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ABSTRACT: Quantifying behavior: Search strategies and foraging ecology of 12 syntopic species of Tyrant-Flycatchers
(Tyrannidae) in the Santa Marta Mountains, Colombia. Inter-specific competition has been proposed as a key process in
the assembly of avian communities, and numerous studies have tried to support this quantitatively. Although studies focused
on the phylogenetic structure of Neotropical communities have found that competition would act at small spatial scales, there
is no ecological data to support it. To contribute in this little known and seldom measured aspect of avian communities, I
compared quantitatively the foraging behavior of 12 syntopic species of Tyrant-flycatchers (Tyrannidae) and determined the
main factors that allow its co-existence in this niche dimension. The observations were made between 1800 and 2600 m
above sea level on the San Lorenzo ridge in the Santa Marta Mountains, northern Colombia. Analysis of 610 searching
behavior sequences revealed that Hemitriccus granadensis, Mecocerculus leucophrys, Phyllomyias nigrocapillus and Zimmerius
chrysops are active predators; Myiarchus tuberculifer, Myiodinastes chrysocephalus, Myiotheretes pernix, Myiotheretes striaticollis
and Pyrrhomyias cinnamomeus are sedentary predators; Elaenia frantzii, Mionectes olivaceus and Ochthoeca diadema could be
considered as intermediate predators. Multivariate analysis showed that attack maneuvers, searching behavior and attacking
perch location were the variables with most weight for the assembly organization. Analysis also revealed that closely related
species exhibit greater ecological similarity, probably due to niche conservatism, and that coexistence of those species that
do not segregate altitudinally could be mediated by small variations in multiple variables associated with microhabitat and
attack maneuvers to capture different prey. It will be necessary to include morphometric data and test its correspondence with
behavioral information in order to get a more accurate view of the assemblage and infer the role of competition mediated by
behavioral and morphological adaptations. This will determine whether phenotypic data are appropriate to represent ecological
structure of bird communities.

KEY-WORDS: Community assembly; Ecological niche; Foraging behavior; Santa Marta Mountains; Tyrannidae.

RESUMO: Quantificando o comportamento: Estratégias de busca e ecologia de forrageamento de 12 espécies sintépicas
de tiranideos (Tyrannidae) na Sierra Nevada de Santa Marta, Colombia. A competicio inter-especifica é proposta como um
processo chave na formagao da assembléia das comunidades de aves, e vdrios estudos tém procurado um apoio quantitativo.
Apesar dos estudos sobre a estrutura filogenética das comunidades neotropicais sugerirem que a competi¢ao atua na montagem
em pequenas escalas espaciais, nio hd dados ecolégicos para suportar tal hipétese. Para ajudar neste aspecto pouco conhecido
das comunidades, foram comparados quantitativamente os comportamentos de forrageio de 12 espécies sintépicas de tiranideos
(Tyrannidae), determinando-se os principais fatores que permitem a co-existéncia dos mesmos nesta dimensao do nicho. As
observacées foram feitas entre 1800 e 2600 m de altitude sobre as montanhas de San Lorenzo, Sierra Nevada de Santa Marta,
norte da Colémbia. A andlise de 610 sequéncias comportamentais revelou que Hemitriccus granadensis, Mecocerculus leucophrys,
Phyllomyias nigrocapillus e Zimmerius chrysops sao predadors ativos; Myiarchus tuberculifer, Myiodinastes chrysocephalus,
Mpyiotheretes pernix, Myiotheretes striaticollis e Pyrrhomyias cinnamomeus sao predadores sedentdrios; Elaenia frantzii, Mionectes
olivaceus e Ochthoeca diadema seriam considerados predadores intermedidrios. O uso de andlise multivariada mostrou que
as varidveis mais influentes na organizagio das espécies foram as manobras de ataque, pesquisa, conduta e localizagio dos
sitios de ataque. A andlise também revelou que espécies estreitamente relacionadas apresentam maior similaridade em termos
ecolégicos, provavelmente devido ao conservadorismo de nicho, e que a coexisténcia dessas que nao sao segregadas pela altitude
pode ser mediada por pequenas variagoes em multiplas varidveis associadas com microhabitat e estratégia de capturas de presas
diferentes. Para obter uma avaliagio mais precisa da comunidade e inferir o papel da competencia mediada por adaptagdes
morfoldgicas e comportamentais serd necessario incluir dados morfolégicos e avaliar a sua correspondéncia com os dados
comportamentais. Isso vai determinar se o uso de dados fenotipicos ¢ adequado para representar a estrutura ecolégica de
comunidades de aves.

PALAVRAS-CHAVE: Assembléia da comunidade; Comportamento de forrageamento; Nicho ecoldgico; Montanhas de Santa
Marta; Tyrannidae.
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La competencia inter-especifica ha sido propuesta
como un proceso fundamental en el ensamblaje de las co-
munidades animales, incluyendo las aves (Wiens 1997).
Varios autores han postulado que sus efectos sobre la eco-
logia y desarrollo evolutivo de las especies determinan el
grado de interaccién entre las mismas, repercutiendo en
diferencias morfoldgicas y comportamentales que permi-
ten su coexistencia (Lack 1947, 1971, Mac Arthur 1958,
1972, Cody 1974, Diamond 1978). Las diferencias entre
las especies facilitan la particién de numerosos recursos en
un espacio de multiples dimensiones (7.¢., nicho), aunque
eventualmente, algunas de estas se traslapen (e.g., nicho
tréfico) (Hutchinson 1957, Wiens 1997).

Mis alld del grado de aceptacién de estos postula-
dos o la controversia alrededor de los mismos (ver Conell
1978, Huston 1979, Hubbell 1997), numerosos estudios
han buscado soportar cuantitativamente que la com-
petencia es un proceso importante en la estructuracién
de las comunidades de aves (Mac Arthur 1958, Morse
1968, 1980, Lack 1971, Pulliam y Mills 1977, Noske
1979, Croxall y Prince 1980, Harrison ez al. 1983, Sabo
y Holmes 1983, Sherry 1984, Alatalo y Moreno 1987).
No obstante su amplia aceptacidn, la evidencia de compe-
tencia raramente es medida y en algunos casos, no ha sido
posible soportarla (e.g., Wiens 1977,1981).

Recientemente, el auge de las técnicas moleculares
ha permitido integrar la ecologia de comunidades con la
biologia evolutiva, con el fin de explorar la influencia de
la variacién genética y los cambios evolutivos de las espe-
cies en la estructura comunitaria (Johnson y Stinchcom-
be 2007, Kraft et /. 2007, Cavender-Bares et al. 2009).
Con este énfasis, estudios en distintos grupos de aves han
buscado explicar coémo la competencia o los filtros am-
bientales son los factores responsables del ensamblaje de
especies cercanamente emparentadas, y como estos pro-
cesos varfan de acuerdo a la escala espacial (Lovette y Ho-
chachka 2006, Graham ez /. 2009, Gémez et al. 2010).

Si bien los trabajos enfocados en la estructura filoge-
nética de comunidades han encontrado que la competen-
cia actuaria en el ensamblaje a pequenas escalas espaciales,
no hay datos ecolégicos que respalden tales supuestos, a
excepcién de algunas mediciones de especimenes de mu-
seo o pardmetros vocales (ver Graham et /. 2009, Gémez
et al. 2010). Incluso, estos autores senalan la importan-
cia de recopilar en campo informacién sobre ecologia y
comportamiento de las especies involucradas. Esto resalta
la necesidad de retomar estudios que se centren en las
interacciones de las especies en sus hébitats y la medicién
detallada de dichas interacciones.

La ecologia de forrajeo ha sido empleada para com-
prender las interacciones entre especies en una comuni-
dad, para dilucidar su grado de traslape en esta dimensién
del nicho y para entender la complejidad de sus relaciones
micro-espaciales (Wiens 1997). Ante la emergente dispo-
nibilidad de historias evolutivas de varios grupos, este

tipo de estudios son el complemento ideal para entender
el verdadero papel de la competencia en la ecologia y evo-
lucién de las aves; lamentablemente, esta informacién es
aun escasa en el Neotrépico.

En este trabajo busco cuantificar el comportamiento
de 12 especies de atrapamoscas (Tyrannidae) asociadas a
bosques pre-montanos y montanos en el norte de Colom-
bia, con el fin de documentar en detalle sus estrategias de
busqueda y maniobras de forrajeo, y su relacién con el
habitat y micro-hdbitat ocupado. De este modo, comparo
multiples variables asociadas al comportamiento alimen-
tario y determino los principales factores que permiten la
co-existencia de las mismas en esta dimensién del nicho.

Los atrapamoscas (Tyrannidae) constituyen la fa-
milia con mayor riqueza de especies en el nuevo mundo
(ca. 430 especies) y probablemente, con excepcién de los
horneros y sus parientes (Furnariidae), el grupo mds di-
verso en términos ecolégicos (Fitzpatrick 2004). Esta di-
versidad se refleja en sus hdbitos de forrajeo y la variedad
de hdbitats empleados para alimentarse, lo que los hace
un grupo propicio para estudios ecolégicos y comporta-
mentales (Traylor y Fitzpatrick 1981). Estas aves, princi-
palmente insectivoras, se han adaptado a una sorprenden-
te diversidad de hdbitats y podrian considerarse como la
radiacion evolutiva mds exitosa en el Neotrépico (Traylor
y Fitzpatrick 1981). No obstante la existencia de estu-
dios que detallan sus hdbitos alimentarios (e.g., Fitzpa-
trick 1980, 1985, Traylor y Fitzpatick 1981), pocos han
involucrado ensambles o especies sintépicas (e.g., Sherry
1984), y los trabajos recientes son escasos (e.g., Cintra
1997, Grabriel y Pizo 2005).

Este pretende ser el primer trabajo que compara
cuantitativamente el comportamiento de forrajeo entre
especies sintdpicas de atrapamoscas. Ademds de aportar
al conocimiento de la historia natural de 12 especies resi-
dentes en Colombia y caracterizar sus estrategias alimen-
tarias, identifico los principales factores que las segregan
en un espacio multivariado. Basado en estos datos, busco
comprobar que independientemente de las variaciones
en la abundancia del alimento y los cambios en su ciclo
anual, (1) aquellas especies que no se segregan altitudi-
nalmente o por el tipo de hébitat, se diferencian en las
variables de micro-hdbitat donde forrajean; (2) que las
especies se distribuyen en un gradiente comportamental
que abarca desde hdbitos estereotipados hasta oportu-
nistas, y otro gradiente de estrategias de busqueda que
va desde depredadores pasivos hasta buscadores activos;
(3) que los depredadores estereotipados pueden ser bus-
cadores activos o sedentarios, pero los oportunistas ex-
hiben una estrategia de busqueda intermedia; (4) que las
especies en ambos extremos de los gradientes exhiben
menos variacién en las variables de micro-hdbitat asocia-
das al forrajeo; (5) que las tasas de movimientos de bus-
queda se relacionan inversamente con el tamano del ave;
(6) que la altura de la percha o la exposicién de la misma
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se relacionan proporcionalmente con el tamano del ave; y
finalmente, (7) que teniendo en cuenta la tendencia con-
servativa del nicho ecolégico (Harvey y Pagel 1991), las
especies cercanamente emparentadas son mds similares
ecolégicamente.

METODOS

Area de estudio

Este trabajo fue efectuado entre marzo y octubre de
2008 en la Reserva Natural “El Dorado” de la Fundacién
ProAves (11°06’N; 74°04°O) y dreas aledanas a la misma,
ubicadas en la cuchilla de San Lorenzo, norte de Colom-
bia. La cuchilla se eleva desde los 700 hasta ca. 2600 m
de altitud y se encuentra en el flanco nor-occidental de
la Sierra Nevada de Santa Marta, un macizo montafioso
aislado del sistema andino, considerado como la montana
costera mds grande del mundo y el centro de endemis-
mo de aves continentales mds importante del planeta.
Si bien el impacto humano es elevado y predominan las
plantaciones de café y las dreas dedicadas a la ganaderia,
atn es posible encontrar extensos fragmentos de bosques
himedos tropicales, pre-montanos y montanos (Strewe y
Navarro 2003, Franco y Bravo 2005).

Observaciones de forrajeo

Entre los meses de marzo y septiembre de 2008, dos
recorridos de 2 k de longitud fueron empleados para cu-
brir el gradiente altitudinal comprendido entre los 1800
y 2600 m de elevacién en la cuchilla de San Lorenzo. El
primero de estos abarcé la porcién entre los 1800 y los
2200 m, mientras el segundo cubrié la zona entre 2200
y 2600 m. Cada recorrido fue efectuado dos veces al dia
durante cuatro dias al mes entre las 06:30 y las 09:30 h
y entre las 15:00 y las 18:00 h. Los registros auditivos
fueron tenidos en cuenta solo para determinar la altitud
minima y mixima de presencia de las especies.

Una vez encontradas las aves en busca del alimento
o consumiéndolo, la informacién concerniente fue toma-
da 15 segundos después del encuentro, evitando registrar
solo comportamientos llamativos (Noon y Block 1990).
Cada ave fue seguida mediante muestreo focal con regis-
tro continuo (Altmann 1974), y el uso de una grabadora
digital permitié6 documentar todos los comportamientos,
para luego obtener las duraciones de cada conducta y las
tasas de movimiento durante las busquedas (Remsen y
Robinson 1990). En el caso de encontrar aves descansan-
do, acicaldndose o perchadas sin evidenciar actividad por
mis de 60 s se retomd el recorrido sin consignar informa-
cién alguna. En contadas oportunidades se registré mds
de un comportamiento de ataque en una misma secuencia

de observaciones, por lo que solo una maniobra de ataque
debia ser empleada en el andlisis de frecuencia de con-
ductas para asegurar la independencia temporal entre las
observaciones (Bell ez al. 1990, Hejl ez al. 1990, Noon y
Block 1990). En tales casos, la maniobra empleada en el
andlisis fue escogida aleatoriamente. De modo similar, se
buscé evitar la dependencia espacial entre observaciones,
por lo que no se registré mds de una secuencia por especie
en el mismo lugar durante el mismo mes (Noon y Block
1990). Para ello, se marcé cada punto de observacién con
cinta flagging y un cédigo tdnico.

La informacién sobre comportamiento de bisqueda
y maniobras de ataque siguieron el esquema planteado
por Remsen y Robinson (1990) con algunas modificacio-
nes tomadas de Fitzpatrick (1980). Durante las busque-
das, se contaron todos los movimientos efectuados por
las aves, ya fuesen desplazamientos cortos, saltos o vuelos
(Remsen y Robinson 1990). Las maniobras de ataque
para tomar las presas fueron ubicadas en siete categorias:
arremetida o embestida, salto, salida al vuelo-golpe, salida
al vuelo-suspensién, ataque perchado, ataque aéreo y ata-
que desde percha al suelo. Para todos los ataques se tomé
informacién concerniente al hdbitat y micro-habitat (ver
Fitzpatrick 1980, Remsen y Robinson 1990): el tipo de
cobertura vegetal o hédbitat; una estimacién visual de la
altura de la percha donde ocurrié el ataque (en m); un
estimado de la distancia desde el lugar de ataque hasta el
dosel o la copa del drbol/arbusto donde se encontré el ave
(en m); la posicidn horizontal del ave al atacar respecto al
centro del drbol en cuatro categorias (1: centro del drbol;
2: cercano al centro; 3: regién media hacia el exterior del
drbol; 4: ramas mds externas); el porcentaje de cobertura
o densidad del follaje en una esfera imaginaria de 50 cm
de radio alrededor del lugar de ataque; el sustrato (aire;
haz de hojas pequefas, medianas y grandes; envés de ho-
jas pequenas, medianas y grandes; hojas secas pequenas
y grandes; ramitas delgadas; ramas gruesas; fruto; suelo).
Dos datos adicionales se tomaron cuando las aves emplea-
ron saltos, salidas al vuelo o ataques aéreos: una estima-
cién visual de la distancia (en cm) y el dngulo de la salida

(en grados) (Fitzpatrick 1980, Gabriel y Pizo 2005).

Anilisis estadistico

A partir de las secuencias obtenidas se estimé la me-
dia y la desviacién estindar (DE) del tiempo empleado
por cada ave para ubicar a sus presas; todos los desplaza-
mientos realizados por los individuos durante estas bus-
quedas fueron usados para estimar la tasa de movimientos
de cada especie (movs./min). Como medidas de tenden-
cia central de las tasas se emplearon la media y la media-
na, y para observar su variacién se usé la distribucién en
cuartiles (Zar 1999). La prueba de Shapiro-Wilk reveld

la no normalidad de esta variable, por lo que se empled
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el ANDEVA de Kruskal-Wallis para comparar entre los
valores correspondientes a cada especie.

La tasa de movimientos se usé para categorizar a
cada especie como depredador activo, sedentario o inter-
medio (ver McLaughlin 1989), dependiendo del nimero
de movimientos/min correspondiente al tercer cuartil de
distribucién de estos valores. Aves con una tasa de movi-
mientos <5 correspondieron al grupo de depredadores
sedentarios; una tasa > 5 < 14 correspondié a depredado-
res intermedios; una tasa > 14 fue propia de depredadores
activos. Las categorias fueron establecidas mediante una
adaptacién del método empleado por Rangel-Ch. y Ve-
ldsquez (1997), donde se obtiene el nimero de categorias
y la amplitud de sus intervalos a partir del nimero de
especies estudiadas y del valor minimo (primer cuartil) y
madximo (tercer cuartil) de la variable en cuestién (tasa de
movimientos).

Para evaluar la representatividad del muestreo de ma-
niobras de ataque (ver Brennan y Morrison 1990, Petit
etal. 1990), se construyeron curvas de saturacién me-
diante los modelos CHAO 2, ICE, Duplicates y Uniques,
empleados regularmente para la evaluacién de la represen-
tatividad de estudios de diversidad. Dichos estimadores
se encuentran disponibles en el software de distribucién
gratuita EstimateS 7.5.0. (Colwell 2005). El tamano de
muestra utilizado para las curvas fue de cinco maniobras
de ataque por muestra. En el caso de obtener un 80% o
mds de los comportamientos predichos por los estimadores
CHAO 2 y ICE, el muestreo se consideré representativo
para la escala temporal del estudio (Villarreal ez a/. 2004).

Las maniobras de ataque y demds variables asociadas
al hébitat y micro-habitat fueron usadas para construir los
perfiles de forrajeo de las especies (ver Fitzpatrick 1980).
Cada perfil conté con medidas de tendencia central y dis-
persién para todas las variables tomadas, e incluy6 un grd-
fico de distribucién de frecuencias para el tipo de manio-
bras de ataque, ademds del indice de equidad de Pielou
para la comparacién entre especies (Krebs 1989). Debido
a la no normalidad en la distribucién de los datos de co-
bertura, se utilizé la mediana como medida de tendencia
central y el rango intercuartilico para describir su varia-
cién (Zar 1999). Finalmente, cada perfil fue acompanado
de graficos polares para la descripcién del dngulo y distan-
cia de ataques aéreos, saltos o salidas al vuelo, y grificos
ternarios para representar la informacion relacionada con
el micro-hdbitat de forrajeo de cada especie.

Mediante la correlacién de rangos de Spearman se
buscaron relaciones entre las tasas de movimiento, el ta-
mano de las aves, y todas las variables documentadas aso-
ciadas al ataque y captura de la presa. Ademds, se determi-
né si la distancia de las salidas al vuelo, los saltos o ataques
aéreos estdn relacionados con el dngulo de la misma.

Todas las variables tomadas fueron empleadas para la
busqueda de patrones de organizacién de las especies en
la dimensién del nicho relacionada con el forrajeo. Para

la exploracién de las relaciones entre las especies en un
espacio multidimensional, se utilizé un andlisis de com-
ponentes principales, ya que dicha técnica no depende
de la normalidad de las variables y es capaz de combinar
variables categéricas y continuas sin una mayor pérdida
de informacién (Miles 1990, Noon y Block 1990, Brown
1998, Gotelli y Ellison 2004). Con el fin de determinar la
distancia entre las especies estudiadas en el espacio mul-
tidimensional se utilizaron los puntajes (coordenadas)
de cada especie en los tres primeros componentes para la
construccién de un dendrograma. Se utilizé un método de
unién simple y se escogid la distancia euclidiana como me-
dida de distancia multivariada, ya que las posiciones de las
especies en los componentes presentan la misma distancia
euclidiana que presentan las variables originales (Gotelli
y Ellison 2004). Para determinar si el uso exclusivo de las
conductas de ataque y captura permite inferir las mismas
relaciones observadas a partir del uso de mdltiples varia-
bles, se comparé la topologia del drbol obtenido con un
drbol construido unicamente con las maniobras de ataque.

RESULTADOS

Aspectos generales y representatividad del muestreo

Obtuve un total de 610 secuencias de observacién
y registré 457 maniobras de ataque para 12 especies resi-
dentes de atrapamoscas entre los 1800 y 2600 m de alti-
wud: Elaenia frantzii, Hemitriccus granadensis, Mecocercu-
lus leucophrys, Myiotheretes pernix, Myiotheretes striaticollis,
Mionectes olivaceus, Myiarchus tuberculifer, Myiodinastes
chrysocephalus, Ochthoeca diadema, Phyllomyias nigroca-
pillus, Pyrrhomyias cinnamomeus y Zimmerius chrysops.
Adicionalmente, observé otras cinco especies en el drea de
estudio, pero la obtencién de no mds de tres registros im-
pidié incluirlas en los andlisis: Elaenia chiriquensis (n = 1),
Elaenia flavogaster (n = 2), Zimmerius improbus (n = 2),
Platyrincus mystaceus (n = 3) y Attila spadiceus (n = 3).

Para ocho de las 12 especies, el nimero de ataques
registrados representaron mds del 80% del nimero pre-
dicho por los modelos CHAO 2 y ICE. Sin embargo, el
nimero de comportamientos observados en las restantes
cuatro especies representd menos del porcentaje fijado
para considerar el muestreo altamente representativo:
M. olivaceus (CHAO 2 = 69.7%; ICE = 75.2%), M. tu-
berculifer (CHAO 2 =79.4%; ICE =82.2%), O. dia-
dema (CHAO 2 =71.1%; ICE =75.8%) y Z. chrysops
(CHAO 2 = 74.3%; ICE = 77.2%).

Comportamiento de biusqueda

El tiempo empleado en la bisqueda de las presas va-
rié ampliamente en la mayoria de las especies sin importar
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TABLA 1: Valores asociados al comportamiento de bisqueda de 12 especies de atrapamoscas en la cuchilla de San Lorenzo, Sierra Nevada de Santa
Marta. * Nimero de secuencias de busqueda registradas. ** Extraidos de Restall ez a/. (2007).
TABLE 1: Values associated to searching behavior of 12 Tyrant-flycatchers in the San Lorenzo ridge, Santa Marta Mountains. * Number of registered

searching behavior sequences. ** Extracted from Restall ez /. (2007).

Especie Tiempo de bisqueda (s) Tamaiio corporal
n* min max rango Intervalo 95% Longitud**
Elaenia frantzii 79 3 56 53 11.3-15.7 14 cm
Hemitriccus granadensis 97 3 44 41 10.6-14.2 10-10.7 cm
Mecocerculus leucophrys 54 4 51 47 8.6-12.8 14-15 cm
Mionectes olivaceus 29 3 39 36 8.5-15 13 cm
Myiarchus tuberculifer 20 2 19 17 5.9-9.6 16-17 cm
Mpyiodinastes chrysocephalus 34 5 53 78 21.2-35.1 19-20 cm
Myiotheretes pernix 22 6 73 67 15.4-28.7 19 cm
Mpyiotheretes striaticollis 25 4 57 53 16.1-28.4 23 cm
Ochthoeca diadema 23 4 36 32 7.4-13.2 12 cm
Phyllomyias nigrocapillus 45 5 19 14 8.3-10.3 11-11.7 em
Pyrrhomyias cinnamomeus 126 4 59 55 11.8-15.3 13 cm
Zimmerius chrysops 22 5 59 54 10.1-22 10.9-11.5

su tamafio corporal, y solo en M. tuberculifer y P nigroca-
pillus el rango de variacién del periodo de busqueda fue
menor a los 20 s (Tabla 1). Las mayores variaciones ocu-
rrieron en M. chrysocephalus, M. pernix, P cinnamomeus,
Z. chrysops 'y M. striaticollis, cuyos rangos excedieron los
50 s (Tabla 1).

Las especies mostraron distintas estrategias duran-
te los tiempos de busqueda de las presas, permitiendo
clasificarlas de acuerdo a dichas conductas. Categoricé a
M. pernix, M. striaticollis, M. tuberculifer, M. chrysocepha-
lus y P cinnamomeus como depredadores sedentarios, ya
que durante la bisqueda permanecieron inméviles en una
percha, moviendo constantemente la cabeza y sin efectuar
saltos o vuelos cortos para continuar en la bisqueda (Fi-
gura 1). Clasifiqué otras tres especies como depredadores
intermedios, ya que el tercer cuartil de distribucién de
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FIGURA 1: Variacién en las tasas de movimiento de 12 especies de
atrapamoscas entre marzo y octubre de 2008 en la cuchilla de San
Lorenzo, Sierra Nevada de Santa Marta.

FIGURE 1: Variation in movement rates of 12 Tyrant-flycatcher spe-
cies from March to October in the San Lorenzo ridge, Santa Marta
Mountains.

los valores de movimientos/min se encontré en el inter-
valo de 5 a 14: E. frantzii (13.3), M. olivaceus (13.3) y
O. diadema (10.9) (Figura 1). Finalmente, ubiqué a las
especies con valores por encima de los 14 movimientos/
min en el grupo de depredadores activos: P nigrocapillus
(32), M. leucophrys (30), H. granadensis (26.6) y Z. chry-
sops (15) (Figura 1).

Las comparaciones multiples por medio de la prueba
de Kruskal-Wallis soportaron las diferencias en las tasas
de movimiento de los tres grupos (n = 542, H = 414.67,
P <0.001), aunque la asignacion de M. tuberculifer,
O. diadema y Z. chrysops a sus respectivos grupos no fue
clara. El nimero de movimientos/min en M. tuberculifer
no se diferencié de los otros depredadores sedentarios,
pero tampoco de E. franizii (P =0.28) y O. diadema
(P =1.00), categorizados como depredadores interme-
dios. A su vez, los valores de O. diadema no se diferen-
ciaron de los otros depredadores intermedios, pero tam-
poco de depredadores sedentarios como M. tuberculifer,
M. pernix (P =0.79) y M. striaticollis (P = 0.63), ni de
Z. chrysops (P = 1.00), un depredador activo.

Comportamiento de forrajeo

P cinnamomeus fue la Unica especie cuyas obser-
vaciones de forrajeo (n = 101) ocurrieron a lo largo del
gradiente de elevacién estudiado (z.e., 1800-2600 m),
mientras que las demds se encontraron mds o menos res-
tringidas a una franja altitudinal menos extensa. Encontré
que M. tuberculifer, M. crhysocephalusy Z. chrysops se aso-
ciaron a las zonas mds bajas: todos los registros de la pri-
mera especie ocurrieron entre 1800 y 1890 m de altitud
(n = 18), la segunda fue observada entre 1800 y 2280 m
(n = 32), mientras que la dltima se encontré entre los
1800 y 2180 m (n = 18). Contrariamente, M. leucophrys,
M. pernix y M. striaticollis se encontraron en las zonas
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mis altas del drea de estudio: los ataques de M. leucophrys
tuvieron lugar entre 2460 y 2600 m de altitud (n = 41),
M. pernix forrajed entre 2420 y 2600 m (n = 20), mien-
tras M. striaticollis fue observado entre los 2460 y 2600 m
(n =20). Las demds especies estudiadas forrajearon en
una franja intermedia y comparativamente mds exten-
sa que las descritas arriba: E. frantzii se ubic entre los
2025 y 2600 m de elevacién (n = 57), forrajeando con
mayor frecuencia entre 2025 y 2320 m (n = 49); los ata-
ques de H. granadensis ocurrieron entre 1956 y 2415 m
de elevacién (n = 62), y con mayor frecuencia entre 1980
y 2300 m (n = 50); O. diadema fue registrado entre los
2215 y 2600 m de altitud (n = 20), mayormente entre
2300 y 2470 m (n = 17); P nigrocapillus se encontré en-
tre 2120 y 2600 m de elevacién (n = 42), principalmente
entre los 2120 y 2350 m (n = 33); finalmente, M. oliva-
ceus realizé todos sus ataques entre los 1870 y 2370 m de
altitud (n = 25).

De las siete maniobras de ataque registradas durante
el estudio, el ataque aéreo fue la mds empleada por las
especies (31.40%), seguida de la salida al vuelo-golpe
(24.30%), el ataque perchado (15.40%) y la salida al vue-
lo-suspensién (13.20%). El porcentaje restante fue con-
formado por el salto (11.60%), la arremetida (3.10%) y la
salida desde una percha al suelo (1.10%). Nueve de las 12
especies de atrapamoscas emplearon entre tres y cuatro de
las siete maniobras, los miembros del género Myiotheretes
utilizaron solo dos de estas para capturar sus presas, mien-
tras que P cinnamomeus fue la Gnica especie cuyos ata-
ques fueron realizados de la misma manera (Figura 2a).
La proporcién de cada maniobra en el repertorio de ata-
que de los atrapamoscas fue variable, y mientras algunas
exhibieron distintas conductas de forma equitativa (e.g.,
E. frantziiy M. tuberculifer), otras mostraron un compor-
tamiento mds sesgado hacia una u otra conducta en parti-
cular (e.g., M. pernix'y M. striaticollis) (ver Figura 2a); los
valores J del indice de equidad de Pielou detallaron tales
diferencias (Tabla 2).

Los sustratos donde se encontraron las presas ata-
cadas variaron entre las 12 especies, aunque los ataques
fueron dirigidos principalmente al aire, y al haz y el envés
de hojas pequefias y medianas (Tabla 2). Especies como
E. frantzii y M. olivaceus atacaron frutos en una propor-
cién poco despreciable, e igual sucedi6 con el uso de ra-
mas o ramitas por parte de H. granadensis, M. leucophrys y
M. tuberculifer (Tabla 2). Solo P cinnamomeus dirigié to-
dos sus intentos para atrapar presas aéreas, y solo M. stria-
ticollis realiz6 vuelos al suelo para alimentarse (Tabla 2).

Las cuatro variables para caracterizar el microhdbi-
tat de forrajeo variaron notoriamente, tanto para cada
especie de atrapamoscas como entre estas (Tabla 2, Figu-
ra2). La cobertura vegetal alrededor de la zona de ata-
que fue menos variable en el caso de los depredadores
sedentarios, que por lo general permanecieron expuestos;
contrariamente y salvo algunos casos (e.g., E. frantzii o

P, nigrocapillus), los depredadores activos o intermedios
forrajearon tanto en zonas con abundante como escasa
cobertura vegetal (Tabla 2, Figuras 2b y 3). La altura de
las perchas y la distancia relativa al dosel también mostra-
ron escasa variacion en los depredadores sedentarios res-
pecto a los demds; con frecuencia, observé que estas aves
forrajeaban en perchas muy altas, usualmente cercanas al
dosel o a la copa del drbol o arbusto donde se encontraban
(Tabla 2, Figura 3a). De los otros depredadores, E. fran-
tzii, P nigrocapillus y Z. chrysops solian ubicarse cerca al
dosel o al limite superior de la vegetacién, sin importar
cudn variable fuese la altura de la percha respecto al suelo;
en cambio, noté que las zonas de alimentacién de H. gra-
nadensis, M. olivaceus y O. diadema no solian sobrepasar
los 4 m de altura y se encontraban alejadas por casi 6 m
del tope de la vegetacién (Tabla 2, Figuras 3b y 3¢). En
cuanto a la posicién horizontal del lugar de ataque, los
depredadores sedentarios tendieron a ubicarse en las ra-
mas mds externas de los drboles y arbustos (categoria 4
Tabla 2); las demds especies se ubicaron por lo general en
la regién media hacia el exterior (categoria 3 en Tabla 2),
y solo en algunas oportunidades M. olivaceus, O. diade-
ma, P nigrocapillus y Z. chrysops se situaron cercanos al
centro (categoria 2 en Tabla 2) o en el centro (Figura 3).

Conjuntamente, las maniobras de ataque que impli-
caron salidas al vuelo o saltos correspondieron al 80.5%
de todas las conductas observadas en los atrapamoscas de
San Lorenzo; no obstante, la distancia y el dngulo de es-
tas salidas variaron notoriamente entre las especies (Ta-
bla 2, Figura 3). Los depredadores sedentarios efectuaron
las salidas mds largas y con los dngulos menos pronun-
ciados (Tabla 2, Figura 3). El caso mds representativo
fue M. striaticollis, que atacé invertebrados ubicados en
el suelo desde perchas a mds de 10 m de altura, ejecu-
tando salidas de hasta 700 cm (Figura 3a). Por su parte,
los depredadores activos e intermedios efectuaron salidas
mids cortas y de dngulos mds pronunciados (Tabla 2, Fi-
gura 3). El caso extremo en estas aves fue H. granadensis,
cuyos saltos o salidas presentaban dngulos de hasta 90°,
pero no solian exceder los 15 cm (Figura 3).

Patrones en la organizacién del ensamble

Los hdbitats donde observé a los atrapamoscas in-
cluyeron zonas abiertas con drboles dispersos, borde de
bosque secundario, cafetales con sombrio, borde de ca-
rretera, claros en bosque secundario, interior de bosque,
rastrojos y plantaciones de especies exdticas. A excepcién
de Z. chrysops, que encontré principalmente en cafetales
bajo sombra (50.00%), todas las especies fueron observa-
das con mayor frecuencia en borde de bosque secundario.
No obstante, resulté llamativo que en cerca de la cuarta
parte de las observaciones, O. diadema (35.00%), H. gra-
nadensis (22.61%) y M. olivaceus (24.00%) realizaron sus
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ataques al interior de bosque. Incluso, obtuve otra impor-
tante proporcién de los ataques de O. diadema en claros
al interior de bosque (20.00%). Otros hibitats usados con
frecuencia por las aves fueron: claros de bosque, usados
por E. frantzii (19.30%), M. pernix (20.00%) y M. chryso-
cephalus (34.40%); el interior de bosque, por P nigrocapi-
llus (16.70%); los rastrojos altos y densos, por M. striati-
collis (30.00%) y M. leucophrys (31.72%); las plantaciones
de drboles fordneos, por M. leucophrys (19.50%).
Encontré algunas relaciones entre el tamafio de las
aves, sus estrategias de busqueda y algunas variables del
micro-hdbitat de forrajeo. En primer lugar, encontré
que la distancia y el dngulo de las salidas al vuelo man-
tienen una relacién inversa (rho de Spearman = -0.45,
P <0.001), y que la distancia de las mismas incremen-
ta conforme aumenta la longitud de la especie (rho de
Spearman = 0.88, P < 0.0001). En segundo lugar, obser-
vé que las especies mds grandes presentan mayores tiem-
pos de busqueda (rho de Spearman = 0.71, P = 0.009) y
menores tasas de movimiento (rho de Spearman = -0.64,
P =0.02), ademds de exhibir una tendencia a forrajear en
zonas con menor cobertura de vegetacién (rho de Spear-
man = -0.587, P = 0.045). Ademds, observé que la cober-
tura alrededor de la zona de ataque se correlacioné con
el nimero total de movimientos efectuados durante la
busqueda de presas (rho de Spearman = 0.62, P = 0.03).
El andlisis de componentes principales (ACP) y
el andlisis cluster permitieron determinar el patrén de
agrupamiento de los atrapamoscas en un espacio multi-
variado, y mostré que la organizacién de las especies en
el ensamble varia de acuerdo a las variables empleadas.
Los tres primeros componentes explicaron el 71.36% de
la variacién de los datos, y anadiendo el cuarto compo-
nente se explicé el 80.58%. El valor propio del primer
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componente fue 7.05, del segundo 2.72, del tercero 1.64
y del cuarto 1.47. 12 variables arrojaron altos valores de
correlacién con el primer componente: porcentajes de
uso del ataque aéreo (0.81), de la percha al suelo (0.59)
y de la arremetida (0.63); la altura de la percha (0.64), la
distancia de esta al dosel (-0.62) y la cobertura vegetal de
la zona de ataque (-0.85); la distancia (0.83) y el d4ngulo
(-0.78) de salidas al vuelo y la posicién horizontal del ave
(0.90); el tiempo de busqueda (0.57) y la tasa de movi-
miento (-0.76). El segundo componente se correlacioné
con el porcentaje de uso de salidas al vuelo-golpe (0.80) y
la diversidad de maniobras de ataque (-0.71), mientras el
tercero se correlaciond con el porcentaje de las maniobras
salida al vuelo-sostenido (0.73) y ataque perchado (0.61).

La organizacién del ensamble en el espacio de los dos
primeros componentes revelé cuatro grupos, principal-
mente segregados por la tasa de movimientos durante la
busqueda, las maniobras usadas y la posicién de la zona
de ataque (Figura 4a). Los dos primeros grupos los con-
formaron los depredadores sedentarios, con M. tuberculi-
fery M. chrysocephalus agrupados debido al uso de perchas
muy altas y la mayor diversidad de maniobras que el se-
gundo grupo, conformado por M. pernix, M. striaticollis
y P cinnamomeus (Figura 4a). Estas tltimas tres utilizaron
principalmente una estrategia de ataque y efectuaron sali-
das con dngulos mds pronunciados. Los otros dos grupos
los conformaron los depredadores activos e intermedios
(Figura 4a). El primero reunié a E. frantzii, Z. chrysops,
P nigrocapillus, M. leucophrys, M. olivaceus y O. diadema;
las dos primeras especies se encontraron mds cercanas
entre si, ya que combinan el ataque perchado con otras
maniobras variadas y suelen ubicarse cercanos al dosel en
estratos verticales medio y alto (Figura 4a). P nigrocapillus
utilizé primordialmente el ataque perchado, y su cercania
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FIGURA 2: Perfiles de forrajeo del2 especies de atrapamoscas en la cuchilla de San Lorenzo, Sierra Nevada de Santa Marta. a: porcentaje de uso de
siete maniobras de ataque para cada una de las especies; b: variacién en el porcentaje de cobertura de la vegetacién alrededor de la zona de ataque

usada por cada especie.

FIGURE 2: Foraging profiles for 12 Tyrant-flycatcher species in the San Lorenzo ridge, Santa Marta Mountains. a: proportional use of seven attack
maneuvers for each species; b: variation in vegetation cover surrounding attacking perch used by each species.
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FIGURA 3: Perfiles de forrajeo del2 especies de atrapamoscas en la cuchilla de San Lorenzo, Sierra Nevada de Santa Marta. Los gréficos ternarios
fueron construidos a partir de proporciones normalizadas (de 0 a 1) de tres variables relacionadas a la posicién de la percha de ataque; los graficos
polares ilustran el dngulo y distancia de salidas al vuelo y saltos. a: grupo de los depredadores sedentarios. Myiotheretes striaticollis se separé por dife-
rencias de escala; b: depredadores intermedios; ¢: depredadores activos.
FIGURE 3: Foraging profiles for 12 Tyrant-flycatcher species in the San Lorenzo ridge, Santa Marta Mountains. Ternary plots were obtained from
normal proportions (from 0 to 1) of three variables related to attacking perch position; polar plots depict values related with sallying. a: sedentary
predators. Myiotheretes striaticollis was separated due to scale differences; b: intermediary predators; c: active predators.
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a M. leucophrys se relacioné a su alta actividad durante la
busqueda de presas (Figura 4a). O. diademay M. olivaceus,
ambos depredadores intermedios, se agruparon debido al
uso comun de zonas con alta cobertura vegetal, forrajeando
mis cerca del centro de los drboles (o arbustos) (Figura 4a).
Finalmente, H. granadensis se aisl6 en el tercer grupo, pues-
to que se traté de un ave muy activa durante la busqueda,

y que como estrategia de ataque utilizé primordiamente
saltos cortos y de dngulos pronunciados dirigidos al envés
de las hojas (Figura 4a). La disposicion de las especies en
el espacio del componente 1y 3 varié ligeramente, aunque
evidencié un patrén: los depredadores sedentarios se aisla-
ron de los demds, y nuevamente O. diademay M. olivaceus
se agruparon y H. granadensis permanecié aislado.
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FIGURA 4: Organizacién del ensamble de atrapamoscas de la cuchilla de San Lorenzo, Sierra Nevada de Santa Marta, a partir de andlisis multiva-
riados. a: ACP mostrando la posicién de las 12 especies en un espacio multidimensional compuesto por los dos primeros componentes; b: andlisis
cluster de las 12 especies a partir de distancias euclidianas estimadas con las coordenadas de cada especie en los tres primeros componentes; ¢: andlisis
cluster de las especies a partir de la informacién de maniobras de ataque.
FIGURE 4: Organization of the Tyrant-flycatcher assembly in the San Lorenzo ridge, Santa Marta Mountains, from multivariate analysis. a: PCA
depicting positions of 12 species of Tyrant-flycatchers in the multidimensional space of the two first components; b: cluster analysis of the 12 Tyrant-
flycatcher species using Euclidean distances estimated from the scores of the first three components; c: cluster analysis constructed from attacking

maneuvers.
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Al agrupar los atrapamoscas por medio de los pun-
tajes de cada uno en los tres componentes, observé que
a excepcion de M. wuberculifer y M. chrysocephalus, la
conformacién de los grupos fue similar a la observada
en el ACP (Figura 4b). Fue notorio que la influencia del
comportamiento de bisqueda en el agrupamiento no fue
alta, pero si la del tipo de maniobras utilizadas por las
aves. Nuevamente H. granadensis se aislé de los demds,
y M. olivaceus y O. diadema se encontraron asociadas; de
igual forma, P cinnamomeus se agrupé con los dos Myi-
otheretes, 'y E. frantzii, M. leucophrys, P nigrocapillus y
Z. chrysops conformaron otro grupo (Figura 4b). A pesar
de la alta influencia de las maniobras de ataque en la or-
ganizacién de este dendrograma, fue notoria la diferencia
con la topologia del dendrograma realizado Gnicamente
con las conductas de ataque (Figura 4c). Si bien H. gra-
nadensis permanecio aislado y M. olivaceus se unié nueva-
mente a O. diadema, M. tuberculifer y M. chrysocephalus
se asociaron a otras especies, y P cinnamomeus resultd
unirse basalmente a las 11 especies restantes (Figura 4c).

DISCUSION

Independientemente de la variacién temporal en la
abundancia del alimento y los cambios en el ciclo anual
de las 12 especies estudiadas, este trabajo indica que los
atrapamoscas de la cuchilla de San Lorenzo evidenciaron
ademds de segregacién altitudinal, segregacion ecoldgica
y comportamental, justificadas por las diferencias en el
micro-hdbitat y las estrategias de forrajeo. No obstante la
similitud en el comportamiento de busqueda de las cinco
especies catalogadas como depredadores sedentarios, solo
M. tuberculifer y M. chrysocephalus se asociaron a cafeta-
les con sombra y bosques sub-andinos entre los 1800 y
2200 m de elevacién, y exhibieron un uso equitativo de
tres o mds estrategias de ataque; en cambio, las especies
del género Myiotheretes (M. pernix y M. striaticollis), si
bien presentan un tamano corporal similar a las dos ante-
riores, nunca se registraron por debajo de los 2400 m, se
asociaron principalmente a rastrojos y bosques andinos y
mostraron una conducta estereotipada para capturar las
presas; en el caso de P cinnamomeus, que también presen-
t6 un comportamiento de ataque restringido y cuyo rango
altitudinal se traslapo con los otros cuatro atrapamoscas,
fue la tnica ave del grupo de tamano corporal reducido.
Respecto a los depredadores intermedios, E. frantzii re-
sultd ser una especie de comportamiento flexible que in-
cluyé frutos en su dieta, asociada a distintos hébitats, pero
con una tendencia a atacar perchada en estratos altos;
M. olivaceus y O. diadema, si bien estuvieron agrupados
en todos los andlisis y se asociaron a los bordes e interior
de bosque secundario, se segregaron altitudinalmente, y se
diferenciaron por su ubicacién dentro de la vegetacién y
el tipo de sustratos atacados (frecuente consumo de frutos

por parte de M. olivaceus). Los depredadores activos fue-
ron los més disimiles entre si, e independientemente del
rango altitudinal, mostraron importantes diferencias en
el hdbitat y micro-hdbitat usados y en las maniobras de
forrajeo; las dos especies mds cercanas, P nigrocapillus y
Z. chrysops, se segregaron altitudinalmente.

Limitaciones del estudio

Los perfiles de forrajeo descritos aqui y la cuantifica-
cién del comportamiento proveen una visién mds precisa
sobre la ecologia del ensamble de atrapamoscas de San
Lorenzo, aunque algunas limitaciones del estudio sugie-
ren prudencia para inferir relaciones evolutivas o relacio-
nes ecoldgicas a una mayor escala espacial o temporal.
Estas limitaciones deben ser justificadas.

Una primera limitante del estudio fue la no inclu-
sion de E. chiriquensis, E. flavogaster, Z. improbus, P mys-
taceus 'y A. spadiceus en los andlisis, cuya informacién
podria haber influido en los patrones de organizacién ob-
servados en el ensamble. Su ausencia se debié al reduci-
do nimero de registros, insuficientes para caracterizar su
comportamiento. Y aunque esto pudo asociarse a su baja
detectabilidad, la escasez de detecciones visuales y auditi-
vas durante los ocho meses por encima de los 1800 m de
altitud, sugiere que estas aves se asociaron mds a hdbitats
sub-andinos e incluso sub-tropicales. De cualquier forma,
la semejanza entre estas especies y algunos de los taxones
estudiados aqui reduce las posibilidades de un cambio
dramdtico en la conformacién de los grupos obtenidos.
Ante su eventual inclusién, es probable que tales semejan-
zas hubiesen impedido la conformacién de grupos adicio-
nales, dadas las tendencias conservativas en el nicho (para
informacién sobre comportamiento de forrajeo de estas
especies ver Fitzpatrick 1980, Traylor y Fitzpatrick 1981,
Cintra 1997, Fitzpatrick 2004).

Una segunda limitante de este trabajo fue la baja re-
presentatividad de los registros de ataque de M. olivaceus,
M. tuberculifer, O. diadema 'y Z. chrysops, ya que en nin-
guno de los casos obtuve mds de 20 observaciones. Estas
muestras reducidas fueron probablemente la causa de que
los contrastes multiples de Kruskal-Wallis no las asocia-
ran a los grupos establecidos a partir del comportamiento
de busqueda. El tamafno de muestra de los Myiotheretes
también fue limitado, pero su conducta estereotipada y
predecible causé que los estimadores indicaran alta repre-
sentatividad con apenas 20 observaciones. Si bien el es-
fuerzo minimo recomendado puede encontrarse entre las
40 y 500 muestras (Petit ez a/. 1990), el tamafio de mues-
tra apropiado es relativo a cada especie y depende de la
heterogeneidad en las conductas que cada ave exhibe (ver
Brennan y Morrison 1990). Los datos de los Myiotheretes
y de M. leucophrys, M. chrysocephalusy P nigrocapillus so-

portan este argumento.
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Finalmente, la reducida escala temporal del estudio
y la imposibilidad de asegurar la independencia de las
observaciones serfan otras limitaciones. Si bien es sabi-
do que solo estudios a largo plazo permiten identificar y
discriminar la influencia de la variacién de los recursos
en los patrones comportamentales que puedan observarse
(Ford e al. 1990, Wiens 1997), se puede considerar que
un estudio corto aportard informacién confiable y precisa
mientras sus conclusiones se limiten a la realidad espacio-
temporal del mismo (Wiens 1997). En cuanto a la inde-
pendencia de observaciones, debe resaltarse que el dise-
fio del estudio procuré eliminar la dependencia espacial
y temporal al mdximo, pese a no contar con un sistema
para reconocer a cada individuo (e.g., anillos de colores).
De hecho, las restricciones impuestas en la metodologia
fueron la causa del bajo niimero de observaciones en al-
gunas especies (e.g., M. tuberculifer y Z. chrysops), ya que
impedian utilizar mds de una observacién de ataque por
secuencia o colectar datos en un mismo lugar durante el
mismo mes (ver Bell ez al. 1990, Hejl ez al. 1990).

Comportamiento de forrajeo y
organizacién del ensamble

Encontré que las 12 especies se segregan en un gra-
diente comportamental de acuerdo a sus estrategias de
busqueda y la heterogeneidad en sus hébitos de forrajeo.
Los tiempos de busqueda y la tasa de movimientos de
cada taxén los situé en un continuo entre depredadores
sedentarios y activos, ubicando algunos de estos entre am-
bos extremos (ver Holmes y Recher 1986, MacLaughlin
1989). Con la notoria excepcién de P cinnamomeus, la
condicién de depredador sedentario se relacion6 con un
mayor tamafio corporal (ver Traylor y Fitzpatrick 1981),
observando que los atrapamoscas de mayor talla en San
Lorenzo suelen moverse poco o nada durante la busqueda
de presas; también observé que utilizan perchas altas y
expuestas independiente del hdbitat, suelen emplear po-
cas maniobras de ataque, realizan salidas al vuelo largas
y de dngulos poco pronunciados, y usualmente regresan
a la misma percha tras una salida al vuelo (ver Sherry
1984). El hdbito de busqueda activa se relacioné con aves
de tamano reducido, altas tasas de movimiento y tiem-
pos de busqueda variables, pero en general cortos; el uso
de distintos sustratos y perchas varié, aunque hubo una
tendencia a utilizar pocas maniobras de ataque de for-
ma frecuente. Finalmente, algunas de las especies fueron
categorizadas como depredadores intermedios, cuya bus-
queda de presas se caracterizé por saltos y vuelos cortos
pausados, el uso de perchas menos expuestas y una mayor
flexibilidad en el uso de conductas de ataque.

En general, las aves de ambos extremos del gradiente
de comportamiento de basqueda se restringieron en la
conducta de ataque, pero no en el hdbitat y micro-hdbitat

de forrajeo; contrariamente, los depredadores intermedios
usaron una mayor variedad de ataques, pero no necesaria-
mente de micro-hdbitats. Esto confirmé mi hipétesis de
que los depredadores que exhiben una estrategia de ata-
que estereotipada suelen ubicarse en ambos extremos del
gradiente de tipo de busqueda, pero no asi los buscado-
res intermedios, que muestran cierto oportunismo en las
conductas de ataque. No obstante, la hipétesis que soste-
nia que los buscadores intermedios exhibfan una mayor
variacion en variables de micro-hdbitat fue rechazada, ya
que M. olivaceusy O. diadema presentaron una llamativa
asociacién con la porcién interna de ramas a media altura
en drboles o arbustos en bordes o interior de bosque.

Observé que el grupo de los atrapamoscas sedenta-
rios fue relativamente homogéneo en su comportamien-
to, restringiéndose a capturar presas en vuelo en zonas
muy expuestas, especialmente el grupo conformado por
M. pernix, M. striaticollisy P cinnamomeus. Este compor-
tamiento es tipico de especies que explotan recursos ali-
menticios de distribucién irregular en tiempo y espacio,
realizando busquedas durante largos periodos de tiempo
en un drea restringida sin mayor esfuerzo y sin cambiar de
percha tras sucesivos intentos (Traylor y Fitzpatrick 1981,
Sherry 1984). Estas aves tienden a incluir diversas pre-
sas en su dieta, siendo notorio el incremento de su talla
conforme el tamafio del ave aumenta, y tratdndose por lo
general de insectos sociales, como Himenépteros (Formi-
cidae, Apoidea) y Odondtos (Sherry 1984). Mis obser-
vaciones de P cinnamomeus concordaron con las descrip-
ciones de otros autores, que lo consideran un especialista
en la maniobra de ataque aéreo, lo que se contrapone a su
relativa flexibilidad para emplear distintos hébitats de fo-
rrajeo (Fitzpatrick 1980, Sherry 1984). No solo noté que
podia emplear distintas perchas, sino que fue la especie
que ocupd el rango altitudinal mds amplio. Ello podria
ser causa de un intensivo uso de pequefos insectos socia-
les, un recurso variable en el tiempo y cuya presencia de-
termina, mds que cualquier variable de micro-hdbitat, la
presencia de la especie (Traylor y Fitzpatrick 1981, Sherry
1984, Fitzpatrick 2004). Por otra parte, mis observacio-
nes de los dos Myiotheretes contrastaron con la informa-
cién disponible, que catalogan a estas aves como forrajea-
dores del suelo y generalistas de los bosques alto-andinos
(Traylor y Fitzpatrick 1981, Fitzpatrick 2004); no obstan-
te su relacién con bosques por encima de los 2400 m de
elevacién en San Lorenzo, mis datos indican que durante
el periodo de estudio se comportaron como aves estereo-
tipadas que emplearon principalmente ataques aéreos, y
eventualmente, salidas al suelo para tomar Coledpteros de
gran tamafio. Aunque los estimadores asociados a las cur-
vas de saturacién revelaron un muestreo representativo en
ambas especies, un estudio a largo plazo permitird deter-
minar si los resultados que obtuve fueron consecuencia
de una restriccidon temporal en las dimensiones del nicho
estudiadas.
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M. tuberculifer y M. chrysocephalus también fueron
parte de los depredadores sedentarios, y se segregaron al-
titudinalmente de los Myiotheretes. Su frecuente uso de
salidas al vuelo, el uso de hojas como sustratos de ataque,
y sus escasos regresos a la misma percha causaron su aisla-
miento en el espacio multivariado del grupo formado por
los Myiotheretes y P cinnamomeus. La informacién dispo-
nible de estas dos especies se asemeja a lo observado en
este estudio: ambos suelen usar salidas largas y de dngulos
poco pronunciados a la vegetacién circundante, usando
golpes o vuelos cernidos para tomar a sus presas (Fitzpa-
trick 1980, Traylor y Fitzpatrick 1981). Si bien algunos
estudios cortos han mostrado un amplio uso del ataque
perchado en miembros de Myiarchus (Cintra 1997) o de
ataques aéreos en Myiodinastes (Gabriel y Pizo 2005), esto
solo demuestra que la ubicaciéon geogrifica y la duracién
del muestreo imponen serios desafios para interpretar co-
rrectamente la relacién entre atrapamoscas sintdpicos. Es
probable que la dimensién del nicho evaluada aqui para
estas especies presente mayor traslape con otros depreda-
dores sedentarios de zonas mds bajas, como Tyrannus me-
lancholicus o Myiozetetes cayanensis.

Exceptuando a H. granadensis, tanto depredado-
res intermedios como activos se mezclaron en el espacio
multidimensional evaluado por el ACP, debido a la am-
plia variacién en las variables de micro-hdbitat evaluadas.
H. granadensis se comporté como un depredador activo,
exhibiendo una alta tasa de movimientos, forrajeando en
ramas bajas pocos expuestas y lejanas del dosel, y usual-
mente atacando el envés de pequefias hojas mediante sal-
tos con dngulos amplios. Tal conducta no solo es tipica
de miembros de Hemitriccus, sino de otros grupos como
Lophotriccus, Athalotriccus, Poecilotriccus, Todirostrum 'y
demds géneros afines (Fitzpatrick 1980, Traylor y Fitz-
patrick 1981, Fitzpatrick 2004). Este comportamiento
estereotipado parece asociarse a dietas mds restringidas y
a presas que suelen esconderse en el envés de las hojas,
como Ardcnidos, larvas de Lepidépteros, Homépteros y
algunos Ortépteros (Sherry 1984). El nicho de esta ave
parece no traslaparse con ningtin miembro del ensamble,
y es probable que su asociacién a los bosques montanos
en San Lorenzo sea producto de segregacién altitudinal
con otras especies que emplean las mismas estrategias y
que se asocian con bosques sub-andinos y sub-tropicales:
P mystaceus, Todirostrum cinereum 'y Poecilotriccus sylvia.

De los otros depredadores activos, M. leucophrys mos-
tré cierta tolerancia a los cambios en la vegetacién original,
forrajeando incluso en plantaciones de especies exdticas.
Estas aves exhibieron altas tasas de busqueda y el uso de
distintas maniobras y sustratos, aunque con una tendencia
a usar salidas al vuelo y ataques perchados, como muchos
miembros de la sub-familia Elaeninae (Traylor y Fitzpatrick
1981, Fitzpatrck 2004). Su cercania en el espacio multiva-
riado a P nigrocapillusy Z. chrysops se relacioné con una ele-
vada tasa de movimientos y breves periodos de busqueda.

Sin embargo, el variado uso de sustratos y alturas de percha,
y su clara asociacién con las partes més altas de la cuchilla
de San Lorenzo causaron su aislamiento de los otros miem-
bros de Elaeninae. Respecto a P nigrocapillus y Z. chrysops,
encontré bastante semejanza entre mis observaciones y la
informacién de otros autores, que describen a estos atra-
pamoscas forrajeando en perchas relativamente altas, con-
sumiendo frutos durante ciertos periodos y empleando
regularmente el ataque perchado (Fitzpatrick 1980). La
segregacion altitudinal entre ambos taxones fue evidente.
En el caso de Z. chrysops, serd necesario un muestreo enfo-
cado en zonas més bajas de la cuchilla para caracterizar con
mayor precision su comportamiento de forrajeo.

E. frantzii, M. olivaceus y O. diadema no mostra-
ron un comportamiento de busqueda que permitiera
definirlos como depredadores activos o sedentarios, y su
considerable traslape con los depredadores activos en el
espacio multidimensional confirmé su condicién de “in-
termedios”. Al igual que otros congéneres y miembros de
Elaenianae, E. frantzii consumié frutos, forraje6 en dis-
tintos habitats y utilizé diferentes maniobras de forma
equitativa, aunque utiliz6 el ataque perchado y la salida
al vuelo-suspensién con regularidad (Fitzpatrick 1980,
Traylor y Fitzpatrick 1981). Como en otros estudios,
M. olivaceus consumid frutos con frecuencia, usé princi-
palmente las salidas al vuelo-suspensién, y se ubicé en
bordes y al interior de fragmentos de bosque secundario
(Fitzpatrick 1980, Traylor y Fitzpatrick 1981, Fitzpatrick
2004). Por su parte, O. diadema también empled la salida
al vuelo-suspensién y otras tres maniobras, siempre cerca
al suelo, como es tipico en el género Ochthoeca (Fitzpa-
trick 1980, Traylor y Fitzpatrick 1981, Fitzpatrick 2004).
Ademds de su constante forrajeo en perchas proximas al
suelo, su asociacién con el interior de parches de bosque
o claros al interior de los mismos fueron las causas de
su segregacion de M. olivaceus en el espacio multivariado.
Su uso frecuente de claros serfa consecuencia de la fuerte
atraccion por parte de los artrépodos a la vegetacién en
regeneracién (Sherry 1984, Fitzpatrick 2004).

A partir de la dimensién del nicho evaluada, observé
que con pocas excepciones, las especies cercananamente
emparentadas tendieron a agruparse entre si (ver Ohlson
etal. 2008). E. frantzii, M. leucophrys, P nigrocapillus y
Z. chrysops siempre se ubicaron en la misma region del es-
pacio multivariado del ACP, tanto en el espacio de los dos
primeros componentes como en el del primero y el terce-
ro. Incluso, estas cuatro especies conformaron un clado en
el dendrograma construido con las coordenadas de los tres
primeros componentes. Tres de los cuatro miembros de
Fluvicolinae (M. pernix, M. striaticollis y P cinnamomeus)
también se agruparon en el ACP y conformaron un clado
en el dendrograma. La razén por la cual M. pernix se agru-
p6 con P cinnamomeus y no con M. striaticollis fue la ma-
yor similitud entre estas dos en las maniobras de ataque
utilizadas y distancias de vuelo; M. striaticollis emple6 con
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relativa frecuencia la estrategia ataque desde percha al sue-
lo, y las largas distancias de estas salidas al suelo causaron
su distanciamiento de M. pernix. Otras dos especies que
evidenciaron similitud ecoldgica fueron M. mberculifer y
M. chrysocephalus, las cuales son parte de dos grupos her-
manos, Myiarchinae y Tyranninae (Ohlson ez a/. 2008).

Contrario a las especies anteriores, los atrapamoscas
cuya similitud ecolégica no se correspondié con sus re-
laciones filogenéticas fueron H. granadensis, M. olivaceus
y O. diadema. Pese a ser parte de Pipromorphinae (ver
Obhlson ez al. 2008), H. granadensis'y M. olivaceus perma-
necieron aislados en todos los andlisis por las diferencias
ya expuestas; la Gnica similitud posible entre ambas seria
el uso de perchas relativamente cubiertas en vegetacién
densa y enmarafiada. O. diadema, que se aislé de los otros
miembros de Fluvicolinae, emplea estrategias de forrajeo
completamente distintas de las otras tres especies, razén
por la cual nunca se agrupé6 con estas. La justificacién de
su aislamiento es sin duda la amplia variedad de hdbitos
en esta sub-familia, con seguridad la mds diversa de los
atrapamoscas en términos ecoldgicos (Traylor y Fitzpa-
trick 1981, Fitzpatrick 2004).

A la luz de las variables cuantificadas, es probable
que una tendencia conservativa en el nicho (ver Harvey
y Pagel 1991) sea la causa de las similitudes ecoldgicas
entre las especies mds emparentadas del ensamble de atra-
pamoscas en la cuchilla de San Lorenzo. Algunas de es-
tas especies se segregaron altitudinalmente, pero otras, se
diferenciaron en un espacio multidimensional asociado
al micro-hdbitat de forrajeo y las conductas de alimenta-
cién. Lo anterior podria estar relacionado estrechamente
con el tipo de presas consumidas y las limitaciones que
la morfologia impone sobre las especies (Sherry 1984,
Sherry 1990, Kramer 2001). Si este es el caso, es proba-
ble que la competencia haya sido y continte siendo una
fuerza importante en la organizacién del ensamble, al
menos en aquellas especies cercanamente emparentadas
(ver Kraft et al. 2007). No obstante, también encontré
una alta similitud entre especies de distintas sub-familias,
como M. tuberculifer y M. chrysocephalus con las dos es-
pecies de Myiotheretes. Es probable que la coexistencia
de estas aves de tamafos y conductas similares no solo
esté mediada por la segregacién altitudinal, sino por di-
ferencias en el tipo de items que consumen debido a las
limitaciones asociadas a su morfologia o comportamiento
(Sherry 1984). Es probable, como en este caso, que los
fileros ambientales también hayan desempenado un papel
en la conformacién del ensamble (ver Kraft ez 2/ 2007).

Pese a presentar informacién valiosa sobre la ecologia
de estos atrapamoscas e inferir la estructura del ensamble
en San Lorenzo a partir del comportamiento, considero
que algunos de los aspectos discutidos en el pdrrafo an-
terior solo pueden ser confirmados al contar con infor-
macién morfolégica; un andlisis conjunto de datos mor-
fométricos y conductuales permitird obtener una visién

mds s6lida del ensamble. En este estudio demostré que el
patrén de organizacion de las especies cambia dependien-
do del conjunto de datos evaluados, tal como indicaron
los dos dendrogramas construidos. Por ende, es recomen-
dable probar si los datos morfolégicos se corresponden
con la informacién comportamental, y si la inclusién de
los mismos arroja un patrén semejante al obtenido en este
trabajo. De este modo, serd posible determinar si el uso de
datos fenotipicos es adecuado para representar la estruc-
tura ecoldgica de una comunidad, tal y como los estudios
de relaciones filogenéticas en comunidades lo han realiza-

do (e.g., Gémez et al. 2010).
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