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ESTUDIO MULTIDIMENSIONAL DEL USO DEL ESPACIO
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DURANTE EL INVIERNO
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INTRODUCCION

En latitudes templadas el invierno es la estacion con temperaturas mas frias,
menor duracion del dia y menor tasa de renovacion de insectos. Esto trae
consigo que las aves insectivoras forestales dediquen la mayoria de su tiempo de
actividad diurna a la busqueda de alimento (mas de un 75 %;; véase GiBB, 1960,
y MORSE, 1980). Ello ha permitido sugerir a numerosos autores que las
poblaciones de aves estan limitadas, desde un punto de vista trofico, durante el
invierno (véase, por ejemplo, LACK, 1966; FRETWELL, 1972, y SLAGSVOLD,
1975).

En la mayoria de los estudios invernales que hacen referencia a paseriformes
europeos (ROLANDO, 1981; ALATALO, 19824, y referencias alli dadas, ROLAN-
DO, 1982, 1983; CARRASCAL, 1984a; GUITIAN, 1984; LAURENT, 1984) solo se
tratan aspectos, descriptivos o analiticos, tendentes a esclarecer la existencia de
la competencia interespecifica, sin prestar demasiada atencién al concepto
multidimensional del nicho (HUTCHINSON, 1957; véase, no obstante, la aproxi-
macién efectuada por ALATALO, 1982b). Teniendo en cuenta los problemas
derivados de trabajar con un gran cimulo de variables dependientes en relacion
con el concepto de hipervolumen del nicho (véase GREEN, 1971), ciertos autores
han empleado técnicas multivariantes con el fin de obtener aquellos factores
estructurales y de comportamiento determinantes del nicho espacial de las aves
(JAMES, 1971; Copy, 1978; DUESSER y SHUGART, 1979; HOLMES et al., 1979;
SABO, 1980; SAETHER, 1982; POYSA, 1983, etc.).

El conocimiento de las tacticas del uso del espacio de las especies permite
comprender sus requerimientos a la hora de ocupar los distintos habitats dentro
de un mosaico ambiental (HOLMES, 1981). Ademas, el estudio de las variables
intrahabitat (por ejemplo, sustratos y alturas) e interhabitat del nicho (por
ejemplo, especies arboreas, estructura de la vegetacion, etc.), proporciona una
aproximacion al concepto de ecotopo (conjunto de factores externos que afectan
a las especies; véase SABO, 1980, y CAREY, 1981) que permite valorar la gestion
o manejo del medio por el hombre de cara a su influencia sobre las especies
(véase, por ejemplo, GRUE et al., 1981; SMITH et al., 1981, OSBORNE, 1984).

® Citedra de Zoologia (Vertebrados). Facultad de Biologia. Universidad Complutense. 28040-
Madrid. Espaia.
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Considerando las ideas anteriormente apuntadas, este trabajo estudiard
durante e} invierno el uso del espacio en todas las especies de aves insectivoras
forestales rebuscadoras del follaje (11 especies; el mayor estudiado hasta la fecha
en Europa), que habitan el mosaico forestal del Pais Vasco atldntico, siguiendo
una aproximacion similar a la realizada por SABO (1980) y ALATALO (1982b)
entre otros. A lo largo de su desarrollo analizara en detalle los siguientes
aspectos:

— multidimensionalidad del nicho espacial,

— contribucién diferencial de las dimensiones a la segregacion interespeci-
fica,

— posible papel de la competencia interespecifica en la determinacion del
uso del espacio en las especies estudiadas empleando modelos neutros de
organizacién de la comunidad (ver, por ejemplo, PIANKA, 1981),

— influencia de la gestion forestal (tala de bosques caducifolios y repobla-
cion con coniferas exoticas) sobre el grupo de aves analizado.

MATERIAL Y METODOS

El area de estudio se sitia en el norte de la Peninsula Ibérica dentro del Pais
Vasco atlantico. Para una descripcion de las caracteristicas botanicas y
climatolégicas de esta zona véase TELLERIA (1983a) y referencias alli dadas.

Debido a las practicas selvicolas, las masas boscosas caducifolias autoctonas
ocupan una escasa superficie, estando ademas muy fragmentadas. A este
panorama forestal se suman las repoblaciones de Pinus radiata que confieren al
paisaje un elevado grado de parcelacion.

Todos los muestreos se restringieron a dos zonas con caracteristicas
forestales representativas de la situacion actual de los bosques en el Pais Vasco
atlantico. En el Monte Pagasarri (Bilbao; 43° 13’ N, 2° 57° W) se estudio el uso
del espacio en las especies que habitan una repoblacion madura de Pinus radiata
(27 afios de edad) con arboles de hasta 18 m de altura, 124 pinos/Ha, y una
cobertura del estrato arbustivo (Rubus spp. fundamentalmente) del 31,39%,. La
masa forestal estudiada se sitla entre los 300 y 450 m.s.n.m. La otra zona se
localiza en Villareal de Alava (43° 0’ N, 2° 38" W) en un bosque mixto de haya
(Fagus sylvatica; 120 pies/Ha, 14 m de altura media) y roble (Quercus petraea
fundamentalmente; 40 pies/Ha y 13 m de altura media), bajo el que se
distribuyen pequefios arboles de 1a orla forestal: Ilex aquifolium (43 pies/Ha, 3 m
de altura media), Crataegus monogyna (47 pies/Ha, 2,6 m de altura media) y
Salix spp. (7 pies/Ha, 3 m de altura media). El suelo esta cubierto en un $ 9 por
Calluna vulgaris y Ulex spp., correspondiendo el resto a hojarasca. El hayedo-
robledal estudiado se situa entre los 575 y 625 m.s.n.m. Todos los muestreos se
realizaron durante diciembre de 1983 y enero de 1984,

Las observaciones se anotaron a intervalos de 30 segundos, considerando
para cada individuo en observacion un maximo de 6 muestras y no mas de tres -
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por arbol (véase CARRASCAL, 1984b, y MORRISON, 1984, para un andlisis de las
ventajas de este sisterna de toma de datos). De cada ave observada se anotd su
situacidén en 11 sustratos (suelo, arbustos, aire, tronco, ramas de mas de 10 cm
de &, ramas con un ¢J de 10-5, 5-1 cm y menos de 1 cm, aciculas, pifias y nidos
de procesionaria del pino Thaumetopoea spp.), cinco alturas (a intervalos de
cuatro metros), cuatro métodos de bisqueda del alimento en la vegetacion
(postura horizontal, colgante, trepando y revoloteando sobre sustrato) y cinco
tipos de arboles (pino, haya, robles, acebo y arbolillos caducifolios —Crataegus
y Salix—).

En total se han efectuado 38 horas de muestreo (19 en el pinar y 19 en el
hayedo-robledal) que han proporcionado 1.449 muestras para las siguientes
especies (entre paréntesis el nimero de muestras obtenido): Regulus regulus
(290), R. ignicapillus (176), Phylloscopus collybita (63), Parus ater (212), P.
cristatus (105), P. palustris (88), P. caeruleus (86), P. major (121), Aegithalos
caudatus (88), Sitta europaea (99) y Certhia brachydactyla (121).

En el estudio de los datos del uso del espacio se ha empleado el andlisis de las
componentes principales (PCA) (NIE er al., 1975; BHATTACHARYYA, 1981)
mediante la aplicacion del método centroide (ver CALVO, 1982). Con el fin de
sintetizar y simplificar en mayor medida la solucion factorial inicial, se han
rotado los factores mediante el procedimiento Varimax. Los cidlculos se han
efectuado con los programas, en lenguaje BASIC, ANFACT-2 y VARIMAX
(Luis M. CARRASCAL, inédito). Tan solo se han considerado aquellos factores
de facil comprension y sentido biolédgico claro.

El dendrograma de la figura 2 se ha construido mediante el procedimiento
UPGMA (SNEATH y SOKAL, 1973) sobre la matriz de distancias euclideas entre
las 11 especies en el hiperespacio definido por los cuatro factores del PCA
considerados.

Para calcular el solapamiento entre las especies en el uso de cada dimension
se. ha empleado el indice de similitud de porcentajes (PS) (RENKONEN, 1938):

PS=Xmin (Pli, pr) x 100

donde py; y px son los porcentajes de las especies 1 y 2 en la categoria i.

La amplitud de uso de las categorias de cada dimensién se ha medido
mediante el antilogaritmo del indice de diversidad de Shannon-Wiener: exp H’,
donde H’=— p;x1n p; y p: es la proporcion de la especie en la categoria i
(véase HILL, 1973).

Acompanando a estas técnicas se han empleado tests estadisticos que se
citan en su momento en el texto (SOKAL y ROHLF, 1979).

RESULTADOS

Los datos referentes al uso del espacio por parte de cada especie se muestran
en la tabla I. Debido a que las variables que lo describen pueden estar muy
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Uso de sustratos (1-11), alturas de los arboles (12-16), métados de busqueda del alimento en la vegetacion (17-20) y especies arboreas (21-25)
por las especies estudiadas. Los valores son tanlos por cien respecto al namero de muestras obtenidas para cada especie en cada dimension
(conjunto de categorias de uso del espacio antes citadas).

S: suclo. U: arbustos. A: aire (caza aérea). T: tronco. GGB: ramas de mas de 10 cr de . GB: ramas de 10-5 cm de @, B: ramas de 5-1 cm de
@&. TW: ramas de menos de | ¢m de @. N: aciculas. C: pifas. BOL: nidos de Thaumeropoea. H1, H2, H3, H4, HS: intervalos de alwuras de
0-¢ m, 4-8 m, &-12 m, 12-16 m, mas de 16 m. GL: postura horizontal de blsqueda sobre sustrato. HG: postura colgante. CR: postura vertical,
wrepando. HOV: revoloteo sobre sustrato. PR: Pinus radiata. ¥: Fagus sylvatica. Q: Quercus spp. ILX: Iex aquifolium. ST: pequefios arboles
caducifolios. H': diversidad ornitica de empleo de cada categoria de busqueda del alimenio.

RR: Regulus regulus. R1: R. ignicapillus. PHC: Phylloscopus collybita. PA: Parus ater. PCR: P. crisiatus. P: P. palusiris. PCA: P. caeruleus. PM:
P. major. AC: Aegithalos caudatus. SE: Sitta europaea. CB: Certhia brachydaciyla
[ Percentuge use of substrates (1-11). tree heights (12-16). foraging methods in the vegetation (17-20) and tree species (21-25) by the species.
S: ground. U: shrubs. A: air (flyeatching). T: triok. GGB: branches 10 cm in &. GB. branches with 10-5 ¢m in . B: branches with 5-1 cm in B.
TW: twigs (branches | cm in D). N: needles. C: cones. BOL.: nests of Thaumetopoea. H1, H2, H3, H4, HS: height imcervals (G-4 m, 4-8 m, 812
m, 12-16 m, and more than 16 m). GL: gleaning (horizontal). HG: hanging. CR: creeping. HOV: hovering. PR: Pinus radiata. F: Fagus sylvatica.
Q. Quercus spp. ILX: Dex aquilolium. ST small deciduous trees. H': bird species diversity in the use of each foraging caregory]
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RI PA PCR PP PM SE CB H’

1 S 0 0 1,6 1.8 39,3 10,2 15,1 46,3 0 5,1 0 1,58
2 U 10,7 25,0 222 1.8 1,9 0 2,3 9.1 1.1 0 0 1,73
3 A 2,8 1,7 41,3 0.5 0 0 0 0 0 0 0.44
4 T 0 0 0 28 "2 9.1 2.3 33 0 51,5 85,6 1,25
5 GGB 0 0 0 0.9 4.6 2,3 2,5 0 19,2 5,0 1,10
6 GB 0,3 0 1,6 1.4 6,5 14,8 23 6.6 0 18,2 4,1 1,77
7 B 9,3 5,7 3.2 7,1 14.0 46,6 54,7 18.2 13,6 6,1 L7 1.96
g TW 45.2 63.6 254 25,0 23,4 14,8 20,9 10,7 85,2 0 0 1.99
S N 31,7 4,0 4,8 30,2 0 0 0 0 0 0 Y 1,07
10 C 0 0 0 5.2 0,9 0 0 0 0 0 33 0.92
It BOL 0 0 0 4,3 1,9 0 0 33 0 0 0 1,05
12 H) 151 336 27,3 38 14,8 21,5 18,7 20,0 233 10.5 0.0 2,28
13 H2 247 30,5 25,0 219 23,0 24,0 253 34,1 29.1 26,3 20.8 2,39
14 H3 29.7 25,2 417 17.5 279 34,2 41.3 329 349 337 29,2 2,38
1S H4 22,8 10,7 0 31,3 24,6 17,7 6,7 9.4 1283 284 6.7 217
16 HS 1,7 0 6,3 25,6 9.8 2,5 8,0 3.5 0 (0] 33 1,85
17- GL 63,7 64,4 93,1 53,5 70,4 83,3 66.7 90.1 82.4 45,9 0 2,28
18 HG 26,2 6.7 3,5 334 9.3 5,1 23,6 4.4 8,2 20 10,1 2,06
19 CR 0 0 0 13.1 204 1.5 9.7 5,5 59 52,0 89.9 1,61
20 HOV 10,2 289 3.4 0 0 0 0 0 35 0 0 0.95
21 PR 69,3 34,6 100.0 81,4 93,4 0 0 29.4 0 0 46,7 1,86
2 F 17,3 40,8 0 14,9 0 539 41,3 51.8 75,0 19.4 29,2 2.07
23 Q 11,8 6.9 0 37 6,6 449 53,3 17,7 159 80,7 22,5 1,93
24 ILX 0 12,3 0 0 0 0 0 1,1 0 1.7 0.61
25 ST 1.6 5.4 0 0 0 1,3 53 1.2 8.0 0 0 1,55

86
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relacionadas, se ha empleado el analisis de las componentes principales con el
propdsito de obtener aquellos factores estructurales y de comportamiento que
determinan las estrategias de microdistribucion en el medio. Teniendo en cuenta
que las componentes resultantes del PCA son ortogonales y, por tanto,
independientes, proporcionan una buena aproximaciéon al conocimiento del
«nicho espacial multidimensional» (ver HUTCHINSON, 1957; PIANKA, 1981,
1982). Todas las variables indicadas en la tabla I se han incluido en el PCA. Se
consideran los cuatro primeros factores que en conjunto explican el 82,0 9 de la
varianza (véase la tabla Il para las correlaciones entre las variables y los
factores).

PCI1 define la situacion de las especies en el eje horizontal del arbol, ya que
opone el uso de las partes proximales (tronco y ramas gruesas; T, GGB, GB) al
empleo de las porciones distales (ramitas y aciculas; TW, N). Asocia ademads la
utilizacion de los arbustos (U) con las porciones externas de la vegetacion
arbdrea, denotando los similares requerimientos necesarios para la explotacion
de estos sustratos. Este patron de microdistribucion guarda relacion con los
métodos o sistemas de bisqueda mas caracteristicos de cada grupo de sustratos:
posturas verticales (CR)-porciones proximales, revoloteo (HOV)-partes distales
y arbustos. Por ultimo, el empieo del roble (Q) aparece ligado al uso del tronco y
ramas mas gruesas, indicando la mayor representacion relativa de estos
sustratos en este arbol.

La segunda componente (PC2) constituye un «factor seleccion de especies
arboreas», tipo coniferas (Pinus radiata; PR) ys. caducifolios (Fagus sylvatica,
Quercus spp., Crataegus monogyna y Salix spp.; F, Q, ST), al cual se le asocia un
«factor altura de uso de la vegetacion» (HS frente a H2).

PC3 caracteriza el uso de la vegetacion mediante posturas no horizontales-
colgantes (HG). Al igual que en PC2 se asocia con esta componente un factor de
distribucion en alturas (H1 y H3 frente a H4 y HS). PC4 por el contrario define
la utilizacién de posturas de busqueda horizontales (GL) en relacion con el suelo
(S). Este hecho indica que la explotacion del suelo por parte de estas especies se
realiza mayoritariamente por aquellas que utilizan posturas horizontales al
buscar el alimento en la vegetacion. En oposicidn a esta estrategia estd la
utilizacion del acebo (ILX).

En la figura I se ilustra la situacion de las especies en el plano definido por
los dos primeros factores (50,29 de la varianza). Dentro de las especies que
utilizan las porciones mas distales del arbol, P. collybita destaca por ser la que
con mayor intensidad caza en el aire. R. ignicapillus y P. collybita son, ademas,
las aves que mas asiduamente rebuscan en los arbustos. P. ater y R. regulus son
las especialistas del uso de las aciculas. Las dos especies de Regulus son, con
diferencia, las que mas revolotean sobre los sustratos al buscar el alimento
(especialmente R. ignicapillus). Por el contrario, las aves mas relacionadas con el
empleo del tronco y ramas gruesas son S. europaea y C. brachydactyla.

Atendiendo a la seleccion de especies arboreas (PC2), destaca la gran
separacién dentro de los grupos de aves definidos por el primer factor (PC1).
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TasLA 11

Anilisis de las componentes principates (PCA) realizado con los datos de la tabla 1 previamente
transformados (X'=1n(X+ 1)) y estandarizados a x=0 y o=1. Sélo se indican las correlaciones
entre las variables y los factores significativas (p<0,05). A.V.: autovalor. %o ggrcentaje de
varianza explicado por cada factor. £%/c2: porce‘;llt:jlc acumulado. Para los demas simbolos véase ta
ta
[Results of principal component analisis (PCA) on the data in table 1 (after log-transformed and
standarized to x=0 and c=1). Only correlations between each variable and factor at p<0,05 are
shown. %62 percentage of total variance accounted for by each factor. A.V.: Eigenvalue. See table 1
for abbreviations of variables]

PC! PC2 PC3 PC4
Sustratos
(Substrates)
S — — — 0,6777
U —0,8793 — — —
A — — _ —
T 0,9430 — — —
GGB 0,9039 — — —
Gg 0,8053 — — —
™ —0,8715 — — —
N —0,6688 — — —
CC — — — —
BOL — — 0,7468 —
Alturas
(Tree heights)
— — —~0,8476 —
H2 — -0,6146 — —
H3 — — —0,6477 —
H4 — — 0,6966 —
HS — 0,6434 0,6322 —
Métodos
(Foraging methods}
GL — — — 0,6854
HG — — 0,6178 —
CR 09113 — — —
HOV —0,7769 — — —
Arboles
(Tree species)
PR — 0,7159 — —
F — —0,8140 — —
Q 0,6695 —0,6757 — —
ILX — — — —0,6003
ST — -0,8159 — —
AV. 7,7392 4,821 4,6367 3,3019
%a? 30,9567 19,286 18,5470 13,2077
E%c? 30,9567 50,243 68,790 82,0067

Asi, mientras A. caudatus se desenvuelve exclusivamente en los arboles caducifo-
lios, P. collybita s6lo emplea el pino. Dentro del grupo que explota el tronco, S.
europaea s0lo rebusca en caducifolios (casi exclusivamente en el roble), mientras
que C. brachydactyla utiliza et pino con bastante intensidad. Este factor actiia de
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FIG. 1.—Situacion de las especies en el plano definido por los dos primeros factores del PCA.
[Situation of the species on the plane spanned by the two first factors of PCA. PCI: trunk and thick
branches vs. twigs and needles. PC2: coniferous vs. deciduous trees. See table 11.]

forma muy patente segregando a las especies del género Parus: P. ater y P.
cristatus explotan preferentemente Pinus radiata mientras que P. palustris,
P. caeruleus y P. major inciden exclusiva 0 mayoritariamente en arboles ca-
ducifolios.

En la figura 2 se sintetizan mediante un dendrograma las afinidades entre las
especies segin su situacion en el hiperespacio definido por los cuatro factores
derivados del PCA. P. palustris, P. caeruleus, P. major, S. europaea (especies
caracteristicas de los bosques caducifolios) y P. cristatus (caracteristica de
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FiG. 2.—Dendrograma de afinidad para el uso global del espacio. Véase Métodos y la tabla I para
los simbolos. DIS: distancia euchidea media.
[Cluster analysis showing interspecific affinities. Species were clustered using euclidean distances
among species in the hyperspace defined by the factors in table 11. DIS: mean euclidean distance. So as
to know especies’ symbols see table 1.}

coniferas) constituyen el grupo de especies que mas asiduamente utilizan las
ramas (didmetros intermedios). R. ignicapillus, R. regulus y A. caudatus
destacan por ser especialistas de la explotacion de las ramas mas finas de la
vegetacion arbdrea. Las demads especies, al relacionarse escasamente con las
anteriores, determinan estrategias de uso del espacio bien diferenciadas: P. ater
emplea fundamentalmente las aciculas, C. brachydactyla utiliza con mucha
intensidad el tronco del pino y P. collybita es el especialista en la caza aérea de
insectos.
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Siguiendo a SABO (1980) se ha calculado la diversidad de utilizacion de cada
categoria de la tabla I con los datos de intensidad de empleo por parte de las
especies. El patron de diversidad que resulta de estos resultados puede ser
interpretado desde un punto de vista energético (en relacidon con el costo de
obtencion de alimento), de adaptacion morfologica, y de productividad y
disponibilidad trofica en los estados de recurso dentro del grupo que se estudia.
Respecto a los sustratos (variables 1 a 11 en la tabia I) la mayor diversidad
ornitica de empleo se da en las ramas medias y finas, en el suelo y en los
arbustos (TW, B, GB, S, U), mientras que el empleo del aire (A) presenta el uso
menos diverso. Respecto a las alturas, son las medio-inferiores las mds
diversamente explotadas. Dentro de los métodos de busqueda de alimento, el
empleo de posiciones horizontales (GL) presenta la mayor diversidad de
utilizacion, mientras que el revoloteo (HOV) y caza aérea de insectos (A,
variable 3) son empleados por pocas especies. Por ultimo, el haya (F) y el roble
(Q) son las especies de arboles mas diversamente utilizados, mientras que el
acebo (ILX) es usado por escasas especies y de un modo poco equitativo. En
resumen puede decirse que la estrategia de uso del espacio mas representada y
extendida en este grupo de aves durante el invierno es el empleo de las ramas
situadas en las porciones medio-inferiores de los robles y las hayas mediante el
empleo de posturas horizontales. Otros sustratos también seleccionados de
modo preferente son el suelo y los arbustos.

En la tabla III pueden verse las amplitudes de uso de sustratos (AS),
métodos de bisqueda en la vegetacion (AM), alturas (AEV) y arboles (AA).
Ninguna especie presenta el mayor o menor valor de amplitud en todas las
dimensiones. P. ater, P. cristatus y P. major son las que mayor amplitud de uso
de sustratos presentan. Respecto al uso de alturas, las diferencias interespecifi-
cas son escasas, marcandose P. cristatus y R. reguius como las aves que mayor
espectro de alturas explotan. Los métodos de busqueda del alimento son
empleados con mayor diversidad por P. ater y R. regulus. Por ultimo, en lo
referente al uso de arboles, R. ignicapillus es la especie que presenta, con mucha
diferencia, la mayor amplitud, mientras que son P. collybita, P. cristatus 'y S.
europaea aquellas mas especializadas en la seleccion de especies arboreas.

Con el fin de conocer las relaciones entre las cuatro dimensiones considera-
das, se han correlacionado entre si las amplitudes de las especies en estas
dimensiones. Tras haber efectnado todas las posibles correlaciones, solo se han
encontrado relaciones significativas entre el empleo de sustratos (AS) y alturas
(AEV) (r=0,628, n=11, p<0,05), indicando esta correlacion positiva suplemen-
taridad entre estas dimensiones (véase CoDY, 1974). Por el contrario, la
ausencia de correlaciones negativas significativas indica la falta de complemen-
taridad entre ellas (ver, por ejemplo, LEVINS, 1968; CoDY, 1974; SCHOENER,
1974, y PIANKA, 1981).

El producto de amplitudes se recomienda cuando las dimensiones son
independientes, mientras que cuando estan relacionadas se aconseja obtener la
media aritmética (véase CODY, 1974, MAY, 1975, y PIANKA, 1975, entre otros).
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Tasra 111

Amplitudes de uso de sustratos (AS), alturas (AEV), métodos (AM) y especies arboreas (AA). AT:
amplitud global de uso del espacio
[Niche breadth (exp H’) of the species in the use of substrates (AS), tree heights (AEV), foraging
methods (AM), and tree species (AA). AT: global niche breadth (see text))

AS AEV AM AA AT
Regulus regulus . ... .. ... 3,67 4,57 2,40 2,40 23,64
Regudus ignicapillus . . . . .. 2,71 3,73 2,28 3,79 27,82
Phylloscopus collybita . . . . . 4,20 3,45 1,64 1,00 6,33
Parusater , . ........... 6,53 4,37 2,63 1,77 25,41
Parus cristatus . . ........ 5,16 4,71 2,21 1,28 14,00
Parus palustris . . . ... .... 4,55 4,22 1,74 2,12 16,19
Parus caeruleus ......... 3,63 4,00 2,31 2,35 21,02
Parus major. . .......... 5,06 4,03 1,48 2,89 19,47
Aegithalos caudarus . . . . .. 1,58 378 1,91 2,14 10,94
Sitta europaea . . . ... .. .. 3,64 3,90 2,17 1,63 13,31
Certhia brachydactyla . . . . . 1,81 3,84 1,39 3,07 12,17

Teniendo en cuenta estos hechos y las correlaciones entre dimensiones efectua-
das anteriormente, se ha realizado una aproximacion a la amplitud global de
uso del espacio mediante la ecuacion:

(AS+AEV)
2

En la tabla III se muestra este valor para todas las especies. R. ignicapillus y P.
ater son las que mayor amplitud global presentan, mientras que P. collybita'y A.
caudatus usan el espacio del modo mas especializado.

Con el propédsito de analizar el solapamiento en el uso del espacio se han
definido las siguientes dimensiones: macrosustratos del medio (suelo, arbustos,
aire, arboles y otros —pifias y nidos de la procesionaria del pino—), alturas
dentro de los arboles (cinco intervalos de cuatro metros cada uno), métodos de
bisqueda en la vegetacion (posiciones horizontales, colgantes, verticales y
revoloteo), sustratos de la vegetacion arborea (T, GGB+GB, B, TW, N) y
especies arboreas (las de la tabla 1). Para cada una de ellas se ha obtenido la

AT= x AM x AA

FIG. 3.—Distribucidon frecuencial de los valores de solapamiento interespecifico en el uso de
macrosustratos (A), alturas (B), métodos (C), especies arbdreas (D) y sustratos dentro del 4rbol (E).
Idem para la simulacién al azar con cuatro categorias (F) y con cinco categorias (G). PSy
solapamiento medio observado. PS.: solapamiento medio esperado. d: PSo,-PSe.. Sobre las
distribuciones observadas nivel de significacién de las diferencias con las correspondientes esperadas
(test de Ia G; n.s.; no significativa). Para mis detalles véase el texto.
[Frequential distribution of overlap values { PS index) in the use of macrosubsirates (ground, bushes,
air, trees and others —cones and nests of Thaumetopoea—; A), tree heights (B), foraging methods
(C), tree species (D) and tree parts {trunk, branches >5 cm in B, branches with 5-1 cm in &,
branches <1 cm in & and needles; E). F: distribution of overlap values generated by random
simulations with four foraging categories. G: the same but with five foraging categories. PS,: mean
overlap observed. PS.: mean overlap expected by chance. d: PSsPS.. Over observed and expected
distributions (taking into account the same mgn}er of. fo}raging categories); G test. n.s.: no significant
ifference.
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hemimatriz interespecifica de solapamiento (55 valores) a partir de la cual se ha
calculado la distribucion frecuencial de solapamientos (figura 3 y véase
HERRERA, 1980, para una idéntica aproximacion). Atendiendo al solapamiento
medio en cada dimension, se puede afirmar que las aves se segregan fundamen-
talmente (menor valor PS,) en el empleo de los sustratos de los arboles y de las
especies arboreas (figura 3, D y E), siendo la dimension altura (figura 3, B) la
que en menor medida las separa.

Siguiendo a SALE (1974) se-ha simulado al azar, mediante ordenador, el
solapamiento interespecifico en una dimension de 5 categorias (como es el caso
de los macrosustratos, alturas, arboles y sustratos en el arbol) y en otra de
cuatro (métodos de busqueda), con el fin de comparar las distribuciones de
solapamiento observadas con las esperadas al azar. Para ¢llo se ha utilizado el
procedimiento descrito en CARRASCAL (1984a), pero sin corregir los datos de
uso del espacio generados de acuerdo con la disponibilidad real de los recursos
(categorias dentro de cada dimension) en el medio (véase ALATALO y ALATALO,
1979, y WAITE, 1984, para una aproximacion similar). En total se han generado
mil valores elementales de solapamiento en la dimension de cinco categorias y
otros tantos en la de cuatro.

Al comparar las distribuciones frecuenciales observadas (A, B,C,DyEenla
figura 3) con las esperadas (F y G en la figura 3) mediante el test de la G (previa
aplicacién de la correccion de continuidad —SOKAL y ROHLF, 1979—), se
obtiene que la afinidad en el uso de macrosustratos, alturas, arboles y sustratos
dentro del arbol, sigue un patrén significativamente distinto al que cabria
esperar por azar (p<0,02 en las cuatro pruebas), mientras que la distribucion de
solapamientos referente al empleo de métodos no difiere de la simulada
(p>0,5). Atendiendo a aquellas dimensiones que muestran diferencias significa-
tivas, se puede afirmar que las aves se solapan mas que lo esperado en el empleo
de alturas dentro de la vegetacion, y menos en la utilizacion de especies arboreas
y sustratos dentro del arbol. Aunque la distribucion de solapamientos en el uso
de macrosustratos difiere de la generada al azar, el hecho de que su valor medio
sea muy similar al esperado (68,03 frente a 67,00), y de que presente una mayor
proporcién de valores entre 80-100 y entre 20-40, plantea la existencia de una
diferencia «o significativa» en la «cuantia de solapamientoy en esta dimension.
Atendiendo a las diferencias entre solapamiento medio observado (PS;) y
esperado (PS.) (d en la figura 3), se tiene que la contribucion a la segregacion de
los sustratos del arbol ~especies arbdreas> > métodos > macrosustratos > >al-
turas.

DISCUSION
Principales factores determinantes del nicho espacial. Constancia geogrdfica.

HOLMES et al. (1979), SABO (1980), HOLMES (1981), LANDRES y MACMA.-
HON (1983) y CARRASCAL (1984a) encuentran, en diferentes ornitocenosis con
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distinta estructura y condiciones ambientales, que la dimensién mds importan-
te, o una de las mas importantes, determinante de la segregacion interespecifica
de las especies, es su posicion en el eje horizontal del arbol. Asimismo, HOLMES
et al. (1979) y HOLMES (1981) obtienen que en ecosistemas forestales mixtos el
uso de coniferas vs. arboles caducifolios es también de gran importancia en la
determinacion del nicho espacial de las aves arboreas (fundamentalmente
insectivoras). El hecho de que en este estudio se haya encontrado que estas dos
dimensiones explican por si solas el 53 9 de la variacion dentro de los datos del
uso del espacio, habla de la constancia de estos dos factores influyentes en la
configuracion del nicho multidimensional espacial. Esta constancia debe venir
determinada por razones morfologicas (ver, por ejemplo, KARR y JAMES, 1975),
de comportamiento (véase, entre otros, ECKHARDT, 1979; HOLMES y ROBIN-
SON, 1981, y ROBINSON y HOLMES, 1982) y de estructura de la vegetacion.

Relaciones entre dimensiones

Los resultados de este trabajo coinciden con los de otros autores en el
sentido de una casi total ausencia de complementariedad entre las dimensiones
consideradas en el uso del espacio en Passeriformes forestales (ver, por ejemplo,
ALATALO, 1982b; SAETHER, 1982, y CARRASCAL, 1984c, para un analisis de
relacion entre dimensiones a nivel interespecifico). No obstante, y como ha
indicado ALATALO (1982b), el empleo de correlaciones no es un sistema
realmente apropiado para explorar la complementariedad entre dimensiones, ya
que en su analisis se emplean todos los pares posibles de especies dentro de los
cuales no tiene por qué darse una misma tendencia. Asi en este trabajo se
aprecia un cierto grado de complementariedad entre los factores primero (PC1)
y segundo (PC2), ya que las especies muy proximas en la primera dimensién se
separan bien en la segunda como era de esperar habida cuenta de la ortogonali-
dad (independencia) de los factores proporcionados por el PCA.

Contribucion de las dimensiones a la segregacion

Atendiendo a la contribucion de las diferentes dimensiones a la segregacion
se coincide con SCHOENER (1974), ULFSTRAND (1977), MORSE (1978), HERRE-
RA (1980), ALATALO (1982b), LANDRES y MACMAHON (1983) y CARRASCAL
(1984c), entre otros, en que los sustratos del arbol separan a las especies en
mayor medida que las alturas (no obstante véase también HOLMES ez al., 1979,
y SAETHER, 1982). En esta ocasion se ha encontrado que la seleccion de arboles,
y sustratos dentro de estos, son las dos dimensiones fundamentales que
determinan la segregacion interespecifica (similar resultado obtiene ALATALO,
1982b, en un bosque mixto de Finlandia durante el invierno). La razon de que la
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separacion interespecifica se efectie principalmente segin el empleo de los
sustratos del arbol, viene determinada por el hecho de que las adaptaciones
morfologicas se producen teniendo en cuenta dimensiones discretas que no
incluyan una gran variedad de estados de recursos con requerimientos de
comportamiento y morfoldgicos diferentes (véase MACARTHUR, 1972; ALATA-
LO, 1982b).

Posible papel de la competencia interespecifica
en la determinacion del uso del espacio

Los menores solapamientos obtenidos en el empleo de sustratos dentro del
arbol y en la seleccion de especies arboreas respecto al que cabria esperar por
azar, plantea la posibilidad de la existencia de la competencia interespecifica de
explotacion o de interferencia (ver revision de SCHOENER, 1983), como
mecanismo influyente en e} reparto de recursos observado. En este sentido, las
especies al emplear el arbol se relegarian a aquellos sustratos, dentro de su nicho
fundamental (véase HUTCHINSON, 1957, y PIANKA, 1982), que mas eficiente-
mente explotan o en los cuales coinciden en menor medida con las demas. Otro
tanto podria decirse respecto al empleo de arboles, aunque en esta ocasion el
menor solapamiento observado puede interpretarse también como resultado de
una discontinuidad dentro de este espectro de recursos. Esto es, no todas las
aves podrian ocupar todos los arboles con similar intensidad, debido a
preferencias intrinsecas por ciertas especies arboreas que estarian en relacion
con adaptaciones especificas a los tipos de sustratos y presas que estos contienen
(véase HOLMES y ROBINSON, 1981). Esta interpretacion alternativa que conside-
ra una discontinuidad dentro del espectro de recursos no parece tener sentido en
el caso de los sustratos del arbol, ya que la mayoria de las especies pueden
ocupar una gran variedad de sustratos segun circunstancias ambientales y
competitivas (véase, por ejemplo, GRUBB, 1975; ALATALO, 1981; MORENO,
1981; CARRASCAL, 1984c).

El hecho de un solapamiento mayor que lo esperado por azar en el empleo
de las alturas del arbol, indica que las especies no muestran una marcada
selectividad al ocupar el rango de alturas.

Aunque los resultados de los modelos neutros pueden interpretarse como
consecuencia de la competencia interespecifica, el caracter «artificial» de su
disefio como «experimento bioldgico», y el no haber estudiado simultaneamente
otras factores influyentes sobre las especies, determinantes de los limites del
nicho (véase ALLEY, 1982), no rechaza la existencia de otros mecanismos
paralelos, o excluyentes incluso, a la competencia como factores causales de la
distribucion observada (véase, por ejemplo, SIMBERLOFF, 1982, para una
revision sobre el papel de la competencia interespecifica como mecanismo
influyente en la organizacion de las comunidades).
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Influencia de la gestion forestal sobre las aves

El Pais Vasco atlantico ha sufrido una profunda remodelacion de su
vegetacion forestal al haber sido sustituidas las especies autoctonas (Quercus
spp. y Fagus sylvatica) por una conifera exoética de matiz atlantico (Pinus
radiata). Como consecuencia de esta gestion forestal, en la actualidad los
pinares ocupan el 359 de la superficie mientras que los robledales (0,01 %) y
hayedos (3,4 9,) tienen una importancia sensiblemente menor (ver ICONA, 1979
y 1980).

De todo el grupo de especies estudiado (bien representado en las masas
caducifolias del Pais Vasco —TELLERIA, 1983a-—), R. regulus, P. collybita, P.
ater, P. cristatus y C. brachydactyla han sido las mas favorecidas por las
repoblaciones, a juzgar por su seleccion preferente por Pinus radiata respecto a
los arboles caducifolios. Por el contrario, P. caeruleus, P. palustris, A. caudatus 'y
S. europea no se han visto beneficiadas por esta remodelacion forestal del
medio. Esto determina, teniendo en cuenta su alto grado de sedentarismo y la
escasa superficie de los hayedos y robledales en el area de estudio, que estas
ultimas especies sean las mas sensibles, desde un punto de vista poblacional,
ante una gestion transformadora de los bosques caducifolios ain existentes.
Este hecho se pone especialmente de manifiesto en S. europaea debido a su
escasez (ver TELLERIA, 1983b) y gran selectividad por los troncos y ramas
gruesas de robles maduros, y la reducida superficie forestal de los robledales en
el area de estudio. Como contrapunto, y teniendo en cuenta el uso del espacio y
la amplitud global, R. ignicapillus es la especie menos afectada por las practicas
de explotacion forestal, ya que busca preferentemente el alimenio en los
arbustos y en las ramitas finas de una gran variedad de especies arboreas, con lo
cual puede vivir en numerosos habitats forestales con distinta estructura,
composicidn floristica y estado sucesional, debido a la gran abundancia de
arbustos y/o ramitas en todos los tipos de bosques del Pais Vasco.
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RESUMEN

Se ha analizado el uso del espacio en un grupo de once especies de aves insectivoras que habitan
durante el invierno los bosques del Pais Vasco atlantico (Espaiia). Estas son: Regulus regulus, R.
ignicapillus, Phylloscopus collybita, Parus ater, P. palustris, P. caeruleus, P. cristatus, P. major,
Aegithalos caudatus, Certhia brachydactyla y Sitta europaea (tabla I).
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Analizando el empleo de 25 categorias que definen su microdistribucién mediante el empleo del
analisis de las componentes principales (PCA; tabla II), se ha encontrado que la situacion en el eje
horizontal del 4rbol junto con el uso de arbustos (PC1), y la seleccién de especies arboreas (coniferas
vs. caducifolios; PC2) son los dos factores mas importantes en la configuracidn del nicho espacial de
estas especies.

Correlacionando las amplitudes de uso del espacio entre las dimensiones de la tabla III no se ha
encontrado complementariedad entre las dimensiones, aunque si se han obtenido relaciones
suplementarias entre sustratos y alturas.

Analizando el solapamiento medio entre las especies dentro de cada dimensién (figura 3), se ha
obtenido que el uso de los sustratos del dcbol y el empleo de especies arboreas son les dos
dimensiones que ent mayor mexida separan a las especies.

Comparando las distribuciones frecuenciales de solapamiento observadas con las generadas al
azar (modelo neutro; figura 3), se ha encontrado que las especies se solapan menos de lo esperado en
la seleccidn de especies arbéreas y en el uso de sustratos dentro del arbol. Este hecho se interpreta
como resultado de la competencia interespecifica. Por el contrario, en el empleo de las alturas de la
vegetacion las especies se solapan mas de lo esperado por azar, lo cual indicaria su nula contribucion
a la segregacion interespecifica dentro del grupo de aves estudiado.

Por ltimo se analiza cudl ha sido el impacto de la gestidn forestal sobre estas especies en el drea
de estudio.

PALARRAS CLAVE: aves insectivoras; bosques; invierno; nicho espacial; Pais Vasco (Espafia); uso del
espacio.

SUMMARY

A multivariate study of the use of spoce in a group
of insectivorous birds during winter

This paper deals with an analysis of the use of space by eleven species of insectivorous birds that
inhabit the forests of the Basque Country (Spain) during the winter. The species are: Regulus regulus,
R. ignicapillus, Phylloscopus collybita, Parus ater, P. cristatus, P. caeruleus, P. palustris, P. major,
Aegithalos caudatus, Certhia brachydactyla and Sifta europaea.

Analyzing the use of 25 foraging categories by the species (table I) by means of Principal
Component Analysis (PCA; table IT) we have found four factors that account for 82,0% of the
variance. The position on the horizontal axis of the tree together with the use of shrubs (PCI) and
the selection of tree species (coniferous vs. deciduous; PC2) are the two most important {actors
shaping the spatial niche of the species.

No complementarity has been found between the dimensions in table I11, although supplementa-
rity has been detected among substrates and the position on the vertical axis of the tree (AS and
AEV in table I1I).

Analyzing the mean overlap among the species in each foraging dimension (Figure 3), it has been
observed that the use of tree parts and different tree species are the two most important niche axes
segregating birds.

Comparing the observed frecuential distributions of overlap with random simulations (neutral
models; Figure 3), it has been founa that species overlap less than expected by chance in tree species
selection and in tree substrata. This fact is viewed as a consequence of interspecific competition. On
the other hand, concerning the use of tree heights, species overlap more than expected by chance,
possibly due to a strict response to the availability of substrata in the different tree heights; this
indicates the low contribution, if any, of tree heights to the interspecific segregation.

Finally the impact of forest management (deciduous trees falling and reafforestation with Pinus
radiata) on these species is analyzed.

KEv worDS: Basque Country (Spain); forests; insectivorous birds; spatial niche; use of space; winter.
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