con abundantes recursos alimenticios debido
a la marcada estacionalidad climatica en dichos ambientes (Miles 1990, Wiens
1991). En la Reserva de Bidsfera de Nacufidan durante los meses de primavera-
verano en la mayoria de las especies de arboles y arbustos se encontré una
mayor riqueza (Debandi 1999) y mayor biomasa de artropodos (Capitulo 2)
comparado con las estaciones invernales. Las aves en general, poseen
diferentes estrategias para enfrentar las distintas restricciones y oportunidades
que les ofrece el ambiente desértico, asi en la Reserva de Nacufian las aves
pueden: 1) poseer un comportamiento migratorio abandonando el sitio o 2)
permanecer como residentes del area y cambiar aspectos de su
comportamiento de alimentacién para enfrentar dichos cambios (Capitulo 1).
De las aves que permanecen como residentes en la Reserva de Nacufian en

esta tesis se evaluaran los aspectos estacionales de Stigmatura budytoides.

OBJETIVOS

El objetivo general de este capitulo es evaluar la seleccion de sitios de
alimentacion por las aves (especies de plantas, alturas y sustratos) y la
seleccion de maniobras de captura de presas. El comportamiento de
alimentacion se evaluara a nivel espacial en dos habitats con distinta
complejidad estructural: Algarrobal y Jarillal para tres especies de aves:

Stigmatura budytoides, Serpophaga griseicapilla y Poospiza torquata. Los
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aspectos estacionales del comportamiento seran estudiados en Stigmatura
budytoidesz. A partir de este objetivo se pretende responder las siguientes
preguntas particulares:

1) ¢Las aves insectivoras seleccionan especies de plantas para buscar
alimento?;

2) En caso de existir seleccion: a-jLas aves insectivoras seleccionan las
especies de plantas con mayor biomasa de artropodos?, b-;lLas aves
insectivoras seleccionan las especies de plantas con un tipo de follaje que
facilita el acceso a las presas?;

3) ¢Varia espacialmente y/o estacionalmente el comportamiento de

alimentacion de las aves insectivoras?
METODOS

Comportamiento de alimentacién de las aves

Se registréo el comportamiento de alimentacion de aves insectivoras en las
cuatro estaciones del aino, abarcando tres temporadas de primavera-verano y
tres temporadas de otofio-invierno® en tres parcelas de 10 hectareas cada una.
Dos parcelas corresponden al ambiente Algarrobal y una tercer parcela
corresponde al ambiente de Jarillal. La cobertura de especies de plantas de
cada parcela se describe en Resultados del Capitulo 2.

Durante cada periodo de muestreo, se recorrié sistematicamente cada una de
las tres parcelas desde el amanecer hasta el mediodia y durante las primeras
horas de la tarde hasta el atardecer, a excepcion de los dias lluviosos o con

vientos fuertes. Para evitar replicar observaciones de los individuos

2 Como se explicéd en la seccidon Aves estudiadas del Capitulo 1, en las especies Serpophaga
griseicapilla y Poospiza torquata so6lo se evaluaron los cambios en el comportamiento a nivel
espacial y durante la época reproductiva, debido a que: 1) S. griseicapilla posee un
comportamiento migrador y sélo esta presente en el area de estudio durante las primaveras y
veranos y 2) P. torquata si bien es residente solo forma parte del gremio de las aves
insectivoras de follaje durante la primavera-verano.

% Los periodos de muestreo son los mismos en los cuales se tomaron las muestras de
artrépodos (ver Capitulo 2). El muestreo abarcé tres afios consecutivos, los cuales
corresponden a: primavera-verano 2006 a otofo-invierno 2007, primavera-verano 2007 a
otofo-invierno 2008, y primavera-verano 2008 a otofio-invierno 2009, de aqui en adelante: afio
1, afio 2 y afio 3, respectivamente.
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muestreados se recorrieron distintas zonas de la parcela abarcando la mayor
superficie posible en cada dia de muestreo. Ademas no se realizaron
muestreos en dias consecutivos en cada parcela para evitar dependencia
temporal de los datos de muestreo en caso de encontrarse con individuos ya
observados. En muchos casos se pudo asignar las observaciones a un
determinado individuo, ya que muchas de las aves estaban marcadas con
combinaciones de anillos de colores que permitian su identificacion. Para los
detalles sobre los métodos de captura y marcado ver Sagario et al. (2014) y
Lacoretz et al. (2012). Las observaciones de un mismo individuo en distintos
dias de muestreo dentro de la misma temporada se consideraron como

secuencias independientes.

Cada vez que se observd un ave capturando alimento se registraron las
siguientes variables en un grabador digital: especie de ave, especie lefiosa
sobre la que fue capturada su presa, sustrato del cual fue obtenido el alimento,
maniobra de ataque y la altura a la cual realizé cada ataque. Las especies de
arboles y arbustos sobre las cuales las aves realizaron la captura del alimento
correspondieron a alguna de las especies lefiosas de la reserva: Prosopis
flexuosa, Geoffroea decorticans, Larrea divaricata, Larrea cuneifolia, Capparis
atamisquea y Condalia microphylla. Los sustratos considerados fueron: ramas,
ramitas, follaje (incluye hojas y peciolos), agallas, flores y aire.

Las maniobras de ataque a las presas se agruparon en tres categorias
(basadas en las categorias de Remsen y Robinson 1990): (1) recoleccion
(glean): cuando un ave posada captura alimento desde la superficie de un
sustrato cercano (incluye también a las categorias reach y hang de Remsen y
Robinson 1990); (2) revoloteo (sally-hover): cuando un ave captura alimento
desde la superficie de un sustrato mientras esta en vuelo (incluye también a la
categoria sally-stall de Remsen y Robinson (1990), pero dirigida a un alimento
sobre un sustrato); (3) caza al vuelo (sally-strike): cuando un ave vuela desde
un sustrato para capturar una presa en el aire (de acuerdo a la terminologia de
Remsen y Robinson (1990), pero restringida a maniobras dirigidas a presas en
vuelo). Se consideré como un ataque a todos los ‘intentos de ataque” aunque

no se pudiera determinar si éste fue exitoso; esto es debido al pequeio tamarfo
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qgue generalmente poseen las presas, con lo cual es dificil determinar el éxito

de la captura.

Tratamiento de datos del comportamiento de alimentacion

Los datos de las tres temporadas de primavera-verano se agruparon para cada
especie de ave para analizar el comportamiento de alimentacién (y de las tres
temporadas de otofio-invierno para S. budytoides), dado que no se observaron
grandes diferencias en las variables analizadas en este capitulo para los
distintos afnos. Para cada especie de ave se evalud por separado cada una de
las tres parcelas.

Cuando se trabaja con datos observacionales, se puede utilizar principalmente
dos tipos de registros: 1) observaciones iniciales (donde solo se registra la
primera observacion del individuo), o 2) observaciones secuenciales (donde se
registran varias observaciones consecutivas del mismo individuo). En este
trabajo se utilizaron las observaciones secuenciales de cada individuo de ave
para evaluar el comportamiento de alimentacién, debido a que las
observaciones iniciales pueden estar sesgadas por su conspicuidad. Esto se
debe a que el primer comportamiento detectado por lo general es el mas
llamativo y ademas porque las aves pueden ser mas visibles en las areas mas
conspicuas de su habitat (Holmes y Robinson 1988, Morse 1990). Por otra
parte, las observaciones secuenciales podrian revelar mas sobre el
comportamiento de estas especies que la observacion inicial (Holmes vy
Robinson 1988, Morse 1990) y proveen un repertorio mas completo del
comportamiento de alimentacion (Morrison 1984, Morse 1990). Sin embargo,
este tipo de observaciones no son independientes unas de otras ya que
pueden estar autocorrelacionadas temporalmente (Hejl et al. 1990, Morse
1990). A fin de evitar este problema de falta de independencia, se utilizaron las
secuencias de observaciones de cada individuo como una sola observacion y
se utilizé la metodologia de Airola y Barrett (1985) para determinar frecuencias
(i.e. de uso de especies de plantas; de maniobras de ataque; de alturas y de
sustratos). De esta manera cuando se registraron n observaciones
consecutivas de un individuo, cada observacion contribuyo6 a la frecuencia total

de la especie por un valor de 1/ n, y todas las observaciones de un mismo
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individuo contribuyé en 27 /n = 1 a la frecuencia de la especie (Airola y Barrett
1985).

Analisis estadisticos

La seleccion por parte de las aves de: especies lefiosas, alturas de
alimentacion y maniobras de captura se analizé mediante Pruebas de Bondad
de Ajuste de Chi-cuadrado. Se evalu6 el uso de distintos sustratos por parte de
las aves en lugar de la seleccion de los mismos ya que no se determiné la
abundancia de los distintos sustratos (dato necesario para realizar una prueba
de bondad de ajuste).

Para evaluar la seleccion de especies lefiosas se consideraron las secuencias
con al menos un ataque por parte de las aves; de esta manera se puso a
prueba la hipétesis nula de que la distribucién de frecuencias de ataques entre
las distintas especies de plantas no presenta diferencias con la distribucion de
frecuencias esperadas obtenidas en funcion de la cobertura horizontal relativa
de las especies lefiosas (para el calculo de cobertura ver Métodos del Capitulo
2).

Para evaluar la seleccién de alturas de alimentacion se puso a prueba la
hipétesis nula de que la distribucion de frecuencias de ataques entre las
distintas alturas de la vegetacidon no presenta diferencias con la distribucién de
frecuencias esperadas obtenidas en funcién del perfil de cobertura vertical de la
vegetacion (ver Métodos del Capitulo 2). Para el analisis estadistico las
categorias de la altura de alimentacion se establecieron cada 1 m.

Cabe aclarar que para el andlisis de seleccion de especies de plantas y
seleccion de alturas de alimentacién so6lo se consideraron los ataques
realizados mediante las maniobras de recoleccidon y de revoloteo ya que estas
maniobras se realizan directamente sobre el follaje de las plantas, a diferencia
de la maniobra de caza al vuelo la cual se realiza en el aire.

Para evaluar la seleccibn de maniobras de captura se calcularon las
correspondientes frecuencias esperadas considerando que éstas son
uniformes, donde cada una de las tres maniobras posee un tercio de

probabilidad de ser utilizada.

75



Capitulo 3

En algunas pruebas de bondad de ajuste de Chi-cuadrado se combinaron
categorias (de las especies de plantas lefiosas o de la altura dependiendo del
analisis) para poder alcanzar los valores necesarios de frecuencias esperadas
siguiendo las pautas de Roscoe y Byars (1971). Las restricciones que se
cumplieron fue que el promedio de todas las celdas de frecuencias esperadas
fuera mayor que 4 (cuando las frecuencias esperadas son uniformes, como es
el caso de las maniobras de ataque) o 6 (cuando las frecuencias esperadas se
desvian de la uniformidad, como es el caso de la cobertura de las distintas
especies de plantas) y que ninguna celda tenga una frecuencia esperada

menor que 1.

RESULTADOS

Seleccion de especies de plantas

Durante las temporadas de primavera-verano y en las tres parcelas (los dos
algarrobales vy el jarillal) las tres especies de aves usaron a Prosopis flexuosa
como sitio de alimentacion con mayor frecuencia que lo esperado segun la
cobertura de las especies lefiosas (Fig. 1). Prueba de bondad de ajuste de Chi-
cuadrado para todos los casos p < 0.001; S. griseicapilla: X*s= 269.4, X%4=
63.1, X%3= 49.1; P. torquata: X%s= 353.4, X%,= 58.0, X’4= 374.1; S. budytoides
(Prim-Ver): X%= 101.9, X%= 42.0, X%= 294.6; S. budytoides (Oto-Inv):
X?5=232.5, X%3=42.32, X?4=151.74; en Algarrobal 1, Algarrobal 2 y Jarillal
respectivamente.

Las especies de plantas mas abundantes en cada uno de los dos tipos de
ambientes (Larrea divaricata en los algarrobales y L. cuneifolia en el jarillal)
fueron usadas menos de lo esperado (Fig. 1). Todas las otras especies de
plantas fueron utilizadas segun su disponibilidad.

Durante la época de otofo-invierno, los resultados son similares para
Stigmatura budytoides, ya que también selecciond a P. flexuosa como sitio de
alimentacion, salvo en la parcela del Algarrobal 2, en donde se puede observar

ademas seleccion por la especie lefiosa Geoffroea decorticans (Fig. 1).
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Stigmatura budytoides
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Figura 1. Porcentajes de uso observado (barras negras) de especies de plantas por S. griseicapilla, P. torquata y S. budytoides en relacion con los porcentajes esperados
(barras blancas) segun la cobertura horizontal de las diferentes especies de plantas de las tres parcelas estudiadas. Para S. budytoides se presentan los porcentajes de uso
en la época de primavera-verano (barras negras) y en la época de otofio-invierno (barras grises). Codigos de las especies lefiosas: Pf (Prosopis flexuosa); Ld (Larrea
divaricata); Gd (Geoffroea decorticans); Ca (Capparis atamisquea); Cm (Condalia microphylla) y Lc (Larrea cuneifolia).
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Uso de sustrato

Durante la estacion reproductiva y en los dos tipos de habitats el patrén general
de uso de sustrato para las tres especies de aves es un mayor uso del “follaje”
como sustrato donde capturar a sus presas, y en segundo lugar “ramitas” (Fig.
2). También puede observarse un importante uso de otros sustratos
dependiendo de la especie de ave, como por ejemplo el uso del sustrato “aire”
para Serpophaga griseicapilla, especialmente en el Algarrobal 1; y el uso de las
“flores” por parte de Poospiza torquata.

Para la época no reproductiva, Stigmatura budytoides mantuvo el patrén
general de uso de sustrato (con mayor uso del follaje y ramitas), pero hubo un
importante incremento del uso del “aire” como sustrato para capturar las presas

en el Algarrobal 1 y en el Jarillal (Fig.2).

78



Capitulo 3

a) Algamobal 1

el LTI { .
75 j
i
25%
0% |

5 griseicaplia P lomusta 5 budvicides 5. budvioides
(33} {75 PY T O {37}

b)  Algarrobal 2

5% |
0%
25%

5 griscicaplin P lomusa 5. butyioldos S. budyioldes
()] {am) P-Y (32) O [13)

o Aire

® Flor
wAgalla
L Rama
O Ramita
® Follaje

Porcentaje de uso

c) Jarillal

100% S —
75%
50%
25%
0% - . ;

& grissicapia P lomquata 5 budyioides 5. budyloldes
{9 {43} P (22 o {T)

Especias de aves insactivoras

Figura 2. Porcentaje de uso de distintos sustratos para realizar ataques por parte de Serpophaga
griseicapilla, Poospiza torquata y Stigmatura budytoides (esta ultima especie en la época de primavera-
verano (P-V) y en la época de otofo-invierno (O-1) en dos tipos de habitat de la Reserva de Bidsfera de
Nacufian. Entre paréntesis se encuentra el nimero de secuencias independientes con ataques
observadas sobre los distintos sustratos.

79



Capitulo 3

Seleccion de alturas de alimentacién

Para las temporadas de primavera-verano el uso de las distintas categorias de
alturas para todas las especies de aves en los dos habitats fue
significativamente diferente del perfil vertical de vegetacion disponible (Fig. 3).
Prueba de bondad de ajuste de Chi-cuadrado para todos los casos p < 0.01; S.
griseicapilla: X%s= 231.6, X%= 62.2, X?= 39.1; P. torquata: X*s= 189.3, X%=
72.3, X%= 65.2; S. budytoides (Prim-Ver): X%= 70.9, X?;= 34.0, X%= 62.9; S.
budytoides (Oto-Inv): X3%=212.8, X3%3=13.3, X?%,=34.2; en Algarrobal 1,
Algarrobal 2 y Jarillal respectivamente.

El mayor porcentaje de uso de alturas por parte de las aves para realizar sus
ataques fue entre los 2 a 5 metros, a diferencia de las frecuencias esperadas
que fueron mayores en las categorias que van de los 0 a los 2 metros de altura;
estos estratos de altura poseen la mayor cobertura de vegetacion lefiosa para
las tres parcelas tal como se describié en el Capitulo 2 (Fig. 3).

En la época de otono-invierno el patron de seleccion de alturas para Stigmatura
budytoides fue similar al patron durante las estaciones de primavera-verano,
sin embargo se puede observar que en las temporadas invernales tanto en el
Algarrobal 1 como en el Jarillal existié un mayor uso de las alturas superiores

(4 a 6 m) para los ataques realizados sobre las especies lefiosas.
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Figura 3. Porcentaje de uso observado (barras negras) de distintos intervalos de altura por parte de Serpophaga griseicapilla, Poospiza torquata y Stigmatura budytoides en
relaciéon con los porcentajes esperados (barras blancas) segun el perfil de altura de la vegetacion en las tres parcelas estudiadas. Para S. budytoides se presentan los

porcentajes de uso en la época de primavera-verano (barras negras) y en la época de otofio-invierno (barras grises).
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Seleccidén de maniobras de ataques

Las aves son selectivas en cuanto a la maniobra de captura a utilizar ya que en
todas las pruebas de Bondad de ajuste (excepto una, S. budytoides en el
Algarrobal 1 en el otofio-invierno) las aves no utilizaron las maniobras de
captural al azar. Pruebas de bondad de ajuste de Chi-cuadrado (g./. = 2) para
todos los casos p < 0.0001 salvo cuando se indica: S. griseicapilla: X*= 75.5,
X?= 28.7, X?= 15.9; P. torquata: X*= 201, X*= 92, X?= 107.9; S. budytoides
(Prim-Ver): X?= 37.9, X?= 50.8, X?= 27.8; S. budytoides (Oto-Inv): X?=3.6 (p=
0.15), X?=22, X?> = 7.2 (p= 0.02); en Algarrobal 1, Algarrobal 2 y Jarillal
respectivamente.

Serpophaga griseicapilla utilizé frecuentemente la maniobra “revoloteo”, en
segundo lugar la maniobra de “recoleccion” y por ultimo cerca del 10% de sus
ataques fueron realizados a presas en vuelo (“caza al vuelo”) (Fig. 4).

En contraste, Poospiza torquata y Stigmatura budytoides capturaron sus presas
principalmente mediante la maniobra de “recoleccion”, especialmente P.
torquata, con mas del 95 % de sus ataques realizados usando dicha maniobra.
El patron de selecciéon de maniobras durante la primavera-verano se mantuvo
para cada especie de ave en los dos tipos de habitats (Fig. 4).

En cuanto a las cambios estacionales que ocurren en el uso de maniobras de
ataque por parte de S. budytoides, se puede observar que en el Algarrobal 1y
en el Jarillal, aumentd la frecuencia de uso de la maniobra “caza al vuelo”,
disminuyendo el uso de su principal maniobra (la “recoleccién”) en la época de
otofio-invierno. Como se mencion6 anteriormente, durante el invierno en el
Algarrobal 1 S. budytoides utiliza los tres tipos de maniobras en la misma

proporcion (Fig. 4 a).
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Figura 4. Porcentaje de uso de maniobras de ataque por las tres especies de aves en dos ambientes de
la Reserva de Biosfera de Nacufian. Entre paréntesis se encuentra el nimero de secuencias
independientes observadas con ataques. (P-V) = época de primavera-verano, (O-1) = época de otofio-
invierno.
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DISCUSION

En este capitulo se estudiaron dos aspectos del comportamiento de
alimentacion de tres especies de aves insectivoras: la seleccion del sitio de
alimentacion (especie de planta, sustrato y altura) y la maniobra de ataque
utilizada para la captura de presas. Estos aspectos se evaluaron con la mirada

puesta en la dinamica espacial y estacional.

Seleccion del sitio de alimentacion y seleccion de maniobras durante las
estaciones de primavera-verano

Durante las estaciones estivales, las tres especies de aves estudiadas en los
dos habitats de la Reserva de Bidsfera de Nacufian capturaron sus presas
principalmente sobre el follaje de arboles y arbustos. Las aves seleccionaron
las mayores alturas (2 a 5 m dentro de la copa de arboles y arbustos) para
realizar sus ataques, tanto en los algarrobales como en el ambiente de jarillal, a
pesar de que en estos dos habitats el follaje se concentra en los estratos que
van de 1 a 3 m (principalmente de arbustos).

Las tres especies de aves mostraron un fuerte patrén de seleccién por Prosopis
flexuosa como sitio de alimentacion en los dos tipos de habitats estudiados,
aun en el Jarillal, donde P. flexuosa posee solo un 6% de cobertura comparado
con el 12-24 % de cobertura en las parcelas de los algarrobales. Ademas las
aves usaron menos de lo esperado a las especies lefiosas mas abundantes: L.
divaricata en los algarrobales y L. cuneifolia en el jarillal. Estudios previos
también encontraron un importante uso de P. flexuosa como sitio de
alimentaciéon por aves insectivoras en la Reserva de Bidsfera de Nacufian
(Lopez de Casenave et al. 2008) y otros sitios dentro del desierto del Monte
(Blendinger 2005).

En cuanto al uso de las maniobras de captura las aves mostraron diferencias
interespecificas en sus patrones de uso. Los distintos tipos de maniobras con
las cuales las aves pueden capturar a sus presas estan determinadas
principalmente por la morfologia del ave, la cual les otorga a las distintas
especies la habilidad para realizar un determinado tipo de maniobras y las limita

para realizar otras (Fitzpatrick 1985, Moermond 1990, Forstmeier y KelRler 2001,
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Mansor and Mohd Sah 2012). La especie con menor variedad de maniobras
utilizadas fue Poospiza torquata, siendo casi exclusivamente una especie
recolectora. Serpophaga griseicapilla'y Stigmatura budytoides son especies que
poseen un espectro mas amplio en las maniobras utilizadas. Serpophaga
griseicapilla utiliza principalmente el revoloteo (71 % de las veces), pudiendo
capturar también a sus presas mediante el uso de la recoleccidon (21.5 %) y
caza al vuelo (7.5 %, este ultimo porcentaje refleja ademas el uso del sustrato
“aire” de esta especie). Stigmatura budytoides es principalmente una especie
recolectora (utilizando la recoleccién en un 67 %) pero utiliza también la
maniobra de revoloteo (31.5 %) y en menor medida la técnica de caza al vuelo
(1.5%).

Las aves pueden modificar su comportamiento de alimentacion entre distintos
habitats con diferente estructura de la vegetacion (Petit et al. 1990, Block 1990).
Sin embargo, en este estudio, las aves no mostraron diferencias para las
variables del comportamiento medidas a pesar de las diferencias estructurales
del ambiente de jarillal y algarrobal. Esto puede deberse al fuerte patrén de
seleccidon de Prosopis flexuosa por las aves en ambos ambientes. Un ave que
selecciona un individuo de P. flexuosa para buscar su alimento se encuentra
con individuos lefiosos que estructuralmente (altura, arquitectura de follaje) son
similares tanto en un jarillal como en un algarrobal; ademas de que no se
encontraron diferencias en la biomasa de artrépodos presentes en el follaje de
los algarrobos segun el ambiente (Capitulo 2). Por lo tanto en las variables del
comportamiento de las aves relacionadas con el sitio de alimentacién (uso de
alturas, uso de sustratos) no se encontrarian diferencias. El uso de distintas
maniobras para capturar a sus presas tampoco variéo entre los dos tipos de
habitats.

Variaciones estacionales del comportamiento de alimentacién de

Stigmatura budytoides

Algunos aspectos del comportamiento de alimentacion de los individuos de la
especie S. budytoides se mantuvieron sin variaciones estacionales y otros

aspectos sufrieron cambios En primer lugar el fuerte patron de seleccién de
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Prosopis flexuosa como sitio de alimentacion de las aves se mantuvo a pesar de
la pérdida de casi la totalidad de su follaje durante el otofio y el invierno. Sin
embargo en cuanto al uso de maniobras de captura se encontraron diferencias
estacionales: durante las estaciones de otofio e invierno, los individuos de S.
budytoides tuvieron un mayor porcentaje de uso de maniobras aéreas, como la
caza al vuelo, comparado con el porcentaje utilizado en las estaciones de
primavera-verano. Relacionado con estos cambios, los individuos de S.
budytoides también utilizaron con mayor frecuencia el sustrato “aire” y
disminuyeron los ataques al “follaje” en las estaciones invernales. Lopez de
Casenave et al. (2008) también registraron para S. budytoides un mayor uso de
maniobras aéreas durante las estaciones de otono-invierno en la Reserva de
Bidsfera de Nacufian; lo mismo que Blendinger (2005) en Telteca, también en el
desierto del Monte.

Los cambios estacionales en el comportamiento de alimentacion de S.
budytoides podrian ser explicados debido a la dinamica estacional encontrada
en las comunidades de artropodos de follaje en las plantas lefiosas de la
Reserva de la Biosfera de Nacufian. En el Capitulo 2 de esta tesis se informé
que durante las estaciones de primavera-verano la mayoria de las especies
lefiosas poseen una mayor biomasa, abundancia y diversidad de artropodos en
el follaje comparado con lo encontrado durante los otofios e inviernos. Sin
embargo, en algunos muestreos y en algunas especies lefiosas no se
encontraron diferencias en cuanto a la cantidad de recursos alimenticios y en
algunas especies incluso se encontré el patron contrario a la mayoria (i.e. mayor
biomasa y/o abundancia durante algunos otofos-inviernos). Esto se debid
principalmente al incremento en la abundancia de individuos de la familia
Psyllidae (Homoptera) que suelen ser abundantes en las estaciones de otofo-
invierno (Debandi 1999, Capitulo 2 de esta tesis). Particularmente en los
algarrobos (especie seleccionada como sitio de alimentacién) la fauna de
artrépodos presente se modificd debido a la pérdida de follaje de esta especie
durante los otofios e inviernos, con disminucidén de artropodos asociados al
follaje y aumento de insectos voladores (especialmente de la familia Psyllidae).
Esta dinamica de la abundancia de artrépodos presa podria explicar los
cambios en las técnicas utilizadas por las aves, es decir que los individuos de

Stigmatura budytoides fueron flexibles en el uso de sus maniobras de captura
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comportandose de manera oportunista: en verano y primavera utilizaron mas la
recoleccion y el revoloteo, maniobras adecuadas para las presas que fueron
abundantes sobre el follaje de las plantas; y en otofio-invierno utilizaron ademas
maniobras aéreas como la caza al vuelo, maniobra que es mucho mas
adecuada para la captura de individuos de la abundante familia Psyllidae, los
cuales vuelan en gran cantidad cerca de las plantas. En lavados estomacales
de Stigmatura budytoides se determind que esta familia de homépteros formaba
parte importante de la dieta de esta especie (Guera Navarro C., datos no
publicados) y en otras especies de aves insectivoras de la Reserva de Bidsfera
de Nacufian (Valverde Alejandra, comunicacion personal).

Se considera que las maniobras aéreas (e.g. revoloteo, caza al vuelo) son mas
costosas energéticamente requiriendo mayor agilidad para realizarlas que las
maniobras no aéreas (e.g. maniobra de recoleccion) (Remsen y Robinson
1990). Varios trabajos sobre el comportamiento de alimentacion de aves han
reflejado también un mayor uso de maniobras mas costosas energéticamente
durante las épocas de menor abundancia de recursos, indicando la necesidad
de capturar presas que no habian sido consideradas por las aves durante la
estacion favorable (de Mendoza et al. 2004, Chouteau y Fenosoa 2008, Ghosh
et al. 2011). El uso de maniobras aéreas, a pesar que se consideren mas
costosas energéticamente, puede incrementar la captura por unidad de tiempo o
incrementar el rango de tipos de presas accesibles (e.g. presas voladoras)
(Dobbs y Martin 1998) que con otro tipo de maniobras son dificiles de acceder.
Algo similar a lo encontrado en Stigmatura budytoides reportaron Lovette y
Holmes (1995) para una especie de ave migradora, cuyos individuos realizaron
un mayor uso de maniobras aéreas para capturar presas pequefas voladoras
durante el invierno, y en verano utilizaron maniobras que son mas aptas para
presas grandes, posiblemente mas ricas energéticamente, como las larvas de
lepidopteros.

Sin embargo no se deben descartar otras explicaciones frente a las
modificaciones en el uso de las distintas maniobras, como por ejemplo: un
cambio de maniobras debido a la termorregulacién (e.g. uso de maniobras
aéreas para incrementar el calor corporal, Martir y Karr 1990). EI metabolismo
del vuelo es poco eficiente, perdiéndose un 75 % de la energia como calor

(Calder y King 1974), el cual queda disponible para la termorregulacion. Durante
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las estaciones frias, en las cuales los costos de regular la temperatura son altos,
realizar maniobras aéreas (como revoloteos y caza al vuelo) podria ser una
manera de incrementar el calor para las aves debido a los movimientos de vuelo
(Martir y Karr 1990). Otra explicacion estaria asociada a evitar la competencia
con otros congéneres; por ejemplo Ghosh et al. 2011 encontré que al declinar
los recursos alimenticios finalizando el invierno, las especies de aves estudiadas
se vieron obligadas a segregar a lo largo de los distintos estratos de altura para
buscar alimento evitando la competencia. Sin embargo ésta ultima explicacion
seria poco probable ya que durante las estaciones de otofio-invierno en la
Reserva de Biosfera de Nacufian disminuye la cantidad de especies de aves
insectivoras ya que varias de ellas migran y otras cambian de gremios de

alimentacion (Lopez de Casenave 2001).

Cabe considerar que dentro de la familia Tyrannidae, Stigmatura budytoides es
la unica especie de las presentes en el desierto del Monte central que no es
exclusivamente cazadora al vuelo durante la época de primavera-verano
(Blendinger 2005), utilizando un espectro mas amplio de maniobras comparado
con los otros integrantes de la familia. Esta amplitud en las maniobras utilizadas
puede ser aprovechada por S. budytoides para cambiar estacionalmente el uso
de las mismas segun los recursos mas abundantes en cada estacién del afio; ya
que el uso de diferentes maniobras es lo que permite la adquisicion de
diferentes tipos de presas (Bohm y Kalko 2009). Ademas, este mayor espectro
de maniobras utilizadas podria permitirle a S. budytoides permanecer como
residente en Nacufian a diferencia del resto de las especies de la familia
Tyrannidae que son migradoras y abandonan el area de estudio en la

temporada de otofio-invierno.

Seleccion de especies lefiosas como sitio de alimentaciéon

Holmes y Robinson (1981) encontraron que las especies de aves recolectoras
poseen un fuerte patrén de seleccion por las especies de plantas lefiosas y son
mas influenciadas por la arquitectura del follaje que las especies de aves
revoloteadoras. Bajo este escenario, un follaje denso y agrupado podria ser
seleccionado por las aves recolectoras, debido a que facilita el uso de la

maniobra de recoleccién; mientras que un follaje abierto y poco denso, como el
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de P. flexuosa, podria ser menos apropiado para desplegar este tipo de
maniobras. Sin embargo en este estudio no se encontré que las aves
insectivoras recolectoras (P. torquata y S. budytoides) usaran la vegetacion
acorde con la hipétesis de facilitacion del follaje; en vez de ello estas especies
seleccionaron el follaje abierto de P. flexuosa para buscar su alimento. En
cuanto a las especies revoloteadoras, este tipo de aves podrian alimentarse
eficientemente tanto en especies de plantas con largos peciolos y follaje
disperso como en especies de plantas con un follaje agrupado y hojas de cortos
peciolos, y de esta manera ser menos afectados por las diferencias en la
arquitectura del follaje (Holmes y Robinson 1981).

El otro factor que podria explicar la seleccion por parte de las aves es la
abundancia de presas en las distintas especies lefiosas (Holmes y Robinson
1981, Holmes y Schultz 1988, Hino et al. 2002). En este trabajo se encontr6 que
la variable mas importante para diferenciar las especies de plantas en términos
de disponibilidad de artropodos fue la biomasa por planta individual y la
diversidad de 6rdenes y familias de artropodos; estas variables diferenciaron a
P. flexuosa de las otras especies de plantas debido al mayor volumen de su
copa. El tamano de cada algarrobo es un factor clave en determinar la seleccion
por parte de las aves ya que las tres especies de aves insectivoras estudiadas
podrian maximizar su eficiencia de busqueda al seleccionar esta especie, dado
que los individuos de P. flexuosa conforman parches con mayor abundancia y
biomasa de presas (en varios érdenes de magnitud).

El tamafo de un arbol puede ser un factor importante en la seleccion del sitio de
alimentacion por parte de las aves insectivoras (Bohm y Kalko 2009). Los
arboles altos con troncos gruesos, corteza estructurada y grandes volumenes
de copa albergan mas artropodos que los arboles mas pequefnos al poseer mas
microhabitats para los mismos (Lehmann 2004 citado en Béhm y Kalko 2009);
debido a esto los arboles con mayor volumen reciben mas visitas de aves
insectivoras buscando alimento que otros arboles mas pequefios (Bohm y Kalko
2009).

Otro factor para considerar es el contenido nutricional y los compuestos
secundarios en el follaje de las plantas, los cuales pueden afectar la riqueza,
abundancia y palatabilidad de los artropodos presentes en el follaje y determinar

indirectamente la selecciéon de las especies lefiosas por parte de las aves
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insectivoras (Recher et al. 1996, Greenberg y Bichier 2005). Al igual que lo
encontrado en el Capitulo 2 de este trabajo, Debandi (1999) encontré que la
diversidad de artropodos en Larrea sp. fue baja comparada con otras especies
de plantas en el desierto del Monte central, probablemente debido a la gran
cantidad de resina fendlica de su follaje (Rhoades 1977), para la cual muy
pocos artréopodos son tolerantes (Chapman et al. 1988). Esta calidad quimica
del follaje podria explicar el patron de evitacién de Larrea sp. por parte de las
aves. Contrariamente, P. flexuosa en este estudio tuvo la mayor diversidad en
términos de 6rdenes y familias de artropodos y probablemente su follaje sea
mas palatable para los insectos herbivoros (como el follaje de Prosopis juliflora
en desiertos de América del Norte, Barth 1975, Maurer 1985). Sin embargo
informacion detallada acerca de la dieta de las aves es necesaria para confirmar
si la presencia de ciertos artropodos es un factor importante para la seleccion de

sitios de alimentacion por las aves.

En este estudio se pudo observar que los sitios de alimentacién para las aves
insectivoras estudiadas son principalmente provistos por el dosel de P.
flexuosa; esto mismo fue observado en Telteca, otro sitio del desierto del
Monte. Si bien se ha encontrado que las aves insectivoras estan asociadas a
una mayor complejidad estructural del habitat (Marone 1991) que aporta
diversidad de sitios de alimentacion y sustratos a la aves, muchos recursos
estarian asociados a una unica especie de arbol (P. flexuosa), la cual parece
ser tan importante para las aves que se alimentan en su follaje como la
complejidad fisiondmica del habitat (Blendinger 2005).

Los datos obtenidos en el presente trabajo acerca de la importancia de cada
planta individual de P. flexuosa, debido a que constituye un parche con
abundante alimento y con una mayor diversidad de artropodos, proveen
importante informacion acerca de como las aves, tanto las residentes como las
migradoras, usan su habitat y cuales factores podrian estar influyendo sobre los

patrones de seleccion de las aves insectivoras del desierto del Monte.

90



CAPITULO 4

VARIACIONES INTERANUALES EN EL
COMPORTAMIENTO DE BUSQUEDA Y
ATAQUE DE PRESAS DE AVES
INSECTIVORAS DEL DESIERTO DEL
MONTE

91



CAPITULO 4

VARIACIONES INTERANUALES EN EL
COMPORTAMIENTO DE BUSQUEDA Y ATAQUE
DE PRESAS DE AVES INSECTIVORAS DEL
DESIERTO DEL MONTE

INTRODUCCION

El comportamiento de busqueda de alimento incluye los movimientos que
implican un cambio de posicion de las aves y que éstas usan para localizar su
alimento (Robinson y Holmes 1982). De esta manera la “busqueda” comienza
con todos los movimientos realizados previamente a la localizacién del alimento
o sustratos que lo ocultan y finaliza una vez que es ubicado y comenzado el
ataque (Remsen y Robinson 1990). Este tipo de movimientos excluyen a los
que el ave realiza para atrapar a sus presas, los cuales forman parte de las
maniobras de ataque. Estos movimientos estan representados en la “velocidad
de busqueda” (i.e., el numero de movimientos totales del ave por unidad de
tiempo), variable que refleja la intensidad del esfuerzo de busqueda de
alimento por parte de las aves (Robinson y Holmes 1982, Dobbs et al. 2007),
pero que ha recibido poca atencion en la literatura (Lyons 2005).

Los movimientos que un ave realiza en plena busqueda pueden clasificarse en
distintas categorias, como por ejemplo: saltos, corridas, trepadas (utilizando la
cola o no), deslizamiento, aleteo y vuelo (Remsen y Robinson 1990). En los
estudios del comportamiento de busqueda comunmente se analizan las tasas
de cada uno de estos movimientos entre perchas (i.e., ramas o sustratos que el
ave utiliza para agarrarse) y el intervalo de tiempo entre movimientos
(Robinson y Holmes 1982, Holmes y Recher 1986, Lyons 2005, Chen et al.
2011, Oyugi et al. 2012). Estas variables reflejan en qué magnitud una



Capitulo 4

determinada area es explorada, de qué manera y cuanto se mueve un ave de
percha en percha en su busqueda de presas (Robinson y Holmes 1982).

Considerando las diferencias entre los distintos tipos de movimientos, se ha
sugerido que los saltos reflejan movimientos dentro de un parche de
alimentacion y los vuelos reflejan movimientos entre los parches (Oyugi et al.
2012). Ademas, distintos tipos de saltos podrian implicar diferentes areas
exploradas, por ejemplo los saltos en la misma percha (i.e., en la misma rama
donde se encontraba el ave) implica una menor area explorada que un salto en

el que el ave cambia de percha.

En cuanto al componente de afaque a las presas se lo considera como la
secuencia que va desde el momento en que el item alimenticio es visualizado
por el ave hasta que se realiza el intento de captura mediante alguna maniobra
o movimiento determinado (Remsen y Robinson 1990). Las maniobras de
ataque estan determinadas principalmente por la morfologia del ave, pero
también pueden intervenir factores extrinsecos al ave como por ejemplo
cambios en la disponibilidad de distintos tipos de presa (Martin y Karr 1990,
Béhm y Kalko 2009).

En la literatura se ha encontrado una asociacion entre las tasas y distancias de
los movimientos de busqueda con las distancias y tasas de las maniobras de
ataque (Eckardt 1979, Fitzpatrick 1981, Robinson y Holmes 1982, Holmes y
Robinson 1988). Estos dos aspectos del comportamiento de alimentacion de
las aves son parte de lo que se denominan sindromes o modos de alimentacion
(Eckhardt 1979), para los cuales existen categorias que forman un continuo
que va desde un modo o sindrome pasivo a un modo de alimentacion activo
(Eckhardt 1979). Distintos modos de alimentacion o sindromes adaptativos han
sido identificados en aves insectivoras del Nuevo Mundo; por ejemplo las aves
de modos pasivos o de “perchas abiertas” realizan pocos movimientos de
busqueda, en su mayoria largos vuelos y atacan a sus presas realizando
maniobras aéreas (e.g. las aves que realizan caza al vuelo); otros modos
representan a las aves que poseen un modo de busqueda de mediana
distancia, las cuales realizan turnos de saltos separados por frecuentes vuelos

de media distancia y atrapando a sus presas con maniobras aéreas o mediante
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maniobras de recoleccidn; y en el otro extremo se pueden encontrar aves con
un sindrome manipulativo, las cuales realizan cortos periodos de movimientos
y largos periodos durante los cuales deben manipular el sustrato en el cual se
encuentran sus presas (Remsen y Robinson 1990).

El comportamiento de alimentacion de las aves puede sufrir cambios
estacionales (ver Capitulo 3), pero ademas también son esperables variaciones
interanuales en respuesta a modificaciones en la abundancia de recursos
alimenticios y cambios en las condiciones ambientales (Szaro et al. 1990, Bell y
Ford 1990). Se han observado cambios interanuales en variables del
comportamiento como en el sitio de alimentacién (especies de plantas y
sustratos) (Wagner 1981, Hejl et al. 1990, Miles 1990, Szaro et al. 1990, Unno
2002) y en el uso de distintas maniobras de ataque (Ford et al.1990, Szaro et
al. 1990). Esta capacidad de las aves de responder ante cambios del recurso
alimenticio o a la presencia de nuevos recursos es determinada por la
flexibilidad ecoldgica de los individuos (Greenberg 1990).

También puede considerarse una plasticidad motora (Klopfer 1967) la cual
considera una flexibilidad en el uso de los distintos movimientos de busqueda.
En relaciéon a esto, Oyugi et al. (2012) proponen que las tasas de movimientos
se van adecuando a la disponibilidad de presas siguiendo las predicciones de
la teoria de alimentacion o6ptima (Stephens y Krebs 1986, Ydenberg et al.
2007), ya que las aves pueden cambiar las tasas de saltos y de vuelos en
ambientes con distinta disponibilidad de presas. Algo similar puede ocurrir con
las decisiones de las aves sobre qué maniobra de captura utilizar y de esta
manera al poseer alternativas en sus maniobras podrian cambiar sus modos de
alimentacion en respuesta a cambios en la disponibilidad de presas o en las
condiciones ambientales en funcién de maximizar la energia incorporada
(Schmidt 1998, Kuwae et al. 2010).

OBJETIVO

El objetivo general de este capitulo es determinar si existen variaciones
interanuales en cuanto a los movimientos de busqueda y uso de maniobras en
Prosopis flexuosa (la principal especie lefosa seleccionada como sitio de

alimentacion, ver Capitulo 3) para tres especies de aves insectivoras, y evaluar

94



Capitulo 4

dichos cambios comportamentales en funcion de la variacién interanual en la
disponibilidad de los recursos alimenticios. A partir de estos objetivos se
pretende responder las siguientes preguntas:

1) ¢Las aves insectivoras del desierto del Monte central presentan variaciones
interanuales en sus movimientos de busqueda de alimento?

2) ¢ Las aves insectivoras presentan variaciones interanuales en sus maniobras
de ataque?

3) ¢Existen modificaciones interanuales en la abundancia y tipos de presas
presentes sobre el follaje de P. flexuosa?

4) ¢Las posibles variaciones en el comportamiento de alimentacion estan

relacionadas con las variaciones en la abundancia de presas?

METODOS

Comportamiento de alimentacion de las aves

El comportamiento de alimentacidn se registrd, mediante el uso de binoculares,
para tres especies de aves insectivoras: Serpophaga griseicapilla, Poospiza
torquata y Stigmatura budytoides, en las primaveras y veranos durante tres
anos (para mas detalles ver Capitulo 2), en tres parcelas de 10 hectareas cada
una (dos Algarrobales y un Jarillal).

Durante cada periodo de muestreo, se recorrié sistematicamente cada una de
las tres parcelas desde el amanecer hasta el mediodia y durante las primeras
horas de la tarde hasta el atardecer. En el Capitulo 3 se expone con mas
detalles el disefio del muestreo y las restricciones que se establecieron para
considerar que las observaciones fueran independientes.

Cada vez que se observd un ave buscando alimento, se registro su
comportamiento durante el mayor tiempo posible. Se registraron los datos de
los individuos que estaban involucrados en actividades de busqueda de
alimento, sin considerar a los que estaban reposando, cantando o realizando
alguna otra actividad que pudiera afectar a las tasas de alimentacion (Robinson
y Holmes 1982). Si un individuo realizaba alguna de estas otras actividades
dentro de una secuencia de alimentacion se registré el inicio y finalizacion de

dicha actividad (e.g., canto en medio de la secuencia de alimentacién) para
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luego restar ese tiempo a la secuencia final. Las observaciones se registraron
en un grabador digital y se consideraron las siguientes variables: especie de
ave, maniobra de ataque a las presas y movimientos de busqueda dentro del
follaje de un individuo de Prosopis flexuosa.

Los movimientos de busqueda fueron categorizados (a partir de modificaciones
en Remsen y Robinson 1990) en: (1) salto: movimiento dentro de la misma
rama (percha) mediante un salto sin utilizar sus alas, (2) cambio de percha por
salto: movimiento de una rama a otra mediante un salto, sin utilizar las alas, (3)
cambio de percha por vuelo: movimiento de una rama a otra mediante un
vuelo. Las categorias para las maniobras de ataque fueron: recoleccion,

revoloteo y caza al vuelo (descriptas en el Capitulo 3).

Tratamiento de los datos del comportamiento de alimentacion

Los datos registrados en la grabadora digital se desgrabaron y se transcribieron
a planillas; mediante el uso de un crondmetro se determiné el tiempo que duré
cada secuencia de comportamiento observada.

Las variables se definieron como: tasa de saltos, tasa de cambio de perchas
por salto, tasa de cambio de percha por vuelo y velocidad de busqueda (tasa
de movimientos totales), considerando el numero de un tipo determinado de
movimiento por minuto Dichas tasas se calcularon para cada secuencia de
observacion de cada individuo. Si el mismo individuo fue observado mas de
una vez durante el mismo dia de muestreo o en mas de un algarrobo, las tasas
de movimientos fueron promediadas para obtener un Unico dato
correspondiente a ese dia de muestreo.

Las especies de aves estudiadas son pequefias y se mueven muy rapido entre
la vegetacion (por lo que es dificil obtener secuencias de alimentacion de mas
de 30 segundos) y en pocas ocasiones se puede seguir al individuo desde que
arriba hasta que abandona un algarrobo. Debido a estos inconvenientes las
secuencias registradas se clasificaron en:

a) secuencias completas: secuencias de alimentacidn que comenzaron con
la llegada de un ave a un algarrobo para alimentarse hasta que el
individuo lo abandond.

b) secuencias incompletas: secuencias de alimentaciéon donde no se pudo

observar la llegada y/o la partida del ave.
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Para la estimacion de las tasas de movimientos y el analisis de datos se
consideraron las secuencias completas de alimentacion y algunas de las
secuencias incompletas. Para que una secuencia incompleta fuese incorporada
en el analisis se decidid utilizar un “tiempo minimo” como criterio para tenerla
en cuenta. Este “tiempo minimo” se estimd para cada especie de ave como el
promedio del tiempo de duracion de todas las secuencias completas. Este
criterio resultd ser conservativo comparado con otros trabajos en donde se
consideran secuencias de alimentacién con tiempos minimos de 10, 20 o 30
segundos (Chen et al. 2011, Robinson y Holmes 1982, y Holmes y Recher
1986, respectivamente). Ademas, elegir un tiempo minimo distinto para cada
especie como criterio para definir qué secuencias utilizar contempla diferencias
en el comportamiento de distintas especies; por ejemplo Salewski et al. (2003)
eligieron un tiempo minimo de duracidbn de secuencias para una especie
recolectora y otro distinto para una especie que caza al vuelo.

Para determinar las frecuencias de uso de maniobras de ataque se utilizé la
metodologia de Airola y Barrett (1985), debido a que los datos a analizar son
observaciones secuenciales, donde un ataque realizado por un individuo no es
independiente del siguiente ataque (ver Capitulo 3, Maniobras de ataque).

Los datos del comportamiento de alimentacién obtenidos en las tres parcelas
fueron agrupados ya que no se observaron diferencias en las variables del
comportamiento de alimentacion de las aves segun el ambiente en cual se
realizd el muestreo. Por otro lado, como se observé en el Capitulo 3 los

patrones del comportamiento son similares entre el algarrobal vy jarillal.

Analisis de los datos de comportamiento de alimentaciéon

Velocidad de busqueda y Movimientos de busqueda

La velocidad de busqueda se calculd6 como la suma de los tres tipos de
movimientos de busqueda (saltos en la rama, cambios de percha por salto y
cambios de percha por vuelo) por minuto para cada individuo. La variacién
interanual en la velocidad de busqueda se analizé6 mediante un ANOVA de dos
factores (factores: especie de ave y afno). Los datos se transformaron usando la
transformacién de la raiz cuadrada de los datos (x' = V (x + 0.5)) (Zar 1996)

para cumplir con el supuesto de homogeneidad de varianza entre las variables.
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En cuanto a las variaciones interanuales de las tasas de los distintos
movimientos de busqueda de las aves se analizaron a través de un analisis
multivariado de la varianza (MANOVA). En este andlisis las tasas de
movimientos de busqueda fueron las variables medidas sobre cada unidad
experimental (cada individuo de ave) y el tratamiento corresponde al afio (las
tres estaciones de primavera-verano). Las tasas de movimientos incluidas en
este analisis fueron: tasa de saltos, tasa de cambios de percha por salto y tasa
de cambios de percha por vuelo. La variable velocidad de busqueda se analizd
por separado debido a que es una variable compuesta por las usadas para el
MANOVA.

En los casos en que el MANOVA resultdé significativo se siguidé la
recomendacion de realizar un Analisis Discriminante (Johnson y Field 1993)
para evaluar el efecto de las variables individuales, es decir qué variable fue la
que aportdé a las diferencias entre los afos de muestreo. Se utilizé la
transformacioén de la raiz cuadrada de los datos (x' = vV (x + 0.5)) (Zar 1996)
para cumplir con el supuesto de homogeneidad de varianza de cada variable.
Se uso la prueba de Barlett para evaluar la hipétesis de homogeneidad de

matrices de covarianza (Morrison 1976).

Maniobras de ataque

Para cada especie de ave se realizd una prueba de independencia para
evaluar si la frecuencia de utilizacion de las distintas maniobras de ataque es
independiente del afio. Para cada prueba de independencia se corroboré que
se cumpliera con el requisito de que el promedio de las frecuencias esperadas
sea mayor a 10 para trabajar con un error de tipo | igual a 0.01 (Zar 1996). Para
evaluar el grado de dependencia de las maniobras con los afos se utilizé el
estadistico Chi cuadrado de Pearson. Ademas, para analizar la naturaleza de
las asociaciones entre el uso de las maniobras y los afios se calcularon los
residuos estandarizados de Pearson, los cuales aportan informacion sobre la
fuerza de la asociacion (Agresti 2002). Se sigui6 el criterio de que si un residuo
estandarizado de Pearson excede un valor absoluto de 2 indica una falta de

ajuste a la hipoétesis nula de independencia en dicha celda (Agresti 2002).
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Abundancia y biomasa de artréopodos en el follaje Prosopis flexuosa

El muestreo de artropodos corresponde al muestreo explicado en el Capitulo 2.
En el presente capitulo el analisis de los datos se realizé para evaluar las
variaciones interanuales en la abundancia y biomasa de los artropodos
colectados en el follaje de Prosopis flexuosa en los dos tipos de habitats
estudiados.

Los muestreos fueron realizados simultdneamente con las observaciones de
comportamiento de alimentacién de las aves durante la primavera y verano,
entre las 10:30 hs y las 13:30 hs. Para el Algarrobal se realizaron muestreos
durante tres estaciones de primavera-verano (afio 1, afio 2 y afio 3), mientras
que en el Jarillal los muestreos fueron realizados durante dos estaciones (afio 2
y afio 3). Se utilizé el método de recoleccidon de ramas (branch clipping), los
detalles del muestreo se encuentran en el Capitulo 2.

Los artrépodos colectados fueron cuantificados e identificados a nivel de Orden
o Familia, a los cuales se les midio el largo de cuerpo con el micrometro de una
lupa binocular. A partir de estos conteos y de la estimacion del volumen de
cada rama colectada se obtuvo la abundancia de artrépodos por volumen de
rama. Para obtener la biomasa por volumen de rama se utilizaron las
ecuaciones derivadas de los analisis de regresion entre la masa y la longitud

del cuerpo de los individuos colectados ya descriptas en el ver Capitulo 2.

Analisis de los datos de artrépodos

Los datos de abundancia y biomasa de artropodos para los dos ambientes se
agruparon al no haberse encontrado diferencias entre Algarrobal y Jarillal
(Capitulo 2).

Abundancia

Para analizar el efecto del afio de muestreo sobre la abundancia de artrépodos
(numero de individuos por rama) se empleé un modelo lineal generalizado
usando la distribucién de probabilidades Binomial Negativa. Esta distribucién es
la adecuada debido a que el conjunto de datos presenté una fuerte
sobredispersion (Quinn 'y Keough 2002). Esta sobredispersion suele

observarse cuando los datos provienen de conteos (en este caso, numero de
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artrépodos por unidad de volumen) y presentan una varianza mayor a la media
(Agresti 1996), por lo tanto es incorrecto usar una distribucion Poisson (la cual
asume una media igual a la varianza).

Debido a que el volumen por rama varié de una muestra a otra se utilizo el
volumen de cada rama como wuna Vvariable compensadora (offset)
convirtiéndose en una constante que se agrega al modelo (Littel et al. 1996,
Zuur et al. 2009); en este caso la constante offset es el logaritmo natural del
volumen de cada rama. Esta variable compensadora (offset) solo puede ser
utilizada para distribuciones Poisson, Binomial Negativa y Geométrica (Zuur et
al. 2009). De esta manera la variable a evaluar fue la abundancia de artropodos
por cada rama muestreada; o que genera un modelo con mayor grado de
realismo ya que permite asignarle al mismo el valor del volumen
correspondiente a cada unidad de rama (Mangeau y Videla 2005).

Para evaluar la significancia del factor “afo” sobre la abundancia de
artrépodos, se realizdé una prueba de la razén del logaritmo de la verosimilitud
(log likelihood ratio test, Zuur et al. 2009) comparando el modelo armado con
un modelo lineal generalizado nulo (sin el factor “afo de muestreo”

incorporado).

Biomasa

Para analizar el efecto del afio de muestreo sobre la biomasa de artrépodos se
realizaron andlisis considerando la variable biomasa por volumen (mg/m?®).
Debido a la variabilidad de los datos y la falta de cumplimiento del supuesto de
homogeneidad de varianza se realizé un analisis de cuadrados minimos
generalizados, GLS (generalised least squares). El analisis GLS es una
extension de los modelos lineares generalizados, el cual consiste en una
regresion lineal ponderada donde se permite modelar la heterocedasticidad de
los datos generada por los factores que estan contribuyendo a la desigualdad
de varianzas (Pinheiro y Bates 2000, Zuur et al. 2009); en este caso debido al
factor afio de muestreo. EI modelado de la variacion residual en los distintos
niveles del factor “afo” se realiz6 mediante la funcién varldent (Zuur et al.
2009). Para comparar el modelo sin la estructura de varianza incorporada con
el modelo con la heterocedasticidad modelada se realizd6 una prueba de la

razon del logaritmo de la verosimilitud (log likelihood ratio test, Zuur et al.
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2009). Ademas se validé graficamente el modelo utilizandose los residuos
estandarizados (normalizados) siguiendo los lineamientos de Zuur et al. (2009).
Para evaluar la significancia del factor “aio” en la biomasa de artropodos, se
realizé una prueba de la razoén del logaritmo de la verosimilitud comparando el
modelo armado con un modelo lineal generalizado nulo (sin el factor “afio de
muestreo”).

Ademas a partir de la masa individual de los artrépodos colectados se
establecieron rangos de masa y se determiné la frecuencia de individuos en
cada uno de estos rangos para los tres anos estudiados. Mediante una Prueba
de Independencia se evaluo si las frecuencias de los distintos rangos de masa
son independientes de la temporada de primavera-verano. Se corrobord que se
cumpliera con el requisito de que el promedio de las frecuencias esperadas sea
mayor a 10 para trabajar con un error de Tipo | igual a 0.01 (Zar 1996). Para
evaluar la significancia de la independencia de las categorias de masa con los
anos se utilizd el estadistico Chi cuadrado de Pearson.

Todos los analisis estadisticos se realizaron con el programa Infostat (2010),
excepto los modelos lineales para la abundancia y biomasa de artrépodos, para
los cuales se utilizaron los paquetes AED, MASS y NLME del R software (R
Core Team 2012).

RESULTADOS

Comportamiento de alimentacion de las aves

Velocidad de busqueda y Movimientos de busqueda

Los tiempos promedio de las secuencias completas para cada especie de ave
fueron: Serpophaga griseicapilla: 25.7 s, Poospiza torquata: 54.5 s y Stigmatura
budytoides: 47.4 s. Luego de aplicar el criterio de seleccion a las secuencias
incompletas, el total de secuencias independientes para el calculo de las tasas
de movimientos para las tres especies de aves fue de 380, sumando 543.8
minutos de registro de alimentacion.

Para la variable velocidad de busqueda no se encontro interaccion significativa
para los factores especie de ave y el afo (F4, 371 =1.26, P =0.28). Las tres

especies de aves tuvieron una velocidad de busqueda diferente (F», 371 = 25.7,
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P<0.0001; Fig. 1). Los individuos de Serpophaga griseicapilla mostraron la
menor velocidad de busqueda, mientras que los individuos de Stigmatura
budytoides fueron los que realizaron mas movimientos de busqueda por
minuto. Para cada especie la velocidad de busqueda no fue diferente entre las

tres estaciones estivales estudiadas (F2, 371 =1.39, P =0.25; Fig. 1).
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Figura 1. Velocidad de busqueda (+ EE) para las tres especies de aves en las tres estaciones
de primavera-verano. Los movimientos corresponden a la suma de los saltos en la percha,
cambios de percha por salto y cambios de percha por vuelo para cada individuo. Factor
especie: F, 371 = 25.7, P<0.0001; factor afio: F», 371 =1.39, P =0.25; interaccion especie-afno: Fy,

371 =1.26, P =0.28. EI N se indica en cada barra del grafico.

Al realizar el MANOVA para los distintos movimientos de busqueda se observo
que existen diferencias significativas entre las tres estaciones de primavera-
verano para las tres especies de aves (Fig. 2). Para Serpophaga griseicapilla la
respuesta multivariada de las tasas de movimientos de busqueda fue
significativamente distinta para los dos primeros afos comparados con el
tercero (Fig. 2). Al realizar un Analisis Discriminante mas del 99% de la
variacion fue explicada por la primer funcién discriminante (Tabla 1). Al

examinar los coeficientes de las variables para dicha funcion discriminante (los
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cuales maximizan la separacion entre los anos) se puede observar que para
Serpophaga griseicapilla la variable con mayor coeficiente es Cambios de
Percha por Salto (Tabla 1). Para el afio 3 este tipo de movimientos fueron los
mas utilizados por los individuos de S. griseicapilla a diferencia de los afos
anteriores, donde las aves buscaron alimento a través de un mayor uso del

movimiento Cambio de Percha por Vuelo (Fig. 2).

Serpophaga griseicapilla Poospiza torquata Stigmatura budytoides
Pillai g 20¢=0 14; F=3 85: P=0.001 Pillai g sps=0.15; F=2.72; P=0.014 Pillai g 23, =0.28; F=6.28; P<0.0001
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(r7) (39)  (36) (58) (29) (21 (40) (38)  (41)

QSaItos en la rama/ min Il Cambios de percha por salto / min /\Cambios de percha por vuelo / min

Figura 2. Tasas de movimientos (numero de movimientos por minuto + EE) para las tres
especies de aves a lo largo de tres estaciones de primavera-verano. Se indica el valor del
estadistico Traza de Pillai, el estadistico F y el valor del P para el MANOVA. Comparaciones
entre las estaciones de primavera-verano se realizaron con la Prueba de Hotelling corregido
por Bonferroni (letras distintas indican diferencias significativas, P< 0,05). Entre paréntesis se

indica la cantidad de secuencias independientes para cada periodo.

Para Poospiza torquata se encontraron diferencias significativas entre el afio 1
y el afio 3 (Fig. 2). Al realizar el Analisis Discriminante se encontré que para la
primera funcion discriminante (la cual explica el 82 % de la variacion) la
variable que mas aporta a las diferencias entre las épocas estivales es la tasa
de Cambio de Percha por Vuelo (Tabla 1), disminuyendo sus valores en el

tercer afo. En este ultimo afio también se puede observar un aumento en la
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tasa de Saltos en la rama, variable con mayor coeficiente para la segunda

funcion discriminante (la cual explica el 14 % de la variacion).

Para Stigmatura budytoides la respuesta multivariada de las tasas de
movimientos de busqueda del ano 1 fue significativamente distinta a la
respuesta multivariada del afio 2 y del ano 3 (Fig. 2). Al realizar el Analisis
Discriminante se observé que para la primera funcién discriminante (la cual
explica mas del 95 % de la variacidn) la variable con mayor coeficiente y que
aporta a las diferencias entre las épocas de primavera-verano es Cambios de
Percha por Vuelo (Tabla 1). En la Figura 2, ademas, puede observarse que la
mayor cantidad de Cambios de Percha por Vuelo que los individuos de esta
especie realizaron fue en el primer afo estudiado. En los ultimos dos afios
dicha variable pasa a ser la variable menos usada por las aves de esta especie

para buscar alimento.

Tabla 1. Coeficientes de las variables de movimientos de busqueda para cada funcién
discriminante para las tres especies de aves. No se realizé estandarizacion de los coeficientes
ya que las variables poseen las mismas unidades. En negrita se indican los mayores

coeficientes para cada funcion discriminante.

Funciones discriminantes

1 2
Serpophaga griseicapilla
Constante -0.28 0.52
Saltos / min -0.39 1.64
Cambios de Percha por Salto / min 1.19 -0.5
Cambios de Percha por Vuelo / min -0.71 -0.52
Varianza explicada (%) 99.5 0.5
Poospiza torquata
Constante -3.16 -3.9
Saltos / min -0.24 1.02
Cambios de Percha por Salto / min 0.1 0.5
Cambios de Percha por Vuelo / min 1.99 0.1
Varianza explicada (%) 82.6 14.4
Stigmatura budytoides
Constante -1.44 -1.99
Saltos / min -0.27 1.51
Cambios de Percha por Salto / min -0.21 -0.61
Cambios de Percha por Vuelo / min 1.37 0.51
Varianza explicada (%) 95.3 4.7
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Maniobras de ataque

Como ya fue presentado en el Capitulo 3 las tres especies de aves presentaron
distintos patrones en cuanto al uso de maniobras para capturar presas (Fig. 3),
siendo Serpophaga griseicapilla una especie principalmente revoloteadora,
usando también las maniobras de recoleccion y de caza al vuelo. Poospiza
torquata es una especie exclusivamente recolectora, y solo en muy pocas
ocasiones capturé presas mediante el revoloteo. En cuanto a Stigmatura
budyoides, se observé un patrén recolector y revoloteador (con la recoleccién
como su principal maniobra).

En cuanto a las variaciones interanuales en el uso de las maniobras de ataque,
éste fue dependiente del afio Unicamente para la especie S. griseicapilla (X24 =
9.57, P=0.04, Fig. 3a). Durante el segundo afio el uso de la maniobra caza al
vuelo es 90% menor que los otros dos afios, ademas la proporcion de uso de la
maniobra revoloteo es mayor comparado con el afo anterior y el posterior.
Ademas se duplico el uso de la maniobra recoleccion hacia el tercer ano (Fig.
3a). Los residuos de Pearson estandarizados aportan similar informacién: alto
valor absoluto para la maniobra caza al vuelo en el primer afo, y para el
segundo afio altos valores absolutos para caza al vuelo y para revoloteo (Tabla
2).

Para P. torquata y S. budytoides la frecuencia de uso de las distintas
maniobras fue independiente del afo de muestreo (Fig. 3b y c

respectivamente).
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Figura 3. Porcentaje de uso de maniobras de ataque para tres especies de aves durante tres

temporadas de primavera-verano. Entre paréntesis se indica el numero de secuencias

independientes con al menos un ataque (N) para cada especie de ave cada afio. Se indica el

valor del estadistico de Chi cuadrado y el valor de P para la prueba de independencia.
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Tabla 2. Residuos estandarizados de Pearson para las distintas categorias de maniobras de
ataque y afios de muestreo para la especie Serpophaga griseicapilla. En negrita se resaltan las
celdas con valores de residuos estandarizados que indican una falta de ajuste a la hipotesis de
independencia en la celda.

Maniobras
Ano de muestreo Recoleccion Revoloteo Caza al vuelo
Ano 1 -0.96 -0.70 4.64
Ano 2 -0.66 2.03 -2.69
Ano 3 1.93 -1.14 0.12

Abundancia y biomasa de artrépodos

Abundancia

La abundancia de artropodos por rama resultdé ser estadisticamente diferente
para las tres estaciones de primavera-verano (L= 46.02, gl=2, P <0.0001,
prueba de la razon del logaritmo de la verosimilitud, comparando con el modelo
nulo). Los tres afios fueron diferentes entre si (afo 1-afo 2: z= -2.31, P=0.02;
afno 1-ano 3: z= 3.7, P<0.001; afo 2-afio 3: z= 7.63, P<0.0001, Fig. 4) cuando
se observan los estadisticos de cada nivel del factor “afio” y se comparan con
el intercepto del modelo lineal generalizado usando la distribucion Binomial
Negativa.

La menor abundancia de artropodos en las ramas de Prosopis flexuosa

correspondio al segundo afio y la mayor abundancia al tercero.
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Figura 4. Abundancia de artrépodos por metro cubico (+ EE) de rama para tres estaciones de
primavera-verano. Entre paréntesis se indica el nimero de muestras para cada ano. Aunque
graficamente se exprese el numero de artréopodos por m?, el modelo lineal generalizado se
realizé con la variable Numero de artrépodos por rama con el volumen de cada rama como una

variable compensadora (Offset, ver Métodos).

Biomasa

Para los analisis de Biomasa se model6 la heterocedasticidad producida por el
factor categérico “afio”. La comparacion entre el modelo sin la incorporacion de
la estructura de varianza y el modelo con la heterocedasticidad modelada
resultd ser significativa (Tabla 3). Ademas a partir de la comparacion de los
estadisticos AIC (criterio de informacién de Akaike) se encontré que el mejor
modelo es el que incluye la heterocedasticidad modelada (el menor AIC

corresponde al mejor modelo, Tabla 3).

La biomasa de artropodos por m® resulté ser estadisticamente diferente para
las tres estaciones de primavera-verano (L= 77.57, gl= 4, P< 0.0001, prueba de
la razén del logaritmo de la verosimilitud, Fig. 5). La prueba se realiz6 para el
modelo lineal nulo comparado con el modelo que incluye el factor “afo”. La
biomasa de artrépodos por m® fue significativamente menor para el afio 2
comparado con el afio 1 (t=3.00, P<0.01) y el afo 3 (&= 3.9, P< 0.001; Fig. 5).

La biomasa por m®no difirié entre el primer y tercer afio (t= -1.37, P= 0.17).
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Tabla 3. Comparacion del modelo lineal general correspondiente al analisis de la biomasa por
m® de artrépodos con su correspondiente GLS donde se modelé la heterocedasticidad,
incorporando una estructura de varianza en el factor “afio”. Se compararon los modelos

mediante una prueba de la razén del logaritmo de la verosimilitud.

gl AIC Log verosimilitud L. ratio (L) P
M. lineal general ® 4 1334.7 -663.3
M. GLS “afio” 6 1280.7 -634.3 57.9 < 0.0001

#Modelo lineal general.

® Modelo generalised least squares con estructura de varianza en el factor “afo”.

L=77.57, gl=4, P<0.0001
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Figura 5. Biomasa de artropodos (mg) por metro cubico de rama (+ EE) para tres estaciones
de primavera-verano. Entre paréntesis se indica el numero de muestras para cada afo.

Distribucién de frecuencias de biomasa de artrépodos

La distribucion de frecuencias de las distintas categorias de biomasa individual
de los artrépodos resultaron ser dependientes de las temporadas de primavera-
verano (X?10= 113.33, P <0.0001, Prueba de Independencia). Graficamente se

pueden observar distintos patrones de frecuencias para los tres anos de
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muestreo (Fig. 6). Las diferencias entre los tres afios se distinguen
principalmente en las primeras categorias, con una menor frecuencia de
artrépodos pequeros durante el afio 1 y mayor cantidad de individuos de estos
tamanos en el aio 3. De esta manera los artrépodos colectados en el tercer
ano estan altamente concentrados en las primeras categorias de masa
(principalmente pequenas larvas de dipteros y ninfas de homopteros de 0.05-
0.15 mg). En las siguientes categorias el patron de frecuencias se invierte para
los tres afos de muestreo, con el afio 1 y afo 2 teniendo el mayor porcentaje
de artropodos de mayor biomasa. Durante estos dos afios la mayoria de los
individuos corresponden a homoépteros de las superfamilias Jassoidea y
Fulgoroidea y coledopteros de la superfamilia Curculionoidea de
aproximadamente una biomasa de 0.5-1 mg. Ademas, en estos primeros afos
se registraron individuos de mas de 10 mg (larvas de lepidopteros y
homopteros de la familia Membracidae), en cambio para el afio 3 los individuos

no superaron los 5 mg (Fig. 6).

100 -
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Figura 6. Distribucién de frecuencias de biomasa individual (mg) de los artropodos colectados
durante las tres temporadas de primavera-verano en la Reserva de Bidsfera de Nacufian. Se

indica el estadistico Chi cuadrado de Pearson para la Prueba de Independencia.
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DISCUSION

En este capitulo se estudié la variacion interanual en los movimientos de
busqueda de alimento y en el uso de distintas maniobras de ataque para la
captura de presas por parte de las aves insectivoras del desierto del Monte
central, encontrandose variaciones en algunas variables estudiadas, ademas
estas modificaciones fueron especie-especificas ya que por ejemplo en la
especie Serpophaga griseicapilla se encontraron mas cambios interanuales con

respecto a las otras especies de aves.

Entre los posibles factores que pueden explicar la variacion interanual en el
comportamiento de alimentacion de las aves se encuentran: la disponibilidad
de recursos alimenticios, las condiciones climaticas, la predacion y la fenologia
de la vegetacion (Szaro et al. 1990). Debandi (1999) realiz6 un estudio de la
comunidad de artropodos de follaje de las distintas especies lefiosas de la
Reserva de Bidsfera de Nacufian a lo largo de dos afios y si bien encontrd
variaciones estacionales en la riqueza y abundancia de artropodos, sus
resultados no mostraron una variabilidad interanual importante en la
abundancia de los mismos. En cambio, durante el periodo de estudio de esta
tesis si se encontraron notables variaciones entre los afios en cuanto a la
abundancia y biomasa de los artropodos hallados en el follaje de Prosopis
flexuosa, los cuales pudieron haber afectado a algunas de las variables del
comportamiento de alimentacién de las aves, como se ha observado en varios
trabajos que estudiaron interanualmente este comportamiento (Szaro et al.
1990, Bell y Ford 1990).

La velocidad de busqueda de las aves puede disminuir cuando se incrementa
la abundancia de presas cripticas (Gendron 1982) y/o pequefas (Goss-Custard
1977), ya que con menos movimientos por unidad de tiempo se mejora la
probabilidad de deteccion de las presas. También existen estudios en donde
esta variable del comportamiento de busqueda disminuyé cuando existe una
mayor cantidad de presas disponibles (Zach y Falls 1979, Pienkowski 1983), ya
gque son necesarios menos movimientos de busqueda para encontrar una
presa. En este trabajo las especies de aves estudiadas mantuvieron sin

variacion su velocidad de busqueda, a pesar de que en el ultimo afo de
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muestreo aumentd la abundancia de presas pequenas. Sin embargo si se
observaron cambios en los movimientos frecuentemente utilizados para la
busqueda de presas en las tres especies de aves (ademas de la maniobra
utilizada para su captura en el caso de Serpophaga griseicapilla).

El comportamiento tanto de busqueda como de captura de presas de los
individuos de S. griseicapilla se corresponde con un modo de alimentacion del
tipo “busqueda a distancia variable” (i.e., variable distance searches, Robinson
y Holmes 1982), donde los individuos realizan mas movimientos de vuelos que
saltos, y su principal maniobra de ataque es el revoloteo. Sin embargo, estos
individuos cambiaron sus patrones de busqueda pasando de moverse a través
de vuelos en los dos primeros afios a moverse utilizando saltos para cambiar
de percha como principal movimiento de busqueda de alimento en el tercer
afno. Este cambio en el patrén de busqueda de alimento fue acompanado por
un cambio interanual en el uso de las maniobras para atacar a sus presas, ya
que en el tercer afo los individuos disminuyeron el porcentaje de uso de su
principal maniobra (el revoloteo) y aumentaron el uso de la maniobra de
recoleccién. Estos cambios podrian estar relacionados con el tipo de presas
mas abundante en el follaje de Prosopis flexuosa durante la ultima estacion de
primavera-verano. En dicho afio la abundancia de artropodos fue mucho mayor
que los afos anteriores, sin embargo gran parte de los artrépodos muestreados
fueron de pequefio tamafio y biomasa (principalmente larvas de dipteros y
ninfas de homopteros). Para que las aves puedan capturar este tipo de presas
pequefias la maniobra revoloteo podria no ser la mas adecuada,
probablemente debido a que las aves detecten mejor a estas presas desde una
corta distancia. Ademas moverse con movimientos cortos (como los saltos)
podria permitir a las aves explorar con mayor detalle las ramas y el follaje. Por
lo tanto esta flexibilidad en su modo de alimentacion (y utilizar otro modo de
alimentacion como el de “busqueda cerca de la superficie’, near surface
searching de Robinson y Holmes 1982) podria proporcionarles a estas aves
ventajas ante el cambio en el tipo de presas durante dicho afio.

Cambios similares a los ocurridos en S. griseicapilla se han observado en el
modo de alimentacibn de Vireo olivaceus en un bosque deciduo de
Norteamérica; esta especie posee generalmente un modo de alimentacion

‘busqueda a distancia variable” (i.e. variable-distance searchers), sin embargo
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utiliz6 un modo de alimentacion mas cercano al sindrome “busqueda cerca de
la superficie” en anos en los cuales hubo una explosion de larvas de
lepidopteros (Robinson y Holmes 1982).

Otros ejemplos de flexibilidad en cuanto al modo de alimentacion fueron
encontrados por Chen et al. 2011. Estos autores encontraron que los individuos
de Coccyzus americanus poseen una combinacion de dos modos de
alimentacion; los individuos generalmente usan el modo pasivo de alimentacién
llamado “sentarse y esperar” (i.e. sit and wait o de percha abierta) y las
principales presas que consumen son larvas grandes (las cuales pueden ser
detectadas a distancias mayores a 1 m y son capturadas mediante saltos
largos), sin embargo cuando estas presas no son tan abundantes las aves
pueden usar el modo de "alimentacién amplia" (i.e. wideling foraging), el cual

implica una busqueda activa mediante movimientos cortos.

Con respecto a las otras especies de este estudio, para Stigmatura budytoides
también se pudieron observar algunos cambios interanuales entre los tres afios
de muestreo. Estos cambios se encuentran en concordancia con los que se
observaron en el comportamiento de Serpophaga griseicapilla. Los individuos
de S. budytoides disminuyeron el uso de los movimientos de busqueda
mediante vuelos e incrementaron los cambios de percha por saltos durante el
segundo y tercer afio en respuesta a la variacion interanual en la abundancia y
biomasa de artrépodos.

En cuanto a la tercer especie estudiada en este trabajo, los individuos de
Poospiza torquata tuvieron un comportamiento muy estereotipado durante todo
el periodo de estudio, utilizando casi exclusivamente los saltos y la recoleccion
como estrategia de busqueda y de captura. El unico cambio que se pudo
observar fue una intensificacién de sus movimientos de busqueda a partir de
los saltos, ya que disminuyo el uso de movimientos de vuelo en el ultimo afio
de muestreo. Para esta especie, dadas las caracteristicas de su
comportamiento de alimentacion, los cambios mencionados anteriormente
sobre la abundancia de los distintos tipos de artropodos no influyeron
particularmente en la manera de atacar a sus presas, ya que posee las

caracteristicas propias de un ave recolectora, las cuales estan en concordancia

113



Capitulo 4

con los cambios en la abundancia y tamafos de los artrépodos durante el

tercer ano.

Los resultados encontrados sobre los cambios interanuales del comportamiento
de alimentacién (especialmente los cambios encontrados en Serpophaga
griseicapilla) podrian relacionarse con la maximizacion de la energia
incorporada, como predice la teoria de alimentacion 6ptima (Stephens y Krebs
1986, Ydenberg et al. 2007). De esta manera las aves pueden cambiar su
modo de alimentacion para mantener constante sus tasas de captura de presas
(Robinson and Holmes 1984) y sus tasas de ingreso de energia (Kuwae 2010).
Por otra parte, los cambios interanuales observados en el comportamiento de
busqueda y captura de alimento aportan valiosa informacion sobre el grado de
flexibilidad de las aves en cuanto a sus modos de alimentacion, ademas de los
factores que podrian estar influyendo sobre los mismos. Esta flexibilidad
ecoldgica es de particular importancia, ya que podria ser ventajosa para las
aves en ambientes con climas variables y fluctuaciones del alimento (Morse

1980) como son los ambientes desérticos.
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CAPITULO 5

DISCUSION GENERAL

El objetivo general de esta tesis fue evaluar el comportamiento de alimentacion
de tres especies de aves insectivoras de follaje en el desierto del Monte
central, y describir su dinamica espacial y temporal. Las especies estudiadas
fueron Stigmatura budytoides (Calandrita), una especie residente; Serpophaga
griseicapilla (Piojito de cabeza gris), una especie migradora solo presente
durante la época de primavera-verano; y Poospiza torquata (Monterita de
collar), una especie residente pero que presenta un cambio de nicho trofico,
alimentandose de insectos solo durante la época de primavera-verano.
Ademas, se estudiaron algunos factores que pueden influr en el
comportamiento de alimentacion de las aves, como la abundancia de los
recursos alimenticios y la arquitectura del follaje de las especies de plantas
lefiosas de desierto del Monte central.

La dinamica espacial estuvo relacionada con el estudio del comportamiento de
alimentacion en dos ambientes estructuralmente distintos: Jarillal (mas
homogéneo con dos estratos verticales) y Algarrobal (menos homogéneo con
tres estratos). La dinamica temporal se estudié: 1) a escala estacional,
comparando el comportamiento de Stigmatura budytoides entre primavera-
verano y otofo-invierno y 2) a escala interanual, comparando tres temporadas
reproductivas para las tres especies de aves estudiadas.

A lo largo de la tesis ya fueron discutidos los resultados particulares de cada
uno de los capitulos previos, por lo que en el presente capitulo sélo se hara un
breve resumen de los resultados mas relevantes y se integraran aquellos mas
relacionados con los objetivos generales de la tesis. De esta forma los
resultados mas interesantes a discutir son:

-que las tres especies de aves estudiadas son flexibles en ciertas variables del
comportamiento de alimentacion a escala temporal, tanto estacional (Capitulo

3) como interanual (Capitulo 4),
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-que las tres especies de aves seleccionan a Prosopis flexuosa como sitio de
alimentacion. Y particularmente, que Stigmatura budytoides selecciona a los
algarrobos como sitio de alimentacion a lo largo de todo el afo, a pesar de las
variaciones fenoldgicas de los mismos (e.g., pérdida de la mayor parte del
follaje de los algarrobos en otono- invierno) (Capitulo 3),

-que esta seleccion por P. flexuosa también se mantuvo en el ambiente del
jarillal, a pesar del bajo porcentaje de cobertura de los algarrobos en dicho

ambiente (Capitulo 3).

Estos resultados aportan a profundizar sobre un aspecto importante de la
ecologia comportamental de las aves, la plasticidad ecolégica. Una definicidon
general de plasticidad ecoldgica es la capacidad de los organismos del mismo
o similar genotipo para responder comportamental o fenotipicamente al variar
las condiciones ambientales (Merriam-Webster 1986, citado por Greenberg
1990). Sin embargo, hay que considerar que la definicion del término
plasticidad ecologica ha sido vaga y ha involucrado una mezcla de distintos
atributos. Un atributo mas estatico: la falta de especializacion, e.g. especies
generalistas versus especialistas en el uso de los recursos o de los habitats, y
un atributo mas dinamico: la flexibilidad ante el cambio, e.g. la habilidad de un
ave para responder a cambios en el alimento, competencia o la presencia de
nuevos recursos (Greenberg 1990). En esta discusidon se hara foco en este

ultimo aspecto de la plasticidad ecolégica.

PLASTICIDAD COMPORTAMENTAL EN LAS TRES ESPECIES
DE AVES

Una especie clave en esta tesis fue Stigmatura budytoides, ya que esta especie
es la que esta expuesta a todos los cambios fenoldgicos que atraviesan los
algarrobos, como la pérdida de la mayor parte de su follaje en otofio-invierno (y
por ende una menor abundancia de artropodos que se alimentan del follaje de
estos arboles). Estos cambios fenolégicos son los que probablemente
determinaron los cambios ocurridos en el comportamiento de los individuos de
Stigmatura budytoides (modificando estacionalmente el uso de la altura,

sustrato y maniobra de captura). Por ejemplo, durante las estaciones de otofio-
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invierno son mas abundantes los insectos voladores como los homopteros de
la familia Psyllidae (Capitulo 2); este incremento de presas voladoras pudo
haber determinado un mayor uso de maniobras aéreas (como la caza al vuelo)
y menor uso de maniobras de recoleccion comparado con las temporadas de
primavera-verano. Varios trabajos sobre comportamiento de alimentacidén de
aves han reflejado también un mayor uso de maniobras mas costosas
energéticamente durante las épocas de menor abundancia de recursos
indicando la necesidad de capturar presas que no habian sido consideradas
por las aves durante la estaciéon favorable (de Mendoza et al. 2004, Chouteau y
Fenosoa 2008, Ghosh et al. 2011). Esta plasticidad por parte de los individuos
de S. budytoides en el uso de las maniobras de ataque también ha sido
definida como una plasticidad motora (Klopfer 1967) la cual considera una
flexibilidad en el uso de los distintos movimientos de busqueda y de ataque de
las presas.

Esta flexibilidad ante cambios en los recursos no solo se observd a escala
estacional en los individuos de S. budytoides, sino también a escala interanual
en donde las tres especies de aves respondieron flexiblemente (aunque con
distintos grados) cuando se compararon tres temporadas de primavera-verano
(Capitulo 4).

A escala interanual las tres especies de aves por un lado modificaron la
frecuencia de uso de los distintos movimientos de busqueda empleados, y por
otro lado Serpophaga griseicapilla ademas modifico la frecuencia de uso de las
distintas maniobras de captura; estos cambios podrian deberse, al cambio
interanual que hubo en los tipos y tamafos de presas disponibles para las
aves. En algunos trabajos se ha encontrado que cuando varia la disponibilidad
de presas las aves responden modificando la cantidad de movimientos totales
por minuto realizados durante su busqueda (ver referencias en Gendron y
Staddon 1983 y en Lyons 2005), lo que representaria un cambio en el esfuerzo
de busqueda; sin embargo en las aves estudiadas en esta tesis la estrategia de
cambio fue distinta. En los afios en que aumentd la abundancia de presas
pequenas (como larvas de dipteros y ninfas de homépteros) las tres especies
de aves por un lado aumentaron la cantidad de saltos por minuto pero a la vez
disminuyeron la cantidad de movimientos de vuelos (Capitulo 4). Ademas en el

caso de Serpophaga griseicapilla, los individuos de esta especie disminuyeron

118



Capitulo 5

el porcentaje de uso de su principal maniobra de captura (el revoloteo) y
aumentaron el uso de la maniobra de recoleccion. Esta flexibilidad de S.
griseicapilla va en concordancia con estudios en los que se ha encontrado que
el uso de diferentes maniobras es lo que permite la adquisicion de diferentes
tipos de presas (Bohm y Kalko 2009).

Ademas, esta especie es un ave migradora, y por lo general se considera a
este tipo de aves como mas plasticas, con capacidad de cambiar el uso de sus
recursos alimenticios de manera oportunista si se las compara con aves
residentes (Leisler 1990, 1992, Salewski y Jones 2006).

Finalmente, en Poospiza torquata a nivel interanual solo se encontraron
cambios en los movimientos de busqueda en el afo en que aumentd la
abundancia de artropodos pequefos, reforzando su modo de buscar presas
caracteristica de una especie recolectora (ya que estas caracteristicas serian
las adecuadas segun las caracteristicas de los pequefios y cripticos
artrépodos). Ademas, la posibilidad de cambiar de maniobras de ataque para
esta especie tal vez esta restringida debido a su morfologia, la cual les otorga a
las distintas especies de aves la habilidad para realizar un determinado tipo de
maniobras y las limita para realizar otras (Moermond 1990, Forstmeier y Keller
2001). Esta especie a diferencia de las otras dos pertenece a la familia
Thraupidae, motivo por el cual posee otras posibilidades de movimientos y
maniobras.

Cabe destacar el comportamiento alimentario estacional de esta especie y su
flexibilidad en el cambio de dieta. Poospiza torquata cambia de gremio de
alimentacion a lo largo del afio; en otofio-invierno se alimenta de semillas de
gramineas y en las estaciones de primavera-verano se alimenta de artrépodos
presentes en el follaje de la vegetacion (Lopez de Casenave 2001, Lopez de
Casenave et al. 2008). Estos cambios estacionales en la dieta de P. torquata
pueden resultar del hecho de que esta especie mantiene la misma maniobra de
alimentacion durante todo el afio, pero encontrando mas insectos durante la
primavera y el verano, y mas semillas de plantas herbaceas en otofio e invierno
(Milesi et al. 2008). Ademas a diferencia de los otros granivoros esta especie
no se alimenta de semillas que se encuentran en el suelo, sino que recolecta
semillas de gramineas directamente desde las panojas, accesibles solo desde

ramitas bajas de plantas lefiosas (Milesi et al. 2008, obs. pers.). Esta especie a
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lo largo del afo tendria una estrategia oportunista ajustando su consumo de
semillas y artropodos en relacion con las variaciones temporales en sus
disponibilidades (Sanchez y Blendinger 2014), y este ajuste lo realiza mientras
se mueve por las ramas de arboles y arbustos con movimientos cortos

utilizando casi exclusivamente la maniobra de recoleccion.

En sintesis, los cambios interanuales y estacionales de las tres especies de

aves podrian resumirse en el siguiente esquema:

Cambios en los Cambios en el
RECURSOS ALIMENTICIOS COMPORTAMIENTO

MANIOBRAS DE

Estacional
A s ATAQUE
Stigmatura budytoides > .
prim-ver: presas en el follaje oto-inv: presas aéreas oto-inv: mas maniobras aéreas (Caza al vuelo)

comparado con prim-ver

Interanual MOVIMIENTOS DE
BUSQUEDA

prim-ver afio 1: presas mayor tamafio prim-ver afio 3: presas menor tamafo ~
Aumentan los saltos en los afios de presas

de menor tamafio

MOVIMIENTOS DE
BUSQUEDA

/ Disminuyen los vuelos y aumentan los
Interanual

saltos en los afios de presas de menor
tamario

Serpophaga griseicapilla

prim-ver afio 1: presas mayor tamafio  prim-ver afio 3: presas menor tamaf
\ MANIOBRAS DE
ATAQUE
Disminuye el revoloteo y aumenta
recoleccion en los afios de presas de
menor tamafio
Poospiza torquata Interanual MOVIMIENTOS DE

BUSQUEDA

prim-ver afio 1: presas mayor tamafio  prim-ver afie 3: presas menor tamafio Aumentan los saltos en los afios de presas

de menor tamario

Los resultados encontrados en esta tesis siguen apoyando los distintos niveles
de flexibilidad y oportunismo encontrados por otros autores en las aves de
desierto de Monte Central (Lopez de Casenave et al. 2008, Sanchez y
Blendinger 2014, Camin et al. 2015). Esta flexibilidad ecoldgica es de particular
importancia, ya que podria ser ventajosa para las aves en ambientes con
climas variables y fluctuaciones del alimento (Morse 1980) como son los
ambientes desérticos.
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Todos estos cambios en las tres especies de aves ocurren sin que las mismas
modifiquen su seleccion por la especie lefiosa como sitio de alimentacion. En el
caso de estas aves insectivoras la estrategia es seleccionar a Prosopis
flexuosa tanto estacional como espacialmente; este hecho lleva a preguntar:
¢ Por qué las aves seleccionan a los algarrobos como sitio de alimentacion,
incluso en el ambiente de Jarillal, a pesar del bajo porcentaje de cobertura de

los mismos en dicho ambiente?

SELECCION DE ALGARROBOS COMO SITIO DE
ALIMENTACION

En el Capitulo 3 se describieron los factores que pueden determinar la
seleccion de sitios de alimentacion por parte de las aves insectivoras. En el
mismo capitulo se analizaron dos posibles factores: biomasa de artropodos y
arquitectura del follaje; de estas posibilidades se concluye que el factor que
podria estar influenciado en la seleccion de especies de plantas como sitios de
alimentacion es la biomasa de artropodos por individuo lefioso.

Al seleccionar a los algarrobos como sitios de alimentacién, las tres especies
de aves insectivoras estudiadas en esta tesis podrian maximizar su eficiencia
de busqueda, dado que los individuos de P. flexuosa fueron parches con mayor
abundancia y biomasa de presas (en varios érdenes de magnitud); de esta
manera el tamano de estos individuos lefiosos (comparado con otras especies
lefiosas) podria ser un factor clave en determinar la seleccion por parte de las
aves.

La flexibilidad encontrada en algunas variables del comportamiento de
alimentacion de las especies de aves estudiadas en esta tesis, aporta
informacién sobre los posibles mecanismos que les permitirian a las aves
mantener el fuerte patrdn de seleccion por el sitio de alimentacion,
seleccionando, tanto espacial como estacionalmente, a Prosopis flexuosa
debido a la mayor oferta de alimento por parche. Ademas, desde una
perspectiva energética, las aves disminuirian la necesidad de moverse entre
parches, como predice el teorema de valor marginal (Charnov 1976),

maximizando la eficiencia de alimentacion al concentrarse en los parches mas
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provechosos hasta que el nivel de recursos caiga por debajo del promedio de la

matriz del paisaje.

IMPORTANCIA DE LOS ALGARROBALES EN EL MONTE
CENTRAL

La complejidad estructural de la vegetaciéon se considera como el principal
determinante de la diversidad de aves (Wiens 1989). En el Monte central los
bosques de algarrobo son de gran importancia para las aves ya que presentan
mayor abundancia y riqueza de aves insectivoras que los jarillales (Cueto et al.
2006). En el caso de la Reserva de Nacufian los bosques de algarrobo aportan
mas estratos de vegetacion que los jarillales, estos bosques de P. flexuosa
aportarian mas sitios de alimentacion para las aves insectivoras (Cueto et al
2008).

De los resultados encontrados en esta tesis resulta interesante el fuerte patron
de seleccidon de los algarrobos como sitio de alimentacion en dos contextos
ambientales distintos (algarrobal y jarillal), manteniéndose ademas a escala
estacional para la especie de ave residente estudiada. Ademas cada especie
de ave tuvo diferentes respuestas frente a la dinamica de los recursos
alimenticios lo que permitiria mantener este patron de seleccion. Esta
informacion resulta importante dado que en la region del Monte central, los
grandes bosques de algarrobo son afectados por diferentes disturbios como la
explotacion forestal, la ganaderia y el fuego (Villagra et al. 2009); este ultimo
factor ha eliminado en algunas areas del desierto del Monte el estrato arbéreo
simplificando el habitat y convirtiendo gran parte de estos bosques en
arbustales (i.e. arbustizacién) (Cesca et. al 2014).

En este contexto, el conocimiento sobre la ecologia de estos sistemas
desérticos, como el aportado en esta tesis, es valioso dado el actual panorama
de cambios en el uso de la tierra que van sufriendo los bosques en Argentina,
ya que las diferencias especie-especificas en la flexibilidad comportamental
podrian ser usadas para predecir las respuestas de las aves a modificaciones
en el habitat debido a los rapidos cambios ambientales producidos por el

hombre.
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