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RESUMEN

La dispersión de semillas por aves puede jugar un papel determinante en el éxito de la restauración pasiva de los 
bosques ya que las aves pueden depositar semillas de especies pioneras y primarias, defi niendo con ello la recuperación 
de la composición de la comunidad vegetal en el tiempo. En este trabajo se analizó la ingesta y dispersión de semillas 
por aves frugívoras como coadyuvantes en la restauración del bosque mesófi lo de montaña en el centro de Veracruz, 
México. Las aves fueron clasifi cadas de acuerdo a su afi nidad por el bosque y al estrato arbóreo en que concentran 
su actividad, con el fi n de determinar si estas características se relacionan con la abundancia, riqueza y diversidad 
de las semillas que ingieren y dispersan. Se analizaron 93 excretas de 23 especies de aves; en ellas se encontraron 
2699 semillas de 17 especies vegetales, siendo las más abundantes las del arbusto Conostegia xalapensis. Analizamos 
la correlación entre tamaño de las semillas y tamaño del pico para las seis especies de aves más capturadas. 
Complementariamente, evaluamos el efecto de la ingesta de semillas por aves sobre la germinación, realizando dos 
experimentos, uno con el total de las semillas obtenidas en las excretas, y otro con semillas de C. xalapensis que fueron 
administradas a las aves artifi cialmente y su germinación comparada con semillas control. Se encontraron diferencias 
signifi cativas entre los índices de diversidad de semillas ingeridas para las seis especies de aves con mayor número de 
registros, lo que sugiere un consumo diferencial. Sin embargo, no se encontraron diferencias signifi cativas en la riqueza 
y abundancia de semillas consumidas entre aves con diferente afi nidad al bosque y preferencia de estrato arbóreo. 
Tampoco se observó una asociación signifi cativa entre el tamaño de semillas con el ancho y lo alto del pico, pero sí con 
la longitud tomada desde la base y desde los nostrilos del mismo. Del total de las especies de semillas encontradas, el 
59 % germinó en las excretas del 78 % de las especies de aves. Este trabajo muestra que en los bosques mesófi los de 
montaña las aves son agentes dispersores importantes de especies de plantas pertenecientes a bosques secundarios y 
también dispersores de algunas plantas del bosque primario, por ello son agentes que facilitan el proceso de sucesión 
forestal.

Palabras clave: aves frugívoras, Conostegia xalapensis, germinación, restauración de bosques.

ABSTRACT

Seed dispersal by birds may play a major role in the successful natural forest restoration process as birds can deposit 
pioneer and primary seeds species, thereby defi ning the recovery of plant community composition over time. In this 
study, seed ingestion and dispersion by frugivorous birds were analyzed as processes facilitating the restoration of 
tropical cloud montane forests in central Veracruz, Mexico. Birds were classifi ed according to their affi nity to the 
forest and their preference to a particular forest stratum, in order to determine whether these factors were related 
to the richness, abundance and diversity of ingested and dispersed seeds. We analyzed 93 fecal samples from 23 bird 
species. A total of 2699 seeds from 17 plant species were found in the fecal samples, the most abundant seed was 
from the shrub Conostegia xalapensis. We analyzed the correlation between seed size and beak size for the six most 
frequently captured bird species. We also evaluated the effect of bird ingestion on seed germination by performing 
two experiments, the fi rst one using the total number of seeds found in fecal samples, and the second one using C. 
xalapensis seeds that were administered artifi cially to the birds and their germination compared with control seeds. 
We found signifi cant differences among the ingested seed diversity indexes for the most commonly captured birds, 
which supports a differential seed consumption and dispersion. However, there were no signifi cant differences of 
the seed abundance and richness between birds with different forest affi nity or forest stratum preference. Also, there 
was no signifi cant association between seed size and the height and the width of the beak, but there was a difference 
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found in the length measured from the base and from the nostrils. From the total seed species, 59 % germinated 
from fecal samples belonging to 78 % of the bird species. As has been suggested for lowland tropical forests, this 
study also showed that in tropical cloud montane forests birds are good dispersal agents for a high diversity of plant 
species belonging to secondary forests, as well as dispersers of plant species from primary forest, acting therefore, as 
facilitators of forest succession process.

Key words: Conostegia xalapensis, germination, forest restoration, frugivorous birds.

INTRODUCCIÓN

La reducción, fragmentación y degradación 
de los ambientes naturales es un proceso que 
ha aumentado considerablemente durante 
las últ imas décadas (Challenger 1998). 
Particularmente el bosque mesófi lo de montaña 
(BMM) ha sido uno de los tipos de vegetación 
que más alteración y reducción ha sufrido, 
ocupando en la actualidad menos del 1 % de la 
superfi cie total de México (Challenger & Dirzo 
2009), lo que amenaza su alta biodiversidad y 
los servicios ambientales que brinda (Bubb 
et al. 2004). La mayoría de los fragmentos de 
BMM que aún existen en México se encuentran 
inmersos en paisajes agrícolas, amenazados 
por el riesgo de ser convertidos a otros usos 
de suelo; y fuera de las áreas protegidas están 
sujetos a la extracción selectiva de especies 
arbóreas (Challenger 1998, Toledo et al. 2011).

Dada la impor tancia de los BMM es 
urgente revertir su degradación y aumentar 
su área, por lo que es esencial el diseño de 
experimentos que permitan incrementar el 
conocimiento básico de su ecología, mejorando 
estrategias de manejo que incrementen el éxito 
en la conservación de estos ecosistemas (Holl 
et al. 2000, Hobbs & Harris 2001). En términos 
generales, existen dos tipos de restauración: (a) 
la restauración ecológica pasiva o regeneración 
natural, que es un proceso en donde se detiene 
y evita el disturbio, para dejar que el ecosistema 
se recupere por sí solo, y (b) la restauración 
asistida o activa, que es un proceso inducido 
por el hombre para acelerar la recuperación 
del ecosistema (Jackson et al. 1995, SER 2004). 
Si bien la restauración ecológica pasiva es una 
alternativa económica para la recuperación de 
los ecosistemas, la regeneración del bosque 
puede estar limitada por diferentes factores 
como suelos infértiles o erosionados, presencia 
de especies invasoras, alta depredación de 
semillas y plántulas y la baja disponibilidad de 
propágulos por ausencia de dispersores (Holl et 
al. 2000, Slocum et al. 2006, Lozada 2007).

Existen diversos estudios que demuestran 
la importancia de los animales, en particular 
las aves, en la dispersión de semillas y en 
la recuperación de los bosques templados 
(Figueroa & Castro 2002, Amico & Aizen 2005, 
Salvande et al. 2011) y selvas tropicales (Holl 
2002, Barrantes & Pereira. 2002). Las aves 
son los dispersores que más contribuyen en el 
proceso de sucesión del bosque (Gorchov et al. 
1993, Wunderlee 1997) ya que ingieren frutos 
y defecan o regurgitan las semillas en áreas 
abiertas (Gorchov et al. 1995, Cardoso et al. 
1996, Corlett 1998, Figueroa & Castro 2002, Holl 
2002, Amico & Aizen 2005, Wilms & Kappelle 
2006, Fink et al. 2008). Las especies vegetales 
dispersadas son, en general, especies pioneras 
que facilitan la llegada y el establecimiento de 
otras especies de etapas sucesionales tardías 
(Vandermeer 1990) contribuyendo a mantener 
el reclutamiento de plántulas y el fl ujo génico 
(Figueroa-Esquivel et al. 2009). Además en 
algunos casos, los agentes dispersores facilitan 
la germinación al depositar las semillas en 
microhábitats adecuados (Rodríguez-Pérez et al. 
2005) y, en el caso de la endozoocoria, jugos y 
movimientos gástricos pueden remover la capa 
inhibidora de las semillas aumentando con ello 
la tasa de germinación (Galindo-González 1998, 
Yagihashi et al. 1999, Buckley et al. 2006).

A pesar de la existencia de diversos estudios 
que han analizado la dispersión de las semillas 
por aves y su importancia en la restauración 
de bosques (e.g., Howe 1977, Wheelwright 
et al. 1984, Cardoso et al. 1996, Barrantes & 
Pereira 2002) dentro de los BMM de México 
los estudios aún son escasos. En este hábitat 
la composición de la avifauna y de la fl ora es 
biogeográfi camente más compleja que la de 
otros bosques centroamericanos, debido a la 
mezcla de grupos tanto de origen neártico 
como neotropical, además de las formas 
endémicas (Navarro-Sigüenza & Benítez 1993, 
Hernández-Baños et al. 1995, Luna et al. 1999).

Estudios previos en el centro de Veracruz 
han mostrado que el BMM puede regenerarse 
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en pastizales abandonados y que un bosque 
secundario puede tener la diversidad de 
especies de un bosque maduro en 25 años, 
mientras que la estructura del bosque maduro 
se puede alcanzar hasta en 80 años de abandono 
(Muñiz-Castro et al. 2006, Muñiz-Castro et al. 
2011). En este proceso se ha documentado 
que las especies de árboles pioneras con alta 
capacidad de colonización son progresivamente 
reemplazadas en tiempo y espacio por especies 
primarias, tolerantes a la sombra con baja 
capacidad de colonización (reemplazo fl orístico). 
Sin embargo, no se conoce hasta ahora el 
papel relativo de las aves como potenciales 
dispersores de árboles ornitócoros para acelerar 
el proceso de regeneración del bosque.

Considerando que el reemplazo fl orístico 
de especies pioneras por especies primarias 
ocurre entre los 15 y 25 años de abandono, en 
un pastizal recientemente abandonado (cuatro 
años de abandono) se espera encontrar que las 
aves frugívoras sean importantes dispersoras 
de semillas de especies pioneras de rápido 
crecimiento; a través de su impacto positivo 
en el establecimiento de plantas pioneras, se 
espera que las aves frugívoras sean facilitadoras 
del proceso de sucesión secundaria, y por 
lo tanto, que tengan un papel relevante en la 
restauración pasiva de este tipo de bosques. 
Para ello, en este trabajo se analizó la ingestión 
y dispersión de semillas de plantas del BMM 
por aves, así como su efecto en la germinación y 
su papel como coadyuvantes en la restauración 
pasiva del BMM en el centro del estado de 
Veracr uz, México. Además se analizó el 
efecto del uso y preferencia de hábitat de las 
aves sobre el tipo y diversidad de semillas. 
Adicionalmente, se correlacionó el tamaño del 
pico con el tamaño de las semillas y se evaluó 
el efecto de la ingestión por aves sobre la 
germinación de las semillas.

MÉTODOS

Área de estudio

El trabajó se realizó en la localidad de Las Cañadas, 
en el Rancho Las Bellotas, municipio de Huatusco, 
Veracruz, México (19º11’10” N y 96º59’30” W, 19º10’30” 
N y 96º58’30” W; 1400 msnm). El área de estudio es 
un potrero de 150 ha abandonado desde el año 2005 
e inmerso en una matriz de fragmentos de bosque 
mesófilo, bosques secundarios, cafetales de sombra, 
bosques ribereños y pastizales activos. Presenta una 
precipitación y temperatura promedio anual de 1924 mm 
y 16.7 ºC, respectivamente, con su temporada de lluvias 

entre julio a septiembre (Álvarez-Aquino et al. 2004). 
El BMM está dominado por Quercus sapotifolia Liebm. 
1854 y Q. insignis Martens & Galeotti, 1843. Existen 
otras especies de árboles de frutos carnosos como 
Palicourea padifolia (Willd. ex Roem. & Schult.) C.M. 
Taylor & Lorence, Trema micrantha (Linnaeus) Blume, 
1856 y Ocotea psychotrioides Kunth, 1817, entre otras. 
En los bosques secundarios se encuentran especies 
ornitócoras como Rubus pringlei Rydb. 1913, Piper 
auritum Kunth ex Humb et al. 1816, Miconia mexicana 
(Bonpl.) Naudin, Conostegia xalapensis (Bonpl.) D. 
Don, y algunas especies del género Solanum. Los 
pastizales están conformados por parches dominados 
ya sea por los pastos nativos Panicum glutinosum Sw. 
y Axonopus compressus (Sw.) P. Beauv., o por el exótico 
Cynodon plectostachyus (K. Schum.) Pilg, este último 
se ha documentado que inhibe la regeneración natural 
(Ortega-Pieck et al. 2011). Algunos de los árboles 
aislados más comunes son Psidium guajava L. y Acacia 
pennatula Benth. Además, hay extensos parches en 
los cuales la pteridofita Pteridium aquilinum L. es 
monodominante, lo que puede retrasar el avance de la 
sucesión secundaria (Ortega-Pieck et al. 2011).

Recolección de semillas

El estudio se llevó a cabo en dos temporadas, de abril 
a agosto del año 2009 y de junio a agosto del año 2010. 
La primera temporada tuvo mayor duración ya que 
en los meses de abril y mayo se hizo una recolecta 
de las principales especies de plantas leñosas para 
posteriormente facilitar la identifi cación de las semillas 
encontradas en las excretas de aves. Durante el primer 
período se realizaron observaciones de aves mediante 
censos de búsqueda intensiva (Ralph et al. 1996), los 
que se llevaron a cabo desde las 6:00 AM hasta las 10:00 
AM. Para la obtención de muestras fecales se usaron 
12 redes ornitológicas de 9 x 2 m, con una apertura de 
malla de 19 mm, las que se abrieron durante 8 horas 
diarias y se distribuyeron a lo largo de un transecto de 
200 m separadas entre ellas por una distancia de 5-10 
m, dependiendo de la cobertura vegetal, que incluyó 
remanentes de bosque mesófilo y secundario en 
diferentes etapas sucesionales.

Para la colecta de las excretas, las aves capturadas se 
mantuvieron en sacos de tela hasta obtener la muestra, 
lo que usualmente sucedía en menos de 15 minutos. 
Sin embargo, debido a que muchas aves defecan al 
caer en las redes, se colocó una tela bajo cada red para 
asegurar la recolección (Galindo-González et al. 2009). 
Cuando caían varias aves durante el mismo intervalo 
de revisión de las redes, dependiendo de la posición 
de cada individuo a lo largo de la red, se garantizaba 
la procedencia de cada excreta, destacando que nunca 
hubo dos aves capturadas en la misma posición de la 
red al mismo tiempo. Las excretas se colocaron en tubos 
Eppendorf 1.5 ml para ser transportadas y analizadas 
en el laboratorio. A partir de las muestras fecales se 
identifi caron las semillas hasta nivel de familia; en cinco 
casos las semillas se lograron determinar a nivel de 
especie y el resto se caracterizó a nivel de morfotipo. 
La obser vación de excretas se realizó usando un 
microscopio estereoscópico 4x.

Análisis de datos

Para  es t imar  e l  es fuer zo  de  muestr eo  y  l a 
representatividad tanto de las aves frugívoras capturadas 
como de las semillas presentes en las muestras fecales, 
se estimó la riqueza total esperada con base en modelos 
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no paramétricos basados en incidencia (presencia-
ausencia); específi camente se usaron los estadígrafos 
de Chao 2 y Bootstrap (Chao 1984, Chazdon et al. 1998) 
disponibles en el programa EstimateS v. 7.5 (Colwell 
2005). Estos modelos fueron usados porque son dos 
de los estimadores menos sesgados para muestras 
pequeñas (Colwell & Coddington 1994). Para eliminar 
la infl uencia del orden en el cual los muestreos (días o 
excretas) fueron agregados al análisis, se aleatorizó el 
orden de las muestras con 100 repeticiones sin reemplazo 
(Colwell & Coddington 1994), lo que suaviza las curvas 
de acumulación mediante un reordenamiento aleatorio 
de las muestras (Longino & Colwell 1997). La diversidad 
de semillas ingeridas por especie de ave se determinó 
mediante el índice de Shannon-Weaver (Shannon & 
Weaver 1949). Sin embargo, debido a que el número de 
excretas por especie fue heterogéneo, se analizaron solo 
las seis especies de aves que contaron con más de cinco 
individuos capturados. Se probó si existía una diferencia 
entre los índices obtenidos mediante una prueba de 
aleatorización de Solow, que consiste en un remuestreo 
para medir el grado de signifi cancia de los cambios 
observados en los índices de diversidad (Solow 1993). 
Estos análisis se realizaron con la ayuda de los software 
Estimates 7.5 (Colwell 2005) y Species Diversity and 
Richness IV (Seaby & Henderson 2006).

Se analizó la abundancia y riqueza de semillas 
ingeridas con relación a dos factores: la preferencia del 
estrato y el grado de afi nidad al bosque mostrado por las 
aves (Barrantes & Pereira 2002). Los niveles del factor 
estrato fueron dosel, sotobosque y mixto; mientras que 
los niveles del factor afi nidad fueron alta, media y baja 
(Tabla 1). Esta clasifi cación se basó en información 
proveniente de la literatura (Howell & Webb 1995, Stotz 
1996), en observaciones directas en el área de estudio 
y en la experiencia del segundo autor de más de una 
década de trabajo con aves de bosque mesófi lo en la 
Sierra Madre Oriental (SMO). Los efectos sobre la 
abundancia y riqueza de las semillas consumidas que 
tuvieron los niveles de cada factor fueron determinados 
mediante pruebas de Kruskal-Wallis (Kruskal & Wallis 
1952) utilizando el software SPSS (SPSS 2005).

Se evaluó la relación entre el tamaño de las semillas 
consumidas y cuatro medidas de la ranfoteca de las 
aves: (i) ancho, (ii) alto (tomadas a la altura de los 
nostrilos), (iii) longitud desde la base de la ranfoteca y 
(iv) longitud desde los nostrilos hasta la punta. Estas 
variables fueron relacionadas a través de la correlación 
de Pearson (Gotelli y Ellison, 2004). Las medidas de 
las aves fueron obtenidas desde ejemplares de aves 
de la colección ornitológica del Museo de Zoología 
de la Facultad de Ciencias de la Universidad Nacional 
Autónoma de México (UNAM) correspondientes a 23 
especies capturadas. Para evitar sesgos en la edad y el 
sexo de los ejemplares, solo se midieron los picos de los 
machos adultos.

Germinación de semillas

Para evaluar el efecto de la ingesta por aves sobre la 
germinación de las semillas se realizaron dos tipos de 
experimentos. El primero consistió en un análisis de 
la germinación en el total de las especies de semillas 
encontradas en las excretas durante la primera etapa del 
estudio. El segundo experimento se llevó a cabo durante 
la segunda etapa del estudio, evaluando únicamente la 
proporción de germinación de semillas de Conostegia 
xalapensis, un arbusto pionero cuyas semillas resultaron 
ser las más abundantes en las excretas de las aves. En 
este experimento se utilizaron dos tratamientos: semillas 

ingeridas por aves (ar tificialmente administradas) 
y semillas control extraídas directamente del fruto 
(Barnea et al. 1990). Se seleccionó a esta especie 
vegetal ya que además de ser importante durante la 
sucesión (Gómez-Pompa 1971) es abundante en el área 
de estudio. Para los experimentos de germinación las 
aves fueron capturadas con 12 redes ornitológicas y 
fueron colocadas en jaulas cilíndricas hechas con aros de 
madera y tela de tul durante un promedio de tres horas. 
En cada caso se les ofrecieron 15 frutos previamente 
colectados y posteriormente se recolectaron las semillas 
de las excretas. Las semillas de frutos no ingeridos se 
extrajeron para ser usados como control. Para evaluar 
si el paso por el tracto digestivo genera diferencias en la 
germinación de semillas, se realizaron pruebas de Chi-
cuadrado (Gotelli & Ellison 2004) utilizando el software 
BioEstat 5.0 (Ayres et al. 2007). Ambos experimentos 
de germinación se realizaron en el laboratorio, donde 
las semillas se colocaron en algodón plisado, por ser 
un medio más homogéneo que el suelo y para evitar la 
contaminación por hongos (Figueroa & Castro 2002) 
dentro de cajas Petri, las que se incubaron en una 
cámara de germinación iluminadas por 12 horas a una 
temperatura de 30o C durante el día y 25o C durante la 
noche y aplicando agua cada 2 ó 3 días para mantener la 
humedad (Galindo-González et al. 2000).

RESULTADOS

Se acumuló un total de 2400 horas/red y 
se capturaron 93 individuos de 23 especies 
de aves frugívoras (véase autorías en AOU 
1998) per tenecientes a 10 familias, siendo 
Chlorospingus opthalmicus (Emberizidae) la 
especie más capturada (n = 28 individuos). 
Otras especies frugívoras también fueron 
obser vadas, pero por su tamaño y hábitos 
asociados al dosel no fueron capturados: por 
ejemplo Or talis vetula (Cracidae), Trogon 
co l lar i s  (T r ogonidae) ,  Au lacor hynchus 
prasinus (Ramphastidae), Tityra semifasciata 
(Tityridae), Psilorhinus morio (Cor vidae), 
Ptilogonys cinereus (Ptilogonatidae), Bombycilla 
cedrorum (Bombici l l idae)  y  Psarocolius 
montezuma (Icteridae). Sin embargo, la curva 
de acumulación (Fig. 1) demostró que se 
realizó un esfuerzo de muestreo adecuado, ya 
que las especies de aves capturadas durante el 
trabajo de campo representaron 80 % y 85 % de 
las especies esperadas en el área de estudio de 
acuerdo a los estimadores Chao2 y Bootstrap, 
respectivamente.

En las excretas se encontró un total de 
2699 semillas per tenecientes a 17 especies 
de las familias de plantas Poaceae, Moraceae, 
Melastomataceae,  Solanaceae,  Araceae, 
Verbenaceae, Ulmaceae y Boraginaceae. La 
curva de acumulación de las semillas (Fig. 1) 
mostró que la riqueza observada representó 89 
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TABLA 1
Especies de aves frugívoras capturadas, número de individuos capturados, afi nidad al bosque, 
estrato en el que centran su actividad, número de semillas ingeridas y número de especies ingeridas.
Frugivorous birds captured, number of individuals captured, forest affi nity, forest stratum, number of seeds ingested 
and number of species ingested.

Especie Individuos Afi nidad al 
bosque Estrato Total de semillas 

ingeridas

No. de 
especies 
ingeridas

Leptotila verreauxi 1 Baja Mixto 3 1
Thamnophilus doliatus 2 Media Sotobosque 15 2
Myiodinastes maculatus 1 Media Dosel 43 2
Vireo brevipennis 2 Alta Sotobosque 2 2
Myadestes occidentalis 5 Media Dosel 111 9
Catharus aurantiirostris 8 Media Sotobosque 91 3
Catharus occidentalis 6 Media Sotobosque 86 4
Turdus assimilis 3 Media Mixto 242 6
Toxostoma longirostre 1 Alta Sotobosque 57 2
Melanotis caerulescens 2 Alta Sotobosque 74 5
Coereba fl aveola 1 Media Sotobosque 1 1
Thraupis abbas 1 Media Mixto 11 3
Cyanerpes cyaneus 3 Media Mixto 24 3
Saltator maximus 5 Alta Mixto 316 5
Sporophila torqueola 3 Baja Sotobosque 28 2
Arremon brunneinucha 2 Alta Sotobosque 18 2
Atlapetes albinucha 1 Alta Sotobosque 10 1
Aimophila rufescens 2 Baja Sotobosque 57 1
Chlorospingus ophthalmicus 26 Media Mixto 1135 2
Piranga leucoptera 2 Media Mixto 16 2
Cyanocompsa parellina 1 Media Sotobosque 3 1
Aimophila rufescens 2 Baja Sotobosque 57 1
Euphonia hirundinacea 10 Media Dosel 334 5
Euphonia elegantissima 1 Media Dosel 21 1

Fig. 1: (A) Curvas de acumulación de especies bajo el estimador de Bootstrap para aves frugívoras capturadas, y 
(B) riqueza de plantas observadas a través de las semillas obtenidas en las excretas de las aves.

(A) Species accumulation curves under the bootstrap estimator for captured frugivorous birds, and (B) number of plants spe-
cies observed from seeds in fecal samples.
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% y 87 % de las especies esperadas en el área de 
estudio de acuerdo a los estimadores Chao2 y 
Bootstrap, respectivamente (solo se muestra el 
último), por lo que consideramos que durante 
el tiempo que se realizó el estudio, las excretas 
recolectadas representaron adecuadamente las 
especies de semillas que pueden ser dispersadas 
por las diferentes especies de aves analizadas.

No se encontraron diferencias signifi cativas 
en la abundancia y la riqueza de semillas 
encontradas en las excretas con relación al 
factor estrato del bosque (abundancia H11 = 
0.732, P = 0.392; riqueza H11 = 2.23, P = 0.32), 
ni con relación al factor afinidad al bosque 
(abundancia H11 = 0.762, P = 0.683; riqueza H11 
= 3.07, P = 0.21). Asimismo, no se observó una 
correlación signifi cativa entre el tamaño de las 
semillas ingeridas con respecto a la altura (r = 
0.417, P = 0.392, gl = 2) y el ancho (r = 0.088, P = 
0.854, gl = 2) del pico de las aves. Sin embargo, 
es de interés mencionar que sí se observó una 
correlación signifi cativa para el caso del tamaño 
de las semillas con relación a la longitud del 
pico medido desde la base (r = 0.281, P = 0.001, 
gl = 2) y desde el nostrilo (r = 0.222, P = 0.011, 
gl = 2).

En cuanto a la ingesta de las semillas, 17 
especies de aves consumieron más de una 
especie de semilla, pero Myadestes occidentalis 
resultó la especie de ave que mostró el mayor 
número (9), seguida de Turdus assimilis (6) 
y Euphonia hirundinacea (5). En contraste, 
Leptotila verreauxi, Buarremon albinucha, 
Aimophila rufescens y Euphonia elegantissima 

presentaron semillas de solo una especie 
de planta. Por otra parte, dependiendo de la 
especie de ave y de semilla, se observó una 
variación en la abundancia de semillas por 
excreta, aunque en promedio se encontraron 
117 semillas por especie de ave. Myadestes 
occidentalis fue la especie de ave con el mayor 
índice de diversidad de semillas (H’ = 1.78) 
seguido en orden descendente de Catharus 
occidentalis (H’ = 1.33), Euphonia hirundinacea 
(H’ = 0.92), Chlorospingus ophthalmicus (H’ = 
0.63), Saltator maximus (H’ = 0.47) y Catharus 
aurantiirostris (H’ = 0.45). Es impor tante 
mencionar que la prueba de aleatorización de 
Solow mostró diferencias signifi cativas entre 
todos los índices de diversidad de las especies 
de aves, excepto entre Catharus aurantiirostris 
y Saltator maximus (Tabla 2).

Por otra par te, el primer experimento 
de germinación mostró que el 59 % de las 
especies de semillas germinó después de 
haber pasado a través del tracto digestivo en 
78 % de las especies de aves. Para el segundo 
experimento de germinación se capturaron 
35 individuos de nueve especies de aves, 
de las cuales cuatro presentaron casos de 
germinación repartidos en 25 individuos y las 
cinco especies restantes (Cyanerpes cyaneus, 
Coereba flaveola, Catharus aurantiirostris, 
Melanotis caerulescens y Atlapetes albinucha) 
no presentaron germinación en ninguno de 
los tratamientos. Los resultados mostraron 
una diferencia signifi cativa en el número de 
semillas germinadas ingeridas por las aves en 

TABLA 2
Análisis de aleatorización (Solow 1993) que muestra los valores absolutos de δ así como su 
signifi cancia estadística al comparar los índices de diversidad de semillas de Shannon-Weaver entre 
las seis especies de aves más capturadas.
Analysis of randomization (Solow 1993) showing the absolute values of δ, as well as the statistical signifi cance when 
comparing the Shannon-Weaver diversity indexes among the six more captured birds.

Saltator 
maximus

Catharus 
aurantiirostris

Catharus 
occidentalis

Chlorospingus 
ophthalmicus

Euphonia 
hirundinacea

Catharus aurantiirostris 0.065

Catharus occidentalis 0.863** 0.928**

Chlorospingus ophthalmicus 0.159** 0.225** 0.703**

Euphonia hirundinacea 0.45** 0.516** 0.412* 0.291**

Myadestes occidentalis 1.316** 1.381** 0.453* 1.156** 0.865**

* P < 0.05; ** P < 0.001
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su conjunto, en comparación con las semillas 
germinadas que fueron extraídas directamente 
del fruto (X2 = 29.67, P = 0.0001). Al considerar 
este mismo análisis por especie, se encontraron 
diferencias significativas solo en Arremon 
brunneinucha (X2 = 26.58, P = 0.0001).

DISCUSIÓN

La riqueza de las aves frugívoras encontradas 
en este estudio fue de 23 especies, que en 
comparación con la riqueza presente en 
otros bosques de la Sierra Madre Oriental, 
r e la t ivamente  b ien  conser vados  como 
Tlanchinol, Hidalgo (36 especies; Martínez-
Morales 2007) o Zacapoaxtla, Puebla (38 
especies; Villa-Bonilla et al. 2009), sugiere 
que a pesar de las diferencias en el estado 
de conser vación de cada sitio, el área de 
estudio aún conser va una proporción de 
especies relativamente elevada; como lo 
demuestra la curva de acumulación de especies, 
donde el número de aves capturadas del 
gremio frugívoras representa una proporción 
importante con respecto al total de especies en 
la localidad y donde la tendencia fue el registro 
de una nueva especie por día de muestreo. 
Sin embargo, las especies obser vadas no 
alcanzaron la asíntota probablemente debido a 
otros factores, tales como el método de captura, 
el cual se enfocó en especies de tamaño medio 
y menor y asociadas generalmente a estratos 
medios o de sotobosque, por lo que las especies 
frugívoras de gran tamaño del dosel no fueron 
capturadas (e.g., Ortalis vetula, Psilorhinus 
morio, Psarocolius montezuma). Por otro 
lado, existen cambios en las comunidades 
avifaunísticas a través del tiempo que modifi can 
su representatividad en cier tas estaciones 
del año (Begon et al. 2006), como sucedió en 
este estudio, ya que a medida que el trabajo 
de campo se prolongó, disminuyó la captura 
de aves frugívoras y se incrementó la captura 
de aves migratorias insectívoras. Este cambio 
en la estacionalidad se marcó por el término 
en la temporada de fructifi cación para muchas 
de las especies de plantas, lo que quizá haya 
propiciado a su vez una posible migración 
altitudinal o movimientos locales de algunas 
especies de aves.

Las curvas de acumulación de las semillas, 
al igual que la de las aves, tampoco alcanzaron 
la asíntota con base en los estimadores usados, 

probablemente por la diferencia temporal 
en los tiempos de fructifi cación. A pesar de 
que en este estudio no se analizó la oferta 
potencial de recursos, es decir, la disponibilidad 
de frutos, con base en la riqueza observada 
(con más del 85 % de especies esperadas 
bajo ambos estimadores),  consideramos 
que se obtuvo una representación adecuada 
durante los meses del muestreo de las semillas 
dispersadas por las aves analizadas. Los 
análisis de las excretas mostraron que la planta 
más consumida por el 78 % de las aves, fue 
el arbusto leñoso Conostegia xalapensis que 
pertenece a la familia Melastomataceae que ha 
sido frecuentemente registrada en las excretas 
de aves analizadas en otros estudios (e.g., 
Gorchov et al. 1993). Este arbusto, a pesar que 
no se considera una especie de la vegetación 
primaria del BMM, al ser dispersada en zonas 
abiertas donde predominan los pastos, facilita, 
mediante la modifi cación de las condiciones 
del microhábitat, la llegada de otras especies 
de etapas sucesionales posteriores, por lo 
que se considera de gran importancia en la 
restauración pasiva de zonas deforestadas 
y abiertas (Almeda 1993, Puebla-Olivares & 
Winker 2004). Además, por encontrarse en 
zonas abiertas, esta especie también puede ser 
dispersada por aves de poca y mediana afi nidad 
al bosque, ya que al servir de percha se facilita 
la dispersión de otras semillas provenientes 
del bosque. De este modo, funcionan como 
núcleo de establecimiento de especies durante 
la sucesión secundaria (Guevara et al. 1986, 
Barrantes & Pereira 2002). Otra especie que 
fue muy abundante en las excretas fue Miconia 
mexicana (Melastomataceae), la cual también 
es una especie perteneciente a los primeros 
estadios sucesionales.

Las diferencias significativas obser vadas 
en los índices de diversidad de semillas 
ingeridas entre las seis especies de aves de 
diferentes estratos arbóreos y de diferente 
afi nidad al BMM (Tabla 2), sugieren que las 
aves están dispersando diferencialmente las 
especies vegetales, lo cual es particularmente 
notorio a través de la elevada diversidad de 
semillas obtenida en aves de afi nidad media 
al bosque (Tabla 1); Barrantes & Pereira 
(2002) también documentaron en Costa Rica 
una dispersión diferencial de semillas entre 
especies de diferentes afi nidades al bosque, en 
especial las de afi nidad media. En este sentido, 
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en las excretas de la especie con una mayor 
tasa de captura (Chlorospingus ophthalmicus) 
solo se encontraron dos especies de plantas 
y ambas germinaron (Conostegia xalapensis 
y Miconia mexicana, en mayor proporción la 
primera), lo que consideramos una preferencia 
al consumo de sus frutos. Otras especies 
frecuentemente capturadas fueron Euphonia 
hirundinacea  y Myadestes occidentalis , la 
primera de ellas consumió cinco especies de 
plantas, de las cuales cuatro germinaron, y la 
segunda consumió nueve, de las cuales cinco 
germinaron. Además, otras especies de aves 
que presentaron una alta riqueza de semillas 
en sus excretas fueron Melanotis caerulescens y 
Saltator maximus, las cuales consumieron cinco 
especies de plantas, germinando dos y cuatro 
de ellas, respectivamente.

A pesar de que se han realizado pocos 
estudios sobre frugivoría y dispersión de 
semillas en BMM, nuestros resultados sugieren 
que las aves en general son potencialmente 
importantes en la restauración del bosque, 
ya que permiten la dispersión de semillas 
tanto en áreas abiertas como en los bordes 
del bosque, como se ha reportado en otros 
estudios (Guevara et al. 1986, Jansen 2005). 
Se ha documentado que la dispersión por aves 
de frutos grandes de plantas de condición 
sucesional intermedia o tardía, es dependiente 
del arreglo del paisaje y de la disponibilidad 
temporal y espacial de los recursos (Zamora 
et al. 2010). En el presente estudio, las aves 
dispersaron semillas pequeñas de especies 
pioneras o tempranas que en general no tienen 
problemas con su regeneración, Loiselle (1990) 
documentó en un sitio en regeneración (5-10 
años de abandono) en Costa Rica, que las aves 
dispersaban principalmente especies pioneras 
de los géneros Conostegia, Miconia y Piper.

En el sitio de estudio hay áreas extensas 
dominadas por un pasto exótico monodominante 
(Cynodon plectostachyus) y otras por el helecho 
Pteridum aquilinum. En estas áreas solo las 
especies de árboles y arbustos pioneras o 
tempranas, pueden competir efi cientemente con 
las especies dominantes de pastos y helechos 
para desencadenar procesos de recuperación 
o restauración pasiva más efectivos, donde el 
papel de las aves como dispersoras de semillas 
de especies pioneras es muy importante, aunque 
aún es necesario conocer el papel relativo en 
la regeneración del bosque de otros agentes 

de dispersión, como lo son los mamíferos o el 
viento.

Las diferencias observadas en la diversidad 
de semillas dispersadas entre las especies 
de aves, podrían además estar infl uenciadas 
por el estado de conservación de los BMM, 
es decir, que las posibles variaciones en los 
estadios sucesionales, así como las diferencias 
en el tamaño de los fragmentos, podrían ser 
determinantes en la diversidad tanto de aves 
como de plantas (Horvitz & Schemske 1986, 
Murray 1986, Graham et al. 2002, Figueroa 
et al. 2009). Además, características como el 
tamaño de las aves dispersoras (pequeñas 
vs. grandes) o el microhábitat de deposición 
de las semillas, han probado ser factores 
determinantes en la efectividad de dispersión, 
ya que aves grandes pueden dispersar 
selectivamente semillas en microhábitats 
abiertos, mientras que las de tamaño pequeño 
contribuyen a la lluvia de semillas bajo el dosel 
y microhábitats cerrados (Jordano et al. 2007).

Por otro lado, si bien es cier to que en 
el caso de la depredación de semillas, el 
tamaño de las mismas es un factor sujeto a 
selección, ya que las semillas grandes son 
recursos alimenticios activamente buscados 
por depredadores (entre ellos aves) incluso a 
bajas abundancias (Celis-Diez et al. 2004); en 
lo referente a la dispersión, las aves consumen 
diversos tipos de frutos, y su tamaño y el de 
sus semillas infl uye en gran medida para su 
dispersión, ya que frutos de cier to tamaño 
serán ingeridos completamente por las aves 
cuando la apertura del pico se lo permite, o 
alternativamente los frutos grandes podrían 
ser solo picados para extraer la pulpa cuando 
la aper tura del pico no se lo permite. En 
general, en los neotrópicos las plantas que son 
dispersadas por una gran variedad de aves 
(dispersión generalizada) producen frutos 
con una gran cantidad de semillas pequeñas y 
pulpa con poco contenido de energía, lo cual es 
característico de especies pioneras (Snow 1981, 
Stapanian 1982) como es el caso de Conostegia 
xalapensis (Puebla-Olivares & Winker 2004). 
En este estudio no se encontró una relación 
signifi cativa entre el tamaño de la semilla y el 
tamaño de la ranfoteca, lo que sugiere que las 
especies de aves evaluadas tienen un tamaño 
de pico adecuado para utilizar un amplio 
espectro de frutos y que probablemente los 
seleccionan de acuerdo a la disponibilidad 
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temporal, al contenido energético y/o al tipo 
de pulpa (Yoshikawa et al. 2009); solo en el 
caso de la longitud del pico (medida desde la 
base y los nostrilos) se encontró una relación 
signifi cativa, esto podría deberse a que picos 
más largos podrían estar permitiendo una 
mayor aper tura e ingestión de semillas de 
mayor tamaño, es decir, que lo anterior puede 
deberse al hecho de que las aves estudiadas son 
frugívoros generalistas que dispersan plantas 
pioneras que son consumidas por una gran 
variedad de especies de aves. Es necesario, sin 
embargo, continuar con estudios en los BMM 
encaminados al análisis de las estrategias de 
forrajeo, para determinar si las aves seleccionan 
los frutos de acuerdo al tamaño total del 
mismo, a la riqueza energética de la pulpa, al 
número de semillas o al tamaño de las mismas, 
ya que pueden o no ser ingeridas por unas u 
otras especies de aves, dependiendo de sus 
estrategias de forrajeo (Levey 1987, Jordano et 
al. 2007).

En lo que se refi ere a la germinación, el 
primer experimento mostró un impor tante 
porcentaje de semillas que lograron germinar 
(59 % de las especies germinó en el 78 % de las 
especies de aves). Debido a este alto porcentaje 
de germinación se sugiere que las aves son 
básicamente dispersoras y no depredadoras de 
semillas, apoyando nuestra hipótesis planteada. 
A pesar de que se encontraron casos de nula 
germinación de las semillas ingeridas (e.g., 
Leptotila verreauxi, Buarremon albinucha y 
Euphonia elegantisima), no puede hacerse 
ninguna inferencia de ellas debido a la escasez 
de muestras tanto de estas aves como de las 
semillas contenidas en sus excretas.

El segundo experimento, enfocado al efecto 
de la ingesta de aves sobre la germinación 
de semillas de Conostegia xalapensis, mostró 
un bajo número de semillas germinadas, 
independientemente del  tratamiento en 
comparación con el porcentaje de germinación 
de esta misma especie vegetal durante la 
primera temporada del estudio, la cual fue la 
que más proporción de germinación presentó 
en comparación con las otras semillas. 
Una posible causa de la inviabilidad de las 
semillas durante la segunda etapa pudo haber 
sido la existencia de una mayor e intensa 
precipitación (en comparación con el año 
anterior) y, por consiguiente, una alteración 
en los tiempos de fructificación en la zona 

durante el año 2010. Otra posibilidad es que 
las alteraciones climatológicas produjeran 
semillas que permanecieran en un estado de 
latencia, ya que la fenología de las plantas es 
fuertemente controlada por el clima (Gordo 
2010). A pesar de ello, los resultados sugieren 
que el paso de las semillas a través del tracto 
digestivo de las aves sí está favoreciendo la 
proporción de germinación, ya que el análisis 
entre los dos tratamientos, considerando a las 
aves en su conjunto, mostraron diferencias 
signifi cativas, al igual que lo observado para 
Arremon brunneinucha, al considerar este 
mismo análisis por especie. Sin embargo, es 
necesario continuar con este tipo de análisis 
durante varios años e incluir, además de otras 
especies de plantas, un análisis de la velocidad 
de germinación, que también podría aportar 
información sobre el efecto en la germinación 
de las semillas debido a la ingesta por aves.

Con respecto a la hipótesis de este estudio 
podemos concluir que en el pastizal de cuatro 
años de regeneración, conforme a lo esperado, 
las aves capturadas se encuentran dispersando 
especies ornitocóras pioneras, lo cual indica 
que están contribuyendo a la restauración 
pasiva del sitio. Muñiz-Castro et al. (2006, 2011) 
estudiaron una cronosecuencia de pastizales 
en el centro de Veracruz y encontraron que 
para que las especies primarias dispersadas 
por aves aparezcan en la sucesión, es necesaria 
la previa colonización de especies pioneras 
de rápido crecimiento que son facilitadoras 
de germinación y establecimiento de otras 
especies de plantas,  ya que conforman 
sufi cientes perchas y generan la conectividad 
necesaria para que otras aves frugívoras, 
propias de bosques maduros y que dispersan 
especies primarias, perchen y utilicen los 
potreros abandonados.  Debido al  poco 
tiempo de abandono del sitio (cuatro años), 
posiblemente aún se encuentre en una fase 
de reclutamiento de especies pioneras que 
pueden competir con el pasto exótico y los 
helechos invasores que dominan muchas 
áreas (Ortega-Pieck et al. 2011); sin embargo, 
se espera que con el paso del tiempo se 
generen las condiciones para que se dé 
el reemplazo florístico, en el cual las aves 
también podrían tener un papel relevante. De 
aquí surge la importancia de realizar estudios 
a largo plazo para monitorear los posibles 
cambios en la composición tanto fl orística como 
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avifaunística, así como evaluar la actividad 
de estas últimas como dispersoras en nuevas 
etapas sucesionales.
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