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EFECTOS DE LA RIQUEZA Y DE LA EQUITATIVIDAD
 
SOBRE LOS VALORES DE DIVERSIDAD
 

EN COMUNIDADES DE AVES
 
J. LÓPEZ DE CASENAVE' y L. MARONE2 

RESUMEN 

En este trabajo ponemos a prueba la Hipótesis de Tramer acerca del efecto de la riqueza y la equicaci­
viciad sobre la diversidad de comunidades de aves en condiciones ambientales concrastantes. Las pre­
dicciones de la hipótesis son: i) en condiciones favorables la diversidad varía en función de los cambios 

I	 en la riqueza, y ii) en condiciones rigurosas las variaciones de la diversidad están determinadas por 
cambios en la equitativid~d. Analizamos cuaero series de dacos correspondientes a distintas comuni­
dades de aves terrestres (Nacuñán, Mendoza, Argentina) y acuáticas (Costanera Sur, Buenos Ajees, 
Argentina) en diferentes condiciones ambientales. En dos de los casos no existió un control diferencial 
de la diversidad por sus componentes, mientras que en los otros dos casos las variaciones observadas 
fueron opuestas a las predichas bajo la hipótesis. Además, revisamos trabajos publicados cuyos resulta­
das fueron también paco consistentes con la hipótesis. La diversidad de las comunidades biológicas y 
sus componentes varían de acuerdo al tipo de sistema, al grado de variabilidad ambiental y a la escala 
del análisis. Concluimos que las predicciones no se cumplen y consideramos que no constituyen un 
modelo adecuado para identificar procesos de organización comunitaria. 

I 

INTRODUCCION	 1993). Al mismo tiempo, el interés por este tipo 
de análisis se ha incrementado debido a la cre­

El concepco de diversidad de especies ha provisto ciente necesidad de comprender los factores que 
un marco teórico importante para el desarrollo gobiernan los patrones globales de biodiversi­
de numerosas especulaciones acerca de la estruc­ dad. 
tura y organización de las comunidades biológi­
cas (MAGURRAN, 1988). En las últimas décadas La diversidad de una comunidad es una función 
se ha prestado especial atención a la elucidación de su riqueza (número de especies) y de su equi­
de los procesos que determinan la diversidad de tatividad (grado de uniformidad de las abundan­
las comunidades (e.g., CODY y DIAMOND, 1975; cias relativas de las especies). La variación con­
RICKLEFS y SCHLUTER, 1993), originándose junta de ambos componentes determina los cam­
importantes debates sobre la importancia relati­ bios en la diversidad. TRAMER (1969) ha realiza­
va de los factores ambientales y biológicos (e.g., do una serie de predicciones sobre el efecto de la 
variabilidad ambiental vs. competencia, véase riqueza y la equitatividad sobre la diversidad en 
WIENS, 1977,1984; SCHOENER, 1982; GRANT, condiciones ambientales contrastantes. Él pro­
1986), así como sobre la imporranda de los even­ puso que: i) en ambientes favorables la diversi­
tos históricos, las circunstancias geográficas y los dad varía en función de los cambios en la riqueza, 
procesos evolutivos (RICKLEFS y SCHLUTER, y ii) en ambientes rigurosos las variaciones de la 

diversidad están determinadas por cambios en la 
equitatividad. Según TRAMER (1969), en el pri ­
mer caso el nivel de los recursos sería estable en 

I Depto. Biología, FCEyN, Universidad de Buenos 
el tiempo y las poblaciones estarían cerca delAires. Piso 4, Pab. 2, Ciudad Universitaria, 1428, Bue­

nos Aires, Argentina.	 equilibrio, de manera que los cambios en la 
Z CONICET. Unidad de Ecofisiología Vegetal, IADIR	 diversidad se deberían casi exclusivamente a la 
ZA. Casilla de Correos 507, 5500, Mendoza, Argentina.	 aparición o desaparición de tipos de recurso y a la 
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consiguiente adición o sustraccion de especies 
que los exploten (i.e., cambios en riqueza). Por el 
contrario, en ambientes rigurosos las poblaciones 
estarían debajo de sus niveles de equilibrio y 
serían más propensas a fluctuar numéricamente 
en función de la disponibilidad de sus recursos. 
De este modo, los cambios en la diversidad esta­
rían determinados por la variación de la equitati­
vidad. Varios autores han extendido estas ideas al 
proponer que la regulación diferencial de la 
diversidad reflejaría la acción de distintos proce­
sos de organización comunicaria. En ambientes 
poco severos el proceso determinante sería la 
competencia interespecífica por los recursos, 
mientras que en condiciones rigurosas la varia­
ción en la disponibilidad de los recursos sería 
más importante que la competencia (ROTEN­
BERRY, 1978; ROTENBERRY et al., 1979; véase 
BETHKE y NUDOS, 1993). 

Las predicciones de TRAMER (1969) han sido 
puestas a prueba con resultados dispares (BETH­
KE Y Nuoos, 1993), por lo que su urilización 
como base para la identificación de procesos de 
organización de comunidades es aún de dudoso 
valor (véase WIENS, 1989: 136). En este trabajo 
analizamos varias series de daros correspondien­
tes a distintas comunidades de aves terrestres y 
acuáticas en diferentes condiciones ambientales, 
con el objetO de evaluar la influencia de la equi­
eatividad y de la riqueza sobre la diversidad de 
especies. 

MATERIAL Y METOnOS 

Areas de estudio y métodos de muestreo 

Los datos analizados en este trabajo corresponden 
a las comunidades de aves terrestres de la Reserva 
de Ñacuñán (Mendoza, Argentina) y de aves 
acuáticas de la Reserva Costanera Sur (Buenos 
Aires, Argentina). 

La Reserva de Ñacuñán (34 0 02' S, 67 0 58' W) 
está ubicada en la parte central del desierto del 
Monte. La fisonomía típica de la región es la 
estepa arbustiva perennifolia de !.Arrea spp., aun­
que la mayor parte de la Reserva está ocupada 
por un bosque abierto de algarrobo (ProsopiJ ¡Ie­
xuosa), con atta cobertura de arbustos (Larrea 
spp., Capparis atasmiquea, Condalia microphylla) y 
herbáceas (principalmente gramíneas). El clima 

«Diversidad en comunidades de aves» 

es marcadamente estacionaC con inviernos fríos y 
secos, y veranos calurosos y relativamente húme­
dos (véase MARONE, 1992). La Reserva Coscanera 
Sur (34° 36' S, 580 27' W), ubicada en la ciudad 
de Buenos Aires, es una superficie ganada al Río 
de la Plata ocupada en gran parte por lagunas y 
su vegetación asociada. Los niveles de agua de las 
lagunas dependen del régimen de precipitacio­
nes y temperaturas, de manera que éstas sufren 
una reducción en la superficie anegada en los 
meses cálidos del verano y aumentan durante el 
invierno (FIUPEllO y LÓPEZ OE CASENAVE, 1993; 
LÓPEZ OE CASENAVE y FILIPEllO, 1995). 

Las aves de Ñacuñán fueron muestreadas en las 
primaveras (octubre), veranos (diciembre-enero) 
e inviernos (junio-julio) de 1985 a 1988 en sitios 
de 4 ha (MARONE, 1992). En cada sitio realiza­
mos transectos de banda (BURNHAM el al., 1980) 
de 0,5 km de largo, que recorrimos varias veces 
(i = 8) durante cada ocasión de muestreo, des­
pués del amanecer (no más de 4 horas) y en las 
últimas 3 horas del día. En Costanera Sur las aves 
acuáticas (no Passeriformes) fueron muestreadas 
exhaustivamente durante un ciclo anual. Reali­
zamos dos visitas por mes a la reserva desde 
noviembre de 1988 hasta octubre de 1989, regis­
trando la abundancia de aves en 22 bandas de 50 ID 

de ancho perpendiculares a la costa de las lagu­
nas, entre las 07:00 y las 11 :00 hs (LÓPEZ OE 
CASENAVE y FILIPELLO, 1995). Las listas de las 
aves presentes en cada átea de estudio durante los 
muestreos pueden verse en el Apéndice. 

Diseño muestral 

Para poner a prueba las predicóones de TRAMER 

(969) se deben comparar las variaciones de la 
diversidad y sus componentes en situaciones de 
rigor ambiental contrastante. Si la hipótesjs es 
válida, la diversidad debería estar controlada por 
la riqueza en situaciones favorables y por la equi­
tatividad en las desfavorables. Para realizar estas 
comparaciones utilizamos cuatro conjuntos de 
datos: 

a) En los primeros meses de 1986 un incendio 
afectó 45 ha en la Reserva de Ñacuñán. El fuego 
produjo una importante djsminución en la dis­
ponibilidad de recursos y provocó una marcada 
simplificación estructural del hábitat (MARONE, 
1990b). De esta manera, las áreas quemadas 
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consticuirían un arnbiente más riguroso para las 
aves que las no quemadas. Para este análisis com­
pararnos los muestreos de la estación de cría (i.e., 
primavera y verano) de 4 sitios sin disturbio (4 
sicios X 2 estaciones X 4 años = 32 muestreos) 
con los de 2 sitios quemados (2 sitios X 2 estacio­
nes X 3 años = 12 muestreos). 

b) Según TRAMER (1969), las comunidades de 
aves duranee la época invernal estarían bajo con­
diciones rigurosas y su diversidad sería enconces 
más dependiente de la equitatividad que duranee 
la temporada de cría (véase cambién ROTEN­
BERRY et al., 1979). Analizamos las diferencias 
entre las comunidades invernales (estación no 
reproductiva) y las de primavera y verano (esta­
ción de cría) en Ñacuñán, comparando los mues­
treos de 4 sitios (en invierno: 4 sitios X 4 años :: 
16 muestreos; en primavera y verano: 2 estacio­
nes X 4 sitios X 4 años = 32 muestreos). 

e) En septiembre de 1987 comenzó un período 
de extrema sequía en Ñacuñán. Las dos estacio­
nes de ctecimiento posteriores fueron las más 
secas regisuadas hasta ese enconces (MARONE, 
1992). Los efectos de esta sequía fueron marcada­
mente negativos para las poblaciones de aves gra­
nívoras de la Reserva, en especial duranee la esta­
ción de crecimiento cuando la abundancia de 
semillas alcanza su nivel mínimo (MARONE, 
1992). En este caso utilizamos la abundancia de 
los granívoros en primavera y verano. comparan­
do los dos años anteriores a la sequía 0985 y 
1986) con los años secos (1987 y 1988) en 4 
sitios de la Reserva (4 sitios X 2 estaciones X 2 
años = 16 muestreos en ambos casos). 

d) Los valores de temperatura duranee 1988-89 
en la Reserva Costanera Sur fueron superiores al 
registro normal y las precipitaciones fueron muy 
escasas en el verano, acentuándose la dinámica 
característica de las lagunas y produciéndose 
una drástica desecación de las mismas duranee la 
época estival (F1LlPEllO y LÓPEZ DE CASENAVE, 
1993). Esta situaci6n provocó condiciones 
mucho más severas para las poblaciones y gre­
mios de aves acuáticas de la Reserva que las 
correspondientes a la época con mayor disponi­
bilidad de agua (LÓPEZ DE CASENAVE y FILlPE­
LLO, 1995). Para este análisis comparamos los 
muestreos de la estación favorable del ciclo 
anual (invierno-primavera, 12 muestreos) con 

los de la estación desfavorable (verano-otoño, 10 
muestreos). 

Análisis de datos 

En cada ocasión de muestreo calculamos la diver­
sidad de especies mediante el complemeneo del 
lndice de Simpson: 

Diversidad = 11 (LPi') 

(HILL, 1973), donde Pi es la proporción de cada 
especie i en el total de individuos de la muestra. 
La riqueza es el número de especies presente en 
cada muestra, y la equitatividad fue calculada 
usando la corrección de MOLINARI (989) del 
índice propuesro por A!.ATALO (1981): 

Equirarividad = (sen"1 F'l 190) F'l 

cuando F21 >{03, y 

Equitatividad = F2 / 

cuando F21 ::; {03; donde 

F'l = (l/LP,' - 1) 1 [exp (-LPi In p)-I) 

Este Índice es el menos dependiente de proble­
mas de muestreo al ser poco sensible a las espe­
cies raras e independiente de los valores de rJque­
za de la muestra (ALATALO, 1981; MOLINARI, 
1989). 

Evaluamos estadísticamente las diferencias en los 
valores de diversjdad y sus componentes entre 
situaciones contrastantes mediante la prueba de 
ti, que no requiere homogeneidad de varianzas 
(SOKAi y ROHLF, 1981). Para analizar la contri­
bución particular de la riqueza y la equitatividad 
a la variadón de la diversidad realizamos análisis 
de correlación parcial (STEEL y TORRIE, 1985). 
Las correlaciones simples son inadecuadas ya que 
los cálculos de los índices son matemáticamente 
dependientes. 

RESULTADOS 

La divetsidad de la comunidad completa de 
Ñacuñán varió significativamente al comparar 
los sitios sin disturbio vs. los quemados y tam­
bién la estación reproductiva vs. la invernal 
(Tabla l, a y b). La diversidad de granívoras en 
Nacuñán y la de aves acuáticas en Costanera Sur, 
por el coorrario, no variaron significativamente 
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como consecuencia de la escasez de agua (Tabla 1,	 de cada componente, ya que la riqueza determinó 
e y d). Esco se debió a las tendencias opuestas de	 los cambios en la diversidad en condiciones rigu­
sus componentes: en ambos casos la riqueza dis­	 rosas (sequía y estación seca) y la equitatividad 
minuyó y la equiracividad aumentó, compensan­	 en condiciones favorables (años sin sequía y esta­
do las variaciones en diversidad.	 ción húmeda) (Tabla n, c y d). Estos resulrados 

son opuestos a los predichos por TRAMER (969).
La riqueza fue el componente más afectado por
 
las condiciones ambientales, ya que siempre fue
 DISCUSION 
menor cuando el rigor era mayor (Tabla 1, sólo en 
el caso de los granívoros de Ñacuñán esta dife­	 Variaciones en la diversidad 
rencia no fue significativa). Por otro lado, la 

Las comunidades de aves estudiadas presentaron equiratividad nunca difirió significativamente 
variaciones importantes en la diversidad y sus entre condiciones (Tabla 1). Los ensambles estu­
componentes al analizar situaciones ambientales diados no disminuyeron su equicacividad en 
contrastantes (Tabla 1), pero el patrón más defi-. situaciones de mayor severidad. 

,1 nido fue la constancia de los valores de equitati ­
La riqueza y la equitatividad tuvieron un aporte vidad. Una predicción implícita en el razona­
igualmente significativo a los cambios tempora­ miento de TRAMER (1969) es que la equitativi­
les en la diversidad en Ñacuñán, independiente­ dad es mayor en los ambientes benignos que en 
mente de la rigurosidad de las condiciones (Tabla los rigutosos, debido a que en aquellos la compe­
n, a y b). Por lo tanto, no se encontró un control tencia por recursos limitantes deberia minimizar 
diferencial de la diversidad, lo cual no apoya las las variaciones de abundancia (PULLlAM el al., 
predicciones de TRAMER (969). Por otra parte, 1968; TRAMER, 1969; ROTENBERRY, 1978; pero 
las variaciones en la diversidad de los granívoros véase COTGREAVE y HARVEY, 1994). Nuestros 
y las aves acuáticas tuvieron un aporte diferencial resultados no son consistentes con dicha predic-

TABLA! 

VALORES MEDIOS DE DIVERSIDAD, RIQUEZA Y EQUlTATIVIDAD BAJO SITUACIONES AMBIENTALES
 
CONTRASTANTES EN DISTINTAS COMUNIDADES DE AVES DE LAS RESERVAS DE ÑACUÑAN y
 

COSTANERA SUR
 

Condiciones	 Diversidad Riqueza Equitatividad" 
a. Ñacuiián 
Sitios sin disturbio .. 32 6,87 16,44 0,33 

I	 •• .. n, 
Sirios quemados	 . 12 4,91 10,25 0,37 

b. Ñacuñán 
Esraci6n de cría . 32 6,87.. 
Estaci6n no reproductiva.	 16 3,07 

c. Ñacuñán 
AñDs sin sequía . 16 

Años con sequía ... 16 

d. Costanera Sur 
Estación favDrable . 12 

Esraci6n desfavorable . 10 

1,92 

"' 2,41 

4,64 

"' 4.00 

16,44 0,33.. n, 
7,13 0,34 

4,63 0,31 

n'"' 3,94 0,42 

20,92 0,24

• n, 
12,00 0,32 

*: P>O,05, **: P<O,Ol, ns: no significativo (prueba de J'). 
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TABLAII
 

RELACIONES ENTRE LA DIVERSIDAD (DIV) Y SUS DOS COMPONENTES -RIQUEZA (R1Q) Y
 

EQUITATIVIDAD (EQUIT)-., ESTIMADAS A PARTIR DE LOS COEFICIENTES DE DETERMINACION
 

PARCIAL (R2)DE UN ANALISIS DE CORRELACION PARCIAL, BAJO SITUACIONES AMBIENTALES
 
CONTRASTANTES EN DISTINTAS COMUNIDADES DE AVES DE LAS RESERVAS DE ÑACUÑAN y
 

COSTANERA SUR
 

R' 
Condiciones 

a. Ñacuñán 
Sirios sin disrurbio 
Sirim quemaclm . 

b. Ñacuñán
 
Escación de cría .
 
Estación no reproductiva.
 

n DIV VS RIQ 

32 0,81 ** 
12 0,87 ** 

32 0,81 ** 
16 0,75 ** 

c. Ñacuñán 
Años sin sequía 
Años con sequía . 

16 
16 

0,12 ns 

0,87 ** 
d. Costanera Sur 
Estaci6n favorable 
Esraci6n desfavorable . 

. 12 
10 

0,03 ns 

0,91 ** 

DIV VS EQUIT 

0,79 ** 
0,92 ** 

0,79 ** 
0,70 ** 

0,39 * 
0,83 ** 

0,52 * 
0,48 * 

*: P<0,05, **: P<O,Ol, ns: nosignificacivo. 

ción (véase también AUSTIN y TOMOFF, 1978; 
BETHKE YNUDOS, 1993). Además,la constancia 
de esos valores no fue, como se verá más adelante, 
debida a la existencia de poblaciones numérica­
mente estables, ni siquiera en condiciones favo­
rables. En Ñacuñán, por ejemplo, la invadabili ­
dad de la equitatividad fue el resultado de la 
similitud de las distribuciones de abundancias 
relativas entre muestreos, aún cuando cada espe­
cie modificó su posición relativa en esa distribu­
ción de un muestreo al OtrO (MARONE, 1990a). 

Los cambios en la riqueza de especies, en general, 
parecen responder a las condiciones ambientales. 
Esto sucede principalmente como consecuencia 
de las respuestas a nivel gremial. En Ñacuñán, 
gremios enteros estuvieron ausentes en las áreas 
incendiadas (MARONE, 1990b), mientras que 
OtrOS evitaron períodos de escasez de alimentos 
(e.g.! invierno, sequía) abandonando temporal­
mente la reserva (MARONE, 1992). En Costanera 
Sur también desaparecieron varios gremios cuan­
do la superficie anegada de las lagunas disminu­
yó durante el verano (FillPELLO y LÓPEZ DE CASE­
NAVE, 1993; LÓPEZ DE CASENAVE y F1LIPELLO, 

1995). 

Efecto de los componentes sobre la diversidad 

Nuesuos resultados muestran que varias comu­
nidades de aves terrestres y acuáticas confronta­
das a situaciones de rigor ambiental contrastante 
no presentaron variaciones en la diversidad y sus 
componentes en el sentido predicho por TRAMER 
(969). En algunos casos no existió control dife­
rencial de la diversidad (Tabla JI, a y b) Ycuando 
lo hubo (Tabla JI, c y d) las variaciones fueron 
opuestas a las esperadas. 

En la Tabla JII reunimos los resultados de varios 
estudios que permiten poner a prueba las predic­
ciones de TRAMER (1969). Esros rrabajos fueron 
realizados en numerosos ambientes, bajo distintas 
condiciones ambientales y a diferentes escalas 
espaciales y temporales. En general, los resultados 
son poco consistentes con la hipótesis. De esta 
manera, parece adecuado rechazar la generalidad 
del postulado según el cual la diversidad es con­
trolada diferencialmence por sus componentes en 
condiciones de rigor ambiental contrastante. 

También es cuestionable que el mero hallazgo de 
resultados que concuerden con las predicciones 
pueda arribuirse a los procesos invocados por 
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TABLA 1Il 

REVISION DE ESTUDIOS PUBUCADOS SOBRE COMUNIDADES DE AVES EN LOS CUALES SE PUSIERON A
 

PRUEBA (lMPUCITA O EXPLICITAMENTE) LAS PREDICCIONES DE TRAMER (1969). SE INDICAN EL
 

AMBIENTE EN EL CUAL SE DESARROLLO EL TRABAJO, EL TIPO DE COMPARACION REALIZADA y SI LOS
 

RESULTADOS SON O NO CONSISTENTES CON LA PREDICCION i (DIVERSIDAD VARIANDO CON LA
 

RlQUEZA EN CONDICIONES FAVORABLES) Y LA ji (DIVERSIDAD VARIANDO CON LA EQUITATIVIDAD
 

EN CONDICIONES DESFAVORABLES)
 

Fuente Ambientes Comparación i ji Observaciones 

TRAMER 1969 Varios Espacial SI Comunidades nidif¡canres 
en distintos ambientes. 

KRICHER 1972 Arbustales y bosques Espacial SI NO Daros de primavera, 
de piedemonre verano e invierno en 3 

estadios sucesionales. 

KRICHER 1975 Bosques de piedemonre Temporal NO Durame invierno. 

AUSTINyToMOFf 1978 Varios Espacial NO Comunidades invernales. 

AlISDNyToMOFF 1978 Bosque momanos Estacional SI NO	 Daros de primavera, 
verano, oroño e invierno 
en cuarro comunidades 
vegerales. 

ROTEN8ERRY 1978	 Bosques y estepas Espacial SI A 10 largo de un gradieme 
arbustivas de variabilidad climárica. 

ROTEN8ERRY el al. 1979 Ambiemes riparios Estacional SI SI Invierno y primavera. 

WIENS y ROTEN8ERRY Estepas arbusrivas Espacial NO Comunidades nidificantes 
1980 y WIENS 1981 a escala regional. 

WIENS y ROTENBERRY Esrepas atbustivas Espacial SI	 Comunidades nidificantes 
L980yWIENS 1981 a escala sub-regional. 

WIENS y ROTENBERRY Estepas atbusrivas Temporal entre NO Comunidades nidificanres 
1980 y WIENS 1981 sirios a escala local. 

YAHNER 1981 Y Arboledas en Estacional NO SI	 Invierno, primavera y 
YAHNER 1983 agroecosisremas verano, datos de 1978179. 

YAHNER 1981 Y Arboledas en Estacional NO NO Invierno, primavera y 
YAHNER 1983 agroecosisrcmas verano, daros de 1979/80. 

NUDOS 1983 Humedades en parques Temporal entre NO NO Gremio de paros 
y praderas sitios buceadores. 

NUDOS 1983 Humedades en parques Temporal entre NO SI Gremio de paros de 
y praderas sirios superficie. 

BETHKE y NUDOS 1993 Humedades en parques, Espacial NO A lo largo de un gradiente 
praderas y bosques de variabilidad ambiental. 

BETHKE y NUDOS 1993 Humedades en parques, Temporal enrre SI NO 
praderas y bosques sitios 

Esre estudio Bosque abierto y Temporal entre NO NO Sitios quemados versus 
estepa arbustiva sitios sirios sin distutbio. 

Este estudio Bosque abierro y Estacional NO NO Invierno, primavera y i estepa arbustiva	 verano.I 
Este estUdio	 Bosque abierto y Temporal NO NO Granívoros, años con 

esrepa arbustiva sequía vs años sin sequía. 

Esre estudio Humedales Estacional NO NO	 Estaci6n favorable vs 
estaci6n desfavorable. 
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TRAMER (1969) YROTENBERRYet al. (979). Es 
arriesgado deducir los mecanismos involucrados 
a partir de la descripción de los patránes observa­
dos sin la consideración de explicaciones alterna­
rivas (WIENS, 1989). BETHKE Y NUDDS (1993) 
enconrraron que parte de sus dacos se ajustaban a 
las predicciones. pero las variaciones en la diver­
sidad estaban más relaóonadas con fenómenos de 
nomadismo que con el resultado de inreracciones 
competitivas en ambiemes benignos. En situa­
ciones favorables, nosotros encontramos marca­
das variacíones en las abundancias de las especies 
(MARONE, 1992; LÓPEZ DE CASENAVE y FILIPE­

llO, 1995) que no coinciden con un escenario de 
estabilidad poblacional en ambientes sacurados y 
con competencia por recursos limiranres como el 
propuesto. Estas variaciones provocaron que la 
diversidad de granívoros y de aves acuáticas estu­
vieran determinadas por la equitatividad y no 
por la riqueza en las siruacíones favorables. En 
condiciones rigurosas, por eL contrario, los flujos 
periódicos de recursos podrían provocar no solo 
variaciones de abundancia sino también adición 
y pérdida de especies en una comunidad y la 
diversidad podría variar más con la riqueza que 
con la equirarividad (NuDDs, 1983). Las áreas 
quemadas de Ñacuñán, por ejemplo, tuvieron 
impoctames diferencias inreranuales en la cober­
tura de hierbas y gramínea.i;j, y estos cambios pro­
vocaron el ingreso y abandono del hábitat que­
mado por especies que usaron esos recursos de 
manera oportunista (MARONE, 1990b). Algo 
similar sucedió con los granívoros a media que 
las condiciones se modificaban durante los dos 
años de sequía (MARONE, 1992). En Costanera 
Sur, el efeceo sinérgico del rigor ambiental sobre 
los recursos y las poblaciones provocó una dismi­
nución muy marcada en el número de especies a 
medida que la situación se hacía más excrema 

durante la estación desfavorable (Le., a medida 
que las lagunas se iban secando) (LÓPEz DE CASE­
NAVE y FILIPELLO, 1995). Un efecrosimilar ha 
sido observado por KRICHER (1975). 

Los resultados de este trabajo y de los estudios 
anteriores (revisados en la Tabla III) demuestran 
que la diversidad de las comunidades y sus com­
ponentes (riqueza y equitatividad) tienen varia­
ciones que difieren de acuerdo al tipo de sistema, 
al grado de variabilidad ambiental del mismo y a 
la escala (temporal, espacJal) del análisis. Uno de 
los principales problemas de los estudios de 
diversidad es que en ellos se intenta simplificar 
extraordinariamente a los sistemas, a punto tal 
que el modelo puede tener poca relevancia para 
el mundo real (véase HURLBERT, 1971). Los índi­
ces comunitarios, en particular, han sido amplia­
mente usados con la esperanza de que represen­
ten propiedades emergentes capaces de desentra­
ñar características ecológico-evolutivas de las 
comunidades. No obstante, nosotros conc1uimos 
que las predicciones de TRAMER (969) no se 
cumplen consistentemente en comunidades de 
aves, y por 10 tamo no pueden ser generalizadas. 
Además, desestimamos que los parrones predi­
chos indiquen de manera inequívoca los meca­
nismos que los generan y, por lo tanto, considera­
mos que el modelo propuesto por TRAMER 
(1969) Y ROTENBERRY et al. (1979) no es adecua­
do para identificar procesos de organización 
comunitaria. 
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SUMMARY 

In this paper we tested Tramer1s Hypothesis about the effect of both richness and evenness upon 
diversity in avjan assemblages facing conrrasting environmental conditions. The predicrions of the 
hypochesis are: i) diversity vades wirh changes in richness in benign environments, and ji) diversiey 
variations are determined by changes in evenness under rigorous conditions. We analyzed four data 
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sers corresponding ro assemblages of rerresrrial (Ñacuñán, Mendoza, Argentina) and aguaric (Cosra­
nera Sur, Buenos Aires, Argentina) birds in differenr environmenral conditions. There were no diffe­
renrial control of diversity in rwo cases, whereas observed variarions in che oeher [wo cases were oppo­
sire ro predicted ones. Moreover, we reviewed sorne published scudies whose resulrs also showed litde 
consisrency wich che hypochesis. Borh rhe diversity ofbiological communities and irs components 
vary according ro che rype of system, environmental fluctuations, and scale of analysis. We conclude 
thar Tramer's predictions are nor generalized in avian assemblages, and we consider that they do not 
constitute an adequare model to identify processes responsible for organizing bird cornmuniries. 

APENDICE 

Lista de las especies de aves registradas en los muestreos en cada área de escudio. 

Costanera Sur (aves ligadas a los cuerpos de agua, se excluyen Passeriformes): Podiceps rollan'" Podi/ym­
bIts podieeps, Podiceps majo~ Pha/acrocorax o/¡vacelts, Ardea cocoi, Syrigma sibi/atrix, Egretta alba, Egretta 
thula) Bltbu/ms ihis, Butoric/es striatus, Nycticorax nyctieorax, Mycteria americana, Ciconia maguari, Phirno­
sm infúscat/l.S, Plegadis chihi, Platalea ajaja, Phoenicopterus chilensis, Chalma torquata, Coscoroba coscoroba, 
Cygmts melancoryphus, A nas georgica, A nas f/avirostris, A nas plata/ea, Anas cyanoptera, Anas versieo/or, Den­
droeygna bic%tj Dendrocygna viduataJ Netta peposaca, Heteronetta atricapi¡¡aJ Oxyura vittata, Aramus.. gua­
rauna, Rallm sanglúno/entus, Lateratlm me/anophaiusJ Fu/ira armillata, Fu/ka leueoptera, Fu/ira rttfiJrom, 
Ga//inu/a chloropus, Porphyriops me/anops,]acana jacana, Himantoplts me/anurm, Vanellm ehi/ensis, Chara­
driuJ co//aris, Tringa me/ano/mca, Tringa flavipe1, Ca/idris Jpp., Ga//inago ga//inago, Larm dominieanus, 
LarrtS maculipennisj Larus cirrhocepha/mJ Sterna tmdeaui, Ryncnop1 nigra. 

Ñacuñán (los asteriscos señalan a las especies granívoras, véase MARONE, 1992): Eudromia e/egans (*), 
Nothura macu/oJa (*), GeranoetrtS me/ano/euCltsJ Mi/vago chimango, Spiziapteryx cirCltmcinctus, Zenaida auri­
m/ata (*») Co/umba macu/osa (*), Cyano/iJem patago11lt1, Coccyzm cinereusJ Athene clmicu/ariaJ Co/aptes 
me/ano/aimusJ Drymornh bridge1ii, Upucerthia certhioidesj Leptasthenura p/atensiJ, Cranio/mca pyrrhopbiaj 
SynallaxiJ a/bescens, Asthene1 baeri, Pseud01ei11tra /ophotesj Rhinocrypta /anceo/ataJ Xo/mis coronata, TyrannrtS 
1avana, EmpitÚJnomus aurantioatroeriJtatlls, Pyrocepha/m t'ltbinrlSJ E/aenia a/biceps, Serpophaga mrmda, Stig­
matltra budytoic/es, Agriornis murina, Myiarchm tyrannu/m, Trog/odyte1 aedon, Mimm trirtrm, Phytotoma 
mti/aJ Saltator altrantiiro1trúJ PhrygilrtS earbonarim (*), Sica/is f/aveo/a (*), Dirtea diuca (*), Zonotrichia 
capensis (*), Poospiza torquata, PooJpiza omata (*), Saltatricula multicolor, Molothms bonariemis. 
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