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1. Resumen

Las bandadas mixtas son asociaciones de dos o mas especies que forrajean y se desplazan juntas (Suzuki,
2011), el cual es considerado como un sistema social (Colorado & Rodewald, 2015). El beneficio a
participar en bandadas mixtas esta relacionado con una ventaja antipredatoria y un aumento en la
eficiencia de forrajeo (Sridhar et al., 2009), mientras los costos estan relacionados con una mayor
competencia por los recursos (Arbelaez et al, 2011). Se diferencian dos categorias dentro de las bandadas
segun su papel en la cohesion de la bandada en: (i) especies nucleares y (i) especies satelitales (Amaral &
Ragusa-Neto, 2008). Este ha sido un fenémeno poco estudiado en tierras altas (Herzog et al., 2002). El
estudio busca determinar la composicion y estructura de las bandadas mixtas presentes en la region de
Palacio, en ¢l PNN Chingaza. Se registraron 104 observaciones de bandadas mixtas en las que
participaban 24 especies. Se encontraron de tres tipos de bandadas: dosel, sotobosque y combinadas, que
se dividen a su vez seglin la proporcion de especies de dosel/sotobosque presente. El tipo de bandada mas
abundante fue la combinada con predominancia de dosel, seguida de la bandada de dosel exclusivamente.
Se propuso un modelo en matriz para visualizar la forma en que se ensamblan las especies en las bandadas
mixtas y como éste ensamble esta relacionado con los beneficios y funciones de una especie. Finalmente
se realizo un experimento de playback para evaluar el papel de la comunicacidon vocal en la direccidn y

cohesion de la bandada.
2. Introduccion

Los grupos de especies mixtas son asociaciones efimeras o permanentes de individuos de
especies diferentes, comunes en la mayoria de los habitats y que han sido observados
principalmente en mamiferos, peces y aves (Dolby & Grubb, 1998; Murdoch, 2012). Este
fenomeno es coman en muchas familias de aves terrestres (Bohorquez, 2003; Suzuki, 2011) especialmente
en especies del orden Passeriformes, donde se han reportado varias especies participando en grupos
interespecificos (Pomara et al., 2003). Las especies dentro de las bandadas se clasifican en dos grupos:
especies nucleares o satelitales, segun su influencia en la cohesidn del grupo (Amaral & Ragusa-Neto,
2008). Las ventajas que obtienen las aves de participar en las bandadas mixtas son un aumento en la
eficiencia de forrajeo y la disminucion del riesgo de ser predadas (Arbelacz et al., 2011; Sridharet al.,

2009; Suzuki, 2011;Teruaki, 1998).

Las bandadas mixtas son un componente importante de la estructura de las comunidades de aves en
bosques neotropicales. En la Amazonia, las bandadas pueden tener grupos o parcjas de hasta 20 especies
que estan permanentemente asociadas a las bandadas mixtas y que no se observan fuera de ¢stas

asociaciones (Powell 1986 Julllien & Thiollay, 1998). Muchas de estas especies mantienen territorios que



corresponden exactamente con el territorio de la bandada mixta y que defienden activa y agresivamente de
sus congeéneres, lo que lleva a pensar que pueden defender también su pertenencia a una bandada
especifica. Las especies pequefias que serian las subordinadas y que participan en bandadas mixtas tienden
a tener territorios que puede abarcar mayor area (Powell, 1986). En tierras bajas es comun encontrar
bandadas de dosel y de sotobosque muy definidas, las cuales en algunas ocasiones pueden reunirse y
forrajear juntas, pero estos eventos son un fenémeno azaroso (Julllien & Thiollay 1998).En altas
clevaciones, especies que habitan diferentes estratos (i.€. dosel y sotobosque) se reunen en las mismas
bandadas, y parece que este tipo de asociaciones son un poco mas dinamicas que en las bandadas de

tierras bajas (Poulsen 1996).

Las condiciones ambientales estables en ¢l tropico (en relacion con las zonas templadas) que conducen a
una disponibilidad de alimentos constante, promueven la estabilidad de las comunidades bioldgicas y
organizaciones sociales(Martinez & Gomez, 2013). No obstante, ¢l estudio de bandadas mixtas en el
neotropico se ha centrado en tierras bajas, principalmente en la Amazonia y algunos bosques de América
Central, y en menor medida en tierras altas, como las presentes en algunas regiones de los Andes (Herzog

etal., 2002).

5. Justificaciéon y planteamiento del problema

El estudio de las bandadas mixtas s¢ ha centrado principalmente en bosques de tierras bajas como la
Amazonia (Davis 1946, Morse 1970, Powell 1985, Julllien & Thiollay 1998, Martinez & Gomez 2013).
Estos trabajos han descrito la territorialidad, organizacion social y la composicion de especies de las
bandadas, encontrando que muchas bandadas de tierras bajas tienen territorios estables que defienden a lo
largo del tiempo (Julllien & Thiollay 1998, Martinez & Gomez, 2013) y al parecer la composicion de
estos grupos también parece mantenerse estable en el tiempo. Estudios de bandadas mixtas en ¢levaciones

medias o altas son menos comunes (Poulsen 1996, Bohorquez 2003).

Teniendo en cuenta que las caracteristicas de las bandadas mixtas y su actividad dependen, en primer
lugar, del habitat en que se establecen y, en segundo lugar, la probabilidad de ser depredadas de las
especies que la componen (Sridhar et al., 2009), las caracteristicas y los patrones observados en bandadas
mixtas de zonas bajas podrian ser diferentes a los observados en zonas altas (Poulsen, 1996).Este trabajo
busca describir la composicion y organizacion de las bandadas mixtas en un bosque alto andino en el
sector de Palacio, en el Parque Nacional Natural Chingaza, categorizando las especies segun su funcién o
rol dentro de la bandada.De igual forma,no es claro el mecanismo que atrae las especies satelitales, dirige

¢l movimiento de las bandadas y mantiene la cohesion de la bandada, por lo cual se propuso evaluar la



influencia de las vocalizaciones de una especie definida como nuclear y muy activa vocalmente en las

bandadas (Mecocerculus stictopterus)a través de un experimento de playback.
4. Marco Teoérico
4.1. Bandadas mixtas

Las bandadas mixtas (BM) se¢ forman cuando dos o mas especies de aves se desplazan y forrajean juntas
(Sridhar et al., 2009; Suzuki, 2011),un fenomeno considerado como un sistema social, el cual es comun en
la mayoria de los bosques tropicales (Colorado & Rodewald, 2015). La participacion de las aves en las
BM ¢s el resultado de la atraccidon de unas especies nucleares por sefiales visuales y acusticas (Botero,
2002),0 por comportamientos greagarios y no por factores externos a las bandadas, como seria la
presencia de alimento (Arbelaez et al., 2011; Ragusa, 2002). Sin embargo, atn poco se sabe sobre la
naturaleza de éstas relaciones y los mecanismos que permiten que dichas relaciones se den y se mantengan
(Sridhar et al., 2009; Suzuki, 2011). Se ha sugerido como mecanismo de atraccion entre las especies, que
la conspicuidad de algunas sefiales visuales solas, tiene un papel importante en la cohesion. Sin embargo,
en un experimento que evalud la importancia de las sefiales visuales de una especie nuclear de las BM de
tierras bajas (Myrmotherula axillaris) en el mantenimiento de la bandada no tuvo ningun
efecto(Botero,2002). Esto sugiere que las sefiales visuales por si solas no estarian cumpliendo la funcion
del mantenimiento de la cohesion de las BM, al menos en tierras bajas. De igual manera, se ha sugerido
que las vocalizaciones cumplen un rol fundamental dentro de las BM (Goodale & Kotagama, 2006;

Murdoch, 2012), pero este efecto no ha sido evaluado experimentalmente.

Se reconocen dos tipos de roles de las especies que se asocian en las BM segun su influencia en la
cohesion de la bandada: las especies nucleares y las especies satelitales (Amaral & Ragusa-Neto,
2008).Las especies nucleares permiten la formacidon y mantenimiento de las BM, tienen una alta
participacidn y permanencia dentro de las BM y rara vez se encuentran fuera de ellas; la mayoria son
gregarias y s¢ mueven en grupos monoespecificos, lo que las lleva a tener unas mayores cualidades
sociales, tener una regularidad en sus llamados de contacto y a presentar un comportamiento agresivo
reducido. Adicionalmente, algunas tienen un plumaje colorido y un movimiento conspicuo (Amaral &
Ragusa-Neto, 2008; Arbelacz et al., 2011).Dentro de las especies nucleares hay dos roles definidos:
algunas especies se encargan de dirigir ¢l movimiento de la bandada y suelen ubicarse en la posicion
frontal o delantera respecto a la bandada; otras especies, las centinelas del grupo, son aquellas que debido
a su comportamiento pueden detectar mas facilmente depredadores, suelen capturar insectos al vuelo
desde perchas de sitios algo expuestos, lo que les permite tener un mayor campo de vision(Goodale &

Kotagama, 2005).



Las funciones de cohesion y alerta se distribuyen entre las especies nucleares, debido a que las especies
satelitales aportan poco mas que su presencia en la bandada (Goodale & Kotagama, 2005). Estas suelen
ser menos conspicuas, forrajear solas o en pargjas y enfocadas en la vegetacion, lo que conlleva a que
dediquen menos tiempo en vigilar potenciales depredadores(Amaral & Ragusa-Neto, 2008).Las especies
satelitales son las que mas se benefician de participar en las BM, puesto que su tasa de forrajeo aumenta
cuando participan en ellas en comparacion a cuando estan solas o en grupos monoespecificos (Sridhar et
al.,2009). De igual manera, se considera que las especies de un tamafio pequefio, que presentan una dicta
insectivora y que forrajean a nivel arbdreo, tienen un mayor riesgo de ser predadas, lo cual las lleva a
presentar una mayor propension a participar en las BM para obtener ventajas antipredatorias (Sridhar et al,

2009).
4.2. Beneficios y costos

Las especies que participan en las BM reciben dos beneficios, el primero y mas importante es una
reduccion en ¢l riesgo de depredacion y el segundo es un aumento en la tasa de forrajeo (Dolby & Grubb,
1998; Ragusa, 2002). La ventaja antipredatoria es ¢l resultado de la agregacion de varios individuos
debido a que reduce la probabilidad individual de ser capturados a partir de cuatro efectos: (i) el efecto de
dilucion disminuye la probabilidad de que un individuo dentro del grupo sea seleccionado como objetivo
(singularizado), (ii) ¢l efecto de encuentro disminuye la probabilidad de encontrarse con el depredador en
¢l momento de un ataque, (iii) el efecto de confusion disminuye la capacidad del depredador de
concentrarse en un objetivo en especifico v (iv) el efecto egoista de manada disminuye el riesgo de ser
capturado en relacidn a la ubicacion que tenga en un individuo en la bandada, puesto que existen otros

individuos que se pueden interponen entre €l v el depredador (Sridhar, Beauchamp, & Shanker, 2009).

Otro factor que aumenta la ventaja antipredatoria es el papel que juegan los centinelas dentro del grupo,
debido a que ¢llos por su comportamiento detectan facilmente posibles depredadores y utilizan llamados
de alarma que alertan a todos los participantes de la BM(Sridhar et al., 2009). La divisién de roles dentro
de las BM, como ¢l papel de centinela, permite que otras especies del grupo dediquen menos tiempo en
vigilar potenciales depredadores, tiempo que pueden invertir en buscar y consumir su alimento, lo que
deriva en el segundo beneficio: Una ventaja alimenticia dada por una mayor tasa de forrajeo (Pomara et
al., 2003, Sridhar et al, 2009). Otro efecto positivo dentro de las bandadas se da por la mayor
disponibilidad de alimento debido a que ¢l movimiento de los integranges de las bandadas espantan
insectos que son facilmente detectados y capturados(Sridhar et al., 2009). Adicionalmente, las aves
aprenden de las otras mediante la observacion, por lo que el estar en contacto con varios individuos de
otras especies facilita ¢l aprendizaje sobre los alimentos disponibles, las técnicas y sitios de forrajeo y las

zonas que ya han sido explotadas(Sasvari & Hegyi, 1998).



Participar en BM puede tener unos costos asociados para algunas especies, como el incremento en la
competencia por los recursos, ya que cuando varios individuos explotan una misma zona pueden generar
un aumento en la agresividad, y la necesidad de cambiar los patrones de forrajeo segun ¢l habitat y el
recurso explotado (Arbelaez et al, 2011, Tenuaki, 1998). El moverse en grupo hace que sus miembros
sean mas conspicuos, tanto por ¢l tamafio de la bandada como los sonidos que emiten las especies que
participan en él (Arbelacz et al., 2011). Sin embargo, esta relacion costo-beneficio lleva a pensar que los

beneficios obtenidos son mayores a los costos implicados.
4.3. Comunicacion

Las vocalizaciones son una herramienta importante para las aves, ya que son utilizadas para diversas
funciones como mantener un territorio, atraer una pareja, realizar sefiales de contacto o emitir llamadas de
alarma ante depredadores (Marler & Slabbekoorn, 2004). En ese sentido, las aves obtienen beneficios al
vocalizar segun el objetivo del mismo. Sin embargo, las vocalizaciones también generan un costo, como
ser mas faciles de localizar por los predadores (Murdoch, 2012). Estos llamados se emiten en condiciones
determinadas, como al detectar un depredador o al encontrar alimento (Goodale & Kotagama, 2008;
Suzuki, 2011). Un llamado se¢ define como una vocalizacion corta y simple que esta desligada de la
reproduccion (McKay, 2001). Los llamados mas importantes dentro de una BM son los llamados de
contacto y los llamados de alarma, que se pueden dividir en dos: “seet calls” y “mobbing calls”. Los
llamados de contacto se dan entre miembros de un grupo, intra o interespecifico, cuya principal funcién es
mantener a los individuos juntos, especialmente cuando hay poca visibilidad y para asegurar que se
encuentran en buen estado(McKay, 2001). Las llamadas de alarma sirven para alertar a los demas
miembros del grupo ante la presencia de un posible depredador y se caracterizan por tener un rango de
frecuencia reducido (generalmente sonidos agudos) vy ser mas prolongados que los llamados de contacto
(Marler, 1955, Klump et al, 1986).Los “mobbing call” s¢ emiten al detectar un depredador y sirven para
atraer a otras aves al punto de emisién con el fin de distraerlo e intimidarlo; son vocalizaciones constantes

y repetitivas(McKay, 2001).

La presion selectiva que afecta la vida en comunidades influye en el desarrollo de sistemas comunicativos
complejos dentro del grupo (Krams et al., 2012). En las BM, la comunicacion permite transmitir
informacién sobre los depredadores (Dolby & Grubb, 2000). Ademas, las vocalizaciones tienen efectos
antipredatorios directos (Murdoch, 2012; Satischandra et al., 2010). No obstantc esta ventaja
comunicativa, las aves pueden emitir llamados de alarma falso, por lo cual los individuos, a través de la

experiencia, aprenden a distinguir las aves de mayor confianza(Satischandra et al, 2010).

5. Objetivos



5.1. Objetivo General

e Identificar las especies que componen las bandadas mixtas de aves en el sector de Palacio en el

PNN Chingaza, definiendo cuales son las especies nucleares y satelitales.
5.2. Objetivos Especificos

e Determinar la composicidn de especies de las bandadas mixtas de aves.
e Establecer el tipo participacion de cada especie dentro de las bandadas mixtas de aves.

e Describir los patrones de comportamiento de las especies que participan en las bandas mixtas.
6. Metodologia
6.1. Area de Estudio

El PNN Chingaza esta ubicado en la parte este de la Cordillera Oriental de los Andes colombianos, dentro
de los departamentos de Cundinamarca y Meta, a 40 kilometros al noreste de Bogota. Esta compuesta por
ecosistemas de paramo y bosque alto-andino. Tiene una precipitacion promedio anual de 1800 mm, lo cual
lo hace un ambiente predominantemente himedo. Cuenta con aproximadamente 190 especies de aves,
clasificadas dentro de 40 familias (Vargas & Pedraza 2004). El estudio se realizé en la region de Palacio a
una altura entre los 2940 y 3030 msnm. Los bosques de la zona presentan una vegetacion espesa, con
abundantes arbustos y plantas epifitas, y donde la altura del dosel alcanza entre 15 y 20 metros(Stiles &
Rosselli, 1998). El chusque 6 bambu (Chusquea sp.) €s una especie de arbusto abundante en ¢l bosque
altoandino (Vargas & Pedraza, 2004) que estd muy ligado a especies de aves de sotobosque, como
Cinnicerthia unirufa vy Myiothlypis nigrocristata. Las condiciones de la vegetacion hacen dificil atravesar
los bosques al igual que dificulta en buena medida ¢l avistamiento de aves, por lo cual se decidio recorrer

los caminos que atraviesan ¢l bosque y en donde las aves son mas visibles.
6.1. Identificacion de las bandadas mixtas

Se hicieron recorridos a lo largo de los caminos escogidos durante 160 horas, por un periodo de 24 dias
entre los meses de Agosto y Noviembre, durante la época lluviosa (Vargas & Pedraza, 2004).Se
selecciond un camino principal que consta de al menos 12 km de largo v se recorrid por una distancia
promedio de 5 km diarios. También, se recorrieron otros dos caminos de menor longitud (menores que
1km). Los periodos de muestreo fueron de 6:00 am. a 11:00 am. y de 1:00 p.m. a 6:00 p.m., variando
ocasionalmente los horarios segun las condiciones propias del dia, pero procurando conservar las 10 horas
de muestreo por dia.Las bandadas fueron descritas cuando se encontraban 2 0 mas especies juntas, segun

la definicion general de BM(Suzuki, 2011), y siguiendo las caracteristicas que evidencian cohesion dentro



el grupo segtiin Arbelaez et al. (2011), las cuales son: la bandada en general se desplaza en una misma
direccion, los miembros de la misma estan constantemente en movimiento y es evidente que se estan
comunicando constantemente mediante vocalizaciones.Una vez el grupo era identificado como bandada
mixta, s¢ identificaron y registraron las especies que la componian y ¢l numero de individuos por especie.
La localizacién del primer avistamiento de cada bandada se registrd6 mediante un GPS para tratar de
determinar el nimero de bandadas que se estaban observando debido a que no se¢ marcaron individuos y la

dificultad que representaba seguir las bandadas por el terreno.
6.2. Composicion

Se evaluo la preferencia de las especies registradas a ser parte de las BM de forma general teniendo en
cuenta las 104 observaciones (Tabla 1). Sin embargo, debido a que se observaron diferentes tipos de
asociaciones, las bandadas registradas fueron clasificadas a partir de la altura de forrajeo (i.c. dosel y
sotobosque) de sus miembros, que fueron definidas con base en observaciones personales y
complementadas con la informacidn publicada en la Guia de Aves de Colombia(Hilty & Brown, 1986).
Las especies que presentaron un habito arbéreo (dosel y subdosel) se incluyeron en una misma categoria
(dosel) para la clasificacion de los tipos de bandadas. Con base en esta informacion, las bandadas fueron
clasificadas en cuatro tipos (Tabla 2): BC-D= bandada combinada con predominancia en especies de
dosel, BC-S=bandada combinada con predominancia en especies de sotobosque, BD= bandada de dosel
(i.e. compuesta por especies exclusivas del dosel) y BS=bandada de sotobosque (i.e. compuesta por
especies de sotobosque). El tipo de bandada BS apuntaba a una asociacion entre dos especies, por lo cual

el estudio se centro en los tipos BC-D, BC-S y BD como los mas importantes.

Se calculd la frecuencia de cada especie de participar en cada tipo debandada, como ¢l numero de veces
que se registraba una especie dentro de cada tipo de bandada dividido por ¢l nimero total de bandadas
observada (Machado 1999, Arbelaez 2011).Se clasificd cada especie como regular (si se encuentra
presente en 25% o mas de las bandadas), comun (presente de un 10% a un 24,9% de las bandadas), poco
comun (presente en un 3% a un 9.9% de las bandadas) y rara (presente en menos de un 2.9% de las
bandadas).Aquellas especies clasificadas como regulares (con una frecuencia igual o superior a 25%) para
cada tipo de bandada son las postuladas para ejercer un rol de especie nuclear. Posteriormente, se elaboro
una tabla (Tabla 3) relacionando el vinculo intraespecifico de cada especie con la asociacion a BM. Para el
comportamiento se tomaron tres valores: gregario, en parejas y solitario. La asociacion a BM se evalud a
partir de la informacion de la Guia de Aves de Colombia(Hilty & Brown, 1986), en tres categorias : (i)
alta, cuando son consideradas especies nucleares o estan fuertemente vinculadas a BM, (i1) media, cuando
suelen verse participando en BM pero no estan fuertemente vinculadas a ellas y (iii) baja, cuando

ocasionalmente siguen a las BM (por ejemplo, cuando ¢l grupo pasa por o cerca al territorio de estas



especies) pero no participan de ellas. Se realizé una prueba exacta de Fischer para evaluar si habia
asociacion entre el vinculo intraespecifico con el nivel de asociacion a BM (ver Tabla 4). Las especies con
un valor de frecuencia igual o superior a 25% ejercen ¢l rol de especies nucleares en cada tipo de BM, en
relacion a la informacion obtenida en la Tabla 3. Las especies nucleares para los tipos mas importantes de
BM se representan en la Tabla 5. Finalmente, se realizo una grafica (Figura 1) para contrastar las especies

mas relevantes en cada bandada.
6.3. Estructura

Se clasificaron las especies segun la altura del estrato de forrajeo dentro de tres categorias: dosel, subdosel
y sotobosque. Posteriormente, se propone ¢l nivel de exposicion de las especies ante depredadores como
una medida util para reconocer el tipo de beneficios que una especie obtiene al participar de una BM. Al
calcular ¢l nivel de exposicion de las especies a depredadores, las especies se clasifican en tres categorias:
(1) conspicuos, los cuales son los individuos mas faciles de detectar,(ii) visibles, representa un valor
intermedio y (iii) cripticos, aquellos individuos dificiles de detectar para los depredadores. Para esta
clasificacion, se tuvieron en cuenta cuatro caracteristicas ecoldgicas las especies, las cuales son: altura de
forrajeo, coloracidn, cobertura vegetal a la que la especie suele forrajear y la técnica de forrajeo que
utiliza. Para evaluar a cada especie, las variables cualitativas se transformaron en variables cuantitativas,
en donde a cada una de las cuatro caracteristicas ecoldgicas se les asigno un valor entre 0 y 2 (ver Tabla
6). Por ultimo, las cuatro variables se suman para tener un valor global de conspicuidad. Las especies que
obtuvieron valores totales entre 0 y 2 fueron clasificadas como cripticas, las que obtuvieron valores entre 3
y 5 fueron clasificadas como visibles y las que obtuvieron valores entre 6 y 9 fueron clasificadas como

conspicuas (ver Tabla 7.)

Para conocer la forma en que el ensamble de especies se ubica especialmente en el bosque, se propone un
modelo en forma de matriz, ¢l cual contrasta la altura de forrajeo con ¢l nivel de exposicion ante
depredadores (Tabla 6), representado en la Figura 2. A partir de éste modelo, es posible relacionar las
caracteristicas propias de cada especie con ¢l comportamiento dentro de la BM y, por ende, con las
funciones y beneficios que pueda ofrecer y obtener al participar en la misma. La posicion que ocupa cada

especie dentro de la matriz se representa en la Tabla 8.

6.4. Experimento de Playback

Se utilizaron dos llamados pertenecientes a la especie Mecocerculus stictopterus , una de las especies mas
comunes ¢ importantes dentro de las BM, para evaluar si sus vocalizaciones podrian atraer v mantener la

cohesion de los miembros de las BM. Se escogio ésta especie por la frecuencia en las bandadas y por



ocupar una posicidn frontal respecto al grupo durante el movimiento de la bandada. El primer llamado
corresponde a una vocalizacion corta, similar a un llamado de contacto, ¢l cual es emitido cuando ¢l ave se
desplaza de un arbol a otro; se considerd que dicha vocalizacion era el estimulo que permitia guiar a toda
la bandada manteniendo su cohesion. El segundo llamado es otra vocalizacion comuin de M. stictopterus

pero cuya naturaleza es desconocida y se utilizé como comparacion para el llamado 1.

Los llamados se reprodujeron cuando se encontraba una BM. La fuente de sonido se ubico entre 70° y
110°, principalmente a 90°, en relacion al vector de direccion de desplazamiento de la bandada. Se
realizaron un total de 32 pruebas para el llamado 1y 35 pruebas para ¢l llamado 2. Cada prueba consistia
de 10 reproducciones, separadas cada una por un tiempo de 20 segundos para evaluar la respuesta. Se
evaluaron tres posibles respuestas (a) acercamiento, cuando alguno de los miembros de la bandada se
acercara a menos de 10 metros de distancia de la fuente de sonido, (b) canto cuando un individuo
vocalizara, de forma casi inmediata, en respuesta al estimulo y (c) si no se presenta ninguna respuesta al

estimulo.

7. Resultados

Se observaron 104 veces BM durante el muestreo. En total registraron 24 especies que participaban en las
BM (Tabla 1).La familia Thraupidae fue la mas importante dentro de las bandadas, con un total de 9
especies, seguido por las familias Tyrannidac y Emberizidae, con 4 especies cada una. Del total, 19
especies pertenecen al suborden Passeri, conocido también como Oscines o aves cantoras, mientras 5

especies pertenecen a la clasificacion de los Suboscines (Suborden Tyranni).

7.1. Composicion

Hay una relacion entre la organizacion social de las especies y su frecuencia en las bandadas (Fisher test,
p=0.01).0cho especies de las diez con una alta afinidad por las BM son gregarias. Las otras cuatro

especies con un comportamiento gregario presentan una afinidad menor con las BM (Tabla 3).

Se definieron cuatro tipos de bandadas (Tabla 2). El tipo de bandada mas abundante fue la BC-D, con un
total de 57 observaciones, seguida por la BD con un total de 32. Las bandadas combinadas (BC-D y BC-
S) fueron las que presentaron un mayor numero de especies y un mayor numero de individuos en
promedio (12,54 y 9,22 respectivamente), mientras que la BS present6 el menor valor en estos datos

(Tabla 2).



De los tres tipos de bandadas mas importantes las BC-D fueron las que mayor numero de especies
nucleares presentaron, con un total de 7, seguida por la BD con Sespecies y por ultimo el tipo BC-S con 4.
Las 8 especies nucleares en los tres tipos de BM mas importantes: Mecocerculus stictopterus, Myioborus
ornatus,Mecocerculus leucophrys, Margarornis squamiger,Hemispingus superciliaris, Conirostrum
sitticolor, Cinnycerthia unirufa, Atlapetes schistaceus (Tabla 5). Las especies M. stictopterus v M.
leucophrys son las mas frecuentes y por ende importantes al ejercer como especies nucleares en los tres
tipos de BM. En los tipos de bandadas combinadas (BC-D y BC-S), que incluyen especies de sotobosque,
C. unirufa se evidencia como especie nuclear. En los tipos BC-D y BD, que presentan una predominancia
o exclusividad de especies de dosel o subdosel, M. ornatus y M. squamiger también juegan un rol
importante como especies nucleares. Al calcular la frecuencia de las especies en cada tipo de bandada
definida se obtuvo que para las bandadas de sotobosque (BS), sélo las especies 4. pallidinucha y Z.
capensis obtuvieron un porcentaje mayor al 25%, con un valor del 83,33% cada una, siendo éstas especies

con una vinculacién a BM media y baja, respectivamente, por lo cual requiere un analisis distinto.

7.2. Estructura

Al clasificar las especies que participan de las bandadas segun el nivel de exposicion a depredadores, 8 se
ubicaron en la categoria de “conspicuos”, 9 dentro de la categoria de “visibles” y 7 dentro de la categoria
de “cripticos”. La categoria mas importante fue la de “visible”, que representa un valor intermedio, de las
cuales tres aparecen como especies nucleares en los tres tipos de bandadas mas importantes (M.
stictopterus, M. leucophrys v A. schistaseus). Las categoria “conspicuo” v “criptico” presentan dos
especies nucleares cada una: M. ornatus y C. sitticolor para la primeray M. squamiger v H. superciliaris

para la segunda.

Dentro del modelo de matriz, la Gnica posicion que no es ocupada por ninguna especie es la de criptico-
dosel. Las posiciones con mayor numero de especies son conspicuo-dosel, visible-subdosel, criptico-

sotobosque. Un mayor numero de especies por posicidn significa una mayor competencia por los recursos.
7.3. Experimento de Playback

Al realizar ¢l experimento de playback se esperaba tener respuesta por parte de los individuos que
pertenecian a las BM, sin embargo, solo los individuos de la especie M. sticfopterus respondian a los
estimulos. Se evalud entonces la respuesta de dicha especie a los dos llamados utilizados (Figura 3). Se
esperaba que las aves respondieran mas al llamado 1 que al llamado 2, debido a que éste era emitido cada
vez que ¢l animal se desplazaba de una rama a otra y podia estar atrayendo a las demas, pero la respuesta

fue mayor con el llamado 2. Unicamente en dos ocasiones (6,25%), el llamado 1 atrajo a M. stictopterus a



una distancia menor a 10 metros y se obtuvo una respuesta vocal en nueve ocasiones (28,125%). En
contraste, ¢l llamado 2 atrajo a M. stictopterus en quince ocasiones (42,86%) y s¢ obtuvo una respuesta
vocal del mismo en veintidds ocasiones (62,86%). Con el llamado 2, cada vez que se acercaba un
individuo de M. stictopterus a la fuente del estimulo, de igual manera vocalizaba, replicando el mismo
llamado que se emitia. Al acercarse, se perchaban sobra una rama cercana para vigilar y al vocalizar

sacudia su cuerpo y agitaba sus alas.
8. Discusion

De las 24 especies registradas, 8 juegan un rol de especie nuclear en alguno de los 3 tipos de bandada mas
importantes y todas ellas presentan un comportamiento gregario. Se ha sugerido que varias especies de la
familia Thraupidae desempefian un rol nuclear dentro de las BM (Arbelaez et al., 2011), para la bandadas
de Chingaza dos especies de dicha familia ejercieron un rol de especie nuclear. De igual manera,
Thraupidae es la familia con mas especies dentro de las BM registradas (Tabla 1), con un total de nueve
especies, lo que sugiere que ésta familia tiene un fuerte vinculo con las BM, bien sea por su coloracion o
por sus habitos gregarios (Arbelaez et al., 2011;Sridhar et al., 2009). En bosques andinos en Ecuador, un
habitat muy similar al que se encuentra en Chingaza, se han reportado también a M. stictopterus y M.
squamiger como especies nucleares(Poulsen, 1996). Asi mismo, en dicho estudio se incluyen 11 especies
que se registraron en las bandadas presentes en Chingaza (M. leucophrys, O. rufipectoralis, P.
cinnamomea, C. chrysonotus, M. nigrocristata, C. sitticolor, D. cyanea, B. montana, H. atropileus, A.
brunneinucha v Z. capensis), lo que sugiere un vinculo entre ¢éstas especies v las BM (Poulsen, 1996).
Contrario a los resultados de Poulsen (1996), las especies M. leucophrys y C. sitticolor si parecen ejercer
un rol de especies nucleares en ¢l PNN Chingaza en los tipos de bandadas donde predominan las especies
de dosel.

A partir de los tipos de bandada (ver Tabla 2), se puede reconocer que existen BM independientes a nivel
de dosel y sotobosque que se sobrelapan y se combinan en una sola, al igual que se ha reportado en tierras
bajas (Jullien & Thiollay, 1998) y en tierras altas, siendo en éstas ultimas mas comun (Poulsen, 1996). La
unién de bandadas también parece ser comin en ¢l PNN Chingaza, debido a que el 85,58% del total
registradas pertenecen a bandadas combinadas. Las bandadas combinadas fueron las mas grandes en
nimero de individuos y numero de especies. Debido al método utilizado, no fue posible determinar por
cuanto tiempo se mantenia ésta cohesion de bandadas de dosel con bandadas de sotobosque como
tampoco ¢l tiempo y la distancia en que las especies de sotobosque se adherian a las de dosel, lo que se
observaria con mayor facilidad anillando los individuos que participan en ellas. Estas asociaciones se dan
posiblemente cuando las bandadas de dosel atraviesan el territorio de las especies de sotobosque, las

cuales presentan un comportamiento altamente territorial (Poulsen 1996).



Del total de especies registradas, 17 se desplazan en el dosel, por lo cual podria esperarse una
predominancia de éstas especies en las bandadas, reflejado por el numero de BC-D y BD observadas. La
predominancia de especies de dosel se puede explicar debido a que ¢s una caracteristica que aumenta su
riesgo de ser predadas, lo que las hace mas propensas a participar de BM (Sridhar et al., 2009). La
identidad de bandada BS muestra una asociacion entre las especies A. pallidinucha v Z. capensis, en
donde la mayoria de las bandadas registradas para esta identidad (4 de 6) estaban compuestas por estas dos
especies. En Ecuador también se han reportado otras bandadas compuestas por tnicamente dos especies:

Cyanolyca turcosa y Cacicus chrysonotus (Poulsen, 1996).

Entre los tres tipos de bandadas mas importantes (BC-D, BC-S y BD) se observan diferencias claras
dentro de la composicion (ver Figura 1). En las bandas con predominancia de especies de dosel (BC-D y
BD), M. stictopterus, M. leucophrys v M. ornatus aparecen como las especies mas importantes (con
valores superiores al 80%), mientras que en ¢l tipo de bandada BC-S su participacion se ve reducida,
siendo C. unirufa la mas importante. Sin embargo, en comparacion con las otras especies (en BC-S), M.
stictopterus y M. leucophrys siguen jugando un papel importante, mientras especies como A. igniventris y
C. sitticolor, presentes en las bandadas de dosel, se ausentan, probablemente porque éstas ultimas estan
muy ligadas al dosel, mientras que ambos Mecocerculus pueden bajar un poco en el nivel del bosque,
usando ¢l subdosel (Hilty & Brown, 1986). La estructura de la vegetacion del bosque altoandino en
Chingaza es bien diferente a los bosques amazonicos (Stiles & Rosselli, 1998). En Chingaza el dosel es
mucho mas bajo, lo cual permitiria que las bandadas de dosel se encuentren con mas frecuencia con las de
sotobosque y posiblemente mas prolongada, y en donde especies como M. stictopterus y M. leucophrys

podrian jugar un papel importante para la union de ambas bandadas.

El nivel de exposicion a predadores (Tabla 7) es una herramienta propuesta para comprender el beneficio
antipredatorio y alimenticio que obtiene una especie dentro de una bandada mixta seguin sus caracteristicas
morfologicas y comportamentales. Las especies dentro de la categoria de “conspicuas”, suelen ser aves de
colores llamativos y con una técnica de forrajeo de percha y vuelo, como M. ornatus, lo cual las hace mas
facil de detectar posibles depredadores y a su vez presentarian un mayor riesgo de ser predadas. Estas
especies, al estar principalmente al borde de la cobertura vegetal, suelen detenerse por momentos a vigilar
alrededor (obs. per.). Por su parte, aquellas especies dentro de la categoria de “cripticas”, forrajean en
zonas donde la cobertura vegetal es espesa y ocupan la mayor parte de su tiempo en buscar alimento y

poco o nada en vigilar (obs. per.).

Los beneficios que se obtienen al participar de una BM pueden diferir, en tipo o magnitud, entre las
especies. De alli se derivo la construccion de un modelo (ver Figura 2) como propuesta para visualizar (i)

¢l ensamble de las especies que conforman las BM en el bosque altoandino y (ii) las funciones y los



beneficios que obtienen las especies de manera diferenciada. El modelo consiste en una matriz de 3x3 en
donde se contrasta el estrato (altura) de forrajeo con el nivel de exposicion a depredadores. El eje X de la
matriz también refleja una posicion dentro de la cobertura vegetal del bosque. Tanto las funciones como
los beneficios de las especies pueden diferir segun su posicion en la matriz. Aquellas especies ubicadas en
la primera columna (conspicuas) y las dos primeras filas (dosel y sub-dosel) pueden tener un sistema de
alarma desarrollado y ejercer la funcion de especies nucleares centinelas (como M. ornatus). Aunque
especies como P. cinnamomea no fue tan frecuente en las bandadas reportadas en Chingaza, en el estudio
realizado por Poulsen (1996) en un bosque andino del Ecuador esta especie si presentd una alta frecuencia
en bandas (86,8%), por lo que podria ejercer la funcion de centinela en dicho ecosistema. Sin embargo,
esto puede darse debido a que la abundancia de la de dicha especie varia en las localizaciones. Estas
especies obtienen un menor beneficio alimenticio pero un mayor beneficio antipredatorio. Por otra parte,
las especies ubicadas en la categoria “criptico” y a una altura de sotobosque, como C. unirufa y M.
nigrocristata, pueden aumentar su tasa de forrajeo debido a que especies como M. ornatus estan
¢jerciendo la funcion de centinela. El beneficio que obtienen estas especies es en mayor medida
alimenticio y en menor medida antipredatorio. Aunque ambos beneficios estan siempre presentes en estas
2 posiciones de la matriz, la magnitud cambiaria. Se ha reportado que las especies satelitales aumentan en
mayor medida su tasa de forrajeo en contraste con las especies nucleares al encontrarse dentro de una BM
(Sridhar, 2009), por lo que se esperaria que una especie satelital como M. nigrocristata se vea impulsada a
participar de BM mayormente por un beneficio alimenticio. Adicionalmente, se ha visto que C. unirufa
utiliza “mobbing calls™ (obs. per.), en relacion a su comportamiento gregario, lo cual se beneficia
directamente a la bandada, lo que sugiere que debido a su posicion en la matriz, su funcién dentro de la

bandada difiere en relacion a especies como M. ornatus.

El principio de exclusion por competencia (Gause, 1934) plantea que especies con un fuerte
sobrelapamiento en el uso de recursos no puede coexistir y que aquellas especies que coexisten difieren en
morfologia funcional y tamafio corporal para explotar recursos distintos. El ensamblaje de especies dentro
de las BM parece establecerse de manera que la asociacidn coexista sobre un mismo espacio, sin que los
costos por competitividad superen a los beneficios. En el modelo propuesto, una caracteristica evaluada
fue cuanto se exponia una especie segun la técnica de forrajeo que utilizaba, debido a que algunas aves
obtenian su alimento volando mientras otras al nivel del substrato. Por lo tanto, se plantea que una
posicion dentro de la matriz podria estar asociada con el tipo de recurso que explota, por ejemplo, el tipo
de insecto). Asi, seria posible aproximarse a la manera como ¢l ensamblaje de especies permite el
equilibrio dentro de una BM en un habitat determinado. Las caracteristicas de una BM dependen de dos

factores: (i) la codependencia a variables ambientales, como los recursos disponibles y (ii) las relaciones



interespecificas (Zhang et al., 2013). Con el modelo se busca visualizar como aquellas fuerzas de

ensamblaje, como la altura del dosel o las especies participantes, moldean la estructura de una BM.

El experimento de playback se hizo con la especie M. sticfopterus para relacionar su rol como especie
nuclear con una funcion especifica. Este éxperimento se realizo con ¢l objetivo de evaluar ¢l mecanismo
que permitia a las BM mantenerse cohesionadas y desplazarse en una direccion comun. Varias
observaciones sugieren que esta especie cumple esta funcion. Sin embargo,inicamente respondieron al
estimulo individuos de esa misma especie. Los datos se analizaron a partir de la respuesta de M.
stictopterus a los dos tipos de llamados (ver Figura 3) y contrario a lo que s¢ esperaba, la respuesta al
llamado 1 fue mucho menor en comparacion con el llamado 2. Cuando M. stictopterus se acercaba en
respuesta al llamado 2 presentaba un comportamiento agresivo, agitando su cuerpo y subiendo el timbre
de sus vocalizaciones, sugieriendo una funcién de territorialidad del canto (especialmente el llamado 2), lo
cual ha sido observado en algunas especies nucleares amazdnicas (Jullien & Thiollay 1996). Al acercase a
la fuente de sonido, permanecia vigilando en busca del conespecifico del cual provenia el estimulo
mientras respondia vocalizando a los estimulos vocales; al rato de encontrar al conespecifico el ave pierde
el interes y se retira. Las vocalizaciones de manera independiente no desviaron la direccién de
desplazamiento de las bandadas, tal vez las especies que participan en las BM respondan a un estimulo
combinado de seiiales acusticas con visuales (coloracidn llamativa o la presencia y desplazamiento de

especies nucleares) para dirigir el movimiento y cohesionar la bandada.

Las BM en el PNN Chingaza mostraron patrones similares a los registrados en tierras bajas, como la
diferenciacion entre bandadas de dosel y de sotobosque, que comunmente se combinaban en una sola
bandada, aunque podria ser que estas asociaciones son mas frecuentes en altas elevaciones. Las
diferencias en la estructura de la vegetacion pueden facilitarla combinacion de éstas. Las especies
gregarias tienden a estar fuertemente vinculadas a las BM. El modelo de matriz propuesto permite
reconocer aquellos factores (fuerzas de ensamblaje) que influyen en la composicidn y estructura de las
BM, en donde cada especie gjerce una funcidn y obtiene un beneficio diferente segun su posicion en el
modelo. Los mecanismos (sefiales acusticas y visuales) para mantener la cohesidn vy dirigir el

desplazamiento de la bandada podrian no funcionar de manera aislada.
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10. Tablas y figuras

Tabla 1: Listado de especies que participan en BM en ¢l bosque altoandino de la region de Palacio, en el
PNN Chingaza. Frecuencia de cada especie en todas las bandadas observadas.

Lista de especies
%

Especie Frecuencia | Familia Suborden
Mecocerculus stictopterus 74,04
Meccocerculus leucophrys 75,96 .

— Tyranni
Pyrrhomyias cinnamomea 8,65 (Suboscines)
Ochthoeca rufipectoralis 3.85] Tyrannidae
Margarornis squamiger 37,50 Fumariidae
Conirostrum sitticolor 29,81
Hemispingus superciliaris 25,00
Hemispingus atropileus 16,35
Hemispingus verticalis 2,88
Anisognathus igniventris 20,19| Thraupidae
Buthraupis montana 6,73
Diglossa cyanea 3,85
Diglossa humeralis 1,92
Conirostrum rufum 2,88 .
Atlapetes schistaceus 17,31 (OPasl(S:frféls)
Atlapetes pallidinucha 17,31 Emberizidac
Arremon brunneinucha 2.88
Zonotrichia capensis 10,58
Myioborus ornatus 73,08 Parulidac
Myiothlypis nigrocristata 15,38
Cinnycerthia unirufa 25,00 .
Henicorhina leucophrys 7,69 Troglodytidac
Amblycercus holosericeus 0,96 Leteri

, cteridae

Cacicus chrysonotus 1,92




Tabla 2:Tipos de bandada donde se evidencia el numero de especies promedio y numero de individuos
promedio para cada tipo de bandada al igual que el numero total de tipos de bandada registradas. Las
siglas representan lo siguiente: BC-D= Bandada Combinada con predominancia en especies de dosel, BC-
S=Bandada Combinada con predominancia en especies de sotobosque, BD= Bandada de Dosel
(tnicamente), BS=Bandada de sotobosque (Unicamente).

Identidad de las bandadas
Tipo de Bandada | No. de Especies | = | No. Individuoes | = | N

BC-D 5,86] 1,66 12,544 14,4957
BC-S 410,94 92221147 9
BD 3,721 1,37 7,406 3,67 |32

BS 220,63 48|1.66| 6




Tabla 3: Se muestra las relaciones sociales de las especies a nivel intraespecifico (en donde G=
Comportamiento gregario, P= Vinculo a nivel de pareja y S= Comportamiento solitario) ¢ interespecifico,
donde se clasifica la grado de vinculacion de una especie a las BM en Alta, Media v Baja.

Relaciones sociales de las especies
Vinculo Grado de

Especie Intraesp. | Vinc. BM
Mecocerculus stictopterus G Alto
Mecocerculus leucophrys G Alto
Myioborus ornatus G Alto
Conirostrum sitticolor G Alto
Margarornis squamiger G Alto
Hemispingus superciliaris G Alto
Hemispingus atropileus G Alto
Hemispingus verticalis P Medio
Anisognathus igniventris P Medio
Atlapetes schistaceus G Alto
Atlapetes pallidinucha G Medio
Arremon brunneinucha P Bajo
Myiothlypis nigrocristata P Alto
Cinnycerthia unirufa G Medio
Buthraupis montana G Medio
Henicorhina leucophrys S Bajo
Pyrrhomyias cinnamomea P Bajo
Diglossa cyanea P Medio
Diglossa humeralis P Medio
Ochthoeca rufipectoralis P Medio
Zonotrichia capensis P Bajo
Cacicus chrysonotus G Medio
Amblycercus holosericeus P Medio
Conirostrum rufum P Alto




Tabla 4: Resultado de la prueba directa de Fischer que correlaciona ¢l vinculo intraespecifico con la

asociaciéon a BM. P =0.01516

Vinculo intraespecifico

Asociacion Gregarias Parejas Solitarias
Alta 8 2 0
Media 4 6 0
Baja 0 3 1







Tabla 6: Tabla para calcular el nivel de exposicion ante depredadores. Se transforman cuatro variables
cualitativas (altura de forrajeo, coloracion, cobertura vegetal y técnica de forrajeo) en variables
cuantitativas, en donde 2 indica un mayor riesgo de ser predado y 0 indica un menor riesgo de ser predado.

Tabla de exposicion
Caracteristica 0 1 2
Altura de forrajeo | Sotobosque Subdosel Dosel
Coloracion Criptica-homogénea | Contrastante-opaca | Intensa y llamativa
Cobertura Vegetal | Interior Intermedio Borde
Técnica de forrajeo | No se descubre A veces se descubre | Sale de la cobertura







Tabla 8: Tabla del ensamblaje de especies, donde se muestra la posicion de cada especie registrada dentro
de la matriz.

Posicidn de especies dentro de la matriz

Nivel de exposicion a depredadores

Altura de forrajeo Criptico Visible Conspicuo
-H. verticalis - M. ornatus
- C. rufum - C. sitticolor
Dosel - A. igniventris
- -B. montana
-Diglossa cyanea
- M. squamiger -M. stictopterus -P. cinnamomea
- H. superciliaris -M. leucophrys
Subdosel -A. schistaceus
- D. humeralis
- C. chrysonotus
- A. holosericeus
- H. atropileus -Z. capensis - A. pallidinucha
-A. brunneinucha
Sotobosque - M. nigrocristatus

-C. unirufa
- H. leucophrys













