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LA SEGREGACION ESPACIAL DE LOS TURDIDOS
(TURDIDAE) EN EL SISTEMA CENTRAL

José Luis TELLER[A*
Jaime POTTI**

INTRODUCCION

Las montarias son excelentes objetivos de estudio ornitologico al permitir
analizar en un reducido espacio los factores que inciden en la distribucidn de
grupos de aves de origen y preferencias ecoldgicas diversas (NOON, 1981). Este
hecho es especialmente significativo en el caso de las montafias mediterraneas
dado que, en razén de la disyuncion boreoalpina (MOREAU, 1954), se configu-
ran como auténticas areas relictas (UDVARDY, 1969) para numerosas aves de
distribucién mas nortefia (BERNIS, 1955; Voous, 1960; BLONDEL, 1978; DE
JUANA, 1980). Por esta razdn, es posible encontrar en una zona reducida formas
congenéricas —similares en morfologia y comportamiento— de areal diferente
cuya segregacion espacial puede ser interesante de estudiar desde la dptica de su
tedrica tendencia a comportarse como unidades ecoldgicas (KARR y JAMES,
1975; no obstante, ver entre otros GRANT y ABBOT, 1980, y WIENS, 1982).

En este estudio describimos los rasgos generales de la distribucién espacial
de la familia Turdidae (VOOUS, 1977) en las sierras de Guadarrama y Ayllén
(Sistema Central, Espana), donde se reproducen catorce especies distribuidas en
siete géneros (Saxicola, Oenanthe, Monticola, Phoenicurus, Erithacus, Luscinia y
Turdus).

MATERIAL Y METODOS

El método de muestreo utilizado fue el de las estaciones de escucha
cualitativa (BLONDEL, 1977) efectuado mediante registros de 20 minutos de
duracion. Se realizé6 un muestreo estratificado sobre las formaciones vegetales
de mayor significado ornitoldgico dada su distribucidn altitudinal, extension,
estructura y relaciones seriales. De esta forma, se analizaron 747 localidades
distribuidas a lo largo del gradiente altitudinal de las sierras de Guadarrama y
Ayllon (700-2.400 m.s.n.m.). La distribucidén de dichas muestras, efectuadas en
las primaveras de 1976 a 1982, asi como los rasgos botanicos y altitudinales mas
destacados de los pisos de vegetacion de las sierras estudiadas, queda expuesta
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TasLA 1

Caracteristicas botdnicas de los medios estudiados y nimero de muestras (n)
Botanical features of studied habitats and number of bird samples (n)

PISO MESOMEDITERRANEO (hasta 1.000 m.s.n.m.)

A) Campos de cereales (Triticum, Avena, etc.) n=76
B) Sotos (Populus, Salix, etc.) n=46

C) Encinares (Quercus rotundifolia) n=52

D) Jarales basales (Cistus {adaniferus) n=69

E) Pastizal-Tomillares (Thymus, Lavandula, etc.) n=27

PISO SUPRAMEDITERRANEO (entre 1.000 y 1.700 m.s.n.m.)

F) Fresnedas (Fraxinus angustifolia) n=47
G) Robledales (Quercus pyrenaica) n=126
H) Jarales montanos (Cistus laurifolius) n=79
I) Brezales (Erica aragonensis) n=76

PISO OROMEDITERRANEO (maés de 1.700 m.s.n.m.)

J) Pinares (Pinus sylvestris) n=115
K) Piomnales (Cytisus purgans) n=34

en la Tabla 1. Mas detalles sobre los rasgos ambientales y botanicos de los pisos
de vegetacion del area estudiada pueden encontrarse en RIVAS-MARTINEZ
(1963, 1981 y 1982) y OZENDA et al. (1979).

En cada localidad se registrd, ademas de la incidencia de las diversas
especies, la altitud sobre el nivel del mar y la estructura de la vegetacion
mediante un sencillo indice (1: medios herbaceos, caméfitos, etc.; 2: medios
arbustivos; 3: medios forestales). Ordenando los datos segun la estructura de la
vegetacion y calculando el baricentro (DAGET, 1977) de ‘dicha distribucion es
posible expresar sintéticamente las preferencias fisiondémicas de las especies.
Tanto para esta distribucion como para los resultados concernientes a la
ocupacién de los medios, se calculd la amplitud de habitat mediante el indice
AH=¢" (PIELOU, 1969).

Los resultados se ordenaron segun intervalos altitudinales (200 nr.) con el fin
de establecer las graficas de distribucion altitudinal de las diferentes especies (ver
TERBORGH, 1971). En este estudio se han elaborado dos grupos de graficas
altitudinales, correspondientes a los matorrales (Cistus, Erica, Cytisus) y a los
bosques (Q. rotundifolia, Q. pyrenaica'y P. sylvestris), eliminando del anélisis
aquellas formaciones vegetales de caracteristicas estructurales singulares y
distribucion altitudinal discontinua.

Por 1ltimo, y con el fin de establecer de forma sintética las caracteristicas
generales de distribucion de las diferentes especies de Turdidos en esta zona se
realizd un analisis factorial (AF) (ver BHATTACHARYYA, 1981) sobre las
frecuencias transformadas logaritmicamente [x’=Ln(x+1)] de la matriz de
distribucién de las especies por medios. Los resultados obtenidos en los factores
[ y II fueron rotados por el método VARIMAX (ver CALVO, 1982).



TaBLA 11

Distribucién de las frecuencias de aparicion de las diferentes especies en los medios considerados (simbolos en la Tabla I); AHF: Amplitud de
habitat; AHE: Amplitud de hdbitat estructural; BE: Baricentro estructural.
Frequential profiles of Turdidae species according to the habitats sampled (symbols in Table 1); AHF: Habitat breadth; AHE: structural habitat
breadth; BE: structural barycenter.

A B C D E F G H I J K AHF AHE BE

Turdus merula (TM) . . ............ 2,63 89,13 40,38 73,92 11,11 76,60 94,44 6582 5395 87,83 2647 9,1 22 25
Turdus viscivorus (TV) . ........... 435 577 11,59 3,70 8,51 36,51 3,80 395 63,48 11,76 58 1,8 28
Turdus philomelos (TPH). . ......... 4,76 2,61 1,9 1,0 3,0
Luscinia megarhynchos (LM). . . .. . .. 1,32 95,65 51,92 46,38 7,41 97,87 2222 544 526 6,1 23 25
Luscinia svecica (LS). . . ........... 3,95 44,12 1,3 1,0 20
Erithacus rubecula (ER) ........... 56,52 7,69 2,90 46,81 83,33 30,38 38,16 46,96 64 18 2,7
Saxicola torquata (ST) ............ 395 2,17 385 26,09 29,63 10,64 6,35 70,89 25,00 8,82 63 22 19
Saxicola rubetra (SR) . . ........... 2,38 1,0 1,0 3,0
Oenanthe oenanthe (O0)........... 11,84 11,11 6,33 39,47 5294 38 19 1,6
Oenanthe hispanica (OH). . ......... 14,47 577 66,67 4444 2,13 238 50,63 9,20 49 22 1,7
Monticola saxatilis MSX) ......... 2,90 3,70 8,86 19,74 20,59 39 1,3 1,9
Monticola solitarius MSO) . ... ... .. . 2,90 2,53 20 1,0 2,0
Phoenicurus ochruros (PO). . ........ 6,33 1579 2,61 1471 34 1,0 20
Phoenicurus phoenicurus (PP). . . .. ... 0,79 2,61 1,7 1,0 3,0
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RESULTADOS Y ANALISIS

En la Tabla II se expone la distribucion de las frecuencias de incidencia de
las especies en los medios seleccionados, asi como los valores de las amplitudes
de habitat y baricentro estructural alcanzado por las diferentes aves. En la
Figura 1, por otro lado, se representa la distribucion de dichas especies en el
espacio delimitado por los tres primeros factores del AF (ver Tabla III).

TasLa 111

Nimeros-peso de los medios considerados en el andlisis factorial
Factor loadings obtained in the habitat factorial analysis

Factor I i m
% o 45,136 67,444 78,796
% o* 45,136 22,306 11,352
Autovalor . .. .. ... e 4,965 2,454 1,249
Cereal . .. ........... ... ... ... ..... —0,070 0,894 0,124
SO0 . .. 0,957 —-0,116 0,148
BOCINAT. o e v e e 0,877 0,019 0.359
Jaral basal. .. ....... ... ... . ... .. ... 0,666 0,509 0,396
Fresmeda.......... ... i 0,957 —0,086 0,214
Robledal .. ......................... 0,803 0,099 —0,260
Jarmalmontano. . ....... ... .. ..l 0,667 0,577 0,148
Brezal .. .......... . ... ... . . . 0,566 0,431 —0,485
Pastizal . . . ... ... ... ... ... 0,099 0,866 0,312
Pinar. ... ... ... 0,703 —0,084 —0,461
Piornal .. ... .. ... .. ... ... ... ... —0,051 0,301 —0,495

Los resultados del AF nos permiten interpretar los grandes rasgos que
contribuyen a segregar a las especies estudiadas en el 4rea y medios considera-
dos. Los factores 1 y II explican la segregacion de las especies en funcion de la
cobertura de los medios, ya que —como puede verse en la Tabla III— marcan
una distribucién antagonica entre los medios mas simples (cereal y tomillar, asi
como los aclarados piornales cumbreifios) en el factor II y los més complejos
(bosques) en el factor I, quedando los matorrales en una posicion intermedia. El
factor III parece diferenciar a las especies en funcién de un gradiente altitudinal
(o bioclimatico) al separar los cuatro medios mas altos (independientemente de
su estructura) de las formaciones tipicas de los niveles inferiores. Este uitimo
factor contribuye a segregar de forma especialmente clara a las aves ligadas a los
medios mas simples que, junto con los Turdidos de preferencias forestales mas
acentuadas, definen los tres grupos de especies delimitados en la Fig. 1.

Analizando la distribucién mas pormenorizada de los grupos de especies vy,
como puede constatarse en la Tabla II y en la mencionada Fig. 1, hay géneros
ligados exclusivamente a uno u otro de los extremos del gradiente estructural
descrito, como es el caso de Turdus (aunque T. merula, haciendo alarde de su
conocida adaptabilidad —ver DYRCZ, 1969— incide abundantemente en medios
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Fig. 1.—Situacién de las especies en el espacio definido por los tres factores de la Tabla IlI.
) Simbolos como en la Tabla II.
Turdid species position on the space desermined by the three factors of Table 111. Symbols as in Table
1.

arbustivos), Oenanthe y Monticola (que se establece sobre afloramientos rocosos
que surgen en las abruptas zonas donde normalmente se instalan los matorra-
les). Otros géneros ( Phoenicurus y Saxicola) o grupos de especies intimamente
ligados, como los géneros Luscinia y Erithacus (ver PETERS, 1964, y VOOUs,
1977). presentan, sin embargo, una seleccion estructural del habitat mas
variada. Las dos especies menos abundantes de los dos primeros géneros (P.
phoenicurus y S. rubetra) ocupan medios forestales mas o menos degradados,
como es el caso de la Tarabilla Nortefia (asentada en los rodales de pasto
humedo de los robledales de estas sierras, donde también incide S. torguata),
mientras que sus respectivos congéneres prefieren medios despejados. La
distribuciéon del grupo Luscinia-Erithacus demuestra como L. svecica ocupa
unicamente los matorrales de alta montafia de estas sierras (ver CORLEY SMITH
y BERNIS, [956), mientras que L. megarhynchos y E. rubecula encuentran su
optimo en los medios forestales. La segregacién de estas dos especies, por otro
lado, parece clara si atendemos a su desigual distribucion altitudinal (Tabla Il y
factor III de la Fig. 1). Por 1ltimo, resulta llamativa la segregacion en altura de
las especies ligadas a los medios menos desarrollados, que contribuye a separar
a los dos géneros aquerenciados de forma exclusiva en este tipo de formaciones.
Tal y como puede verse, O. hispanica'y M. solitarius ocupan las zonas inferiores,
mientras que O. oenanthe y M. saxatilis se asientan en niveles superiores. A
estos dos grupos pueden anadirseles, respectivamente, S. torquata 'y L. svecica
que presentan, por tanto, una aparente complementaridad en su distribucion
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—y P. ochruros, ligado a las zonas altas— por la abundancia de crestas rocosas
existente en las mismas.

Sin embargo, dicho analisis —que evidencia patrones especificos de distribu-
ciéon similares a los descritos en otras montafias mediterrineas (AFFRE y
AFFRE, 1980; DE JUANA, 1980) y que demuestra la existencia de una clara
segregacion en la mayoria de las formas congenéricas (s6lo el género Turdus no
se segrega en base a estos criterios)— no matiza por si mismo otros importantes
aspectos determinantes de la distribucion de las especies en estas sierras. En la
Fig. 2 se representa la distribucion altitudinal de las aves estudiadas en los dos
tipos estructurales de medios considerados. Un primer analisis comparativo de
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FiG. 2.—Distribucién de las especies de Turdidos a lo largo del gradiente altitudinal delimitado por
los matorrales (A) y bosques (B) del Sistema Central. Flechas: ecotonos; superficie rayada: zonas de
ecotonia.

Distribution of Turdid species along the elevational gradients defined by shrublands (A) and forests
(B) of the Sistema Central mountains. Arrows: ecotones: hatched area: ecotony zones.
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dichas distribuciones destaca el comentado desigual comportamiento de ambos
tipos de formaciones, pues a partir del piso supramediterraneo, especialmente,
se asiste en los matorrales a una marcada sustitucion altitudinal de especies que,
sin embargo, se presenta muy atenuada en los bosques. Si, siguiendo a
TERBORGH (1971), ajustamos los diferentes tipos de distribuciones altitudinales
en ambos sustratos a los tres modelos definidos por este autor, las diferencias se
matizan. En ningun caso, pese a la concurrencia de especies proximas morfold-
gica y ecoldgicamente, nos encontramos con distribuciones que puedan inter-
pretarse a la luz del modelo basado en la exclusion competitiva entre formas
proximas (importante, sin embargo, en montaiias tropicales, ver TERBORGH,
1971, y DIAMOND, 1972). La mayoria de las especies se ajustan bien al modelo
basado en la presunta existencia de gradientes altitudinales fisicos y biologicos
(en nuestro caso delimitados por los pisos bioclimaticos) a los que, paralelamen-
te, responden las aves, por lo que en muchas localidades pueden convivir formas
proximas (ver Fig. 2). Resulta llamativa la aparente incapacidad de los medios
forestales supra y oromediterraneos para generar gradientes que segreguen a las
diferentes especies de Turdidos que los ocupan. Estas (T. viscivorus, T. merula 'y
E. rubecula) presentan, sin embargo, una distribucion altitudinal hmitada por la
accién de un ecotono (tercer modelo de TERBORGH, 1971). Se trata del abrupto
cambio ligado a la desaparicién del bosque por encima de los 1.900 m., nivel al
que no logran colonizar los matorrales. Igualmente, es posible observar un
efecto ecotonico en la sustitucion de E. rubecula por L. svecica en los matorrales
a partir del limite superior del piso supramediterraneo. Esta relativa ineficacia
de los ecotonos (definidos en los dos tipos estructurales de vegetacién), dentro
del contexto general de la distribucion altitudinal del grupo estudiado, es
llamativa, pues no se ajusta a los resuitados obtenidos por ABLE y NOON (1976)
sobre turdidos norteamericanos. Estos autores observaron que la comparti-
mentacion altitudinal de mas de la mitad de las especies analizadas venia
condicionada por dichas discontinuidades floristicas.

DISCUSION

Los resultados expuestos en el apartado anterior permiten indicar que la
segregacién espacial de la mayoria de las formas congenéricas de tardidos del
Sistema Central tiene lugar gracias a las diferencias en sus preferencias
estructurales de habitat o en su distribucion altitudinal, estrategia a la que
parecen ajustarse con frecuencia las aves de areas con bajas densidades de
especies (ver revision de NOON, 1981).

El andlisis de la distribucion altitudinal nos ayuda a comprender mejor el
papel de la competencia interespecifica que, por 1o menos en lo que a las formas
congenéricas se refiere, no parece ser un factor fundamental en la distribucion
de los Turdidos por estas sierras, pues, como ya hemos indicado, la secuencia de
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especies se ajusta al modelo de los gradientes altitudinales de TERBORGH (1971).
Segun este modelo (Fig. 2), las especies se distribuyen mayoritariamente de
forma ajena tanto a los ecotonos como a la distribucién del resto de las especies,
por lo que las formas congenéricas presentan areas mas o menos amplias de
solapamiento. De hecho, y como han sefialado ABLE y NOON (1976), este tipo
de distribucion es congruente con el modelo de FRETWELL (1972), donde se
postula la inoperancia de la competencia como factor modulador de la
distribucién de las aves nidificantes en medios estacionales. En este sentido,
WIENS (1977) ha sugerido que en medios fuertemente estacionales, como es el
caso de estas montaiias, la escasez de recursos en ciertas épocas (por ejemplo, el
invierno) puede favorecer un mayor solapamiento en la época de reproduccion,
al mantener a las poblaciones residentes a densidades muy por debajo de la
capacidad de soporte del medio. RABENOLD (1979), por otra parte, ha mostrado
cémo estos procesos pueden propiciar incrementos de diversidad en las
comunidades reproductoras, de forma contraria a la clasica relacion entre
estabilidad y diversidad (KLOPFER y MACARTHUR, 1960, KARR, 1976). El
elevado porcentaje de migrantes y los modelos estacionales de diversidad en las
comunidades estudiadas por nosotros (datos inéditos) apuntan también en esta
direccion.

La importancia de los gradientes bioclimaticos Jigados a la altitud, como
inductores de la distribucién de los tirdidos en las sierras de Guadarrama y
Ayllén constituye un hecho inédito en las montafias estudiadas hasta la fecha
(TERBORGH, 1971; DIAMOND, 1972; ABLE y NOON, 1976). Este rasgo tal vez
pueda explicarse en funcion del cardcter insular de estas montafias mediterra-
neas que propicia, en cada uno de sus pisos superiores el asentamiento de
especies de aves nortefias de distribucién disyunta. Dentro de este contexto, el
desigual comportamiento de las aves ligadas a matorrales o bosques pudiera
interpretarse como una consecuencia de la incidencia diferencial de los agentes
climaticos ligados a la altitud (ver LEBRETON y BROYER, 1981) y de sus
pertinentes consecuencias bioldgicas, ya que los medios forestales son capaces
de generar un microclima que modula y atempera las condiciones climaticas
generales (ver, por ejemplo, PESSON, 1974). Por otro lado, la ineficacia de los
ecotonos en-este grupo pudiera relacionarse con su relativa independencia de las
caracteristicas especificas de las formaciones vegetales, dado que son aves que
cazan en el suelo los invertebrados que componen su dieta primaveral (ver
SiMMs, 1978). Otros grupos, como por ejemplo paridos y fringilidos, si
presentan en estas sierras distribucion condicionada por los tipos de bosques
(TELLERIA y POTTI, inédito).

En consecuencia, podemos concluir que hay una amplia segregacion espacial
de los tardidos del Sistema Central que viene determinada por su adaptacién a
diferentes tipos estructurales de vegetacion o a gradientes bioclimaticos ajenos a
los limites estrictos impuestos por los ecotonos y en donde no parece tener
importancia la exclusion competitiva entre formas congenéricas como fuerza
generadora de dicha distribucion (ver revision de S(MBERLOFF, 1982).
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RESUMEN

En este trabajo se analizan las caracteristicas de la distribucion de siete géneros de la familia
Turdidae en las sierras de Guadarrama y Ayllén (Sistemna Central, Espafia). Con este fin, se
realizaron 747 estactones de escucha cualitativa distnibuidas en once medios representativos de
dichas montafias (Tabia ), situados a lo largo de todo el gradiente altitudinal delimitado por las
mismas (700-2.400 m.s.n.m.). Los resultados quedan expuestos en la Tabla II, donde tambiéa se
incluyen indices de amptlitud estructural y de habitat. Con el fin de sintetizar la informacion se
realizd un andlisis {actorial sobre los resultados de ia distribucién por habitats expuestos en fa Tabla
II. Dicho andlisis demuestra que las formas congenéricas tienden a segregarse en funcion de la
estructura de la vegetacién y la altitud (Tabla Il y Fig. 1). )

Un segundo analisis, centrado en la evolucidn de la frecuencia de aparicion de las especies a lo
largo de los gradientes de distribucion altitudinal continua (bosques de encinas, melojos y pino
albar, y matorrales de Cistus, Erica y Cytisus) permite observar la existencia de distribuciones
altitudinales acordes con ¢l modelo de los gradientes de Terborgh (1971) (ver Fig. 2). Estos patrones
de distribucién altitudinal evidencian la poca importancia de los ecotonos y de la exclusion
competitiva como determinantes de la distribucion de] grupo en estas montafas, pese a que en Otros
gradientes —e incluso en esta misma familia— han demostrado tener una importancia relevante.

SUMMARY

The spatial segregation of chats and thrushes (Turdidae)
in the Sistema Central Mountains (Spain)

This paper investigates the patterns of distribution by seven genera of chats and thrushes
(Turdidae) along the elevational gradient (700-2.400 m.a.s.l.) of the Sistema Central mountains
(Spain). The breeding birds in the eleven most extensive habitats (Table I) were censused by the
frequential sampling method in 747 plots, yielding refative estimates of abundance and several
indices of habitat and structural occupancy over the gradient (Table 11). A Factorial Analysis
performed on these data demonstrates that segregation of congeneric species in the group is
achieved by means both of vegetation structure and altitude (Table III, Fig. {).

A second analysis centered on the evolution of the specific densities along two different
continuous altitudinal gradients (forests of Holm oaks, Pyrenean oaks and Scot pines and
shrublands of Cistus, Erica and Cytisus, respectively) shows the existence of altitudinal distributions
consistent with Terborgh's (1971) model of distributions over gradients determined by physical and
biological factors (Fig. 2). These patterns suggest the scarce importance of ecotones and competitive
exclusion as determinants of the turdids distributions in these mountains even though both causes
have been implicated to operate in other gradients (and in a related American guild). Results are
interpreted in the light of the insular nature of these mountains for northern turdid species and of
current views on the ecological relevance of competition in seasonal environments.
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