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En latitudes templadas el invierno es la estación con temperaturas más frias, 
menor duración del día y menor tasa de renovación de insectos. Esto trae 
consigo que las aves insectívoras forestales dediquen la mayoría de su tiempo de 
actividad diurna a la búsqueda de alimento (más de un 75 %; véase GIBB, 1960, 
y MORSE, 1980). Ello ha permitido sugerir a numerosos autores que las 
poblaciones de aves están limitadas, desde un punto de vista trófico, durante el 
invierno (véase, por ejemplo, LACK, 1966; FRETWELL, 1972, y SLAGSVOLD, 
1975). 

En la mayoría de los estudios invernales que hacen referencia a paseriformes 
europeos (ROLANDO, 198 1 ; ALATALO, 1982a, y referencias allí dadas, ROLAN- 
DO, 1982, 1983; CARRASCAL, 1984a; G u ~ A N ,  1984; LAURENT, 1984) sólo se 
tratan aspectos, descriptivos o analíticos, tendentes a esclarecer la existencia de 
la competencia interespecífica, sin prestar demasiada atención al concepto 
multidimensional del nicho (HUTCH~SON, 1957; véase, no obstante, la aproxi- 
mación efectuada por ALATALO, 1982b). Teniendo en cuenta los problemas 
derivados de trabajar con un gran cúmulo de variables dependientes en relación 
con el concepto de hipervolumen del nicho (véase GREEN, 1971), ciertos autores 
han empleado tecnicas rnultivariantes con el frn de obtener aquellos factores 
estructurales y de comportamiento determinantes del nicho espacial de las aves 
(JAMES, 1971; CODY, 1978; DUESSER y SHUGART, 1979; HOLMES et al., 1979; 
SABO, 1980; SAETHER, 1982; POYSA, 1983, etc.). 

El conocimiento de las tácticas del uso del espacio de las especies permite 
comprender sus requerimientos a la hora de ocupar los distintos hábitats dentro 
de un mosaico ambiental (HOLMES, 1981). Además, el estudio de las variables 
intrahábitat (por ejemplo, sustratos y alturas) e interhábitat del nicho (por 
ejemplo, especies arbóreas, estructura de la vegetación, etc.), proporciona una 
aproximación al concepto de ecotopo (conjunto de factores externos que afectan 
a las especies; véase SABO, 1980, y CAREY, 1981) que permite valorar la gestión 
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). 
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Considerando las ideas anteriormente apuntadas, este trabajo estudiará 
durante el invierno el uso del espacio en todas las especies de aves insectívoras 
forestales rebuscadoras del foilaje (1 1 especies; el mayor estudiado hasta la fecha 
en Europa), que habitan el mosaico forestal del País Vasco atlántico, siguiendo 
una aproximación similar a la reaiizada por SABO (1980) y ALATALO (1982b) 
entre otros. A lo largo de su desarrollo analizara en detalle los siguientes 
aspectos: 

- multidimensionalidad del nicho espacial, 
- contribución diferencial de las dimensiones a la segregación interespeei- 

fica, 
- posible papel de la competencia interespecifica en la determinación del 

uso del espacio en las especies estudiadas empleando modelos neutros de 
organizaci6n de la comunidad (ver, por ejemplo, PIANKA, 1981), 

- influencia de la gestión forestal (tala de bosques caducifolios y repobla- 
ción con coníferas exóticas) sobre el grupo de aves analizado. 

El área de estudio se sitúa en el norte de la Península Ibérica dentro del País 
Vasco atlántico. Para una descripción de las características botánicas y 
climatológiw de esta zona véase TELLER~A (1983a) y referencias aNí dadas. 

Debido a las prácticas seIvícolas, las masas boscosas caducifolias autóctonas 
ocupan una escasa superficie, estando además muy fragmentadas. A este 
panorama forestal se suman las repobiaciones de Plnu radiata que d e r e n  al 
paisaje un elevado grado de parcelación. 

Todos los muestreos se restringieron a dos zonas con características 
forestales representativas de la situación actual de los bosques en el País Vasco 
atlántico. En el Monte Pagasami (Bilbao; 4 3 O  13' N, 2" 57' W) se estudió el uso 
del espacio en las especies que habitan una repoblación madura de Pinus radiotu 
(27 aiios de edad) con árboles de hasta 18 m de altura, 124 pinoswa, y una 
cobertura del estrato arbustivo (Rubus spp. fundamentalmente) del 31,3 %. La 
masa forestal estudiada se sitúa entre los 300 y 450 m.s.n.rn. La otra zona se 
localiza en Viihred de Aiava (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 perraea 
fundamentalmente; 40 piesma y 13 m de altura media), bajo el que se 
distribuyen pequeños árboles de la orla forestal: Ilex aquifoliwn (43 piesm, 3 m 
de altura media), Crataegrts monogynu (47 pies/Ha, 2,6 m de altura media) y 
Salix spp. (7 pieswa, 3 m de altura media). El suelo está cubierto en un 5 % por 
Calluna vulgaris y Uiex spp., correspondiendo el resto a hojarasca. El hayedo- 
robledal estudiado se sitúa 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 observación un máximo de 6 muestras y no más de tres 
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por árbol (véase CARRASCAL, 1984b, y MORRISON, 1984, pata un análisis de las 
ventajas de este sistema de toma de datos). De cada ave observada se anotó su 
situación en 11 sustratos (suelo, arbustos, aire, tronco, ramas de más de 10 cm 
de %, ramas con un %de 10-5,5-1 cm y menos de 1 cm, acículas, piñas y nidos 
de procesionaria del pino Thuumetopoea spp.), cinco alturas (a intervalos de 
cuatro metros), cuatro método9 de búsqueda del alimento en la vegetación 
(postura horizontal, colgante, trepando y revoloteando sobre sustrato) y cinco 
tipos de árboles (pino, haya, robles, acebo y arbolillos caducifolios -Crataegus 
y Salúc-). 

En total se han efectuado 38 horas de muestre0 (19 en el pinar y 19 en el 
hayedo-robledal) que han proporcionado 1.449 muestras para las siguientes 
especies (entre paréntesis el numero 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. mjor  (121), Aegithalos 
caudaius (M), Sitia europaea (99) y Certhia brachydactyla (121). 

En el estudio de los datos del uso del espacio se ha empleado el análisis de las 
componentes principales (PCA) (NIE er al., 1975; BHATTACHARWA, 1981) 
mediante la aplicación del método centtoide (ver CALVO, 1982): Con el fui de 
sintetizar y simplificar en mayor medida la solución factorial inicial, se han 
rotado los factores mediante el procedimiento Varimax. Los cálculos se han 
efectuado con los programas, en lenguaje BASIC, ANFACT-2 y VARIMAX 
(LUIS M. CARRASCAL, inédito). Tan sólo se han considerado aquellos factores 
de fácil comprensión y sentido biológico claro. 

El dendrograma de la figura 2 se ha constmido 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. 

Pata calcular el solapamiento entre las especies en el uso de cada dimensión 
se ha empleado el índice de similitud de porcentajes (PS) (RENKONEN, 1938): 

PS=Zmin@,.p2Jx 100 

donde pl, y p2, son los porcentajes de las especies I y 2 en la categoría i. 
La amplitud de uso de las categonas de cada dimensión se ha medido 

mediante el antilogaritmo del índice de diversidad de Shannon-Wiener: exp H', 
donde H'=- p, x ln  p, y p, es la proporción de la especie en la categoría i 
(véase HILL, 1973). 

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

Los datos referentes al uso del espacio por parte de cada especie se muestran 
en la tabla 1. Debido a que las variables que lo desctiben pueden estar muy 
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~ducifol ios .  H': diversidad orniiica de empleo de cada caiegoria de búsqueda del alimcnio. 
R R :  Rrgrrlros rg~[l ic.r. KI: H .  ignicapillus. PHC: Piiyllosroprls collybita. PA: Purus arrr. PCR: P. crisraru.s. P: P. pcrlusrris. PCA: P. cuerulrics. PM:  
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relacionadas, se ha empleado el análisis de las componentes principales con el 
propósito de obtener aquellos factores estructurales y de comportamiento que 
determinan las estrategias de microdistribución en el medio. Teniendo en cuenta 
que las componentes resultantes del FCA son ortogonales y, por tanto, 
independientes, proporcionan una buena aproximación al conocimiento del 
micho espacial multidimensional» (ver HUTCHMSON, 1957; PIANKA, 1981, 
1982). Todas las variables indicadas en la tabla 1 se han incluido en el PCA. Se 
consideran los cuatro primeros factores que en conjunto explican el 82,O % de la 
varianza (véase la tabla 11 para las correlaciones entre las variables y los 
factores). 

PC1 define la situación de las especies en el eje horizontal del árbol, ya que 
opone el uso de las partes proximales (tronco y ramas gruesas; T, GGB, GB) al 
empleo de las porciones distales (ramitas y acículas; TW, N). Asocia además la 
utilización de los arbustos (U) con las porciones externas de la vegetación 
arbórea, denotando los similares requerimientos necesarios para la explotación 
de estos sustratos. Este patrón de microdistribución guarda relación con los 
métodos o sistemas de búsqueda más característicos de cada grupo de sustratos: 
posturas verticales (CR)-porciones proximales, revoloteo (H0V)-partes distales 
y arbustos. Por Último, el empleo del roble (Q) aparece ligado al uso del tronco y 
ramas más gruesas, indicando la mayor representación relativa de estos 
sustratos en este árbol. 

La segunda componente (PC2) constituye un «factor selección de especies 
arbóreas», tipo coníferas (Pininr radiara; PR) 9s. caducifolios (Fagus sylvatica, 
Quereus spp., Crataegus monogyna y Sal& spp.; F, Q, ST), al cual se le asocia un 
«factor altura de uso de la vegetación)) (H5 frente a H2). 

PC3 caracteriza el uso de la vegetación mediante posturas no horizontales- 
colgantes (HG). Al igual que en PC2 se asocia con esta componente un factor de 
distribución en alturas (HI y H3 frente a H4 y H5). PC4 por el contrario define 
la utilización de posturas de búsqueda horizontales (GL) en relación con el suelo 
(S). Este hecho indica que la explotación del suelo por parte de estas especies se 
realiza mayoritariamente por aquellas que utilizan posturas horizontales al 
buscar el alimento en la vegetación. En oposición a esta estrategia está la 
utilización del acebo (ILX). 

En la figura 1 se ilustra la situación de las especies en el plano definido por 
los dos primeros factores (50,2% de la varianza). Dentro de las especies que 
utilizan las porciones más distales del árbol, P. collybita destaca por ser la que 
con mayor intensidad caza en el aire. R. ignicapillus y P.  collybita son, además, 
las aves que más 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 más revolotean sobre los sustratos al buscar el alimento 
(especialmente R. ignicapiIIus). Por el contrario, las aves más relacionadas con el 
empleo del tronco y ramas gruesas son S. europaea y C. brachydactyla. 

Atendiendo a la selección de especies arbóreas (PC2), destaca la gran 
separación dentro de los grupos de aves definidos por el primer factor (PCl). 



Análisis de las componentes principaies (PCA) realizado wn los datos de la tabla 1 previamente 
tra~~~formados (X1=ln(X+ 1)) y estandanzadoe a x=O y a= l .  S610 se indican las correlaciones 
en. las variables y los factores s i p c a t i v a s  (pcO.05). A.V.: autovalor. rcentaje de 
vanama npiicado por cada factor. ZLo2: porcentaje acumuiado. Para los demás súnEIos v k  la 

tabla 1 
[ R e d f s  ofprineÍpa1 componen1 OnOlisIr (PCA) on tk data in IBb& 1 ( 4 e r  log-trmrr/nned mid 
srrmdmued ro x=O ando=I). Oniy correbiwns between each vluioblP and fmror at p<O,OS are 
shown. %u2: percentage of total vnriance accounted/or by eachfactor. A.V.: Eigenvatue. See rabie I 

for abbrevintwns of vuriabies) 

PCI PCZ PC3 PC4 

Sustratos 
(Substrates) 

S - - - 0,6777 
U -0,8793 - - 
A 7 - - 
T 0,9430 - - 

GGB 0,9039 - - - 
GB 0,8053 - - - 
B - - - - 

TW -0.8'315 - - 
N -0,6688 - - 
CC - - - 
BOL - - 0,7468 - 

Aihvas 
(Tree heights) 

H 1 - - - 0,8476 - 
H2 - -0.6146 - - 
H3 - - -0,6477 A 

H4 0,6966 - 
H5 0,6434 0,6322 

Métodos 
(Foraghg rnethddr) 

GL - - - 0,6854 
HG - - 0,6178 - 
CR 0.91 13 - - - 

HOV -0,7769 - - - 
Arboles 

A.V. 7,7392 4,821 4,6367 3,3019 
%o2 30,9567 1936 18,5470 13.2077 

Z %o2 30,9567 50,243 68,790 82,0067 

Así, mientras A. caudatm se desenvuelve exclusivamente en los árboles caducifo- 
lios, P. collybita sólo emplea el pino. Dentro del grupo que explota el tronco, S. 
auopaea sólo rebusca en caducifolios (casi exclusivamente en el roble), mientras 
que C. brachydactyúz utiliza el pino con bastante intensidad. Este factor actlia de 
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FIG. 1.-Situación de las especies en el plano dos primeros factores del PCA. 
[Siruation of the species on the plane spanned o/ PCA. PCI: ttunk and thíck 

branches vs. rwigs and needles, PC2: m e s .  See iable 11.1 
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forma muy patente segregando a las especies del gknero P a m :  P. afer y P. 
cristarils explotan preferentemente Pinm radiatu mientras que P. palusfris, 
P. c a e r u k  y P. major inciden exclusiva o mayoritariamente en árboles ca- 
ducifolios. 

En Ia figura 2 se sintetizan mediante un dendrograma las afinidades entre las 
especies según su situación en el hiperespacio defrnido por los cuatro Factores 
derivadas del PCA. P. palusfris, P. caeruleus, P .  mujor. S. europaea (especies 
características de los bosques caducifolios) y P. cristatus (característica de 
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DIS 

Fffi. 2.-Dendrograma de afinidad para el uso global del espacio. Véase Metodos y la wbla 1 pan 
los slnbolos. DIS: disianda euclidea media. 

[Cluster ana1yd.s showing inrerspecfic @milies. Species were churered vring e ~ e l i d e ~  distances 
m n g  species in the hyperspace m d  by thefictors in fable 11. DIS: mean mcbdem distmce. So as % ro ow especies'symbols see table 1.1 

wniferas) wnstituyen el grupo de especies que más asiduamente utilizan las 
ramas (diámetros intermedios). R. ignicapillus, R. regulus y A. cmrdotus 
destacan por ser especiaiistas de la explotación de las ramas más finas de la 
vegetaci6n arbórea. Las demás especies, al relacionarse escasamente w n  las 
anteriores, determinan estrategias de uso del espacio bien diferenciadas: P. ater 
emplea fundamentalmente las acículas, C. brachydnctyla utiliza wn 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 utilización de cada 
categoría de la tabla I con los datos de intensidad de empleo por parte de las 
especies. El patrón de diversidad que resulta de estos resultados puede ser 
interpretado desde un punto de vista energético (en relación con el costo de 
obtención de alimento), de adaptación morfológica, y de productividad y 
disponibilidad trófica en los estados de recurso dentro del gmpo que se estudia. 
Respecto a los sustratos (variables 1 a 11 en la tabla 1) 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 más 
divenamente explotadas. Dentro de los métodos de búsqueda de alimento, el 
empleo de posiciones horizontales (GL) presenta la mayor diversidad de 
utilización, mientras que el revoloteo (HOV) y caza aérea de insectos (A, 
variable 3) son empleados por pocas especies. Por último, el haya (F') y el roble 
(Q) son las especies de árboles más 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 más 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 111 pueden verse las amplitudes de uso de sustratos (AS), 
métodos de búsqueda 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 interespecífi- 
cas son escasas, marcándose P. cristatus y R. regulus como las aves que mayor 
espectro de alturas explotan. Los métodos de búsqueda del alimento son 
empleados con mayor diversidad por P. ater y R. regulus. Por último, en lo 
referente al uso de árboles, R. ignicapillus es la especie que presenta, con mucha 
diferencia, la mayor amplitud, mientras que son P. coliybita, P. erisrarzu y S. 
europaea aquellas más especializadas en la selección de especies arbóreas. 

Con el fin de conocer las relaciones entre las cuatro dimensiones considera- 
das, se han comelacionado entre si las amplitudes de las especies en estas 
dimensiones. Tras haber efectuado todas las posibles correlaciones, sólo se han 
encontrado relaciones significativas entre el empleo de sustratos (AS) y alturas 
(AEV) ( ~ 0 , 6 2 8 ,  n= 11, p.c0,05), indicando esta correlación positiva suplemen- 
taridad entre estas dimensiones (véase CODY, 1974). Por el contrario, la 
ausencia de correlaciones negativas signiiicativas indica la falta de complemen- 
taridad entre ellas (ver, por ejemplo, LEVINS, 1968; CooY, 1974; SCHOENER, 
1974, y PIANKA, 1981). 

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



Amplitudes de uso de sustratos (AS), alturas (AEV, métodos (AM) y especies subóreas (AA). AT: 
amplitud global de uso del espacio 

[Niche breadth (exp H') of fhe species m ihe use of substra~es (AS).  tree heighrs (AEV), foraging 
methodr ( A M ) ,  ami tree species (AA).  AT: global niche breadth (see text)] 

AS AEV AM AA AT 

Reguhu reguluF . . . . . . . . .  3,67 4.57 
ReguhuignieapilIus . . . . . .  2.71 3.73 
Phylloscopus collybircl . . . . .  420 3,45 

. . . . . . . . . . . . .  Parus ate? 6,53 4,37 
P a m  cristafur . . . . . . . . . .  5,16 4,71 
Paruspdunis. . . . . . . . . .  4,55 
P m  caerulm . . . . . . . . .  $63 4,09 

422 

P m  m j o r  . . . . . . . . . . . .  4,03 
Aegithlos cm<da!us . . . . . .  1,58 3,78 
Sitta europaea . . . . . . . . . .  3,64 3-90 
Certhia brachydoctyla . . , . . 1 ,S 1 384 

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

En la tabla IU se muestra este valor para todas las especies. R. ignicupillus y P. 
ater son las que mayor amplitud global presentan, mientras que P. collybita y A. 
caudrrtus usan el espacio del modo más especializado. 

Con el propósito de analizar el solapamiento en el uso del espacio se han 
defuido las siguientes dimensiones: macrosustratos del medio (suelo, arbustos, 
aire, árboles y otros -piftas y nidos & la procesionaria del pino-), alniras 
dentro de los árboles (cinco intervalos de cuatro metros cada uno), métodos de 
búsqueda en la vegetación (posiciones horizontales, colgantes, verticales y 
revoloteo), sustratos de la vegetación arbórea (T, GGB+GB, B, TW, N y 
especies arbóreas (las de la tabla 1). Para cada una de ellas se ha obtenido la 

FIG. 3.-~istrib&ión frecuencia1 & los vaiores de sohparniento inkrespecifico en el uso de 
rnacrosutsatos (A), alturas (B), mCtodos (C), especies arbóreas (D) y sustratos dentro del 4rboi (E). 
Idem para la simulaci6n al azar can cuatro categorias (F) y con cinco categoRas (G). PS,: 
solapamiento medio observado. Be: solapamiento medio esperado. d: PSWPS,, Sobre las 
distribuciones observadas nivel de sipifícacibn de las diferencias con las compondíenta esperadas 

(tal de La G, m.: no ~ i ~ c a t i v a ) .  Para más &talles véase el texto. 
[Frequential dislriburion oJoverlap values (PS index) in rk use of mcrosubsrrares íground, bushes, 
air. trees rmd others -cones and nesrs of Thaumetopoea-; A).  tree heighls ( E ) ,  Joraging rnethadr 
( C ) ,  iree species ( D )  and tree parts { t d ,  branches >5 cm in 0, branches wirh 5-1 cm in 0, 
brmches <l cm in und needles; E). F: distribution of overlap values generated by random 
simrrlatlons with f m  foraging coiegorier. G; tk sarne bur withjlve foraging categories. PSo: mean 
overhp observed. PSe: mean overiap expected by chance. d: PSJ'S,. Owr observed and expected 
disrribuzionr (taking into accormt rhe same munber of foraging categories); G tesr. n.s.: no s ignfani  

drflerence. J 





hemimatriz interespecifica de solapamiento (55 valores) a partir de la cual se ha 
calculado la distribución frecuencia1 de solapamientos (figura 3 y véase 
HERRERA, 1980, para una idéntica aproximación). Atendiendo al solapamiento 
medio en cada dimensión, se puede afirmar que las aves se seflegan fundamen- 
talmente (menor valor PS,) en el empleo de los sustratos de los árboles y de las 
especies arbóreas (figura 3, D y E), siendo la dimensión altura (figura 3, B) la 
que en menor medida las separa. 

Siguiendo a SALE (1974) %.ha simulado al azar, mediante ordenador, el 
solapamiento interespecifiw en una dimensión de 5 categorias (como es el caso 
de los macrosustratos, alturas, árboles y sustratos en el árbol) y en otra de 
cuatro (métodos de búsqueda), con el fin de comparar las distribuciones de 
solapamiento observadas con las esperadas al azar. Para eilo se ha utilizado el 
procedimiento descrito en CARRWAL (1984a), pero sin corregir los datos de 
uso del espacio generados de acuerdo con la disponibilidad real de los recursos 
(categonas dentro de cada dimensión) en el medio (véase ALATALO y ALATALO, 
1979, y WAITE, 1984, para una aproximación similar). En total se han generado 
mil valores elementales de solapamiento en la dimensión de cinco categorias y 
otros tantos en la de cuatro. 

Al comparar las distribuciones frecuenciales observadas (A, B, C, D y E en la 
figura 3) con las esperadas (F y G en la figura 3) mediante el test de la G (previa 
aplicación de la corrección de continuidad A O K A L  y ROHLF, 1979-), se 
obtiene que la afinidad en el uso de macrosustratos, alturas, árboles y sustratos 
dentro del árbol, sigue un patrón significativamente distinto al que cabria 
esperar por azar (p<O,O2 en las cuatro pmebas), mientras que la distribución de 
solapamientos referente al empleo de métodos no diiere de la simulada 
(p>0,5). Atendiendo a aquellas dimensiones que muestran diferencias significa- 
tivas, se puede afirmar que las aves se solapan más que lo esperado en el empleo 
de alturas dentro de la vegetación, y menos en la utilización de especies arbóreas 
y sustratos dentro del árbol. Aunque la distribución 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 
proporción de valores entre 80-100 y entre 20-40, plantea la existencia de una 
diferencia «no significativa)) en la «cuantía de solapamiento)) en esta dimensión. 
Atendiendo a las diferencias entre solapamiento medio observado (PS,) y 
esperado (PS,) (d en la figura 3), se tiene que la contribución a la segregación de 
los sustratos del árbolcespecies arbóreas> >métodos>macrosustratos> >al- 
turas. 

Principales facrores determinantes del nicho espacial. Constancia geográ$ca. 

HOLMES el al. (1979), SAEQ (1980), HOLMES (1981), LANDRES y MACMA- 
HON (1983) y CARRASCAL (19841) encuentran, en diferentes omitocenosis con 
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distinta estructura y condiciones ambientales, que la dimensión más importan- 
te, o una de las más importantes, determinante de la segregación interespecifica 
de las especies, es su posición en el eje horizontal del árbol. Asimismo, HOLMES 
et al. (1979) y HOLMES (1981) obtienen que en ecosistemas forestales mixtos el 
uso de coníferas vs. árboles caducifolios es también de gran importancia en la 
determinación del nicho espacial de las aves arbóreas (fundamentalmente 
insectivoras). El hecho de que en este estudio se haya encontrado que estas dos 
dimensiones explican por si solas el 53 % de la variación dentro de los datos del 
uso del espacio, habla de la constancia de estos dos factores influyentes en la 
configuración del nicho multidimensional espacial. Esta constancia debe venir 
determinada por razones morfológicas (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 vegetación. 

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 análisis de 
relación entre dimensiones a nivel interespecífico). 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 análisis 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 complernentariedad entre los factores primero (PCI) 
y segundo (PC2), ya que las especies muy próximas en la primera dimensión se 
separan bien en la segunda como era de esperar habida cuenta de la ortogonali- 
dad (independencia) de los factores proporcionados por el PCA. 

Contribución de las dimensiones a la segregación 

Atendiendo a la contribución de las difexentes dimensiones a la segregación 
se coincide con SCHOENER (1974), ULFSIRAND (1977), MORSE (1978), HERRE- 
RA (1980). ALATALO (1982b). LANDRES y MACMAHON (1983) y CARRASCAL 
(1984c), entre otros, en que los sustratos del árbol separan a las especies en 
mayor medida que las alturas (no obstante véase también HOLMES et al., 1979, 
y SAETHER, 1982). En esta ocasión se ha encontrado que la selección de árboles, 
y sustratos dentro de estos, son las dos dimensiones fundamentales que 
determinan la segregación interespecifica (similar resultado obtiene ALATAL, 
1982b, en un bosque mixto de Finlandia durante el invierno). La razón de que la 



separación interespecifica se efectúe principalmente según el empleo de los 
sustratos del árbol, viene determinada por el hecho de que las adaptaciones 
morfológicas se producen teniendo en cuenta dimensiones discretas que no 
incluyan una gran variedad de estados de recursos con requerimientos de 
comportamiento y morfológicos diferentes (véase MACARTHUR, 1972; ALATA- 
U), 1982b). 

Posible papel de la competench interespecifca 
en la determinación del uso del espacio 

Los menores solapamientos obtenidos en el empleo de sustratos dentro del 
árbol y en la selección de especies arbóreas respecto al que cabria esperar por 
azar, plantea la posibilidad de la existencia de la competencia interespecífica de 
explotación o de interferencia (ver revisión de SCHOENER, 1983), como 
mecanismo influyente en el reparto de tecursos observado. En este sentido, las 
especies al emplear el árbol se relegarían a aquellos sustratos, dentro de su nicho 
fundamental (vbse HUTCHINSON, 1957, y PIANKA, 1982), que más eficiente- 
mente explotan o en los cuales coinciden en menor medida con las demás. Otro 
tanto podría decirse respecto al empleo de árboles, aunque en esta ocasión 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 árboles con similar intensidad, debido a 
preferencias intnnsecas por ciertas especies arbóreas que estarian en relación 
con adaptaciones especificas a los tipos de sustratos y presas que estos contienen 
(véase HOLMES y ROBINSON, 1981). Esta interpretación alternativa que conside- 
ra una discontinuidad dentro del espectro de recursos no parece tener sentido en 
el caso de los sustratos del árbol, ya que la mayoría de las especies pueden 
ocupar una gran variedad de sustratos según circunstancias ambientales y 
competitivas (véase, por ejemplo, GRUBB, 1975; ALATALO, 1981; MORENO, 
1981; CARRASCAL, 1984~). 

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

Aunque los resultados de los modelos neutros pueden interpretame como 
consecuencia de la competencia i n t e r e ~ ~ c a ,  el carácter «artificial» de su 
diseño como «experimento biológico», y el no haber estudiado simultáneamente 
otras factores influyentes sobre las especies, determinantes de los límites del 
nicho (véase ALLEY, 1982), no rechaza la existencia de otros mecanismos 
paralelos, o excluyentes incluso, a la competencia como factores causales de la 
distribución observada (véase, por ejemplo, SIMBERLOFF, 1982, para una 
revisión sobre el papel de la competencia interespecífica como mecanismo 
influyente en la organización de las comunidades). 
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In/uencin de la gestidn forestal sobre las aves 

El Pais Vasco atlántico ha sufrido una profunda remodelación de su 
vegetación forestal al haber sido sustituidas las especies autktonas (Querm 
spp. y Fagus sylvatica) por una conífera exótica de matiz atlántico (Pinus 
raa'iata). Como consecuencia de esta gestión forestal, en la actualidad los 
pinares ocupan el 35 % de la superficie mientras que los robledales (0,01%) y 
hayedos (3,4 %) 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 -TELLER~A, 1983a-), R. regulus, P. collybita, P. 
ater, P. cristatus y C. brachydactyla han sido las más favorecidas por las 
repoblaciones, a juzgar por su selección preferente por Pinus radiata respecto a 
los árboles caducifolios. Por el contrario, P. caeruleus, P. palustris, A.  caudafus y 
S. europea no se han visto beneficiadas por esta remodelación forestal del 
medio. Esto determina, teniendo en cuenta su alto grado de sedentarismo y la 
escasa superficie de los hayedos y robledales en el área de estudio, que estas 
Últimas especies sean las más sensibles, desde un punto de vista poblacional, 
ante una gestión transformadora de los bosques caducifolios aún existentes. 
Este hecho se pone especialmente de manifiesto en S. europaea debido a su 
escasez (ver TELLER~A, 1983b) y gran selectividad por los troncos y ramas 
gruesas de robles maduros, y la reducida superficie forestal de los robledales en 
el área 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 prácticas 
de explotación forestal, ya que busca preferentemente el alimento en los 
arbustos y en las ramitas finas de una gran variedad de especies arbóreas, con lo 
cual puede vivir en numerosos hábitats forestales con distinta estructura, 
cómposición flotistica 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 a n a l i d o  el uso del espacio en un gmpo de once especies de aves inwctivoras que habitan 
durante el invierno los bosques del Pais Vasco atlántico (España). Estas son: Regulus regrrb, R. 
ignicnpillur. Phylloscopus collybira. Pana oter. P. pnlustris. P. coemleus. P. crisratus. P. mjor ,  
Aegirhrrros cmdntus. Certhin brachydnctyla y SSia europaea (tabla 1). 



Analizando el emplw de 25 categorias que definen su minodistribución mediante d emplw del 
análisis de las componentes principales (PCA; tabla 10. se ha encontrado que la situación en el eje 
horizontal del Brbol junto con el uso de arbustos (PCI). y La xlacibn de especies arbóreas (coniferas 
vs. caducifolios; PC2) son los dos facfom mis imponanta en la wnfiguracibn del nicho espacial de 

Corklacionando las amplitudes de uso del espacio en* las dimensions de la tabla iiI no se ha 
encontrado wmplemenwiedad entre las dimensiones, aunque si se han obtenido relaciones 
suplementarias entre sustratos y aihuas. 

Analizando el solapamiento medio cnlre las especies dentro de a& dimensión (figura 3). se ha 
obtenido que el uso de los sustratos del árbol y el emplw de espaies arbóreas son las dos 
dimensiones que en mayor medida srparan a las especKs. 

Comoarando las disVibuciones fmencia ls  de solaoamirnto observadas con las meradas al -r -- 

arar (modelo neutro; figura 3). x ha enwnlrado que las spcies se solapan menos de l&perado en 
la sluxion de a i s i e s  arb6reas y en el uso de susvatos dmvo del arbol Este hecho se miqreta 
como resultado de la comoetencia interesoaifica. Por el contrario. en el emoleo de las alturas de la ~~~- ~ ~ 

vegctacion las especies se solapan m& de lo esperado por atar. lo cual indiana su nula contnbucion 
a la segregación intcrespeciria dentro del grupo de aves esiudiado. 

Por último se analiza cual ha sido el irnoaclo de la aerti6n forestal sobre estas esisies en el Arca - 
de estudio. 

PAWRAS CLAVE: aves inscctívom; bosques; invierno; nicho espacial; País Vasco (Espña); uso del 
espacio. 

A muliivBrkire snrdy of rhe ure of spme in a group 
of insecfivorous bu& hring winrer 

This paper deals with an analysis of the use o í  spaa by eleven spsKs of i d v o r o u s  b i d  Ihat 
inhabit the fonsls of lhe Bssque CounVy (Spain) during the winter. The spaies m: Regvlur ngulur. 
R. imicmillur. Phvlloscomrí collvbita. P& afer. P. &¡srairrhrr. P. caeruleus. P. ~(~Iusrris. P. maior. 
~ e ~ T f h a l &  cemdan;., cerihia br&hydmcy/u and Siira europea. 

Analyzing the use of 25 foraging categories by the species (table 1) by mcans of Principal 
Comwnent Analvsis (PCA: table In m have found four facton lhat m u n t  for 82.0% of thc . . 
variak.  ?ñe position on &e hor¡i&.l mis of the tree iogethn with the u% of shmbs @1) and 
the wlation of tree specin (coniferous vs. deciduous; PC2) are the two rnost imponant facfors 
shaoina the soatial niche of the s k e s .  . - 

No u>mpl&entanty has bcen iound ktween thc dimensions in cable Ill. although supplementa- 
rily has been deiected among substrata and thc position on Ihe venical axis of h e  t e  (AS and 
AEV in table 111). 

Analyzing the mcan overlap among thc s p k  in ea& foraging dimension (Figure 3). it has b m  
obamed that thc use of t r a  parts and dilTcrtnt t e  spsKo are lhe nvo mmt importmt niche axes 
segregating birds. 

Comaarine the ohscrved frsuential diiributions of overiao with mdom simulations íneuual 
models, ~ i g u r i  3), it has t e n  found that species ovnlap l e s  &n exp ted  by diana in t&s&eo 
selcciion and in i r a  subitrata. This fact is vicwed as a conssquena of interspacific complilion. On 
the other hand, conaming the use of tree heights, &es Gerlap more than expected by chance, 
porsibly due to a stnct response lo the availabilily of substrata in the different lree heights; lhis 
indicates the low coniribuiion, if any, of t m  heighls to the intenpecific segregation. 

Finally the impgct of forest management (deciduous trees faliing and reafforestation with Púurr 
radiara) on thsc species is analyzed. 

KEY WORDS: Basque CounVy (Spain); fonsls; i ~ i v o r o u s  birds, spatial niche; use óf sspace; wintn. 
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