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RESUMEN 

 

Las rapaces nocturnas (Strigiformes) constituyen uno de los grupos de aves menos estudiados 

y más amenazados, principalmente por la transformación y pérdida de hábitat y su 

dependencia particular hacia bosques maduros. En este estudio, se evaluó el efecto de la 

pérdida y fragmentación del bosque húmedo tropical en la composición del ensamble, la 

respuesta territorial y el uso del hábitat de las rapaces nocturnas en la Reserva de la Biosfera 

Los Tuxtlas, Veracruz. El trabajo de campo se realizó en un solo muestreo durante la 

temporada reproductiva (abril a junio 2014) en 12 paisajes que conforman un gradiente de 

pérdida de cobertura forestal, cubriendo un área total de 7,500 ha. La abundancia relativa de 

este grupo fue estimada mediante la detección auditiva y el uso de vocalizaciones pregrabadas 

(playbacks) en 60 puntos de conteo distribuidos a lo largo del gradiente. La pérdida y 

fragmentación de la cobertura forestal estuvo asociada a un decremento en la riqueza y 

abundancia relativa de especies. La comunidad actual se conforma por seis de las 10 especies 

residentes reportadas para la región. De estas especies, tres son de interior de bosque 

(Megascops guatemalae, Bubo virginianus y Ciccaba nigrolineata) y dos especies de borde 

de bosque y áreas abiertas (Tyto alba y Glaucidium brasilianum) mientras que la especie más 

común (Ciccaba virgata) se distingue por sus hábitos generalistas y su abundancia en bosques 

tropicales. Cuatro especies no registradas (Lophostrix cristata, Pulsatrix perspicillata, 

Glaucidium griceiceps y Pseudoscops clamator) podrían estar localmente extintas o ser muy 

raras en la región. La mayor diversidad estuvo asociada a paisajes con cobertura media que 

concentran la mayor parte de la vegetación en un solo parche permitiendo la segregación 

ecológica de especies. El uso de hábitat de las especies de interior estuvo determinado por el 

decremento en el tamaño promedio de los parches. La abundancia de Ciccaba virgata estuvo 

determinada por la proporción de cobertura forestal, la cantidad de borde y la distancia entre 

parches mientras que la abundancia de especies de borde y áreas abiertas solo estuvo 

influenciada por el incremento en la proporción de áreas abiertas. Sin embargo, la respuesta 

de las especies fue diferencial y dependiente de sus hábitos y características de sus historias 

de vida. Por otro lado, la defensa territorial aumentó con la proporción de bosque, es decir con 

la calidad del territorio. Finalmente, la prevalencia de especies de borde y áreas abiertas 

evidencia los efectos en cascada de la pérdida de bosque y la urgente necesidad de 

implementar y fortalecer esfuerzos de conservación.  
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ABSTRACT 

 

The nocturnal raptors (Strigiformes) are one of the bird groups less studied and more 

threatened mainly because the transformation and habitat loss and their dependence on mature 

forests. In the present study, the effect of the loss and fragmentation of tropical rainforest in 

the composition of the assembly, territorial response and habitat use of owls in the Biosphere 

Reserve Los Tuxtlas, Veracruz was evaluated. The field work was conducted in one sampling 

during the breeding season (april – june 2014) in 12 landscapes that make a gradient of forest 

cover loss, covering a total area of 7,500 hectares. The relative abundance of the owls was 

estimated by auditive detection and the use of playbacks in 60 counting points distributed 

along the gradient. The loss and fragmentation of forest cover was associated with a decrease 

in the richness and relative abundance of the species. The community is made up of six of the 

10 resident species reported for the region. Three of this species are asociated with forest 

interior (Megascops guatemalae, Bubo virginianus y Ciccaba nigrolineata), two species of 

forest edge and open areas (Tyto alba y Glaucidium brasilianum) while the most common 

species (Ciccaba virgata), is distinguised by its general habits and abundance in tropical 

forest. Four species were not registered (Lophostrix cristata, Pulsatrix perspicillata, 

Glaucidium griceiceps y Pseudoscops clamator) and they could be locally extinct or very rare 

in the region. The greatest diversity was associated to landscapes with medium levels of 

coverage that concentrate most of the vegetation in a single patch allowing ecological 

segregation of species. The habitat use of the interior species was determined by the decrease 

in the average size of the patches. The abundance of Ciccaba virgata was determined by the 

forest coverage proportion, the edge quantity and the distance between patches. The 

abundance of forest edge and open areas species only was influenced by the increase in the 

open areas proportion. However, the response of the species was differential and dependent of 

their habits and characteristics of their life stories. Moreover, the territorial defense increases 

with the forest coverge proportion, that is to say, with the quality of the territory. Finally, the 

prevalence of edge and open areas especies evidence the cascading effects of forest loss and 

the urgent need to implement and strengthen conservation efforts.  
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1. INTRODUCCIÓN 

 

El proceso de homogeneización biótica es una forma sin precedentes de cambio global y uno 

de los mecanismos más importantes de empobrecimiento biológico (Olden et al. 2011). La 

influencia antropogénica local sobre los ambientes naturales está generando que el uso de 

suelo y la cobertura vegetal esté cambiando en todo el trópico (Wright 2005). El proceso de 

fragmentación genera la disminución en la cantidad de hábitat original, confinándolo en 

remanentes que varían en número, tamaño y grado de aislamiento, inmersos en una matriz con 

diferente vegetación o uso de suelo (Andrén 1994; Fahrig 2003). A nivel de paisaje, estos 

cambios alteran los patrones o configuraciones naturales, modificando su integridad funcional 

e interfiriendo procesos ecológicos críticos (e. g., el régimen de perturbación y el flujo de 

organismos; Pickett et al. 1989).  

Los principales efectos de la pérdida y fragmentación de hábitat involucran la 

disminución de la riqueza, abundancia y el área de distribución de las especies (Roth 1976; 

Fahrig 2003). Entre sus efectos negativos más importantes destaca la pérdida de especies de 

interior, los cambios en la estructura de las comunidades y en el uso de hábitat (Newton 1979; 

Thiollay 1999). Sin embargo, la degradación del hábitat también puede generar un 

decremento en la calidad de los territorios afectando la adecuación a través de sus efectos en 

la dinámica poblacional de las especies (Sergio y Newton 2003). Las consecuencias 

ecológicas a largo plazo pueden derivar en el empobrecimiento de las cadenas tróficas y en la 

alteración de las interacciones interespecíficas; disminuyendo el éxito reproductivo, de 

forrajeo y dispersión (Fahrig 2003; Zurita y Bellocq 2007). 

Los depredadores tope son especies particularmente vulnerables a las perturbaciones 

antropogénicas debido a su posición en la cadena alimentaria y a las características de sus 

historias de vida (Sergio et al. 2008). Estas especies son las primeras en extinguirse o ser 

seriamente afectadas después de perturbaciones tales como la modificación de la composición 

y estructura del paisaje (Duffy 2002; Carrete et al. 2009). Las aves rapaces constituyen un 

grupo susceptible debido principalmente a sus requerimientos de hábitat extensos y a sus 

bajas densidades poblacionales (Thiollay 1989). Debido a ello, son consideradas un indicador 

de la salud del ecosistema, ya que el decremento en el tamaño de sus poblaciones es indicador 

de un ecosistema depauperado (Rodríguez-Estrella et al. 1998). Este gremio de aves 

desempeña un papel fundamental en las comunidades animales. La presión de depredación 

que ejercen influye directamente en la determinación de la estructura y dinámica poblacional 

de sus presas (Menge et al. 1994). Debido a ello, estos depredadores pueden promover una 
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gran diversidad (e. g., a través de cascadas tróficas o por la facilitación de recursos) o estar 

asociados espacial y temporalmente a ella, actuando como indicadores de biodiversidad 

(Sergio et al. 2008). Un ejemplo claro ocurre en regiones tropicales, valiosas por su alta 

diversidad biológica, en donde habitan el 66% de las rapaces diurnas y la mayoría de las 

especies de hábitos nocturnos (Bildstein et al. 1998; Enríquez et al. 2006; Sergio et al. 2008).  

Gran parte de la literatura enfocada a la conservación tropical está dirigida a especies 

diurnas y las rapaces nocturnas constituyen uno de los grupos más amenazados y menos 

estudiados del Neotrópico (Sekercioglu 2010; Enríquez et al. 2012). La mayoría de estas 

especies están asociadas a bosques tropicales maduros, por lo que sus principales amenazas 

son la pérdida y fragmentación del hábitat; siendo particularmente vulnerables a ser 

extirpadas debido a su baja densidad poblacional (Marcot 1995). Los estudios acerca de cómo 

las especies de rapaces nocturnas responden a los cambios en el hábitat en regiones tropicales 

son urgentes. Actualmente, la información acerca de su respuesta a la perturbación y a la 

degradación del hábitat así como de aspectos básicos de su historia de vida es limitada o 

inexistente para muchas especies. Existen pocos estudios sobre la dieta, la anidación, el 

comportamiento territorial, la dinámica poblacional y sobre ecología de comunidades 

(Enríquez et al. 2006). Sus hábitos nocturnos, su comportamiento elusivo y la poca 

luminosidad dificultan observarlas y detectarlas, limitando la obtención de información 

referente a su abundancia, relaciones con el hábitat y respuesta a la perturbación (Lloyd 

2003). Sin embargo, el proceso de eliminación de los ambientes naturales en regiones 

tropicales es acelerado (Myers et al. 2000). Aproximadamente el 50% del área original 

cubierta por bosque tropical ha sido deforestada y los remanentes de vegetación están siendo 

rápidamente degradados (Wright 2005). En estos ecosistemas las rapaces nocturnas son 

importantes depredadores y tal control en la cadena trófica da forma a todo un ecosistema 

(Sekercioglu 2010). 
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2. OBJETIVOS 

 

Determinar el efecto de la pérdida y fragmentación de la cobertura vegetal nativa en la 

composición del ensamble, la respuesta territorial y el uso del hábitat de las rapaces nocturnas 

(Strigiformes) de la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas, Veracruz. 

 

2.2. Objetivos particulares 

1. Determinar su riqueza y estimar su abundancia relativa en un gradiente de pérdida de 

cobertura forestal caracterizado por la variación en la proporción y configuración 

espacial de bosque húmedo tropical en el paisaje. 

2. Evaluar las características de la configuración espacial de los remanentes de bosque 

que explican el uso de hábitat por las poblaciones de rapaces nocturnas. 

3. Evaluar la respuesta territorial a nivel de comunidad ante intrusiones simuladas en 

paisajes con diferente proporción de bosque. 

4. Determinar si existen especies indicadoras de pérdida de cobertura forestal.  
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3. ANTECEDENTES 

 

3.1. Las aves rapaces y la pérdida y fragmentación de hábitat 

El hábitat se encuentra espacialmente estructurado en una serie de escalas que interactúan con 

los individuos y su comportamiento, conduciendo los procesos de dinámica poblacional y 

moldeando la estructura de la comunidad (Johnson et al. 1992). El término “hábitat” se define 

como el conjunto de recursos y condiciones específicas presentes en un área y necesarias para 

la supervivencia y reproducción de un organismo (Hall et al. 1997). Su selección a escalas 

más finas está determinada por el aprendizaje y la experiencia (Wecker 1964). Sin embargo, 

las actividades humanas han alterado los paisajes naturales a una velocidad que supera la 

capacidad de las especies de adaptarse a estos cambios (Block y Brennan 1993).  

La pérdida y fragmentación de hábitat son procesos a escala del paisaje que ocurren de 

forma simultánea, resultando en diversos patrones espaciales (Fahring 2003). La 

configuración espacial del paisaje puede influir en las comunidades de aves forestales a través 

de los efectos de la cantidad de hábitat disponible, el incremento en la distancia entre parches 

y en la cantidad de borde (Boulinier et al. 2001). El decremento en el tamaño del parche 

puede afectar negativamente a las especies de interior mientras que las especies de borde o de 

áreas abiertas podrían ser beneficiadas por el incremento de hábitat disponible y el 

declinamiento poblacional de especies generalistas (asociadas tanto al interior como al borde 

del hábitat) podría estar asociado a la pérdida de hábitat (Bender et al. 1998). 

El cambio en la estructura del paisaje está vinculado a la cantidad de hábitat 

disponible. De acuerdo con Andrén (1994), cuando la cantidad de hábitat es menor al 60% los 

cambios en la configuración del paisaje se deben esencialmente al decremento en el tamaño 

promedio y al aumento en el número de parches mientras que los paisajes con una cantidad 

superior concentran la mayor parte del hábitat en un solo parche. Por otro lado, cuando la 

cantidad de hábitat es menor al 20%, la distancia entre parches aumenta exponencialmente 

interrumpiendo el flujo de organismos y resultando en una pérdida desproporcionada de 

especies. Por lo tanto, los efectos negativos de la fragmentación deberían ser evidentes en 

paisajes con bajas cantidades de hábitat (20 - 30%; Fahring 2003).  

La pérdida de especies y el decremento en la abundancia son las principales 

consecuencias de la pérdida y fragmentación de hábitat en aves rapaces (Carrete et al. 2009). 

Debido a ello, estas especies pueden ser utilizadas como indicadores de cambios en el hábitat 

a gran escala, dada su alta sensibilidad a la modificación de la composición y la estructura del 
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paisaje (Thiollay 1999; Duffy 2002). No obstante, la respuesta de las especies depende del 

contexto ecológico y está condicionada a su historia de vida (Rodríguez-Estrella et al. 1998; 

Filloy y Bellocq 2007). En biomas neotropicales, el estudio de este grupo de aves ha abordado 

principalmente la riqueza de especies, abundancia y uso de hábitat a escalas locales (Enríquez 

y Rangel-Salazar 2001; Lloyd 2003; Borges et al. 2004; Vázquez-Pérez et al. 2011; Rivera-

Rivera et al. 2012). Estudios más recientes han mostrado que los bosques primarios y 

secundarios presentan sus propios ensambles y estos últimos, no necesariamente son más 

pobres en especies (Sberze et al. 2010); puesto que la complejidad estructural del bosque 

puede influir en la ocurrencia y abundancia de algunas especies de búhos (Barros y Cintra 

2009). Sin embargo, la respuesta de las especies de rapaces nocturnas a la transformación del 

paisaje ha sido poco estudiada debido principalmente a la dificultad que implica su muestreo 

en bosques húmedos tropicales. 

El estudio de rapaces nocturnas en regiones templadas ha aportado información 

valiosa para evaluar el impacto de la pérdida y fragmentación del hábitat en biomas 

neotropicales. Diferentes autores han mostrado como la explotación de recursos maderables 

de alto valor comercial ha puesto en peligro a las poblaciones de Strix occidentalis como 

consecuencia de la pérdida y fragmentación de hábitat (Forsman et al., 1984; Solís y 

Gutiérrez 1990). Esto se debe a que S. occidentalis es una especie de interior que requiere de 

grandes áreas continuas de bosque (≥ 1200 ha) que utiliza como sitios de anidación y refugio, 

mismos que le brindan las condiciones microclimáticas necesarias para cubrir los 

requerimientos de su historia de vida (Forsman et al., 1984; Thomas et al. 1990). Por lo tanto, 

esta especie (específicamente su tamaño poblacional y tasa reproductiva) ha sido utilizada 

como un indicador de pérdida de bosques maduros (Dawson et al. 1986). 

Otros estudios han mostrado que la respuesta de las especies de rapaces nocturnas a 

los cambios en el hábitat es diferencial y dependiente de la historia de vida de cada especie. 

Por ejemplo, Grossman et al. (2008) encontraron que la abundancia de tres especies de búhos 

(Stix varia, Bubo virginianus y Aegolius acadicus) estaba asociada principalmente a la 

cantidad de cobertura forestal (en comparación con otros tipos de coberturas) y determinada 

por la variación en el tamaño promedio de los parches, la cantidad de borde y la conectividad 

del paisaje. En este estudio la presencia de S. varia, especialista de interior de bosque, se vio 

afectada por el tamaño promedio de los parches y solo fue reportado en paisajes con una alta 

cobertura forestal (> 66%). Sin embargo, especies como B. virginianus y A. acadicus, 

favorecidas por el incremento en la cantidad de borde respondieron diferente a los cambios en 

el paisaje debido a la diferencia de tamaño corporal (55 y 19 cm, respectivamente). Por lo que 
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B. virginianus fue prevalente en paisajes con niveles medios de cobertura forestal (36-65%) 

debido a su tamaño y a su requerimientos de áreas grandes y continuas, mientras que A. 

acadicus estuvo presente en paisajes con una gran pérdida de bosque (< 15% de cobertura 

forestal) hasta aquellos con más del 90% de cobertura forestal. 

 

3.2. Efectos en el comportamiento y el uso de hábitat 

Existen evidencias que indican que la fragmentación de la cobertura forestal puede alterar el 

comportamiento y el uso de hábitat de las especies de rapaces nocturnas. En paisajes 

fragmentados, Redpath (1995a, 1995b) ha reportado que el ámbito hogareño de Strix alauco 

es en promedio 2.5 veces más grande debido principalmente a la reducción y el aislamiento de 

los recursos. Pesé a que este cambio en el tamaño del ámbito hogareño no implica un costo en 

términos reproductivos, sugiere que el aumento en la demanda energética en un hábitat 

fragmentado podría ser demasiado grande. Puesto que, a medida que la fragmentación es más 

intensa, la reducción y el aislamiento de los recursos, podría generar una disyuntiva (trade-

off) entre la disponibilidad de presas (en áreas aisladas y lejanas) y el costo energético que 

implica tanto la defensa territorial como el consumo de energía para el vuelo. 

Dada la limitación de los recursos, el comportamiento territorial permite maximizar la 

supervivencia y la reproducción (Brown 1964). Como evidencia, Moulton et al. (2004) 

reportan que la defensa territorial de Athene cunicularia incluye gran parte del área que 

utilizan para forrajear durante el periodo de anidación; área que defienden mediante la 

emisión de vocalizaciones debido a su papel fundamental en la comunicación entre los 

ocupantes de territorios. La “capacidad de defensa”, según Brown (1964), puede concebirse 

en términos de tiempo y energía que un individuo es capaz de invertir; la cual, podría 

aumentar con la calidad y cantidad de los recursos dentro del área defendida. Por lo tanto, un 

territorio de alta calidad puede garantizar una mayor probabilidad de éxito reproductivo; sin 

embargo, puede implicar un incremento en la defensa si el número de competidores varía de 

acuerdo a la calidad del territorio.  

La abundancia y disponibilidad de alimento alrededor de los sitios de nidificación son 

los principales factores que regulan la distribución espacial y la densidad de aves de presa 

(Newton 1979). La baja disponibilidad de alimento puede implicar una alta supervivencia, 

pero una baja fecundidad (Franklin et al. 2000; Ganey et al. 2005). En tanto que el 

decremento en el número y la calidad de territorios de anidación produce un efecto directo en 

el éxito y la frecuencia de los eventos reproductivos (Thiollay y Meyburg 1988). La 

influencia del comportamiento territorial en la selección y uso de hábitat puede afectar la 
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probabilidad de supervivencia y por ende, la adecuación de las rapaces nocturnas. Hirons 

(1985) ha reportado que la densidad y estabilidad de las poblaciones de Strix alauco se ven 

influenciadas, en gran medida, por el comportamiento territorial. Esto es debido a que los 

individuos de esta especie son rápidamente remplazados una vez que abandonan el territorio o 

mueren, mientras que aquellos que no son capaces de establecer territorios pueden sobrevivir 

como individuos vagantes o estar expuestos a una alta probabilidad de morir (principalmente 

juveniles). 

La variación en la disponibilidad de presas en diferentes tipos de vegetación también 

influye en la preferencia y uso de hábitat de estas especies. Los bosques maduros constituyen 

un recurso esencial para su reproducción; sin embargo, los bosques secundarios, claros en 

bosques, áreas abiertas y ecotonos también son importantes debido que ofrecen otros recursos 

como alimento y sitios de descanso (Enríquez y Cheng 2008). En regiones tropicales, la 

preferencia por bosques secundarios como territorios de forrajeo reportada para algunas 

especies como Lophostrix cristata puede deberse a la alta abundancia de presas (e. g. 

pequeños mamíferos) y mayor visibilidad para caza (Sberze et al. 2010; Sekercioglu 2010). 

Los bosques secundarios no son necesariamente más pobres en especies, siempre que se 

encuentren embebidos en un área extensa de bosque (Sberze et al. 2010). No obstante, los 

bosques maduros que han sido talados y secundarizados, exhiben un decremento en la 

densidad de rapaces debido a los cambios en la estructura de la vegetación o a la disminución 

en la disponibilidad de presas (Jullien y Thiollay 1996).  

 

3.3. La Sierra de Los Tuxtlas y su diversidad de aves rapaces 

La Sierra de Los Tuxtlas representa el remanente de bosque tropical húmedo más al norte del 

hemisferio occidental (Andrle 1967). Esta región alberga una gran diversidad avifaunística 

(561 especies, incluyendo aves migratorias) constituida por especies nearticas y neotropicales; 

debido a que su ubicación geográfica la convierte en una región primordial para el paso o 

invernación de especies migratorias (Schaldach y Escalante-Pliego 1997; Winker 1997). 

Originalmente, se encontraba cubierta por 250,000 ha de bosque húmedo tropical que 

constituía el tipo de vegetación dominante en la región. Sin embargo, desde 1960 ha sido 

intensamente deforestada y fragmentada, debido principalmente al cambio de uso de suelo 

para la creación de campos ganaderos y agrícolas (Dirzo 1991). El proceso de deforestación y 

transformación del paisaje avanzó rápidamente (con una tasa anual mayor al 4%) causando la 

pérdida del 84% del bosque original y restringiendo las áreas más conservadas a las zonas 

más inaccesibles de la sierra (Dirzo y García 1992). La consecuente pérdida de cobertura 
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vegetal y la alta fragmentación del paisaje han repercutido seriamente en la diversidad 

biológica, especialmente en las comunidades de aves (Winker 1997; Shaw et al. 2013). 

La pérdida de hábitat y la transformación del paisaje ya han afectado a las aves de 

presa diurnas. En esta región habitan 46 especies de aves rapaces diurnas de las cuales hasta 

1997 solo dos especies (Harpia harpyja y Sarcoramphus papa) habían sido extirpadas 

(Schaldach y Escalante-Pliego 1997). Sin embargo, estudios más recientes de la riqueza y 

abundancia de estas especies realizados por De Labra et al. (2013) reportan el registro de solo 

18 de 24 especies residentes, así como la notable abundancia de aves típicas de áreas 

transformadas o perturbadas (Buteo nitidus y Caracara cheriway), el decremento en las 

poblaciones de rapaces reportadas como especies comunes en la región (Rostrhamus 

sociabilis y Pseudastur albicollis) y la extirpación local de Spizaetus melanoleucus.  

Las poblaciones de especies del orden Strigiformes no se han estudiado en la región de 

Los Tuxtlas y la notable dificultad que implica el estudio de estas especies en bosques 

tropicales ha limitado la documentación de cambios en la estructura de la comunidad. Sin 

embargo, la información disponible señala la existencia de una comunidad compleja y la 

presencia de ensambles de gran tamaño (Cuadro 1). Es posible encontrar 11 especies de 

rapaces nocturnas, incluyendo una migratoria (Athene cunicularia; Schaldach y Escalante-

Pliego 1997) y siete que son amenazadas según la NOM-ECOL 059 (DOF 2010). La mayoría 

de estas especies se asocian a bosque húmedo tropical, originalmente el tipo de vegetación 

dominante en la región y que ha sido en su mayor parte reemplazado por potreros. 
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Cuadro 8. Diversidad, estatus de conservación y tipos de cobertura asociados a rapaces nocturnas (Strigiformes) 

en la Sierra de Los Tuxtlas. Especies reportadas y sus asociaciones con el hábitat de acuerdo a Schaldach y 

Escalante-Pliego (1997). Estatus de conservación según la NOM-ECOL 059 (DOF 2010) y IUCN (2001). 

NOMECOL: A = amenazada; IUCN: LC = preocupación menor. 

Especie NOM-ECOL IUCN Interior de bosque Borde de bosque Áreas abiertas 

Tyto alba 
 

LC 
 

X X 

Megascops guatemalae 
  

X 
  

Lophostrix cristata A LC X 
  

Bubo virginianus A LC X X 
 

Pulsatrix perspicillata A LC X 
  

Glaucidium griseiceps A LC X 
  

Glaucidium brasilianum 
 

LC 
 

X X 

Athene cunicularia A LC 
  

X 

Ciccaba virgata 
  

X X 
 

Ciccaba nigrolineata A 
 

X 
  

Pseudoscops clamator A LC 
  

X 
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4. HIPÓTESIS Y PREDICCIONES 

 

1. Los paisajes con mayor proporción de bosque húmedo tropical, presentarán: mayor 

riqueza de especies, mayor abundancia relativa y presencia de especies de interior de 

bosque. 

 

2. Se espera que el incremento en el número de parches y en la cantidad de borde así 

como el decremento en el tamaño y conectividad de los parches tendrá un efecto 

negativo en la abundancia de las especies de rapaces nocturnas. 

 

3. La defensa territorial será más intensa en áreas con mayor cobertura forestal. 

 

4. Se espera encontrar una especie indicadora de pérdida de cobertura forestal cuya 

abundancia disminuya con el decremento en la proporción de cobertura forestal en el 

paisaje. 
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5. METODOLOGÍA 

 

5.1.  Área de estudio 

Este estudio se realizó en la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas (RBLT), Veracruz. Esta 

región comprende un área total de 155,122 ha, conformada por tres zonas núcleo que suman 

cerca de 30,000 ha (~10,000 en el volcán San Martín Tuxtla, 18,000 sierra de Santa Martha y 

2,000 ha en San Martín Pajapan) y 125,403 ha de zona de amortiguamiento (Laborde et al. 

2005). Los tipos de clima presentes son cálido húmedos, con una temperatura media anual de 

18 a 22°C y una precipitación media anual que oscila entre los 1,500 y 4,500 mm (Soto y 

Gama 1997). Los muestreos se realizaron en 12 paisajes de 6.25 km
2
 (625 ha) que suman un 

área total de 7,500 ha y que en conjunto forman un gradiente de pérdida de cobertura forestal. 

Los paisajes se encuentran distribuidos en la zona núcleo del Volcán San Martín Tuxtla, en la 

Sierra de Santa Martha y en el área de amortiguamiento de la RBLT (Figuras 1).  

 

 

Figura 12. Área de estudio y distribución espacial de los 12 paisajes de estudio seleccionados en la Reserva de 

la Biosfera Los Tuxtlas. Se observa en color gris claro las zonas núcleo Volcán San Martín Tuxtla (a), Sierra de 

Santa Martha (b) y Volcán San Martín Pajapan (c) y en gris oscuro la zona de amortiguamiento. 

.  
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5.2.  Elección y análisis espacial de los paisajes de estudio 

Mediante el sistema de información geográfica ArcGis Desktop 10.1 (ESRI 2011) se dividió 

el polígono de la RBLT en 246 cuadrantes de 6.25 km
2
 (625 ha). Posteriormente, se 

determinó el porcentaje de vegetación nativa de cada cuadrante utilizando imágenes satelitales 

del territorio de la RBLT obtenidas del servidor Google Earth (2013) en formato raster a 

escala 1:25,000 mediante el programa SAS.Planet (Team 2014). A cada imagen satelital se le 

aplicó un filtro de color con base en la banda dos (verde), para aislar los remanentes de 

vegetación y reclasificar los datos en dos clases: (1) vegetación nativa (constituida 

principalmente por bosque húmedo tropical en diferentes estados de sucesión) y (2) tierras de 

cultivo, pastizales, cuerpos de agua y áreas urbanas. Determinado el porcentaje de cobertura, 

se seleccionaron al azar 12 paisajes procurando que se encontraran separados entre sí por una 

distancia mínima de 2.5 km y que la proporción de cobertura forestal incrementara en cada 

paisaje seleccionado para conformar un gradiente de pérdida de cobertura forestal (Figura 2).  

La configuración espacial de los remanentes de vegetación se caracterizó a nivel de 

clase mediante el programa FRAGSTATS v4 (McGarigal et al. 2002). Las métricas utilizadas 

para describir los patrones de configuración espacial se basaron en el área y borde así como 

en la agregación de los parches en el paisaje (Cuadro 2). Estas métricas se eligieron por ser 

los principales atributos afectados por el proceso de fragmentación y por sus posibles 

implicaciones biológicas en la comunidad de estudio (Andrén 1994; Fahrig 2003; Grossman 

et al. 2008). 
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Figura 13. Configuración espacial de los remanentes de cobertura vegetal nativa en los paisajes de estudio seleccionados y su distribución geográfica dentro de la Reserva de 

la Biosfera Los Tuxtlas. La línea negra representa los límites de la reserva. Del lado derecho se muestra de forma detallada la configuración espacial del paisaje y el 

porcentaje de bosque húmedo tropical de cada uno (color negro). El conjunto de todos los paisajes conforman un gradiente de pérdida de bosque húmedo tropical. 
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Cuadro 9. Métricas utilizadas para caracterizar los patrones de configuración espacial en 12 paisajes con diferentes porcentajes de cobertura vegetal nativa en la 

Reserva de la Biósfera Los Tuxtlas. Métricas tomadas y adaptadas de McGarigal et al. (2002) con implicaciones biológicas según Grossman et al. (2008). 

Métrica Abreviación Descripción Implicaciones biológicas 

Proporción de cobertura 

forestal 
PC 

Proporción de bosque húmedo tropical en el 

paisaje. El 100% de cobertura forestal 

corresponde a 625 ha. 

Importante dada la dependencia de estas especies a bosques 

tropicales. 

Número de parches NP Total de parches en el paisaje. 
Es una medida indirecta de la intensidad de fragmentación del 

paisaje. 

Tamaño promedio del 

parche 
MPS 

Área ocupada por todos los parches dividida 

entre el total de parches. 

Importante porque su declinación está asociada a la presencia de 

pocos y pequeños parches en el paisaje. 

Perímetro promedio de 

los parches 
MPP 

Promedio del perímetro de todos los parches, 

incluyendo los agujeros internos. 

Es una medida indirecta de la densidad de borde, utilizada debido a 

que algunas especies podrían mostrar o no preferencia por usar 

sitios de borde. 

Distancia euclidiana 

promedio al vecino más 

cercano 
ENN 

Distancia en línea recta más corta entre el parche 

focal y su vecino más cercano. 

Medida de la conectividad de los parches en el paisaje con efectos 

potenciales en la dispersión, el tamaño del territorio o la energética 

del forrajeo. 

Índice de contigüidad CONTIG 
Índice que evalúa la conexión espacial o 

contigüidad de las celdas dentro de un parche. 

Es una medida indirecta del clareo de los parches, importante 

debido a que algunas especies podrían requerir de áreas extensas y 

continuas de bosque. 

Índice de dimensión 

fractal 
FRAC 

Índice que evalúa la complejidad de forma de los 

parches sin estar influenciada por el perímetro de 

los parches. 

Medida indirecta de la proporción de borde de los parches en 

función del tamaño, utilizada debido a que algunas especies 

podrían o no mostrar preferencia por usar áreas de borde. 
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5.3.  Muestreo de aves 

Las aves fueron muestreadas durante la temporada reproductiva (abril a junio 2014), cuando la 

actividad vocal es elevada (Enríquez y Rangel-Salazar 2001). A lo largo de este periodo de 

tiempo, se visitó cada paisaje de estudio una vez, evitando seguir un orden de cobertura forestal y 

con un intervalo de tiempo entre paisajes de dos días. Dentro cada paisaje, se establecieron al 

azar cinco puntos de conteo (12 paisajes, 60 puntos de conteo) distribuidos dentro y fuera de la 

cobertura forestal y con una distancia mínima entre puntos de 500 m en línea recta (Fuller y 

Mosher 1987). Todos los puntos de conteo fueron muestreados una vez y dependiendo de la 

accesibilidad del terreno la permanencia en cada paisaje fue de dos a tres días.  

En cada punto de conteo, durante los primeros 20 min se determinó y contabilizó el 

número de individuos detectados a partir de sus vocalizaciones. Con el objetivo de evitar dobles 

conteos, se estimó la posición de todos los individuos detectados mediante el método de 

triangulación auditiva (Bell 1964). Este método consiste en determinar la ubicación relativa del 

individuo a través de dos posiciones conocidas. Para este caso, se tomo como referencia el punto 

de conteo y una posición relativa a una distancia mínima de 25 metros en línea recta. Desde 

ambas posiciones se registró el rumbo o dirección de origen de la vocalización mediante una 

brújula, la proyección en un mapa de ambas direcciones y su cruce resultó en la ubicación de 

cada individuo. Posteriormente, se emitió una secuencia de vocalizaciones (playbacks) de las 11 

especies con distribución potencial en la región (Schaldach y Escalante-Pliego 1997). La 

secuencia de vocalizaciones fue emitida una vez en cada punto de conteo y solo se repitió en caso 

de no tener respuestas después de 30 min. La grabación tuvo una duración de 6 min y se 

encuentra conformada de dos a cinco llamados por especie en orden de tamaño corporal. Esto se 

realizó como medida precautoria para evitar conductas predatorias intra e interespecíficas, para lo 

cual, se recomienda iniciar por la especie más pequeña (Bosakowski 1987). La emisión se realizó 

mediante un reproductor SONY modelo NWZ-E453 y una bocina estándar (sin marca) con una 

respuesta de frecuencia de 20 a 20,000 Hz; modulando la intensidad de volumen manualmente. 

Posteriormente, se determinó y contabilizó el número de individuos detectados durante un 

periodo de 20 min. Además se registró la latencia a la primera respuesta y la duración total del 

periodo de respuesta para evaluar la defensa territorial. 

En todos los paisajes, cada recorrido nocturno inició a partir del crepúsculo y tuvo una 

duración mínima de 6 hrs, con ello se buscó incrementar la probabilidad de registrar más especies 

e individuos (Lloyd 2003). Durante los recorridos se evitó muestrear en condiciones de viento 
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fuerte y lluvia intensa, interrumpiendo el muestreo y reanudando al mejorar las condiciones 

climáticas o al día siguiente. En cada punto de conteo, se registró la fase lunar (0 = sin luna, 0.25 

= cuarto de luna, 0.50 = medialuna, 0.75 = tres cuartos de luna o 1.0 = luna llena), una estimación 

de la cobertura de nubes (0 = sin cobertura, 1 = parcial, 2= total y 3 = neblina) y la temperatura 

ambiental. Esto debido a que la probabilidad de detección y el comportamiento de algunas 

especies pueden verse afectados por estas variables (Gerhardt 1991; Enríquez y Rangel-Salazar 

2001). Todas las vocalizaciones registradas durante los periodos de muestreo fueron grabadas 

para resolver posibles ambigüedades en la identificación, debido a que el repertorio vocal de estas 

aves es pobremente conocido (Lloyd 2003). Las grabaciones se realizaron con una grabadora 

digital TASCAM DR-40 y un micrófono Shotgun Sennheiser MKE 600 con una respuesta de 

frecuencia de 40 a 20,000 Hz. Los archivos de audio se guardaron en formato wave (.wav) de 32 

bits con una tasa de muestreo de 44.1 Hz. Las ambigüedades en la identificación en campo fueron 

resueltas comparando las características acústicas (frecuencia sonora, calidad tonal, número de 

sílabas, ritmo y duración; Payne 1986) de las vocalizaciones grabadas en la base de datos 

Macaulay Library del Laboratorio de Ornitología de la Universidad de Cornell 

(http://macaulaylibrary.org/). 

 

5.4.  Análisis de datos 

Se determinó la riqueza específica y la abundancia relativa (individuos detectados por paisaje de 

estudio) de cada especie registrada por método de muestreo para cada paisaje de estudio. Debido 

a la baja abundancia registrada, para evaluar el efecto de los atributos del paisaje y de la 

variabilidad ambiental se agrupó a las especies de acuerdo a su uso de hábitat: (1) especies de 

interior, (2) especies de interior y borde de bosque, y (3) especies de borde y áreas abiertas. El 

primer grupo incluye a las especialistas de interior que están asociadas al centro de los parches, el 

segundo a las especies generalistas que pueden estar presentes tanto al interior como en la 

periferia o borde de los parches y el tercero a las especies que se encuentran en el borde de los 

parches pero también hacen uso de áreas abiertas (Bender et al. 1998). Se utilizó el método no 

paramétrico de Spearman para determinar si la proporción de cobertura forestal se correlacionaba 

con la riqueza y abundancia relativa de cada grupo de especies. De igual forma, se evaluó la 

influencia de las variables ambientales (nubosidad, fase lunar y temperatura ambiental) con el 

propósito de determinar su correlación con la detección de especies. Se realizó un análisis de 

agrupamiento de los 12 paisajes de estudio con base en la riqueza de especies y su abundancia 
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relativa. De esta forma los grupos definidos por el análisis de agrupamiento representan las 

similitudes de los paisajes de acuerdo a la riqueza y abundancia de especies en cada uno de ellos. 

La proporción de cobertura vegetal fue utilizada como la variable ilustrativa. El agrupamiento se 

realizó en base a las distancias euclidianas mediante el paquete “cluster” del programa R project 

(Team 2010). 

La identificación de los atributos del paisaje que explican el uso de hábitat de las especies 

de rapaces nocturnas, se realizó mediante un Análisis de Correspondencias Canónicas (CCA). 

Esta técnica es un análisis directo de gradiente, es decir, que permite estudiar la variación en la 

composición de la comunidad que puede ser explicada por un grupo de variables ambientales (ter 

Braak y Prentice 1988). Asume que las especies tienen respuestas unimodales con respecto a la 

combinación lineal de las variables que caracterizan el gradiente, y por tanto, las especies son 

representadas por puntos cuya posición es consistente con su historia de vida y las variables 

ambientales por flechas que indican su dirección y tasa de cambio a lo largo del gradiente (ter 

Braak 1986). Para este análisis se integraron todos los atributos del paisaje así como las variables 

ambientales para caracterizar el gradiente y evaluar la respuesta de cada especie. Este análisis se 

realizó empleando el paquete “vegan” del programa R project (Team 2010). Por otro lado, para 

identificar los atributos del paisaje con efectos significativos en la abundancia relativa de cada 

grupo de especies, se realizaron Modelos Lineales Generalizados (GLMs) con error tipo Poisson 

y función de enlace logístico (log). Se corroboró que las variables utilizadas no se encontraran 

correlacionadas entre sí a través del método no paramétrico de Spearman y se descartaron del 

análisis las variables correlacionadas y con valores de inflación de la varianza VIF > 10 (e. g., 

perímetro promedio de los parches y el índice de contigüidad). Estos análisis fueron separados 

por método de muestreo (i. e., detección por vocalizaciones espontáneas y por provocación 

auditiva) y se ejecutaron utilizando el paquete “stats” del programa R project (Team 2010). Para 

cada modelo, se incluyó la proporción de cobertura forestal como principal variable explicativa y 

tres atributos del paisaje elegidos de acuerdo al grupo de especies evaluado: interior de bosque (el 

número de parches, el tamaño promedio y el perímetro promedio de los parches), interior y borde 

de bosque (el tamaño promedio de los parches, el índice de dimensión fractal y la distancia 

promedio entre parches) así como borde de bosque y áreas abiertas (índice de dimensión fractal, 

el índice de contigüidad y la distancia promedio entre parches). 

Para evaluar la respuesta territorial solo se consideró la latencia y la duración del periodo 

de respuesta de la especie más común y presente a lo largo de todo el gradiente. Para ello, se 

determinó la latencia a la primera respuesta y la duración total del periodo de respuesta para cada 
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punto de conteo, promediándolo para cada paisaje de estudio. Con estos datos, se evaluó si la 

proporción de cobertura forestal se encontraba correlacionada con la velocidad y duración de la 

respuesta territorial mediante correlaciones no paramétricas de Spearman, realizadas mediante el 

paquete “pspearman” a través del programa R project (Team 2010). Sin embargo, para 

determinar el efecto de los atributos del paisaje se realizaron Modelos Lineales Generalizados 

(GLMs) tomando como variables de respuesta la latencia y duración promedio del periodo de 

respuesta y como variables explicativas la proporción de cobertura forestal, el número de parches, 

el tamaño promedio de los parches, el índice de dimensión fractal y la distancia euclidiana 

promedio al vecino más cerno. Para realizar este análisis se utilizó el paquete “stats” del 

programa R Project (Team 2010). 

El análisis de especies indicadoras se realizó mediante el método de valor indicador o 

IndVal (Dufrêne y Legendre 1997). Este método se basa en en la especificidad y la fidelidad de 

cada especie presente en los sitios de estudio. La especificidad es calculada como el número 

promedio de individuos de cada especie en los sitios de estudio y la fidelidad como el número de 

sitios donde cada especie está presente Para este análisis se determinaron tres niveles de pérdida 

de cobertura forestal (Bajo: 0 – 35%: Medio: 49 - 66%, Alto: 74 - 98%) con base en los umbrales 

críticos de fragmentación (Andrén 1994). Generalmente, para que una especie sea considerada 

como indicadora, esta debería presentar un valor de indicador igual a 100 (Dufrêne y Legendre 

1997). Sin embargo, dada la baja abundancia de estas especies en los sistemas naturales se 

consideró como especie indicadora a aquellas que presentaron un valor indicador mayor a 80 

(Agoglitta et al. 2012). El análisis se realizó con el paquete “labdsv” del programa R project 

(Team 2010).  
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6. RESULTADOS 

 

En los 60 puntos de conteo distribuidos en 12 paisajes que conformaron un gradiente de pérdida 

de cobertura forestal, se registraron sólo seis especies de rapaces nocturnas de las 10 especies 

residentes reportadas para la región por Schaldach y Escalante-Pliego (1997). Las especies 

registradas comprenden a la única especie de la familia Tytonidae (Tyto alba) y cinco especies de 

la familia Strigidae (Megascops guatemalae, Bubo virginianus, Glaucidium brasilianum, 

Ciccaba virgata y C. nigrolineata). La especie más común a lo largo de todo el gradiente fue C. 

virgata, presente en una gran variedad de ambientes y cuya abundancia en relación con las demás 

especies fue notoriamente más alta. Por otro lado, las especies más raras fueron B. virginianus y 

M. guatemalae; mientras que cuatro especies con distribución potencial en el área no fueron 

registradas (Pulsatrix perspicillata, Lophostrix cristata, Pseudoscops clamator y Glaucidium 

griceiceps) incluyendo a Athene cunicularia, que cómo se esperaba, podría estar presente solo 

durante otoño e invierno. 

La composición de los ensambles fue variable a lo largo del gradiente. El ensamble más 

grande, que estuvo integrado por T. alba, G. brasilianum, C. virgata y C. nigrolineata; fue 

registrado en el paisaje de 41% de cobertura. La especie más común, C. virgata, fue registrada 

tanto en el interior como en el borde de bosque a lo largo de todo el gradiente (2 – 100% de 

cobertura). La abundancia de esta especie, fue la única que estuvo correlacionada con la cantidad 

de cobertura forestal en el paisaje (r = 0.65, gl = 10, P < 0.05; Cuadro 3). Por otro lado, M. 

guatemalae, C. nigrolineata y B. virginianus fueron registradas exclusivamente en el interior de 

bosque (Figura 3 y 4). De estas especies, B. virginianus y M. guatemalae fueron registrados en 

paisajes con una alta proporción de cobertura forestal (89% y 100% de cobertura, 

respectivamente) mientras que C. nigrolineata solo fue registrada en paisajes con una cobertura 

intermedia (41 – 51%). Por otro lado, T. alba y G. brasilianum fueron reportadas en el borde de 

bosque en paisajes dominados principalmente por áreas abiertas (2 – 41% y 16 – 56% de 

cobertura, respectivamente). 
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Cuadro 10. Coeficientes de correlación entre la proporción de cobertura forestal y la abundancia de especies de 

rapaces nocturnas registradas por vocalizaciones espontáneas y por respuestas a provocación auditiva en la Reserva 

de la Biosfera Los Tuxtlas. Especies de interior de bosque: Megascops guatemalae, Bubo virginianus y Ciccaba 

nigrolineata. Interior y borde de bosque: Ciccaba virgata. Borde y áreas abiertas: Tyto alba y Glaucidium 

brasilianum.  

  Vocalizaciones espontáneas Provocación auditiva 

Interior de bosque 0.39 0.53 

Interior y borde de bosque 0.65* 0.27 

Borde y áreas abiertas -0.52 -0.17 

*P < 0.05 
  

 

 

 

Figura 14. Riqueza y abundancia de rapaces nocturnas registradas mediante vocalizaciones espontáneas en 12 

paisajes que conforman un gradiente de cobertura forestal en la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas. 
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Figura 15. Riqueza y abundancia de rapaces nocturnas registradas mediante el uso de vocalizaciones pregrabadas en 

12 paisajes que conforman un gradiente de cobertura forestal en la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas. 

 

Las variables ambientales estuvieron asociadas negativamente con la detección de 

especies. Las especies de interior y borde (C. virgata) así como las de áreas abiertas (T. alba y G. 

brasilianum) tuvieron una correlación negativa con la fase lunar, la nubosidad y la temperatura 

ambiental (Cuadro 4). Por el contrario, las especies de interior de bosque (M. guatemalae, B. 

virginianus y C. nigrolineata) no presentaron correlación con alguna variable ambiental. 
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Cuadro 11. Coeficientes de correlación entre las variables ambientales con la abundancia de rapaces nocturnas 

registradas en la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas. Especies de interior de bosque: Megascops guatemalae, Bubo 

virginianus y Ciccaba nigrolineata. Interior y borde de bosque: Ciccaba virgata. Borde y áreas abiertas: Tyto alba y 

Glaucidium brasilianum. Los datos se muestran separados por método de muestreo para (a) vocalizaciones 

espontáneas y (b) respuestas a provocación auditiva. 

  Detección Fase lunar Nubosidad Temperatura 

Interior de bosque 
a -0.23 0.44 0.06 

b 0.07 0.03 -0.01 

Interior y borde de bosque 
a -0.62* -0.41 -0.66* 

b -0.18 -0.81** -0.47 

Borde y áreas abiertas  
a 0.47 0.04 0.42 

b 0.32 0.19 0.58* 

**P < 0.01 
    

*P < 0.05 
     

 

6.1.  Riqueza y equitatividad de la comunidad 

En general, la proporción de cobertura forestal no tuvo correlación con la riqueza específica 

registrada a lo largo del gradiente (r = -0.19, gl = 10, P = 0.53; Figura 5). Sin embargo, la 

abundancia de rapaces nocturnas registrada a través de vocalizaciones espontáneas (r = 0.61, gl = 

10, P < 0.05) y por respuesta a vocalizaciones pregrabadas (r = 0.68, gl = 10, P < 0.05) mostró 

una correlación positiva con el incremento en la proporción de cobertura forestal en el paisaje 

(Figura 6).  

 

Figura 16. Riqueza de rapaces nocturnas registradas en 12 paisajes de estudio con diferentes porcentajes de 

cobertura forestal en la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas. Cada punto representa el número total de especies 

registradas por paisaje. 
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Figura 17. Número de individuos detectados mediante vocalizaciones espontáneas y de respuesta en 12 paisajes que 

conforman un gradiente de cobertura forestal en la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas. Cada punto representa el 

número de individuos registrados de todas las especies por paisaje de estudio mediante vocalizaciones espontáneas 

(●) y de respuesta a vocalizaciones pregrabadas (○). 

 

Con base en la presencia y abundancia de especies a lo largo del gradiente, el análisis de 

agrupamiento separó los 12 paisajes de estudio en dos grandes grupos y cuatro subgrupos, con un 

coeficiente de correlación de 0.79 (Figura 7). El primer grupo incluye los paisajes que van desde 

el 2-41% en los que se observa un decremento en la riqueza y abundancia de rapaces nocturnas, 

mientras que el segundo grupo se encuentra conformado por los paisajes que abarcan del 51-

100% de cobertura forestal. Los paisajes con mayor grado de disimilitud tuvieron una cobertura 

forestal de 65 y 97%; aunado a esto, el paisaje con 97% de cobertura forestal fue el más diferente 

de todo el gradiente. 
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Figura 18. Análisis de agrupamiento de 12 paisajes con diferentes proporciones de cobertura forestal de acuerdo 

a la riqueza de especies y su abundancia relativa en la Reserva de la Biosfera Los Tuxtlas. Para cada paisaje se 

índica el número de especies registradas (números pequeños); resaltando los paisajes con el ensamble más 

diverso (○) y con mayor abundancia (●). 

 

6.2.  Configuración espacial de los remanentes de vegetación y uso de hábitat 

El Análisis de Correspondencias Canónicas (CCA) detectó una relación media entre la 

distribución individual de las especies y las variables utilizadas para caracterizar el gradiente 

(ejes de ordenación). Para las especies detectadas mediante vocalizaciones espontáneas, el 

primero y segundo ejes de ordenación explicaron el 49.1% y 24.8% de la varianza en los datos de 

las especies, con eigenvalores canónicos de 0.52 y 0.25. Para las especies detectadas mediante el 

uso de vocalizaciones pregrabadas (playbacks), los ejes principales explicaron el 64.1 y 16.5%, 

con eigenvalores canónicos de 0.75 y 0.19. Los resultados de este análisis se muestran separados 

por método de muestreo y para ambos, los diagramas de ordenación de este análisis se muestran 

en la misma escala y fueron editados para hacer más clara su interpretación (Figura 8 y 9). 
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Figura 19. Especies de rapaces nocturnas detectadas por vocalizaciones espontáneas a lo largo de un gradiente de 

pérdida de cobertura forestal. Diagrama de ordenación del Análisis de Correspondencias Canónicas (CCA) con: PC 

= porcentaje de cobertura forestal, NP = número de parches, MPS = tamaño promedio de los parches, MPP = 

perímetro promedio de los parches, ENN = distancia euclidiana promedio al vecino más cercano, CONTIG = índice 

de contigüidad, FRAC = índice de dimensión fractal, FL = fase lunar, T = temperatura, N = nubosidad. 

 

 

Figura 20. Especies de rapaces nocturnas (Strigiformes) detectadas a través del uso de vocalizaciones pregrabadas a 

lo largo de un gradiente de pérdida de cobertura forestal. Diagrama de ordenación del Análisis de Correspondencias 

Canónicas (CCA) con: PC = porcentaje de cobertura forestal, NP = número de parches, MPS = tamaño promedio de 

los parches, MPP = perímetro promedio de los parches, ENN = distancia euclidiana promedio al vecino más cercano, 

CONTIG = índice de contigüidad, FRAC = índice de dimensión fractal, FL = fase lunar, T = temperatura, N = 

nubosidad. 
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La evaluación del efecto de las características y la configuración espacial de los 

remanentes de vegetación en el paisaje, realizada a través de Modelos Lineales Generalizados 

(GLMs) mostró que el decremento en el tamaño promedio de los parches tuvo un efecto negativo 

(F = -3.61, gl = 11; P < 0.05) en la abundancia de las especies de interior de bosque (M. 

guatemalae, B. virginianus y C. nigrolineata; Cuadro 5). Por otro lado, el incremento en la 

proporción de cobertura forestal (F = 0.02, gl = 11; P < 0.001 y F = 0.003, gl = 11, P < 0.001 por 

provocación auditiva) y en la cantidad de borde (F = 0.82, gl =11; P < 0.05 y F = 0.50, gl = 11, P 

< 0.05 por provocación auditiva) tuvieron un efecto positivo en la abundancia de C. virgata, 

registrada tanto al interior como en el borde de bosque. Sin embargo, el aumento en la distancia 

promedio entre parches tuvo un efecto negativo (F = -0.02, gl = 11, P < 0.05) en la abundancia de 

esta especie. Finalmente, el incremento en proporción de cobertura forestal tuvo un efecto 

negativo (F = -0.05, gl = 11, P < 0.05) en la abundancia de las especies de borde de bosque y 

áreas abiertas (T. alba y G. brasilianum). 

 

Cuadro 12. Resumen de los Modelos Lineales Generalizados (GLMs) para evaluar el efecto de las características y 

la configuración espacial de los remanentes de bosque húmedo tropical en la abundancia relativa de especies de 

interior de bosque (Megascops guatemalae, Bubo virginianus y Ciccaba nigrolineata), interior y borde de bosque 

(Ciccaba virgata) así como de las especies de borde y áreas abiertas (Tyto alba y Glaucidium brasilianum). Los 

resultados se muestran separados por método de muestreo (detección por vocalizaciones espontáneas y provocación 

auditiva). PC = porcentaje de cobertura forestal, NP = número de parches, MPS = tamaño promedio de los parches, 

MPP = perímetro promedio de los parches, FRAC = índice de dimensión fractal, CONTIG = índice de contigüidad, 

ENN = distancia euclidiana promedio al vecino más cercano. 

  Vocalizaciones espontáneas Provocación auditiva 

  Estimador  
Error 

estándar  
X

2
 gl P  Estimador  

Error 

estándar  
X

2
 gl P  

Interior de bosque 

PC 0.0363 0.027 1.83 11 0.176 0.0102 0.029 0.13 11 0.724 

NP 0.0002 0.0004 0.23 11 0.633 -0.0002 0.0003 0.47 11 0.493 

MPS -3.6064 2.806 4.12 11 < 0.05 -0.4412 1.0339 0.18 11 0.667 

MPP 0.0015 0.0013 0.19 11 0.665 -0.01 0.0109 0.98 11 0.322 

Interior y borde de bosque 

PC 0.0199 0.004 24.5 11 < 0.001 0.0256 0.003 80.6 11 < 0.001 

MPS 0.0698 0.0512 1.8 11 0.18 -0.0448 0.0402 1.26 11 0.262 

FRAC 0.8181 0.3355 6.95 11 < 0.01 2.4853 0.5027 56.7 11 < 0.001 

ENN -0.0217 0.0084 6.65 11 < 0.05 0.0023 0.0063 0.13 11 0.719 

Borde y áreas abiertas 

PC -0.0519 0.0282 5.25 11 < 0.05 0.001 0.014 0.01 11 0.943 

FRAC 1.3605 1.9709 0.5 11 0.478 0.7736 1.4803 0.29 11 0.593 

CONTIG -5.1393 4.2712 1.82 11 0.177 0.5993 2.1766 0.07 11 0.785 

ENN -0.0027 0.0077 0.13 11 0.723 0.0035 0.0061 0.33 11 0.568 
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6.3.  Respuesta territorial 

El análisis de la respuesta territorial de C. virgata a intrusiones simuladas (playbacks) mostró que 

la correlación entre la proporción de cobertura forestal en el paisaje con la latencia promedio a la 

primera respuesta no fue estadísticamente significativa pero se acercó a la significancia (r = -

0.56, gl = 10, P = 0.06; Figura 10). Por otro lado, la duración del periodo de respuesta sí mostró 

una correlación positiva y estadísticamente significativa con el incremento en la proporción de 

cobertura forestal (r = 0.75, gl = 10, P < 0.01; Figura 11). Los resultados de los Modelos Lineales 

Generalizados (GLMs) mostraron que ninguno de los atributos del paisaje tuvo un efecto 

significativo en la latencia a la primera respuesta. Sin embargo, la proporción de cobertura 

forestal en el paisaje si mostró un efecto positivo (F = 0.02, gl = 11, P = < 0.001) y 

estadísticamente significativo en la duración del periodo de respuesta, es decir, en el tiempo que 

dura la defensa territorial (Cuadro 6). 

 

 

Figura 21. Latencia promedio de la primera respuesta de Ciccaba virgata a la emisión de vocalizaciones 

pregrabadas (playbacks) en paisajes con diferentes porcentajes de cobertura forestal en la Reserva de la Biosfera Los 

Tuxtlas. Cada punto representa el valor promedio y las barras el error estándar. 
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Figura 22. Duración promedio del periodo de respuesta de Ciccaba virgata a la emisión de vocalizaciones 

pregrabadas (playbacks) en paisajes con diferentes porcentajes de cobertura forestal en la Reserva de la Biosfera Los 

Tuxtlas. Cada punto representa el valor promedio y las barras el error estándar. 

 

Cuadro 13. Resumen de los Modelos Lineales Generalizados (GLMs) para evaluar el efecto de la configuración 

espacial de los remanentes de bosque húmedo tropical en latencia promedio de la primera respuesta y la duración 

promedio del periodo de respuesta de Ciccaba virgata, usando error tipo Poisson y función de enlace logística. PC = 

porcentaje de cobertura forestal, NP = número de parches, MPS = tamaño promedio de los parches, FRAC = índice 

de dimensión fractal, ENN = distancia euclidiana promedio al vecino más cercano.  

  Estimador Error estándar X
2
 gl P 

Latencia promedio a la primera respuesta 

PC 0.00546 0.00470 1.37 11 0.24 

NP -0.00003 0.00008 0.17 11 0.68 

MPS -0.04752 0.03916 1.50 11 0.22 

FRAC 0.31330 0.36100 0.79 11 0.37 

ENN 0.00146 0.00655 0.05 11 0.82 

Duración promedio del periodo de respuesta 

PC 0.02598 0.00655 19.28 11 < 0.001 

NP 0.00004 0.00012 0.09 11 0.76 

MPS -0.04618 0.07238 0.41 11 0.52 

FRAC 0.60500 0.36370 3.05 11 0.08 

ENN 0.00406 0.01226 0.11 11 0.74 
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6.4.  Especies indicadoras 

El análisis de especies indicadoras realizado a través de método de valor indicador (IndVal) 

propuesto por Dufrêne y Legendre (1997) mostró que ninguna especie es indicadora de algún 

nivel de pérdida de cobertura forestal (Cuadro 7). De las especies que conforman la comunidad 

solo dos (G. brasilianum y C. virgata) presentaron valores estadísticamente significativos. Sin 

embargo, todas las especies presentaron un valor de indicador bajo (< 80); a pesar de que algunas 

son exclusivas de paisajes con baja pérdida de cobertura forestal (B. virginianus y M. 

guatemalae) o con niveles intermedios de cobertura (C. nigrolineata).  

 

Cuadro 14. Valor indicador (IndVal; Dufrêne y Legendre 1997) de las especies de rapaces nocturnas registradas en 

la Reserva de la Biosfera de Los Tuxtlas en tres niveles de perturbación de bosque. 

Especie 

Pérdida de cobertura forestal 

Baja 

0 – 35% 

Media 

49 - 66% 

Alta 

74 - 98%  

Tyto alba 0 7 55 

Megascops guatemalae 25 0 0 

Bubo virginianus 25 0 0 

Glaucidium brasilianum 0 74* 13 

Ciccaba virgata 67* 16 12 

Ciccaba nigrolineata 0 50 0 

*P < 0.05 
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7. DISCUSIÓN 

 

La pérdida y fragmentación de la cobertura forestal ha afectado negativamente a la comunidad de 

rapaces nocturnas presente en Los Tuxtlas. Los principales resultados de este estudio indican que: 

(1) la comunidad actual se encuentra conformada por sólo seis especies residentes, (2) cuatro 

especies (Lophostrix cristata, Pulsatrix perspicillata, Glaucidium griceiceps y Pseudoscops 

clamator) podrían estar localmente extintas o ser muy raras y (3) la especie más común, C. 

virgata, se caracteriza por sus hábitos generalistas y su abundancia en comparación con las demás 

especies es notoriamente alta.  

Diversos factores podrían estar influyendo en la detectabilidad de las especies de este 

gremio de aves a lo largo del gradiente. Entre los principales destaca la supresión vocal por la 

presencia de especies de mayor talla (Crozier et al. 2006); así como la influencia de variables 

ambientales como la cobertura de nubes e incluso la fase lunar (Gerhardt 1991; Enríquez y 

Rangel-Salazar 2001). Sin embargo, la supresión vocal no siempre ocurre. Ensayos realizados a 

través de vocalizaciones pregrabadas sugieren que la actividad vocal de los búhos más grandes no 

necesariamente inhibe las vocalizaciones de otras especies de menor talla (Borges et al. 2004). 

En este estudio, especies de talla pequeña como G. brasilianum y M. guatemalae vocalizaron 

ante la presencia de especies de mayor talla como T. alba, C. nigrolineata y C. virgata. Por otro 

lado, múltiples estudios apoyan el uso de vocalizaciones pregrabadas (playbacks) como un 

método particularmente adecuado para la realización de censos de rapaces nocturnas en grandes 

áreas (Lloyd 2003). Este método de búsqueda selectiva permite incrementar la probabilidad de 

detección y obtener buenos resultados durante la temporada reproductiva y bajo una gran 

variedad de condiciones ambientales (Gerhardt 1991; Zuberogoitia y Campos 1998). Debido a 

ello, se considera que la ausencia de estas especies podría deberse principalmente a la pérdida y 

fragmentación de hábitat debido a sus requerimientos de áreas extensas y continuas de bosque así 

como a las interacciones ecológicas intra e inter específicas (Bender et al. 1998; Grossman et al. 

2008). 

 

7.1. Efectos en la riqueza y equitatividad de la comunidad 

En este estudio la riqueza de especies no presentó una correlación significativa con la cantidad de 

cobertura forestal en el paisaje. La frecuencia de ensambles de solo dos especies, refleja una 
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condición depauperada de la comunidad. Esto debido a que la mayoría de los ensambles de 

rapaces nocturnas se conforman generalmente por tres o cuatro especies, mientras que en los 

bosques tropicales, caracterizados por su alta diversidad biológica, presentan ensambles 

compuestos por cinco o seis especies (Gutiérrez et al. 2007). En general, la riqueza de especies 

fue mayor en paisajes heterogéneos o con niveles medios de cobertura. No obstante, disminuyó 

en paisajes fragmentados o incluso con gran cantidad de cobertura debido a los efectos 

ecológicos en cascada que resultan del proceso de fragmentación (e. g., pérdida de especies de 

interior, cambios en la estructura de las comunidades y en el uso de hábitat). Este patrón es 

similar al reportado por otros autores en regiones Neotropicales (Jullien y Thiollay 1996).  

Desde una perspectiva general, la variación en la riqueza de específica a lo largo del 

gradiente coincide con los umbrales críticos de fragmentación propuestos por Andrén (1994) y 

que derivan de la teoría de la percolación (Stauffer 1985). Los resultados del análisis de 

agrupamiento muestran que los paisajes que conforman el gradiente se pueden separar en dos 

grupos (2 - 41% y 51-100%). Esta diferenciación podría deberse a los rápidos cambios en el 

paisaje que curren cuando la proporción de hábitat es menor al 60% y que se deben al decremento 

en el tamaño promedio y al aumento en el número de parches. Cabe mencionar que, por debajo 

de este umbral, la riqueza de especies se incrementó en paisajes con niveles medios de cobertura 

(41 - 56%), pero disminuyó en paisajes con baja proporción de cobertura forestal (2 - 34%) en los 

que los cambios en el paisaje se ven expresados a través de la pérdida de conectividad (Bender et 

al. 1998; Fahring 2003). Por otro lado, el decremento en la diversidad de rapaces nocturnas en 

paisajes con alta cobertura forestal (89 - 100%) puede deberse a la ausencia de tres especies (L. 

cristata, P. perspicillata y G. griceiceps), con gran tamaño de ámbito hogareño o dependientes de 

bosque que han sido gravemente afectadas por la pérdida y la fragmentación de hábitat (Thiollay 

1989: Bender et al. 1998).  

La alta riqueza específica y la equitatividad de la comunidad en los paisajes con niveles 

medios de cobertura forestal (41 – 56%) puede deberse a que estos paisajes concentran la mayor 

parte de la vegetación en un solo parche favoreciendo la heterogeneidad del paisaje y permitiendo 

la presencia de especies tanto de interior y borde de bosque así como de especies de áreas 

abiertas. A escala de paisaje, la heterogeneidad espacial está dada por la complejidad o variación 

en el número, forma y distancia entre parches así como en la proporción y tipos de coberturas (Li 

y Reynolds 1995). El incremento en la diversidad de especies favorecido por la heterogeneidad 

del paisaje ha sido reportado antes en comunidades de rapaces nocturnas (Barros y Cintra 2009). 
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La heterogeneidad del paisaje puede tener un mayor efecto en la estructura de una comunidad en 

comparación con la composición o la cantidad de cobertura vegetal nativa (Anderson 2001).  

Las diferencias interespecíficas en los requerimientos ecológicos y las características de 

las historias de vida de las especies que conforman los ensambles presentan una rotunda 

influencia. La segregación ecológica dada por el comportamiento, las estrategias de cacería y la 

selección de presas promueve la coexistencia de especies de rapaces nocturnas (Gutiérrez et al. 

2007). Las diferencias interespecíficas favorecen la riqueza de especies debido a que contribuyen 

a mantener niveles bajos de competencia, en tanto que un incremento en la abundancia puede 

producir un efecto contrario. En este contexto, la dominancia de C. virgata y su abundancia 

relativa a lo largo del gradiente podría generar un aumento en la competencia intra e 

interespecífica influyendo en la equitatividad de la comunidad a través de la exclusión de otras 

especies hacia ambientes subóptimos que a su vez podría promover la declinación poblacional y 

la extinción local de las especies menos dominantes (Fretwell y Lucas 1970). 

 

7.2. Uso de hábitat y la configuración espacial del paisaje 

La abundancia de las especies de interior de bosque (M. guatemalae, B. virginianus y C. 

nigrolineata) estuvo afectada principalmente por el decremento en el tamaño promedio de los 

parches, lo cual podría deberse a que estas especies necesitan grandes extensiones continuas de 

bosque debido al tamaño de su ámbito hogareño (Thiollay 1989; Bender et al. 1998). Megascops 

guatemalae y B. virginianus reportadas en paisajes con alta proporción de cobertura forestal (89 y 

100% respetivamente), son especies asociadas principalmente a bosques maduros y secundarios 

(del Hoyo et al. 1992; Vázquez-Pérez et al. 2011). Sus dietas se conforman de una gran variedad 

de presas, pero M. guatemalae es una especie de sotobosque que se alimenta de insectos de gran 

tamaño, anfibios y reptiles, mientras que B. virginianus caza principalmente mamíferos (del 

Hoyo et al. 1992; Rivera-Rivera et al. 2012). Por otro lado, C. nigrolineata estuvo en paisajes de 

cobertura media (41 – 51%) y su abundancia estuvo asociada al número y tamaño promedio de 

los parches así como a la proporción de borde en el paisaje. Esta especie de búho suele coexistir 

con P. perspicillata y L. cristata, ambas cazadoras de dosel y con preferencias similares en 

cuanto al uso de hábitat (del Hoyo et al. 1992; Freile et al. 2012; Rivera-Rivera et al. 2012). Sin 

embargo, estas especies de interior de bosque no fueron reportadas. 
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La coexistencia de las especies del género Ciccaba (C. virgata y C. nigrolineata, 

específicamente) ocurre en un amplio rango neotropical, debido a que ambas tienen estrategias 

propias de cacería y anidación que denotan un grado de segregación ecológica suficiente para 

coexistir (Gutiérrez et al. 2007). Ambas son cazadoras de subdosel pero tienen dietas diferentes, 

C. nigrolineata es un búho especializado en la depredación de murciélagos, mientras que C. 

virgata es una especie oportunista cuya dieta consta principalmente de roedores (Ibañez et al. 

1992; Gerhardt et al. 1994). Por otro lado, C. nigrolineata anida en cavidades de grandes árboles 

vivos o entre plantas epífitas y orquídeas mientras que C. virgata aprovecha tanto las cavidades 

en árboles vivos disponibles como tocones de palmas (del Hoyo et al. 1992). En este estudio, C. 

virgata, estuvo presente a lo largo de todo el gradiente y en una gran diversidad de ambientes, 

favorecida por sus hábitos generalistas. La variación en su abundancia estuvo determinada 

principalmente por la proporción de cobertura forestal, la cantidad de borde y la distancia entre 

parches, puesto que, por sus hábitos generalistas está expuesta a ser afectada negativamente por 

la pérdida de hábitat (Bender et al. 1998). 

En general, la abundancia de especies de borde y áreas abiertas (T. alba y G. brasilianum) 

solo estuvo influenciada positivamente por el decremento en la cantidad de cobertura forestal que 

representa un incremento de hábitat disponible (Bender et al. 1998). Glaucidium brasilianum se 

encontró presente en paisajes con una cobertura forestal de 16 a 56%. Su presencia estuvo 

asociada al tamaño, perímetro e intensidad de clareo de los parches siendo más abundante en 

paisajes con parches de gran tamaño y perímetro promedio, es decir, con mayor cantidad de 

borde. La abundancia de G. brasilianum podría estar influida por su capacidad para utilizar 

diversos tipos de vegetación, pero principalmente por su dieta generalista (e. g. insectos, aves, 

reptiles y mamíferos pequeños) y la flexibilidad de sus requerimientos para anidar (desde 

horquetas hasta cavidades en árboles; Carrera et al. 2008). En contraste, T. alba fue registrada en 

paisajes muy perturbados con una cobertura forestal de 2% hasta en paisajes con una cobertura 

media de 41%. Esta especie se distingue por tener una gran capacidad de adaptación ecológica, 

limitada principalmente por la disponibilidad de presas; es capaz de habitar en una gran variedad 

de tipos de vegetación incluyendo áreas abiertas con algunos árboles aislados (del Hoyo et al. 

1992). En este estudio, su presencia estuvo asociada positivamente a características del paisaje 

tales como la contigüidad (i. e., intensidad de clareo) y la distancia entre parches, así como a la 

proporción de borde. La detección de T. alba pudo estar influenciada por condiciones 

ambientales. Esta especie fue registrada por vocalizaciones espontáneas y avistamientos en áreas 
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con baja proporción de cobertura forestal y por tanto estuvo asociada principalmente a paisajes 

con parches aislados. No obstante, solo respondió a provocaciones auditivas en paisajes con 

parches continuos y regulares, lo que sugiere que a pesar de ser una especie comúnmente 

asociada a áreas abiertas, sigue siendo dependiente de bosque. 

En adición a los requerimientos de cada especie, otros factores biológicos y ecológicos 

influyen en el uso de hábitat. Diversos factores no considerados en este estudio pueden contribuir 

a explicar la preferencia y el uso de hábitat, así como la limitada capacidad de adaptación de las 

especies a los cambios en la vegetación o en la estructura del paisaje (e. g., el microclima, la 

disponibilidad de presas, el éxito de caza o la movilidad dentro y entre los parches de vegetación; 

Jullien y Thiollay 1996). En comunidades de rapaces nocturnas se ha reportado que la presencia 

de depredadores intra-gremio puede influir tanto en la preferencia como en el uso de hábitat de 

sus presas potenciales (Grossman et al. 2008). Esto puede alterar las opciones de hábitat y afectar 

la densidad, la productividad y la estructura gremial (Sergio et al. 2007) debido a que las presas 

intra-gremio evitan hábitats asociados con alto riesgo de depredación, tales como los preferidos 

por el depredador (Fedriani et al. 2000). Generalmente, los depredadores intra-gremio son 

especies dominantes y de gran tamaño corporal (Polis y Holt 1992; Palomares y Caro 1999). De 

las especies registradas, se ha reportado que B. virginianus es un depredador intra-gremio, cuya 

presencia y abundancia influye directamente en el uso de hábitat de las especies con las que 

coexiste (Grossman et al. 2008). Sin embargo, debido a su notable abundancia, su tamaño 

corporal y su comportamiento territorial en esta comunidad, C. virgata podría ser un depredador 

intra-gremio con el potencial de afectar significativamente a otras especies. No obstante, no 

existen registros que sustenten esta hipótesis. 

Finalmente, en cuanto a las rapaces no reportadas L. cristata, P. perspicillata y G. 

griceiceps son especies de interior de bosques maduros con requerimientos específicos para 

anidar (e. g., cavidades en árboles maduros) por lo que podrían ser más sensibles a la 

deforestación (del Hoyo et al. 1992; Rivera-Rivera et al. 2012). Por otro lado, P. clamator es una 

especie que hace uso de borde de bosque y áreas abiertas, que comparte con otras especies como 

T. alba y G. brasilianum por lo que podría ser afectado negativamente por la competencia 

interespecífica (Lee y Meerman 2015). Cabe resaltar que estas especies, a excepción de G. 

griseiceps, son aves de tamaño corporal grande (> 35 cm), lo cual apoya el hecho de que las 

grandes rapaces tienen una alta sensibilidad a las perturbaciones (del Hoyo et al. 1992; Thiollay 

1994). Entre estas, destaca P. perspicillata, el búho más grande de los bosques tropicales (Gómez 
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de Silva et al. 1997). Los efectos sinérgicos dados por su gran talla corporal, el tamaño de su 

ámbito hogareño y el aumento en la demanda energética en paisajes fragmentados podrían haber 

impactado seriamente en la supervivencia y el éxito reproductivo de estas especies. Actualmente, 

debido a su mayor tamaño corporal, baja abundancia y la limitada capacidad de adaptación 

ecológica debido a su preferencia por áreas con niveles intermedios o altos de cobertura forestal, 

C. nigrolineata, B. virginianus y M. guatemalae podrían ser las especies más susceptibles a sufrir 

extinción local. Estas especies podrían ser afectadas de forma negativa por la ocurrencia de otras 

especies, favorecidas por su capacidad para colonizar y competir de forma dominante por el 

espacio y el alimento (Thiollay 1999; Crozier et al. 2006).  

 

7.3. Efectos en la conducta territorial 

La evaluación de la conducta territorial de C. virgata mostró que la latencia a la primera 

respuesta a intrusiones simuladas tuvo una correlación negativa con el incremento en la cantidad 

de cobertura forestal en el paisaje; sin embargo, esta correlación no fue estadísticamente 

significativa. Por otro lado, la duración del periodo de respuesta mostró una correlación positiva 

y estadísticamente significativa. Esto sugiere que velocidad de respuesta a intrusos tendió a ser 

más rápida mientras que la duración de la defensa territorial incrementó con la proporción de 

cobertura forestal, por lo que se podría considerar que estos ofrecen territorios de mayor calidad.  

En paisajes fragmentados, la segregación espacial de rapaces favorece que rara vez entren 

en contacto, permitiendo dedicar menos tiempo y energía para la defensa de sus territorios 

(Redpath 1995a). No obstante, la variación intraespecífica en el tamaño del territorio puede 

implicar la división diferencial de los recursos entre los competidores y sus consecuencias pueden 

verse reflejadas en las tasas de crecimiento, mortalidad y reproducción (Adams 2001). Esto 

debido a la exclusión de individuos de los mejores sitios en áreas con densidades intermedias o 

bien, por estar obligados a subsistir como una población flotante por la dificultad de establecer 

territorios en áreas con alta densidad poblacional. Por lo tanto, el comportamiento territorial 

puede tener serias implicaciones. La apropiación exclusiva de los territorios más idóneos o de 

mayor calidad por individuos territoriales (viejos, dominantes o por ser los primeros en llegar) 

restringe el acceso a estos sitios a otros individuos (jóvenes, subordinados o que llegan después) 

relegándolos progresivamente a territorios de menor calidad (Fretwell y Lucas 1970). En este 

contexto y considerando que la intensidad de la competencia depende directamente de la 
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densidad de la población e inversamente de la oferta de recursos en el hábitat (Brown 1969). La 

correlación de la defensa territorial y la abundancia de rapaces nocturnas, principalmente de C. 

virgata, con el incremento en la cantidad de cobertura sugiere que la cantidad de territorios 

ocupados se incrementa a lo largo del gradiente. Por lo que el comportamiento territorial y el 

incremento en la abundancia de C. virgata puede estar favoreciendo la exclusión de especies 

menos dominantes de territorios de alta calidad. Esto debido a que esta especie defiende toda el 

área correspondiente a su ámbito hogareño cuyo tamaño es superior a 20 ha (Gerhardt et al. 

1994). 

 

7.4. Especies indicadoras 

En este estudio, ninguna especie puede ser considerada como indicador de pérdida de cobertura 

forestal. La alta abundancia de C. virgata debido a sus hábitos generalistas refleja una condición 

depauperada de la comunidad a causa de la pérdida y fragmentación de hábitat. Según Rodríguez-

Estrella et al. (1998), en comunidades dominadas por especies generalistas, la presencia así como 

la abundancia de rapaces puede perder su tendencia a reflejar la degradación del hábitat. Esto 

debido a que estas especies son capaces de sobrevivir incluso en parches de vegetación pequeños, 

explotando recursos disponibles a sus alrededores y haciendo uso de diferentes tipos de 

coberturas (Andrén 1994; Carrete et al. 2009). 
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8. CONCLUSIONES 

 

 La pérdida y fragmentación de la cobertura vegetal nativa está relacionada con una 

disminución de la riqueza de especies de rapaces nocturnas a nivel regional. Actualmente, 

la comunidad se encuentra conformada por solo seis de las 10 especies residentes 

reportadas para la región por Schaldach y Escalante-Pliego (1997). La única especie de la 

familia Tytonidae (Tyto alba) y cinco especies de la familia Strigidae (Megascops 

guatemalae, Bubo virginianus, Glaucidium brasilianum, Ciccaba virgata y C. 

nigrolineata). Cuatro especies residentes (Lophostrix cristata, Pulsatrix perspicillata, 

Glaucidium griceiceps y Pseudoscops clamator) podrían estar localmente extintas o ser 

muy raras en la región, mientras que M. guatemalae, C. nigrolineata y B. virginianus 

podrían ser las especies más vulnerables a sufrir extinción local. 

 La riqueza de especies no presentó una correlación con la proporción de cobertura 

forestal. En general, la riqueza de un ensamble ya depauperado fue alta en paisajes 

heterogéneos o con niveles medios de cobertura forestal. No obstante, disminuyó en 

paisajes altamente fragmentados o incluso con gran cantidad de cobertura forestal debido 

a la probable extinción local de cuatro especies de interior de bosque. 

 La variación en la riqueza y abundancia relativa de rapaces nocturnas a lo largo del 

gradiente apoya los umbrales críticos de fragmentación propuestos por Andrén (1994) que 

sugieren un efecto contundente del cambio en el paisaje entre el 50 y 60% de hábitat 

disponible y que se debe principalmente al decremento en el tamaño promedio y al 

aumento del número de parches.  

 La heterogeneidad dada por niveles medios de cobertura tuvo un efecto en la estructura de 

la comunidad. La diversidad de ambientes en paisajes con una cobertura forestal 

intermedia (41 - 51%) promovió la segregación ecológica de especies, permitiendo la 

coexistencia de especies especialistas de interior (C. nigrolineata), generalistas (C. 

virgata) así como de borde y áreas abiertas (T. alba y G. brasilianum).  

 La abundancia relativa sí tuvo una correlación con la cantidad de cobertura forestal a lo 

largo del gradiente. Sin embargo, dada la prevalencia C. virgata y su influencia en los 

resultados obtenidos así como la preferencia de las demás especies por habitar en 

diferentes rangos de proporción de cobertura, esta correlación refleja solo la respuesta de 

esta especie y no de toda la comunidad. 
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 La respuesta de las especies a los cambios en la configuración del paisaje y a la pérdida de 

cobertura forestal fue diferencial y dependiente de sus hábitos y características de historia 

de vida. La abundancia de las especies de interior de bosque (M. guatemalae, B. 

virginianus y C. nigrolineata) estuvo afectada principalmente por el decremento en el 

tamaño promedio de los parches. Por otro lado, la abundancia de C. virgata, registrada en 

el interior y en el borde de bosque estuvo determinada por la proporción de cobertura 

forestal, la cantidad de borde y la conectividad del paisaje. Finalmente, la abundancia de 

especies de borde y áreas abiertas (T. alba y G. brasilianum) solo estuvo influenciada por 

el decremento en la cantidad de cobertura forestal en el paisaje. 

 En cuanto al impacto en el comportamiento territorial, la duración de la defensa territorial 

de C. virgata aumentó a lo largo del gradiente. Estos resultados sugieren que conforme la 

proporción de cobertura forestal es mayor en el paisaje, la calidad del hábitat incrementa 

brindando territorios de alta calidad y favoreciendo la inversión de tiempo y energía en su 

defensa. 

 Finalmente, dada la prevalencia de especies de borde y áreas abiertas así como la baja 

abundancia de especies de interior de bosque, ninguna especie o ensamble puede ser 

considerada como un indicador de pérdida de cobertura forestal. 
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