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RESUMEN 

 Las aves son capaces de utilizar hábitats variados y los seleccionan según sus 

características e idoneidad, con base en la disponibilidad de alimento, parejas potenciales y 

refugios, las cuales influyen directamente en su supervivencia y éxito reproductivo. La 

migración ocurre en todo el planeta pues permite a los individuos escapar del deterioro de 

las condiciones ambientales. Sin embargo, la migración tiene costos muy grandes para las 

aves (e.g. gasto energético elevado, viajes complejos y difíciles, enfermedades por la 

exposición a patógenos, riesgo de depredación, entre otros). Debido al fenómeno migratorio 

y sus grandes costos, y que no hay estudios que den una perspectiva clara, en este trabajo 

me pregunto si existen diferencias en las preferencias de hábitat entre aves migratorias y 

residentes. De existir diferencias, esperaría que las aves migratorias tengan mayores tasas 

de diversificación, es decir, que ocupen una mayor variedad de sitios. Esto es debido a que 

la migración impone diversas presiones selectivas en las aves y tienen que relajar ciertas 

preferencias de hábitat como su tipo de dieta, por ejemplo, teniendo que consumir una 

mayor variedad de alimentos. Este patrón implica que aves de especies migratorias 

filogenéticamente cercanas tenderán a parecerse poco entre sí, por lo que tendrían baja o 

nula señal filogenética. 

 Empleando modelos de ocupación, analicé las diferencias en las preferencias de 

hábitat de aves migratorias y residentes. En general, detecté ausencia de señal filogenética 

en todas las preferencias de hábitat, tanto para especies migratorias como para especies 
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residentes, con excepción del efecto de la riqueza de arbustos para especies residentes. Con 

los modelos Ornstein-Uhlenbeck encontré que las especies de aves migratorias tuvieron una 

mayor tasa de diversificación (ocupación de una mayor variedad de sitios) respecto a las 

residentes en relación con el efecto que tiene la cobertura de árboles en su ocupación. Por 

otra parte, con el análisis de covarianza filogenético, encontré que las aves migratorias 

también tuvieron mayor tasa de diversificación en su ocupación de hábitats en relación con 

los efectos de la cobertura de árboles y la riqueza combinada de árboles y arbustos. Estos 

resultados apoyan la idea de que las aves migratorias relajan sus preferencias de hábitat 

durante y después de la migración debido a la necesidad de recuperar energía, salud y 

condición corporal que gastaron durante su viaje. 
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INTRODUCCIÓN 

a) Preferencia o uso de hábitat 

El hábitat se define como el conjunto de recursos y condiciones que se encuentran 

en un área y que permiten que una especie esté presente, sobreviva y se reproduzca 

(Bradley et al., 2012; Thomas, 1979). El hábitat involucra toda una serie de recursos como 

el alimento, refugio, parejas, agua y otros rasgos particulares que requiere cada especie  

(Krausman, 1999).  

Cuando hablamos del hábitat suelen derivarse distintos conceptos, tales como uso 

de hábitat o preferencia de hábitat. El uso de hábitat es la forma en la que los individuos o 

las especies usan el medio físico y biológico para satisfacer sus necesidades y llevar a cabo 

su ciclo de vida (Jones, 2001; Krausman, 1999). Una especie puede utilizar distintos 

hábitats para distintas funciones. Por ejemplo, un individuo puede buscar alimento en un 

sitio y refugiarse en otro. También pueden utilizar el hábitat de diferentes formas según las 

estaciones del año (Krausman, 1999). Por ejemplo, un individuo puede reproducirse 

durante el verano en un tipo de hábitat y pasar el invierno en otro tipo de hábitat 

completamente distinto (Jahn et al., 2019). Por otro lado, Krausman (1999) explica que la 

preferencia de hábitat es una consecuencia de la selección de hábitat de los organismos, que 

es el proceso que involucra el comportamiento innato y el aprendizaje y que está 

influenciado por ciertos factores (aspectos del hábitat) idóneos para los organismos y por 

aquellos factores que influyen en su éxito reproductivo y supervivencia. Los animales 

eligen el tipo de hábitat que les otorga los mayores beneficios, usualmente en términos de 

alimento y refugios. Entonces, la preferencia de hábitat se observa cuando los animales 

pasan una alta proporción de su tiempo en hábitats que no son particularmente abundantes 

en el paisaje (Newcomb et al., 2006). 
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b) Uso y preferencias de hábitat de las aves 

Las aves utilizan una vasta diversidad de hábitats, desde sitios marinos y 

extremadamente fríos hasta sitios cálidos y notablemente húmedos (King & Farner, 1966; 

Sabat, 2000). Las aves seleccionan sus hábitats con base en el tipo y cantidad de alimento 

que pueden obtener (Cody, 1981; Johnson, 2007), la disponibilidad de refugios y de sitios 

de anidación (Hildén, 1965), así como en función del riesgo de depredación (Cody, 1985). 

De esta forma, al seleccionar hábitats particulares los individuos maximizan su adecuación 

(Cody, 1981).  

En particular, las aves seleccionan hábitats que les permiten un mayor éxito 

reproductivo. El hábitat ideal depende de los requerimientos específicos en el momento, 

pues algunos hábitats pueden proveer, por ejemplo, un acceso fácil a los recursos, lo que 

conlleva a mayor probabilidad de supervivencia y reproducción. Sin embargo, otro tipo de 

hábitat podría soportar una población más grande, lo que implica beneficios no inmediatos 

a los adultos reproductores, pero sí para su progenie puesto que les están asegurando 

recursos abundantes (Johnson, 2007). En resumen, el uso y la selección del hábitat son 

factores clave para la persistencia de las poblaciones naturales de animales, ya que 

maximizan su adecuación (Kristan, 2003). 

Una gran cantidad de estudios han demostrado que las aves seleccionan su hábitat 

en función de distintos beneficios. Por ejemplo, Fisher y Davis (2010) realizaron un meta-

análisis de 57 estudios sobre la selección de hábitat de aves en pastizales, donde 

encontraron nueve variables con las que se puede predecir el uso de hábitat de diferentes 

especies. Estos autores argumentaron que una menor exposición al suelo desnudo y el 

aumento de la altura de la vegetación proporcionan a las aves adultas y jóvenes protección 

contra los depredadores o el viento. También dedujeron que la cobertura vegetal, la 
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densidad de la hierba y la abundancia de la hojarasca son de gran importancia pues pueden 

utilizarse como sustrato para la anidación. De igual forma, los autores describen que 

algunos tipos de vegetación herbácea pueden proporcionar perchas para cantar y exhibirse, 

así como un sustrato de anidación adecuado para algunas especies. 

En otro estudio, Gillies y St. Clair (2010) analizaron la selección de hábitat de dos 

especies de aves, una especialista y otra generalista con respecto a su dependencia forestal 

(Thamnophilus doliatus y Campylorhynchus rufinucha, respectivamente). Estos autores 

trasladaron a individuos de estas dos especies fuera de sus territorios de origen para que 

recorrieran un paisaje muy heterogéneo y altamente fragmentado. Observaron que la 

especie especialista tuvo preferencia por el área boscosa y que esto puede estar relacionado 

tanto con la disponibilidad de alimento como con la necesidad de cobertura que le 

proporciona seguridad durante el traslado. Por otro lado, la especie generalista no tuvo una 

preferencia única, aunque sí una ligera tendencia a permanecer en proximidad con cercas 

humanas, posiblemente porque su alimentación generalista le permite explotar diversas 

fuentes de alimento, incluyendo las proporcionadas por el humano. 

 

c) Preferencias de hábitat de aves migratorias 

La migración es un movimiento direccional de los individuos de una especie hacia un 

nuevo ambiente en donde encuentran condiciones adecuadas para su supervivencia o 

reproducción, hasta que emprenden un viaje de retorno a su área de origen (Salewski & 

Bruderer, 2007). La migración ocurre de forma periódica, principalmente de forma anual 

(Liedvogel et al., 2011). Para los ornitólogos, el concepto de migración se usa para 

describir movimientos periódicos entre áreas de reproducción y áreas de no reproducción 

(Newton, 2007). Hay una notable variación entre especies de aves en las rutas migratorias 
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que recorren año con año, desde distancias relativamente pequeñas (un par de cientos de 

kilómetros) hasta distancias considerablemente largas (miles de kilómetros) (Gill, 2007). 

Esto ha hecho que la migración sea un fenómeno que despierta mucho interés entre la 

comunidad científica (e. g. Bonnet-Lebrun et al., 2020; Somveille et al., 2013; Xu et al., 

2019). 

La migración sucede en todas las regiones del planeta y permite a los animales escapar 

del cambio en las condiciones ambientales (usualmente asociado a cambios estacionales) 

para explotar hábitats más favorables (Liedvogel et al., 2011). En un análisis de patrones 

espaciales de 9783 aves no marinas, Somveille et al. (2015) confirmaron que la gran 

mayoría de las aves migratorias se trasladan a los sitios de anidación y reproducción para 

explotar un excedente de recursos en esas áreas que les aseguren el éxito en la anidación y 

la supervivencia de su progenie. Por el contrario, la distribución durante la temporada de no 

reproducción parece impulsada por la evasión de los duros inviernos y, por lo tanto, las 

aves se trasladan a regiones en las que los inviernos son menos extremos (i.e. a menores 

latitudes) o incluso hasta sitios ubicados en el otro hemisferio (i.e. buscando el verano).  

La migración tiene costos muy grandes. Además del gasto energético que realizan estas 

aves al trasladarse cientos o miles de kilómetros, tiene otras consecuencias como realizar 

viajes a través de terrenos desconocidos y a veces hostiles, tener que adecuarse a hábitats 

atípicos, enfrentar climas desfavorables durante los traslados, competencia por los recursos 

limitados en los sitios de transición y consecuencias potencialmente graves de cometer 

errores de navegación durante los trayectos (Newton, 2007). Además de estos costos, los 

animales que migran (incluidas las aves) tienden a contraer enfermedades. Hay numerosos 

estudios donde se habla de la propagación de virus por el movimiento migratorio de las 

aves (e. g. Reynolds & Clay, 2011; Russell, 2016). Risely et al. (2018) realizaron un meta-
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análisis de 85 estudios de diversos animales migratorios encontrando que, en general, las 

infecciones se asocian con efectos negativos sobre la movilidad, la fenología y la 

supervivencia de los individuos. La depredación también es un riesgo potencial en las rutas 

de migración que eligen las aves. Aves como los playeros del género Calidris usan rutas 

migratorias más largas y con mayor gasto energético para evitar la depredación por parte de 

aves más grandes como los halcones (Lank et al., 2003). 

En general, durante la época reproductiva (i.e. el verano para la mayoría de las especies 

de aves migratorias) las aves eligen sitios que les proveen de abundantes recursos tanto para 

los adultos como para los jóvenes, pues la producción y cuidado de la progenie suelen ser 

muy demandantes en términos energéticos. Por ejemplo, para reproducirse, los adultos del  

chipe o reinita azul, Setophaga caerulescens, eligen sitios con abundantes arbustos que les 

proveen de diversas fuentes de alimento y en los que hay menos depredadores (Betts et al., 

2008). Otro ejemplo similar es el de  la barnacla carinegra, Branta bernicla,; estas aves se 

alimentan de plantas acuáticas del género Zostera, y Clausen (2000) demostró que las 

fluctuaciones del agua y, por lo tanto, de la abundancia y disponibilidad de estas plantas, 

afectaron directamente el uso de hábitat de estas aves. Específicamente, los individuos de 

esta especie eligen sitios asociados a bajos niveles de agua, lo que les da acceso a una 

mayor abundancia de estas plantas acuáticas. También, las aves migratorias durante su 

periodo reproductivo prefieren zonas con lugares apropiados para construir y proteger sus 

nidos. Por ejemplo, en un estudio realizado por Hagelin & Miller (1997), se encontró que 

los págalos antárticos (Catharacta maccormicki) eligen sus sitios de anidación intentando 

encontrar un balance entre la seguridad de sus huevos y crías en los nidos y la cercanía a 

sus presas (huevos y pollos de pingüinos de Adelia). En general, durante la temporada 
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reproductiva las aves migratorias son muy selectivas con respecto a sus hábitats (Böhning-

Gaese & Oberrath, 2003). 

 Por el contrario, durante los inviernos las aves migratorias, por lo general, relajan 

sus preferencias de hábitat y ocupan una mayor diversidad de sitios. Ortega-Álvarez et al. 

(2020), observaron una gran diversidad de sitios que utilizan algunas especies de chipes 

migratorios en una región boscosa del centro de Oaxaca. Algunos de los sitios que eligen 

estas aves están relacionados con la presencia de otras aves, así como con la actividad 

humana, y ciertos factores ambientales como la cobertura de arbustos y el tamaño de los 

árboles. Otras aves migratorias como Cardellina pusilla, Setophaga coronata, S. 

townsendii, Polioptila caerulea y Turdus migratorius parecen tener preferencias por una 

amplia diversidad de sitios durante el invierno, influenciados tanto por factores ambientales 

como por factores antropogénicos (Zúñiga-Vega et al., 2019). Esta menor selectividad 

durante los inviernos, después de recorrer cientos o miles de kilómetros, puede deberse a su 

necesidad de recuperarse del gasto energético que experimentan durante la migración, por 

lo que se permiten comer una mayor diversidad de fuentes de alimento (McWilliams & 

Karasov, 2001). Además, para evitar la competencia con aves residentes, las aves 

migratorias se permiten usar hábitats que son probablemente subóptimos, pero que aun así 

les permiten sobrevivir (Rappole & McDonald, 1994).  

Dada la información previamente planteada, espero que las aves migratorias y 

residentes tengan diferencias en las preferencias de hábitat porque es posible que las 

primeras sean menos selectivas durante la temporada migratoria, pues el proceso de la 

migración implica un desgaste energético notable. Esta baja selectividad resultaría en una 

mayor diversificación en especies migratorias en sus preferencias de hábitat en 

comparación con especies residentes. Por lo tanto, las preguntas centrales de esta 
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investigación son: ¿hay diferencias en las preferencias de hábitat entre aves migratorias y 

residentes? ¿Hay mayor diversificación en dichas preferencias en especies migratorias con 

respecto a especies residentes?  

Para abordar este tema comparé las preferencias de hábitat en dos localidades, una 

en el centro y otra en el sur de México, entre 45 especies de aves (30 especies residentes y 

15 especies migratorias). Implementé modelos de ocupación que estiman la probabilidad de 

que una especie esté presente en un sitio determinado tomando en cuenta que no podemos 

detectar a los individuos de manera perfecta en el campo (i.e. una especie puede estar 

presente pero simplemente no ser detectada durante los muestreos). A partir de estos 

modelos, evalué las características ambientales que favorecen la presencia de las aves y 

comparé estas características entre especies migratorias y residentes usando métodos 

comparativos filogenéticos. Este último enfoque metodológico fue necesario para tomar en 

cuenta que las especies comparten ancestros comunes y, por lo tanto, no pueden ser 

consideradas como datos independientes entre sí (Pagel, 1999). Ahora bien, si las especies 

migratorias efectivamente usan una mayor diversidad de hábitats, puede deberse a lo 

complejo que es el proceso migratorio, esto implicaría que van a ser ecológicamente más 

diferentes entre sí, en comparación con las especies residentes. Esto se puede detectar a 

través de la estimación de la señal filogenética (λ), que indica qué tanto las especies 

emparentadas filogenéticamente se parecen entre sí, en este caso particular, a nivel 

ecológico. Si las especies de aves migratorias son más diversas ecológicamente que las 

residentes, las primeras no deberían presentar señal filogenética o una señal muy baja. 

Actualmente, no existen estudios que comparen las preferencias de hábitat entre aves 

residentes y migratorias durante la época migratoria y tampoco se han estimado ni 

comparado las tasas de diversificación evolutiva en las preferencias de hábitat entre estos 
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dos grandes grupos de especies de aves. Por estas razones, mis resultados son una 

contribución importante al entendimiento de las consecuencias de la migración sobre el uso 

y preferencia de hábitat de las aves.  

 

OBJETIVOS 

Objetivo General 

Conocer las diferencias entre especies de aves migratorias y residentes en sus 

preferencias de hábitat. 

 

Objetivos Específicos 

I. Conocer el efecto que tienen algunas características ambientales sobre la 

probabilidad de que las aves migratorias y residentes estén presentes (un estimador de la 

preferencia de hábitat que asume que cuanto más tiempo pasan los ejemplares de una 

especie en un sitio, mayor será la probabilidad de detectarlos durante el muestreo), 

utilizando datos de 45 especies (30 residentes y 15 migratorias) provenientes de dos 

regiones del centro y sur de México. 

II. Conocer si hay una relación entre el parentesco filogenético y las preferencias de 

hábitat, estimando la señal filogenética (λ) en aves migratorias y residentes.  

III. Comparar entre aves migratorias y residentes el efecto de las características 

ambientales, así como las tasas de diversificación evolutiva en estas características. 
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HIPÓTESIS Y PREDICCIONES 

La hipótesis de este estudio es que, dados los altos costos de la migración, las 

especies de aves migratorias tendrán una mayor flexibilidad en los requerimientos 

ecológicos, además de preferencias de hábitat mucho más diversas. 

Dada esta hipótesis tengo como predicciones: 

I. Las tasas de diversificación en las preferencias de hábitat serán más altas en aves 

migratorias en comparación con aves residentes.  

II. La señal filogenética (λ) será menor en las aves migratorias en comparación con 

las aves residentes, debido que en las primeras espero mayor flexibilidad y diversificación 

en sus preferencias de hábitat. 

 

MÉTODOS 

a) Sitios de estudio 

Esta investigación se basa en datos ecológicos obtenidos en dos sitios de estudio. El 

primero de ellos fue la Reserva Ecológica del Pedregal de San Ángel (REPSA), que es una 

reserva de 237 ha ubicada en las coordenadas geográficas 19° 18′ 54.1″ N, 99° 11′ 37.1″ O 

(Fig. 1C). El campus central de la Universidad Nacional Autónoma de México está inmerso 

dentro de la REPSA. Está dividida en tres áreas centrales de conservación (171 ha) y 13 

áreas de amortiguamiento (66 ha). Estas áreas de conservación están rodeadas de áreas 

urbanas con múltiples calles, avenidas, jardines artificiales y edificios. Se encuentra a una 

elevación de 2270 m. s. m n. La temperatura media anual es de 15.5 °C. La vegetación 

local es un matorral xerofítico con una fuerte estacionalidad (Rzedowski, 1954). La 
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precipitación anual promedio es de 870 mm, con una estación lluviosa que comprende de 

junio a octubre con una temperatura media de 16.7 °C y una estación seca de noviembre a 

mayo con una temperatura media de 13.1 °C (Ramírez-Cruz et al., 2019; Zúñiga-Vega et 

al., 2019). 

La otra área de estudio se encuentra ubicada en el Sur de la República Mexicana en 

el estado de Oaxaca, en las localidades de Santiago Xiacuí, La Trinidad de Ixtlán y 

Calpulálpam de Méndez. Las comunidades en estas localidades están organizadas en una 

institución regional multi-comunitaria conocida como "Asociación de Comunidades 

Forestales Zapotecos-Chinantecos de la Sierra de Juárez" (UZACHI). Tiene una extensión 

de aproximadamente 6335.5 ha con una localización en las coordenadas 17° 18’ 21.86 "N, 

96° 26’ 12.72" O (Fig. 1F). En la región hay varios usos de suelo, predominando bosques 

de conservación, particularmente de pinos y robles, así como áreas para la protección de 

cuencas y el ecoturismo. También se encuentran parcelas de manejo forestal intensivo y 

selectivo. Se encuentran ciertos parches de reforestación con especies arbóreas de interés 

comercial, así como áreas de saneamiento forestal y áreas semi-urbanas con cultivos. En 

estas últimas hay casas modestas que se entremezclan con huertos, cultivos y jardines 

(Ortega-Álvarez et al., 2018; Ortega‐Álvarez et al., 2020). 

La elección de estos sitios se basó en la implementación previa de los mismos 

métodos de campo para estimar ocupación de aves en ambas localidades. Además, se 

midieron las mismas variables ambientales y hay una gran cantidad de información dado 

que se han realizado muestreos durante varios años. Por lo tanto, las estimaciones 

ecológicas que se obtienen de ambas bases de datos son equiparables. 
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Figura 1. Ubicación geográfica de las localidades oaxaqueñas (UZACHI) y Ciudad Universitaria. A y D. 

Vista de las ubicaciones de la Ciudad de México y Oaxaca en la República Mexicana. B y E. Ubicación de las 

zonas de muestreo (Ciudad Universitaria que incluye a la Reserva Ecológica del Pedregal de San Ángel, y las 

localidades Santiago Xiacuí, La Trinidad de Ixtlán y Calpulálpam de Méndez) en los estados 

correspondientes. C. Ciudad Universitaria que incluye a la Reserva Ecológica del Pedregal de San Ángel. F. 

Localidades Santiago Xiacuí, La Trinidad de Ixtlán y Calpulálpam de Méndez. 
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b) Métodos de campo 

Se emplearon datos de muestreos en la REPSA realizados desde el año 2015 y hasta 

el 2018, así como datos de muestreos de la UZACHI que se obtuvieron entre 2016 y 2018 

(Ortega-Álvarez, 2020; Ramírez-Cruz, 2019). Se visitaron 100 sitios de observación para la 

REPSA y 151 para UZACHI previamente establecidos y distribuidos de manera aleatoria a 

lo largo y ancho de ambos sitios de trabajo (Fig. 1C y F). Tanto en la REPSA como en 

UZACHI utilicé los datos de observación de aves de los inviernos (enero/febrero). Sin 

embargo, el número total de visitas por temporada fue diferente: 8 ocasiones por temporada 

para la REPSA y 6 ocasiones por temporada para UZACHI. En el caso particular de dos 

especies (Petrochelidon pyrrhonota e Hirundo rustica) utilicé los datos de cuatro veranos 

de la REPSA, en lugar de los tres inviernos, debido a que ambas especies son migratorias, 

pero de verano (Berlanga et al., 2015).  

Las observaciones se realizaron con grupos de personas previamente capacitadas 

para la identificación de especies de aves. Los puntos de observación consistieron en 

pequeñas áreas circulares con un radio de 20 m para la REPSA y de 30 m para UZACHI. 

La distancia mínima entre cada punto de observación fue de 150 m para la REPSA y 200 m 

para UZACHI, esto con la finalidad de asegurar independencia entre los datos. En cada uno 

de estos sitios y cada ocasión de muestreo, se registró todas las especies de aves observadas 

en un intervalo de tiempo de 15 minutos utilizando binoculares y detección directa a simple 

vista.  

Se midieron las siguientes características ecológicas en cada uno de estos sitios de 

observación: el porcentaje de cobertura de arbustos y árboles (que fueron estimadas 

visualmente por los observadores), la distancia desde el centro del sitio hasta la estructura 
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humana más cercana (e.g. edificio, camino, calle, parcela agrícola) calculada empleando 

Google Earth (Google, 2020), y la riqueza (número de especies) de especies de árboles y 

arbustos descrita por una persona capacitada en la identificación de especies de plantas en 

la región.  

 

c) Especies de estudio 

Con base en las especies de aves que fueron detectadas y sus historiales de 

encuentros (i.e. los datos de cuándo fueron detectadas y cuándo no), seleccionamos 45 

especies para implementar modelos de ocupación (Tabla 1). De estas 45 especies, 30 son 

residentes y 15 migratorias. Las especies pertenecen a 20 familias distintas (Tabla 1). 

Adicionalmente, empleé el libro “CRC Handbook of Avian Body Masses” de Dunning 

(2007) para obtener la masa corporal promedio de las especies de estudio. Para el caso de 

las especies con dimorfismo sexual por talla calculé el promedio de masa corporal machos 

y hembras. Estos datos los empleé para realizar el análisis de covarianza filogenético 

(PANCOVA), detallado más adelante. 

 

d) Modelos de ocupación 

A partir de los modelos de ocupación estimé dos parámetros principales: la 

probabilidad de ocupación (ψ) y la probabilidad de detección (p) (MacKenzie et al., 2002, 

2006).  El ψ estima la probabilidad que una especie esté presente (ocupando) uno de los 

sitios de observación. Por otro lado, p estima la probabilidad de que, si una especie está 

presente, sea detectada durante los muestreos. La base de estos modelos son los historiales 

de encuentros en los que cuando una especie es detectada por un observador en una visita 
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particular se denota como un “1”, mientras que si la especie no fue detectada se denota 

como un “0”.  
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Tabla 1. Diversidad de especies de aves migratorias y residentes empleadas para este estudio.  

 Residente,  Migratoria de invierno;  Migratoria de verano;  Migratoria altitudinal. 

Familia Especies 

Columbidae 
 Columbina inca 

 Columba livia 

Tyranidae 

Empidonax hammondii-oberholserii 

 Empidonax occidentalis 

 Pyrocephalus rubinus 

Furnariidae  Lepidocolaptes affinis 

Vireonidae 
Vireo gilvus 

 Vireo huttoni 

Mimidae  Toxostoma curvirostre 

Turdidae 

 Myadestes occidentalis 

 Catharus occidentalis 

 Turdus rufopalliatus 

Turdus migratorius 

Polioptilidae Polioptila caerulea 

Troglodytidae  Henicorhina leucophrys 

Ptilogonatidae 
 Thryomanes bewickii 

 Ptiliogonys cinereus 

Regulidae Regulus calendula 

Passeridae  Passer domesticus 

Icteridae 
Icterus bullocki 

 Quiscalus mexicanus 

Thraupidae  Chlorospingus flavopectus 

Passerellidae 

 Melozone albicollis 

 Melozone fusca 

 Arremon brunneinucha 

Parullidae 

Setophaga coronata 

Setophaga townsendii 

Setophaga occidentalis 

Cardellina pusilla 

 Cardellina rubra 

 Myioborus miniatus 

 Basileuterus belli 

Leiothlypis celata 

Cardinalidae 
Piranga ludoviciana 

 Pheucticus melanocephalus 

Peucedramidae  Peucedramus taeniatus 

Aegithalidae  Psaltriparus minimus 

Hirundinidae 
Petrochelidon pyrrhonota 

Hirundo rustica 

Trochilidae 

 Cynantus latirostris 

 Basillina leucotis 

 Amazilia beryllina 

Atthis heloisa 

 Lampornis amethystinus 

 



 25 

Las distintas secuencias de unos y ceros para cada uno de los sitios de observación 

pueden expresarse como multiplicaciones de las probabilidades de ocupación, ψ, y 

detección, p. Por ejemplo, si en un sitio una determinada especie fue detectada durante las 

seis visitas tendría una historia de encuentros con la siguiente forma: 111111. La 

multiplicación de probabilidades que daría origen a esta historia de encuentros es ψpppppp, 

que también puede expresarse como ψp6, puesto que la especie estaba presente y fue 

detectada en las seis ocasiones. La siguiente historia de encuentros: 100111, resulta de la 

siguiente multiplicación de probabilidades: ψp(1˗p)(1˗p)ppp, que también puede expresarse 

como ψp4(1˗p)2, debido a que la especie estaba presente y fue detectada en las ocasiones 1, 

4, 5 y 6 y no fue detectada (1˗p) en las ocasiones 2 y 3. Todas las distintas historias de 

encuentro pueden expresarse de manera similar como multiplicación de las probabilidades 

ψ y p. A partir de todas las expresiones de probabilidad para todos y cada uno de los sitios 

es posible estimar los valores de ambos parámetros ψ y p utilizando procedimientos de 

máxima verosimilitud (MacKenzie et al., 2002, 2006).  

Además, es posible estimar ambos parámetros ψ y p como funciones lineales de 

distintas variables ambientales. En mi caso utilicé seis variables predictoras: (1) cobertura 

de árboles, (2) cobertura de arbustos, (3) distancia a la estructura urbana más cercana, (4) 

riqueza de árboles, (5) riqueza de arbustos y (6) riqueza combinada de árboles y arbustos 

(i.e. número total de especies de árboles y arbustos). Estos modelos lineales tienen la 

siguiente estructura básica: 

𝐿𝑜𝑔𝑖𝑡(ψ) = 𝛽0 + (𝛽1  × 𝑐𝑜𝑏𝑒𝑟𝑡𝑢𝑟𝑎 𝑑𝑒 á𝑟𝑏𝑜𝑙𝑒𝑠) 

𝐿𝑜𝑔𝑖𝑡(𝑝) = 𝛽0 + (𝛽1  × 𝑑𝑖𝑠𝑡𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑎 𝑒𝑠𝑡𝑟𝑢𝑐𝑡𝑢𝑟𝑎 𝑢𝑟𝑏𝑎𝑛𝑎) 
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En estos dos ejemplos, los parámetros ψ y p, que son probabilidades que tienen límites 

entre 0 y 1, se transforman a una escala lineal, cuyos límites son de menos infinito a más 

infinito a través de una transformación “logit” (Hardin et al., 2007). 0 y 1 corresponden al 

intercepto y la pendiente, respectivamente, de un modelo de regresión lineal.  

Mi interés central de estos modelos está en las pendientes (1), puesto que son 

medidas de la magnitud y dirección del efecto de estas variables ambientales sobre ψ y p. 

Entonces, si 1 es positiva, indica valores altos de la variable ambiental asociados con 

mayores probabilidades ya sea de ocupación o de detección. Por el contrario, si 1 es 

negativa, indica valores altos de la variable ambiental asociados con menores 

probabilidades de ocupación o detección. Asimismo, la magnitud de 1 indica el tamaño del 

efecto de esa variable ambiental sobre ψ y p. Por ejemplo, si 1 = 0.9 para una variable 

ambiental, mientras que para otra 1 = 0.1, entonces la primera variable tiene un efecto 

mucho mayor sobre ψ y p en comparación con la segunda variable, que tiene un efecto 

notablemente menor. En resumen, las pendientes (1) son medidas estadísticas de las 

preferencias ambientales de las aves. 

Implementé los modelos de ocupación en el programa MARK (White & Burnham, 

1999), empezando por un modelo nulo, en el que los parámetros se mantuvieron constantes 

sin ningún efecto de las variables ambientales, estimando así únicamente el intercepto de 

los dos parámetros ψ y p. Posterior a esto, se construyeron modelos lineales empleando las 

seis variables ambientales mencionadas anteriormente para estimar cómo afectan a los dos 

parámetros ψ y p. Construí modelos con una sola de estas variables predictoras afectando a 

cada parámetro, así como modelos aditivos que incluyeron el efecto simultáneo de dos de 

estas covariables. Excluí modelos aditivos donde estaban implicadas las covariables de 

riqueza de árboles, riqueza de arbustos y riqueza combinada de árboles y arbustos, dado 
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que un modelo aditivo entre ellas sería redundante. Evité modelos con interacción para las 

variables ambientales debido al tamaño de muestra, pues el número de parámetros 

adicionales no podían ser estimados de forma precisa para la mayoría de las especies. 

Determiné que las covariables ambientales que pueden afectar a ψ son: cobertura de 

árboles, cobertura de arbustos, distancia a la estructura urbana, riqueza de árboles, riqueza 

de arbustos y riqueza combinada de árboles y arbustos (i.e. las seis variables ambientales 

que medí de cada sitio). Sabemos que estas covariables ambientales pueden afectar a ψ 

pues son capaces de caracterizar la calidad y abundancia de la vegetación y sabemos que 

son muy importantes para una gran cantidad de aves. Dependiendo de la especie, las aves 

son capaces de seleccionar tanto hábitats muy ricos como aquellos que consideramos 

pobres (Johnson, 2007). Sin embargo, consideré que p podría ser afectada solamente por la 

cobertura de árboles y la cobertura de arbustos, porque sólo estas dos características del 

ambiente afectarían notablemente la capacidad de los observadores de detectar a las 

especies (e.g. un sitio con mucha cobertura vegetal impide la visibilidad). La combinación 

de covariables afectando a ψ y p, así como los modelos simples y aditivos y el modelo nulo, 

dieron un total de 57 modelos lineales que ajusté y comparé por separado para cada especie 

en el programa MARK. 

El ajuste de cada modelo a los datos fue evaluado a través del criterio de 

información de Akaike corregido para muestras pequeñas (AICc) (Akaike, 1973; Burnham 

& Anderson, 2002). El modelo con el mejor ajuste es aquel que tiene el menor valor del 

AICc. Sin embargo, cuando otro u otros modelos difieren en menos de dos unidades con 

respecto al AICc del mejor modelo (AICc < 2), estos otros modelos también tienen apoyo 

fuerte en los datos. También, calculé para cada modelo el peso de Akaike (w) que es una 

medida del apoyo relativo que tiene cada modelo en los datos (Burnham & Anderson, 



 28 

2002). Una vez obtenidas las estimaciones de los parámetros 0 y 1 de todos los modelos 

que ajusté, calculé los promedios ponderados para las pendientes (1) de cada variable 

ambiental con base en los pesos de Akaike (w), tal como lo indican Burnham & Anderson 

(2002). Estas pendientes promedio son la mejor estimación del efecto de las variables 

ambientales sobre la probabilidad de ocupación de mis especies de interés, porque toman en 

cuenta la incertidumbre en el proceso de selección de modelos y, por lo tanto, son más 

robustas que las que se derivan de cualquier modelo aislado (Johnson & Omland, 2004). En 

otras palabras, son promedios de las pendientes que toman en cuenta a todos los modelos y 

el apoyo relativo que tiene cada modelo (w). Estas pendientes promedio son mis medidas 

ecológicas de las preferencias de hábitat de las especies de aves y que comparé entre 

especies residentes y migratorias usando los métodos filogenéticos comparativos que 

describo más adelante. 

 

e) Métodos filogenéticos comparativos 

I. Filogenia 

Para obtener el árbol filogenético de las 45 especies de aves usé la distribución de 

los árboles de Jetz et al. (2012). Para ello, ingresé en la página de BirdTree.org y utilicé la 

herramienta proporcionada en la pestaña de “Phylogeny subsets”. Sin embargo, es 

indispensable acotarse a la taxonomía empleada por Jetz et al. (2012) y para ello tuve que 

revisar nombres válidos y sinónimos de las especies pertinentes. Una vez delimitadas las 

especies de interés, descargué 10,000 topologías (el máximo número de árboles posible) 

basadas en las relaciones obtenidas por Hackett et al. (2008) y que se emplearon como 

andamiaje o esqueleto (“Hackett backbone”) del árbol filogenético de Jetz et al. (2012). Las 
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topologías descargadas se usaron para crear un árbol de consenso de máxima credibilidad 

de clados. 

Para propósitos comparativos, se descargaron las distribuciones de los árboles de 

dos análisis diferentes: (1) donde únicamente se incluían especies con datos moleculares 

(“Hackett sequenced species”; Jetz et al., 2012), y (2) donde se incluían varios puntos de 

calibración (“Stage 2 MayrAll Hackett”; Jetz et al., 2014). Todas las especies de interés 

tienen datos moleculares por lo que, como se esperaba, no hubo diferencias en las 

relaciones filogenéticas entre los árboles de consenso obtenidos a partir de las 

distribuciones de los árboles de Jetz et al. (2012) y Jetz et al. (2014). El árbol filogenético 

resultante con las 45 especies de estudio se muestra en la Fig. 2.  

 

II. Estimación de estados ancestrales y señal filogenética 

 Estimé los estados ancestrales de las seis variables ecológicas (i.e. las pendientes 

ponderadas que miden el efecto de cada variable ambiental sobre la probabilidad de 

ocupación) utilizando el paquete “phytools” (Revell, 2012) para R (R Core Team, 2020). El 

procedimiento de estimación fue a través de máxima verosimilitud (Schluter et al., 1997). 

La finalidad de estimar los estados ancestrales de las aves migratorias y residentes fue 

comparar entre estos dos grupos la forma en que se diversificó y evolucionó este carácter, 

es decir, observar si las especies emparentadas se parecen entre sí o si hay mucha variación 

entre especies independientemente de su cercanía filogenética. Esta reconstrucción de 

estados ancestrales me permitió ver cómo las variables ambientales fueron cambiando a lo 

largo de la historia evolutiva de estas aves residentes y migratorias. Estimé por separado los 

estados ancestrales para aves migratorias y residentes para poder observar las diferencias de 
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diversificación entre estas especies de aves. Para ello, tuve que construir dos árboles 

filogenéticos a partir del árbol consenso que generé para las 45 especies utilizando el 

programa Mesquite v. 3.61 (Maddison & Maddison, 2019). Un árbol incluyó sólo a las 

especies residentes y el otro solamente a las especies migratorias.  
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Figura 2. Relaciones filogenéticas de las 45 especies de este estudio obtenidas a partir del análisis Bayesiano 

de Jetz et al. (2012). Los números en los nodos son valores bayesianos de probabilidad posterior. Los círculos 

en las terminales indican si la especie es migratoria (círculo rojo) o no migratoria (círculo azul). Los círculos 

en los nodos representan la reconstrucción de estados ancestrales para cada clado, donde el ancestro común 

era migratorio (círculo rojo) o no migratorio (círculo azul). En la parte inferior del árbol se muestra la relación 

del número de sustituciones de ácidos nucleicos por unidad de longitud. 

 



 32 

 La señal filogenética es la relación entre el parentesco filogenético y la similitud 

fenotípica (Losos, 2008). Utilicé el parámetro λ propuesto por Pagel (1999) para estimar la 

magnitud de señal filogenética en cada una de las seis variables ambientales. λ es un factor 

de escala que pondera la importancia de la filogenia al explicar la variación en los datos 

observados de las especies. En este caso los datos son una vez más las pendientes 

ponderadas derivadas de los modelos de ocupación para las seis variables ambientales. Los 

valores de λ cercanos a 0 implican ausencia de señal filogenética, mientras que valores 

cercanos o iguales a 1 hacen referencia a una alta señal filogenética (Pagel, 1999). Estimé λ 

por separado para aves residentes y migratorias utilizando también el paquete “phytools” 

(Revell, 2012), y los dos árboles filogenéticos que construí previamente para estos dos 

grupos de especies. Para saber si λ era significativamente distinta de 0 (i.e. señal 

filogenética significativa) usé pruebas de cocientes de verosimilitud en las que comparé la 

verosimilitud de un modelo en el que λ fue estimada con base en los datos observados, con 

respecto a la verosimilitud de un modelo en el que fijé λ = 0. Un resultado significativo de 

este cociente de verosimilitud indica que estimar λ a partir de los datos explica una 

proporción mayor de la variación observada entre especies en comparación con suponer 

que no hay señal filogenética, es decir, que λ = 0.  

 

III. Tasas de diversificación evolutiva a través de modelos Ornstein-Uhlenbeck 

Empleé el paquete “OUwie” (Beaulieu & O’Meara, 2020) para R para estimar y 

comparar las tasas de diversificación evolutiva de las pendientes ponderadas derivadas de 

los modelos de ocupación (mis variables ecológicas) entre especies migratorias y 

residentes. Las tasas de diversificación evolutiva, también llamadas simplemente tasas 

evolutivas, son una medida de la variación (i.e. varianza) que toma un carácter a lo largo de 
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la historia evolutiva de un linaje o clado (Adams, 2013). Esta variación puede estar 

restringida por fuerzas selectivas que dirigen el valor de los atributos hacia un óptimo 

(fuerza selectiva de restricción). El modelo de evolución Ornstein-Uhlenbeck, en el que los 

caracteres pueden acumular variación entre especies a lo largo de millones de años, pero 

también hay fuerzas selectivas que restringen esta variación porque limitan los valores de 

los caracteres de tal manera que se eliminan aquellos que son muy pequeños o muy grandes 

por selección natural, se denomina modelo OU (Beaulieu et al., 2012). El punto central de 

este modelo OU es que hay un valor óptimo de los caracteres que es favorecido a través de 

selección natural. Por lo tanto, las tasas de diversificación evolutiva (i.e. en términos de 

métodos filogenéticos comparativos, la variación entre especies en los valores de mis 

variables ecológicas) son un resultado del efecto conjunto de la acumulación gradual de 

cambios aleatorios a lo largo de la historia evolutiva del linaje y de las fuerzas de selección 

natural que limitan esta variación (Butler & King, 2004; Cressler et al., 2015; Hansen et al., 

2008). Cabe recalcar que estas tasas de diversificación son diferentes a aquellas que se 

utilizan en sistemática, donde las tasas de diversificación se refieren al número de especies. 

Para cada una de mis seis variables ecológicas, implementé tres modelos 

alternativos en “OUwie”. El primero de ellos, que es el más simple, supone que ni las tasas 

de diversificación evolutiva ni los valores óptimos a los que tienden estas variables debido 

a la selección natural, difieren entre especies migratorias y residentes de aves. Este modelo 

se denota por OU1. El segundo modelo supone que los valores óptimos de las variables 

ecológicas sí difieren entre especies migratorias y residentes, pero las tasas de 

diversificación se mantienen iguales entre estos dos grupos de especies. Este segundo 

modelo se denota por OUM. El tercer modelo, que es el más complejo, supone que tanto 



 34 

los valores óptimos como las tasas de diversificación evolutiva son diferentes entre aves 

migratorias y residentes. Este modelo se denota por OUMV. 

Para cada variable ecológica (i.e. para el efecto de cada una de las seis 

características ambientales sobre la ocupación de mis especies) seleccioné al mejor de estos 

tres modelos (al modelo más consistente con los datos) usando una vez más el AICc 

(Akaike, 1973; Burnham & Anderson, 2002). El modelo que representa la hipótesis de esta 

investigación es el modelo OUMV, debido a que estima diferentes tasas evolutivas para 

aves migratorias y residentes. 

 

IV. Análisis de covarianza filogenético (PANCOVA) 

A diferencia del método anterior, que no está diseñado para incorporar el efecto de 

covariables (Beaulieu & O’Meara, 2020; Beaulieu et al., 2012), utilicé otro método 

filogenético comparativo para estimar y comparar las tasas de diversificación evolutiva de 

las preferencias de hábitat entre especies migratorias y residentes. Este otro método toma en 

cuenta el efecto potencial del tamaño corporal de las aves sobre sus preferencias de hábitat. 

Por ejemplo, las especies de tamaño grande podrían preferir sitios más lejanos de la zona 

urbana tal como se ha observado en otros grupos de vertebrados en los cuales especies más 

grandes sufren de mayores efectos negativos derivados de la actividad humana (Morales-

González et al., 2020). Otro ejemplo de la influencia del tamaño corporal sobre el uso de 

hábitat podría ser que las especies grandes requieran mayor cobertura vegetal porque 

necesitan de perchas y refugios más grandes y de alimento más abundante (i.e. más frutos o 

semillas). Este otro método se denomina “análisis de covarianza filogenético” (abreviado 

PANCOVA por sus siglas en Inglés) (Fuentes-G. et al., 2016). A través de PANCOVA se 

pueden estimar las tasas de diversificación evolutiva de dos o más grupos (en este caso aves 
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residentes y migratorias) y simultáneamente calcular el efecto de una covariable (en este 

caso el tamaño promedio de cada especie de ave) sobre cada una de las seis variables 

ecológicas (i.e. cobertura de árboles, cobertura de arbustos, distancia a la estructura urbana 

más cercana, riqueza de árboles, riqueza de arbustos y riqueza combinada de árboles y 

arbustos). Por lo tanto, PANCOVA implica un modelo lineal en el que la variable de 

respuesta es cada una de las seis variables ecológicas (i.e. las pendientes ponderadas 

derivadas de los modelos de ocupación), la variable explicativa categórica es el tipo de 

especie (migratorias o residentes), la covariable es el tamaño corporal (transformada a 

escala logarítmica) y, además, se incluye la interacción entre la variable categórica y la 

covariable. Esta interacción es necesaria para saber si el efecto del tamaño corporal sobre la 

variable ecológica difiere entre especies migratorias y residentes (i.e. una pendiente distinta 

para cada uno de estos dos grupos de especies) (Fuentes-G. et al., 2016).  

Para cada variable ecológica utilicé PANCOVA para implementar distintos modelos 

que difieren en sus supuestos evolutivos. Por un lado, modelos que suponen que la 

filogenia no importa al explicar la relación entre el tamaño corporal y las variables 

ecológicas. En estos modelos no hay señal filogenética en los residuos de este modelo 

lineal (λ = 0). Por otro lado, existen modelos que estiman la importancia de la filogenia al 

explicar la relación entre el tamaño corporal y las variables ecológicas. En este tipo de 

modelos se estima la magnitud de la señal filogenética en los residuos del modelo lineal (λ 

> 0) debido a que suponen que las relaciones filogenéticas son relevantes en la evolución 

conjunta del tamaño corporal y las preferencias de hábitat. Además, PANCOVA permite 

implementar y comparar modelos en los que: (a) especies migratorias y residentes tienen la 

misma tasa de diversificación evolutiva, (b) las especies migratorias tienen mayor tasa de 

diversificación y (c) las especies residentes tienen mayor tasa de diversificación. Mi 
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hipótesis está representada por la segunda opción (mayor diversificación evolutiva en 

especies migratorias). En total, la combinación de modelos con y sin influencia de la 

filogenia y estimando (o no) distintas tasas de diversificación resultan en un total de seis 

modelos PANCOVA para cada variable ecológica. Una vez más, utilicé AICc para 

seleccionar al mejor modelo para cada variable ecológica. Todos los modelos PANCOVA 

se llevaron a cabo en R (Fuentes-G. et al., 2016; R Core Team, 2020). 

 

RESULTADOS 

a) Efectos de las variables ambientales sobre la ocupación de las aves 

Los efectos de las variables ambientales sobre la ocupación de las aves, estimados a 

través de las pendientes ponderadas derivadas de los modelos de ocupación, se pueden 

observar en la Tabla 2. Con respecto a la cobertura de árboles, esta variable tuvo un efecto 

positivo sobre la mayoría de las aves (i.e. mayor probabilidad de ocupación en sitios con 

una alta cobertura de árboles), mientras que, para cinco especies, esta variable no ejerció 

ningún efecto (Arremon brunneinucha, Petrochelidon pyrrhonota, Hirundo rustica, 

Basilinna leucotis y Atthis heloisa) (Tabla 2). Con respecto a la cobertura de arbustos, 23 

especies fueron afectadas negativamente y 19 de forma positiva por esta característica 

ambiental, esto muestra que hubo una ligera inclinación hacia los efectos negativos, con 3 

especies sin efecto de esta variable (Empidonax occidentalis, Myadestes occidentalis y 

Setophaga coronata). La distancia a la zona urbana tuvo un efecto similar a la cobertura de 

arbustos, aunque con un poco más de especies que no se vieron afectadas por esta variable 

(Empidonax hammondii-oberholseri, Vireo gilvus, Icterus bullockii, Melozone albicollis, 

Setophaga occidentalis, Basileuterus belli, Piranga ludoviciana y Psaltriparus minimus). 
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La riqueza de árboles fue la característica ambiental con el mayor número de especies que 

no se vieron afectadas por esta variable (17 especies en total), pero a las 22 especies que sí 

afectó, su influencia en la ocupación fue predominantemente positiva. La riqueza de 

arbustos tuvo también efectos predominantemente positivos en la probabilidad de 

ocupación de las especies de aves focales, pero 14 de las 45 especies no fueron afectadas 

por esta variable. Finalmente, la riqueza combinada de árboles y arbustos influyó 

positivamente la ocupación de un gran número de especies de aves (Tabla 2). Los 

resultados principales del procedimiento de selección de modelos para los datos de 

ocupación, a partir de los cuales se obtuvieron estas pendientes ponderadas, se muestran en 

el Apéndice A. 



 38 

Tabla 2. Efectos de las variables ambientales sobre la ocupación de las aves. Se muestran los valores de las pendientes ponderadas (1) para cada variable ambiental 

obtenidos a parir de los modelos de ocupación. Los valores que tienen un efecto positivo se muestran en verde, aquellos que no tuvieron un efecto (0) en gris y, por último, 

aquellos que mostraron un efecto negativo se muestran en anaranjado. 

 Residente;  Migratoria de invierno;  Migratoria de verano;  Migratoria altitudinal.

Especie  Cobertura 

de árboles 

Cobertura 

de arbustos 

Distancia 

a la zona 

urbana 

Riqueza 

de 

árboles 

Riqueza 

de 

arbustos 

Riqueza 

combinada 

de árboles y 

arbustos 

Especie  
Cobertura 

de árboles 

Cobertura 

de arbustos 

Distancia 

a la zona 

urbana 

Riqueza 

de 

árboles 

Riqueza 

de 

arbustos 

Riqueza 

combinada 

de árboles y 

arbustos 

Columbina inca 
 

-0.2 -0.1 -1.44 0 -0.14 -0.08 Melozone albicollis 
 

-0.38 -0.72 0 0 0.43 0.22 

Columba livia 
 

-0.08 -0.87 -0.34 0 -0.96 -0.07 Melozone fusca 
 

-0.07 -0.01 -0.68 0.06 0.01 0.02 

Empidonax hammondii-

oberholseri 
❆ 0.46 0.04 0 -0.02 -0.01 -0.01 

Arremon 

brunneinucha  

0 0.29 0.06 0 0 0 

Empidonax occidentalis 
 

0.02 0 -0.01 0 0 0 Setophaga coronata ❆ 0.15 0 -0.78 0.01 0.01 0.01 

Pyrocephalus rubinus 
 

0.11 -0.01 -1.03 0 0.03 0.01 Setophaga townsendi ❆ 0.51 -0.72 -0.51 0.02 0.12 0.08 

Lepidocolaptes affinis 
 

0.63 0.01 0.03 0 -0.02 -0.01 
Setophaga 

occidentalis 
❆ 0.45 -0.04 0 -0.15 -0.02 -0.06 

Vireo gilvus ❆ -0.06 -0.02 0 0.14 0.01 0.05 Cardellina pusilla ❆ 0.9 -0.11 -0.04 0.09 0.02 0.05 

Vireo huttoni 
 

0.04 0.07 0.01 0.04 0 0.02 Cardellina rubra 
 

0.27 0.06 0.11 0.09 0.03 0.07 

Toxostoma curvirostre 
 

0.01 -0.18 -0.23 0.01 0.02 0.02 Myioborus miniatus 
 

0.09 0.06 0.06 -0.01 -0.01 -0.01 

Myadestes occidentalis 
 

0.04 0 0.12 0.12 0 0.02 Basileuterus belli 
 

0.72 0.8 0 0 0 0 

Catharus occidentalis 
 

0.03 0.25 0.02 0.01 0 0.01 Leiothlypis celata ❆ -0.46 -0.03 -0.57 0.16 0.01 0.04 

Turdus rufopalliatus 
 

0.05 -1.39 -0.1 1.11 0 0.02 Piranga ludoviciana ❆ -1.39 -0.88 0 0 0.12 0.11 

Turdus migratorius ❆ 0.02 -1.32 -0.06 0.04 0.01 0.03 
Pheucticus 
melanocephalus  

0.09 -0.93 -0.08 0.11 -0.06 0.02 

Polioptila caerulea ❆ 0.13 -0.01 -0.09 0 0.05 0.07 
Peucedramus 

taeniatus  

0.33 0.14 0.03 0.08 0.01 0.03 

Henicorhina leucophrys 
 

0.4 0.51 0.03 0 0 0 Psaltriparus minimus 
 

-0.04 0.01 0 0.03 0 0.01 

Thryomanes bewickii 
 

0.03 -0.01 -0.03 0 0.01 0.01 
Petrochelidon 

pyrrhonota  

0 0.02 0.06 0 0.4 0.09 

Ptiliogonys cinereus 
 

0.05 -0.01 -0.49 -0.02 -0.01 -0.02 Hirundo rustica 
 

0 0.03 0.44 0 0.14 0.07 

Regulus calendula ❆ 0.4 0.51 0.03 0 0 0 Cynanthus latirostris 
 

-0.02 0.54 0.09 0.01 0.03 0.02 

Passer domesticus 
 

-0.03 -0.01 -4.64 0.18 -0.01 0 Basilinna leucotis 
 

0 -0.23 -0.37 -0.01 0 -0.01 

Haemorhous mexicanus 
 

0.01 -0.01 -0.07 0.03 -0.01 0 Amazilia beryllina 
 

0.01 0.34 0.18 0.06 0.04 0.18 

Icterus bullockii ❆ -2.16 -0.04 0 0.1 0.1 0.41 Atthis heloisa 
 

0 0.81 0.1 -0.01 0 0 

Quiscalus mexicanus 
 

-0.07 -0.36 -0.66 0 -0.36 -0.08 
Lampornis 

amethystinus  

0.46 0.06 0.14 0.01 0 0.01 

Chlorospingus 

flavopectus  

1.22 0.76 0.03 0 0 0         
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b) Estimación de estados ancestrales y señal filogenética 

Las estimaciones de los estados ancestrales del efecto de las variables ambientales 

en la ocupación de las especies migratorias mostraron patrones diversos en términos de la 

diversificación evolutiva. Las variables que promovieron una mayor diversificación fueron 

el efecto de la distancia a la zona urbana y el efecto de la riqueza de árboles (Figs. 3C y 

4A). En estas dos variables, las especies comenzaron a divergir desde hace más de la mitad 

del tiempo total de evolución de este grupo de especies migratorias y el resultado actual es 

una alta diversidad interespecífica en la influencia de ambas variables ambientales. En 

relación con las otras cuatro variables ambientales (cobertura de árboles, cobertura de 

arbustos, riqueza de arbustos y riqueza combinada de árboles y arbustos), la mayoría de las 

especies migratorias han retenido el mismo valor del carácter desde las etapas tempranas de 

su evolución (Figs. 3A, B y 4B, C). Sin embargo, en estas cuatro variables observamos 

unas pocas especies que divergieron hacia valores mucho más extremos que sus especies 

hermanas. Por ejemplo, en el efecto de la cobertura de árboles, Icterus bullockii y 

Cardellina pusilla mostraron valores muy opuestos en cuanto a la forma en la que son 

afectadas por esta variable (Fig. 3A). Otro ejemplo de valores opuestos en especies 

migratorias cercanas se puede ver en el efecto de la riqueza de arbustos, donde 

Petrochelidon pyrrhonota e Hirundo rustica tuvieron respuestas distintas con respecto a 

esta variable. A P. pyrrhonota le afecta notablemente y de manera positiva la riqueza de 

arbustos, mientras que este efecto positivo es marcadamente menor en H. rustica (Fig. 4B). 
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Figura 3. Estimación de estados ancestrales y de la magnitud de señal filogenética (λ) para 15 especies de 

aves migratorias con respecto al efecto de las siguientes variables ambientales sobre sus probabilidades de 

ocupación: (A) cobertura de árboles (B) cobertura de arbustos, (C) distancia a la zona urbana. El valor de P 

corresponde a la probabilidad de que λ sea estadísticamente igual a 0.  
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Figura 4. Estimación de estados ancestrales y de la magnitud de señal filogenética (λ) para 15 especies de 

aves migratorias con respecto al efecto de las siguientes variables ambientales sobre sus probabilidades de 

ocupación: (A) riqueza de árboles (B) riqueza de arbustos, (C) riqueza de árboles y arbustos. El valor de P 

corresponde a la probabilidad de que λ sea estadísticamente igual a 0.  
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Las estimaciones de estados ancestrales para las aves residentes mostraron menor 

diversificación en comparación con las aves migratorias. El efecto de la cobertura de 

árboles, el efecto de la cobertura de arbustos y el efecto de la riqueza combinada de árboles 

y arbustos fueron las variables que mostraron más diversificación respecto a las otras tres 

variables ambientales en este grupo de aves (Figs. 5A, B y 7B). Al igual que en las aves 

migratorias, en el resto de las variables (distancia a la zona urbana, riqueza de árboles y 

riqueza de arbustos) la mayor parte de las especies residentes retuvo un cierto valor del 

carácter desde etapas tempranas de la evolución de este grupo de aves (Figs. 6A, B y 7A). 

Hubo especies cercanas filogenéticamente en mi grupo de estudio que tuvieron valores muy 

diferentes. Por ejemplo, se pueden observar valores muy distintos en el efecto que tiene la 

distancia a la zona urbana en Passer domesticus y Haemorhous mexicanus (Fig. 6A). En el 

efecto de la riqueza de arbustos podemos observar a las especies Columbina inca y 

Columba livia con valores también muy diferentes (Fig. 7A). 

En todas las variables ambientales, tanto para aves migratorias como para aves 

residentes, no se encontró señal filogenética (i.e. el valor de λ fue prácticamente igual a 

cero con un valor de P igual a 1; Figs. 3-7). La única excepción fue el efecto de la riqueza 

de arbustos, con una señal filogenética intermedia (λ = 0.59; Fig. 7A). Sin embargo, este 

valor de λ no fue estadísticamente distinto de 0 (P = 0.10), lo que indica que en esta 

variable tampoco hay señal filogenética considerable. 
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Figura 5. Estimación de estados ancestrales y de la magnitud de señal filogenética (λ) para 30 especies de 

aves residentes con respecto al efecto de las siguientes variables ambientales sobre sus probabilidades de 

ocupación: (A) cobertura de árboles (B) cobertura de arbustos. El valor de P corresponde a la probabilidad de 

que λ sea estadísticamente igual a 0.  
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Figura 6. Estimación de estados ancestrales y de la magnitud de señal filogenética (λ) para 30 especies de 

aves residentes con respecto al efecto de las siguientes variables ambientales sobre sus probabilidades de 

ocupación: (A) distancia a la zona urbana (B) riqueza de árboles. El valor de P corresponde a la probabilidad 

de que λ sea estadísticamente igual a 0.  
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Figura 7. Estimación de estados ancestrales y de la magnitud de señal filogenética (λ) para 30 especies de 

aves residentes con respecto al efecto de las siguientes variables ambientales sobre sus probabilidades de 

ocupación: (A) riqueza de arbustos (B) riqueza de árboles y arbustos. El valor de P corresponde a la 

probabilidad de que λ sea estadísticamente igual a 0.  
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c) Tasas de diversificación evolutiva a través de modelos Ornstein-Uhlenbeck 

 Al probar los distintos modelos Ornstein-Uhlenbeck (OU1, OUM, OUMV), 

encontré que para cinco de las seis variables ambientales (cobertura de árboles, distancia a 

la zona urbana, riqueza de árboles, riqueza de arbustos y riqueza combinada de árboles y 

arbustos), tanto las tasas de diversificación como los óptimos fueron distintos entre especies 

de aves migratorias y residentes. Esto se debe a que para estas cinco variables el modelo 

con el mejor ajuste fue OUMV y ningún otro modelo estuvo a menos de dos unidades del 

AICc con respecto a este mejor modelo (i.e. en los cinco casos, los dos modelos restantes 

tuvieron un ∆AICc > 2) (Tabla 3). La única excepción fue la variable de cobertura de 

arbustos, debido a que el modelo más apoyado fue aquél en el que no hay diferencias ni en 

las tasas de diversificación ni en los óptimos entre especies de aves migratorias y residentes 

(i.e. el modelo seleccionado fue OU1) (Tabla 3).  

Opuesto a mi hipótesis, en tres de las variables (distancia a la zona urbana, riqueza 

de árboles y riqueza de arbustos) las tasas de diversificación fueron mayores en aves 

residentes, en comparación con las aves migratorias (Figs. 8B, C y D). Por otro lado, 

consistente con mi hipótesis, en la cobertura de árboles, la tasa de diversificación fue 

notablemente mayor en aves migratorias que en aves residentes (Fig. 8A). Finalmente, en la 

variable de riqueza combinada de árboles y arbustos, el valor puntual de la tasa de 

diversificación fue mayor en aves migratorias respecto a las aves residentes, pero los 

errores estándar fueron muy grandes, por lo que la diferencia en las tasas de diversificación 

entre las aves migratorias y residentes para esta variable ambiental no fue muy evidente 

(Fig. 8E). 
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Tabla 3. Tabla de resultados de los modelos Ornstein-Uhlenbeck implementados en la librería OUwie para 

seis variables ambientales que afectan la ocupación de especies de aves migratorias y residentes. Se muestran 

los valores de AICc y ∆AICc para los 3 modelos empleados: OU1 = no hay diferencias entre especies 

migratorias y residentes ni en los valores óptimos ni en las tasas de diversificación evolutiva, OUM = hay 

diferencias entre especies migratorias y residentes en los valores óptimos, pero no en las tasas de 

diversificación, y OUMV = hay diferencias entre especies migratorias y residentes tanto en los valores 

óptimos como en las tasas de diversificación. 

Variables ambientales Modelo AICc ∆AICc 

Cobertura de árboles OUMV 56.9 0 

  OU1 70.4 13.5 

  OUM 71.7 14.8 

 

Cobertura de arbustos OU1 67.5 0 

  OUM 69.7 2.2 

  OUMV 72.1 4.6 

 

Distancia a la zona urbana OUMV 95.6 0 

  OU1 107.1 11.5 

  OUM 108.8 13.2 

 

Riqueza de árboles OUMV -35.4 0 

  OU1 -25.4 10 

  OUM -23.3 12.1 

 

Riqueza de arbustos OUMV -23.8 0 

  OUM -19.5 4.3 

  OU1 -18.8 5 

 

Riqueza combinada de  OUMV -99.4 0 

árboles y arbustos OUM -95.1 4.3 

  OU1 -93.2 6.2 

 

 

Las variables ambientales distancia a la zona urbana, riqueza de arbustos y riqueza 

combinada de árboles y arbustos tuvieron valores óptimos mayores en aves migratorias 

respecto a las aves residentes (Figs. 9B, D y E). La distancia a la zona urbana tuvo un 

efecto óptimo menos negativo en las aves migratorias que en las aves residentes; las aves 

migratorias parecen preferir sitios cercanos a los asentamientos humanos (el efecto óptimo 

de esta variable fue más negativo en las aves residentes) (Fig. 9B). De forma similar, las 

aves migratorias prefieren sitios con mayor diversidad de arbustos (Fig. 9D) y con mayor 
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riqueza combinada de árboles y arbustos (Fig. 9E) en comparación con las aves residentes, 

las cuales prácticamente no se ven afectadas por estas variables ambientales (sus efectos 

óptimos son cercanos a cero). Sin embargo, la diferencia entre especies migratorias y 

residentes en el efecto óptimo de la distancia a la zona urbana (Fig. 9B) fue menos evidente 

en comparación con las diferencias en el efecto óptimo de la riqueza de arbustos y la 

riqueza de árboles y arbustos entre aves migratorias y residentes (Figs. 9D y E). Las dos 

variables ambientales restantes (los efectos de la cobertura y riqueza de árboles) no 

mostraron diferencias estadísticas en sus óptimos entre aves migratorias y residentes (Figs. 

9A y C). La cobertura de árboles tuvo un óptimo ligeramente negativo en las aves 

migratorias y ligeramente positivo en las residentes (Fig. 9A). La riqueza de árboles tuvo 

óptimos positivos tanto en aves migratorias como en aves residentes, aunque ligeramente 

menor para las aves migratorias (Fig. 9C). 

 

d) Tasas de diversificación evolutiva a través de análisis de covarianza filogenético 

Para el efecto de la cobertura de árboles, el modelo apoyado no incluyó la filogenia 

e indica una mayor tasa de diversificación en aves migratorias (1.22) en comparación con 

las aves residentes (0.88) (Tabla 4). El efecto de la talla fue negativo para aves migratorias 

y cercano a cero para aves residentes (Fig. 10A). Esto quiere decir que las aves migratorias 

de tallas más grandes evitan sitios con abundante cobertura de árboles.  

Para el efecto de la cobertura de arbustos, el modelo apoyado tampoco incluyó a la 

filogenia y mostró que las tasas de diversificación fueron iguales tanto para las aves 

migratorias como para las residentes (tasa global = 0.14) (Tabla 4). El efecto de la talla fue 

negativo para ambos grupos de aves, pero más marcado para las especies migratorias (Fig. 
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10B). En otras palabras, tanto aves migratorias como residentes de tamaño grande evitan 

sitios con mayor cobertura de arbustos.  
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Figura 8. Estimación de las tasas de diversificación evolutiva de seis variables ambientales para especies de 

aves migratorias y residentes. Las barras de error denotan  1 error estándar. En A y B los errores estándar 

son notablemente pequeños. 
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Figura 9. Estimación de los valores óptimos de seis variables ambientales para especies de aves migratorias y 

residentes. Las barras de error denotan  1 error estándar.  
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Tanto para el efecto de la distancia a la zona urbana como el efecto de la riqueza de 

arbustos, el modelo apoyado no incluyó a la filogenia e indicó que las aves residentes 

tienen una tasa de diversificación mayor respecto a las aves migratorias. Esta diferencia 

entre migratorias y residentes es muy evidente en la distancia a la zona urbana y 

relativamente pequeña en la riqueza de arbustos (distancia a la zona urbana: 0.75 para aves 

residentes y 0.08 para aves migratorias; riqueza de arbustos: 0.03 para aves residentes y 

0.01 para aves migratorias) (Tabla 4). De hecho, en el caso de la riqueza de arbustos el 

segundo modelo indicó que no hay diferencias entre aves migratorias y residentes en la tasa 

de diversificación y tuvo un apoyo similar al del mejor modelo (∆AICc = 0.64; Tabla 4). 

En ambas variables, el tamaño corporal no tuvo efecto en las aves migratorias, mientras que 

en las aves residentes el tamaño tuvo un ligero efecto negativo (Figs. 10C y E). Para la 

distancia a la zona urbana, esto indica que algunas de las especies residentes más grandes 

prefieren sitios cercanos a los humanos (Fig. 10C). En el caso de la riqueza de arbustos, 

esto indica que algunas de las especies residentes más grandes prefieren sitios con menos 

especies de arbustos (Fig. 10E). 

Para el efecto de la riqueza de árboles, el modelo apoyado mostró también que no 

hay efecto de la filogenia y que la tasa de diversificación es mayor en aves residentes (0.04) 

que en aves migratorias (0.005) (Tabla 4). El tamaño corporal no tuvo un efecto sobre esta 

variable ambiental ni en especies residentes ni en especies migratorias (Fig. 10D). 

Por último, para el efecto de la riqueza combinada de árboles y arbustos, el modelo 

más apoyado fue aquél que mostró que no hubo un efecto de la filogenia y que las aves 

migratorias tuvieron una tasa de diversificación mayor (0.01) respecto a las aves residentes 
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(0.003) (Tabla 4). El efecto de la masa corporal fue cercano a cero tanto para las aves 

migratorias como para las aves residentes (Fig. 10F). 
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Tabla 4. Tabla de resultados de los modelos del análisis de covarianza filogenético (PANCOVA) para seis 

variables ambientales que afectan la ocupación de especies de aves migratorias y residentes. Se muestran los 

valores de AICc y ∆AICc para los seis modelos implementados. Los modelos difieren en la incorporación o 

no de la filogenia y en las diferencias entre aves migratorias y residentes en las tasas de diversificación 

evolutiva. Se muestran los valores de la señal filogenética (λ) para los modelos que incorporan la filogenia. 

Variable de 

respuesta 
Modelo AICc ∆AICc λ 

 

Cobertura 

de árboles 

Sin filogenia. Mayor tasa de diversificación en aves migratorias 56.11 0  

λ. Mayor tasa de diversificación en aves migratorias 65.34 9.23 0.17 

Sin filogenia. Una sola tasa de diversificación 66.87 10.76  

λ. Una sola tasa de diversificación 69.55 13.44 < 0.001 

Sin filogenia. Mayor tasa de diversificación en aves residentes 69.55 13.44  

λ. Mayor tasa de diversificación en aves residentes 75.34 19.23 < 0.001  
    

Cobertura 

de arbustos 
Sin filogenia. Una sola tasa de diversificación 49.34 0  

Sin filogenia. Mayor tasa de diversificación en aves residentes 51.66 2.31  

Sin filogenia. Mayor tasa de diversificación en aves migratorias 52.02 2.68  

λ. Una sola tasa de diversificación 52.02 2.68 < 0.001 

λ. Mayor tasa de diversificación en aves migratorias 57.8 8.46 < 0.001 

λ. Mayor tasa de diversificación en aves residentes 57.8 8.46 < 0.001  
    

Distancia a 

la zona 

urbana 

Sin filogenia. Mayor tasa de diversificación en aves residentes 96.11 0  

λ. Mayor tasa de diversificación en aves residentes 108.31 12.2 0.96 

Sin filogenia. Una sola tasa de diversificación 110.42 14.31  

λ. Una sola tasa de diversificación 110.8 14.69 0.96 

Sin filogenia. Mayor tasa de diversificación en aves migratorias 113.12 17.01  

λ. Mayor tasa de diversificación en aves migratorias 116.59 20.48 0.96      

Riqueza de 

árboles 
Sin filogenia. Mayor tasa de diversificación en aves residentes -34.79 0  

Sin filogenia. Una sola tasa de diversificación -22.77 12.02  

λ. Una sola tasa de diversificación -20.09 14.7 < 0.001 

Sin filogenia. Mayor tasa de diversificación en aves migratorias -19.68 15.11  

λ. Mayor tasa de diversificación en aves migratorias -14.3 20.49 < 0.001 

λ. Mayor tasa de diversificación en aves residentes -14.21 20.58 < 0.001  
    

Riqueza de 

arbustos 
Sin filogenia. Mayor tasa de diversificación en aves residentes -32.11 0  

λ. Una sola tasa de diversificación -31.47 0.64 0.65 

Sin filogenia. Una sola tasa de diversificación -29.1 3.01  

λ. Mayor tasa de diversificación en aves migratorias -26.56 5.55 0.63 

Sin filogenia. Mayor tasa de diversificación en aves migratorias -26.07 6.04  

λ. Mayor tasa de diversificación en aves residentes -25.93 6.18 0.68  
    

Riqueza 

combinada 

de árboles y 

arbustos 

Sin filogenia. Mayor tasa de diversificación en aves migratorias -103.75 0  

Sin filogenia. Una sola tasa de diversificación -101.23 2.52  

λ. Una sola tasa de diversificación -98.61 5.14 < 0.001 

Sin filogenia. Mayor tasa de diversificación en aves residentes -96.48 7.27  

λ. Mayor tasa de diversificación en aves migratorias -95.18 8.57 < 0.001 

λ. Mayor tasa de diversificación en aves residentes -92.82 10.93 < 0.001 
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Figura 10. Efecto la masa corporal (en logaritmo natural) sobre las seis variables ambientales (cobertura de 

árboles, cobertura de arbustos, distancia a la zona urbana, riqueza de árboles, riqueza de arbustos y riqueza 

combinada de árboles y arbustos) para especies de aves migratorias y residentes. Se muestran los valores de 

las tasas de diversificación evolutiva para aves migratorias y residentes.  ● Aves migratorias ● Aves 

residentes. 
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DISCUSIÓN 

En esta investigación puse a prueba la hipótesis de que las especies de aves 

migratorias tendrían una mayor flexibilidad en los requerimientos ecológicos, además de 

preferencias de hábitat mucho más diversas que las aves residentes, debido a que la 

migración tiene costos energéticos muy altos (Newton, 2007). Además, la migración 

implica realizar recorridos largos a través de terrenos desconocidos y hostiles con climas 

desfavorables, competir por recursos limitados y exponerse a patógenos y otros agentes 

causantes de enfermedades (McKinnon et al., 2010; Newton, 2007; Reynolds & Clay, 

2011; Russell, 2016). Esta flexibilidad en los requerimientos ecológicos podría incrementar 

la probabilidad de que las aves migratorias encuentren alimento, refugio y otros recursos 

que les permitan recuperar sus energías y obtener un estado nutricional óptimo después del 

viaje y sobrevivir.  

Encontré una gran diversidad de efectos de las variables ambientales sobre la 

ocupación de las aves, con base en los modelos de ocupación, que fueron estimados a 

través de las pendientes ponderadas derivadas de los modelos de ocupación y se pueden 

observar en la Tabla 2. Las variables que tuvieron efectos positivos en la ocupación de un 

mayor número de aves fueron la cobertura de árboles y la riqueza combinada de árboles y 

arbustos. Esto indica que, en sitios en los que el dosel de los árboles es más denso y donde 

hay más riqueza de especies de árboles y arbustos, aumenta la presencia de una gran parte 

de las especies de aves del estudio (28 y 27, respectivamente). En el caso de las aves 

residentes, la cobertura de árboles influyó en la ocupación de 20 especies y la riqueza 

combinada de árboles y arbustos influyó en la ocupación de 16 especies. Por otro lado, para 

las aves migratorias, la cobertura de árboles incidió en la ocupación de 8 especies, mientras 
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que la ocupación de 11 especies fue afectada por la riqueza combinada de árboles y 

arbustos. Por ejemplo, Setophaga coronata es un ave migratoria de grandes distancias que 

generalmente está asociada a sitios muy boscosos, principalmente bosques maduros y 

mixtos de coníferas, y con una gran abundancia de árboles grandes. Además, en este tipo de 

hábitat, es donde principalmente se reproduce y anida (Matsuoka et al., 1997). Por otro 

lado, especies de colibríes como Cynanthus latirostris, un ave residente, habitan 

principalmente en sitios con una alta y diversa disponibilidad de alimento, especialmente 

néctar de flores, el cual se encuentra principalmente en arbustos. Los sitios en los que 

anidan estos colibríes se encuentran primordialmente en arbustos altos y árboles (Baltosser, 

1989). De manera que los patrones derivados de mis modelos de ocupación coinciden con 

los datos de historia natural de las especies de aves migratorias y residentes incluidas en mi 

estudio, e implican que estos modelos basados en registros de campo corregidos por la 

estimación de la probabilidad de detección de cada especie son robustos para predecir la 

probabilidad de que las aves ocupen/prefieran hábitats con características específicas. 

Las variables ambientales que tuvieron efectos negativos en la ocupación de un 

mayor número de especies de aves fueron la cobertura de arbustos y la distancia a la zona 

urbana (23 y 20 especies, respectivamente); estos efectos negativos fueron similares entre 

especies migratorias y residentes. En el caso de las aves residentes, la cobertura de arbustos 

afectó negativamente la ocupación de 14 especies; igualmente, la distancia a la zona urbana 

tuvo un impacto negativo en la ocupación de 14 especies. Por otro lado, para las aves 

migratorias, la cobertura de arbustos y la distancia a la zona urbana incidieron 

negativamente en la ocupación de 9 y 6 especies, respectivamente. Esto quiere decir que, 

cuanto más denso es el dosel al nivel de los arbustos, menor probabilidad de que estas aves 
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estén presentes. Por otro lado, para la distancia a la zona urbana un efecto negativo 

significa que, la probabilidad de que las especies de aves focales se encuentren presentes es 

más alta en los sitios urbanos o cercanos a la mancha urbana, mientras que lejos de la 

actividad humana estas especies tienden a estar ausentes. Es decir, este efecto negativo 

implica una preferencia por sitios urbanos. Especies como Passer domesticus y Columba 

livia, a diferencia de otras aves que no son consideradas urbanas, tienen una amplia 

preferencia por sitios altamente perturbados y urbanizados, inclusive con una baja cobertura 

y riqueza de vegetación en general y con una alta actividad humana. De hecho, estas 

especies son capaces de desplazar a otras especies de aves de estos sitios urbanos debido a 

su elevada abundancia y alto potencial competitivo (MacGregor-Fors et al., 2012). 

Nuevamente, estos resultados revelan una alta coincidencia entre los datos de historia 

natural y los modelos de ocupación utilizados en mi estudio, incluso cuando se integran 

variables que reflejan la alteración de los hábitats naturales. 

A partir de la reconstrucción de estados ancestrales, encontré los siguientes patrones 

generales. En ambos tipos de aves, tanto migratorias como residentes, casi todas las 

especies retienen un valor ancestral del efecto de las variables ambientales sobre su 

presencia. En las aves migratorias hay una aparente mayor diversificación (aunque sólo es 

ligeramente mayor) en las variables ambientales de distancia a la zona urbana y riqueza de 

árboles en comparación con las aves residentes. Este resultado es consistente con mi 

hipótesis de mayor diversificación evolutiva y ecológica en las aves migratorias, y 

probablemente implica que las aves migratorias exhiben una alta flexibilidad en su uso de 

los distintos hábitats (Zúñiga-Vega et al., 2019). Sin embargo, también observé una 

diversificación ligeramente mayor en las aves residentes en el efecto de la cobertura de 
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árboles en comparación con las aves migratorias. Este resultado es opuesto a lo que plantee 

en mi hipótesis de trabajo.  

En ninguna de las seis variables de preferencia de hábitat y para ninguno de los dos 

grupos de aves (migratorias y residentes) hubo señal filogenética significativa. Esto quiere 

decir que la evolución de las preferencias de hábitat, tanto de aves migratorias como de 

residentes, no sucede acumulando cambios graduales, i.e. a través de un proceso evolutivo 

de movimiento Browniano (Blomberg et al., 2003). En lugar de esto, muchas especies han 

retenido el valor ancestral y otras especies cercanas muestran valores muy contrastantes de 

sus preferencias de hábitat. El resultado es que, en general, las especies cercanas no se 

parecen entre sí y, por lo tanto, los valores para estas especies de las seis variables 

ecológicas no reflejan las relaciones ancestro-descendiente de estos grupos de aves. Es 

decir, la historia evolutiva de las seis variables ambientales no es paralela a las relaciones 

ancestro-descendiente de estos grupos de aves. Patrones similares a este han sido 

documentados en otros grupos de vertebrados (Buckley et al., 2010). 

En un estudio sobre la señal filogenética de primates (Kamilar & Cooper, 2013) 

fueron analizados 31 rasgos distintos. Entre estos rasgos se encuentran varias características 

ecológicas, como variables asociadas al nicho climático y la dieta. Estos autores calcularon 

los valores de K de Blomberg (i.e. otra medida de la señal filogenética que cuantifica la 

variación del rasgo que observamos con relación a la variación del rasgo que es esperada 

bajo la evolución por movimiento Browniano (Blomberg et al., 2003)); y encontraron que 

la señal filogenética es más débil (valores más bajos de K) en estos caracteres ecológicos en 

comparación con caracteres anatómicos. Este resultado con primates es consistente con mis 

resultados que también indican señal filogenética muy débil en las preferencias de hábitat 
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de aves migratorias y residentes. Una señal filogenética débil en estas características del 

hábitat puede deberse a que las aves son animales que tienen una gran capacidad de 

moverse y pueden aprovechar una diversidad grande de nichos y tener una preferencia de 

hábitat amplia (Winkler & Leisler, 1985). Los cambios anatómicos en las aves, al igual que 

en los primates, podrían ser menores o menos notables a lo largo del tiempo y seguir un 

patrón de evolución por movimiento Browniano. Esta hipótesis aún no ha sido 

comprobada. 

Por el contrario, en un estudio realizado en todos los grupos de anfibios, 

contemplando el mayor número de especies posibles (Hof et al., 2010), se obtuvo la señal 

filogenética para los nichos climáticos realizados de estos animales a través de la prueba de 

aleatorización de Blomberg y también del estadístico K (Blomberg et al., 2003). Los 

autores encontraron que, en general, en todos los órdenes de anfibios y en todas las 

regiones biogeográficas que analizaron, las especies filogenéticamente cercanas tienen 

nichos climáticos parecidos (i.e. señal filogenética significativa) (Hof et al., 2010). Este 

patrón a gran escala observado en anfibios es opuesto a lo que yo detecté en las aves. Por lo 

tanto, existen grupos taxonómicos en los que los rasgos ecológicos sí evolucionan 

acumulando cambios graduales, mientras que en otros grupos, las preferencias de hábitat 

son evolutivamente más lábiles y responden a adaptaciones locales (Charmantier et al., 

2016; Partecke & Gwinner, 2007). De qué depende que, en un grupo como las aves, las 

preferencias de hábitat evolucionen sin dejar rastros de la historia evolutiva del grupo, 

mientras que, en otros grupos como los anfibios, los nichos retengan fuerte señal 

filogenética, es un tema que merece un examen detallado de los procesos evolutivos 

involucrados. Una razón posible de que animales como los anfibios tengan una fuerte señal 
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filogenética en sus nichos climáticos podría ser sus marcadas restricciones fisiológicas. Los 

anfibios se encuentran restringidos a zonas relativamente húmedas con cuerpos de agua 

cercanos, ya que su reproducción y supervivencia dependen de ello. En el caso de las aves, 

sus restricciones fisiológicas no son tan grandes y podemos encontrarlas en sitios con alta y 

baja humedad, alta o baja densidad arbórea, etc. 

Aunado a lo anterior, mis resultados revelan que muchas especies son 

ecológicamente similares entre sí y dichas tendencias evolutivas han sido retenidas desde 

hace varios millones de años. Esto puede deberse a dos procesos distintos. El primero 

podría ser debido a un arrastre filogenético muy fuerte. En este caso, probablemente existe 

carencia de variación genética en aquellas especies que comparten la misma preferencia de 

hábitat. Esto sucede porque algunos loci muy conservados carecen de fuentes de variación 

(Winker et al., 2018). Algunos textos le han llamado a esto conservadurismo filogenético 

del nicho (Crisp & Cook, 2012; Losos, 2008) 

El segundo proceso que probablemente originó la retención de un valor ancestral de 

las preferencias de hábitat en muchas especies es la existencia de una fuerte selección 

natural estabilizadora (Gregoire et al., 2004; Schmalhausen, 1949). Es decir, estas especies 

se han beneficiado mucho de algún rasgo del ambiente y, por lo tanto, comparten la misma 

preferencia. En otras palabras, su reproducción y supervivencia (i.e. su adecuación) sigue 

siendo la mejor en esos valores observados de las variables ecológicas y este beneficio se 

ha mantenido a lo largo de su historia evolutiva. Si han surgido variantes en las que los 

individuos tienden a preferir mayores o menores valores del atributo ecológico, la selección 

natural estabilizadora se ha encargado de eliminar a estas variantes y, por lo tanto, el 
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fenotipo prevalente es el que se sigue observando hasta hoy en día. Este proceso se conoce 

como canalización ambiental (Gibson & Wagner, 2000). 

A partir de los distintos modelos Ornstein-Uhlenbeck, con los que estimé y comparé 

estadísticamente las tasas de diversificación evolutiva para especies migratorias y 

residentes, encontré que, en cinco de las seis variables ambientales, hay diferencias entre 

estos dos grupos de aves tanto en sus óptimos como en las tasas de diversificación. La 

única excepción fue la cobertura de arbustos, en la que no hay diferencias ni en óptimos ni 

en las tasas de diversificación entre especies residentes y migratorias (Tabla 3). Opuesto a 

mi hipótesis, en tres de las variables (distancia a la zona urbana, riqueza de árboles y 

riqueza de arbustos) la mayor diversificación evolutiva fue para las aves residentes. Es 

decir, las aves residentes han evolucionado y obtenido más variación en estas tres 

características ambientales que afectan la probabilidad de que se encuentren presentes. Por 

ejemplo, hay especies como Melozone fusca y Columbina inca que seleccionan 

preferencialmente sitios cercanos a los humanos y, por el contrario, otras especies 

residentes tales como Cardellina rubra y Myadestes occidentalis que prefieren sitios lejos 

de la actividad humana. Columbina inca es un columbiforme que se puede encontrar en 

áreas altamente perturbadas y núcleos humanos en distintas partes del mundo y sus 

poblaciones en las ciudades son muy abundantes (Chávez-Zichinelli et al., 2013). En 

contraste, Cardellina rubra es un chipe que está asociado predominantemente a zonas 

boscosas (Escobar-Ibáñez et al., 2016). También hay especies residentes que no parecen 

verse afectadas por la distancia a la zona urbana (pendientes ponderadas cercanas a cero 

(Tabla 2) tales como Psaltriparus minimus que observamos tanto en zonas urbanas, como 

en zonas conservadas de la Reserva Ecológica del Pedregal de San Ángel (Ramírez-Cruz et 
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al., 2019). Esta especie usualmente usa las partes altas de las copas de los árboles, así que 

son poco perturbados por las actividades humanas, lo que explica que pueda estar presente 

dentro y fuera de núcleos urbanos. 

Desde luego, los resultados y conclusiones que obtuve con respecto a los óptimos y 

las tasas de diversificación dependen de las especies residentes y migratorias que incluí en 

este estudio. No puedo descartar la posibilidad de que, al incluir especies distintas, los 

resultados que detecté puedan modificarse. 

El caso de la alta diversificación en especies de aves residentes con respecto al 

efecto de la riqueza de árboles puede verse en que hay especies que seleccionan sitios con 

muchas especies arbóreas, tales como Turdus rufopalliatus y Pheucticus melanocephalus y, 

por el contrario, hay especies que evitan los sitios con alta diversidad de árboles, tales como 

Ptiliogonys cinereus y Basilinna leucotis. En particular, P. melanocephalus es un ave 

asociada a sitios boscosos, especialmente a aquellos que tienen una alta diversidad de 

especies de árboles (Heath & Ballard, 2003) posiblemente porque ahí encuentran una 

mayor disponibilidad de sitios de anidación y diversas fuentes de alimento. Por el lado 

contrario, B. leucotis suele tener una preferencia más específica por arbustos, de los cuales 

obtiene principalmente sus recursos alimentarios del néctar de las flores (Lara et al., 2009), 

por lo que la diversidad de árboles no supone un aumento en su ocupación, sino todo lo 

contrario, pues muchas especies de árboles podrían afectar negativamente los recursos 

florísticos (en sitios donde hay una gran diversidad de árboles usualmente hay 

relativamente pocas especies de arbustos).  

En el caso de la riqueza de arbustos, la alta diversificación detectada en aves 

residentes se puede reflejar en especies como Melozone albicollis que tuvo una pendiente 
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ponderada notablemente positiva (Tabla 2) y que, por lo tanto, prefiere zonas con diversas 

especies de arbustos, dado que se alimentan principalmente del suelo y sus nidos suelen 

localizarse en arbustos y árboles muy bajos o juveniles, por lo que su actividad principal es 

a nivel del suelo (Marshall, 1964). Por el contrario, también hay especies residentes que 

prefieren sitios con baja diversidad de arbustos tales como Quiscalus mexicanus y Columba 

livia, que son aves que prefieren sitios abiertos y altamente perturbados donde encuentran 

alimento principalmente de fuentes humanas o animales muertos por causas antropogénicas 

(Grabrucker & Grabrucker, 2010; Rose et al., 2006). 

El único resultado que fue consistente con mi hipótesis fue la mayor tasa de 

diversificación en el efecto de la cobertura de árboles en las especies migratorias (es decir, 

mi predicción se cumplió solamente en una de las seis variables). Hay especies migratorias 

que prefieren sitios con abundante cobertura de árboles, tales como Empidonax hammondii-

oberholseri, Setophaga coronata, S. townsendi y S. occidentalis. Estas especies están 

asociadas a bosques densos (Almazán-Núñez et al., 2018; Matsuoka et al., 1997; Sedgwick, 

1987). Por el contrario, hay especies migratorias que evitan los sitios con densa cobertura 

de árboles, como por ejemplo Vireo gilvus, que usa principalmente para su alimentación 

sitios bajos y en la periferia de los bosques cercanos a las ciudades y zonas con agricultura 

(James et al., 1976). 

En la otra variable en la que los modelos Ornstein-Uhlenbeck indican diferencias en 

las tasas de diversificación entre especies residentes y migratorias (riqueza combinada de 

árboles y arbustos) los errores estándar fueron demasiado grandes como para discernir si 

efectivamente hay o no diferencias en estas tasas entre ambos grupos de aves (Fig. 8E). En 

muchos casos, estos modelos evolutivos no tienen el poder suficiente para estimar con alta 
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precisión sus parámetros cuando el número de especies es moderado (entre 30 y 50 

especies) o bajo (menor a 30 especies) (Cooper et al., 2016; Freckleton et al., 2002). 

En las estimaciones de los óptimos, ocurrió algo parecido. En las variables de la 

cobertura de árboles y la riqueza de árboles, los errores estándar fueron relativamente 

grandes y, por lo tanto, no permiten discernir diferencias entre aves migratorias y 

residentes. En las otras tres variables (distancia a la zona urbana, riqueza de arbustos y 

riqueza combinada de árboles y arbustos), los óptimos fueron mayores para las especies 

migratorias. Esto quiere decir que, una vez consideradas las relaciones filogenéticas, los 

promedios de estas variables ambientales fueron más altos en este grupo de aves. Además, 

también indican que la selección natural está promoviendo mayores valores de estas tres 

variables en las especies migratorias (i.e. se adaptan a valores más altos).  

En el caso de la distancia a la zona urbana, el óptimo para las aves migratorias fue 

cercano a cero, lo que indica que hay una tendencia a que estas especies se vean 

relativamente poco afectadas por la urbanización. Esto puede explicarse por la necesidad de 

estas especies de usar todo tipo de hábitats durante su migración para recuperar la energía y 

condición física que perdieron durante su viaje (Zúñiga-Vega et al., 2019). Por el contrario, 

el óptimo para las especies residentes fue claramente negativo, lo que implica que en 

promedio hay una tendencia de las especies residentes a usar hábitats cercanos a los 

humanos. Esto se puede explicar porque, como mencioné anteriormente, muchas de las 

especies residentes que fueron incluidas en mi análisis están bien adaptadas a la 

perturbación humana, tales como Columbina inca, Columba livia, Passer domesticus, 

Quiscalus mexicanus, Melozone fusca, entre otras. También, este resultado sugiere que las 
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especies residentes están experimentando fuerte selección natural hacia un mayor uso de los 

ambientes urbanos (Seress & Liker, 2015). 

Tanto la riqueza de árboles como la de arbustos es un determinante de la 

heterogeneidad ambiental, no sólo para las aves, sino para otros tipos de fauna, aun cuando 

los sitios hayan sido perturbados por el humano. Sitios con mayor diversidad vegetal 

pueden fomentar la presencia de más especies de aves migratorias, dado que pueden 

proporcionar microhábitats para descanso y percha y una mayor variedad de alimento 

(Ortega‐Álvarez et al., 2020). Recordemos que, como he enfatizado anteriormente, las aves 

migratorias recorren varios cientos de kilómetros y pasan por circunstancias poco 

favorables durante el período migratorio (Senner et al., 2020), por lo tanto, pueden relajar 

su tipo de dieta y consumir una variedad más extensa de alimentos (McWilliams & 

Karasov, 2001; Zúñiga-Vega et al., 2019), si esto les permite recuperar en menos tiempo 

sus reservas energéticas y un estado nutricional óptimo. 

Por último, tomando la masa de las aves como una covariable, usando  el análisis de 

covarianza filogenético, las aves migratorias tuvieron mayor tasa de diversificación en los 

efectos de la cobertura de árboles y la riqueza combinada de árboles y arbustos, mientras 

que el resto de las variables ecológicas (a excepción de la cobertura de arbustos, dado que 

su tasa fue global), tuvieron una mayor diversificación en las aves residentes (distancia a la 

zona urbana, riqueza de árboles y riqueza de arbustos). Estos resultados son consistentes 

con los que obtuvimos a través de los distintos modelos Ornstein-Uhlenbeck. Esto implica 

que estas diferencias en las tasas de diversificación son notablemente evidentes, puesto que 

detectar dichas diferencias no depende del método comparado que estamos utilizando (en 

ambos métodos fueron diferencias notables entre migratorias y residentes en las tasas de 
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diversificación). De hecho, en ambos métodos, la diversificación evolutiva en la forma en 

la que las aves residentes y migratorias utilizan la cobertura de arbustos fue similar entre 

estos dos grupos de aves. Por lo tanto, a través del análisis de covarianza filogenético solo 

encontré apoyo a mi hipótesis de mayor diversificación ecológica en las aves migratorias en 

dos variables ambientales: cobertura de árboles y riqueza combinada de árboles y arbustos. 

Aparentemente, algunas especies migratorias prefieren sitios con densa cobertura arbórea y 

alta diversidad de especies vegetales, mientras que otras migratorias prefieren sitios con 

poca densidad de árboles y relativamente homogéneos en términos de diversidad vegetal. 

Un par de patrones notables que se derivan de los análisis de covarianza filogenético 

es que el tamaño de las especies afecta el uso y preferencia de algunos rasgos del hábitat. 

Específicamente, algunas especies migratorias de tamaño relativamente grande prefieren 

sitios con baja cobertura tanto de árboles como de arbustos (e. g. Piranga ludoviciana, 

Icterus bullockii y Turdus migratorius). En el caso de las especies residentes, el tamaño del 

cuerpo no influye en el efecto de la cobertura de árboles. Sin embrago, algunas especies 

residentes de tamaño grande prefieren sitios con baja cobertura de arbustos (e. g. Melozone 

albicollis, Columbina inca, Turdus rufopalliatus¸ Quiscalus mexicanus y Columba livia). 

Estos patrones relacionados con el tamaño corporal y el uso de hábitat pueden explicarse 

tanto por la dieta como por la asociación con humanos que muestran algunas especies de 

aves de tamaño relativamente grande, tanto migratorias como residentes. Al parecer, 

algunas estas especies grandes (tanto migratorias como residentes) se alimentan de 

invertebrados del suelo (e. g. Turdus migratorius, Turdus rufopalliatus y Toxostoma 

curvirostre) que son más abundantes en sitios abiertos con dosel poco abundante, tanto en 

el estrato arbóreo, como en el estrato arbustivo. Otras especies grandes se benefician de los 
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desechos humanos que son más abundantes en sitios perturbados con baja o nula cobertura 

de árboles y arbustos (e. g. Columbina inca, Columba livia, Quiscalus mexicanus y Turdus 

rufopalliatus). 

 

CONCLUSIÓN 

En esta investigación puse a prueba la hipótesis de que las especies de aves 

migratorias tendrían una mayor flexibilidad en los requerimientos ecológicos, además de 

preferencias de hábitat mucho más diversas, debido a que la migración tiene un costo muy 

alto para ellas y promueve una relajación en sus preferencias de hábitat. Sin embargo, 

encontré sólo evidencia parcial a favor de esta hipótesis. Empleando los modelos Ornstein-

Uhlenbeck encontré que las aves de especies migratorias tuvieron una tasa de 

diversificación mayor que las residentes en el efecto que tiene la cobertura de árboles en su 

ocupación. Y con el análisis de covarianza filogenético, encontré que las aves migratorias 

también tuvieron mayor tasa de diversificación en los efectos de la cobertura de árboles y, 

además, en la riqueza combinada de árboles y arbustos. Estos resultados apoyan la idea de 

que las aves migratorias relajan sus preferencias de hábitat durante y después de la 

migración debido a la necesidad de recuperar energía, salud y condición corporal que 

gastaron durante su viaje. Sin embargo, encontré claramente mayor diversificación 

evolutiva en tres variables ambientales en las aves residentes, lo cual es un resultado 

inesperado y que indica que las especies que habitan todo el año en una misma región se 

han adaptado a una gran diversidad de condiciones ambientales y son capaces de explotar y 

usar diferencialmente distintos rasgos del hábitat. Esta investigación arrojó información 
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relevante y precisa sobre la manera en la que 45 especies de aves, tanto residentes como 

migratorias, utilizan distintas características ambientales para subsistir. 
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APÉNDICE A 

Tabla de selección de modelos. Se muestran los modelos con un valor del ∆AICc menor a dos. w: peso del modelo (entre mayor sea, más apoyo tiene el modelo). 

K: número de parámetros que estimó el modelo. 

 Residente;  Migratoria de invierno;  Migratoria de verano;  Migratoria altitudinal 

Especie   Modelo ∆AICc w K 

Columbina inca   Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0 0.25 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0.73 0.18 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 0.76 0.17 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.42 0.12 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.75 0.11 6 

      

Columba livia   Ψ(Riqueza de arbustos) p(cobertura de arbustos) 0 0.27 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0.82 0.18 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.32 0.14 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.33 0.14 6 

      

Empidonax hammondii-

oberholseri 

  

❆ Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de árboles) 0 0.1 6 

  Ψ(Cobertura de árboles) p(Cobertura de árboles) 0.02 0.1 5 

    Ψ(Cobertura de árboles) p(Cobertura de arbustos) 0.41 0.08 5 

    Ψ(Cobertura de árboles) p(Constante) 0.47 0.08 4 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Constante) 0.92 0.07 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 1.37 0.05 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.52 0.05 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 1.7 0.04 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Constante) 1.84 0.04 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de árboles) 1.92 0.04 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.93 0.04 6 

      

Empidonax occidentalis   Ψ(Cobertura de árboles) p(Constante) 0 0.05 4 

    Ψ(Cobertura de arbustos) p(Constante) 0.01 0.05 4 

    Ψ(Riqueza de árboles) p(Constante) 0.01 0.05 4 

    Ψ(Riqueza de arbustos) p(Constante) 0.01 0.05 4 

    Ψ(Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Constante) 0.01 0.05 4 
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    Ψ(Constante) p(Cobertura de arbustos) 0.04 0.05 4 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Constante) 0.19 0.04 4 

    Ψ(Cobertura de árboles) p(Cobertura de árboles) 0.89 0.03 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos) p(Cobertura de árboles) 0.96 0.03 5 

    Ψ(Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de árboles) 0.96 0.03 5 

    Ψ(Riqueza de arbustos) p(Cobertura de árboles) 0.96 0.03 5 

    Ψ(Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 0.98 0.03 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de árboles) 1.08 0.03 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Constante) 1.98 0.02 5 

      

Pyrocephalus rubinus   Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Constante) 0 0.13 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 0.21 0.12 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 0.69 0.09 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Constante) 1.03 0.08 4 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.56 0.06 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de árboles) 1.58 0.06 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de árboles) 1.6 0.06 6 

      

Lepidocolaptes affinis   Ψ(Cobertura de árboles) p(Constante) 0 0.14 4 

    Ψ(Cobertura de árboles) p(Cobertura de árboles) 0.78 0.09 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Constante) 0.97 0.08 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de arbustos) p(Constante) 1.32 0.07 5 

    Ψ(Cobertura de árboles) p(Cobertura de arbustos) 1.49 0.07 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Constante) 1.63 0.06 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Constante) 1.86 0.05 5 

      

Vireo gilvus ❆ Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Constante) 0 0.13 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de árboles) p(Constante) 0.44 0.1 5 

    Ψ(Riqueza de árboles) p(Constante) 0.93 0.08 4 

    Ψ(Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Constante) 1.98 0.05 4 

      

Vireo huttoni   Ψ(Cobertura de arbustos) p(Cobertura de árboles) 0 0.13 5 

    Ψ(Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 0.7 0.09 5 
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    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 1.14 0.08 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de árboles) 1.6 0.06 6 

    Ψ(Constante) p(Cobertura de árboles) 1.6 0.06 4 

    Ψ(Cobertura de árboles) p(Cobertura de árboles) 1.63 0.06 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 1.81 0.05 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de árboles y arbustos) p(Cobertura de árboles) 1.84 0.05 6 

      

Toxostoma curvirostre   Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de árboles) p(Constante) 0 0.1 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de arbustos) p(Constante) 0.01 0.1 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 0.56 0.07 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 0.64 0.07 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de árboles) 0.74 0.07 2 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 1.26 0.05 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.39 0.05 6 

    Ψ(Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 1.49 0.05 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Distancia a la zona urbana) p(Constante) 1.76 0.04 5 

    Ψ(Constante) p(Cobertura de arbustos) 1.82 0.04 4 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.94 0.04 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 1.96 0.04 6 

      

Myadestes occidentalis   Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de árboles) p(Constante) 0 0.15 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 0.41 0.12 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 1.98 0.06 6 

      

Catharus occidentalis   Ψ(Cobertura de arbustos + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de árboles) 0 0.19 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos) p(Cobertura de árboles) 0.21 0.17 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de árboles) 0.23 0.17 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 1.79 0.08 6 

      

Turdus rufopalliatus   Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de árboles) p(Constante) 0 0.44 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 1.54 0.2 6 

      

Turdus migratorius ❆ Ψ(Cobertura de arbustos) p(Constante) 0 0.16 4 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de árboles) p(Constante) 0.78 0.11 5 
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    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Constante) 1.14 0.09 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Constante) 1.24 0.09 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Distancia a la zona urbana) p(Constante) 1.5 0.07 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de arbustos) p(Constante) 1.85 0.06 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.98 0.06 5 

      

Polioptila caerulea ❆ Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de árboles) 0 0.12 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de árboles) 1.48 0.06 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Constante) 1.7 0.05 5 

      

Henicorhina leucophrys   Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0 0.94 6 

      

Thryomanes bewickii   Ψ(Constante) p(Constante) 0 0.08 3 

    Ψ(Constante) p(Cobertura de arbustos) 1.04 0.05 4 

    Ψ(Cobertura de árboles) p(Constante) 1.28 0.04 4 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Constante) 1.3 0.04 4 

    Ψ(Constante) p(Cobertura de árboles) 1.56 0.04 4 

    Ψ(Riqueza de arbustos) p(Constante) 1.9 0.03 4 

    Ψ(Cobertura de arbustos) p(Constante) 1.94 0.03 4 

    Ψ(Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Constante) 1.98 0.03 4 

      

Ptiliogonys cinereus   Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Constante) 0 0.11 4 

    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Constante) 0.15 0.11 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de árboles) p(Constante) 0.24 0.1 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Constante) 0.56 0.09 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de arbustos) p(Constante) 1.47 0.05 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 1.99 0.04 5 

      

Regulus calendula ❆ Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Constante) 0 0.11 4 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 1 0.07 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de arbustos) p(Constante) 1.5 0.05 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de árboles) 1.51 0.05 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Constante) 1.89 0.04 5 
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    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Constante) 1.96 0.04 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de árboles) p(Constante) 1.97 0.04 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Distancia a la zona urbana) p(Constante) 1.98 0.04 5 

      

Passer domesticus   Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 0 0.37 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 0.92 0.23 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 1.96 0.14 6 

      

Haemorhous mexicanus   Ψ(Constante) p(Cobertura de arbustos) 0 0.13 4 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 0.17 0.12 5 

    Ψ(Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 0.97 0.08 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 1.19 0.07 6 

    Ψ(Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.69 0.06 5 

    Ψ(Cobertura de árboles) p(Cobertura de arbustos) 1.79 0.05 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.83 0.05 5 

      

Icterus bullockii ❆ Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0 0.44 6 

Quiscalus mexicanus   Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0 0.19 6 

    Ψ(Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.05 0.11 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.89 0.07 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.91 0.07 6 

      

Chlorospingus flavopectus   Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0 0.96 6 

Melozone albicollis   Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de árboles) 0 0.42 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de árboles)  1.26 0.23 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de árboles) 1.61 0.19 6 

      

Melozone fusca   Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 0 0.14 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 0.54 0.11 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 0.92 0.09 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0.97 0.09 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.8 0.06 6 

      

Arremon brunneinucha   Ψ(Cobertura de arbustos + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 0 0.25 6 
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    Ψ(Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0.25 0.22 5 

      

Setophaga coronata ❆ Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 0 0.45 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 1.59 0.2 5 

      

Setophaga townsendi ❆ Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 0 0.23 6 

      

Setophaga occidentalis ❆ Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Constante) 0 0.2 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 0.48 0.16 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 0.52 0.15 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Constante) 0.76 0.14 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.38 0.1 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza sumada de árboles y arbustos) p(Cobertura de árboles) 1.39 0.1 6 

      

Cardellina pusilla ❆ Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 0 0.14 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Constante) 0.9 0.09 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 1 0.08 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.46 0.06 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de árboles) 1.52 0.06 6 

    Ψ(Cobertura de árboles) p(Cobertura de arbustos) 1.52 0.06 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 1.52 0.06 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.61 0.06 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Constante) 1.66 0.06 5 

      

Cardellina rubra   Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de árboles) 0 0.13 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de árboles) 0.42 0.11 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 0.43 0.11 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 0.58 0.1 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza sumana de árboles y arbustos) p(Cobertura de árboles) 1.22 0.07 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de árboles) 1.3 0.07 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de árboles) 1.55 0.06 6 

      

Myioborus miniatus   Ψ(Cobertura de árboles) p(Constante) 0 0.05 4 
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    Ψ(Cobertura de arbustos + Distancia a la zona urbana) p(Constante) 0.17 0.04 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Constante) 0.24 0.04 5 

    Ψ(Cdistancia a la zona urbana) p(Constante) 0.35 0.04 4 

    Ψ(Cobertura de árboles) p(Cobertura de arbustos) 0.52 0.03 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 0.84 0.03 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Constante) 0.88 0.03 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos) p(Constante) 0.93 0.03 4 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Constante) 0.96 0.03 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de árboles) 1.02 0.03 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 1.13 0.03 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.16 0.03 6 

    Ψ(Cobertura de árboles) p(Cobertura de árboles) 1.2 0.02 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de árboles) 1.23 0.02 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 1.28 0.02 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Constante) 1.31 0.02 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.36 0.02 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 1.37 0.02 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Constante) 1.4 0.02 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de arbustos) p(Constante) 1.52 0.02 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos) p(Cobertura de árboles) 1.53 0.02 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de arbustos) p(Constante) 1.62 0.02 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.66 0.02 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de árboles) 1.73 0.02 6 

      

Basileuterus belli   Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de árboles) 0 1 6 

      

Leiothlypis celata ❆ Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de árboles) 0 0.2 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 0.72 0.14 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 1.2 0.11 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 1.25 0.11 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 1.57 0.09 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de árboles) 1.63 0.09 6 
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Piranga ludoviciana ❆ Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0 0.42 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de árboles) 0.85 0.28 6 

      

Pheucticus melanocephalus   Ψ(Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0 0.18 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 0.12 0.17 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.58 0.08 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.92 0.07 6 

Peucedramus taeniatus   Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Constante) 0 0.16 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 0.49 0.12 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0.54 0.12 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Constante) 0.73 0.11 5 

      

Psaltriparus minimus   Ψ(Cobertura de árboles) p(Cobertura de arbustos) 0 0.06 5 

    Ψ(Constante) p(Cobertura de arbustos) 0.01 0.06 4 

    Ψ(Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 0.09 0.06 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 0.61 0.05 6 

    Ψ(Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 0.67 0.05 5 

    Ψ(Constante) p(Cobertura de árboles) 0.85 0.04 4 

    Ψ(Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.01 0.04 5 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 1.46 0.03 6 

    Ψ(Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de árboles) 1.52 0.03 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 1.62 0.03 6 

    Ψ(Cobertura de árboles) p(Cobertura de árboles) 1.63 0.03 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 1.69 0.03 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.84 0.03 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.87 0.02 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.89 0.02 6 

    Ψ(Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.93 0.02 5 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 1.95 0.02 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.96 0.02 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de árboles) p(Cobertura de árboles) 2 0.02 6 

      

Petrochelidon pyrrhonota   Ψ(Riqueza de arbustos) p(Cobertura de árboles) 0 0.33 5 



 78 

Especie   Modelo ∆AICc w K 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de árboles) 1.11 0.19 6 

      

Hirundo rustica   Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de árboles) 0 0.26 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de árboles) 0.69 0.18 6 

    Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza de arbustos) p(Constante) 1.19 0.14 5 

      

Cynanthus latirostris   Ψ(Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0 0.28 5 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 1.18 0.15 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.48 0.13 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.76 0.12 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 1.8 0.11 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.95 0.1 6 

      

Basilinna leucotis   Ψ(Cobertura de arbustos + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de árboles) 0 0.57 6 

      

Amazilia beryllina   Ψ(Distancia a la zona urbana + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0 0.25 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza de árboles) p(Cobertura de arbustos) 0.28 0.22 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos + Riqueza combinada de árboles y arbustos) p(Cobertura de arbustos) 0.83 0.17 6 

      

Atthis heloisa   Ψ(Cobertura de arbustos + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de arbustos) 0 0.31 6 

    Ψ(Cobertura de arbustos) p(Cobertura de arbustos) 1.11 0.18 5 

      

Lampornis amethystinus   Ψ(Cobertura de árboles + Distancia a la zona urbana) p(Cobertura de árboles) 0 0.36 6 

    Ψ(Cobertura de árboles + Cobertura de arbustos) p(Cobertura de árboles) 0.93 0.22 6 
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