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AVIFAUNA INVERNANTE EN LOS MEDIOS
AGRICOLAS DEL NORTE DE ESPANA.
II. PAPEL DE LA ESTRUCTURA DE LA VEGETACION
Y LA COMPETENCIA INTERESPECIFICA

Luis M. CARRASCAL*
José L. TELLERIA*

INTRODUCCION

La campifia es el medio agricola mas extendido en la region eurosiberiana de
la Peninsula Ibérica. Su heterogeneidad en el plano horizontal determina su
caracter ecotonico, ya que en una escasa superficie de terreno pueden encontrar-
se cultivos, prados, setos, sotos fluviales, etc. Los recientes estudios de su
avifauna (GALARZA, 1982; TELLER{A, 1983; MuURNoOz, 1985, y CARRASCAL, en
prensa) caracterizan a sus ornitocenosis como muy estacionales, estando
constituidas en el invierno mayoritariamente por especies estrictamente inver-
nantes o0 que no estan presentes durante la época reproductora. En este sentido
destaca por ser ¢l medio mas importante para la recepcion de invernantes de
todos los existentes en el Pais Vasco atlantico (TELLER{A, 1983; CARRASCAL, en
prensa). No obstante, el cardcter puramente observacional de estos estudios ha
aportado poca informacién sobre la estructura y organizacion de estas comuni-
dades invernantes.

Debido a su condicion de ecotono a pequeria escala, los métodos de censo
extensivos tradicionales (TELLERIA, 1978) no son apropiados para estudiar las
respuestas de las aves a este mosaico ambiental. Por ello se ha preferido utilizar
una aproximacion autoecoldgica a las preferencias de habitat de cada especie
previa al estudio de la ornitocenosis como conjunto (véase, por ejemplo, JAMES,
1971; SABO, 1980, y COLLINS ef al., 1982, y JAMES y BOECKLEN, 1984, para una
discusion de este aspecto en el seno de las teorias ecologicas de comunidades).
Este andlisis ilustra las relaciones existentes entre las aves y los gradientes
ambientales obtenidos a partir de variables discretas por el empleo de técnicas
multivariantes (véase, por ejemplo, CAPEN, 1981, y los articulos alli presen-
tados).

Posteriormente se ha ensayado un nuevo planteamiento de estudio de
comunidades mediante el analisis de los parimetros de las asociaciones
interespecificas dentro de los gradientes ambientales multivariantes mas repre-
sentativos. Esta aproximacion al concepto de comunidad, mas «experimentaly
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que observacional por el empleo del control estadistico de los datos (OSBORNE,
1984), permite analizar la composicion-y estructura de la ornitocenosis desde
multiples puntos de vista.

Desde que HUTCHINSON (1957) y MAQ\RTHUR (1958) apuntaron que la
competencia interespecifica podria estructurar las comunidades, ésta ha sido la
principal idea en torno a la cual ha girado la ecologia de taxocenosis. Este
argumento, junto con los hechos, muchas mas veces supuestos que demostra-
dos, de que las comunidades estdn saturadas y en equilibrio, ha sido reciente-
mente rechazado o puesto en duda (véase, por ejemplo, CONNELL, 1975; WIENS,
1977, ROTENBERRY, 1980; ROTENBERRY y WIENS, 1980; WIENS y ROTEN-
BERRY, 1981; SCHLUTER, 1982; SIMBERLOFF, 1982; JAMES y BOECKLEN, 1984).
Este es el motivo por el que este trabajo, siguiendo la linea propuesta por WIENS
(1984), analizara la estructura de la ornitocenosis invernante en las campifias del
Pais Vasco atldntico, tratandola de situar en un «gradiente de estados de
equilibrion.

Dentro del contexto del estudio de la composicién y estructura de las
ornitocenosis invernantes en los medios agropecuarios del centro-norte de la
Peninsula Ibérica (véase TELLERIA y SANTOS, 1985), este trabajo analizard, a
una escala geografica més limitada, los siguientes aspectos:

— factores estructurales determinantes de la seleccion de habitat de las
especies y respuesta de [as aves a éstos;

— amplitud en las prefercncms de habitat; relacion entre dominancia y
amplitud;

— estructura de las asociaciones de especies mas destacadas atendiendo a la
estructura de la vegetacién,;

— papel de la competencia interespecifica en la seleccion de habitat;

— relacion entre el patrén de distribucién de las especies a nivel local (este
estudio) y regional (véase TELLERIA y SANTOS, 1985).

AREA DE ESTUDIO

El érea de estudio se sitda en el norte de 1a Peninsula Ibérica, sector oriental
de la cornisa cantabrica, dentro del Pais Vasco atlintico. Para una descripcion
de las caracteristicas botdnicas de esta zona, véase TELLERIA (1983), TELLERIA Y
SANTOS (1985), y referencias alli dadas.

Los muestreos se llevaron a cabo en el invierno de 1984-85 (24-X1I1-1984 a 3-
11-1985) a lo largo de nueve dias de campo en seis localidades distribuidas por el
drea de estudio y representativas de las condiciones ambientales de las areas
agricolas del Pais Vasco atlintico. BEstas son las siguientes:

a) Iturrigorri (Bilbao, Vizcaya): 43° 14’ N, 2° 56’ W.~200 m.s.n.m.
b) Urdiliz-Butron (Vizcaya): 43° 23° N, 2.° 56’ W.~80 m.s.n.m.
¢) Gatika-Munguia (Vizcaya): 43° 22° N, 2° 52’ W.~75 m.s.n.m.
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d) Arechavaleta-Mondragdén (Guipizcoa): 43° 03° N, 2° 31" W.~250
m.s.n.m.

e) Aramayona (Alava): 43° 03' N, 2° 34’ W.~350 m.s.n.m.

f) Valle de Orduiia (Vizcaya-Alava): 42° 59’ N, 3° 00’ W.~ 300 m.s.n.m.

Los inviemos en las zonas de valle del area de estudio estdn caracterizados
por temperaturas medias comprendidas entre 10 y 5°C y precipitaciones, casi
exclusivamente en forma de lluvia, que oscilan entre 100 y 175 mm/m2 por mes
(véase datos de ELIAS y RUI1Z, 1977). En el invierno 1984-1985 un temporal frio
polar afecté durante enero el area de estudio, cubriéndola con una espesa capa
de nieve y trayendo consigo temperaturas extremadamente bajas (hasta —10°C)
que se prolongaron durante unas tres semanas. No obstante, todos los
muestreos se realizaron en condiciones invernales «tipicas» antes y después del
temporal (la nieve no cubria el suelo de las campifias).

METODOS

Para estudiar las relaciones entre las aves y la estructura del medio se
recorrieron, a lo largo de todo el dia de muestreo, las zonas de estudio tratando
de pasar por el mayor nimero de sitios con el fin de no sesgar los datos hacia
alguno de los tipos de habitats (setos, prados, cultivos, etc.). Cada vez que se
observaba un ave solitaria o un bando, tanto monoespecifico como heteroespe-
cifico, se tomaba una muestra circular de 25 m. de radio, cuyo centro venia
definido por la situacion dei individuo observado, o por el punto medio del
espacio ocupado por el bando. Esta técnica ba sido utilizada por numerosos
autores en estudios que atafien a una gran variedad de especies, habiéndose
empleado radios de diferentes longitudes (véase, por ejemplo, JAMES y SHU-
GART, 1970; NOON, 1981a, 1981b; RAPHAEL, 1981; COLLINS et al., 1982; JAMES
et al., 1984, y RATTI et al., 1984). En cada una de estas parcelas circulares de
aproximadamente 0,2 ha se anotaron los siguientes datos: especie(s) ornitica(s),
numero de individuos de cada especie y 28 variables estructurales. Debido a que
muchas de las 28 variables estaban fuertemente correlacionadas entre si o
proporcionaban informacion irrelevante habida cuenta de la escasa representa-
cién de los atributos que median, se han considerado tan solo las diez siguientes:

— CTL: cobertura (%) de superficie, arada o en barbecho, desprovista de
vegetacion viva,

— CH: cobertura (%) de herbaceas (prados o plantas de huerta);

— CA: cobertura (%) de arbustos (Rubus spp. fundamentalmente);

— CAAI: cobertura (%) de arboles con menos de tres metros de altura
(estrato subarboreo);

— CAAZ2: cobertura (%) del estrato arboreo por encima de tres metros de
altura (estrato arboreo superior);
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— hA: altura miedia (m) del-estrato arbustivo;
— hAA: altura media (m) del estrato arboreo;
— hmAA: ajtura mixima (m) del arbolado;
— ptl: nimero de trohcos con un' didmetro, a la altura -del pecho,
comprendido entre 10 y 30 cm.
- — nt2: niimero de troncos con-un didmetro superior a 30-cm.

El estrato arbdreo estaba compuesto- mayoritariamente por Cratasgus
monogyna, ‘Salix spp., Prunus spp., Quercus spp., Bemlapendula Alnus spp.,
Castanea sativa y Pinus radiata.

-Todas las estimas se realizaron visnalmente de modo aproximado previo
entrenamiento. Las coberturas se midieron utilizando una . escala- de ocho
categorias (0, 1-5, 6-12, 13-25, 26-50, 51-75, 76-90 y 91-100 %) empleando el
procedimiento propuesto por PRODON (1976). El motivo de que se hayan
establecido cuatro categorias de cobertura por debajo del 25 9/ viene determina-
do por el hecho apuntado por ciertos autores (por ejemplo, WILLSON, 1974, y
PRODON y LEBRETON, 1981) de que las relaciones entre avifauna y estructura de
la vegetacion no son lineales, siendo muy importante la presencia de un estrato
a pesar de que tenga una escasa cobertura,

Debido a que cada muestra de la. mayoria de las especies incluye 2 mds de un
individuo. (rango: 1-100), se :ha optado por dar para cada especie la media
ponderada de cada variable (véase Apéndice), signiendo -el procedimiento
empleado por otros autores (por ejemplo, SABO, 1980, y MAURER et al., 1981).
A estos datos se les aplico el andlisis ‘de las componentes principales (PCA; NIE
et al., 1975; BHATTACHARYYA, 1981) en la versién del método- centroide
(CALvo, 1982): Con el propasito de simplificar en mayor medida Ia selucién
factorial inicial, se han rotado los factores segundo y tercero por el procedimien-
to Varimax (CALvO, 1982). Los célculos multivariantes se han efectuado con tos
programas en lenguaje BASIC,” ACPC;. ACPCFS y VARIMAX (Luis M.
Carrascal, inédito). La matriz -inicial (-véasc Apéndice) se analizd previa
transformacion:logaritmica de lag variables x’=log(x+ 1) y estandarizacién de
éstas a X=0 y.o=1. Tan sélo se- han ‘considerado. aquellos factores con
autovalores mayores que 1.

Debido a que el andlisis efectuado con las medias ponderadas de cada especie
enlassdaezvamblmno mformadehvanabmdaddelampuestadelasavmal
distribuirse en los gradientes generados por el PCA, se ha obtenido la situacion
detodaslasmuestmsdecadaapeuecnbsdospnmerosfacteres(793‘7dcla
varianza; véase tabla I), utilizando la matriz de los Jactor-scores de las variables
(coeficientes de regresion de cada variable en cada factor) previa transformacion
logaritmica y.estandarizacién dg los datos (véase ROTENBERRY y WIENS, 1981,
para la descripcién de 1a metodologia y-‘aplicaciones de este analisis).

Teniendo en cuenta el rango de variacién de la situacidn de las muestras en
cada factor, se ha dividido cada componente en-cinco sectores-de igual amplitud
en los cuales se han distribuido los individuos de cada especie segun la inclusion -
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TabrA 1

Correlaciones entre las variables y los tres primeros factores del anglisis de las componentes
principales. Sélo se indican las correlaciones significativas a p<0,05. %0?: porcentaje de varianza
explicado.

[ Results of lgrincipal component analysis (PCA) on the data in Appendix. Only correlations between
each varioble and factor at p< 0,05 are shown. %c2: percentage of total variance accounted for by each
Sactor. Autovalor: eigenvalue. See Appendix for symbols.}

PCI PC2 PC3

CTL ..., —0,434 —0,872
CH...ovoev i 0,929

Lo 0,763 —0,565
CAAY ... .. r .. 0,853

CAA2.....ccoovnnn.. 0,945

BA o 0,732 —0,521
BAA o 0,921

hmAA. .. oo 0,966

N 0,934

o 0,797 0,443
Autovalor . ............ 6,277 1,653 1,060
Y02 e 62,773 16,528 10,603
)37 S 62,773 79,302 89,905

de sus muestras en estos sectores (véase ROTENBERRY y WIENS, 1980, para el
empleo del mismo procedimiento).

La amplitud de distribucion de las especies en cada factor se ha medido
mediante el antilogaritmo del indice de diversidad de Shannon-Wiener: exp H’,
donde H’= —ZXp;'In p; y pi es la proporcion de la especie en el sector i (véase
HiLe, 1973, y ALATALO y ALATALO, 1977).

Los solapamientos interespecificos dentro de los factores se han calculado
mediante el indice de similitud de porcentajes (RENKONEN, 1938).

En el andlisis de la estructura de las subcomunidades que explotan los
barbechos 'y arados, los prados y las zonas con setos se han empleado los
siguientes parametros.

— Riqueza: nimero de especies en 100 individuos (S,,5). Obtenido median-
te Jas curvas de rarefaccion (JAMES y RATHBUN, 1981).

— Equitabilidad (J): ((1/Zp2)-1)/(exp H’—1), donde p; es la proporcién de
la especie i en la subcomunidad y exp H’ el antilogaritmo de la
diversidad de especies en ésta (ALATALO y ALATALO, 1980).

— Diversidad (H’.,): diversidad corregida para evitar el efecto del distinto
tamafio muestral (JARVINEN y VAISANEN, 1977).

H e =H+(S-1)/2 - N)

donde S es el numero de especies en |a muestra de N individuos.
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Por 1ltimo, hay que destacar que los datos referentes a las subcomunidades
incluyen a todas las aves observadas mdcpendlentcmente de la distancia a la que
fueron vistas por primera vez (en todas 1as ocasiones inferior a 100 m.). Aunque
este procedimiento sesga los datos referentes a la composicion de las asociacio-
nes interespecificas (véase, por ejempo, TELLER(A, 1978) debido a la diferente
detectabilidad de las especies, los resultados de riqueza, equitabilidad y
diversidad proporcionan las mismas tendencias que los obtenidos con otros
métodos de censo mds apropiados (por ejemplo, taxiado; véase MUROZ, 1985, y
TELLERIA y SANTOS, 1985, para un anilisis de este aspecto en dreas agricolas).

RESULTADOS

Factores estructurales determinantes de la distribucién de las especies.
Asociaciones interespecificas en las preferencias de hdbitat

Con los datos presentados en el Apéndice se ha efectuado el analisis de las
componentes principales. Se han encontrado tres factores «significativos» que,
en conjunto, explican el 89,9 9% de la varianza (tabla I).

El primero de ellos (PC1) define un gradiente de «complejidad estructuraly
que va desde las zonas en barbecho o aradas (valores negativos), a los lugares
que presentan setos arbolados y/o arbustivos (valores positivos). Este caracter
de gradiente de complejidad estructural viene apoyado por la-alta correlacion
existente entre la situacion de las especies en este factor, y la diversidad de
estratos (herbaceo, arbustivo, subarbdreo y arboreo) del espacio medio ocupado
por éstas en' la campiila (véase figura 1 y.e en el Apéndice). Atendiendo a la
situacion de las especies en el espacio. definido por PC1 y-e¥ (figura 1), se han
distinguido tres grupos teniendo en cuenta la complejidad de la estructura de 12
vegetacion de las zonas que ocupan. GIH incluye a las aves. que seleccionan
aquellas areas con todos los estratos de la vegetacion bien representados
(lugares con predominio de setos desarrollados de porte arboreo o arbustivo).
Agrupa a Certhia -brachydactyla, Parus caeruleus, Pyrrhula pyrrhula y- Cettia
cetti. GII lo constituyen aquellas especies que ocupan preferentemente zonas de
complejidad estructural media (lugares con setos arbustivos o arboreos poco
desarrollados. con-dominio de prados 'y huertos). En este giupo se incluyen
Prunella modularis,- Phylloscopus collybita, Regulus ignicapillus, Sylvia atricapi-
la, Erithacus rubecula, Turdus merula, Parus major y Troglodytes troglodytes.
Por ultimo, GI reune a las aves que ocupan terrenos dcspejados sin- arbustos y
arboles, o con muy pocos (véase Apéndice).

El segundo factor (PC2) defin€ un gradiente de «uso del suelo-actividades
agricolas», ya que oponé la presencia en zonas aradas o en barbecho (valores
negativos) a la ocupacion de prados (valom posmvos) Los lugares con
dominio de arbustos cubriendo €l suelo ocupan posiciones intermedias en este
factor. Este factor scgrega netamente a las especies. de ‘GI. Asi, Gallinago
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FiG. 1.—Relacién entre la situacion de las especies en PCl y la diversidad de estratos de la
vegetacion (ef) del habitat de cada especie. G, GII, GII: grupos de especies atendiendo a la
coplejidad de 1a estructura de la vegetacion.

[ Relation between the position of species in PCl and the vegetation layer diversity (e¥') of their
habitats. GI, GII, GIII: groups of species taking inl]r) account the structural complexity of the

: vegetation.

gallinago, Turdus iliacus, Phoenicurus ochruros, Turdus philomelos, Anthus
pratensis, Acanthis cannabina y Vanellus vanellus son las aves que mayor
preferencia muestran por los prados, mientras que Passer domesticus y Emberiza
cirlus son las que en mayor medida seleccionan los cultivos y/o barbechos
(figura 2).

Por altimo, PC3 seprega a las especies del grupo GIII atendiendo a la
estructura de los setos, ya que distingue los de porte arbustivo (valores
negativos) de los que tienen un predominio de arboles maduros (troncos con
mias de 30 cm. de diametro; extremo positivo). Este factor parece definir un
gradiente pseudosucesional dentro de las areas no sometidas a explotacién
agricola. Cettia cetti destaca por ser el pijaro que requiere zonas con mayor
desarrollo de arbustos, mientras que Certhia brachydacyla prefiere lugares con
predominio de arboles con troncos gruesos. También actia separando a ciertas
especies de GII y GI atendiendo al desarrollo del estrato arbustivo en las zonas
en que habitan (especialmente Phoenicurus ochruros, Sylvia atricapilla, Erithacus
rubecula y Saxicola torquata).

En la figura 2 pueden observarse las asociaciones interespecificas en las
preferencias de habitat. Destaca el hecho de que las zonas de baja complejidad
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Fio. 2.—Situacién de las especies en el espacio definido por PCl y PC2. La flecha indica un
gradiente globcnldat-.n::omplc‘udadclt:lﬂmr:rm::‘cull‘;l;3 de la vegetacion. Véase Apéndice para los simbolos
de las especies.

[ Location of the species on the plane spanned by PC1 and PC2. The orrow indicates a global structural
gradient. See- Apendix for species’ symbols. ]

estructural con predominio de prados (altos valores negativos en PCl y
positivos en PC2) acojan a més especies que los lugares con mayor complejidad
y volumen de ia vegetacion. Por otro lado, las aves mayoritaria o estrictamente
invernantes- en las campiilas (Vanellus vanellus, Gallinago gallinago, Alsuda
arvensis,” Anthus pratensis y Turdus iliacus; ELOSEGUIL, 1980; GALARZA, 1982;
CARRASCAL, en prensa, y FERNANDEZ y GALARZA, com. per..para composicion
de Ia comunidad reproductora) seleccionan las zonas estructuralmente mas
simples, con predominio de prados, no incidiendo en los setos.

Distribucion de las-especies en MS'gwta estructurales
definidos por PCl y PC2. Amplitud de distribucién

Considerando la importancia de los factores PC1 y PC2 como descriptores
de gradientes estructurales con sentido biologico, se ha obtenido la distribucion
de los individuos observados para todas lag especies en los cinco intervalos en
que s¢ ha dividido a estas componentes (véase. Métodos 'y figura 3). Bsto no se
ha realizado con PC3 debido 2 la escasez numérica de las. especies sobre las que
actia.

. Dentro del gradiente de complejidad estructural (PC1; figura 1), se aprecia
como las :aves inciden mayoritariamente en las zonas mas simples (sector I
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F1G. 3.—Distribucién frecuencial de la abundancia de aves en PC1 y PC2, Véase Métodos.
[ Frecuency distribution of species’ abundance in PCl and PC2. See Métodos. )

prados, tierra arada y barbechos), empleando muy escasamente los lugares mas
complejos y de mayor volumen de la vegetacion (sectores IV y V; setos).
Atendiendo a la distribucion de las aves en el gradiente «uso agricola del suelo»
(PC2), se observa que las especies ocupan mayoritariamente los prados (sec-
tor V). i

En la figura 4 se ilustra la distribucion de los efectivos de las especies, con
mas de 6 muestras y 10 individuos censados, en PC1. Aunque no se representa,
otro tanto se ha hecho para PC2,

En la tabla I se muestran las amplitudes de distribucion de las especies en
PC1 y PC2. Atendiendo a la complejidad estructural del medio (PC!), Turdus
merula y Troglodytes troglodytes son las mas versatiles en su distribucion,
mientras que Acanthis cannabina y Alauda arvensis presentan menores valores de
este parametro. Respecto al uso agricola del suelo (PC2), Gallinago gallinago es
la especie mads restringida en su distribucion y Fringilla coelebs, 1a mas versatil.

Teniendo en cuenta que PCl y PC2 son ortogonales, y por tanto indepen-
dientes, el producto de las amplitudes en cada una de estas dos dimensiones da
una medida de la amplitud de distribucidn en las campifias (véase Copy, 1974;
MAY, 1975, y PIANKA, 1975, y T en tabla II). Gallinago gallinago, Acanthis
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Fia. 4. —Distribucion frecuencial de las especies mis nomerosas en cinco sectores de PCl.
[ Frecuency distribution of the most abundant species in five sectors of PCI.}
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Tanra I1

Valores de amplitud de distribucién de las especies en PC1 y PC2. Véase Métodos. T: producto de
los valores de cada especie en PCl y PC2.
[ Habitat-widsh for the distributions of speces in PC1 y PC2. See Métodos. T: product of PC1x PC2.]

PCl PC2 T
Vagellus vapellus . ................. 1,39 2,00 2,7
Gallinago gallinago. ................ 1,12 1,00 1,12
Alauda arvensis . . ... ...l en 1,02 2,49 2,55
Anthus pratensis. . .. ... ... enn. 1,27 1,98 2,53
Motacillaaba . ................... 1,29 2,56 3,31
Prupella modularis . . ... ........... 2,81 1,80 5,05
Erithacus rubecula . ................ 3,65 2,20 8,02
Turdus merula . . .................. 432 1,86 8,03
Turdus iliacus. . . .................. 1,97 1,11 2,19
Turdus philomelos . ................ 2,96 1,72 510
Parus caeruleus, .. ................. 3,60 2,57 9,24
Parus major...................... 3,71 1,98 7,34
Troglodytes troglodytes. . . ........... 4,01 1,99 8,00
Fringilla coelebs. .. ... .............. 2,46 3,32 8,17
Carduelis carduelis . ... ............. 2,18 1,99 4,33
Acanthis capnabina .. ... .......... 1,00 1,29 1,29
Passer domesticus. .. ... ..o . 1,90 1,85 3,50
Passer montanus. . . ....... ... e.. 2,19 1,86 4,08

cannabina, Anthus pratensis y Alauda arvensis son las especies mas restringidas
en su distribucion, mientras que Parus caeruleus, Fringilla coelebs, Turdus
merula, Erithacus rubecula y Troglodytes troglodytes son las mas extendidas al
ocupar los distintos sectores estructurales de las campiiias.

La teoria clasica de! nicho multidimensional (HUTCHINSON, 1957) predice
que grandes amplitudes o solapamientos en una dimension se relacionan con
bajos valores de estos parametros en otra dimension («complementariedad entre
los ejes del nicho»; SCHOENER, 1974; MAY, 1975; PIANKA, 1975). Para analizar
este hecho, se ha seguido el procedimiento empleado por ROTENBERRY Y WIENS
(1980) dentro de un espacio multivariante, pero empleando valores de amplitud
en vez de solapamiento. Tras haber correlacionado los valores de amplitud que
toman las especies en los dos primeros factores del PCA, no se ha encontrado ni
complementariedad ni «suplementariedad» (Copy, 1974) entre ambas dimen-
siones (r=0,187, n=18, p>0,1).

Con el fin de conocer la relacién existente entre dominancia y amplitud
(véase MCNAUGHTON y WOLF, 1970) se ha correlacionado el porcentaje de cada
especie dentro del total de individuos muestreados con su amplitud total (T de
la tabla I1). La distribucién de las aves en ias campifias no parece ajustarse al
modelo de MCNAUGHTON y WOLF (1970), segin el cual, a mayor amplitud,
mayor dominancia, ya que ambas variables no estan correlacionadas significati-
vamente y se alejan del patron de relacion directa (r= —0,433, n=18, p>0,095).
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Solapamiento interespecifico en las preferencias de hdbitat.
Contribucidn de los factores a la segregacion

Con el proposito de conocer cual de los dos primeros factores del PCA
segrega en mayor medida 2 las aves en su seleccion de habitat, se han solapado
las 18 especies consideradas en el analisis anterior en PC1 y PC2 (153 valores de
solapamiento en cada componente). E} solapamiento medio en PC1 (x=0,578)
es menor que el que se da en PC2 (x=0,675), siendo esta diferencia estadistica-
mente significativa (test de la t efectuado con los valores de.solapamiento trans-
formados mediante la funcion x’=long (x+1); p<0,001). Teniendo en cuenta
la contribucion de cada componente a la segregacion (1-[solapamiento medio}),
se obtiene que PCl1 es responsable del 56,5 %, de separacién interespecifica y PC2
del 43,5 % restante (contribucién de PCl: 0,422; contribucién de PC2: 0,325;
contribucion total: 0,747) (véase HERRERA, 1980, para un anilisis similar).
Estos hechos indican que aunque el «gradiente de complejidad estructural» es el
factor que mas varianza explica de la variabilidad observada en la distribucion
de las especies en las campiflas, y asimismo la componente que en mayor
medida segrega a las especies. El «factor uso agricola del suelo» también
desempefia un importante papel en la segregacidn interespecifica a nivel de
seleccion de habitat, a pesar del menor porcentaje de varianza-que explica (3,8
veces menos que PCl; véase tabla I).

Las especies estrictamente invernantes en las campifias (véase apartado 1 de
Resultados) muestran un fuerte solapamiento entre si (x=0,843 en PCl y
x=0,800 en PC2), mayor que el que se produce entre las aves que, cor distinto
grado de variaciéon estacional en sus efectivos (véase GALARZA, 1982, y
CARRASCAL, en prensa), crian en las campiftas (x=0,573 en PCl y x=0,657 en
PC2), siendo esta diferencia significativa (test de 1a t con los datos transforma-
dos mediante la funcion x’=log(x+ 1); p<0,01 en las dos pruebas). Asimismo,
el solapamiento entre las especies estrictamente invernantes es mayor que el que
se produce entre éstas y las presentes durante todo el afio en, las campifias
(x=0,544 en PC1 y x=0,677 en PC2), siendo esta diferencia significativa (test de
la t con los datos transformados; p<0,01 en los dos tests).

Teniendo en cuenta. que la competencia interespecifica ha de producirse
fundamentalmente entre especies morfologica y biométricamente muy semejan-
tes (véase revision de WIENS, 1982), s¢ ba analizado el posible papel de la
competencia como mecanismo determinante de la distribucién de las. especies
mas similares dentro de la comunidad (véase la tabla III para los pares de
especies. considerados). Para ello se¢ ha simulado, mediante ordenador, 1.000
valores elementales de solapamiento en una dimension de cinco categorias
(mismo nimero en que se ha dividido el rango de variacion de PCt y PC2),
Estos valores de solapamiento se han corregido teniendo- en cuenta el espectro
de uso global de habitats en los dos factores (véase figura 3). Comparando los
valores de solapamiento observados para cada par de especies con la-media de
los simulados (véase tabla IIT), s¢ obtiene que no existen diferencias significati-
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Tanra III

Valores de solapamiento en pares de especies morfologicamente muy similares sobre los factores
PC1 y PC2, y resultados de los tests de la t efectuados para comparar ¢l solapamiento observado con
el esperado por azar (modelo neutro).

[Overlap values between congeneric and morphologically very similar species over PCA axes, and
results of t-tests comparing observed and expected overlaps. ns: non-significant.]

PC1 PC2

T. merula-T. philomelos . ............ 0,748 ns 0,710 ns
T. mervla-T, tliacus . ............... 0,599 ns 0,842 ns
T. philomelos-T. iliacus . ............ 0,767 as 0,843 ns
P. caeruleus-P. major . .. ............ 0,711 ns 0,643 ns
C. carduelis-A. cannabina . ........... 0,708 ns 0,842 ns
P. montanus-P. domesticus . . . . ....... 0,545 ns 0,419 ns

Azar (Random); % 0,753 0,711

c 0,182 0,183

vas (test de la t para comparar un dato con una serie de datos; p> 0,05 en las 12
pruebas efectuadas; véase ALATALO y ALATALO, 1979; POYSA, 1983, y WAITE,
1984, para un analisis similar). Esto es, las especies morfologica y biométrica-
mente mas similares dentro de la ornitocenosis no muestran distribuciones
tendentes a disminuir el solapamiento interespecifico en la seleccion de habitat.

Estructura de las subcomunidades mds destacadas
en relacion con la estructura de la vegetacion

Con el propdsito de analizar la estructura de las asociaciones especificas
(subcomunidades) en zonas aradas y en barbecho, prados y lugares con
predominio de setos, se han reunido los datos de todas las especies dentro de
ciertos sectores del espacio definido por PC1 y PC2 (véase figura 5). En cada
uno de éstos se han calculado los parametros de la tabla IV.

Las especies estrictamente invernantes tienen mayor importancia relativa
(%4 D) en los prados que en los setos y zonas aradas o en barbecho, siendo los
lugares con setos el habitat que menor proporcion de estas aves mantiene.
Respecto a las aves preferentemente forestales (Regulus ignicapillus, Parus
caeruleus, Parus major y Certhia brachydactyla}, los setos acogen la mayor
proporcion (% F) de estas especies, aunque no obstante suponen una escasa
fraccion del total de la subcomunidad que los utiliza. El resto de la asociacién
estd constituida por especies de zonas arbustivas o que, dentro del conjunto de
los medios del Pais Vasco atldntico, prefieren las campiffas (véase TELLERfA,
1983, v CARRASCAL, en prensa).

La riqueza de especies (5100) toma el mayor valor en los setos y el menor en
las zonas de cultivo desprovistas de vegetacion. Otro tanto se obtiene al analizar



240 ARDEOLA 32(2), 1985

Cc PR | |

I
| I ! n v v

PC2

FIG. 5.—Sectores del plano PC1 x PC2 empleados en el analisis de las subcomunidades. S: zonas con
setos. PR: prados. C: lugares arados y/o en barbecho.
[Sectors of the plane defined by PCI and PC2 used in the analysis of the subcommunities. S: places
with hedges. PR: pastures. C: fallows and ploughed areas.]

la diversidad (H’.) de cada subcomunidad. La equitabilidad es, sin embargo,
menor en las zonas aradas y en barbecho y mayor en los prados (J; tabla IV).

Debido a que estas medidas sintéticas de la estructura de la ornitocenosis
pueden oscurecer las distribuciones de abundancia de las especies, se han
construido las curvas de dominancia-diversidad de las tres subcomunidades
(véase MAY, 1981). En general, las tres asociaciones especificas presentan
distribuciones cuyas tendencias siguen el modelo geométrico (figura 6), de
manera similar a lo encontrado por M@LLER (1984) para 4reas agricolas en
centro Europa. No obstante, la ornitocenosis asociada a los setos muestra una

TABLA IV

Parametros de las subcomunidades asociadas a las zonas con setos (S), prados (PR) y lugares arados

y/o en barbecho (C). N: nimero de individuos. % I: porcentaje de invernantes estrictos. % F:

porcentaje de aves mayoritariamente forestales. S, - numero de especies en 100 individuos. J:
equitabilidad. Hz,: diversidad (corregida).

[ Parameters of the subcommunities exploiting ploughed fields and fallows (C), pastures (PR) and

places with hedges (S). N.: number of individuals. %, I: percentage of strictly wintering birds. %, F:

percentage of woodland birds. S - expected number of species in 100 bird individuals. J: eveness. H,:

diversity.]
S PR C

Nosiwicsanon o 129 1144 385
| 1,6 70,6 24,7
A 15,6 0,9 0,3

{007 & 5 = e e i 3 16,8 13,7 6,8
e e s aneinen At 0,69 0,73 0,60
Hcor v s st 5 = 1 0 5 2,56 2,26 1,41
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F16. 6.—Curvas de dominancia-diversidad de las subcomunidades ligadas a lugares arados y/o en
barbecho (C)j,ugcrados (PR) y zonas con setos (S).
{ Dominance-diversity curves of the ommunities exploiting fallows and ploughed areas (C),
pastures (PR) and places with hedges (S).}

tendencia a la lognormalidad. La subcomunidad que emplea las zonas de
cultivo (aradas o en barbecho; C) muestra un reparto menos uniforme de los
efectivos de las especies que la que utiliza los prados (PR), y ésta menor que la
que habita los lugares con setos (S), como puede comprobarse al analizar las
pendientes de las curvas. Esto es, la ornitocenosis ligada a los arados y
barbechos esta compuesta por pocas especies con elevadas dominancias,
mientras que, por el contrario, en los lugares con vegetacion arbustiva y/o
arborea la distribucién de abundancias es mds equitativa, existiendo mas
especies con dominancias intermedias.

Relacidn entre la distribucion de las especies
a nivel local y regional

Con el fin de conocer si existe relacion entre la distribucion de las aves a
nivel regional (datos de TELLERIA y SANTOS, 1985) y las preferencias de habitat
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FiG. 7.—Correlacion entre la situacion de 23 especies en el factor estructural regional de Telleria y
Santos (1985) (F2) y la posicion en PCI1.
[ Correlation between the position of 23 species in F2 (regional structural factor of Telleria & Santos,
1985) and PCI.]

a nivel local (este trabajo), se ha correlacionado la situacion de las especies
comunes a ambos estudios en el factor estructural regional (campifias arbola-
das-cultivos de secano; F2) de TELLERIA y SANTOS (1985) con su posicion en
PC1 y PC2. Se han excluido de este analisis a Cettia cetti y Phoenicurus ochruros
por estar pobremente representadas o presentar unas preferencias de habitat
muy particulares a nivel regional.

La situacion de las especies en el «grandiente de complejidad estructural»
local (PC1) esta significativamente correlacionado con la distribucion de las
aves a nivel regional (F2; r=0,703, n=23, p<0,01; véase figura 7). Por el
contrario, el gradiente «uso agricola del suelo» (PC2) no esta correlacionado
significativamente con el factor estructural regional (F2; r=0,275, n=23,
p<0,1). En conjunto, la posicion de las especies en PC1 y PC2 explica en buena
medida la distribucion de las especies a nivel regional (analisis de correlacion
multiple entre F2 y PC1 y PC2; r2=0.507, n=23, 3 variables, p<0,01).

DiscusION

Las teorias competitivas predicen una separacion regular de las especies a lo
largo de los ejes del nicho cuando los recursos son limitantes (overdispersion of
niches de SCHOENER, 1974). Este fenomeno suele venir acompafiado por la
complementariedad entre las dimensiones del nicho (SCHOENER, 1974; MAY,
1975, y PIANKA, 1975), de manera que las especies muy solapadas en una
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dimensidn estan bien segregadas en otra. Los resultados aportados en este
trabajo no confirman estas ideas debido a que existen fuertes solapamientos
entre las aves en su seleccion de habitat. Ademas, las componentes mas
importantes determinantes del nicho espacial (PC1 y PC2 de la tabla I) no son
complementarias. Aralizando mas en detalle las relaciones interespecificas a
nivel de pares de especies congenéricas o morfologicamente muy similares, no se
encuentra que las aves estén mas separadas de lo que cabria esperar por azar.

Por otro lado, la ausencia de relacion entre la amplitud y la dominancia esta
en contradiccion con las predicciones de MCNAUGHTON y WOLF (1970} y los
resuitados proporcionados por otros autores (por ejemplo, HAILA et al., 1980;
ALATALO, 1981; VANDER WALL y MCMAHON, 1984). Esto indica que la
abundancia de las aves en la campiiia no viene determinada por la amplitud de
empleo de recursos (en esta ocasion habitats), y que, por lo tanto, cada especie
ajusta su abundancia dentro de la ornitocenosis independientemente de las
demas.

El hecho de que las especies estrictamente invernantes se solapen entre si en
mayor medida de lo que lo hacen con las residentes, y que este solapamiento sea
mayor que el que se produce entre ambos grupos de aves, indica que la fraccion
de la comunidad estrictamente invernante muestra unas estrategias de uso del
espacio muy similares, ocupando habitats estructuralmente muy simples y poco
empleados por la porcion constante de la ornitocenosis. Este patron de
organizacion de la comunidad debe estar relacionado con una estacionalidad
productiva del medio no limitante para las aves durante el invierno y con hechos
que se produzcan en otros periodos del ciclo anual como han indicado varios
autores (HERRERA, 1978, 1981; RABENOLD, 1978, 1979; ALERSTAM y ENCKELL,
1979; ARROYO y TELLERIA, 1984, y MUROZ, 1985, entre otros).

Sin embargo, la ocupacion de las campiilas por las aves invernantes es
variable y no parece rastrear las condiciones de disponibilidad de alimento en el
tiempo, tal y como ha indicado FOLSE (1982) (véase, no obstante, GRZYBOWSKI,
1982, y JORDANO, 1985). Esto se deduce de los cambios de abundancia de ciertas
especies antes y después del temporal frio de enero de 1985; asi Vanellus vanellus
paso de 0 aves/hora de muestreo a 21,3; Gallinago gallinago, de 0 a 3,5, y Turdus
iliacus, de 0,2 a 15,6 (6,75 y 11,58 horas de muestreo antes y después del
temporal frio respectivamente en las localidades a, b, f). Este hecho debe
guardar relacion con las condiciones ambientales que ocurren fuera de los
limites de la comunidad (en el sentido de HERRERA, 1981), muy posiblemente
como consecuencia de fugas de tempero (BERNIS, 1966) de localidades mas
nortefias. Esto determina que la ocupacion de las campifias en esta zona
eurosiberiana de la Peninsula Ibérica sea un fenémeno impredecible, lo que
plantea que la ornitocenosis no esta saturada (en especies y numero de
individuos) ni en equilibrio con los recursos del medio, como ba indicado
WIENS (1974, 1977, 1984) para ambientes muy variables.

Todos estos hechos indican que las campifias del Pais Vasco atlintico son
ocupadas durante el invierno por especies oportunistas que explotan un



244 ARDEOLA 3X2), 1985

ambiente cambiante y que no parecen organizarse en ornitocenosis, en donde
las relaciones interespecificas desempefian un papel importante en su estructura-
cién. El exceso productivo no aprovechado de los cultivos y barbechos, unido a
una continuada productividad de los prados debido a una prolongada actividad
vegetativa (LAUTENSACH, 1967), y la impredecibilidad de las condiciones
meteorologicas, fuera y dentro de la-zona, debe impedir que la ornitocenosis se
sature y-esté en equilibrio con los recursos. Esto debe permitir la coexistencia de
especies ecologicamente muy similares que pueden solaparse ampliamente en
los gradientes ambientales estructurales. Este resultado coincide con lo encon-
trado por otros aiitores para avifaunas invernantes en dreas agricolas europeas
(JABLONSKI, 1972; MURTON y WESTWOOD, 1974; ARROYO y TELLERIA, 1984;
véase, no obstante, M@LLER, 1984), y para distintas comunidades reproducto-
ras (por ejemplo, WIENS y ROTENBERRY, 1981; COLLINS et al., 1982; POvs&,
1983; JAMES y BOECKLEN, 1984; TELLERIA y POTTI, 1984), situando a esta
ornitocenosis hacia el extremo de las «asociaciones de especies no en equilibrio»
dentro del gradiente de estructuracion. de taxocenosis propuesto por WIENS
(1984).

Al igual que se ha encontrado en otras comunidades mediante la aplicacién
de técnicas multivariantes (por ejemplo, MAURER e al., 1981, PRODON y
LEBRETON, {981; COLLINS ef al., 1982; OSBORNE, 1984), este trabajo pone de
manifiesto la importancia de los gradientes de complejidad estructural (PC1 y
PC3 de 1a tabla 1) en la determinacién de! nicho espacial de las especies y
organizacion de las ornitocenosis. Asi, la riqueza y diversidad de las tres
subcomunidades distinguidas guarda una relacién directa con el incremento del
volumen del follaje y complejidad de la estructura de la vegetacién, del mismo
modo que han reconocido otros autores (MACARTHUR Yy MACARTHUR, 1961;
KARR, 1968; BLONDEL et al., 1973; WILLSON, 1974; NILSSON, 1979; LANYON,
1981; BILCKE, 1982; M@LLER, 1984, y VANDER WALL y MACMAHON, 1984,
entre otros). Ademas de estos factores, el hombre ha intervenido a través de las
actividades agropecuarias creando una nueva dimensién (uso agricola del suelo,
PC2) que contribuye a definir el hipervolumen (CAREY, 1981) utilizado por la
ormitocenosis y que tiene gran importancia segregando a las especies.

HorLMEs (1981) discute la importancia que tiene el conocimiento de las
estrategias del uso del espacio a nivel local en la comprensién de las respuestas
de las aves a gradientes ambientales amplios (por ejemplo, a nivel regional). En
apoyo-a esta idea, NOON e? al. (1980), encuentran una gran  constancia en la
seleccion de habitat a nivel geogréfico (véase, sin embargo, COLLINS, 1983) y
ALATALO (1981) pocos cambios interanuales. Los resultados aportados en este
trabajo apoyan estas ideas, ya que las preferencias de habitat en las areas
agricolas a nivel local explican en buena medida el patron general de ocupacion
de los medios agropecuarios a una escala geografica mas amplia (sector central
del norte de 1a Peninsula Ibérica; TELLERIA y SANTOS, 1985). El hecho de que'el
factor «complejidad de la estructura de la vegetacion» sea el que en mayor
medida- predice la distribucidn de las especies a nivel regional, pope de
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manifiesto una vez mas la gran importancia de esta dimensidn en la determina-
cion de Ia distribucién de las aves. Por otro lado, 1a relacién entre distribucion
local y regional corrobora la idea de que «los procesos locales son realmente el
origen de los globales, ya que estos ultimos resultan simplemente del solapa-
miento y la combinacion multiplicativa de las respuestas adaptativas a las
condiciones locales» (tomado de HERRERA, 1981; véase, no obstante, WIENS y
ROTENBERRY, 1981, y WIENS, 1984). Esto explica ademas el estrecho paralelis-
mo entre los resultados de la estructura de las ornitocenosis (riqueza y
diversidad) a nivel local (este estudio) y regional (TELLERIA y SANTOS, 1985).

CONCLUSIONES

Teniendo en cuenta los resultados aportados en este trabajo y en TELLERIA y
SANTOS (1985, fuertes relaciones entre abundancia de las especies y factores
ambientales), puede decirse que la composicion y estructura de las comunidades
de aves que habitan durante el invierno las areas agricolas del norte de la
Peninsula Ibérica es el resultado de las respuestas particulares de cada especie a
los gradientes ambientales, en donde las relaciones interespecificas a nivel
competitivo no desempeiian un papel importante (ajuste a la «hipdtesis de
gradientes» de TERBORGH, 1971, y a la «hip6tesis individualista» de GLEASON,
1926 —en MCNAUGHTON y WOLF, 1984— sobre organizacion de comuni-
dades).

1a impredecibilidad ambiental dentro y fuera del espacio ocupado por la
ornitocenosis parece influir de modo decisivo en su estructuracion, impidiendo
que se sature en especies e individuos.

La composicion y estructura de la comunidad a mivel regional viene
determinada en buena medida por las preferencias de habitat a nivel local.
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RESUMEN

Este articulo estudia la composicidn y estructura de la comunidad de aves invernante en las
campiiias del Pais Vasco atldntico, asi como las preferencias de hdbitat de las especies. Para ello se
han tomado 455 muestras puntuales (25 m de radio) de la estructura de la vegetacion del espacio
ocupado por 27 especies.
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Medmnmelempbo del andlisis de las componentes principales (PCA) con los datos medios de
especie (véase Apéndice) se han encontrado tres factores significativos determimantes dal nicho
%&ldchsam(tablal) gradiente d¢ complejidad estructural (PC1), uso agricola del suelo
ymadurezdeloasetoa(PCJ)(véanseﬁgumIy2pamlaslmam6ndelasespecwsmlos
factores).

La sbundancia de las especies no guarda relacién con la amplitud de hdbitat, no pudiéndose
afirmar la-relecién entre dominancia y amplitud propuesta por MCNAUGHTON y WOLF (1970).

Elﬁmncaolapamlemo emtcnteenu'eluapeqeaenPCl y PC2 (especialmente cntre las
temporales estrictamente invernantes), la ammn de complnmcntamdad catre 1as componentes del
nicho espacial considenidas y ¢l hecho de que tas congenéricas y morfo[églcammte muy
smﬂamnoseso!npenenmsimmosdeioqm apemrporamrenunmodeloncutm(tabla
III), plantea que la competencia no interviene determinando la distribucién de las especies. Debido a
la inestabilidad y adversidad ambiental, fuera y dentro del drea, la comunidad no estd saturada ni en
especies ni en individuos. Estos bechos jndican que la ornitocenosis no estd en equilibrio (en el
sentido de WiENS, 1984) y que su composicién y estructura es el resultado de las preferencias de
hédbitat de cada especie.

Correlacionando la situacion de las especies en el factor estructural regional de TrLLERIA y
SanTOS (1985; F2).con la sitwacién de 1as espocies en PCI y PC2, se ha obtenido que las preferencias’
de hébitat a nivel local explican en bueaa niedida ¢ patrén de distribuci6n a nivel regional (véase
figura 7).

PALABRAS CLAVE: amplitud; dreas agricolas; avﬁau.nn invernante; competencia; gradientes muitiva-
riantes; norte dc Espaﬂa prcfm:nqas de hé.bnah

SUMMARY

Wintering avifauna in the agricudtural lamﬂt@es of northern Spain.
II. The role of habitat structure and interspecific competition.

Thmpaperdealswnhtheoompomuonandstmctmofthcwmtenngbardeommumtymthc
agricultural areas of the Atlantic Basque Country and the habitat preferences of the species. To
study this, 455 samples (0,2 ha) of the vegetation structure of the space occupied by 27 species have
been taken («point centered counts method of Noon 1981a).

Using the Principal Component Analysis (PCA) and considering weighted average data for each
species (see Apendix), it has been found that the spatial niche is determined by 3 significant factors
(table 1): structural complexity gradient (PCl), agricultural exploitation of the soil (PC2) and
maturity of the hedges (PC3) (see figures 1 and 2 for the position of species in relation with these
factors).

Species abundance has no relation with habitat-width (table IT). The relation between dominance
and habitat-width proposed by McNaughton and Wolf (1970) was not supported by our data.

The strong interspecific overlap on PC1 and PC2 (especially among strictly wintering species),
the lack of complementarity among the components of spatial niche and the fact that congeneric
and morphologically very similar species do not overlap less than expected by chance (table ),
suggest that competition does not determine the distribution of species. As a consequence of
environhment instability and adversity, outside and inside the area considered, the community is not
saturated either for species or individuals. All these facts indicate that the bird communitty is not in
equilibrium (in the sense of Wiens 1984) and that its composition and structure i3 the result of
species-specific habitat preferences.

Correlating the position of species in a regional structural factor (F2 in TELLERIA & SANTOS,
1985) with their position on PC1 and PC2, it has been observed that local babitat preferences explain
fairly well the regional distribution pattern (see figure 7).

KEY WORDS: agricultural areas; habitat preference; habitat-width; interspecific competition; northern
Spain; Principal Component Analysis; wintering bird community.
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APENDICE

Valores medios de las especies en cada variable (véase Material y Métodos para el significade de los simboles). n: niimero de muesiras. N;
nimero de individuos. ef: antilogaritmo de la diversidad de cobertura de estratos (efectuada con CH, CA, CAAl y CAA2). GI, GII, GlII:
grupos de especies atendiendo a sus preferencias de hibitat,

[ Mean values of variables for each species. n: number of plots. N: number of individuals. e : vegetation layer diversity (exp H'; taking into account
CH, CA, CAAl and CAA2). GI, GII, GIII: groups of species considering the structural complexity of the vegetation. See Figure I. C: indicates
vegelation cover. CTL: 7, ploughed flelds and fallows. CH: %, grass. CA: % bushes. CAAL: %, trees under 3 m. CAA2: %, trees above 3 m. hA:
mean height of bushes (in'm}. hAA: mean height of trees (inm}. hmAA: height of the highesi tree (in m). ntl: number of trucks of 10-30 cm in @
in 0,2 ha. ni2: number of trunks>30 cm in () in 0.2 ha.)

n N CTL CH CA CAAl CAA2
Vanellus vanellus (VV)......... .... 14

g
g
N
{

nt2

%

247 123 838 03 03 03 0,13 042 0,42 011 © 1,08 GI
Gallinago gallinago (GG) ........... 6 4 00 %27 05 05 03 002 05 0,78 034 0 1,09 GI
Alauda arvensis (AA).............. 34 287 207 671 01 00 O 0,03 0,03 0,03 00! 0 1,01 GI
Anthus pratensis (AP) .. ... ... .... 75 355 10,3 825 09 06 04 0,10 0,9 0,61 0,37 0,05 114 GI
Motacilla alba (MA) . ...._.... ... . 14 25 170 71, 09 02 01 015 0,21 0,29 0,12 0 LIl Gl
Prunella modularis (PRM) . ... ... ... {1 11 1,7 768 110 52 81 080 4,55 6,77 7,54 0,73 2,23 GlI
Cettia cetti (CTC). . .............. 4 4 0 285 668 38 125 1,25 4,13 7,5 1425 0,50 2,76 GIil
Regulus ignicapillus (RI) ........... S 5 172 630 86 60 94 08 4,70 660 1480 060 243 Gl
Phylloscopus collybita (PHC) . .. .. ... 4 s 0 790 132 44 100 0,95 5,10 6,00 440 1,60 2,30 GlI
Saxicola torquata «’T) ... .. ...... S 7 176 761 34 04 04 0,79 0,50 0,57 0 0 1,27 GI
Sylvia arricapilla (S4) . ............ S 6 127 65,7 141 25 11,5 1,07 217 3,33 2,53 0,33 238 GII
Erithacus n%ecula (ER)............ 34 35 29 709 170 36 54 094 399 5,69 443 0,77 226 GII
Phoenicurus ochruros (PHO) . ... .. .. 3 4 c 778 133 08 08 1,00 1,00 1,25 0,75 0,25 1,65 GI
Turdus iligcus (TI). ............... 2 180 08 8,5 65 06 1,7 027 338 3,88 242 0,85 145 GI
Turdus merula (TM) .. ............ 26 31 08 730 1L,7 37 104 0,70 487 6,76 g45 1,90 231 Gl
Turdus philomelos (TP). .. .......... 29 38 42 797 68 22 42 061 287 3,91 384 037 1,74 GI
Parus major (PM). .. ... ... .. ... . 28 39 20 780 105 59 87 0,68 596 1,56 631 282 226 Gl
Parus caeruleus (PC).. .. ... ... ... 9 10 41 558 193 68 185 0,70 65 10,20 1520 7,30 3,12 GII
Certhia brachydactyla (CB) . ........ 5 5 76 514 240 100 264 0,63 800 11,40 1540 8,80 3,38 GIII
Trogiodytes troglodytes (TRT) . ... ... 12 12 0 71,7 124 38 133 0,82 583 7,58 1084 1,58 236 Gl
Fringilla coelebs (FC) . ... ... .. ... 4 228 236 663 30 16 22 043 339 3,91 192 0,37 1,51 GI
Pyrrhula pyrrkula (PYP) ... ... .. .. 4 g 0 630 238 23 233 095 769 11,13 2163 800 2,8 GlI
Carduelis carduelis (CAR) .......... 18 48 B84 733 23 16 18 025 273 3,51 194 052 140 GI
Acanthis cannabina (ACC) .. ..., . ... 6 84 97 834 0 0 0 0 0 0 0 0 1,00 GI
Passer domesticus (PSD) ... ........ 19 263 746 174 10 05 0,6 0,18 0,83 0,93 0,51 005 1,58 GI
Passer montanus (PSM). . ......, ... 18 181 236 699 12 28 28 02 3,51 3,87 1,57 0,07 148 Gi
Emberiza cirtus (EMC) ... _........ 4 12 424 436 0 L5 15 0 1,50 1,50 0 1] 1,33 GI
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