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Resumen 

El entendimiento de las relaciones entre la abundancia de las especies y el paisaje a 

través de múltiples escalas espaciales es esencial para generar propuestas de 

manejo y conservación de las aves en humedales costeros. En este estudio 

buscamos comprender cómo la abundancia de las aves en los gremios tróficos varía 

en relación a la composición y heterogeneidad del paisaje en los humedales de la 

Isla Cozumel a través de tres escalas espaciales de análisis (paisajes con 145, 300 y 

850 m de radio). Tanto la composición como la heterogeneidad del paisaje fueron 

factores determinantes en la abundancia de las aves en los humedales de Cozumel. 

Sin embargo, la respuesta en la abundancia de las especies varió entre gremios 

tróficos y a través de las escalas espaciales. La heterogeneidad del paisaje se 

relacionó positivamente con la abundancia de las aves en la mayoría de los gremios 

tróficos principalmente en los paisajes con 145 m de radio. La abundancia de las 

especies que consumen organismos acuáticos, se relacionó positivamente con el 

área de las lagunas estuarinas en los paisajes con 850 m de radio; sin embargo, en 

paisajes con 145 y 300 m de radio, las respuestas variaron entre gremios tróficos. La 

abundancia de las aves herbívoras acuáticas se relacionó positivamente con el área 

de los humedales herbáceos en los paisajes con 145 m de radio. La abundancia de 

las aves en los gremios tróficos que consumen recursos terrestres se relacionó 

positivamente con el área de las coberturas que representan vegetación con estrato 

arbóreo, entre ellas manglar, en los paisajes con 145 y 300 m de radio. La 

información generada debe ser usada para el diseño de estrategias de manejo que 

permitan conservar la diversidad de aves en los humedales de Cozumel. 

 

Palabras clave: heterogeneidad del paisaje, ecología del paisaje, requerimientos 

ecológicos, conservación 
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Introducción 

Los humedales son comunidades bióticas compuestas por plantas y animales 

adaptados a aguas poco profundas de régimen dinámico (Weller 1999). Los 

humedales se caracterizan por ser ambientes dinámicos capaces de mantener una 

gran diversidad biológica (Weller 1999). Los humedales son fundamentales para 

mantener procesos ecosistémicos que derivan en servicios ecológicos tales como la 

recarga de los mantos freáticos, la protección de los litorales, la captura de carbono, 

la estabilización del clima y los suministros de agua, así como la depuración de 

aguas contaminadas (Mitsch y Gosselink 2000). Además, los humedales proveen a 

las aves los recursos necesarios para su supervivencia y reproducción;  y a su vez 

las aves son un componente biótico sobresaliente de los humedales. Las aves 

participan en la dispersión de invertebrados, semillas y algas, inciden sobre la 

sucesión vegetal de los humedales al forrajear selectivamente sobre determinadas 

especies de plantas, regulan las poblaciones de sus presas directamente e 

indirectamente las de otras especies que interactúan con sus presas, e incorporan 

nutrientes a la columna de agua en forma de materia fecal y de sus propios restos 

(Weller 1999). 

 

El incremento de las actividades humanas y sus efectos adversos sobre los 

hábitats de las aves que habitan humedales tienen como consecuencia la reducción 

de sus tamaños poblacionales (e.g. Benoit y Askin 1999). Frente a esta problemática 

y dada la importancia de las aves en el funcionamiento de los ecosistemas 

acuáticos, en las últimas décadas ha aumentado rápidamente el número de estudios 

cuantitativos dirigidos a entender  los factores que inciden en el uso de los 

humedales por las aves (e.g. Brown y Dinsmore 1986, Naugle et al. 1999,  Fairbairn 

y Dinsmore 2001, Guadagnin et al. 2005, Taft y Haig 2006, Guadagnin et al. 2009, 

Tozer et al. 2010, Brandolin y Blendinger 2015, Castro-Tavares et al. 2015). Como 

resultado, diversos estudios concluyen que integrar el conocimiento de los 

requerimientos ecológicos de las especies que conforman los ensambles de aves 

locales en el marco de la ecología del paisaje es importante en la  planeación de 

estrategias de manejo para la conservación de las aves acuáticas y sus hábitats (Ma 

et al. 2010). 
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A partir del estudio de la ecología del paisaje, es posible obtener una 

caracterización cuantitativa de los atributos del paisaje y con ello evaluar cómo  las 

características del paisaje inciden sobre los patrones de diversidad de las especies 

(Turner et al. 2001). Sin embargo, la detección de patrones depende de la escala en 

cual se estudia un proceso (Wiens 1989, Orians y Wittenberger 1991). La extensión 

de la escala de análisis fija los límites de la investigación debido a la imposibilidad de 

inferir hacia escalas más finas o gruesas a partir de los patrones detectados a una 

determinada escala (Levine 1992). El presente estudio se enmarca dentro de la 

ecología de la conservación, por lo cuál usé el siguiente concepto de paisaje: unidad 

espacial heterogénea delimitada arbitrariamente en función del interés biológico y 

sus interrelaciones (Turner et al. 2001).  

 

Para comprender las relaciones entre los organismos y las características 

del paisaje es necesario considerar que las especies perciben su entorno a múltiples 

escalas espaciales (Wiens 1989). Los organismos a través de sus movimientos y 

con base en su capacidad de dispersión seleccionan los hábitats que les permiten 

obtener sus requerimientos ecológicos (Orians y Wittenberger 1991, Dunning et al. 

1992). Entendiendo hábitat como el conjunto de factores físicos y ambientales que 

permiten la supervivencia y reproducción de una especie (Block y Brennan 1993). El 

proceso de selección del hábitat es de naturaleza jerárquica y en él intervienen 

mecanismos que ocurren a diferentes escalas espacio-temporales (Wiens 1989a). 

La selección del hábitat parte de la elección del rango geográfico o físico de la 

especie, seguido por el ámbito hogareño del individuo o grupo social, y la posterior 

elección de sitos o componentes específicos dentro del ámbito hogareño (Johnson 

1980).  

 

Un método comúnmente usado para determinar la importancia de la 

composición del paisaje y otros factores ambientales sobre la distribución y 

diversidad de las especies consiste en relacionar las características del paisaje con 

su abundancia. La influencia de la composición del paisaje sobre la diversidad de las 

aves en los humedales ha sido estudiada en diferentes escalas espaciales desde 

hace casi dos décadas, principalmente en ambientes templados (e.g. Brown y 

Dinsmore 1986, Naugle et al. 1999,  Fairbairn y Dinsmore 2001, Taft y Haig 2006, 

Tozer et al. 2010), y recientemente en ambientes tropicales (e.g., Guadagnin et al. 
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2005, Guadagnin et al. 2009, Castro-Tavares et al. 2015). La mayoría de las aves 

acuáticas tienen una gran capacidad de dispersión que les permite desplazarse 

hasta varios kilómetros en sus movimientos diarios (Elphick 2008). Sin embargo, se 

ha demostrado que seleccionan sus hábitats a través de diferentes escalas 

espaciales que van desde miles de hectáreas (e.g., Hoffman et al. 1994, Bancroft et 

al. 2002, Brennan 2006, Taft y Haig 2006) hasta áreas menores a una hectárea (e.g. 

Benoit y Askins 2002, Brandolin y Blendinger 2015). Por ejemplo, Brown y Dinsmore 

(1986) analizaron la relación entre la estructura del paisaje y la riqueza de aves 

acuáticas en pantanos dentro de distintas áreas concéntricas alrededor de los sitios 

de muestreo, los autores demostraron que dentro de los primeros 5 km alrededor de 

cada sitio, el área total de humedales explica el 42% de la variación en la riqueza de 

aves. Así como, en las playas de los humedales estudiados por Brennan (2006), la 

abundancia de los Charadriiformes, se relaciona con la proporción de campos 

agrícolas y el número de humedales dentro de los primeros 10 km de radio; mientras 

que el número de humedales dentro de los primeros 5 km de radio se relaciona con 

la abundancia de los Anseriformes. En una escala considerada como “fina” por los 

autores dada la capacidad de dispersión de aves estudiadas, Pierce y Gawlik (2010) 

demostraron que en los Everglades de Florida las aves acuáticas vadeadoras 

seleccionan sus hábitats con base en las características de la vegetación y el 

sustrato en paisajes con extensión de 25 ha.  

 

Cuando los elementos que conforman el paisaje varían en composición y 

configuración espacial, esta variación confiere heterogeneidad al paisaje (Fahrig et 

al. 2011). La heterogeneidad del paisaje influye de manera positiva sobre la 

diversidad de aves cuando permite la coexistencia entre especies pertenecientes al 

mismo nivel trófico (Levin 1974), y el establecimiento de especies que aprovecha 

diferentes recursos (Orians y Wittenberger 1991). Sin embargo, la heterogeneidad 

del paisaje puede incidir de manera negativa cuando se reduce el área de ambientes 

preferidos por especies que dependen de recursos limitados a pocos tipos de 

ambientes (Fahrig et al. 2011). El entendimiento del papel de la heterogeneidad 

sobre los patrones de distribución y diversidad de las especies ha ayudado a 

esclarecer relaciones poco comprendidas con relación al tamaño de los humedales y 

la estructura de la vegetación (e.g., Brown y Dismore 1986, Colwell y Taft 2000, 

Fairbairn y Dinsmore 2001). Al interior de los humedales la variación en las 
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condiciones de profundidad, vegetación, salinidad, sustratos, incide sobre la 

composición y diversidad de las aves. Por ejemplo, se ha identificado que los 

humedales con una tasa de vegetación emergente y espejos de agua del 50% 

mantienen una gran diversidad de aves debido al incremento en la heterogeneidad 

del humedal (Weller y Spatcher 1965, Murkin et al. 1982). En relación al área total de 

los humedales, esta influye positivamente sobre la diversidad de aves cuando los 

humedales de gran extensión presentan una mayor variedad de condiciones 

ambientales que los humedales de menor tamaño (e.g., Colwell y Taft 2000, 

Paszkowski y Tonn 2000). Sin embargo, los humedales pequeños llegan a albergar 

una diversidad mayor de especies de aves que los humedales de mayor tamaño 

cuando presentan perímetros irregulares que incrementan la heterogeneidad 

(Kaminski y Prince 1984). De la misma manera, la proximidad entre humedales 

puede llegar a incidir sobre la diversidad de aves, debido a que la presencia de 

complejos de humedales incrementa la heterogeneidad del paisaje (Brown y 

Dinsmore 1986, Craig y Beal 1992). Por otra parte, la magnitud con que la 

heterogeneidad del paisaje incide sobre los patrones de diversidad de las especies 

depende de la escala de análisis.).!

 

Sin embargo, debido a que la composición del paisaje influye de manera 

diferencial sobre las especies con base en sus requerimientos ecológicos y en su 

capacidad de dispersión no es posible hacer generalizaciones (Orians y 

Wittenberger 1991, Dunning et al. 1992). Las especies con mayor capacidad de 

dispersión son menos sensibles a las características del paisaje en área menores a 

su ámbito hogareño con respecto a las especies con menor capacidad de dispersión 

(Turner et al. 2001). Por ejemplo, en los humedales de las pampas argentinas, el 

incremento de la agricultura en la región ha tenido como consecuencia la pérdida de 

conectividad entre humedales, lo cual influye de manera negativa sobre la 

abundancia de las especies con poca movilidad, las cuales son más abundantes en 

paisajes altamente conectados en donde pueden acceder a un mayor número de 

recursos distintos (e.g. Brandolin y Blendinger 2015).  

 

Por otra parte, las características de los humedales afectan de manera 

diferente a las especies de aves especialistas con respecto a las generalistas 

(Turner et al. 2001). La diferencia en la capacidad de persistir en fragmentos de 



6 
 

hábitats remanentes entre especies generalistas y especialistas, está dada, entre 

otros factores, porque las especies generalistas tienen la capacidad de usar 

porciones pequeñas de ambientes naturales distintos (Andrén 1994). Por ejemplo, 

en las marismas salobres estudiadas por Benoit y Askins (2002) en Connecticut, el 

área del humedal influye positivamente sobre la abundancia de las especies de aves 

especialistas de prados de hierba corta, pero no sobre la abundancia de las especies 

generalistas.  

 

Las especies con requerimientos ecológicos similares tienden a responder 

de manera semejante a la composición y heterogeneidad del paisaje. Brandolin y 

Blendinger (2015) demostraron a través del estudio de un ensamble de aves en los 

humedales de las Pampas Argentinas, que a pesar de encontrar respuestas especie-

especificas a las características de los humedales, estas respuestas convergen entre 

especies con requerimientos ecológicos semejantes. Con base en lo anterior usé 

una aproximación basada en el concepto de gremio para estudiar la relación entre la 

composición y heterogeneidad del pasaje y la estructuración de los ensambles de 

aves en los humedales de Cozumel. Entendiendo gremio como un grupo de 

especies que usan la misma clase de recursos de una manera similar. El término 

agrupa especies sin considerar su relación taxonómica (Root 1967). Agrupé a las 

especies con base en sus requerimientos tróficos, dada la importancia de la 

repartición de los recursos tróficos en la estructuración de los ensambles de aves 

(Wiens 1989).  

 

En la región del Caribe la mayor amenaza que enfrentan tanto las especies 

residentes como las migratorias es la pérdida de hábitat por alteración, deforestación 

y establecimiento de desarrollos urbanos y turísticos (Wunderle y Waide 1994, 

Escalante-Pliego y Macouzet 1997). A pesar del incremento constante de 

actividades turísticas en la isla Cozumel (en adelante Cozumel), aún mantiene poco 

alterada una importante extensión de sus ambientes naturales (Escalante-Pliego y 

Macouzet 1997). Cozumel es considerada, con base en los criterios de Birdlife 

International, como un “área de importancia para la conservación de las aves (AICA)” 

(Arizmendi y Márquez 2000). La avifauna de Cozumel se compone de al menos 310 

especies de aves entre las cuales figuran 19 taxa endémicos, especies residentes, 

residentes de verano, visitantes de invierno, migratorias transitorias y visitantes 
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ocasionales (MacKinnon 2016, no publicado). La enorme riqueza de aves que habita 

Cozumel se debe tanto a su privilegiada localización geográfica como a la variedad 

de ambientes que alberga en su interior. Cada año miles de aves migratorias que 

usan la ruta migratoria del Atlántico se detienen en la isla a pasar el invierno o 

descansar antes de continuar su migración hacia Centro y Sudamérica (Faaborg y 

Arendt 1989). La vegetación de Cozumel se encuentra entre las más desarrolladas 

de las islas de la península de Yucatán (Flores y Espejel 1994) y está conformada 

por selvas (baja caducifolia y mediana subcaducifolia), manglares, tular, dunas 

costeras y vegetación halófila (Téllez et al. 1989). Además, a pesar de su cercanía a 

las costas de Yucatán la avifauna de Cozumel difiere de la del continente por 

presentar endemismos y especies caribeñas (Howell 2004). Los humedales de 

Cozumel se consideran “sitios prioritarios para la conservación de las aves” debido a 

que proporcionan sitios de alimentación, refugio y anidación a un gran número de 

especies de migratorias y residentes; entre ellas especies amenazadas como 

Patagioenas leucocephala y taxa endémicas como Chlorostilbon forficatus y 

Melanoptila glabrirostris cozumelana (Arizmendi y Márquez 2000).  

 

A pesar de que la mayor parte de los humedales de Cozumel se 

encuentran protegidos por decretos federales y estatales (CONANP 2012), el 

constante crecimiento de las actividades turísticas demanda la creación de caminos 

y áreas urbanas continua provocando la destrucción de manglares y el relleno de 

zonas inundables (RAMSAR, 2014). Entre las estrategias de conservación que se 

llevan a cabo en los ecosistemas de Cozumel se encuentra la restauración de los 

manglares en las lagunas estuarinas (CONANP 2013). Para la  restauración de los 

manglares a menudo se requiere modificar la microtopografía y los flujos del agua de 

las lagunas, lo cual a su vez ocasiona cambios en la estructura y distribución de la 

vegetación acuática (Flores-Verdugo et al. 2006).  

 

Con base en la importancia de las características del paisaje sobre la 

estructuración de los ensambles de aves (Dunning et al. 1992) y ante la inminente 

modificación de los humedales de Cozumel y sus ambientes adyacentes (CONANP 

2013, RAMSAR 2014), el objetivo de mi trabajo es comprender cómo la abundancia de 

las aves varía a través de la variación de la composición y heterogeneidad en los 

humedales de Cozumel a través de múltiples escalas espaciales. Realicé la 
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caracterización del paisaje en función de dos conceptos: (a) la composición del paisaje, 

la cual comprende la identidad y extensión de las coberturas que conforman el paisaje 

(Turner et al. 2001); y (b) la heterogeneidad del paisaje, la cual se refiere al número y 

proporción relativa de las coberturas del paisaje, de tal forma que un paisaje será más 

heterogéneo si incluye un mayor número de tipos de coberturas y si las coberturas 

tienen una distribución equitativa por cubrir una extensión similar en el paisaje (Fahrig 

et al. 2011). Consideré tres escalas espaciales de análisis que comprenden paisajes 

con 145, 300 y 850 m de radio. Debido a la dimensión de los paisajes, mi estudio 

puede ser considerado a “escala fina” en el contexto de selección de hábitat de aves 

con gran capacidad de dispersión, como rapaces o  vadeadoras. Utilicé esta 

aproximación debido a que el estudio de la heterogeneidad del paisaje a “escalas finas” 

puede llegar a hacer evidentes patrones en la abundancia de las aves, que resultarían  

poco evidentes en escalas más amplias (Levin 1974) y dada la importancia de 

comprender las relaciones entre el hábitat y las especies al interior de las lagunas para 

la conservación de las aves de Cozumel. 

 

Mis predicciones fueron las siguientes: (a) la composición y extensión de las 

coberturas contribuirán a explicar en menor medida la abundancia de las aves que 

consumen una gran diversidad de recursos (e.g., omnívoros terrestres, consumidores 

de invertebrados y vertebrados acuáticos), con respecto a la abundancia de las aves 

con dietas más restringidas (e.g. herbívoros acuáticos, piscívoros); (b)la 

heterogeneidad del paisaje incidirá positivamente sobre la abundancia de las aves con 

capacidad de dispersión limitada (e.g. herbívoros acuáticos, insectívoros terrestres) en 

los paisajes con 145 y 300 m de radio; (c) la heterogeneidad del paisaje incidirá 

positivamente sobre las abundancias de los gremios con mayor capacidad de 

dispersión (e.g. piscívoros, consumidores de invertebrados acuáticos) en los paisajes 

con 850 m de radio. 
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Resumen 

El entendimiento de las relaciones entre la abundancia de las especies y el paisaje a través de 
múltiples escalas espaciales es esencial para generar propuestas de manejo y conservación de las 
aves en humedales costeros. En este estudio buscamos comprender cómo la abundancia de las aves 
en los gremios tróficos varía en relación a la composición y heterogeneidad del paisaje en los 
humedales de la Isla Cozumel a través de tres escalas espaciales de análisis (paisajes con 145, 300 y 
850 m de radio). Tanto la composición como la heterogeneidad del paisaje fueron factores 
determinantes en la abundancia de las aves en los humedales de Cozumel. Sin embargo, la respuesta 
en la abundancia de las especies varió entre gremios tróficos y a través de las escalas espaciales. La 
heterogeneidad del paisaje se relacionó positivamente con la abundancia de las aves en la mayoría 
de los gremios tróficos principalmente en los paisajes con 145 m de radio. La abundancia de las 
especies que consumen organismos acuáticos, se relacionó positivamente con el área de las lagunas 
estuarinas en los paisajes con 850 m de radio, sin embargo, en paisajes con 145 y 300 m de radio, 
las respuestas variaron entre gremios tróficos. La abundancia de las aves herbívoras acuáticas se 
relacionó positivamente con el área de los humedales herbáceos en los paisajes con 145 m de radio. 
La abundancia de las aves en los gremios tróficos que consumen recursos terrestres se relacionó 
positivamente con el área de las coberturas que representan vegetación con estrato arbóreo en los 
paisajes con 145 y 300 m de radio. La información generada puede ser usada para el diseño de 
estrategias de manejo que permitan conservar la diversidad de aves en los humedales de Cozumel. 
. 

 
Palabras clave: heterogeneidad del paisaje, ecología del paisaje, requerimientos ecológicos, 
conservación. 

 
Abstract 

Determining the response of bird abundance to landscape characteristics at different scales is 
essential to understanding diversity patterns of bird assemblages. Our study identified the influence 
of landscape composition as determinant of bird abundance over the trophic guilds that inhabit the 
wetlands and surrounding habitats of the Caribbean island Cozumel. We found variation on 
abundance responses across trophic guilds and scales. At the landscapes of 145 m radius , species 
abundance from the trophic guilds was explained by landscape heterogeneity, but not often at 
landscapes of 300 and 850 m radius. Trophic guilds that feed over aquatic invertebrates and 
vertebrates responded to the extent of estuarine lagoons at 850 m radius landscapes, and showed 
inter-guild variation in responses to landscape composition factors at 145 and 300 m radius 
landscapes. Aquatic herbivorous responded to extent of lagoons with marsh vegetation at 145 m 
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landscapes. At 145 and 300 m radius landscapes, the abundance of terrestrial guilds were related to 
the extent of native forests in conjunction with the native forest. This knowledge can be used for the 
design of appropriate conservation and management strategies in Cozumel, where the loss of natural 
environments due to the expansion of touristic development requires management strategies that 
ensure the permanence of the greatest diversity of birds. 

 
Key words: landscape heterogeneity, landscape ecology, ecological requirements, conservation. 
 

Introducción 

La acelerada destrucción de los humedales y su reconocimiento como ambientes 
importantes para las aves han hecho aumentar rápidamente el número de estudios cuantitativos 
sobre los principales factores que determinan  la diversidad y abundancia de las aves en los 
humedales (Ma et al. 2010). Sin embargo, para generar un mejor conocimiento y entendimiento 
de las interacciones entre los organismos y  las alteraciones ambientales se requiere entender 
como la variación en las características del paisaje determinan la distribución espacial, 
composición y abundancia de los organismos (Turner et al. 2001). A partir del estudio de la 
ecología del paisaje es posible obtener una caracterización cuantitativa de los atributos del 
paisaje y con ello evaluar cómo las características del paisaje explican los patrones de diversidad 
de las especies (Turner et al. 2001).  Entendiendo paisaje como una unidad espacial heterogénea 
arbitrariamente delimitada en función del interés biológico y sus interrelaciones (Turner et al. 
2001). El concepto “composición del paisaje” comprende la identidad y extensión de las 
coberturas que conforman el paisaje, así como su distribución proporcional (Turner et al. 2001). 
En diversos ambientes, la abundancia y diversidad de las aves acuáticas es explicada 
principalmente por el área de los humedales (e.g. Brown y Dinsmore 1986, Fairbairn y Dinsmore 
2001, Guadagnin et al. 2005, Tozer et al. 2010) y la identidad de las coberturas que conforman el 
paisaje (e.g., Fairbairn y Dinsmore 2001, Naugle et al. 2001, Guadagnin et al. 2009). Sin 
embargo, los requerimientos de hábitat de las aves acuáticas difieren entre especies y grupos de 
especies (e.g. Brandolin y Blendinger 2015). Por lo cual, las estrategias de manejo deben de estar 
basada en el conocimiento del ensamble de aves local y sus requerimientos ecológicos (Ma et al. 
2010). 

Para comprender las relaciones entre los organismos y las características del paisaje es 
necesario considerar que las especies perciben su entorno a múltiples escalas espaciales (Wiens 
1989a).  La distribución de las especies en el ambiente surge de la interacción entre eventos 
biológicos (deterministas) y eventos impredecibles (estocásticos) (Hubbell 2001). Durante estos 
eventos, los organismos a través de sus movimientos y con base en su capacidad de dispersión 
seleccionan ambientes con las características fiscas y ecológicas que les permiten persistir 
(Orians y Wittenberger 1991, Dunning et al. 1992). El proceso de selección del hábitat es de 
naturaleza jerárquica y en él intervienen mecanismos que ocurren a diferentes escalas espacio-
temporales (Wiens 1989a). Por lo cual, considerar enfoques multiescalares resulta clave para 
entender los patrones de diversidad de las comunidades (Wiens 1989a). 

La mayoría de las especies de aves acuáticas tienen la capacidad de desplazarse hasta 
varios kilómetros en sus movimientos diarios (Elphick 2008). Sin embargo, se ha demostrado 
que estas especies seleccionan sus hábitats con base en las características ambientales a través de 
escalas espaciales que van desde miles de hectáreas (e.g., Hoffman et al. 1994, Bancroft et al. 
2002, Brennan 2006, Taft y Haig 2006) hasta áreas menores a una hectárea (e.g. Benoit y Askins 
2002, Brandolin y Blendinger 2015). Por ejemplo, en las playas de los humedales estudiados por 
Brennan (2006), la abundancia de Charadriiformes se relaciona con la proporción de campos 
agrícolas y el número de humedales dentro de los primeros 10 km a la redonda; mientras que el 
número de humedales dentro de los primeros 5 km, determina  la abundancia de los 
Anseriformes. Pierce y Gawlik (2010) demostraron que en los Everglades de Florida las aves 
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acuáticas vadeadoras seleccionan sus hábitats con base en las características de la vegetación y el 
sustrato en paisajes con extensión de 25 ha (escala considerada como “fina” por los autores dada 
la capacidad de dispersión de aves estudiadas). 

Cuando los elementos que conforman el paisaje varían en su composición, esta variación le 
confiere heterogeneidad al paisaje (Fahrig et al. 2011).  La heterogeneidad del paisaje influye de 
manera positiva sobre la diversidad de aves cuando permite la coexistencia entre especies 
pertenecientes al mismo nivel trófico (Levin 1974), así como el establecimiento de especies que 
aprovecha diferentes recursos (Orians y Wittenberger 1991). Sin embargo, la heterogeneidad del 
paisaje puede incidir de manera negativa cuando se reduce el área de los ambientes que 
proporcionan a las especies los recursos que necesitan para sobrevivir, especialmente cuando estos 
recursos están limitados a a pocos tipos de ambientes (Fahrig et al. 2011).  

Por otra parte, las características de los humedales afectan de manera diferente a especies  
especialistas y generalistas (Turner et al. 2001). La diferencia en la capacidad de persistir en 
fragmentos de hábitats remanentes entre especies generalistas y especialistas, está dada, entre 
otros factores, porque las especies generalistas tienen la capacidad de usar porciones pequeñas de 
ambientes naturales distintos (Andrén 1994). Por ejemplo, en las marismas salobres estudiadas 
por Benoit y Askins (2002) en Connecticut, el área del humedal influye positivamente sobre la 
abundancia de las especies de aves especialistas de prados de hierba corta, pero no sobre la 
abundancia de las especies generalistas.  

Además, la composición del paisaje influye de manera diferencial sobre las especies con 
base en su capacidad de dispersión (Dunning et al. 1992). Las especies con mayor capacidad de 
dispersión  son menos sensibles a las características de paisajes con extensiones menores a su 
ámbito hogareño, con respecto a las especies con menor capacidad de dispersión (Turner et al. 
2001). Por ejemplo, en los humedales de las pampas argentinas, el incremento de la agricultura 
en la región ha tenido como consecuencia la pérdida de conectividad entre humedales, lo cual 
influye de manera negativa sobre la abundancia de  las especies con poca movilidad, las cuales 
son más abundantes en paisajes altamente conectados en donde pueden acceder a un mayor 
número de recursos distintos (e.g. Brandolin y Blendinger 2015).  

Las especies con requerimientos ecológicos similares tienden a responder de manera 
semejante a la composición y heterogeneidad del paisaje. Brandolin y Blendinger (2015) 
demostraron a través del estudio de un ensamble de aves en los humedales de las Pampas 
Argentinas, que a pesar de encontrar respuestas especie-especificas a las características de los 
humedales, estas respuestas convergen entre especies con requerimientos ecológicos semejantes. 
Con base en lo anterior usamos una aproximación basada en el concepto de gremio para estudiar  
la relación entre la composición y heterogeneidad del pasaje y la estructuración de los ensambles 
de aves en los humedales de Cozumel. Entendiendo gremio como un grupo de especies que usan 
la misma clase de recursos de una manera similar. El término agrupa especies sin considerar su 
relación taxonómica (Root 1967). Agrupé a las especies con base en sus requerimientos tróficos, 
dada  la importancia de la repartición de los recursos tróficos en la estructuración de los 
ensamblajes de aves (Wiens 1989). 

En la región del Caribe la mayor amenaza que enfrentan tanto las especies residentes como 
las migratorias es la pérdida de hábitat por alteración, deforestación y establecimiento de 
desarrollos urbanos y turísticos (Wunderle y Waide 1994, Escalante-Pliego y Macouzet 1997). A 
pesar de que la mayor parte de los humedales de Cozumel se encuentran protegidos por decretos 
federales y estatales (CONANP 2012), el constante crecimiento de la actividad turística continua 
provocando la destrucción de manglares y el relleno de zonas inundables como consecuencia de 
su transformación en caminos y conjuntos habitacionales (RAMSAR 2014).  

Con base en la importancia de las características del paisaje sobre la estructuración de los 
ensambles de aves (Dunning et al. 1992) y ante la inminente modificación de los humedales de 
Cozumel (RAMSAR 2014), el objetivo de nuestro trabajo fue comprender cómo la abundancia de 
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las aves varía a través de la variación de la composición y heterogeneidad en los humedales de 
Cozumel a través de múltiples escalas espaciales. En este trabajo caracterizamos el paisaje en 
función de dos conceptos: la composición del paisaje y la heterogeneidad del paisaje. Consideramos 
tres escalas espaciales de análisis que comprenden paisajes con 145, 300 y 850 m de radio.  Debido 
a la dimensiones de los paisajes, este estudio puede ser considerado a “escala fina” en el contexto de 
selección de hábitat de aves con gran capacidad  de dispersión, como rapaces o  vadeadoras (e.g. 
Pierce y Gawlik 2010). Usamos esta aproximación dada la importancia de comprender las 
relaciones entre el hábitat y las especies al interior de las lagunas para la conservación de las aves 
en Cozumel; y debido a que el estudio de la heterogeneidad del paisaje a “escalas finas” puede 
hacer evidentes patrones en la abundancia de las aves, que resultarían  poco evidentes en escalas 
más amplias (Levin 1974). 

Nuestramos predicciones fueron las siguientes: (a) la composición y extensión de las 
coberturas contribuirán a explicar en menor medida la abundancia de las aves que consumen una 
gran diversidad de recursos (e.g., omnívoros terrestres, consumidores de invertebrados y 
vertebrados acuáticos), con respecto a la abundancia de las aves con dietas más restringidas (e.g. 
herbívoros acuáticos, piscívoros); (b)la heterogeneidad del paisaje incidirá positivamente sobre la 
abundancia de las aves con capacidad de dispersión limitada (e.g. herbívoros acuáticos, insectívoros 
terrestres) en los paisajes con 145 y 300 m de radio; (c) la heterogeneidad del paisaje incidirá 
positivamente sobre las abundancias de los gremios con mayor capacidad de dispersión (e.g. 
piscívoros, consumidores de invertebrados acuáticos) en los paisajes con 850 m de radio. 

 

Métodos 

Área de estudio 
Cozumel es una isla oceánica de origen coralino (Davidson 1975) con un área de 478 km2 
(Martínez-Morales et al. 2009, Cuarón 2009). La isla se localiza en el mar Caribe a 17.5 km al 
noreste de la península de Yucatán (Figura 1) y  presenta un clima tipo cálido húmedo con 
abundantes lluvias en verano, precipitación anual de 1570 mm y temperatura media anual de 25 °C 
(García 1981). Durante la época de secas la llegada de masas de aire frío originan lluvias ligeras e 
intermitentes que aportan aproximadamente el 30% de la precipitación anual (Flores y Espejel 
1994). La vegetación de Cozumel se encuentra entre las más desarrolladas de las islas de la 
península de Yucatán (Flores y Espejel 1994) y está conformada por selvas (baja caducifolia y 
mediana subcaducifolia), dunas costeras y vegetación halófila, así como manglares, tulares, 
carrizales y popales que se localizan en los humedales de la isla (Téllez et al. 1989).  

Los humedales de Cozumel están representados por dos grandes sistemas de lagunas 
estuarinas con comunicación temporal con el mar (con un área de 261 y 1007 ha, respectivamente); 
pequeñas lagunas someras separadas del mar por bordos arenosos; terrenos bajos anegados 
dominados por diversas asociaciones de mangle; humedales artificiales originados por el abandono 
de bancos de extracción de material pétreo; y humedales originados a partir de la transformación del 
manglar en un campo de golf (Ezcurra et al. 1985, obs. pers.). La variación en las condiciones de 
profundidad, oxigenación, hidroperiodo y salinidad que presentan los humedales de la isla permiten 
el establecimiento de distintas comunidades arbóreas y herbáceas. Las lagunas estuarinas 
comunicadas temporalmente con el mar tienen una zonación bien definida: en las planicies lodosas 
predominan extensos manglares monoespecíficos de mangle negro (Avicennia germinans) en 
asociación con arbustos halófilos (Batis maritima y Salicornia sp.) y en los bordes de las zonas 
profundas se presentan franjas de mangle rojo (Rhizophora mangle), que son remplazadas tierra 
adentro por manglares mixtos de mayor altura (Ezcurra et al. 1985, López-Portillo y Ezcurra 1989). 
En las lagunas sin comunicación con el mar se establecen diversas asociaciones de herbáceas 
acuáticas emergentes, flotantes y sumergidas, entre ellas: (a) popales dominados por Sagittaria 
lancifolia y vegetación flotante (Nymphaea  ampla), (b) hidrófitas sumergidas (e.g. Utricularia sp. 
y Naja sp) en asociación con ciperáceas (principalmente Eleocharis celullosa) y el bejuco 
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Rhabdadenia biflora, (c) tule (Typha dominguensis), y (d) carrizo (Cladium jamaicense); en los 
bordes de estas lagunas se han establecido   mangle rojo y mangle botoncillo (Conocarpus erectus) 
(obs. pers.). En los suelos temporalmente inundados que se encuentran alejados de la costa y cuya 
salinidad es menor (con respecto a las lagunas estuarinas), se establecen islotes de mangle blanco 
(Laguncularia racemosa) y manglares mixtos dominados por mangle botoncillo en asociación con 
epífitas (bromelias, orquídeas y cactáceas) y helechos de manglar (e.g., Acrostichum denaefolium) 
(Ezcurra et al. 1985). Los bancos de extracción de material pétreo abandonados son colonizados por 
mangle botoncillo, carrizo, tule, bejucos y diversas ciperáceas (obs. pers.). Tierra adentro los 
manglares son remplazados por dunas costeras, tasistales y selvas (selva baja caducifolia y selva 
mediana subcaducifolia) (Téllez-Valdés y Cabrera-Cano 1987).  

 
Muestreo del ensamble de aves 
Realizamos el muestreo de aves con el método de puntos de conteo los cuales distribuimos a una 
distancia mínima de 300 m entre ellos (Ralph et al. 1995). Se determinaron  51 puntos de conteo en 
los humedales de Cozumel de la siguiente manera: 24 en lagunas costeras con comunicación al mar, 
9 en lagunas sin comunicación con el mar (en adelante humedales herbáceos), 12 en bosques mixtos 
de mangle dominados por mangle botoncillo, 3 en bancos de extracción abandonados y 3 en 
manglares modificados por la construcción de un campo de golf.  Llevamos a cabo los muestreos 
durante el periodo de mayor actividad de las aves, el cual corresponde a las tres primeras horas 
después de la salida del sol. Registramos todas las aves observadas durante 15 min (Ruiz-Bruce-
Taylor y Bojorges-Baños 2014) en cada uno de los 51 puntos de conteo, 2 veces al mes por 7 meses 
(febrero-agosto de 2016), resultando un total de 714 muestreos. Para los análisis usamos 
únicamente los registros de  las aves diurnas que observamos haciendo uso del humedal o 
ambientes adyacentes.  Para evitar registrar en más de un punto de conteo al mismo individuo, sólo 
consideramos en los análisis a las aves observadas a distancias <145 m del observador en el punto 
de conteo (el número de observadores varió entre 2 y 5). Medimos la distancia de observación 
utilizando un telémetro laser (Bushnell, The Truth) con rango máximo de medición de 550 m. Para 
la detección de las aves utilizamos binoculares 10x42 (Vortex) y 8x32 (Eagle Optics) y para su 
identificación las guías de campo de Dunn y Alderfer (2006), Howell y Webb (1995), y O´Brien y 
colaboradores (2006). Durante los conteos grabamos los cantos y llamados de las aves usando una 
grabadora Zoom H1 para posteriormente identificarlos por comparación con los registros 
disponibles en www.xeno-canto.com. 

Usamos el cálculo de la cobertura de la muestra con la finalidad de evaluar qué tan completas 
fueron las muestras que representaron a los ensambles en cada uno de los 51 puntos de conteo 
(Chao y Jost 2012). El cálculo de esta cobertura se basa en la integración de tres elementos 
fundamentales: el tamaño de la muestra, en este caso, el número total de individuos registrados (n); 
el número especies representadas por solamente un individuo en la muestra (singletons, f1), y el 
número de especies representadas por dos individuos en la muestra (doubletons, f2). 

 
 

Clasificación de las aves en gremios tróficos 
Agrupamos las especies de aves en gremios tróficos usando una modificación de la clasificación 
jerárquica de dos niveles desarrollada por Ruiz-Bruce-Taylor y colaboradores (no publicado); esta 
clasificación toma como base información cuantitativa detallada sobre la dieta de las especies, 
preferentemente de registros en la región o en ambientes semejantes al área de estudio (Anexo 1). 
Debido a su similitud ecológica, agrupamos algunos gremios tróficos de la clasificación propuesta 
por Ruiz-Bruce-Taylor y colaboradores (a2.5no, a3pq, t1ab, t2cd y t2eg), y adicionamos los 
gremios omnívoro terrestre (t1.5r) y carroñero (t4s). El gremio trófico carroñero (t4s) está integrado 
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por especies cuyo consumo de carroña constituye >50% de su dieta, y omnívoro terrestre (t1.5r) por 
especies cuya dieta está constituida por >15% de tres o más de los siguientes recursos: materia 
vegetal terrestre, invertebrados terrestres, vertebrados terrestres, materia vegetal acuática, 
invertebrados acuáticos y vertebrados acuáticos. 

 
Escalas espaciales de análisis 
Consideramos tres escalas espaciales de análisis las cuales difirieron en extensión: (1) el área 
incluida en un radio de 145 m (6.6 ha) a partir de cada uno de los 51 puntos de conteo del muestreo 
de aves, resultando en una extensión total de 336 ha analizadas; (2) el área incluida en los paisajes 
con 300 m radio a partir de cada uno de los 51 puntos de conteo, cuya extensión total analizada fue 
de 1,267 ha, y (3) el área incluida en un radio de 850 m a partir de cada uno de los 51 puntos de 
conteo, cuya extensión total analizada fue de 5,295 ha. En algunos casos, los radios considerados en 
las escalas de 300 y 850 m de radio convergieron formando respectivamente 23 y 10 paisajes de 
muestreo con extensión variable (Anexo 2). Debido a su dimensión  las escalas de análisis de 
nuestro trabajo se consideran  “escalas finas” en el contexto de selección de hábitat de aves con 
gran capacidad  de dispersión, como rapaces o  vadeadoras (e.g. Pierce y Gawlik 2010). Usamos 
“escalas finas” para determinar cómo la heterogeneidad y composición del paisaje inciden sobre la 
abundancia de las aves al interior de los humedales. Definimos los radios de los paisajes de la 
siguiente manera: los paisajes con 145 m de radio corresponden al  área comprendida en los 
muestreos de las aves; los paisajes con  300 m de radio corresponden a las escala de análisis a través 
de la cual se ha demostrado que incluso las especies con gran capacidad de dispersión seleccionan 
sus hábitats en “escalas finas” (Pierce y Gawlik 2010), y dada la configuración espacial de los 
humedales la extensión máxima analizable limitada por cuestiones analíticas y de diseño de muestro 
corresponde a 850 m de radio). 

 
Descripción de la composición espacial de los paisajes 
Para describir la composición de los paisajes en las tres escalas de análisis, clasificamos el área de 
estudio en 13 coberturas (Cuadro 1) identificadas indirectamente por otros autores como coberturas 
que inciden en la diversidad de las aves que habitan humedales (e.g., Weller y Spatcher 1965, 
Weller 1999, Naugle et al. 2000, Bancroft et al. 2002). Caracterizamos el paisaje en función de dos 
conceptos: (a) la composición del paisaje, la cual comprende la identidad y extensión de las 
coberturas que conforman el paisaje (Turner et al. 2001); y (b) la heterogeneidad del paisaje 
(Cuadro 2), la cual se refiere al número y proporción relativa de las coberturas del paisaje, de tal 
forma que un paisaje será más heterogéneo si incluye un mayor número de tipos de coberturas y si 
las coberturas tienen una distribución equitativa por cubrir una extensión similar en el paisaje 
(Fahrig et al. 2011).  

En la clasificación de las coberturas, utilizamos imágenes satelitales Landsat-TM disponibles 
en Google Earth y el programa ArcGIS Desktop 10 para zonificar los humedales de Cozumel y sus 
alrededores mediante la técnica de interpretación visual siguiendo las recomendaciones de Janssen 
(2001). La extracción de información de imágenes satelitales mediante su interpretación visual 
involucra un proceso de detección, análisis, clasificación jerárquica y deducción; y además cuando 
el reconocimiento de los objetos no es directo y espontáneo se requiere del uso de otras 
herramientas como el reconocimiento en campo (Janssen 2001). Para interpretar correctamente las 
imágenes satelitales usamos información recabada en campo tanto a través de visitas como de 
videos y fotografías tomados por un vehículo aéreo no tripulado. Para definir las coberturas de las 
zonas con vegetación, usamos como criterios la composición, configuración y el porcentaje de 
superficie que ocupan determinados elementos de la vegetación (Cuadro 1). Utilizamos el programa 
VegMeasure 2 para medir la proporción que representa alguna especie o asociación vegetal con 
respecto a la superficie o al área ocupada por vegetación (según fue el caso, Cuadro 1). Dividimos 
las superficies inundadas desprovistas de vegetación en las coberturas SOMERO y PROFUNDO, 
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tomando como base un modelo digital de elevación (MDE) generado a partir de la reclasificación 
de una imagen LIDAR de Cozumel (Zapi-Salazar y colaboradores, no publicado). El MDE permitió 
distinguir las zonas que permanecen inundadas (elevación <0.5 m s.n.m) de aquellas que presentan 
patrones de anegación variable (elevación > 0.5 m s.n.m). Usamos la extensión Patch Analyst 
5.20.16 del programa ArcGis Desktop 10 para calcular las métricas paisajísticas (Cuadro 2). 

 
Análisis de la relación entre la abundancia de aves en gremios tróficos y las variables paisajísticas 
Construimos una matriz de correlación de Spearman con todas las variables paisajísticas de cada 
escala espacial de análisis con el fin de descartar aquellas altamente correlacionadas (r>0.7). Las 
siguientes correlaciones se mantuvieron entre las escalas: SOMERO/PROFUNDO y 
DUNA/PLAYA, por lo cual únicamente consideramos en los análisis subsecuentes las variables: 
SOMERO y PLAYA. Debido a que en las otras variables las correlaciones no se mantuvieron entre 
las escalas, las variables que consideramos en los análisis difirieron entre escalas. 

Para comprender las relaciones entre la abundancia de las aves en los gremios tróficos y la 
composición del paisaje a múltiples escalas espaciales usamos modelos lineales generalizados 
(MLG) para cada gremio y escala. Los MLG son una extensión de los modelos lineales que 
permiten que las variables explicativas tengan una distribución diferente a la normal (Crawley 
2007). Debido a que los modelos presentaban evidencias de sobredispersión, construimos los 
modelos asumiendo una distribución de errores binomial negativa (Crawley 2007). Para la 
simplificación de modelos, usamos la aproximación manual de pasos hacia atrás (manual backward 
stepwise, Anexo 3) siguiendo las recomendaciones de Crawley (2007), considerando que los 
modelos están basados en variables no ortogonales.  Para evaluar el ajuste entre modelos, llevamos 
a cabo un modelo global para cada gremio en el cual incluimos todas las variables consideradas en 
cada escala (Burnham y Anderson 2002). Para seleccionar el modelo más parsimonioso 
(combinación de variables que mejor explican la variación en la abundancia de aves en los 
gremios), usamos el Criterio de Información de Akaike para tamaños de muestra pequeños (AICc) y 
sus diferencias (∆ AICc; Burnham y Anderson 2002). El ∆ AICc corresponde a la diferencia entre 
valor de AICc del modelo con el menor valor y el AICc de los otros modelos generados. 
Consideramos igualmente parsimoniosos a los modelos con valor de ∆ AICc <2 que el modelo más 
parsimonioso (Motulsky y Christopoulos 2003). 

La abundancia de aves en los gremios tróficos correspondió a la sumatoria de las abundancias 
máximas registradas para cada una de las especies que integran el gremio en cada uno de los puntos 
de conteo que integran el paisaje en las diferentes escalas espaciales de análisis. Debido a la escasez 
de registros, excluimos de los análisis al gremio trófico carnívoro terrestre (t3h). Para llevar a cabo 
los análisis estadísticos usamos el paquete Vegan del programa R v. 3.3.3 y SPSS 21. 

Realizamos análisis de correspondencias canónicas (CCA, por sus siglas en inglés) para 
determinar la relación entre la abundancia de las aves en los gremios tróficos y la composición del 
paisaje en las diferentes escalas espaciales (Cushman y McGarigal 2004). Adicionalmente, 
llevamos a cabo análisis CCA (excluyendo la escala de 850 m de radio por razones analíticas), 
considerando únicamente las coberturas que presentes en el interior de las lagunas estuarinas sobre 
la abundancia de las especies que consumen recursos acuáticos (a2k, a2l, a2.5no y a3pq),  

El método CCA identifica gradientes en el ensamble de aves que pueden atribuirse 
directamente al cambio en las características del paisaje (Palmer 1993). En la interpretación gráfica 
del CCA, las flechas representan la dirección de cambio de cada variable explicativa a través del 
espacio de ordenación donde: el valor de la variable aumenta en la dirección de la flecha; la 
longitud de la flecha muestra la importancia relativa de la variable, y el ángulo entre la flecha de la 
variable y los ejes muestra el grado de correlación con los ejes de ordenación. Las flechas pueden 
ser interpretadas como ejes secundarios y, por lo tanto, pueden ayudar a interpretar la distribución 
de los gremios tróficos en relación con los gradientes de las variables (Kent y Coker 1992). Se 
considera “positiva” la relación entre las variables y los gremios cuando las flechas de las variables 
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apuntan en la dirección en que está ordenado un gremio dentro de un ángulo de 90°. Cuando la 
flecha de un variable apunta en un ángulo cercano a 90° con respecto a un gremio, la relación es 
“neutra”, y cuando excede los 90° se considera como una relación "negativa". 

 
Resultados 

Registramos un total de 14,456 individuos de 115 especies de aves pertenecientes a 17 órdenes y 36 
familias. Obtuvimos registros únicos de 11 especies. Todas las muestras presentaron un nivel de 
completitud de especies  entre 0.85 y 0.99. Las familias más representadas fueron Parulidae (16 
especies), Scolopacidae (14 especies) y Ardeidae (11 especies). El 64% de los registros 
pertenecieron a especies acuáticas y marinas. No todas las especies registradas se reproducen y 
residen en Cozumel todo el año; con base en MacKinnon (2013) la mitad de las especies que 
registramos son residentes (50%), más de una cuarta parte son visitantes de invierno (27%), cinco 
especies son transeúntes (4%), tres especies son consideradas ocasionales (3%). Anteriormente, tres 
especies (Pluvialis squatorola, Tringa semipalmata y Thalasseus maximus) eran consideradas  
visitantes de invierno con pequeñas poblaciones de no reproductores en verano (MacKinnon, no 
publicado), sin embargo, encontramos que en este último caso pueden ser nueve, ya que durante 
todo el periodo de muestreo encontramos individuos no reproductores de Phoenicopterus ruber, 
Arenaria interpres, Calidris minutilla, Limnodromus griseus, Tringa melanoleuca y T. flavipes las 
cuales eran consideradas como visitantes de invierno en Cozumel. 

 De acuerdo a la clasificación de Ruiz-Bruce-Taylor y colaboradores modificada para este 
estudio (Anexo 1, Cuadro 1.1), encontramos que en los humedales de Cozumel habitan especies 
pertenecientes al menos a seis gremios tróficos que consumen recursos acuáticos: herbívoro 
acuático (a1j), consumidor de invertebrados acuáticos de orilla (a2k), consumidor de invertebrados 
acuáticos de columna de agua y superficie (a2l), consumidor de infauna acuática (a2m), consumidor 
de invertebrados y vertebrados acuáticos (a2.5no), piscívoro (a3pq); y seis gremios tróficos que 
consumen recursos terrestres:  frugívoro-granívoro terrestre (t1ab), insectívoro frugívoro-
nectarívoro terrestre (t2cd), insectívoro terrestre (t2eg), carnívoro terrestre (t3h), omnívoro terrestre 
(t1.5r) y carroñero (t4s). Los gremios tróficos fueron compuestos en promedio por 10 especies 
pertenecientes a 3 órdenes (ver Anexo 1, Cuadro 1.1). Sin embargo, los gremios tróficos 
compuestos por especies que consumen frutas e invertebrados (t1ab, t2cd, t2eg) estuvieron 
integrados cada uno por alrededor de 15 a 20 especies pertenecientes en su mayoría al orden 
Passeriformes. Así mismo, los gremios tróficos acuáticos integrados por especies que consumen 
peces (a2.5no y a3pq) destacan por estar compuestos por especies pertenecientes a cinco órdenes. 
Los gremios tróficos compuestos por menos especies fueron carnívoro terrestre (t3h) integrado 
únicamente por Falco peregrinus, y carroñero compuesto por dos especies de zopilotes.   

Las relaciones entre las abundancias de las aves en los gremios tróficos y la 
composición del paisaje entre las tres escalas espaciales de análisis mantienen patrones 
generales pero también presentan variaciones importantes (CCA, Figuras 2, 3 y 4). Sin 
embargo, los análisis (CCA, Figuras 2, 3 y 4) explican pobremente la abundancia de las aves 
en los gremios tróficos consumidor de invertebrados acuáticos de la columna de agua y 
superficie (a2l) y omnívoro terrestre (t1.5r). 

La abundancia de las aves herbívoras acuáticas (a1j), se relacionó positivamente con la 
heterogeneidad del paisaje (SEI y RVEG), los humedales herbáceos (POPAL) y la vegetación 
terrestre exótica (JARDÍN), y negativamente con las coberturas que caracterizan a las lagunas 
estuarinas (SOMERO, BATIS e ISLOTES) (CCA, Figuras 2, 3 y 4), a través de las tres 
escalas espaciales de análisis, 

De manera general, la abundancia de las aves que consumen vertebrados e invertebrados 
acuáticos (a2k, a2.5no y a3pq) se relacionaron positivamente con las coberturas que caracterizan a 
lagunas estuarinas (SOMERO, BATIS e ISLOTES) y con las playas a través de las tres escalas 
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espaciales de análisis y presentaron  relaciones negativas con la riqueza de la vegetación, el 
manglar, la vegetación terrestre y el tular (CCA, Figuras 2, 3 y 4; MLG, Cuadro 3).  

En la escala de 145 m de radio localizados en lagunas estuarinas, la abundancia de las aves en 
todos los gremios tróficos acuáticos (a2k, a2l, a2.5no y a3pq) se relacionó positivamente con la 
heterogeneidad en el paisaje (MLG, Cuadro 3); en estos paisajes el área de las zonas someras y 
profundas desprovistas de vegetación se relacionó positivamente con la abundancia de las aves que 
se alimentan exclusivamente de invertebrados acuáticos (a2k, a2l, a2m). La abundancia de las aves 
que consumen peces (a2.5no y a3pq) se relacionó positivamente con la extensión de las zonas con 
vegetación halófila e islotes de mangle (CCA, figuras 5 y 6; MLG, Cuadro 3). Dentro de las lagunas 
estuarinas, en la escala de  300 m de radio la abundancia de las aves que consumen invertebrados y 
peces (a2k, a2.5no, a3pq) se relacionó positivamente principalmente con  las áreas cubiertas por 
islotes de mangle (CCA, Figuras 5 y 6; MLG, Cuadro 3); así como en la escala  de 850 m de radio 
la extensión de las zonas someras de las lagunas estuarinas (la cual representa tanto las zonas 
someras desprovistas de vegetación como las zonas con vegetación halófila e islotes de mangle) se 
relacionó positivamente con la abundancia de las aves en los gremios tróficos a2k, a2.5no y a3pq 
(CCA, Figura 4; MLG, Cuadro 3). 

En la escala de 145 m de radio, los MLG muestran que la abundancia de las aves que se 
alimentan de granos, frutos e invertebrados terrestres (t1ab, t2cd, t2eg) se relacionó de  manera 
positiva principalmente con la riqueza de vegetación (CCA, Figura 2; MLG, Cuadro 3). En las 
escalas de 145 y 300 m de radio, de manera general, la extensión de las coberturas que representan 
vegetación terrestre y acuática (a excepción de la vegetación acuática de las lagunas estuarinas, 
CCA figuras 2 y 3) se relacionó positivamente con la abundancia de las aves en los gremios tróficos 
terrestres t1ab, t2cd, t2eg y t4s  (MLG, Cuadro 3). En la escala de 850 m de radio, únicamente el 
área de selva se relacionó positivamente con  la abundancia de las aves en los tres gremios tróficos 
terrestres t1ab, t2cd, t2eg y t4s (en conjunto con otras variables específicas a cada gremio (Figura 
4), sin embargo estos resultados no son concluyentes ya que a través los resultados de los MLG 
resulto evidente que las abundancias de las aves en los gremios que consumen recursos terrestres 
(exceptuando especies omnívoras terrestres, t4s) se relacionaron principalmente con el tamaño del 
superficie total del paisaje (AREA).  

La abundancia de las aves pertenecientes al  gremio omnívoro terrestre (t1.5r) se relacionaron 
positivamente de manera consistente con la heterogeneidad del paisaje (RVEG)  a través de las 
escalas de 145 y 300 m de radio (MLG, Cuadro 3) 

 

Discusión 

Con base en la importancia de las características del paisaje sobre la estructuración de los 
ensambles de aves (Dunning et al. 1992), ante la inminente modificación de los humedales de 
Cozumel, buscamos determinar cómo la abundancia de las aves varía a través de la variación de la 
composición y heterogeneidad en los humedales de Cozumel desde un enfoque multiescalar. Lo 
aquí presentado es información preliminar sobre la composición y estructura de los ensambles de 
aves que habitan los humedales de Cozumel y también sobre su relación con la heterogeneidad y 
composición del paisaje. La composición y heterogeneidad del paisaje fueron factores 
determinantes en la abundancia de las aves en los humedales y ambientes adyacentes de Cozumel. 
Sin embargo, las respuestas en las abundancias de las aves frente a la composición y heterogeneidad 
del paisaje difieren tanto entre gremios tróficos como a través de las escalas espaciales analizadas.  
Los análisis explicaron pobremente la relación entre la composición y heterogeneidad del paisaje y 
la abundancia de las aves omnívoras terrestres (t1.5) en las escalas analizadas, conforme a lo 
esperado. Al tener la capacidad de usar recursos pertenecientes a ambientes diversos, los omnívoros 
perciben los paisajes heterogéneos cómo homogéneos (Addicott et al. 1987). Por lo cual 
posiblemente no encontramos patrones en la abundancia de los omnívoros terrestres relacionados 
con la composición y heterogeneidad del paisaje. Tampoco encontramos relación entre la 
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abundancia de las aves que consumen invertebrados acuáticos de orilla y superficie (a2l) y la 
composición y la heterogeneidad del paisaje en las escalas analizadas. Posiblemente porque existió 
una gran variación entre las respuestas de las especies que conforman éste gremio (e.g., Colwell 
1993), o debido a que la escala de análisis no fue la adecuada (Wiens 1989a). 

 
Heterogeneidad del paisaje 
En la escala de 145 m de radio, la abundancia de las especies pertenecientes a todos los 
gremios tróficos (exceptuando especies que consumen invertebrados acuáticos de orilla y 
superficie, así como especies omnívoras terrestres y carroñeras) se relacionó de manera 
positiva con paisajes heterogéneos.  Esta relación posiblemente se debió a que los gremios 
tróficos se componen por especies con diferentes requerimientos de hábitat y la 
heterogeneidad de condiciones permite su coexistencia (Orians y Wittenberger 1991); o 
debido a  que frecuentemente, el hábitat de las especies está conformado por una mezcla de 
ambientes diversos de los que obtienen los recursos necesarios para reunir sus requerimientos 
ecológicos (Orians y Wittenberger 1991, Dunning et al. 1992; e.g, Fairbairn y Dinsmore 
2001). Por ejemplo, para  las especies piscívoras (a3pq) la heterogeneidad de condiciones de 
profundidad permite forrajear dentro del mismo paisaje a tanto especies buceadoras (e.g. 
Phalacrocorax brasilianus), como a especies vadeadoras pequeñas (e.g.  Egretta thula), las 
cuales forrajean en aguas con diferentes niveles de profundidad. Conforme a nuestras 
predicciones basadas en la capacidad de dispersión de las especies, la abundancia de las aves 
piscívoras (a3pq) se relacionó positivamente con la heterogeneidad en las tres escalas de 
análisis. De manera que es posible que su abundancia  esté vinculada a la complementación y 
suplementación de recursos, a través de sus movimientos (Dunning et al. 1992).  
  

 
Patrones de abundancia de las aves en los gremios tróficos acuáticos 
La abundancia de las aves acuáticas que habitan los humedales de Cozumel (a excepción de los 
herbívoros acuáticos) se relacionó de manera positiva con la extensión de las lagunas estuarinas en 
la más amplia (850 m de radio). Sin embargo, en ambas escalas más finas (145 y 300 m de radio) la 
abundancia de cada gremio fue explicada por coberturas que representan condiciones particulares 
de  vegetación y profundidad. De modo que en la escala más amplia surgieron generalizaciones, 
mientras que los resultados a escalas más finas revelaron detalles sobre los mecanismos biológicos 
subyacentes a los patrones observados (Wiens 1989a). La abundancia de las aves acuáticas (a 
excepción de los herbívoros acuáticos) se encontró  fuertemente asociada a las zonas someras de las 
lagunas estuarinas, en donde la vegetación es escasa y la anegación es temporal. Posiblemente 
debido a que las zonas someras de los humedales permiten el establecimiento de una gran 
diversidad de aves acuáticas cuyos requerimientos de profundidad se superponen (Colwell y Taft 
2000, Isola et al. 2002, Castro-Tavares et al. 2015). La profundidad del agua limita la capacidad de 
forrajeo de las aves acuáticas no buceadoras como consecuencia de restricciones energéticas 
(Gawlik 2002) y morfológicas (Baker 1979, Bancroft et al. 2002, Isola et al. 2002).  De manera 
particular, la abundancia de las aves que consumen invertebrados acuáticos de orilla (a2k) se 
encontró  estrechamente relacionada con las zonas someras y orillas de las lagunas estuarinas en 
todas las escalas espaciales analizadas. Las zonas someras proporcionan sitios de descanso y 
anidación a las especies que consumen invertebrados acuáticos de orilla (a2k), cuando el sustrato se 
encuentra expuesto (Colwell 1993, Warnock y Takekawaka 1995, Burger et al. 1997).  Por otra 
parte, la mayoría de las especies que se alimenta de invertebrados acuáticos de orilla (a2k) son aves 
playeras de talla pequeña pertenecientes a la familia Scolopacidae y su estrecha relación con el 
tamaño de las zonas someras en las lagunas puede ser consecuencia  de restricciones morfológicas 
que restringen su forrajeo a zonas inundadas de baja profundidad (Baker 1979, Isola et al. 2002).  
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Nuestros resultados fueron congruentes con extensa literatura que identifica a la composición 
y configuración espacial de la vegetación en los humedales como factores determinantes la 
diversidad de las aves acuáticas (e.g. Weller y Spatcher 1965, Murkin et al. 1982, Weller 1999, 
Naugle et al. 2000, Fairbairn y Dinsmore 2001, Bancroft et al. 2002, Rajpar y Zakaria 2011). La 
vegetación acuática soporta complejas redes tróficas en los humedales (Carpenter y Lodge 1986), 
provee sitios de refugio, descanso y anidación (Weller y Spatcher 1965, Wiens 1989b, Rajpar y 
Zakaria 2011) y puede actuar como una barrera minimizando el disturbio generado por actividades 
humanas en los alrededores (Weller 1999). Sin embargo, la relación entre la vegetación y la 
diversidad de aves acuáticas depende del grado de intersección entre la vegetación y los espejos de 
agua (e.g., Rajpar y Zakaria 2011). Las aves que consumen invertebrados acuáticos y peces (a2k, 
a2m, a2.5no, a3pq) fueron  menos abundantes en zonas con vegetación sumamente densa como 
carrizales, tulares y los bosques de mangle cerrado. Esta relación ha sido descrita para la mayoría de 
las aves acuáticas (a excepción miembros de las familias Ralidae y Ardeidae), y se atribuye a que la 
vegetación densa limita la capacidad de las aves para forrajear y detectar depredadores (Hoffman et 
al. 1994, Bancroft et al. 2002). En las lagunas estuarinas, las aves pertenecientes a los gremios 
tróficos que consumen peces (a2.5no y a3pq) fueron más abundantes en zonas con vegetación 
emergente poco densa representadas por islotes de mangle y arbustos halófilos. Los islotes de 
mangle constituyen sitios importantes para la anidación y descanso de diversas especies de aves 
vadeadoras (Hoffman et al. 1994, Bancroft et al. 2002). La abundancia de las aves que se alimentan 
exclusivamente de invertebrados acuáticos en las orilla y zonas someras (a2k) estuvieron 
fuertemente  asociadas a las zonas someras de las lagunas estuarinas donde la vegetación es nula o 
escasa, lo cual es congruente con diversos estudios que enfatizan la importancia las zonas 
desprovistas de vegetación con patrones de inundación variable para el forrajeo de estas especies 
(e.g. Warnock y Takekawa 1995, Colwell 1993, Colwell y Taft 2000, Castro-Tavares et al. 2015).  

Encontramos una disparidad entre los resultados de los CCA y MLG con respecto a la 
relación entre la composición del paisaje y la abundancia de las especies herbívoras acuáticas (a1j). 
Los resultados de los CCA  reflejan que existió una  relación positiva entre el área de los humedales 
herbáceos y la abundancia de las especies herbívoras acuáticas a través de todas las escalas 
espaciales. Sin embargo, los resultados de los MLG reflejan que esta relación ocurre 
exclusivamente en los paisajes con 145 m de radio. Una posible explicación es que las especies 
herbívoras acuáticas son abundantes en humedales herbáceos, pero su abundancia no depende del 
tamaño del humedal en las escalas de 300 y 850 m de radio. Los humedales herbáceos son 
importantes para las especies herbívoras acuáticas, debido a que en ellos abundan semillas, 
propágulos y tubérculos los cuales constituyen la base de su alimentación (Dronova et al. 2016).   
Otros estudios describen patrones semejantes a los encontrados y destacan la importancia de  los 
humedales poco salinos con abundante vegetación acuática para la supervivencia de las especies de 
aves herbívoras acuáticas (e.g., Brandolin y Blendinger 2015, Castro-Tavares et al. 2015). La 
abundancia de las aves herbívoras acuáticas (a1j) también se asoció con la vegetación terrestre 
exótica debido a que Fulica americana, una de las especies más abundantes del gremio, forrajea 
sobre los pastos cultivados adyacentes a humedales herbáceos en el campo de golf.  

En los paisajes con 145 m de radio, el  área ocupada por humedales herbáceos contribuyó a 
explicar la abundancia de las especies en los gremios consumen invertebrados acuáticos (a2k, a2l, 
a2.5no). Esto se debe a que algunas de las especies que conforman estos gremios (e.g. Jacana 
spinosa, Tringa solitaria, Calidris melanotos, Plegadis falcinellus, Tachybaptus dominicus, 
Podilymbus podiceps, entre otros) forrajean sobre los invertebrados acuáticos que habitan estos 
humedales.. La abundancia de las aves que consumen exclusivamente peces (a3pq) no se asoció al 
área de los humedales herbáceos. Diversos estudios han evidenciado que la mayoría de las especies 
piscívoras vadeadoras forrajean en zonas donde la vegetación es escasa (Colwell 1993, Hoffman et 
al. 1994, Bancroft et al. 2002, Gawlik 2002, Stolen et al. 2002); si bien la abundancia de presas es 
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mayor en las zonas con vegetación (Stolen 2006), la presencia de vegetación sumergida y 
emergente limita su eficiencia de forrajeo (Bancroft et al. 2002). 

 
Patrones de abundancia de las aves en los gremios tróficos terrestres 
La relación entre las aves y la vegetación ha sido un punto de partida natural para comprender la 
manera en que seleccionan su hábitat, debido a que su abundancia esta comúnmente asociada al tipo 
de vegetación y, en consecuencia, en la disponibilidad de alimento y refugio (Wiens 1989b). En los 
ambientes terrestres aledaños a los humedales de Cozumel, la abundancia de todas las aves 
pertenecientes a los gremios que se alimentan de invertebrados, néctar, frutas y semillas terrestres 
(t1ab, t2cd, t2eg) se asocian positivamente a algún tipo vegetación; sin embargo, los CCA muestran 
que la relación es mayor con los tipos de vegetación terrestre y acuática que presentan estrato 
arbóreo. La abundancia de las aves que consumen insectos terrestres (t2cd y t2eg) se encuentra 
estrechamente relacionada con los bosques de mangle. Esta relación ha sido ampliamente 
documentada en diversos tipos de manglares, donde  los  ensambles de aves que habitan los bosque 
de manglar están compuestos mayormente por especies insectívoras (e.g., Noske 1996, Lefebvre y 
Poulin 1997, Kutt, 2007). Sin embargo, la diversidad de la avifauna terrestre que habita los 
manglares depende, en gran medida, de la composición de la vegetación adyacente debido a que las 
aves que habitan otros ambientes exploran los manglares en busca de refugio y recursos 
alimenticios (e.g., Lefebvre y Poulin 1997, Kutt, 2007, Mohd-Azlan y Lawes 2011). A pesar de que 
la abundancia de las aves que se alimentan principalmente de frutos y semillas (t1ab) están 
asociadas al área de las selvas y otros tipos vegetación terrestre, nuestros resultados muestran que 
son abundantes en paisajes con bosques de mangle, en los paisajes con 145 m de radio. 
Posiblemente las aves que consumen frutos usan los manglares para complementar su dieta con 
invertebrados o anidar; como es el caso del frugívoro obligado Patagioenas leucocephala, que se 
desplaza diariamente grandes distancias (<50 km) para conseguir alimento en otros tipos de 
vegetación desde los manglares donde anida (McNair 2006). 

 
Conclusiones y recomendaciones  
Con base en la respuesta diferencial de las especies en los gremios tróficos en relación a la 
composición y heterogeneidad del paisaje a través de las escalas consideradas hemos identificado  
algunas de las características de los humedales de la isla que permiten el establecimiento de las aves 
pertenecientes a los distintos gremios tróficos. La heterogeneidad del paisaje se relacionó 
positivamente con la abundancia de las especies en la escala de 145 m de radio posiblemente porque 
las especies estudiadas requieren de una mezcla de ambientes diversos para obtener sus 
requerimientos ecológicos (Orians y Wittenberger 1991, Dunning et al. 1992) o debido que los 
gremios tróficos están integrados por especies con requerimientos distintos (Orians y Wittenberger 
1991). De manera  que la heterogeneidad permite la coexistencia entre especies pertenecientes al 
mismo nivel trófico (Levin 1974). Sin embargo, en una escala más amplia posiblemente el 
incremento de ambientes reduce el área de los ambientes que usan (Fahrig et al. 2011).  
En las lagunas estuarinas, la abundancia de las aves que se alimentan de invertebrados y vertebrados 
acuáticos se relaciona positivamente con el tamaño de las lagunas. Sin embargo, conservar el 
tamaño de los humedales no es suficiente para mantener su funcionalidad y calidad como hábitat 
potencial para estas aves (Ma et al. 2011). El manejo de las lagunas estuarinas de Cozumel debe 
estar enfocado en mantener tanto el tamaño de las lagunas estuarinas como las condiciones en su 
interior (heterogeneidad en las condiciones de vegetación y profundidad) que inciden sobre la 
abundancia de las especies que conforman el ensamble. En las lagunas estuarinas las abundancias 
de las especies en los gremios tróficos  que consumen invertebrados acuáticos se relacionó 
positivamente con zonas con escasa vegetación o vegetación poco densa. Por lo cual es importante 
considerar que la modificación de los humedales y su hidrología puede afectar las condiciones 
físicas de los humedales (salinidad, profundidad, conductividad, hidroperiodo), las cuales a su vez 
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determinan la composición y estructura de las comunidades vegetales que, consecuentemente, 
inciden en la composición y diversidad de los ensambles de aves (e.g., Weller y Spatcher 1965). El 
incremento de vegetación densa puede incidir negativamente sobre la abundancia y el éxito 
reproductivo de las aves que habitan  las  lagunas y que requieren de áreas abiertas para forrajear 
(e.g., Hoffman et al. 1994, Bancroft et al. 2002). Un claro ejemplo es la invasión por T. 
domingensis en los Everglades de Florida donde la expansión del tule ha reducido los sitios de 
alimentación de las aves piscívoras  y consecuentemente su éxito reproductivo y su tamaño 
poblacional (Hoffman et al. 1994, Bancroft et al. 2002).  

La profundidad del agua debe ser considerada en su manejo de los humedales de Cozumel. 
Encontramos que existe una relación entre la profundidad de las lagunas estuarinas y  la abundancia 
de las aves que se alimentan de invertebrados acuáticos. A pesar de que no fue posible evaluar si la 
profundidad del agua incide también sobre la abundancia de las especies en los humedales 
herbáceos, es muy probable que sea así debido a que las zonas someras son usadas como sitios de 
alimentación por una gran diversidad de aves acuáticas cuyos requerimientos de profundidad se 
superponen en diversos tipos de humedales (Colwell y Taft 2000, Isola et al. 2002, Castro-Tavares 
et al. 2015). 

Si bien, las lagunas estuarinas de Cozumel se encuentran protegidas en su totalidad bajo 
decretos federales y estatales (CONANP 2012), no todas las lagunas interiores y sus humedales 
herbáceos se encuentran protegidos (en Cozumel los humedales herbáceos ocurren únicamente en 
las lagunas interiores). Las abundancias de todas las aves herbívoras acuáticas y algunas especies 
que consumen invertebrados acuáticos se relacionaron positivamente con los humedales herbáceos, 
independientemente de su tamaño.  Además, los humedales herbáceos de Cozumel constituyen el 
hábitat exclusivo de al menos ocho especies pertenecientes a otros gremios tróficos que se 
alimentan de organismos acuáticos (Tachybaptus dominicus, Podilymbus podiceps, Charadrius 
vociferus, Jacana spinosa, Calidris melanotos, Tringa solitaria, Anhinga anhinga y Plegadis 
falcinellus). De manera que la protección de los humedales de la isla debe estar dirigida tanto a los 
grandes sistemas de lagunas estuarinas como las lagunas interiores, no obstante su reducido tamaño 
y carácter estacional. 
Dada la relación positiva encontrada entre la extensión de los bosques de mangle y las abundancias 
de las especies que consumen tantos invertebrados terrestres cómo semillas, frutos y néctar.  
Conservar grandes extensiones de bosques de mangle es importantes para conservar la diversidad 
de aves terrestres de Cozumel, entre ellas taxa endémicos y amenazados cómo Melanoptila 
glabrirotris y Patagioenas leucocephala.  

Nuestro trabajo proporciona información de línea base sobre la estructura de los ensambles de 
aves que habitan los humedales de Cozumel y su relación con factores ambientales, como la 
heterogeneidad y composición del paisaje. La información que generamos debe ser usada para 
tomar decisiones y planear estrategias de manejo, sin embargo recomendamos  aún se requiere de 
un estudio a largo plazo que permita comprender el papel de la dinámica temporal sobre los 
patrones de uso y selección de hábitat de las aves que habitan estos humedales para que su 
conservación resulte exitosa (Ma et al. 2010). Debido a que los humedales son ambientes dinámicos 
que dependen de los regímenes de agua, y son usados de manera estacional y periódica por aves 
migratorias (Weller 1999).  
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Cuadro 1. Descripción de las coberturas usadas para caracterizar en términos de composición los 
paisajes de Cozumel. 
Cobertura Abreviatura  Tipo de 

vegetación 

Descripción 

Humedal 
somero 

SOMERO --- Zonas de inundación (elevación <0.5 m 
s.n.m.) con escasa o nula vegetación (<30% 
de la superficie es ocupada por vegetación o 
se presentan franjas de mangle de <400 m2). 

Humedal 
profundo 

PROFUNDO --- Zonas de inundación (elevación >0.5 m 
s.n.m.) con escasa o nula vegetación. 

Humedal 
herbáceo  

POPAL Vegetación 
acuática 
herbácea 

mixta 

Humedales herbáceos. Vegetación acuática 
representada por popales en asociación con 
vegetación flotante, o asociaciones de 
hidrófitas sumergidas con ciperáceas y 
vegetación flotante. 

Tular/Carrizal TULE Vegetación 
acuática 
herbácea 

emergente 

Vegetación acuática dominada por tule (T. 
domingensis) o carrizo (C. jamaicense); en 
donde el manglar representa <60% de la 
vegetación. 

Arbustos 
halófilos con 

manglar 

BATIS Vegetación 
acuática 
arbórea 

Arbustos halófilos (principalmente B. 
marina) que ocupan >30% de la superficie; 
en asociación con mangle negro), el cuál 
recubre <70% de la superficie. 

Islotes de 
mangle 

 

ISLOTE Vegetación 
acuática 
arbórea 

Zonas inundadas con islotes de mangle con 
diámetros <20 m. Los islotes cubren >30% 
de la superficie. Estas zonas están 
desprovistas de tule o carrizo. 

Manglar MANGLE Vegetación 
acuática 
arbórea 

Parches de mangle de >400 m2. El dosel de 
los arboles converge cubriendo >80% de la 
superficie. El mangle representa >85% de la 
vegetación. 

Manglar 
mixto 

BOTON Vegetación 
acuática 
arbórea 

Asociaciones de mangle botoncillo con 
elementos herbáceos y arbóreos de selva, 
donde >60% de la vegetación es mangle 
botoncillo (C. erectus). 

Matorral de 
dunas 

costeras 

DUNA Vegetación 
terrestre 
nativa 

Matorrales bajos y dispersos de dunas 
costeras. 

Vegetación 
arbórea 
terrestre  

 

SELVA Vegetación 
terrestre 
nativa 

Selva baja caducifolia y tasistal en 
asociación con dunas costeras o mangle 
botoncillo. Incluye los bosques de mangle 
botoncillo donde >20% de la vegetación es 
selva baja caducifolia o tasistal. 

Jardín JARDÍN Vegetación 
terrestre 

introducida 

Vegetación modificada, generalmente 
representada por pastos cultivados, así como 
arbustos y árboles ornamentales no nativos. 

Playa  litoral PLAYA --- Playas arenosas o rocosas con <20% de la 
superficie ocupada por matorrales de dunas 
costeras.   

Mar MAR --- Zonas intermareales y oceánicas. 
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Cuadro 2. Descripción de las métricas paisajísticas usadas para estimar la diversidad de 
los paisajes en Cozumel. 

Métrica 

paisajística  

Abreviatura Descripción 

Riqueza de 
coberturas al 
interior de las 

lagunas 
estuarinas  

REST Numero de coberturas asociadas a las lagunas 
estuarinas presentes en el paisaje. Considerando las 
coberturas SOMERO, PROFUNDO, BATIS, 
ISLOTE y MANGLE. 

Riqueza de 
tipos de 

vegetación 

RVEG Número de tipos vegetación presentes en el paisaje, 
considerando los cinco tipos de vegetación presentes 
en el Cuadro 1. 

Índice de 
equidad de 
Shannon 

SEI Medición de la equidad en la distribución y 
abundancia de todas las coberturas presentes en el 
paisaje, considerando todas las coberturas descritas 
en el Cuadro 1. El SEI se aproxima a 1 cuando la 
distribución de las abundancias de las coberturas 
tiende a ser equitativa. 
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Cuadro 3. Variables que mejor explican cómo incide la composición y heterogeneidad 
del paisaje sobre la abundancia de los gremios tróficos en las tres escalas espaciales de 
análisis. Las variables explicativas corresponden a las presentes en los MLG con valores 
de ∆AICc <2, y aquellas en negritas figuran en el modelo más parsimonioso. Los signos 
indican si la relación es positiva (+) o negativa (−). 

Gremio trófico Escala 

(m) 

Variables 

Herbívoro acuático 
(a1j) 

145 
 

300 
850 

POPAL(+), MANGLE(-), SELVA(-), PLAYA(+), 
RVEG(+), SEI(+)  

RVEG(+), MANGLE(-), SEI(+) 
SELVA(+) 

Consumidor de 
invertebrados 

acuáticos de orilla 
(a2k) 

145 
 

300 
850 

SOMERO(+), POPAL(+), MANGLE(-), PLAYA(+), 
BOTON(-), SEI(+) 
ISLOTE(+) 

SOMERO(+) 
Consumidor de 
invertebrados 

acuáticos de columna 
de agua y superficie 

(a2l) 

145 
 

300 
850 

SOMERO(+), SELVA(+), SEI(+), POPAL(+), 
BOTON(+) 
---  
SELVA(+), POPAL(-) 
 

Consumidor de 
invertebrados y 

vertebrados acuáticos 
(a2.5no) 

145 
 

300 
850 

POPAL(+), BATIS(+), ISLOTE(+), MANGLE(-), 
SELVA(-), PLAYA(+), TULE(-) 
ISLOTE(+), BATIS(+), MANGLE(-) 
SOMERO(+) 

 

Piscívoro 
(a3pq) 

145 
 

300 
850 

TULE(-), ISLOTE(+), BATIS(+), MANGLE(-), 
SELVA(-), RVEG(+), BOTON(-), SEI(+) 
ISLOTE (+), SEI(+), SOMERO(+) 
SOMERO(+), SEI(+) 

Frugívoro-granívoro 
terrestre 
(t1ab) 

145 
 

300 
850 

ISLOTE(+), SELVA(+), MANGLE(+), RVEG(+), 
POPAL(+), BATIS(+) 
SELVA(+), BATIS(+), PLAYA(+) 
AREA(+), SOMERO(-), SEI(-) 

Omnívoro terrestre 
(t1.5r) 

145 
 

300 
850 

MANGLE(-), SELVA(-), RVEG(+), POPAL(+), 
TULE(-), PLAYA(+) 
SOMERO(+), RVEG(+) 

PLAYA(+), SELVA(+) 
Insectívoro frugívoro- 
nectarívoro terrestre 

(t2cd) 

145 
 

300 
850 

SOMERO(-), SELVA(+), MANGLE(+), JARDÍN(-), 
RVEG(+)  
MANGLE(+), SELVA(+), BATIS(+), PLAYA(+) 
SOMERO(-), RVEG(-), SEI(-), AREA(+) 

Insectívoro terrestre 
(t2eg) 

145 
 

300 
850 

TULE(+), MANGLE(+), BOTON(+), SELVA(+), 

SEI(+), POPAL(+), ISLOTE(+) 
MANGLE(+), SELVA(+), PLAYA(+) 
SOMERO(-), SEI(+), AREA(+) 

Carroñero 
(t4s) 

145 
 

300 
850 

POPAL(+), BATIS(+), PLAYA(-), BOTON(-), 
JARDÍN(-) 
SELVA(+), ISLOTE(+), RVEG(-) 
SOMERO(-), RVEG(-), SEI(-), AREA(+) 
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Figura 1. Localización geográfica de los sitios de muestreo de las aves (puntos de 
conteo). El mapa muestra de manera general la localización de los humedales (lagunas y 
manglar), la vegetación terrestre (selva), las vías de comunicación (carreteras) y los 
asentamientos humanos (asentamientos humanos) en Cozumel. 
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Figura 2. Diagrama del análisis de correspondencias canónicas (CCA) que muestra las 
relaciones entre la abundancia de las aves en los gremios tróficos y las variables 
explicativas que caracterizan la composición del paisaje en la escala de 145 m de radio. 
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Figura 3. Diagrama del análisis de correspondencias canónicas (CCA) que muestra las 
relaciones entre la abundancia de las aves en los gremios tróficos y las variables 
explicativas que caracterizan la composición del paisaje en la escala de 300 m de radio. 
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Figura 4. Diagrama del análisis de correspondencias canónicas (CCA) que muestra las 
relaciones entre la abundancia de las aves en los gremios tróficos y las variables 
explicativas que caracterizan la composición del paisaje en la escala de 850 m de radio. 
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Figura 5. Diagrama del análisis de correspondencias canónicas (CCA) que muestra las 
relaciones entre la abundancia de las aves en los gremios tróficos a2k, a2l, a2m, a2.5no 
y a3pq, y las variables explicativas que caracterizan la composición del paisaje al 
interior de las lagunas estuarinas en la escala de 145 m de radio. 
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Figura 6. Diagrama del análisis de correspondencias canónicas (CCA) que muestra las 
relaciones entre la abundancia de las aves en los gremios tróficos a2k, a2l, a2m, a2.5no y 
a3pq, y las variables explicativas que caracterizan la composición del paisaje al interior de las 
lagunas estuarinas en la escala de 300 m de radio. 
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Conclusiones 

Con base en la respuesta diferencial de las especies en los gremios tróficos en 

relación a la composición y heterogeneidad del paisaje a través de las escalas 

consideradas hemos identificado  algunas de las características de los humedales de 

la isla que permiten el establecimiento de las aves pertenecientes a los distintos 

gremios tróficos. La heterogeneidad del paisaje se relacionó positivamente con la 

abundancia de las especies en la escala de 145 m de radio posiblemente porque las 

especies estudiadas requieren de una mezcla de ambientes diversos para obtener 

sus requerimientos ecológicos (Orians y Wittenberger 1991, Dunning et al. 1992) o 

debido que los gremios tróficos están integrados por especies con requerimientos 

distintos (Orians y Wittenberger 1991). De manera  que la heterogeneidad permite la 

coexistencia entre especies pertenecientes al mismo nivel trófico (Levin 1974). Sin 

embargo, en una escala más amplia posiblemente el incremento de ambientes 

reduce el área de los ambientes que usan (Fahrig et al. 2011).  

 

En las lagunas estuarinas, la abundancia de las aves que se alimentan de 

invertebrados y vertebrados acuáticos se relaciona positivamente con el tamaño de 

las lagunas. Sin embargo, conservar el tamaño de los humedales no es suficiente 

para mantener su funcionalidad y calidad como hábitat potencial para estas aves 

(Ma et al. 2011). El manejo de las lagunas estuarinas de Cozumel debe estar 

enfocado en mantener tanto el tamaño de las lagunas estuarinas como las 

condiciones en su interior (heterogeneidad en las condiciones de vegetación y 

profundidad) que inciden sobre la abundancia de las especies que conforman el 

ensamble. En las lagunas estuarinas las abundancias de las especies en los gremios 

tróficos  que consumen invertebrados acuáticos se relacionó positivamente con 

zonas con escasa vegetación o vegetación poco densa. Por lo cual es importante 

considerar que la modificación de los humedales y su hidrología puede afectar las 

condiciones físicas de los humedales (salinidad, profundidad, conductividad, 

hidroperiodo), las cuales a su vez determinan la composición y estructura de las 

comunidades vegetales que, consecuentemente, inciden en la composición y 

diversidad de los ensambles de aves (e.g., Weller y Spatcher 1965). El incremento 

de vegetación densa puede incidir negativamente sobre la abundancia y el éxito 

reproductivo de las aves que habitan  las  lagunas y que requieren de áreas abiertas 

para forrajear (e.g., Hoffman et al. 1994, Bancroft et al. 2002). Un claro ejemplo es la 
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invasión por T. domingensis en los Everglades de Florida donde la expansión del 

tule ha reducido los sitios de alimentación de las aves piscívoras  y 

consecuentemente su éxito reproductivo y su tamaño poblacional (Hoffman et al. 

1994, Bancroft et al. 2002).  

 

La profundidad del agua debe ser considerada en su manejo de los 

humedales de Cozumel. Encontramos que existe una relación entre la profundidad 

de las lagunas estuarinas y  la abundancia de las aves que se alimentan de 

invertebrados acuáticos. A pesar de que no fue posible evaluar si la profundidad del 

agua incide también sobre la abundancia de las especies en los humedales 

herbáceos, es muy probable que sea así debido a que las zonas someras son 

usadas como sitios de alimentación por una gran diversidad de aves acuáticas cuyos 

requerimientos de profundidad se superponen en diversos tipos de humedales 

(Colwell y Taft 2000, Isola et al. 2002, Castro-Tavares et al. 2015). 

 

Si bien, las lagunas estuarinas de Cozumel se encuentran protegidas en su 

totalidad bajo decretos federales y estatales (CONANP 2012), no todas las lagunas 

interiores y sus humedales herbáceos se encuentran protegidos (en Cozumel los 

humedales herbáceos ocurren únicamente en las lagunas interiores). Las 

abundancias de todas las aves herbívoras acuáticas y algunas especies que 

consumen invertebrados acuáticos se relacionaron positivamente con los humedales 

herbáceos, independientemente de su tamaño.  Además, los humedales herbáceos 

de Cozumel constituyen el hábitat exclusivo de al menos ocho especies 

pertenecientes a otros gremios tróficos que se alimentan de organismos acuáticos 

(Tachybaptus dominicus, Podilymbus podiceps, Charadrius vociferus, Jacana 

spinosa, Calidris melanotos, Tringa solitaria, Anhinga anhinga y Plegadis falcinellus). 

De manera que la protección de los humedales de la isla debe estar dirigida tanto a 

los grandes sistemas de lagunas estuarinas como las lagunas interiores, no obstante 

su reducido tamaño y carácter estacional. 

 

Dada la relación positiva encontrada entre la extensión de los bosques de 

mangle y las abundancias de las especies que consumen tantos invertebrados 

terrestres cómo semillas, frutos y néctar.  Conservar grandes extensiones de 

bosques de mangle es importantes para conservar la diversidad de aves terrestres 
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de Cozumel, entre ellas taxa endémicos y amenazados cómo Melanoptila glabrirotris 

y Patagioenas leucocephala.  

 

Nuestro trabajo proporciona información de línea base sobre la estructura 

de los ensambles de aves que habitan los humedales de Cozumel y su relación con 

factores ambientales, como la heterogeneidad y composición del paisaje. La 

información que generamos debe ser usada para tomar decisiones y planear 

estrategias de manejo, sin embargo recomendamos  aún se requiere de un estudio a 

largo plazo que permita comprender el papel de la dinámica temporal sobre los 

patrones de uso y selección de hábitat de las aves que habitan estos humedales 

para que su conservación resulte exitosa (Ma et al. 2010). Debido a que los 

humedales son ambientes dinámicos que dependen de los regímenes de agua, y 

son usados de manera estacional y periódica por aves migratorias (Weller 1999). 
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Cuadro 2.1. Descripción de las características de los paisajes analizados en las escalas de 

análisis. 

Escala 

(radio en m) 

Tamaño del paisaje  

(ha) 

No. puntos de 

conteo por paisaje 

No. 

total de 

paisajes 

145 6.6                1 51 

300 28.23 

28.24 

28.24 

28.24 

28.24 

28.24 

28.24 

28.24 

28.24 

46.33 

46.43 

46.69 

50.63 

54.12 

55.48 

56.15 

56.41 

63.68 

69.13 

84.95 

118.35 

130.92 

133.32 
  

1 

1 

1 

1 

1 

1 

1 

1 

1 

2 

2 

2 

2 

2 

2 

2 

2 

3 

3 

1 

5 

5 

6 
 

23 

850 226.76 

226.76 

226.76 

280.68 

281.52 

385.92 

466.07 

521.37 

989.99 

1689.24 
 

1 

1 

1 

2 

2 

4 

4 

5 

10 

20 
 

10 
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