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Resumen

Las aves son uno de los grupos de vertebrados mas diversos, capaces de explotar
numerosos recursos. Las plantas epifitas son una fuente importante de recursos para las
aves en los ecosistemas neotropicales. Las interacciones entre aves y epifitas han sido
observadas sobre todo en selvas himedas perenes de los trépicos, pero poco se ha
realizado en ecosistemas estacionales subtropicales. En el presente trabajo se documentan
las interacciones entre aves y epifitas vasculares en un bosque de encino en la Mixteca
Oaxaquefia y se exploran algunos posibles factores que las determinan. Los datos se
recopilaron en puntos de conteo de aves ubicados en cuatro sitios con presencia de
encinares y epifitas. En los puntos se contaron especies de aves y se registraron sus
interacciones con epifitas. Para conocer la importancia de las epifitas para la comunidad de
aves, se estimo el porcentaje de especies de aves de la comunidad que hace uso de las
epifitas. También se evaluaron las caracteristicas del habitat que podrian influir en las
interacciones a través de un analisis de redundancia (RDA). Por ultimo, se realizé un analisis
de redes para determinar la estructura de las interacciones y la especializacién de las aves
en el uso de las epifitas. Para determinar la especializacién de cada especie, se obtuvieron
medidas de centralidad. Los resultados muestran que el 41% de las especies de aves utilizan
epifitas como sustrato de forrajeo, especialmente bromelias. Los principales grupos
visitantes fueron nectarivoros (Trochilidae) e insectivoros (Parulidae), por lo que el néctar y
los invertebrados fueron los recursos mas solicitados. Las visitas a epifitas por parte de las
dos especies de colibries mas abundantes (Hylocharis leucotis y Eugenes fulgens)
respondieron a caracteristicas distintas y opuestas del bosque; mientras que las visitas por
parte de los insectivoros no se vieron afectadas por las caracteristicas evaluadas. La red de
interaccion tuvo un anidamiento intermedio (NODF = 56.6) y una conectancia baja (0.17),
lo cual indica que las especies generalistas visitan diversas especies de epifitas, pero
frecuentan mas a una o dos de ellas; mientras que algunas especies sélo visitan epifitas
ocasionalmente. Las especies de colibries H. leucotis y E. fulgens, fueron las mas centrales
en las interacciones entre nectarivoros y epifitas, con valores iguales de centralidad por
intermediacion (BC =0.17), cercania (CC=1) y grado (DC = 4), resultado del uso compartido
de las bromelias en flor, Tillandsia bourgeai y T. prodigiosa. Tres especies de parulidos
fueron las especies mas centrales en la busqueda de invertebrados: Setophaga occidentalis,
Oreothlypis superciliosa y Myioborus pictus, con valores compartidos (BC = 0.4; CC=1; DC
= 15) y cercanos al del resto de los visitantes de estrcturas no florales de las bromelias. La
floracién continua a lo largo del afio de las especies de bromelias mds comunes, permiten
el sostenimiento de especies de colibries residentes, brinddndoles néctar incluso en
temporadas donde otras plantas no florecen. Asimismo, para las aves insectivoras
migratorias, los recursos presentes en las bromelias serian clave al contribuir en su
supervivencia durante su época de reproduccion. Esto se aplicaria también a las especies
insectivoras residentes que dependerian de las epifitas a lo largo del afio. Considerando lo
anterior, se deduce que las epifitas son un recurso importante tanto para las aves residentes
como migratorias presentes en el encinar.



Abstract

Birds are one of the world’s most diverse groups of organisms and capable of using many
food resources. Vascular epiphytes are an important resource for Neotropical’s birds.
Interactions between birds and epiphytes have been observed mainly in tropical cloud
forest and in a few occasions in subtropical seasonal forest. In this work | document the
interaction of birds and vascular epiphytes in oak forest in the Mixteca region of Oaxaca,
and explore some factors that could explain their interaction. Data were collected in point
counts in four plots with vascular epiphytes and oaks. At each point, bird species and their
interactions with epiphytes were recorded. We complemented the point counts with data
taken using mist nets. In order to know the importance of vascular epiphytes for the bird
community, we estimated the proportion of bird species that use vascular epiphytes. We
also used a Redundancy Analysis to evaluate the habitat features that could influence the
interactions between birds and epiphytes. Finally, we used network analysis to esstablish
the structure of bird-epiphyte interactions structure by calculating network nestedness and
connectance. We found that 41% of the oak forest’s bird species use epiphytes; bromeliads
(Bromeliacea) were the most important foraging resource. The main bird groups visiting
epiphytes were nectarivores (Trochilidae) and insectivores (Parulidae) suggesting that
nectar and insect were the food resources most in demand. Visits to epiphytes by the two
most abundant hummingbirds (Hylocharis leucotis and Eugenes fulgens), were related to
different and opposing habitat features; meanwhile visits by insectivores were not related
to the habitat features we measured. The interaction network had an intermediate
nestedness (NODF= 56.6) and a low connectance (0.17). The results indicate that generalist
species visit different epiphyte species but most often just one and some bird species only
visit epiphytes occasionally. Hummingbird species H. leucotis y E. fulgens, were the most
central in interactions between nectarivore birds and epihytes, with equal values in
betweenes (BC =0.17), clossenes (CC = 1) und degree (DC = 4) centrality, as result of shared
use of flowering bromeliads, Tillandsia bourgeai and T. prodigiosa. Threes parulid species
were the most central species for searching invertebrates, Setophaga occidentalis,
Oreothlypis superciliosa and Myioborus pictus, with shared values (BC = 0.4; CC = 1; DC =
15), near to other visitants of non floral structures of bromeliads. Continued flowering of
common epiphytic bromeliad species throughout the year, facilitates the presence of
resident hummingbirds by providing nectar even in periods when other plants lack flowers.
Likewise, for migratory insectivore birds, the presence of insects in epiphytic bromeliads
may contribute to their fitness during the breeding season. This fact also applies for resident
insectivores that used epiphytes all year around. Considering our results, vascular epiphytes
represent an important resource for resident and migratory birds of the Oaxacan oak
forests.
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INTRODUCCION

Las aves han alcanzado una gran diversidad, debido a sus adaptaciones morfoldgicas,
fisioldgicas y conductuales, al punto que explotan una gran variedad de recursos
alimenticios, como frutos, néctar, semillas, invertebradosy vertebrados (Gill, 2007). El papel
que las aves juegan en los ecosistemas es fundamental para su funcionamiento, en virtud
de las interacciones que establecen con otros organismos, siendo algunas de las mas
importantes la polinizacién, la dispersion de semillas y la regulaciéon de poblaciones de

insectos mediante la depredacién (Whelan et al., 2008).

Se ha sugerido que en los ecosistemas neotropicales, la alta diversidad de aves presente es
facilitada por la presencia de ciertos atributos estructurales en el dosel de los bosques, tales
como la acumulacion de residuos organicos y la diversidad epifitas (Nadkarni y Matelson,
1989; Nadkarni, 1994). Las epifitas son plantas que se reproducen y viven sobre otras
plantas sin ser parasitas en ninguna etapa de su vida (Zotz, 2016). Como parte del dosel
influyen sustancialmente en la regulacion del microclima (Stuntz et al., 2002a) y en la
captacién y reciclaje de nutrientes (Nadkarni, 1994; Zotz, 2016). De tal manera, promueven
el establecimiento de especies animales que utilizan directamente sus estructuras o los
microhdbitats creados a su alrededor (Nadkarni y Matelson, 1989; Kessler y Kromer, 2000;

Piacentini y Varassin, 2007; Cruz-Angon et al., 2008; Angelini y Silliman, 2014; Wells, 2016).

Numerosas familias de aves obtienen beneficios de las interacciones con epifitas en
distintos ecosistemas (Nadkarni y Matelson, 1989; Cestari, 2009; Cruz-Angoén y Greenberg,
2005). Las aves visitan epifitas principalmente para obtener alimento (sobre todo néctar,
invertebrados y frutos; en ese orden), agua para beber y bafarse, material para
construccion de nidos y sustrato de anidamiento (Nadkarni y Matelson, 1989; Cestari, 2009;
Cruz-Angén y Greenberg, 2005). Asimismo, se ha probado, que algunas especies que usan
directamente epifitas para obtener alimento y anidar en ellas, seleccionan sus habitats en
funcién de la densidad de epifitas, prefiriendo aquéllos con mayor densidad (Cruz-Angén et

al., 2008).
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Las interacciones entre aves y plantas reflejan procesos de coevolucién, como se ha
sugerido que ocurre entre los colibries y las bromelias, aunque a menudo la coevolucién es
difusa (Piacentini y Varassin, 2007). En las comunidades, la mayoria de las interacciones
ocurren entre especies que no dependen fuertemente unas de otras y es mas comun que
las interacciones sean asimétricas; o sea, que organismos especializados interactien con
otros que son generalistas (Bascompte y Jordano, 2007). Estos generalistas interactian a su
vez, con otras especies generalistas, dando lugar a estructuras anidadas que permiten la
coexistencia de numerosas especies y asegurando la persistencia de los organismos mas
especializados (Bascompte et al., 2003; Bascompte et al., 2006). Los organismos
generalistas son centrales en los ecosistemas porque conectan a los integrantes de las
comunidades, interactuando incluso con especialistas que participan marginalmente con
un nucleo dado, pero que forman parte de otro conformado por otras especies (Sazima et

al., 2010).

Los estudios enfocados directamente sobre interacciones entre aves y epifitas provienen
principalmente de ecosistemas tropicales humedos, a pesar de que ambos grupos de
organismos se encuentran presentes y son diversos en otros biomas, incluso en condiciones
xéricas (Reyes-Garcia et al., 2012). Asi, por ejemplo, se han registrado hasta 117 especies
de aves en bosques de encino (Quercus) en Guerrero, México (Almazadn-Nuiiez, 2009);
mientras que Mondragon (2003) reporta la presencia de 63 especies de orquideas y

bromelias epifitas en un encinar himedo en la Sierra Norte de Oaxaca.

Los bosques con presencia del género Quercus se extienden por el Neotrdpico desde el
centro de México hasta los Andes colombianos (Kappelle, 2006). Especies de Quercus
caracteristicas de estos bosques en México son Q. castanea Née, Q. candicans Née y Q.
crassifolia Bonpl. (Corcuera y Zavala-Hurtado, 2006; Almazan-Nufiez, 2009; Maya-
Elizarrards y Schondube, 2015). México es centro de diversificacion del género Quercus y,
entre los estados de la Republica, Oaxaca destaca con 70 especies, el mayor nimero en

Maxico (Kappelle, 2006).
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Considerando que los estudios enfocados sobre las interacciones de aves con epifitas
realizados en bosques de encino son escasos y dada la importancia de las aves como
prestadores de servicios ecosistémicos (Whelan et al., 2008), y de las epifitas como recursos
clave en los ecosistemas (Nadkarni, 1994), esta investigacion propone evaluar el uso que
las aves hacen de las epifitas vasculares en un bosque de encino en Yanhuitlan, Oaxaca. Por
tanto, se busca responder en particular a las siguientes preguntas: ¢ Qué especies de aves
usan epifitas?, équé usos y qué recursos obtienen de ellas?, éicudl es el grado de
especializacion de las aves respecto a los tipos de epifitas? y écual es la importancia de las

epifitas para la avifauna en este tipo de bosque?

OBIJETIVOS
General

Documentar las interacciones entre aves y epifitas vasculares en un bosque de encino y

explorar posibles factores que las determinan.

Especificos

e Determinar la composicion de la comunidad de aves que usa las epifitas.

e Determinar los tipos de uso que las aves hacen de las epifitas y los recursos que

obtienen de ellas a lo largo de un afio.

e Estimar el grado de especializacion de las aves respecto al uso de epifitas.

e Evaluar qué caracteristicas del habitat influyen en las visitas de aves a las epifitas.

e Determinar la importancia de las epifitas para la comunidad de aves del bosque de

encino.

HIPOTESIS

1. Los recursos para las aves ofrecidos por las epifitas son principalmente néctar,

invertebrados y frutos; se espera que en el bosque de encino el mayor nimero de visitas de
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aves sea en busqueda de estos recursos por especies de aves nectarivoras, insectivoras y

frugivoras.

2. La comunidad de epifitas en Tooxi esta dominada por bromelias, que son fuente de néctar
para los colibries, se espera que esta familia de aves registre el mayor nimero de visitas a

las epifitas y que sea especialista en el uso de estas plantas entre la comunidad de aves.

3. En las interacciones mutualistas entre plantas y animales, la estructura de las
interacciones estd dominada por especies generalistas que interactian con numerosas

especies, en un patrén anidado, por lo que se espera observar un alto anidamiento en Tooxi.

4, La abundancia de epifitas influye en la abundancia, la composicién de la comunidad de
avesy la seleccidn de habitat por las aves; por tanto, se espera que la abundancia de epifitas
determine la composicion de la comunidad aviar que usa las epifitas, asi como el nimero

de visitas a las plantas.

ANTECEDENTES

Importancia de las aves en los ecosistemas

Las aves constituyen uno de los grupos de vertebrados mas diversos; actualmente se estima
que existen alrededor de 10 mil especies, dependiendo del concepto de especie utilizado
(Navarro y Sanchez-Gonzalez, 2002). Se encuentran presentes en todos los continentes y
en todos los ecosistemas, aunque la mayor diversidad se encuentra en la Regidn
Neotropical, donde se estima una riqueza de aproximadamente 3,715 y un porcentaje de
endemismo del 42.7% (Navarro y Sanchez-Gonzdlez, 2002). En México habita
aproximadamente el 10% de la riqueza mundial, con un estimado de 1,070 especies (Howell
y Webb, 1995). Oaxaca es el estado mexicano mas rico, con 744 especies (Navarro-Siglienza
et al. 2004), lo que representaria dos tercios de la riqueza nacional (Lavariega et al. 2016).
Los estudios sobre avifauna en el estado son escasos y se encuentran restringidos a regiones
y habitats especificos. Entre ellos podemos contar el de Bojorges-Bafios (2011), sobre
diversidad en sistemas lagunares de la costa; y el de Santos et al. (2013), realizado en

sistemas de cultivo en la Sierra Norte. Sobre la avifauna en la regién de la Mixteca no se han
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publicado estudios hasta el momento, aunque la riqueza en la zona comprendida entre el
valle de Yanhuitlan y Huajuapan rondaria las 100 especies, de acuerdo con una estimacion

hecha por Blancas-Calva et al. (2010).

Entre las diferentes funciones que han sido reportadas para las aves en los ecosistemas,
destacan la polinizacidn, la dispersién de semillas y la regulacién de poblaciones de insectos.
Para la polinizacion se ha reportado que participan hasta 920 especies de aves dentro de
nueve familias en todos los continentes, exceptuando a la Antértida (Whelan et al., 2008).
La polinizaciéon por animales involucra una interaccién mutualista, debido a que los
animales se benefician al obtener néctar o polen como alimento y las plantas un vector del
polen para su fecundaciéon (Ordano y Ornelas, 2004; Bascompte y Jordano, 2007). En
América, y especialmente en la regidn neotropical, la composicién de aves nectarivoras
puede alcanzar hasta 10% de la avifauna en algunos ecosistemas y dentro de ellos, los
colibries han establecido fuertes mutualismos con grupos de plantas definidos, tales como

las bromelias epifitas (Buzato et al. 2000; Piacentini y Varassin, 2007; Whelan et al., 2008).

Actualmente del 30% al 50% de las especies de aves en los bosques tropicales dependen de
frutos en su dieta y del 50% al 90% de las plantas son dispersadas por aves (Wilms y
Kappelle, 2006). La forma mas comun de dispersién es la endozoocoria en la que las aves
consumen frutos carnosos para luego defecar o regurgitar sus semillas en sitios adecuados
para su germinacién y establecimiento (Loiselle y Blake, 2002; Whelan et al. 2008). Algunos
taxa se han especializado en este tipo de interaccidn, en la que tanto aves como plantas
han desarrollados adaptaciones fisico-quimicas, morfolégicas y conductuales que facilitan
una dispersion eficiente; por ejemplo, especies de aves del género Euphonia que consumen
y dispersan muérdagos (Viscaceae) y epifitas del género Rhipsalis (Cactaceae) (Guaraldo et
al. 2013). A través de convergencia evolutiva, las plantas han logrado producir frutos que
pueden ser explotados por las aves frugivoras en la comunidades, por lo que en estas
interacciones se favorece la dominancia de especies frugivoras generalistas (Watson, 2001;
Bascompte et al., 2006). En este sentido, las aves son importantes para la regeneracién de

ecosistemas boscosos, ya que algunas especies pueden moverse entre fragmentos de
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vegetacién en distintas etapas de sucesidn natural, dispersando semillas y promoviendo la

regeneracion y la disponibilidad de alimento (Wilms y Kappelle, 2006).

La depredacién de insectos por las aves controla directamente poblaciones de especies que
pueden ser potencialmente nocivas en altas densidades (Holmes et al., 1979; Holmes, 1990;
Torgersen et al., 1990; Greenberg et al., 2000). Se ha estimado que la depredacién de
lepidopteros por aves en bosques boreales mantiene a las poblaciones en densidades
poblacionales bajas (Holmes et al., 1979). De hecho, el impacto de la depredacién aviar es
mayor y limita la sobrevivencia de las poblaciones de insectos cuando estas se encuentran
en niveles estables que cuando alcanzan altas tasas de crecimiento (Holmes, 1990;
Torgersen et al., 1990). El beneficio de las aves como depredadores de insectos se puede
apreciar indirectamente en el desarrollo de las plantas, ya que el dafio foliar por herbivoria
redujo hasta un 30% la produccion de biomasa en plantulas de arboles latifoliados (Marquis

y Whelan, 1994).

Importancia de las epifitas en los ecosistemas

De acuerdo con Zotz (2016), existen alrededor de 28 mil especies epifitas vasculares,
distribuidas en 912 géneros y 73 familias, lo cual representa cerca del 9% de las plantas
vasculares. Entre las familias con mayor nimero de especies epifitas podemos encontrar a
las orquideas (Orchidaceae), con cerca de 19 mil especies (70% de las epifitas), y a las
bromelias (Bromeliaceae) con 1,800 (de 3,500 en la familia). La mayoria de las epifitas se
distribuye en los trépicos, pero también en zonas subtropicales, con predominio del
hemisferio austral sobre el boreal (Zotz, 2016). Los bosques humedos perennifolios son los
mas diversos en epifitas, pero familias como Bromeliaceae también son abundantes,
aungue menos ricas, en ecosistemas estacionales y xéricos (Benzing, 1990; Rundel y Dillon,

1998; Bernal et al., 2005; Pinto et al., 2006; Reyes-Garcia et al., 2012).

Las epifitas juegan un papel preponderante en los ecosistemas ya que intervienen en los
ciclos biogeoquimicos e incrementan su biodiversidad, ya que brindan alimento, agua y
refugio a numerosos organismos como son microorganismos, invertebrados, pequenos
vertebradosy aves (Nadkarni, 1994; Stuntz et al., 2002b). Asimismo, las epifitas contribuyen
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en gran medida a conformar la estructura del dosel y a modificar el microclima no sélo en
el dosel mismo sino en los estratos inferiores (Stuntz et al., 2002a; Cruz-Angén et al. 2008).
Esto influye sobre los animales que habitan en el bosque y en los distintos estratos del dosel.
Por ejemplo, Stuntz et al. (2002a), demostraron que, a nivel micro climatico, espacios
adyacentes a plantas epifitas en una misma rama exhibian diferencias significativas en
cuanto a condiciones micro ambientales (temperatura y humedad), capaces de incidir sobre
los invertebrados que habitan las epifitas y otros micro ambientes asociados a éstas en el
dosel. A su vez, Cruz-Angoén et al. (2008), observaron que la presencia de epifitas en
plantaciones de café de sombra se relacionaba con las decisiones de las aves al seleccionar
habitats apropiados para sus requerimientos de alimentacion y reproduccién. De igual
manera Cruz-Angén y Greenberg (2005) registraron una tendencia a encontrar mayor
riqueza de aves en parcelas de cafetales con sombra en donde el crecimiento de las epifitas
era permitido, ademas de que en estas parcelas predominaban las aves propias del bosque

mesofilo en donde las plantaciones fueron introducidas.

Interacciones entre aves y epifitas

El grueso de las investigaciones sobre interacciones que involucran aves vy epifitas se ha
desarrollado en Centro y Sudamérica. Destacan los trabajos de Remsen (1985), en los Andes
bolivianos; Nadkarni y Matelson (1989) en Monteverde, Costa Rica; Sillett (1994) y Sillett et
al. (1997) en la Cordillera de Talamanca, Costa Rica; asi como los de Cestari y Pizo (2008) y
Cestari (2009), en el bosque atlantico de Brasil. En estas investigaciones se han registrado
especies de aves que visitan epifitas, en algunos casos los comportamientos que

desplegaron y, mds importante, los recursos que obtuvieron.

A partir de estos y otros estudios, se sabe que por lo menos 112 especies de aves visitan e
interactdan con epifitas (Cestari, 2009). Entre las familias de aves mencionadas como
visitantes de las epifitas destacan algunas, tanto por el nimero de especies involucradas
como por la frecuencia de visitas. Las familias con el mayor nimero de especies son
Trochilidae, Thraupidae, Thamnophilidae, Furnariidae y Dendrocolaptidae; y de manera

marginal, las familias Troglodytidae y Tyrannidae (Remsen, 1985; Nadkarni y Matelson,
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1989; Sillett, 1994; Sillett et al., 1997; Cestari y Pizo, 2008; Cestari, 2009). Dependiendo del
nivel de clasificacion de las epifitas usado por los autores, los grupos taxondmicos mas
explotados son los liquenes, las briofitas y, entre las epifitas vasculares, las bromelias
(Remsen, 1985; Nadkarni y Matelson, 1989; Sillett, 1994; Cestari, 2009). El recurso mas
utilizado por las aves, en epifitas vasculares, es el néctar, seguido de los frutos y los
invertebrados (Cestari, 2009). Sin embargo, la composicidon de la comunidad de aves difiere
entre las regiones bajo estudio; mientras que Sillett (1994) registra principalmente especies
insectivoras en la Sierra de Talamanca, Costa Rica, en el bosque atlantico brasilefio se
registra mayor actividad de colibries (Piacentini y Varassin, 2007; Cestari y Pizo, 2008). A
continuacion, se mencionan algunos aspectos importantes de estas interacciones y los

grupos involucrados en ellas.

Colibries y epifitas

Los eventos de interaccidn entre colibries y epifitas, principalmente bromelias destacan por
su importancia ecoldgica, pues son en general interacciones mutualistas de polinizacion
(Buzato et al. 2000; Piacentini y Varassin, 2007). En las interacciones entre colibries y las
plantas que explotan, incluyendo a las epifitas, se pueden observar ciertos patrones
generales. Uno de estos patrones es el del sindrome de troquilofilia: las epifitas visitadas,
generalmente bromelias, exhiben flores con corolas tubulares, colores rojizos, ausencia de
plataformas de percha para insectos, antesis diurna y falta de aroma (Arizmendi y Ornelas,
1990), ademas de una provisién continua de néctar y la apertura de pocas flores por dia
durante largos periodos de tiempo (Ordano y Ornelas, 2004; Kromer et al. 2006; Schmid et
al., 2011). Estos ultimos rasgos, junto a una disposicién espacialmente dispersa de las
fuentes de néctar, sobre todo en epifitas, promueve un comportamiento de forrajeo en el
gue algunas especies de colibries siguen rutas definidas ciclicas y de larga distancia
(traplining; Snow y Teixeira, 1982; Buzato et al. 2000). En general son los colibries
relativamente medianos y grandes, con pico largo, los que deben seguir tales rutas,
impelidos por sus necesidades energéticas; estas caracteristicas morfolégicas les permiten
explotar flores tubulares largas, excluyendo a las especies de colibries pequefias. En el

bosque atldntico brasilefio, se ha observado que los colibries dentro de la subfamilia
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Phaetorninae suelen ser ruteros (trap-liners) y generalmente son las especies dominantes
en cuanto a competencia (Snow y Teixeira, 1982; Sazima et al., 1995; Sazima et al., 1996;

Buzato et al., 2000; Piacentini y Varassin, 2007).

Otro rasgo importante es la relativa generalidad de los colibries al visitar plantas. En el
Bosque Atlantico brasilefio las especies Ramphodon naevius y Phaethornis eurynome son
generalistas que visitan un gran numero de plantas dispersas espacialmente (Snow vy
Teixeira, 1982). Sazima et al. (1995), por ejemplo, reportan que R. naevius visita 21 especies,
entre ellas 11 epifitas: nueve bromelias y dos gesneridceas (Gesneriaceae). En cuanto a P.
eurynome, en el sureste de Brasil, visita 18 especies de las cuales ocho son epifitas: seis
bromelidceas y dos gesneriaceas (Sazima et al., 1996). Por parte de las plantas, las especies
de bromelias visitadas por los colibries pueden ser especialistas: una de las especies de
bromelias visitadas por P. eurynome, Nidularium marigoi, recibié Unicamente a este colibri;
en tanto que otras dos, Billbergia distachia y Canistrum cyathiforme, lo hicieron en 81.2% y

85.7% de todas las visitas recibidas, respectivamente (Sazima et al., 1996).

Aves insectivoras y epifitas

En la Cordillera de Talamanca, Costa Rica, Sillett (1994) y Sillett et al. (1997) registraron un
conjunto de especies de aves “especialistas” que exploran y forrajean preferentemente en
elementos “epifitos” del dosel (p. ej. mantos de briofitas y liquenes) y epifitas vasculares.
Entre estas aves sobresale el furnarido Pseudocolaptes lawrencii, cuyas visitas a bromelias
tipo tanque fueron mas frecuentes que a otras formas vegetales, incluyendo otras epifitas.
El autor comparo el contenido estomacal de aves sacrificadas con muestras de artropodos
colectados en las bromelias y encontrdé una composicién faunistica similar, aunque mads
diversa en los estdmagos que en las plantas (Sillett et al., 1997). Los grupos de artrépodos
mas abundantes fueron los dermadpteros, los ortépteros y los aracnidos; en tanto que los
restos de huevos de insectos fueron parte importante en la dieta del furnarido. Por su parte,
Cruz-angén y Greenberg (2005) registraron 22 especies de parulidos (Parulidae), 18 de ellas
migratorias, en parcelas con presencia de epifitas; la mayoria (18 especies) catalogada como

insectivora, de las cuales una de ellas (Mniotilta varia) utilizé activamente las epifitas como
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sustrato de forrajeo (128 registros) y otra mas (Setophaga pitiayumi) como sustrato

exclusivo de nidificacion.

Aves frugivoras y epifitas

Aunque los frutos aparecen como el segundo recurso explotado por aves en epifitas
(Cestari, 2009), los reportes de interaccién son escasos, quiza debido al hecho de que pocas
especies de epifitas son dispersadas por animales (Madison 1977; Zozt 2016). Nadkarni y
Matelson (1989) mencionan la fructificacién de un arbusto epifito del género Norantea
(Marcgraviaceae) en un bosque hiumedo de montaiia en Costa Rica, en el que fueron
observadas aves de las familias Thraupidae y Ramphastidae. Cruz-Angén y Greenberg
(2005) discuten que las epifitas Anthurium scandens (Araceae) y Rhipsalis baaccifera
(Cactaceae) producen frutos durante la temporada reproductiva de las aves habitantes en
cafetales de sombra, en un bosque mesdfilo en Veracruz, México, por lo que serian
aprovechados por éstas. Cestari (2009) menciona también aves de la familia Thraupidae y
cita a Nadkarni y Matelson (1989) para apoyar la sugerencia de que éstas consumen frutos.
En un analisis mas profundo, Guaraldo et al. (2013) exploran la convergencia evolutiva entre
los muérdagos de la familia Viscaceae y las cactaceas epifitas del género Rhipsalis, ambos
dispersados por aves del género Euphonia. Estos autores concluyen que las caracteristicas
de los frutos de Rhipsalis (produccidn, fenologia, morfologia, propiedades quimicas, tiempo
de retencion en la planta) y su distribucién espacial en el ambiente, asi como las
adaptaciones fisioldgicas, morfolégicas y conductuales de las Euphonia colaboran a una
interaccion eficiente, donde las aves dispersan directamente las semillas de los frutos que
les sirven de alimento, en micro hdbitats adecuados para su germinacion y el

establecimiento de las plantas (Guaraldo et al. 2013).

METODOS

Area de estudio

El drea de estudio se encuentra en un bosque de encino de la comunidad de Tooxi
(17°33’33.19” N, 97°22’52.01” W), municipio de Yanhuitlan, Oaxaca, México. Todos

nuestros sitios en el drea se localizaron entre los 2,400 a los 2,600 msnm. La temperatura
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promedio anual es de 19.9 °C, mientras que la estacidon lluviosa comprende los meses de
mayo a noviembre y la de estiaje desde diciembre a abril con una precipitacion promedio
de 570 mm (Comision Nacional del Agua, 2007). Sin embargo, a pesar de los registros
histéricos, durante el afio 2018 la precipitacidn mas alta ocurrié entre agosto y diciembre,
por lo que se tomaron los datos correspondientes a este periodo de la estacion
meteoroldgica mas cercana (INIFAP: Instituto Nacional de Investigaciones Forestales,

Agricolas y Pecuarias; estacién Mixteca, Santo Domingo Yanhuitlan).

La vegetacién natural en la zona se compone de bosque de encino y chaparral, con
presencia de pastizal inducido y agricultura “no apreciable” (INEGI, 2015). Entre las especies
de arboles mas comunes se encuentran Quercus glabrescens Benth., Q. glaucoides M.
Martens & Galeotti, Q. rugosa Née, Q. depressa Humb. & Bonpl., Q. castanea Née, Juniperus

flaccida Schltdl. y Arbutus xalapensis Kunth. (Ramirez-Martinez, com. pers.).

La comunidad de epifitas vasculares incluye a las especies de Tillandsia bourgaei Baker, T.
macdougallii L. B. Smith, T. prodigiosa (Lem.) Baker, T. recurvata (L.) L., T. usneoides (L.),
Viridantha plumosa (Baker) Espejo, Pleopeltis conzatti (Weath.) R. M. Tryon & A.F.Tryon,
Polypodium martensii Mett., Echeveria nodulosa (Baker) Otto, Alamania punicea Lex. y

Laelia furfuracea Lindl. (Ramirez-Martinez, com. pers.), entre otras.

Muestreo en campo

Seleccion de sitios de muestreo

Se seleccionaron cuatro sitios de muestreo en un area con presencia de bosque de encino
y epifitas en los arboles, dentro de la zona de proteccién ecoldgica designada por la
comunidad de Tooxi. A cada sitio le fue asignado un nombre de manera convencional
(“Puerto”, “Adriana”, “Canada”, “Cruz de Tabla”). Dentro de cada sitio se ubicd un transecto
de 600 metros con tres puntos para observacion de aves a lo largo de cada uno. Los puntos
fueron separados uno de otro por una distancia de 200 metros, para minimizar la
autocorrelacion de los conteos de aves, medida con un dispositivo de GPS manual (Garmin

GPSMAP 64). Se seleccionaron en total 12 puntos de observacion en la zona de estudio,
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cada uno georreferenciado con el mismo dispositivo GPS. Los sitios y transectos, asi como
la longitud de éstos (600 m), se situaron a lo largo de senderos existentes en areas con
presencia de epifitas, considerando la topografia del terreno y la distribucion de fragmentos

de bosque en la zona.

Composicion de la comunidad de aves visitantes de epifitas, usos y recursos obtenidos

Con la finalidad de registrar cudles son las especies de aves que interacttdan con las epifitas,
asi como el tipo de uso que hacen de ellas, se realizaron muestreos mensuales desde marzo
de 2018 hasta febrero de 2019. Cada muestreo consistio de ocho dias de observacion,
alternando los dias para visitar cada sitio dos veces por mes. Diariamente se realizaron dos
turnos de observacién: uno matutino, comenzando 10 minutos después del amanecer para
facilitar la visibilidad, y durante las cuatro horas siguientes; y otro vespertino, iniciando dos
horas antes de la puesta del sol. La hora exacta de inicio de cada periodo de muestreo se
ajustd, con ayuda del dispositivo GPS, conforme a la variacion estacional en la salida y la

puesta del sol a lo largo del afio.

En cada visita diaria se recorrid el transecto correspondiente a partir de uno de los puntos
de observacion. Desde el centro de cada punto se observaron y registraron las visitas de
aves ocurridas durante un periodo de 30 minutos. Al terminar cada periodo de observacion
se continué caminando por el transecto a una velocidad estimada de 3 km/hora (medida
con el dispositivo GPS) hasta llegar al siguiente punto de observacién e implementar el
periodo de 30 minutos, lo cual se repitié hasta visitar los tres puntos en el transecto. El
orden del recorrido de los puntos de observacion fue alternado en cada visita para
mantener uniformidad en los horarios. Al transcurrir los 90 minutos de observacién en los
tres puntos se continud recorriendo el transecto y realizando registros hasta completar las

cuatro horas de observacion.

Durante todo el periodo de observacion se registraron fecha, sitio, punto de muestreo, hora
de inicio y final del muestreo. Todos los registros de interacciones, tanto en puntos de
conteo como en transectos, se realizaron sin considerar una distancia predefinida entre el
observador y la deteccién de las aves. Las observaciones se realizaron de manera directa y
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con binoculares (Bushnell, 10X 40). Los datos especificos tomados para cada interaccion se

detallan mas abajo.

Las aves fueron identificadas taxondmicamente y de acuerdo a su estatus de residencia,
endemismo y estatus de riesgo. La clasificacion taxondmica sigue a la American
Ornithological Society’s Check-list of North American Birds y su ultima actualizacién
(Chesser et al., 2017). El estatus de residencia se asigné de acuerdo a las categorias de
Howell y Webb (1995). Las aves residentes son las que se reproducen en México y
permanecen en el territorio durante todo el afio; los residentes de verano son aquellas que
permanecen en el pais durante su reproduccién y migran hacia el sur durante el invierno;
los visitantes de invierno permanecen en México durante el invierno boreal sin
reproducirse; en tanto que los transitorios se reproducen en Norteamérica y cruzan el area
en su migracién invernal hacia el sur del continente (Howell y Webb, 1995). El endemismo
de las especies se determind siguiendo la propuesta de Gonzdlez-Garcia y Gdmez de Silva
(2002). De acuerdo con estos autores, las especies endémicas son las que habitan dentro
de los limites politicos de México; las especies cuasiendémicas son aquellas que se
distribuyen mas alla de las fronteras politicas de México en un area no mayor de 35, 000
km?; finalmente, las aves semiendémicas son las que permanecen sélo dentro del territorio
mexicano durante una época del afio (Gonzalez-Garcia y Gdmez de Silva, 2002). El estatus
de conservacion se asignd de acuerdo a las categorias establecidas por la NOM-059-2010
(SEMARNAT, 2010) y la Convencién sobre el Comercio Internacional de Especies

Amenazadas de Faunay Flora Silvestres (CITES, 2017).

Como parte del registro de actividad de las aves y para determinar qué tipos y especies de
epifitas visitan, se clasificd a las plantas epifitas de acuerdo a su grupo taxondmico:
orquideas, helechos, crasulaceas y bromelias. Estas ultimas se dividieron en bromelias tipo
tanque y bromelias atmosféricas. Las primeras tienen una estructura de roseta con hojas
anchas y sobrepuestas, que les permite la captacién y almacenamiento de agua y residuos
organicos, de los cuales la epifita toma nutrientes (Zotz, 2016; Reyes-Garcia et al. 2012); en

tanto que las atmosféricas, como su nombre lo sugiere, captan nutrientes y agua de la
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atmosfera, sin formar un tanque (Zotz, 2016; Martorell y Ezcurra, 2007). Dado que la
identificacion de las bromelias tipo tanque a nivel de especie es dificil cuando no cuentan
con estructuras reproductivas, todas fueron agrupadas bajo el término “Tillandsia spp.”

para los analisis.

Grado de especializacion entre aves y epifitas

Para determinar el grado de especializacion en las interacciones entre aves y epifitas, se
cuantificaron los registros de visitas, las especies visitantes a las plantas y la especie de
planta visitada. Para el analisis de datos sélo se considerd la primera visita registrada para
un mismo individuo de la misma especie de ave. Las visitas de dos o mas individuos de una
misma especie registradas al mismo tiempo durante el mismo periodo de observacion

fueron analizadas como registros independientes cada una.

Caracteristicas del habitat que influyen en el uso de epifitas por las aves

Se realizd una caracterizacion del habitat en los sitios para calcular la densidad de epifitas y
otras caracteristicas que pudieran influir en las visitas de las aves. En cada uno de los puntos
de observacion se estimd un circulo de 10 metros de radio (drea de 314.16 m?) a partir del
punto de observacion. Dentro de cada circulo se contaron los arboles con un didametro a la
altura del pecho (DAP) mayor a 10 cm, y se anotd su especie. Por cada darbol se registré el
numero y la especie de las epifitas vasculares cuya longitud estimada fuera mayor a 10 cm,
considerando la observacidn de Sillett et al. (1997) de que las aves visitan principalmente
bromelias de mas de 10 cm. Otros estudios registran que las bromelias con mayor tamafio
pueden ofrecer mayor cantidad de recursos a las aves, tales como invertebrados, debido a
la acumulacién de detritos y agua entre sus hojas (Sillett, 1994; Stuntz et al., 2002b). La

medicion de estas y otras variables en cada punto de conteo se detalla mds abajo.

Importancia de las epifitas para la comunidad de aves

Para saber cuantas especies dentro de la comunidad de aves usan epifitas (el porcentaje
que visitd epifitas), se registré la totalidad de especies de aves detectadas en el encinar. El

inventario se elaboro registrando a las aves detectadas durante los primeros 10 minutos de
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muestreo en un radio de 25 metros a partir del punto de observacién. Para contar con un
inventario lo mas completo posible, durante cada muestreo matutino, en el sitio
correspondiente, se instalaron redes de niebla para captura de aves a una distancia
aproximada de 100 metros de cada punto de observacidn. Para este muestreo se utilizaron
dos redes de 6 metros y una mas de 12 metros. Las redes comenzaron a operar desde 20
minutos previos a la salida del sol hasta aproximadamente cuatro horas después. Las aves
capturadas fueron identificadas y liberadas de inmediato en el mismo sitio. Para la
instalacién y monitoreo de las redes se contd con el apoyo de dos colaboradores

capacitados.

Anadlisis de datos

Composicion de la comunidad de aves que usa las epifitas
Riqueza de aves

Para determinar la riqueza de aves que usa epifitas se cuantificé el nimero de especies de
aves que visitaron a las plantas. Con el fin de estimar la eficiencia del muestreo para
registrar las aves presentes en el area de estudio, se construyd una curva suavizada de
acumulacién de especies. Esta curva representa la acumulacién de las especies registradas
en muestreos sucesivos y es producto de un remuestreo aleatorio simulado del conjunto
de N muestreos (Gotelli y Codwell, 2001). En términos estadisticos, es la “esperanza” del
numero de especies observado en esfuerzos de muestreo crecientes (Gonzdlez-Oreja et al.
2010). Siguiendo a la literatura, se realizaron 100 remuestreos simulados al azar en el

programa Estimate version 9.1.0 (Colwell, 2013).

Una vez obtenido el promedio de especies observadas en los muestreos a través de la curva
de rarefaccién, ésta se ajustd a dos modelos asintéticos de acumulaciéon de especies: el
modelo de Dependencia Lineal y el modelo de Clench. El primero asume que conforme
aumente el nimero de especies del inventario, en un intervalo dado de tiempo, la
probabilidad de encontrar nuevas especies ira decreciendo en funcién al tamafio de la lista,
llegando a una pendiente igual a cero (Soberdn y Llorente, 1993). El modelo de Dependencia

Lineal sigue la forma
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ES =a/b1™~.

En donde “ES” es el niumero esperado de especies y “x” es el nimero acumulado de

muestreos; “a” y ”b” son parametros constantes.

Si se quiere calcular el esfuerzo requerido para alcanzar la asintota del inventario se puede

aplicar la siguiente formula:

tg = 1/b In[1/(1-q)]

o"_ 0

En donde t4 es el esfuerzo de muestreo, “q” es la proporcion dada que se proyecta alcanzar
con el muestreo (en este caso se proyectd para 95% del muestreo; es decir, 0.95 del total)

y “b” es un parametro constante.

El modelo de Clench, en cambio, se basa en el supuesto de que conforme se invierta mas
esfuerzo de muestreo mas se incrementard la probabilidad de sumar nuevas especies al

inventario (Soberdn y Llorente, 1993). El modelo tiene la forma:

ES = ax/1+bx

o 0

En donde “ES” es el nimero esperado de especies y “x” es el nimero acumulado de

o"_ 7

muestreos; mientras que “a”y ”b” son parametros constantes.

La férmula para calcular el esfuerzo requerido para alcanzar la asintota del inventario es:

tq = q/[b(1-q)]

En donde ¢, es el esfuerzo de muestreo requerido para alcanzar la proporcién dada (g) que

se proyecta alcanzar y “b” es un parametro constante.

El ajuste de los modelos a la curva de acumulacidn se realizé en el programa STATISTICA
versién 8.0 (Statsoft, 2007). Los valores asintdticos estimados por los modelos fueron
utilizados como limite inferior (el valor mds bajo) y superior (el mas alto) de la riqueza

estimada.

28



Una vez obtenido el valor asintético del inventario aviar mediante los modelos de
acumulacién, se compard la rigueza probable con el estimador de riqgueza no paramétrico
Jackknife 1, adecuado para esfuerzos de muestreo creciente en comunidades de aves en

ecosistemas sujetos a perturbacion (Gonzalez-Oreja et al., 2010).

El mismo procedimiento descrito se siguié también para cuantificar la comunidad de aves
presente en el bosque de encino, con la finalidad de evaluar la importancia de las epifitas y
su uso por las aves en el drea de estudio. Los datos usados para este andlisis fueron tomados
de los conteos directos durante los primeros 10 minutos en cada periodo de 30 minutos y
se combinaron con los datos provenientes de las capturas en las redes de niebla durante

los muestreos matutinos.

Usos y recursos obtenidos por la comunidad de aves

Para determinar qué aves visitan epifitas y con qué frecuencia, asi como los usos que hacen
de ellas, los registros de aves que interactuaron con epifitas fueron ordenados de acuerdo
al numero de visitas por especies y familia (especies por familia; visitas por familia; visitas
por especie). Los registros de usos y recursos obtenidos de las epifitas por las aves fueron
ordenados considerando el nimero de visitas por cada grupo taxondmico de las epifitas, su
tipo (tanque o atmosférica) y especie. Asimismo, fueron ordenados los registros de visitas
en busqueda de recursos considerando el comportamiento exhibido por las aves y el
recurso obtenido. Los comportamientos fueron categorizados como “forrajeo”, cuando el
ave fue observada consumiendo o tomando algun elemento de las epifitas (v. g. néctar o
invertebrados); y “exploracién”, cuando el ave sélo examind alguna estructura de las
epifitas sin tomar nada de ella. Los recursos fueron categorizados como “néctar”, cuando
el ave sonded con el pico la corola de las flores; “invertebrados”, cuando se confirmé que
el ave tomo un animal de este tipo; “residuos”, si el ave tomd un recurso alimenticio que
fuera un animal o néctar (v. g. frutos de otras plantas); e “indeterminado”, cuando se

observo que el ave tomd un elemento de la planta pero éste no fue identificado.

Para observar la variacion temporal en los usos y recursos obtenidos por las aves de las
epifitas se compard el nimero de visitas con la fenologia reproductiva de las epifitas y las
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estaciones de lluvias y estiaje a lo largo del afo. Para ello se considerd el registro de

precipitacion obtenido por la estacion meteoroldgica del INIFAP-Yanhuitlan.

Grado de especializacion

Para analizar el grado de especializacion de las aves en el uso de las epifitas, se explord
primero si las visitas de las aves a las epifitas se debian a la disponibilidad de éstas y a la
abundancia de las aves; para ello se realizaron regresiones lineales entre la frecuencia de
visitas en funcién de la abundancia de las epifitas (Anexo 4). Si la regresién fuera
significativa, las interacciones de aves con epifitas se deberian probablemente a la
abundancia de las epifitas; de lo contrario, seria probable que otros factores, tales como los
atributos bioldgicos de las plantas, de las aves o las caracteristicas del habitat, explicaran la
frecuencia de visitas. Luego, se realizé un analisis de redes de interaccidon ecolégica, el cual
utiliza representaciones graficas de comunidades cuyos elementos (especies, en este caso)
se relacionan de manera directa o indirecta en diferentes procesos (Bascompte et al., 2003;
Bascompte y Jordano, 2007). El patrén de agregacion de una red indica la manera en la que

interactuan las especies y con quién lo hacen (Garcia, 2016).

El analisis de las interacciones entre aves y epifitas en Tooxi consistid en la construccion de
dos tipos de redes. Por una parte, se elabord una red bipartita de la comunidad que incluyd
dos tipos de elementos: todas las especies de aves visitantes de epifitas y todas las especies
de epifitas visitadas. Por otra parte, se construyeron dos redes monopartitas (o unimodales)
gue incluyeron, respectivamente, sélo especies de aves involucradas en un tipo de
interaccion especifica. Se decidid construir dos tipos de redes debido a que se registraron
dos tipos de interacciones diferentes: por un lado visitas de colibries a bromelias en
busqueda de néctar; por otro, visitas de otras especies de aves en busqueda de recursos

distintos al néctar.

Las representaciones graficas de las redes de interaccién se componen de nodos y vinculos
entre éstos (Bascompte y Jordano, 2007). En la red bipartita de Tooxi los nodos
corresponden, por un lado, a las especies de plantas epifitas y, por el otro, a las especies de
aves. Los vinculos en esta red representan visitas de aves a las epifitas. En las redes
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monopartitas, los nodos representan especies de aves y los vinculos sefalan visitas
compartidas a una misma especie de epifita. Las redes monopartitas de aves son
proyecciones de la red bipartita de Tooxi y su principal ventaja es que a partir de éstas se
puede identificar el papel que siguen algunos de los elementos (especies) en la estructura
de la red y en la evolucion de la misma (Gargiulo et al. 2015). El analisis de la red bipartita
se desarrollé con los paquetes bipartite, network y vegan, del programa informatico R (R
Core Team, 2018); en tanto que las redes monopartitas se construyeron y analizaron con

Cytoscape, version 3.7.1 (Shannon et al., 2003).

En el analisis de la red bipartita se implementaron mediciones a nivel de la red; en tanto
gue para el andlisis de las redes monopartitas se usaron métricas a nivel de especie, con el
fin de evaluar el grado de especializacién de cada especie de ave. Las medidas empleadas
en el andlisis a nivel de la red bipartita fueron el anidamiento por sobrelapamiento de nodos
(NODF), la conectancia ponderada (weighted conectance, WC), la asimetria por fuerza de
interacciones, la equidad de interacciones y el grado de especializacion (Hz) (Garcia, 2016).
Las medidas de centralidad utilizadas para medir la estructura de las redes monopartitas
fueron la centralidad por grado (DC), por cercania (CC) y por intermediacién (BC; Sazima et

al., 2010).

En cuanto al analisis a nivel de la red, el anidamiento basado en NODF (Almeida-Neto et al.
2008) considera las diferencias en proporcion de interacciones entre especies, asi como el
numero de veces que éstas interactien, dentro de una red bipartita, conforme éstas se
encuentren mds o menos anidadas respecto al nucleo principal de generalistas; sus valores
van de 0 a 100, en donde 100 sefiala una red perfectamente anidada y 0 una dividida en
compartimentos (Almeida-Neto et al. 2008; Rodriguez-Flores et al. 2019). La conectancia
(C) mide la densidad de la red considerando la proporcidn de interacciones efectivamente
establecidas respecto al numero a todas las posibles (Lara-Rodriguez et al., 2012, Garcia,
2016); en este caso se considerd también el peso de las interacciones (WC). Entre mayor
sea el valor de WC, mayor serd la conectancia dentro de la red. La asimetria por fuerza de

interacciones cuantifica la asimetria promedio en la dependencia entre los pares de
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especies que interactuan; si su valor es positivo indica mayor dependencia de las especies
visitantes (i. e. las aves), mientras que un valor negativo indicaria mayor dependencia de las
plantas. La equidad de interacciones pondera la dominancia en los pesos de las
interacciones dentro de la red, con valores que van de 0 a 1, en donde un valor cercano a
cero indica una marcada dominancia o bien, la presencia de parejas que interactian con
mayor fuerza que otras. Cabe sefalar que la fuerza como pardmetro de una interaccion
indica el nimero de veces que se verifica la misma interaccién entre dos especies, lo que
remite a la dependencia de unas especies hacia otras (i. e. una especie que interactia mas
con una especie respecto al resto es mas dependiente de la primera; Garcia, 2016).
Finalmente, el grado de especializacion mide la especializacion de los elementos de la red,
enfatizando la redundancia de las interacciones, con los valores mas bajos (en un rango de
0 a 1) para comunidades donde existan mas especies generalistas estableciendo

interacciones similares (Bluthgen, 2010; Garcia, 2016).

Por su parte, las medidas de centralidad destacan la importancia relativa de las especies
dentro de la red. La centralidad por grado (DC) mide la posicién de una especie de acuerdo
al nimero de interacciones que establece; una especie central es generalista, tiene
numerosas interacciones y muestra un valor alto de DC. La centralidad por cercania (CC)
toma en cuenta el nimero de interacciones directas o indirectas que hay entre una especie
y las demas; valores altos indican que la intermediacion entre dos especies es minima.
Asimismo, una especie con alto valor por intermediacién de vinculos (BC) es aquella que

Ill

vincula a varias especies o subconjuntos de especies; se encuentra en el “camino mas corto
entre otras especies” (Sazima et al., 2010). Las medidas de centralidad obtenidas a partir
de una red monopartita revelan posibles interacciones de competencia o facilitacion entre
especies que utilizan recursos de manera similar, por ejemplo, entre polinizadores o

frugivoros (Padrén et al., 2011).

Caracteristicas del habitat que influyen en el uso de epifitas por las aves

Para observar las variables que podrian afectar las visitas de la comunidad de aves a las

epifitas se aplicd un analisis de redundancia (RDA) basado en variables del habitat. El RDA
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combina la regresidn lineal con el analisis de componentes principales (PCA) que permite
modelar datos de respuestas multivariadas considerando la composicion de una comunidad
(Borcard et al., 2011). Las variables utilizadas se midieron en cada uno de los puntos de
conteo (n = 12) y fueron las siguientes: altitud sobre el nivel del mar (msnm), densidad de
arboles (individuos de arboles/area), nimero de especies de arboles (S), altura promedio
estimada de los drboles (m), cobertura promedio de los arboles (darea de una elipse),
didmetro de los troncos (DAP, medido a 1.5 m del suelo), riqueza de epifitas (S), densidad
de epifitas (individuos/area), nimero de bromelias floreciendo y porcentaje de arboles
ocupados por la bromelia Tillandsia usneoides. Para reportar los resultados se tomaron los

componentes con eigenvalores igual o mayor a uno.

Debido a que se observd una diferencia entre los tipos de visitas que realizaron las aves, en
cuanto al uso y recursos obtenidos de las epifitas, asi como al componente taxondmico de
los visitantes, se decidié dividir a la comunidad en dos subconjuntos. De tal modo, se aplico
el RDA por separado para cada subconjunto de la avifauna: uno para el de los colibries, que
visitaron a las bromelias para forrajear néctar, y otro al resto de las aves, que exploraron o
forrajearon en estructuras diferentes de las flores de las plantas. Asimismo, para estos
analisis se proyectaron sus graficos de ordenacion para visualizar la distribucion de
”

abundancias de las visitas. Todos los RDA fueron implementados usando la funcién “rda

del paquete vegan dentro del programa R, versién 3.5.2.

Importancia de las epifitas para la comunidad de aves

La importancia de las epifitas para las aves fue valorada considerando el porcentaje de la
comunidad aviar que utiliza a estas plantas de alguna forma. Ademas, se trazaron curvas de
rango-abundancia, tanto para la comunidad de todas las aves cuantificadas en el bosque de
encino como para el componente de aves visitantes de epifitas. Esto con la finalidad de
observar la dominancia y la equidad en la comunidad y sus posibles implicaciones en la

frecuencia de visitas y en la preferencia de las epifitas visitadas por las aves (Anexo 2).
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RESULTADOS

Composicion de la comunidad de aves que utiliza epifitas

Se registraron 21 especies que visitaron epifitas en busca de algin recurso (Cuadro 1). Estas
especies pertenecen a tres érdenes (Passeriformes, Apodiformes y Piciformes), diez familias
y 17 géneros (Cuadro 1). De acuerdo a los modelos de acumulacion de especies, el esfuerzo
de muestreo para alcanzar el 95% de la riqueza total de aves visitantes seria de 11.3 meses
bajo el modelo de Dependencia Lineal; mientras que bajo el modelo de Clench, seria de 78.7
meses. La asintota de la curva seria alcanzada al registrar 21.2 especies con el modelo de
Dependencia Lineal y 28 especies con el modelo de Clench. La figura 1 muestra los valores
observados y predichos para los 12 meses de muestreos realizados, sélo considerando
registros de visitas a epifitas. A su vez, el estimador de rigeza Jack 1 estimd un valor de 30.09

especies en la composicion de la comunidad que visita epifitas (Fig. 2).
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Cuadro 1. Aves registradas como visitantes de epifitas en el bosque de encino de Tooxi, ordenadas de acuerdo a
su taxonomia. Se anota su estatus de residencia, grado de endemismo, categoria de proteccién en la legislacién
mexicana y las especies de epifitas visitadas. El nimero de visitas registradas por especie de ave a cada epifita
se anota junto al nombre de la especie visitada. Se excluye una especie del género Amazilia (Trochilidae), cuya

especie no fue determinada.

Taxonomia Residencia  Endemismo NOM-059 Epifita
Orden: Apodiformes
Familia: Trochilidae
Género: Eugenes
Especie: Eugenes fulgens Residente  No endémica NA Tillandsia bourgeai;
17
T. prodigiosa; 7
Tillandsia sp.; 3
Género: Lampornis
Especie: Lampornis clemenciae Residente  Semiendémica NA T. prodigiosa; 1
Género: Amazilia
Especie: Amazilia beryllina Residente  No endémica NA Tillandsia bourgeai;
2
Género: Hylocharis
Especie: Hylocharis leucotis Residente  No endémica NA Alamania punicea;
1
Viridantha plumosa;
1
T. calothyrsus; 3
T. bourgeai; 26
T. prodigiosa; 1
Orden: Piciformes
Familia: Picidae
Género: Melanerpes
Especie: Melanerpes formicivorus Residente  No endémica NA T. bourgeai; 2

Tillandsia sp.; 4

Orden: Passeriformes
Familia: Corvidae

Género: Cyanocitta

35



Especie: Cyanocitta stelleri

Género: Aphelocoma

Especie: Aphelocoma woodhouseii

Familia: Paridae
Género: Baeolophus

Especie: Baeolophus wollweberi

Familia: Sittidae
Género: Sitta

Especie: Sitta carolinensis

Familia: Troglodytidae
Género: Thryomanes

Especie: Thryomanes bewickii

Familia: Fringillidae
Género: Euphonia
Especie: Euphonia elegantissima
Género: Spinus

Especie: Spinus psaltria

Familia: Passerellidae
Género: Junco

Especie: Junco phaeonotus

Familia: Icteridae
Género: Icterus
Especie: Icterus graduacauda

Especie: Icterus parisorum

Familia: Parulidae

Residente

Residente

Residente

Residente

Residente

Residente

Residente

Residente

Residente

Residente

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

Cuasiendémica

Cuasiendémica

No endémica

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA
NA

T. prodigiosa; 1
Tillandsia sp.; 6

T. prodigiosa; 2
T. bourgeai; 1

Tillandsia sp.; 6

T. prodigiosa; 1

Tillandsia sp.; 1

T. usneoides; 1

Tillandsia sp.; 1

Tillandsia sp.; 1

Tillandsia sp.; 2

Tillandsia sp.; 6
Tillandsia sp.; 1
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Género: Oreothlypis

Especie: Oreothlypis superciliosa

Género: Setophaga

Especie: Setophaga coronata

Especie: Setophaga townsendi

Especie: Setophaga occidentalis

Género: Myioborus

Especie: Myioborus pictus

Residente

Visitante
de invierno

Visitante
de invierno

Visitante
de invierno

Residente

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

NA

NA

NA

NA

NA

T. prodigiosa; 2
Tillandsia sp.; 9

Tillandsia sp.; 1

T. prodigiosa; 3
Tillandsia sp.; 3
T. prodigiosa; 2
T. usneoides; 4

Tillandsia sp.; 8

T. prodigiosa; 2
T. usneoides; 1

Tillandsia sp.; 3
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Figura 1. Curva de acumulacién de especies de aves que visitaron epifitas en Tooxi usando
los modelos de dependencia lineal y de Clench, comparados con la riqueza observada
(Sobs).
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Riqueza (S)
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Figura 2. Riqueza observada de especies (Sobs) visitantes de epifitas en Tooxi, comparada
con la estimacidn hecha por el estimador no paramétrico Jack 1. Las lineas punteadas
sefialan la desviacion (Cl 95%) para la riqueza observada.
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Las principales familias visitantes, por nimero de especies, fueron Parulidae y Trochilidae
(Fig. 3), con cinco especies cada una. En cuanto a la frecuencia de visitas, la familia
Trochilidae con 69 visitas, seguida de Parulidae con 28, obtuvo el mayor niumero de
registros de interaccién (Fig. 4). Hylocharis leucotis realizé mas visitas a las plantas, seguida
de Eugenes fulgens (ambas de la familia Trochilidae) y Oreothlypis supercilosa (Parulidae),

con 33, 27 y 11 visitas, respectivamente (Fig. 5).

Troglodytidae
Sittidae
Picidae
Passerellidae
Paridae
Icteridae
Fringillidae
Corvidae

Trochilidae

Parulidae

o
-
N

3 4

w
o

Numero de especies

Figura 3. Familias de aves visitantes a epifitas y nimero de especies por

familia.
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Figura 4. Numero de visitas realizadas por familia de ave.
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Figura 5. Especies de aves con el mayor numero de visitas a epifitas.

En tanto que las especies migratorias de invierno que visitaron epifitas fueron tres (Cuadro
1), todas pertenecientes a la familia Parulidae y al género Setophaga (Setophaga

occidentalis, S. townsendi, S. coronata). Dos especies que visitaron epifitas (/cterus
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graduacauda y Junco phaeonotus) son consideradas cuasiendémicas, es decir, se trata de
aves cuya distribucién mas alla de las fronteras politicas de México no rebasa 35, 000 m?
(Gonzélez-Garcia y Gomez de Silva, 2002). En cuanto a su estatus de conservacion, ninguna
especie visitante de epifitas estd considerada dentro de la NOM-059 (SEMARNAT, 2010).

Todos los colibries (Trochilidae) se encuentran dentro del Apéndice Il de la CITES.

Usos y recursos obtenidos de las epifitas

En total se registraron 101 visitas de aves a epifitas vasculares en los muestreos, dentro de
las cuales el grupo mas visitado fue el de las bromelias, con 100 visitas. El tipo de bromelias
gue recibio el grueso de visitas fue el tipo tanque, y dentro de esta categoria la mayoria (35
visitas) correspondié a la especie Tillandsia bourgaei (Cuadro 2). Sélo se registrd una visita
a una especie de orquidea y no se registraron visitas a las crasulaceas ni a los helechos. Las
bromelias tanque mas visitadas fueron las englobadas en la categoria Tillandsia spp.
(individuos no reproductivos de las bromelias en este grupo), seguidas por individuos

reproductivos de T. bourgaei.
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Cuadro 2. Especies de epifitas visitadas por
aves, agrupadas de acuerdo a su categoria

taxonomica.

Grupo de epifitas No. de visitas
Bromelias 100
Atmosférica 4

Tillandsia usneoides 3
Viridantha plumosa 1
Tanque 96
Tillandsia bourgaei 35
Tillandsia prodigiosa 21
Tillandsia calothyrsus 3
Tillandsia spp. 37
Orquideas 1
Alamania punicea 1

El tipo de interaccién con el mayor niumero de registros fue el de forrajeo, seguido de

exploracién, con 55y 43 registros, respectivamente (Cuadro 3). El recurso obtenido con mas

registros fue el néctar, con 41 interacciones (Cuadro 3). El recurso “indeterminado” se

refiere a registros en los que el ave tomoé algo de la planta sin que fuera posible identificar

el objeto. Dentro de la categoria “exploracidn” se agrupan comportamientos de especies

que no obtuvieron ningun recurso de las epifitas, pero que presumiblemente buscaban

invertebrados (Cuadro 3).
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Cuadro 3. Comportamientos y recursos
obtenidos de las visitas registradas a las
epifitas

Comportamiento / Registros
Recurso obtenido

Forrajeo 55
Néctar 41
Indeterminado 11
Residuos (bellota) 2
Invertebrados 1
Exploracion 43
Ninguno 43
Otros 2
Nidificacién 1
Agua 1

La frecuencia de visitas varié a lo largo del afio, donde el mayor nimero de visitas se observé
durante la época de estiaje, lo que coincidié con el traslape de las épocas de floracién de
las especies de bromelias T. bourgeai y T. calothyrsus (Fig. 6). El mayor pico de visitas para
los colibries se registré durante los meses abril y mayo, donde la mayoria de los individuos
reproductivos de T. bourgaei estaban en flor. En tanto que, para las aves que no forrajearon

néctar, el mayor pico se registré en el mes de noviembre (Fig. 6).
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Figura 6. Variacion temporal del niumero de visitas de aves a epifitas vasculares,
clasificadas como colibries (linea azul, triangulos) y como otros (linea roja, circulos). Se
muestra el periodo de estiaje y de lluvias de la zona. Abajo de la figura se muestra la
fenoldgica floral de las tres especies de bromelias tanque registradas en Tooxi. Se excluye
el mes de diciembre, en el que no se registré ninguna interaccion.

Grado de especializacidn

La red de interacciones obtenida para la comunidad de aves y epifitas se muestra en la
figura 7. El valor de anidamiento en la red es intermedio (NODF = 56.6), sin considerar el
peso de las interacciones. La conectancia ponderada de la red arrojé un valor de 0.17,
indicando que la proporcion de conexiones establecidas dentro de la red respecto a todas
las posibles, fue baja. La asimetria por fuerza de interacciones arrojé un valor positivo (0.2),
indicando que la dependencia de las aves hacia las epifitas fue mas importante que de las
plantas hacia las aves. El valor para la equidad de interacciones (0.6), refleja una dominancia
intermedia en las interacciones, o bien, una distribucién casi uniforme de especies con alto

numero de interacciones. Por ultimo, el valor para el grado de especializacion (H; = 0.4)
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sefiala una proporcién intermedia entre las especies que cumplen papeles similares en la

red.
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— Thryomanes bewickii
Euphoniaelegantissima
Icterus parisorum
Junco phaenotus
Setophaga coronata
Sitta carolinensis
Spinus psaltria

Tillandsia usneoides

Icterus graduacauda

Tillandsia spp. Setophaga occidentalis

Oreothlypis superciliosa

Cyanocitta stelleri
Myioborus pictus

Tillandsia prodigiosa Setophaga townsendi

Baeolophus wollweberi

Aphelocoma woodhouseii

Tillandsia sp. Lampornis clemenciae

Melanerpes formicivorus

Eugenes fulgens

Tillandsia bourgeai

Hylocharis leucotis

Alamania punicea

Tillandsia calothyrsus [

Amazilia sp.
Viridantha plumosa [_] Amazilia beryllina

Figura 7. Red de interacciones entre las especies de la comunidad de Tooxi. Los nodos de la
columna izquierda representan a las especies de epifitas; las de la derecha a las aves.
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En cuanto a las mediciones a nivel de centralidad por especie, la red monopartita para los
colibries (Fig. 8) muestra que son dos las especies que ostentan el grado de centralidad mas
alto en las tres médidas estimadas: H. leucotis y E. fulgens (Cuadro 4). La centralidad por
grado (DC) mide la posicion de una especie de acuerdo al nimero de interacciones que
establece; la centralidad por cercania (CC) toma en cuenta el nimero de interacciones que
hay entre una especie y las demads; mientras que la centralidad por intermediacion de
vinculos (BC) indica el camino mds corto entre otras especies que pasa por una especie

(Sazima et al., 2010).

Figura 8. Red proyectada de colibries que visitaron epifitas en Tooxi. Los nodos simbolizan
a las especies de aves; las lineas, los vinculos establecidos porvisitar las mismas especies
de epifitas. El tamafio de los nodos refiere tanto la centralidad por grado como por
cercania. La intensidad del color indica la centralidad por intermediacién. El grosor de los
vinculos representa el nimero de veces que las aves compartieron la misma especie de
epifita: lineas mas gruesas indican mas visitas.

Cuadro 4. Valores de centralidad para las especies de colibries que
establecieron interacciones con especies de bromelias epifitas en Tooxi.
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Especie Intermediacion Cercania Grado

Hylocharis leucotis 0.17 1.00 4.00
Eugenes fulgens 0.17 1.00 4.00
Lampornis clemenciae 0.00 0.67 2.00
Amazilia sp. 0.00 0.80 3.00
Amazilia beryllina 0.00 0.80 3.00

Por su parte, la proyeccidon para las aves que visitaron epifitas en busca de recursos
diferentes al néctar (Fig. 9), muestra a tres especies con los valores mds altos de centralidad,
todas pertenecientes a la familia Parulidae: Oreothlypis superciliosa, Setophaga occidentalis

y Myioborus pictus (Cuadro 5).

Figura 9. Red de las aves que visitaron o usaron epifitas por un recurso distinto del néctar.
Los nodos representan a las especies de aves; las lineas son los vinculos que unen a dos
especies que visitaron la misma especie de epifita. El tamafo de los nodos y el color de
los nodos sigue el mismo patron que para las aves nectarivoras (Fig. 8). Aparecen
etiquetadas sdlo las tres especies con los valores de centralidad mas altos.

Cuadro 5. Valores de centralidad para las especies de aves que visitaron
bromelias epifitas en Tooxi en busca de recursos distintos al néctar.

Especie Intermediacion  Cercania Grado
Setophaga occidentalis 0.04 1.00 15.00
Oreothlypis superciliosa 0.04 1.00 15.00
Myioboru pictus 0.04 1.00 15.00
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Spinus psaltria 0.00 0.94 14.00

Sitta carolinensis 0.00 0.94 14.00
Setophaga townsendi 0.00 0.94 14.00
Setophaga coronata 0.00 0.94 14.00
Melanerpes formicivorus 0.00 0.94 14.00
Junco phaenotus 0.00 0.94 14.00
Icterus parisorum 0.00 0.94 14.00
Icterus graduacauda 0.00 0.94 14.00
Euphonia elegantissima 0.00 0.94 14.00
Cyanocitta stelleri 0.00 0.94 14.00
Baeolophus wollweberi 0.00 0.94 14.00
Aphelocoma woodhouseii 0.00 0.94 14.00
Thryomanes bewikii 0.00 0.56 3.00

Caracteristicas del habitat que influyen en el uso de epifitas por las aves

Abundancia de epifitas y aves

El ndmero de visitas de los colibries H. leucotis y E. fulgens no se relaciond
significativamente con la abundancia de individuos con estructuras reproductivas de

ninguna de las dos especies de bromelias mds abundantes (Anexo 4).

Habitat y visitas de colibries

Para el andlisis de la asociacion entre colibries y caracteristicas del habitat, sélo se tomaron
las especies mas abundantes, H. leucotis y E. fulgens, ya que el resto de las especies tuvo
menos de tres registros. Al ordenar a estas dos especies conforme a las caracteristicas del
habitat, de acuerdo con la abundancia de sus visitas se obtuvieron dos ejes candnicos, de
los cuales el primero explicd la mayor parte de las correlaciones (Cuadro 6). Al trazar la
posicion de estas especies en un grafico de ordenacidn, se observd que E. fulgens se
correlaciond con la abundancia de flores, la densidad y riqueza de epifitas, y la densidad de

arboles (Fig. 10). A su vez, H. leucotis se asocié a la altura y la diversidad de arboles (Fig. 10).

Cuadro 6. Importancia de los componentes en el analisis de redundancia (RDA) para
agrupar a las dos especies de colibries mas abundantes en Tooxi de acuerdo a diez
variables del habitat. Variables: Altd: altitud; DensA: densidad de arboles; Sarb: riqueza
de arboles; AltArb: altura promedio de los arboles; Cob: cobertura de los arboles; SEp:
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riqueza de epifitas; DensE: densidad de epifitas; DAP: didametro del tronco; Flor: nimero
de epifitas floreciendo, Tusn: proporcidon de arboles con T. usneoides.

RDA1 RDA2
Eigenvalor 0.175 0.002
Proporcion explicada 0.989 0.0102
Proporcidon acumulada 0.989 1
Coordenadas de los colibries
Eugenes fulgens -1.0285 -0.05203
Hylocharis leucotis 0.5114 -0.10465
(-}
S 7 9 :
: Tusn
q: A |
s : DAP
8
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RDA1
Figura 10. Diagrama de ordenamiento de las dos especies mas abundantes de colibries

respecto a las caracteristicas del hdabitat en Tooxi. Los numeros dentro del plano
representan los puntos de observaciéon dentro de los sitios.
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Hdabitat y visitas de otras aves

Al aplicar el RDA para agrupar a estas especies de acuerdo a las caracteristicas del habitat
se obtuvieron ocho ejes candnicos, de los cuales los tres primeros dan cuenta del 70% de la

variabilidad de los datos (cuadro 7).

Dos especies (Aphelocoma woodhouseii y Melanerpes formicivorus) aparecen asociadas a
los sitios donde predominan la cobertura y el grosor de los arboles entre las caracteristicas
del habitat; lo mismo que el parulido Myioborus pictus. Otra especie de parulido, la
migratoria de invierno Setophaga occidentalis, aparece asociada también con M. pictus en
el cuadrante donde predomina la altitud como variable, y con las dos especies mencionadas
arriba en el habitat de arboles mas gruesos. Por otra parte, cuatro especies de aves
aparecen asociadas a los espacios donde predominan la riqueza, la altura y la densidad de
arboles, ademas de la riqueza y densidad de epifitas, asi como la abundancia de epifitas en
floracién; se trata del corvido Cyanocitta stelleri, el parulido residente Oreothlypis

superciliosa y dos especies de ictéridos (/cterus spp.) (Fig. 11).

Cuadro 7. Importancia de los componentes en el analisis de redundancia (RDA) para
agrupar a las especies de aves no nectarivoras mas abundantes en Tooxi.

RDA1 RDA2 RDA3
Eigenvalor 0.2183 0.2012 0.1553
Proporcion explicada 0.2678 0.2468 0.1906
Proporcion acumulada 0.2678 0.5147 0.7053
Coordenadas de las aves
AphWoo -0.398 -0.042 -0.123
CyaSte 0.190 0.416 0.537
Icterus 0.111 0.151 -0.080
MelFor -0.443 0.002 -0.034
MyiPic -0.380 0.039 0.005
OreSup 0.390 0.256 -0.491
SetOcc -0.179 0.115 -0.004
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Figura 11. Grafico de dispersidn de las especies mas abundantes de aves no nectarivoras
respecto a las caracteristicas del habitat en Tooxi. Los numeros dentro del plano
representan cada punto de observacion dentro de los sitios.

Importancia de las epifitas para la comunidad de aves

En el area de estudio se registraron 51 especies de aves. De acuerdo con por el modelo de
Dependencia Lineal la asintota de la riqueza estimada seria de 49 especies, considerando el
esfuerzo de muestreo y la riqueza observada; mientras que con el modelo de Clench seria
de 61 especies (Fig. 12). El estimador de riqueza no paramétrico utilizado, Jackknife 1, arrojo
un resultado de 69 especies (Fig. 13). De acuerdo con los modelos de acumulacién
empleados, el esfuerzo de muestreo necesario para alcanzar el 95% de la riqueza total bajo
el modelo de Dependencia Lineal seria de 9.08 meses; mientras que de acuerdo con el
modelo de Clench seria de 53.99 meses. De acuerdo con estas estimaciones, el 95 % de la

riqueza predicha por el modelo de Dependencia Lineal fue alcanzada al noveno mes de
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muestreo. La grafica de la Figura 12 muestra sélo los valores observados y predichos para

los 12 meses de muestreos realizados.
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Riqueza (S)

10 11 12 13

0 ‘ ‘ ‘ ‘
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Esfuerzo de muestreo (meses)

-0-S(obs) -®-Dependencialineal -4+Clench

Figura 12. Curva de acumulacién de especies de aves regitradas en el bosque de encino
en Tooxi usando los modelos de dependencia lineal y de Clench, comparados con la

riqueza observada (Sobs).
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Figura 13. Riqueza observada de especies (Sobs) en el bosque de encino de Tooxi
comparada con la riqueza calculada con el estimador no paramétrico Jack 1. Las lineas
punteadas muestran la desviacién estandar (Cl 95%) para la riqueza observada.

De las 51 especies encontradas, 21 especies visitaron epifitas en bdsqueda de algln recurso,
lo que representa 41% de la riqueza total registrada en el area de estudio (Cuadro 1y Anexo
1). Cinco de las seis especies de colibries registradas hicieron uso de epifitas; mientras que
en la segunda familia visitante, Parulidae, cinco de 12 especies (41.6%) fueron visitantes de
epifitas (Cuadro 1 y Anexo 1). Las dos especies registradas dentro de la familia Corvidae

visitaron epifitas, al igual que las dos especies de la familia Icteridae (Cuadro 1y Anexo 1).

La comunidad de aves estuvo dominada por la especie de colibri H. leucotis, con un total de
113 individuos registrados en los sitios (Anexo 2). La segunda especie, en cuanto a
abundancia, fue Turdus migratorius (36 individuos), seguido de Pipilo maculatus (34
individuos) (Anexo 2). Ninguna de estas dos Ultimas especies visito a epifitas en ninguna
ocasién. La composicion de aves visitantes a epifitas mostré una estructura mas equitativa
gue la de la comunidad en el bosque, dominada también por H. leucotis, pero con menor
diferencia entre ésta y la segunda especie en abundancia, E. fulgens, con 37 y 27 individuos

respectivamente (Anexo 2).

DISCUSION

Composicion de la comunidad de aves que visita epifitas, usos y recursos obtenidos

El numero de especies de aves que fue registrado como visitante de epifitas (21 especies)
no se alejé mucho de las cifras reportadas para otros ecosistemas. Nadkarni y Matelson
(1989) enlistan 33 especies (de una riqueza total de 56 en la comunidad) que forrajearon
en epifitas en Monteverde, Costa Rica; mientras que Cruz-Angdén y Greenberg (2005)
registraron 29 especies (de 99 en la comunidad) que utilizaron epifitas como sustrato de
forrajeo o nidificacién, en Coatepec, México. Sin embargo, es importante sefialar que
Nadkarni y Matelson (1989) incluyen muérdagos, musgos, liquenes y materia organica en
su clasificacién de epifitas, por lo que el nUmero de especies visitantes a epifitas vasculares

seria menor. La principal diferencia entre los estudios de Nadkarni y Matelson (1989) y Cruz-
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Angdn y Greenberg (2005) seria la composicién de la comunidad que visité epifitas, a nivel
de familias de aves. Mientras que en Tooxi no se reportaron especies dentro de la familia
Tyrannidae, Vireonidae y Thraupidae, aquellos autores mencionan que éstas se cuentan
entre sus registros. Estas diferencias podrian deberse a la diferencia en la composicién de
epifitas presentes en los sitios de estudio visitadas, pues la diversidad parece ser menor en
Tooxi que en Monteverde y Coatepec. Ademads de la diferente clasificacion hecha por
Nadkarniy Matelson (1989), Cruz-Angdn y Greenberg (2005) mencionan familias de epifitas
no registradas en Tooxi (v. g. Araceae y Cactaceae), que ofrecerian frutos a las aves,
explicando asi la presencia de aves frugivoras entre el componente visitante. La importancia
de las aves migratorias dentro de la familia Parulidae en el estudio de Cruz-Angén y

Greenberg (2005) se discute mds abajo.

Entre los estudios que han abordado directamente las interacciones entre aves y epifitas
sélo los de Sillett (1994) y Sillett et al. (1997) se ubicaron en un bosque tropical de encino
en la Cordillera de Talamanca, Costa Rica. En el primer trabajo, el autor observa la ecologia
de forrajeo de ocho especies de aves previamente catalogadas como “exploradoras de
epifitas”; aunque la categoria “epifita” incluye mantos de briofitas, liquenes y agregaciones
de raices, ademas de bromelias tipo tanque y las “hojas” de otras epifitas vasculares (Sillett,
1994). Dos especies de aves, Pseudocolaptes lawrencii (Furnariidae) y Chlorospingus
pileatus (Thraupidae) mostraron tendencia a forrajear en epifitas vasculares; sin embargo,
so6lo el furndrido P. lawrencii se especializd significativamente en el uso de bromelias
epifitas de tipo tanque (géneros Guzmania, Vriesea y Tillandsia), en comparacion con la
disponibilidad de otros recursos “epifitos” y “no epifitos” (Sillett, 1994; Sillett et al., 1997).
Esta especie obtendria artrépodos alojados en las estructuras de las bromelias,
principalmente tijerillas (Dermaptera), grillos (Orthoptera), “aracnidos”, huevecillos y
escarabajos (Coleoptera) (Sillett et al., 1997). Es interesante que los autores indican que P.
lawrencii utiliza principalmente la maniobra denominada “pull” (Sillett et al., 1997), la cual
implica “agarrar, jalar, arrancar o rasgar secciones del sustrato con el pico” (Remsen vy
Robinson, 1990); o bien, “sondeando” en los sustratos de forrajeo: metiendo el pico en

aberturas o agujeros para extraer alimento (Remsen y Robinson, 1990). En el encinar de
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Tooxi se registrd sélo una especie dentro de la familia Furnariidae, el trepatroncos
escarchado (Lepidocolaptes leucogaster), como parte de la comunidad aviar, pero no como
visitante de epifitas. Respecto a la familia Thraupide, ningun miembro de dicha familia fue
registrado en Tooxi. Cestari (2009) también menciona que estas dos familias (Thraupidae y
Furnariidae) han sido citadas como visitantes frecuentes de epifitas, en especial la familia
Furnariidae que ha sido reportada ya en otros estudios como un taxén compuesto por aves
consumidoras de artrépodos y especialistas en explotar elementos del dosel, tales como

acumulaciones de hojarasca y bromelias (Remsen y Parker, 1984; Parrini et al., 2010).

Un comportamiento de forrajeo similar al de P. lawrencii fue observado en Tooxi en las aves
de las familias Icteridae y Corvidae, que fueron registradas en todas las ocasiones
“sondeando” en las cavidades de las bromelias o arrancando las hojas secas de las rosetas.
La extraccion de artrépodos es considerada por estos autores como la causa principal de
este tipo de conducta; sin embargo, en Tooxi se observé también la obtencidén de bellotas
retenidas en las estructuras arrosetadas de las bromelias tipo tanque a través del
comportamiento de sondeo. Las aves observadas desplegando esta conducta
pertenecieron a las familias Picidae (Melanerpes formicivorus) y Corvidae (Aphelocoma
woodhouseii y Cyanocitta stellery). En bosques de Norteamérica, las bellotas constituyen
hasta el 50 % de la dieta de M. formicivorus y son cruciales para su sobrevivencia durante
el invierno y su posterior desempefio reproductivo (Koenig y Heck, 1988). Otro tanto ocurre
con las charas (género Aphelocoma) con un porcentaje similar durante el otofio y el invierno
en la misma latitud (Koenig y Heck, 1988). Los cérvidos, especialmente las charas, también
han sido citados como dispersores del género Quercus en bosques de zonas templadas en
América y Europa (Gomez, 2003; Kappelle, 2006), y es probable que gran parte de los
eventos de exploracién registrados para las dos especies en este estudio correspondan a la

busqueda de estos frutos, ademas de invertebrados.

En Tooxi, los colibries fueron las aves que mas visitas reportaron a epifitas (Cuadro 1; Fig.
4). Esto coincide con lo que se reporta en la revision hecha por Cestari (2009) y estudios

sobre polinizacién de floras nativas en el Bosque Atlantico brasilefio, en donde la familia

56



Trochilidae aparece como la mas citada en visitas a epifitas, debido a la interaccién con
bromelias (Sazima et al., 1995; Buzato et al., 2000; Varassin y Sazima, 2000; Varassin, 2002;
Piacentini y Varassin, 2007). Kessler y Kromer (2000) reportan también que los colibries
polinizan al 61% de las especies de bromelias en los Andes Bolivianos. Las bromelias han
desarrollado caracteristicas florales que favorecen la atraccion de colibries que actuan
como polinizadores; por ejemplo: bracteas conspicuas, formas tubulares, flores de larga
duracidn sin aroma y produccién prominente de néctar rico en aztcares (Ordano y Ornelas,

2004; Restrespo-Chica y Bonilla-Gémez, 2017).

El numero de especies de colibries citados en los trabajos referidos suele ser mayor que en
el bosque de encino de Tooxi. Buzato et al. (2000), por ejemplo, registraron hasta 15
especies; mientras que Piacentini y Varassin (2007) registraron nueves especies; ambos en
el Atlantico brasilefio. Sin embargo, las especies dominantes respecto al uso de las flores
son relativamente pocas; por ejemplo, Piacentini y Varassin (2007) reportan dos especies,
y Buzato et al. (2000) reporten una especie. El mismo patrén registraron Arizmendi y
Ornelas (1990) en una selva baja caducifolia al oeste de México, donde una especie
residente de colibri (entre cinco especies registradas) monopolizé los recursos florales
formando territorios y orillando a que otros colibries fueran errantes. En Tooxi se
registraron seis especies de colibries en el bosque de encino, pero sélo dos de ellas (H.
leucotis y E. fulgens) fueron visitantes frecuentes, ademas de visitar el mayor nimero de
especies de epifitas (Figura 5; Cuadro 1). Estas dos especies, junto al zumbador mexicano
(Atthis heloisa), serian residentes, ya que fueron registradas a lo largo del afio en cada visita
mensual. Sin embargo, A. heloisa no visité epifitas, debido quizds a que se trata de una
especie pequefa que no ajusta su morfologia a la morfologia de las flores de bromelias,

como ocurre con otras especies de colibries (Sazima et al., 1995).

La disponibilidad temporal y espacial de las fuentes de néctar influye en la composicién de
la comunidad de colibries y en su estructura (dominancia vs. equitatividad; Arizmendi y
Ornelas, 1990). Para ser residentes, las especies de colibries necesitan de un aporte

constante de néctar a lo largo del afio (Arizmendi y Ornelas, 1990; Kessler y Kromer, 2000).
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La floracién escalonada de bromelias ha sido observada en el Bosque Atlantico brasilefio y
se ha argumentado que permite el sustento de los colibries residentes y disminuye la
competencia por polinizadores (Sazima et al., 1995; Buzato et al., 2000; Varassin, 2002;
Piacentini y Varassin, 2007). En Tooxi se observé que la floracién de las dos bromelias mas
comunes (Tillandsia bourgeaiy T. prodigiosa) se extiende a lo largo de casi todo el afio, con
un intervalo no reproductivo de tres meses. Otra especie de epifita, T. calothyrsus, podria
llenar este hueco en aporte de néctar, pero su abundancia es probablemente no
significativa respecto a la de las otras dos, pues sélo se registraron cuatro individuos en los
sitios y tres registros de visitas. Por tanto, la fenologia de floracién de T. bourgeai y T.
prodigiosa podrian incidir en aspectos biolégicos y ecolégicos de las dos especies de
colibries residentes mas abundantes (H. leucotis y E. fulgens). El zafiro oreja blanca (H.
leucotis) es un ave que defiende el territorio con recursos florales y que modifica esta
conducta conforme a las variaciones temporales en la disponibilidad de néctar y a su propia
fenologia reproductiva (Marquez-Luna et al, 2015). La disponibilidad de bromelias,
floreciendo en una temporada cuando el resto de las plantas no lo hace, posicionaria a estas
epifitas como un recurso clave que funcionaria como un suplemento durante el estiaje
(Nadkarni, 1994). Asimismo, la misma fenologia floral determinaria en parte los habitos de
forrajeo de E. fulgens, que visito principalmente a T. bourgeai, pero también a T. prodigiosa.
Es presumible que esta especie siga un comportamiento de rutero (trap-liner) debido a sus
requerimientos energéticos, pues se trata de un ave relativamente grande (Howel y Webb,
1995; Snow y Teixeira, 1982; Sazima et al., 1995; Sazima et al., 1996; Buzato et al., 2000) y
dicho patrén de forrajeo se asocia con plantas que producen pocas flores por dia, por largos
periodos de tiempo, como es el caso de las bromelias tipo tanque (Ackerman, 1986;
Escobedo-Sarti, 2007). Esta dinamica conductual ha sido observada en otras especies de
colibries relativamente grandes en el Bosque Atlantico brasilefio (Snow y Teixeira, 1982) y

se ha sugerido en el bosque seco del Pacifico mexicano (Arizmendiy Ornelas, 1990).

La segunda familia en orden de frecuencia de visitas a epifitas en Tooxi, fue Parulidae.
Aungue Sillett (1994) incluye a una especie de parulido (Myioborus torquatus) en sus

observaciones de aves especializadas en el uso de recursos epifitos, esta especie utilizé
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principalmente briofitas como sustrato de forrajeo y en muy baja proporcién epifitas
vasculares. En general, esta familia ha sido muy poco representada en las interacciones ave-
epifita (Cestari, 2009); sin embargo, esta subestimacion podria deberse a la ausencia de
estudios enfocados a este tipo de interacciones. Por ejemplo, el trabajo de Cruz-Angén vy
Greenberg (2005) habla de la importancia de las epifitas como sustrato de forrajeo y
nidificacién para algunas especies de esta familia. Se ha comprobado que por sus
caracteristicas arquitectdnicas y estructurales las epifitas incrementan la diversidad de
artrépodos al brindarles refugio y alimento (Stuntz et al. 2002b; Angelini y Silliman, 2014).
Las bromelias tipo tanque son el mejor ejemplo (Sillett, 1994; Sillett et al., 1997; Stuntz et
al., 2002b), pero las atmosféricas también pueden albergar microfauna potencialmente
aprovechable por las aves, como sefialan Angelini y Silliman (2014) sobre T. usneoides. En
Tooxi tres especies de parulidos (Thryomanes bewickii, Myiborus pictus y Setophaga
occidentalis) fueron observadas explorando esta bromelia. Dos de estas especies son
residentes reproductivas del encinar, mientras que una de ellas (S. occidentalis) es una
migratoria invernal que visitd T. usneoides en 30% de sus interacciones con epifitas. Stuntz
et al. (2002b) también reportaron la presencia de artrépodos en orquideas, aunque en el

area de estudio no se registrd ninguna visita a ninguna especie de esta familia.

Un aspecto a destacar de la comunidad de aves en Tooxi es la presencia de aves migratorias
gue interactuan con epifitas. Con excepcion del trabajo de Cruz-Angoén y Greenberg (2005),
gue reportan siete especies migratorias significativamente abundantes en parcelas con
epifitas, no se habia reportado este elemento de la comunidad. En Tooxi se registraron 10
especies de aves migratorias neotropicales o visitantes de invierno, siete de ellas
pertenecientes a la familia Parulidae, familia ausente en estudios previos (nuevamente
exceptuando a Cruz-Angén y Greenberg, 2005). La importancia de las epifitas para estas
especies consistiria en que forman parte de los recursos necesarios que las aves requieren
para encontrar alimento. Johnson y Sherry (2001) discuten cémo la disponibilidad de
artropodos influiria sobre la aptitud de las aves migratorias en el aprovisionamiento de
nutrientes para retornar a sus sitios de reproduccién durante la primavera. La abundancia

de artrépodos en la vegetacion podria determinar la distribucién espacial e influir en
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aspectos conductuales (v. g. segregacién de territorios entre machos y hembras) de las aves
migratorias en los sitios donde pasan el invierno (Johnson y Sherry, 2001). De esta forma
las bromelias, al formar parte integral del dosel y facilitar una gran diversidad de
invertebrados (Stuntz et al. 2002b; Angelini y Silliman, 2014), contribuirian parcialmente al
desempeiio de las aves migratorias durante el regreso y la permanencia en sus sitios de

reproduccion.

Las plantas epifitas, basicamente bromelias, brindaron a la comunidad de aves recursos que
ya habian sido documentados para ecosistemas tropicales. El néctar fue aprovechado por
los colibries de manera previsible, debido a la dominancia de las bromelias en el area de
estudio, y se observé también que la conducta de estas aves fue similar a la reportada en
otros estudios. Por otra parte, el uso de epifitas como sustrato de forrajeo por aves en
busqueda de artréopodos correspondio también a los usos reportados previamente. Destaca
la presencia de familias de aves distintas en este tipo de uso, tales como Corvidae, Icteridae
y Parulidae; esta ultima especialmente interesante por la composicidén de aves migratorias

de invierno que hicieron uso de las plantas.

Grado de especializacidn

De acuerdo con Bascompte et al. (2003) la mayoria de las redes de interaccidon (mutualistas
y tréficas) tienen un patrén altamente anidado. En la red de Tooxi tenemos en cambio un
anidamiento intermedio. Se ha postulado una serie de factores que influyen en el
anidamiento de las redes de interaccidn; entre las hipdtesis mas utilizadas se encuentran
las que se basan en modelos neutrales, donde la abundancia de las especies determina la
estructura de las interacciones (Krishna et al., 2008). Bajo un modelo neutral, la
probabilidad de que dos especies interactien en un ecosistema es aleatoria; la abundancia
de las especies influye en las interacciones pero no su identidad taxondmica ni sus rasgos
bioldgicos (Vazquez et al. 2008). Por otra parte, se ha postulado que los rasgos bioldgicos
y ecoldgicos de las especies limitan la neutralidad en las interacciones, provocando la

especializacidn y el surgimiento de vinculos prohibidos (Vizentin-Bugoni et al., 2014).
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El patrén de anidamiento intermedio observado en Tooxi seria producto tanto de la
abundancia de una sola especie, el colibri H. leucotis, como de su relativa especializacion en
el uso de una especie de bromelia muy abundante (T. prodigiosa). El nimero de visitas del
colibri E. fulgens hacia la misma especie de bromelia contribuiria a generar la estructura
observada en la red. Al mismo tiempo, la gran abundancia de bromelias sin flores influiria
con fuerza sobre la estructura de la red. Sin embargo, tanto el grado de anidamiento como
el de especializacion, asi como la baja conectancia de la red, indican que la abundancia de
las especies no es el Unico factor que determina las interacciones de entre aves y epifitas.
Por una parte existe cierta especializacion en el uso que hacen los colibries hacia las dos
especies de bromelias mas comunes con flores capaces de ofrecerles néctar. Es cierto que
tanto H. leucotis como T. prodigiosa son muy abundantes en el area de estudio, pero esta
bromelia fue casi la Unica visitada por el ave, considerando el niumero de visitas entre esta
y el resto de plantas visitadas. Esto podria deberse al ajuste morfolédgico entre estas dos
especies y al desajuste del colibri con la segunda tillandsia mas comun, T. prodigiosa, con
corolas mas grandes que la primera. En cambio, E. fulgens, colibri de talla mayor que el
primero, hizo un uso mas frecuente de la segunda bromelia. El ajuste morfoldgico entre los
colibries y las flores ya ha sido sefialado en otros ecosistemas como un factor que moldea
la estructura de las redes de interaccion (Vizentin-Bugoni et al., 2014; Maruyama et al.
2014). No obstante la importancia de la abundancia en estos casos, no se verificd una
correlacion significativa entre la abundancia de las bromelias con las visitas de los colibries
en ningun caso, aunque si una tendencia positiva en el uso de T. bourgeai. De igual forma,
no se observd una correlacién significativa entre la abundancia de las bromelias sin flores,
visitadas por las aves en la busqueda de invertebrados y otros recursos, aunque si una
tendencia positiva. En este caso, la bromelias serian visitadas debido a sus atributos
arquitectonicos, que facilitarian el establecimiento de invertebrados y la acumulacion de
otros recursos (Stuntz et al., 2002b. Esto seria claro en el caso de las bromelias tipo tanque,
pero no asi en el caso de las atmosféricas, entre las que soélo T. usneoides fue visitada con
frecuencia en tanto que el resto de las especies fue ignorada. Angelini y Silliman (2014) han

sefialado ya la importancia de esta especie como fundadora secundaria y facilitadora de
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otros organismos. En Tooxi esta especie es abundante y debe contribuir en gran medida a
la estructura del dosel; sin embargo, especies como V. plumosa y T. recurvata son también
muy abundantes sin atraer a las aves. De manera que serian los rasgos arquitectonicos de
T. usneoides, ademas de su abundancia, los que determinarian su uso por parte de aves

insectivoras.

La ocupacién del habitat y el sobrelapamiento fenoldgico, también han sido incluidos como
factores que influyen en la estructura de las interacciones, junto con la abundancia y los
ajustes morfoldgicos (Vizentin-Bugoni et al., 2014; Maruyama et al. 2014). En Tooxi la
distribucién de las dos especies de colibries mas abundantes en habitats con caracteristicas
distintas podria influir la frecuencia de visitas principalmente en E. fulgens, pues la
distribucién de H. leucotis parece responder mas a otras caracteristicas del bosque y menos
a la disponibilidad de bromelias, probablemente debido a que es mas generalista en el uso
de la flora en general. Considerando a las especies centrales entre las aves que visitaron
epifitas de manera diferente a los colibries, su distribucion a través de distintos tipos de

habitat no explicaria su uso de las epifitas ya que las tres visitaron a las mismas especies.

La fenologia reproductiva de las bromelias es evidentemente el factor decisivo en el uso
gue hacen los colibries de estas epifitas, pues el pico de visitas coincide con la floracién de
la especie mas comun sobrelapada con otra menos abundante. Como se ha discutido ya, la
especializacion ocurriria al nivel de las dos especies, siendo que la especie de colibri mas
pequeiia debe utilizar las flores de T. bourgeai sobre las de T. prodigiosa probablemente
debido al desajuste morfoldgico. Por parte del resto de las aves, el evento fenoldgico mas
importante seria la presencia de las aves migratorias neotropicales (sobre todo parulidos) a
finales de afno, como se puede observar por el repunte de visitas ocurrido en este periodo.
A ello posiblemente se uniria la incidencia de las lluvias como factor que incrementaria las

visitas de las aves pertenecientes las familias Picidae, Corvidae e Icteridae.

Es interesante destacar un aspecto sobre la conectancia de la red registrada en Tooxi. De
acuerdo con la generalidad de los estudios realizados, la conectancia en las comunidades

tiende a disminuir conforme el tamafio de la red se incrementa (i. e. el nimero total de
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especies involucradas), debido a que la fraccion promedio de las interacciones efectivas
entre especies es cada vez mas chica (Jordano, 1987; Jordano et al., 2009). A su vez, Lara-
Rodriguez et al. (2012) sefialan que en dos de sus ecosistemas evaluados, las redes de
colibries con plantas mostraron valores de conectancia altos, lo que los autores asocian a la
perturbaciéon del hdabitat aduciendo que en otros ecosistemas mejor conservados la
conectancia es baja. En Tooxi la conectancia de la red fue baja, en un contexto en el que el
bosque se encuentra sometido a una constante presién por actividades econdmicas
(principalmente pastoreo). Aunque los factores relativos a la sucesidon ecoldgica y la
perturbacién no fueron cuantificados en este estudio, al comparar las curvas de rango-
abundancia entre las comunidades de aves visitantes de epifitas y aves habitantes del
encinar, se puede apreciar que la dominancia es muy distinta entre ambas. El colibri H.
leucotis aparece en las dos curvas como la especie dominante, mas en la comunidad del
bosque la diferencia de abundancias es muy amplia respecto a la observada en la de
visitantes a epifitas. La relativa equidad del componente de aves visitante de epifitas podria
explicar el porqué la conectancia de la red corresponde a la de un ecosistema conservado,
debido a que la mayor perturbacidn propiciada por las actividades econdmicas se verifica

en el sotobosque pero no el dosel del encinar.

Importancia de las epifitas para la comunidad de aves

Como se ha mencionado, sélo el trabajo de Cruz-Angén y Greenberg (2005) ha abarcado las
interacciones ave-epifita a nivel comunitario en un bosque meséfilo de montafia. Los
resultados obtenidos en la comunidad de Tooxi difieren de este estudio en primer lugar en
el numero de especies, pues aqui se registrd el 56% de la riqueza registrada en Coatepec,
Veracruz (con 12 familias; dos mas que en Tooxi). Asimismo, el niUmero de aves migratorias
de invierno registradas en Tooxi fue de 10 especies, 21% de las registradas por esos autores.
Sin embargo, el porcentaje de especies de la comunidad que usé epifitas como sustrato de
forrajeo fue un poco menor en aquél sitio (36% en Coatepec), pero esto podria deberse a
gue en nuestro estudio consideramos los eventos de exploracion como uso de sustrato de
forrajeo. En otro tipo de uso reportado por Cruz-Angoén y Greenberg (2005), la nidificacidn,

la diferencia fue grande (17 especies en Coatepec). Sobre la taxonomia de las aves visitantes
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en Coatepec, hay coincidencias en dos de las familias mas numerosas: Trochilidae y
Parulidae (14 y cinco especies, respectivamente); pero aparecen dos mas que en Tooxi no
fueron registradas como visitantes de bromelias (Tyrannidae y Vieronidae), ademas de
otras menos representadas (v. g. Cuculidae y Trogonidae). La principal diferencia entonces,
entre los dos sitios de estudio radica en la composicion de la comunidad de aves visitantes
y en los usos, pues en aquél sitio de estudio sobresale el uso para nidificacion; sin embargo,

el porcentaje de la comunidad que hace uso de epifitas no es similar.

CONCLUSIONES

El porcentaje de aves que utilizan de alguna forma las plantas epifitas, principalmente
bromelias en el bosque de encino en Tooxi, fue casi del 50%, por lo que podemos concluir
que estas plantas conforman un recurso importante para mantener a la comunidad aviar,
en especial para las familias Trochilidae y Parulidae. El primer grupo se ha especializado en
la explotacion de néctar de las bromelias, en tanto que los parulidos son generalistas en la
exploracién y uso de sustratos diversos de la vegetacion. Los colibries habian sido ya
reportados en estudios de otras latitudes; no asi los parulidos que, con la excepcién de un

solo trabajo, habian sido poco observados visitando epifitas.

Como en estudios previos, provenientes de otras regiones y ecosistemas, se constatd que
el néctar es el recurso mas buscado por las aves, es decir colibries, en las epifitas. Desde el
punto de vista ecolégico, el papel de los colibries es central debido a la diversidad de
especies que polinizan. Desde el punto de vista evolutivo, las especies centrales moldean la
historia evolutiva de toda la comunidad al promover el intercambio genético y promover la
persistencia de las especies vinculadas a las taxa que interactian. Al mismo tiempo, la
continuidad de bromelias en floracién a lo largo del afio en el encinar de Tooxi contribuiria
a sustentar a estas aves, incluso en temporadas donde otras plantas herbaceas, terrestres,

no florecen.

El patrén anidado, que se ha observado como una generalidad en los ecosistemas, implica
la interaccion de pocas especies generalistas (dos especies de colibries en Tooxi) con otras
generalistas (dos especies de bromelias, principalmente, en nuestro estudio) vinculando en
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torno a ellas a muchas especies especialistas. Este tipo de patrdn asegura la persistencia de
todos los organismos vinculados. Esta forma de auto organizacidén hace resistentes a las
comunidades ante perturbaciones aleatorias, evitando cadenas de extincién si uno de los
componentes desapareciera. Los factores determinantes de la estructura de la red serian la
abundancia de las especies generalistas junto al ajuste de rasgos morfolégicos entre aves y

plantas, ademas de la ocupacién del habitat y el sobrelapamiento fenoldgico.

La presencia de especies insectivoras o que incluyen invertebrados en su dieta revela la
importancia de las bromelias como fuente de recursos para estas aves. La disponibilidad de
esta fuente de alimento seria clave para las especies migratorias que visitan durante el
invierno la zona de estudio, pues contribuyen a su aptitud durante la temporada
reproductiva. Esto se aplicaria también a las especies residentes que interactdan con

aquellas y ademas dependerian de las epifitas a lo largo del afio.

A pesar de que el bosque de encino en Tooxi se encuentra sometido al peso de actividades
econdmicas tales como el pastoreo y la extraccidon de recursos forestales maderables y no
maderables, la comunidad de aves relacionada con la explotacién de plantas epifitas y, en

consecuencia del dosel, muestra una equitativa propia de un ecosistema conservada.

Algunos puntos de interés para trabajos futuros sobre el tema dentro del mismo ecosistema

serian los siguientes:

e Observar la dindmica de las parvadas mixtas en el uso de las epifitas, pues alo largo
de este estudio se observé la formacidn de estas parvadas durante el invierno y su
disolucién en primavera. Algunas especies implicadas dejaron de visitar bromelias

durante la primavera.

e Determinar el impacto de la sucesién ecoldgica sobre las interacciones ave-epifita,
pues la zona de estudio experimenta diversas formas de intervencion antropogénica
y, como se observd en este y otros estudios, esto puede derivar en ocupacion
diferencial de los habitats por las aves y en probable variaciéon en los usos de las
epifitas.
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Evaluar la produccién y la calidad de néctar de las especies de bromelias visitadas
con mas frecuencia por los colibries, pues, aunque este estudio no determiné la

variacion en el ritmo de visitas florales, esta podria ocurrir, modulando diferentes

aspectos de las aves, tanto biolégicos como ecolégicos.
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ANEXOS

Anexo 1. Aves registradas en el bosque de encino de Tooxi, ordenadas de acuerdo a su
taxonomia. Se anota su estatus de residencia, grado de endemismo, categoria de
proteccion en la legislacion mexicana (Pr = sujeta a proteccion especial; NA = no incluida) y
su abundancia (Ab. = nimero total de individuos registrados en todos los sitios).

Taxonomia Residencia  Endemismo NOM- Ab.
059
Orden: Columbiformes
Familia: Columbidae
Género: Patagioenas
Especie: Patagioenas fasciata Residente  No endémica NA 12
Género: Zenaida
Especie: Zenaida asiatica Residente  No endémica NA 1
Orden: Apodiformes
Familia: Trochilidae
Género: Eugenes
Especie: Eugenes fulgens Residente  No endémica NA 23
Género: Lampornis
Especie: Lampornis clemenciae Residente Semiendémica NA 1
Género: Atthis
Especie: Atthis heloisa Residente Endémica NA 6
Género: Amazilia
Especie: Amazilia beryllina Residente  No endémica NA 2
Especie: Amatzilia violiceps Residente Semiendémica  NA 1
Género: Hylocharis
Especie: Hylocharis leucotis Residente  No endémica NA 113

Orden: Accipitriformes
Familia: Accipitridae
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Género: Accipiter
Especie: Accipiter striatus

Visitante
de invierno

No endémica

Pr

Orden: Trogoniformes
Familia: Trogonidae
Género: Trogon

Especie: Trogon mexicanus

Residente

No endémica

NA

Orden: Piciformes
Familia: Picidae
Género: Melanerpes

Especie: Melanerpes formicivorus

Género: Picoides
Especie: Picoides scalaris
Género: Colaptes

Especie: Colaptes auratus

Residente

Residente

Residente

No endémica

No endémica

No endémica

NA

NA

NA

16

Orden: Passeriformes
Familia: Furnariidae
Género: Lepidocolaptes

Especie: Lepidocolaptes leucogaster

Familia: Tyrannidae
Género: Mitrephanes
Especie: Mitrephanes phaeocercus
Género: Contopus
Especie: Contopus pertinax
Género: Myiarchus

Especie: Myiarchus tuberculifer

Familia: Vireonidae

Residente

Residente

Residente

Residente

Endémica

No endémica

No endémica

No endémica

NA

NA

NA

NA
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Género: Vireo

Especie: Vireo huttoni Residente

Familia: Corvidae
Género: Cyanocitta

Especie: Cyanocitta stelleri

Residente
Género: Aphelocoma
Especie: Aphelocoma woodhouseii Residente
Familia: Paridae
Género: Baeolophus
Especie: Baeolophus wollweberi Residente
Familia: Aegithalidae
Género: Psaltriparus
Especie: Psaltriparus minimus Residente
Familia: Sittidae
Género: Sitta
Especie: Sitta carolinensis Residente
Familia: Troglodytidae
Género: Troglodytes
Especie: Troglodytes aedon Residente
Género: Thryomanes
Especie: Thryomanes bewickii Residente
Familia: Regulidae
Género: Regulus
Especie: Regulus calendula Visitante
de invierno

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

19

10

20

15

18

10

22

77



Familia: Turdidae
Género: Myadestes
Especie: Myadestes occidentalis
Género: Catharus
Especie: Catharus occidentalis

Especie: Catharus guttatus

Género: Turdus

Especie: Turdus migratorius

Familia: Mimidae
Género: Toxostoma

Especie: Toxostoma ocellatum

Familia: Ptiliogonatidae
Género: Ptiliogonys

Especie: Ptiliogonys cinereus

Familia: Fringillidae
Género: Euphonia
Especie: Euphonia elegantissima
Género: Spinus

Especie: Spinus psaltria

Familia: Passerellidae
Género: Pipilo
Especie: Pipilo maculatus
Género: Junco

Especie: Junco phaeonotus

Familia: Icteridae
Género: Icterus

Especie: Icterus graduacauda

Residente

Residente

Visitante
de invierno

Residente

Residente

Residente

Residente

Residente

Residente

Residente

Residente

No endémica

Endémica

No endémica

No endémica

Endémica

Cuasiendémica

No endémica

No endémica

No endémica

Cuasiendémica

Cuasiendémica

Pr

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

18

36

14

34
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Especie: Icterus parisorum

Familia: Parulidae
Género: Oreothlypis
Especie: Oreothlypis superciliosa

Especie: Oreothlypis celata

Género: Geothlypis
Especie: Geothlypis poliocephala
Género: Setophaga

Especie: Setophaga coronata
Especie: Setophaga nigrescens
Especie: Setophaga townsendi
Especie: Setophaga occidentalis

Género: Basileuterus
Especie: Basileuterus rufifrons
Género: Cardellina

Especie: Cardellina pusilla
Especie: Cardellina rubrifrons

Género: Myioborus
Especie: Myioborus pictus

Especie: Myioborus miniatus

Familia: Cardinalidae
Género: Piranga
Especie: Piranga flava

Género: Pheucticus

Especie: Pheucticus melanocephalus

Residente

Residente

Visitante
de invierno

Residente

Visitante
de invierno
Visitante
de invierno
Visitante
de invierno
Visitante
de invierno

Residente

Visitante
de invierno
Visitante
de invierno

Residente

Residente

Residente

Residente

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

Cuasiendémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

No endémica

Semiendémica

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA

NA
NA

NA

NA

12

16

20
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Anexo 2. Curvas de rango abundancia de la comunidad de aves en el bosque de encino de

Tooxi y de la comunidad de aves visitantes de epifitas.
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Figura A2.1. Curva de rango abundancia de la comunidad de aves de Tooxi. Datos
extraidos de los registros hechos en los puntos de conteo mas los datos obtenidos de
capturas en redes de niebla.
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Figura A2.2. Curva de rango abundancia de la comunidad de aves visitantes de epifitas en
el bosque de encino de Tooxi. Datos de las observaciones directas registradas en puntos

de conteo.

Anexo 3. Comparacion entre la abundancia de las dos especies de epifitas mas abundantes

y las dos especies de colibries mas abundantes por punto de conteo.

81



R
|
|

=
o
I

Abundancia (indviduos/sitio)

1A 2A 3A 1C

zAT. prodigiosa

2C 3C

1Cz 2Cz 3Cz

Puntos de conteo

T. bourgeai

-@-Hylocharis leucotis

1P

3P

Figura A3.1. Abundancia del colibri Hylocharis leucotis por punto de conteo en
comparacion con la abundancia de las bromelias Tilandsia prodigiosa y Tillandsia

bourgeai por punto de conteo.
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Figura A3.2. Abundancia del colibri Eugenes fulgens por punto de conteo en comparacion
con la abundancia de las bromelias Tilandsia prodigiosa vy Tillandsia bourgeai por punto
de conteo.
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Anexo 4. Relacién entre la abundancia de dos especies de bromelias epifitas (Tillandsia
bourgeai y T. prodigiosa) y el nimero de visitas de las especies de colibri mds abundantes
(Eugenes fulgens y Hylocharis leucotis) observadas en puntos de conteo en el bosque de
Tooxi.
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Figura A4.1. Regresion lineal entre la abundancia de individuos de T. bourgeai con
inflorescencias y numero de visitas del colibri E. fulgens.
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Figura A4.2. Regresion lineal entre la abundancia de individuos de T. prodigiosa con
inflorescencias y numero de visitas del colibri E. fulgens.
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Figura A4.3. Regresion lineal entre la abundancia de individuos de T. bourgeai con
inflorescencias y numero de visitas del colibri H. leucotis.
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Figura A4.4. Regresion lineal entre la abundancia de individuos de T. bourgeai con
inflorescencias y numero de visitas del colibri H. leucotis.
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Figura A4.5. Regresion lineal entre la abundancia de epifitas y numero de visitas de aves
en busqueda de recursos distintos al néctar.
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