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EFECTOS DE LA RIQUEZA Y DE LA EQUITATIVIDAD
SOBRE LOS VALORES DE DIVERSIDAD
EN COMUNIDADES DE AVES

J. LOPEZ DE CASENAVE! y L. MARONE?

RESUMEN

En este trabajo ponemos a prueba la Hipétesis de Tramer acerca del efecto de la riqueza y la equicati-
vidad sobre la diversidad de comunidades de aves en condiciones ambientales contrastantes. Las pre-
dicciones de la hipé6tesis son: 7) en condiciones favorables la diversidad varia en funcién de los cambios
en la riqueza, y #Z) en condiciones rigurosas las variaciones de la diversidad estdn determinadas por
cambios en la equiratividad. Analizamos cuatro series de dacos correspondientes a distintas comuni-
dades de aves terrescres (Nacufidn, Mendoza, Argentina) y acudticas (Costanera Sur, Buenos Aires,
Atgentina) en diferentes condiciones ambientales. En dos de los casos no existid 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 hipdtesis. Adermnds, revisamos trabajos publicados cuyos resulta-
dos fueron también poco consistentes con la hipétesis. La diversidad de las comunidades bioldgicas y
sus componentes varfan de acuerdo al tipo de sisterna, al grado de variabilidad ambiental y a la escala
del andlisis. Concluimos que las predicciones no se cumplen y consideramos gue no constituyen un

modelo adecuado para identificar procesos de organizacién comunitaria.

INTRODUCCION

El concepto de diversidad de especies ha provisto
un marco redrico importance para el desarrollo
de numerosas especulaciones acerca de la estruc-
tura y organizacién de las comunidades biolégi-
cas (MAGURRAN, 1988). En las tiltimas décadas
se ha prestado especial arencién a la elucidacién
de los procesos que determinan la diversidad de
las comunidades (e.g., CODY y DIAMOND, 1975;
RICKLEFS y SCHLUTER, 1993), originindose
irportantes debates sobre la importancia relati-
va de los factores ambientales y bioldgicos (e.g.,
variabilidad ambiental vs. competencia, véase
WIENS, 1977, 1984; SCHOENER, 1982; GRANT,
1986), asf como sobre la imporrancia de los even-
tos histéricos, las circunstancias geogrificas y los
procesos evolurivos (RICKLEFS y SCHLUTER,
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1993). Al mismo tiempo, ¢l interés por este tipo
de anilisis se ha incrementado debido a fa cre-
ciente necesidad de comprender los factores que
gobiernan los patrones globales de biodiversi-
dad.

Lz diversidad de una comunidad es una funcién
de su riqueza (nimero de especies) y de su equi-
tatividad (grado de uniformidad de las abundan-
cias relativas de las especies). La variacién con-
junta de ambos componentes determina los cam-
bios en la diversidad, TRAMER (1969) ha realiza-
do una serie de predicciones sobre el efecto de la
riqueza y la equiratividad sobre la diversidad en
condiciones ambientales contrastantes. El pro-
puso que: #) en ambientes favorables la diversi-
dad varfa en funcién de los cambios en la riqueza,
¥y #) en ambientes rigurosos las variaciones de la
diversidad estin determinadas por cambios en la
equitarividad. Segiin TRAMER (1969), en el pri-
mer caso el nivel de los recursos seria estable en
el tiempo y las poblaciones estarfan cerca del
equilibrio, de manera que los cambios en la
diversidad se deberian casi exclusivamente a la
aparicién o desaparicién de ripos de recurso y a la
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consiguiente adicién o sustraccién de especies
que los exploten (i.e., cambios en riqueza). Por el
contrario, en ambientes rigurosos las poblaciones
estarian debajo de sus niveles de equilibrio y
serfan mds propensas a fluctuar numéricamente
en funcién de la disponibilidad de sus recursos.
De este modo, los cambios en la diversidad esta-
rian determinados por la variacién de la equitari-
vidad. Varios autores han extendido estas ideas al
proponer que la regulacién diferencial de lz
diversidad reflejaria la accién de distintos proce-
sos de organizacién comuniraria, En ambientes
poco severos el proceso determinante seria la
comperencia interespecifica por los recursos,
mienrras que en condiciones rigurosas la varia-
cién en la disponibilidad de los recursos seria
mis importante que la comperencia (ROTEN-
BERRY, 1978; ROTENBERRY &f #/., 1979, véase
BETHKE y NUDDSs, 1993).

las predicciones de TRAMER (1969) han sido
puestas a prueba con resultadaos dispares (BETH-
KE y NUDDS, 1993}, por lo que su utilizacién
como base para la idencificacién de procesos de
organizacién de comunidades es aiin de dudoso
valor (véase WIENS, 1989: 136). En este trabajo
analizamos varias series de datos correspondien-
tes a distintas comunidades de aves terrestres y
acudticas en diferentes condiciones ambientales,
con el objeto de evaluar la influencia de la equi-
tatividad y de la riqueza sobre la diversidad de
especies.

MATERIAL Y METODOS
Areas de estudio y métodos de muestreo

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

La Reserva de Nacufidn (34° 02' §, 67° 58' W)
estd ubicada en la parte central del desierto del
Monrte. La fisonomia tipica de la regién es la
estepa arbusriva perennifolia de Larrea spp., aun-
que la mayor parte de la Reserva estd ocupada
por un bosque abierto de algarrobo (Proasopis fle-
xuosa), con alta cobertura de arbustos (Larrea
3pp., Capparis atasmiquea, Condatia microphylia) y
hecbiceas (principalmente gramineas). El clima
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es marcadamente estacional, con inviernos frios y
secos, y veranos calurosos y relativamente hiime-
dos (véase MARONE, 1992). La Reserva Costanera
Sur (34° 36' S, 58° 27' W), ubicada en la ciudad
de Buenos Aires, es una superficie ganada al Rio
de la Plara ccupada en gran parte por lagunas y
su vegetaci6n asociada. Los niveles de agua de las
lagunas dependen del régimen de precipitacio-
nes y temperacuras, de manera que éstas sufren
una reduccién en la superficie anegada en los
meses calidos del verano y aumentan durante el
invierno (FItPELLO y LOPEZ DE CASENAVE, 1993;
Léprz DE CASENAVE y FILIPELLO, 1993).

Las aves de Nacufidn 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 et 4/, 1980)
de 0,5 km de largo, que recorrimos varjas veces
(x = 8) durante cada ocasidn de muestreo, des-
pués del amanecer (no mds de 4 horas) y en las
tltimas 3 horas del dfa. En Costanera Sur las aves
acudricas (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 m
de ancho perpendiculares a la costa de las lagu-
nas, entre las 07:00 y las 11:00 hs (LGPEZ DE
CASENAVE y FILIPELLO, 1995). Las liscas de las
aves presences en cada drea de estudio durance los
muestreos pueden verse en el Apéndice.

Disedio muestral

Para poner a prueba las predicciones de TRAMER
(1969) se deben comparar las variaciones de la
diversidad y sus componentes en sicuaciones de
rigor ambiental contrastante. Si la hipéresis es
vélida, la diversidad deberia estar concrolada por
la riqueza en situaciones favorables y por la equi-
tatividad en las desfavorables. Para realizar estas
comparaciones utilizamos cuatre conjuncos de
daros:

a) En los primeros meses de 1986 un incendio
afecté 45 ha en la Reserva de Nacuifidn. El fuego
produjo una importante disminucion en la dis-
ponibilidad de recursos y provocd una marcada
simplificacién estructural del hdbirat (MARONE,
1990b). De esta manera, las 4reas quemadas
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constituirian un ambiente mds riguroso para las
aves que las no quemadas. Para este andlisis com-
paramos los muescreos de la estacion de cria (z.e.,
primavera y verana) de 4 sitios sin disturbio (4
sitios X 2 estaciones X 4 afios = 32 muestreos)
con los de 2 sitios quemados (2 sitios X 2 estacio-
nes X 3 afios = 12 muestreos).

b) Segtin TRAMER (1969), las comunidades de
aves durante la época invernal estarfan bajo con-
diciones rigurosas y su diversidad seria entonces
mds dependiente de la equitatividad que durance
la temporada de cria (véase también ROTEN-
BERRY ef &/, 1979). Analizamos las diferencias
entre las comunidades invernales (estacién no
reproductiva) y las de primavera y veranc (esta-
cién de cria) en Nacuiidn, comparando los mues-
treos de 4 sirios (en invierno: 4 sitios X 4 afios =
16 muestreos; en primavera y verano: 2 estacio-
nes X 4 sitios X 4 afics = 32 muestreos).

) En septiembre de 1987 comenz un periodo
de extrema sequia en Nacufidn. Las dos estacio-
nes de crecimiento posteriores fueron las mds
secas registradas hasta ese enconces (MARONE,
1992). Los efectos de esta sequia fueron marcada-
mente negacivos para las poblaciones de aves gra-
nivoras de la Reserva, en especial durante la esta-
cién de crecimiento cuando la abundancia de
semillas alcanza su nivel minimo (MARONE,
1992). En este caso urilizamos la abundancia de
los granivoros en primavera y verano, comparan-
do los dos afios anteriores a la sequia (1985 y
1986) con los afios secos (1987 y 1988) en 4
sitios de la Reserva (4 sitios X 2 estaciones X 2
afios = 16 muestreos en ambos casos).

d) Los valores de temperatura durante 1988-89
en la Reserva Cosranera Sur fueron superiores al
registro normal y las precipitaciones fueron muy
escasas en el verano, acentuindose la dindmica
caracreristica de las lagunas y produciéndose
una dréstica desecarién de las mismas durante la
época estival (FILIPELLO y LOPEZ DE CASENAVE,
1993). Esta situacién provocé condiciones
mucho mds severas para las poblaciones y gre-
mios de aves acudcicas de la Reserva que las
correspondientes a la época con mayor disponi-
bilidad de agua (LOPEZ DE CASENAVE y FILIPE-
LLO, 1995). Para este andlisis comparamos los
muestreos de la estacién favorable del ciclo
anual (invierno-primavera, 12 muestreos) con

los de la esracién desfavorable (verano-otofio, 10
MUestreos).

Andlisis de datos

En cada ocasién de muestreo calculamos la diver-
sidad de especies mediante ¢l complemento del
Indice de Simpson:

Diversidad = 1/ (Zp;3)

(HILL, 1973), donde p, €5 la proporcién de cada
especie i en el total de individuos de la muestra.
La riqueza es el nimero de especies presente en
cada muestra, y la equitatividad fue calculada
usando la correccidn de MOLINARI {1989) del
indice propuesto por ALATALO (1981):

Equitarividad = (sen’! F,, / 90) F,,
cuando Fy, >\/0,5,y
Equiratividad = F,;?
cuando F,; = \/0,5; donde
F, = (1/Zp2- 1)/ [exp (-2p; ln p,) -1}

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

Evaluamos estadisticamente las diferencias en los
valores de diversidad y sus componentes entre
situaciones contrastantes mediante la prueba de
#', que no requiere homogeneidad de varianzas
(SOKAL y BCOHLF, 1981). Para analizar la concri-
bucién particular de la riqueza y la equitarividad
a la variacién de la diversidad realizamos andlisis
de correlacién parcial (STEEL y TORRIE, 1985).
Las correlaciones simples son inadecuadas ya que
los cdlculos de los indices son matemdricamente
dependientes.

RESULTADOS

La divetsidad de la comunidad completa de
Nacufidn varié significarivamente al comparar
los sitios sin discurbio vs. los quemados y cam-
bién la estacién reproductiva vs. la invernal
(Tabla I, a y b). La diversidad de granivoras en
Nacuiidn y la de aves acudticas en Costanera Sur,
por el contrario, no variaron significativamente
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como consecuencia de la escasez de agua (Tabla [,
¢ y d). Esto se debi6 a las tendencias opuestas de
sus componentes: en ambos casos Iz riqueza dis-
minuyé y la equitatividad aumenté, compensan-
do las variaciones en diversidad.

La riqueza fue el componente mds afectado pot
las condiciones ambienrtales, ya que siempre fue
menor cuando el rigor era mayor (Tabla I, sdlo en
el caso de los granivoros de Nacuifidn esea dife-
rencia no fue significativa). Por otro lado, la
equitatividad nunca difirié significacivamente
entre condiciones (Tabla I). Los ensambles eseu-
diados no disminuyeren su equitatividad en
sitnaciones de mayor severidad.

La riqueza y la equitatividad tuvieron un aporte
igualmenre significativo a los cambios tempora-
les en la diversidad en Nacuiidn, independiente-
mente de la rigurosidad de las condiciones (Tabla
IT, a y b). Por lo tanto, no se encontrd un control
diferencial de la diversidad, lo cual no apoya las
predicciones de TRAMER (1969). Por otra parte,
las variaciones en la diversidad de los granivoros
y las aves acudticas tuvieron un aporte diferencial

«Diversidad en comunidades de aves»

de cada componente, ya que la riqueza determiné
los cambios en la diversidad en condiciones rigu-
rosas (sequia y estacién seca) y la equitatividad
en condiciones favorables (afios sin sequia y esta-
cidn hiimeda) (Tabla II, ¢ y d). Estos resultados
son opuestos a los predichos por TRAMER {1969).

DISCUSION
Variaciones en la diversidad

Las comunidades de aves estudiadas presentaron
variaciones importantes en la diversidad y sus
componentes al analizar sitvaciones ambientales
contrastantes {Tabla I), pero el patrén mds defi-
nido fue la constancia de los valores de equitati-
vidad. Una prediccién implicita en el razona-
miento de TRAMER (19G9) es que la equirativi-
dad es mayor en los ambientes benignos que en
los rigurosos, debido a que en aquellos la compe-
tencia por recursos limitantes deberia minimizac
las variaciones de abundancia (PULLIAM e a/.,
1968; TRAMER, 1969; ROTENBERRY, 1978; pero
véase COTGREAVE y HARVEY, 1994). Nuestros
resultados no son consistentes con dicha predic-

TABLA I

VALORES MEDIOS DE DIVERSIDAD, RIQUEZA Y EQUITATIVIDAD BAJO SITUACIONES AMBIENTALES
CONTRASTANTES EN DISTINTAS COMUNIDADES DE AVES DE LAS RESERVAS DE NACUNAN Y

COSTANERA S5UR
Condiciones n Diversidad Riqueza Equiratividad
a. Nacubdn
Sici03 5in diSTUrbio .ov oot e 32 6,87 16,44 0,33
*k ok ns
Sitios quemados ..o 12 4,91 10,25 0,37
b. Nacuiifn
EStacion de €O vovveririoieisieriereinriinceee e e et e seiessiassseneees 3z 6,87 16,44 0,33
o % ns
Estaci6n no reproductiva ..o 16 3,07 7,13 0,34
c. Nacufidn
ARDS S0 SBQUIA .ot sra i ns s s 16 1,92 4,63 031
ns ns ns
ATID5 CONSEQUIA 1o e s 16 241 3,94 0,42
d. Costanera Sur
Estacion favorable ... e e 12 4,64 20,92 0,24
as * ns
Estacion desfavorable ..o e 10 4,00 12,00 0,32

¥ P»0,05, **: P<0,0], ns: no significarivo (prueba de £').
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TABLA Il

RELACIONES ENTRE LA DIVERSIDAD (DIV} Y SUS DOS COMPONENTES —RIQUEZA (RIQ} Y
EQUITATIVIDAD (EQUIT)—, ESTIMADAS A PARTIR DE LOS COEFICIENTES DE DETERMINACION
PARCIAL (R?) DE UN ANALISIS DE CORRELACION PARCIAL, BAJO SITUACIONES AMBIENTALES
CONTRASTANTES EN DISTINTAS COMUNIDADES DE AVES DE LAS RESERVAS DE NACUNAN Y

COSTANERA SUR
R?

Condiciones n DIV VS RIQ DIV VS EQUIT
a. Nacufidn
Sirios 5in disturbio .....cooceeiiivie e e 32 0,81 *=* 0,79 %%
Sitios QUEMAAOS wuuvisriririmmsrmmteimemme e an s 12 0,87 ** 0,92 **
b. Nacuddn
Estacién de ecfa ...... 32 0,81 ** 0,79 **
Estacion no 1eprodiicriva «umceevcceeecrieecieemevvns s e serennees 16 0,75 ** 0,70 **
¢. Nacuiidn
AROS SINSEQUIR ot ansie i 16 0,12 ns 0,39 *
ATIO5 CON SEQUIA 1.vvevaeeeianevemesreneeamssrer s s s e seernnns 16 0,87 ** 0,83 **
d. Costanera Sur
Estacibn favorable ..o.oooivcieceie e 12 0,03 ns 0,52 *
EBsracidn desfavorable ... e 10 3,91 »# 048 *

*: P<0,05, ¥*; P<0,01, ns: no significacivo.

cidn (véase también AUSTIN y TOMOFF, 1978;
BETHKE y NuDDS, 1993). Ademds, la constancia
de esos valores no fue, como se verd mds adelante,
debida a la existencia de poblaciones numérica-
mente estables, ni siquiera en condiciones favo-
rables. En Nacufidn, por ejemplo, la invariabili-
dad de la equitatividad fue el resultado de la
similirud de las distribuciones de abundancias
relativas entre muestreos, ain cuando cada espe-
cie modificé su posicién relativa en esa distribu-
cién de un muestreo al otro (MARONE, 1990a).

Los cambios en Ia riqueza de especies, en general,
parecen responder a las condiciones ambientales.
Esro sucede principalmente como consecuencia
de las respuestas a nivel gremial. En Nacuiidn,
gremios enteros estuvieron ausentes en las dreas
incendiadas (MARONE, 1990b), mientras que
otros evitaron perfodos de escasez de alimencos
{e.g., invierno, sequia) abandonando temporai-
mente la reserva (MARONE, 1992). En Costanera
Sur también desaparecieron varios gremios cuan-
do la superficie anegada de las lagunas disminu-
y6 durante el verano (FILIPELLO y LOPEZ DE CASE-
NAVE, 1993; LOPEZ DE CASENAVE y FILIPELLO,
1995).

Efecto de los componentes sobre la diversidad

Nuesrros resultados muestran que varias comu-
nidades de aves terrestres y acudricas confronea-
das a situaciones de rigor ambiental contrastante
no presentaron variaciones en la diversidad y sus
componentes en el sentido predicho por TRAMER
(1969). En algunos casos no existié control dife-
rencial de la diversidad (Tabla IT, a y b} y cuando
lo hubo (Tabla II, ¢ y d) las variaciones fueron
opuestas a las esperadas.

En la Tabla IIT reunimos los resultados de varios
estudios que permiten poner a prueba las predic-
ciones de TRAMER (1969). Escos trabajos fueron
realizados en numerosos ambientes, bajo distintas
condiciones ambientales y a diferentes escalas
espaciales y remporales. En general, los resultados
son poco consistentes con la hipéeesis. De esta
manera, parece adecuado rechazar la generalidad
del postulado segtin el cual la diversidad es con-
trolada diferencialmente por sus componentes en
condiciones de rigor ambiencal contrastante.

También es cuestionable que el mero hallazgo de
resultados que concuerden con las predicciones
pueda atribuirse a los procesos invocados por
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TABLAIII
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REVISION DE ESTUDIOQS PUBLICADOS SOBRE COMUNIDADES DE AVES EN LOS CUALES SE PUSIERON A
PRUEBA (IMPLICITA O EXPLICITAMENTE) LAS PREDICCIONES DE TRAMER (1969). SE INDICAN EL
AMBIENTE EN EL CUAL SE DESARROLLO EL TRABAJO, EL TIPO DE COMPARACION REALIZADA Y SILOS
RESULTADOS SON Q NO CONSISTENTES CON LA PREDICCION 7 (DIVERSIDAD VARIANDO CON LA
RIQUEZA EN CONDICIONES FAVORABLES) Y LA # (DIVERSIDAD VARIANDO CON LA EQUITATIVIDAD
EN CONDICIONES DESFAVORABLES)

Fuente Ambientes Comparacién i i Observaciones
TRAMER 1969 Varios Espacial SI - Comunidades nidificantes
en distintos ambientes.
KRICHER 1972 Arbustales y basques Espacial SI NO Datos de primavera,
de piedemonre verano e invierno en 3
estadios sucesionales.
KRICHER 1975 Bosques de piedemonte Temporal - NO Durante invierno.
AusriN y TOMOFF 1978 Varios Espacial - NO Comunidades invernales.
AusTIN y TOMOFF 1978 Bosque monrtanos Estacional SI NO Daros de primavera,
verano, otofio e invierno
en cuatro comunidades
veperales,
ROTENBERRY 1978 Bosques y escepas Espacial - sI A lo largo de un gradience
arbustivas de variabilidad climdtica.
ROTENBERRY e/ #f. 1979 Ambientes riparios Estacional SI SI Invierno y primavera.
WIENS y ROTENBERRY Estepas arbustivas Espacial NO - Comunidades nidificantes
1980 y Wiens 1981 a escala regional.
WIENS y ROTENBERRY Estepas arbustivas Espacial S1 - Comunridades nidificantes
1980 y WIENS 1981 a escala sub-regional.
Wiens y ROTENBERRY Esrepas arbustivas Temporal entre NO - Comunidades nidificances
1980 y WiEns 1981 5itios a escala local.
YAHNER 1981 y Arboledas en Estacional NO SI Invierno, primavera y
YAHNER 1983 aproecosistemas verano, datos de 1978/79.
YAHNER 1981 y Arbaledas en Estacional NO NO Invierno, primavera y
YAHNER 1983 aproecosistemas verano, datos de 1979/80.
Nubps 1983 Humedades en parques Temporal entre NO NO Gremio de patos
y praderas sitios buceadores.
NuDDs 1983 Humedades en parques Temporal entre NO SI Gremio de patos de
y praderas sitios supetficie.
BETHKE y NUDDs 1993 Humedades en patques, Espacial - NO A lo largo de un gradiente
praderas y bosques de variabilidad ambijenrtal.
BETHKE y NUDDS 1993 Humedades en parques, Temporal entre SI NO -
praderas y bosques sitios
Este estudio Bosque abierto y Temporal entre NO NO Sitios quemados versus
estepa arbustiva sitios sitios sin distutbio.
Este estudio Bosque abierto y Estacional NO NO [nvierno, primavera y
estepa arbustiva verano.
Este escudio Bosque abierto y Temporal NO NO Graniveres, afios con
estepa arbustiva sequia vs afios sin sequia.
Este escudio Humedales Estacional NO NO Bstacién Favorable vs

estacién desfavorable.
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TrRAMER (1969) y ROTENBERRY &t /. (1979). Es
arriesgado deducir los mecanismos involucrados
a partir de la descripcidn de los patrones observa-
dos sin la consideracién de explicaciones alcerna-
tivas (WIENS, 1989). BETHKE y NUDDS (1993)
encontraron que parte de sus datos se ajustaban a
las predicciones, pero las variaciones en la diver-
sidad estaban més relacionadas con fenémenos de
nomadismo que con el resultado de interacciones
competitivas en ambiences benignos. En situa-
ciones favorables, nosotros encontramos marca-
das variaciones en las abundancies de las especies
(MARONE, 1992; LOPEZ DE CASENAVE y FILIPE-
110, 1995) que no coinciden con un escenario de
estabilidad poblacional en ambientes saturados y
con competencia por recursos limitantes como el
propuesto. Estas variaciones provocaron que fa
diversidad de granivoros y de aves acudricas estu-
vieran determinadas por la equitatividad y no
por la tiqueza en las sitnaciones favorables, En
condiciones rigurosas, pot ¢l contrario, los flujos
periddicos de recursos podrian provecar no solo
variaciones de abundancia sino rambién adicién
y pérdida de especies en una comunidad y la
diversidad podria variar mis con la riqueza que
con la equitatiﬁvidad (NuDDS, 1983). Las dreas
quemadas de Nacufidn, por ejemplo, tuvieron
importances diferencias interanuales en la cober-
tura de hierbas y gramineas, y estos cambios pro-
vocaron el ingreso y abandono del hébitac que-
mado por especies que usaron esos recursos de
manera oporcunista (MARONE, 1990b). Algo
similar sucedié con los granfvoros a media que
las condiciones se modificaban durance los dos
afios de sequia (MARONE, 1992). En Costanera
Sur, el efecto sinérgico del rigor ambiental sobre
los recursos y las poblaciones provocd una dismi-
nucién muy marcada en el ndmero de especies a
medida que la situacidn se hacia mds extrema

durante la estacién desfavorable (i.¢., a medida
que las lagunas se iban secando) (LOPEZ DE CASE-
NAVE y FILIPELLO, 1995). Un efecto similat ha
sido observado por KRICHER (1973).

Los resulrados 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, espacial} del andlisis. Uno de
los principales problemas de los estudios de
diversidad es que en ellos se intenta simplificar
extraordinariamente a los sistemnas, a punto tal
que el modelo puede tener poca relevancia para
el mundo real (véase HURLBERT, 1971). Los {ndi-
ces comunitarios, en particular, han sido amplia-
mente usados con la esperanza de que represen-
ten propiedades emergentes capaces de desentra-
fiar caracreristicas ecolégico-evolutivas de las
comunidades. No obstante, nosotros concluimaos
que las predicciones de TRAMER (1969) no se
cumplen consistentemente en comunidades de
aves, y por lo tanto no pueden ser generalizadas.
Ademds, desestimamos que los patrones predi-
chos indiquen de manera inequivoca los meca-
nismos que los generan y, por lo tanro, considera-
mos que el modelo propuesto por TRAMER
(1969) y ROTENBERRY ef 4/, (1979) no es adecua-
do para identificar procesos de organizacifén
comunicaria.
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SUMMARY

In this paper we tested Tramer's Hypothesis abour the effect of borh richness and evenness upon
diversity in avian assemblages facing contrasting environmental conditions. The predictions of the
hypothesis are: /) diversity varies with changes in richness in benign environments, and i) diversicy
variations are derermined by changes in evenness under rigorous conditions. We analyzed four data
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sers corresponding to assemblages of terrescrial (Nacufidn, Mendoza, Argentina) and aquaric (Costa-
nera Sur, Buenos Aires, Argentina) birds in different environmental conditions. There were no diffe-
rential control of diversity in two cases, whereas observed variarions in the other two cases were oppo-
site o predicred ones. Moreover, we reviewed some published studies whose results also showed little
consistency wich the hypothesis. Both the diversity of biological communities and its components
vary according to the type of system, environmental fluctuations, and sczle of analysis. We conclude
that Tramer's predictions are not generalized in avian assemblages, and we consider that they do not
constitute an adequare model ta identify processes responsible for organizing bird communities.

APENDICE
Lisra de las especies de aves regiscradas en los muestreos en cada drea de escudio.

Costanera Sur (aves ligadas a los cuerpos de agua, se excluyen Passeriformes): Podiceps rolland, Podilym-
bus fmdicepj, Podiceps major, Phalacrocorax olivacens, Ardea cocoi, Syrigma stbilatrix, Egretta alba, Egreita
thula, Bubnlcus this, Butorides striatus, Nycticorax nycticorax, Mycteria americana, Ciconta maguari, Phino-
st infuscatus, Plegadis chihi, Platalea ajaja, Phoenicopterus chilensis, Channa torquata, Coscoroba coscoroba,
Cygnus melancoryphus, Anas georgica, Anas flavivostris, Anas platalea, Anas cyanoptera, Anas versicolor, Den-
drocygna bicolor, Dendyocygna viduata, Netta peposaca, Heteronetta atricapilla, Oxyura vittata, Aramus gua-
rarna, Rallus sanguinolentus, Laterallns melanophaius, Fulica armillata, Fulica lencoprera, Fulica rufifrons,
Gallinula chlovopus, Porphyriops melanops, Jacana jacana, Himantopus melanuris, Vanellus ehilensis, Chara-
drins collaris, Tringa melanolenca, Tringa flavipes, Calidris spp., Gallinago gallinago, Larus dominicanus,
Larus maculipennis, Larus civrhocephalus, Sterna trudeani, Rynchops nigra.

Nacuiidn (los asteriscos sefialan a las especies granivoras, véase MARONE, 1992): Endromia elegans (¥),
Nothnra macalosa (*), Geranoetus melanoleucus, Milvago chimango, Spiziapteryx circumcinctns, Zenaida auri-
enlata (*), Columba maculosa (*), Cyanoliseus patagonns, Coccyzus cinerens, Athene cuniculeria, Colaptes
melanolaimus, Drymornis bridgesii, Upucerthia certhioides, Leptasthennra platensis, Craniolenca pyrrhopbia,
Synatlaxis albescens, Asthenes baeri, Psendoseisura lophotes, Rhinocrypta lanceolata, Xolnmis coronata, Tyrannus
savanz, Empidonomus anrantioatrocristatus, Pyrocephalus vubinns, Elaenia albiceps, Serpophaga munda, Stig-
marnya budytoides, Agriornis murina, Myiarchus tyrannulus, Troglodytes aedon, Mimus trinrus, Phytotoma
rutila, Saltator anvantiirostris, Phrygilus carbonarins (*¥), Sicalts flaveola (*), Dinca dinca (*), Zonotvichia
capensis (*), Poospiza torgnata, Poospiza ornata (*), Saitatvicula multicolor, Molothrus bonariensis.
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