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RESUMEN.- El ordenamiento de especies en subconjuntos anidados en un paisaje fragmentado puede estar 
reflejando una extinción diferencial de especies a escala local. Basándonos en un estudio previo (1996−1997) so-
bre el efecto de la fragmentación de hábitat en la comunidad de aves de bosque en el sur de Chile, evaluamos si la 
composición de especies de aves rapaces exhibe un patrón de subconjuntos anidados. Nuestro análisis compren-
dió seis especies y 18 fragmentos de bosque secundario. Los resultados fueron procesados usando los programas 
computacionales “Nested Temperature Calculator” y BINMATNEST. Ambos programas sugirieron un patrón de 
anidamiento estadísticamente significativo en la estructura del ensamble de aves rapaces. El primer programa 
mostró que la matriz de máximo empaquetamiento fue ocupada en un 22,2% y produjo una temperatura del ar-
chipiélago T = 5,6°. BINMATNEST produjo una temperatura de anidamiento T = 3,676°. El fuerte anidamiento 
observado parece ser una consecuencia de los rasgos de historia de vida de las especies estudiadas. El peuquito 
(Accipiter chilensis) y el concón (Strix rufipes), especies especialistas de bosque, utilizaron sólo los fragmentos 
más grandes, exhibiendo temperaturas “idiosincrásicas” de hábitat y especie (i.e., picos de temperatura más alta 
que la temperatura de la matriz total). PALABRAS CLAVES.- Bosque laurifolio valdiviano, empaquetamiento 
de la matriz, fragmentación de hábitat, concón, peuquito, subconjuntos anidados. 

ABSTRACT.- The species clustering in nested subsets can be reflecting differential species extinction at local 
scale. Based in a previous study (1996−1997) of the effect of habitat fragmentation on the forest birds in southern 
Chile, we assess if the species composition of raptors exhibit a nested subset pattern. Our analysis comprised 
six species and 18 remnants of secondary forest. Our results were processed by using the computer programs 
“Nestedness Temperature Calculator” and BINMATNEST. Both programs suggested a statistically significant 
nested pattern in the raptor assemblage structure. The first program showed that the maximum packed matrix 
was occupied at a 22.2% and outputted an archipelago temperature T = 5.6 °. BINMATNEST outputted a nes-
tedness temperature T = 3.676. The strong observed nestedness appears to be a consequence of the life history 
traits of the species studied. The Chilean Hawk (Accipiter chilensis) and Rufous-legged Owl (Strix rufipes) only 
used the larger fragments and exhibited “idiosyncratic” temperatures (i.e., peaks of temperature much higher 
than the temperature of all matrix) of habitat and species, respectively. KEY WORDS.- Chilean Hawk, forest 
fragmentation, nested subsets, Rufous-legged Owl, matrix packing, Valdivian broadleaf forest.
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INTRODUCCIÓN
	 La fragmentación y pérdida de hábitats nativos 
han recibido una atención considerable por parte de los 
biólogos de la conservación debido a que tales procesos 
arrastran una pérdida importante de la biodiversidad local 
y regional (e.g., Fahrig 2002). En el caso particular de las 
aves rapaces, las especies estrictas de bosque son las más 
sensibles a la pérdida del hábitat boscoso (e.g., Thiollay 
1996). Por el contrario, las aves rapaces de hábitats abier-
tos son beneficiadas con la reducción de la cobertura bos-
cosa (Jaksic & Jiménez 1986). Incluso, las especies más 
generalistas pueden cazar y anidar en los bordes e interior 
de los remanentes de bosque. Tales respuestas se deben 
a que en su condición de depredadores tope, las aves ra-
paces -cualquiera sea su especialización de hábitat- tien-
den a ocupar espacios extensos de hábitats para satisfacer 
sus requerimientos energéticos y reproductivos (Newton 
1979, Begon et al. 1996).
	 Debido a que la fragmentación del hábitat puede 
alterar la distribución original de las especies, existe un 
gran interés por determinar hasta qué grado este proce-
so cambia los patrones de diversidad de las comunidades 
animales (e.g., Fischer & Lindenmayer 2005, Wethered & 
Lawes 2005, Feeley et al. 2007, Li et al. 2013). Similar a 
lo que ocurre con biotas insulares (Wright et al. 1998), uno 
de los patrones identificados en paisajes fragmentados es 
la tendencia a la formación de subconjuntos anidados de 
especies; i.e., los fragmentos de menor área contendrían 

un subconjunto empobrecido en especies respecto de 
aquellos de mayor área y enriquecidos en especies (véase 
figura en https://sites.google.com/a/fieldmuseum.org/bru-
ce-pattersons-lab/Home/research-areas/nested-subsets) 
	 Aquí evaluamos si la composición de especies de 
aves rapaces en fragmentos de bosque nativo del sur de 
Chile responde a un patrón de distribución de subconjun-
tos anidados. Asumimos que el proceso de extinción es or-
denado y predecible y que el grado de desorden (entropía) 
de un archipiélago de islas (i.e., fragmentos rodeados por 
matrices inhóspitas) puede medirse de manera análoga a 
la temperatura del sistema. Temperaturas más altas (hasta 
100º) sugieren un grado menor de anidamiento, y tempe-
raturas más bajas (hasta 0º) un mayor grado de anidamien-
to. Así, los fragmentos más pequeños con un subconjunto 
anidado y empobrecido en especies exhibirán una tempe-
ratura más baja ya que ésta se relaciona de manera inversa 
con el patrón de anidamiento (cf. Atmar & Patterson 1993, 
Patterson 1987, Presley et al. 2012). 

MATERIAL & MÉTODOS

Área de estudio
	 Nuestra área de estudio está localizada en la de-
presión intermedia de la provincia de Osorno, sur de Chile 
(40º S, Fig. 1). La provincia de Osorno presenta un paisaje 
de bosques fragmentados rodeados por extensas matrices 
dominadas por campos agrícolas y ganaderos que consis-

Figura 1. Configuración 
espacial de la fragmen-
tación del bosque nati-
vo y ubicación de los 18 
fragmentos de bosque 
secundario (destacados 
en negro) en la provincia 
de Osorno, Chile, anali-
zados aquí y estudiados 
previamente por Gantz & 
Rau (1999) y Gantz & Rau 
(2001). Nótese la marcada 
fragmentación del paisaje 
(parches grises y negros) y 
la escasez de fragmentos 
grandes. 



ten principalmente de hierbas perennes y anuales de inte-
rés forrajero siendo éstas, por lo tanto, principalmente de 
origen alóctono (Luebert & Pliscoff 2006). Estas matrices 
presentan un ambiente hostil para el movimiento y so-
brevivencia de aquellas especies endémicas del bosque y 
con limitada capacidad de dispersión (e.g., rinocríptidos; 
Castellón & Sieving 2006, 2007). Además, la provincia de 
Osorno tiene un historial más antiguo de perturbaciones 
humanas (> 1 siglo) comparada con otras provincias del 
sur de Chile. La vegetación original de la provincia está 
representada por el Bosque Laurifolio Valdiviano Tem-
plado Interior de robles (Nothofagus dombeyi) y ulmos 
(Eucryphia cordifolia), del que se ha perdido el 45,2% de 
su superficie original (c. 4610 km2; véase Luebert & Plis-
coff 2006 para más detalles). 

Diseño de muestreo
	 El presente análisis está basado en los resulta-
dos obtenidos previamente por Gantz & Rau (1999). Los 
muestreos de aves se realizaron en 18 fragmentos de bos-
que laurifolio valdiviano con desarrollo secundario cuya 
extensión varió entre 3 y 344 ha (Fig. 1 y 2). Este número 
y tamaño de los fragmentos corresponde a una selección 

aleatoria de una muestra mayor de 50 fragmentos de un 
total de 171 fragmentos disponibles (ver Gantz & Rau 
1999). Debemos destacar que la ausencia de fragmentos 
con tamaños intermedios y > 344 ha es un defecto del pai-
saje muestreado. Tal vez, esto podría ser una debilidad de 
nuestro análisis, ya que desconocemos cómo habrían res-
pondido las aves rapaces en tales condiciones (i.e., ante 
fragmentos de tamaños intermedios y grandes)

Censo de aves
	 Entre 1996 y 1997, durante primavera y verano, 
realizamos censos mensuales de aves no replicados en to-
dos los fragmentos seleccionados. En el centro de cada 
fragmento establecimos una estación de conteo con un 
radio efectivo de detección de 30 m. Dentro y fuera de 
este radio registramos toda ave escuchada o avistada. El 
método de estaciones auditivas de radio variable es con-
siderado adecuado para hábitats boscosos (Bibby et al. 
1992). Para evitar el efecto del muestreo pasivo (Wiens 
1992) utilizamos sólo una estación de conteo en cada frag-
mento. Los conteos fueron hechos al inicio de la mañana 
(07:30−09:30 h) durante días despejados y/o nublados, 
pero sin viento. El periodo de contabilización duró 8 min, 
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Figura 2. Matriz de máximo 
anidamiento para un ensamble 
de aves rapaces en un paisaje 
de bosque fragmentado en el 
sur de Chile. La matriz incluye 
la curva de extinción (A), las 
temperaturas idiosincrásicas 
para los fragmentos de bosque 
estudiados (B) y las especies 
de aves rapaces que en ellos 
habitan (C). La tabla D indica 
el tamaño de cada fragmento y 
las especies registradas en él. 
Los fragmentos son etiqueta-
dos numéricamente. La lectura 
de la figura es integrada a ni-
vel de fila y de columnas.



un tiempo considerado apropiado para ecosistemas bosco-
sos del sur de Chile (Rozzi et al. 1996, Willson et al. 1994, 
Jiménez 2000).

Análisis de la información
	 El estudio de la composición de especies tiene 
un enfoque centrado en sus rasgos de historia de vida y 
las interacciones entre ellas, pudiendo identificarse cuá-
les son más sensibles al proceso de fragmentación del 
hábitat. Teniendo esto en cuenta, nuestro análisis privi-
legió la composición de especies para explicar mejor los 
posibles patrones de anidamiento, puesto que el estudio 
aislado de la riqueza de especies tiene un enfoque más 
bien estadístico/matemático.
	 Para detectar la existencia de anidamiento en la 
composición de especies utilizamos el programa compu-
tacional “Calculador de Temperatura de Anidamiento” 
(nombre original en inglés “Nestedness Temperature Cal-
culator”) disponible en el sitio web http://aics-research.
com/nestedness/tempcalc.html (Atmar & Patterson 1995). 
Este programa requiere de la construcción de una ma-
triz de datos binarios en un archivo txt codificando con 
un “0” las ausencias y con un “1” las presencias de espe-
cies, manteniendo la primera línea en blanco. En nuestro 
caso, la matriz estuvo conformada por seis columnas (= 
seis especies) y 18 filas (= 18 fragmentos). El programa 
calcula (i) el porcentaje de ocupación de la matriz, (ii) su 
empaquetamiento máximo; i.e., reordenamiento de las fi-
las y columnas de la matriz original minimizándose las 
ausencias y presencias no esperadas, (iii) las temperatu-
ras idiosincrásicas; i.e., picos de temperatura respecto de 
un fragmento o especie en particular que son mucho más 
altos que la temperatura de toda la matriz, y (iv) las proba-
bilidades del patrón de distribución y de ocupación de la 
matriz (esta última no considerada en este trabajo). Ade-
más, el programa provee de información sobre formato 
y teoría para cada uno de estos factores (véase Atmar & 
Patterson 1995). 
	 Ya que el programa de Atmar & Patterson (1995) 
ha sido criticado (véanse Fischer & Lindenmayer 2002, 
Ulrich & Gotelli 2007a, b, Ulrich et al. 2009), utilizamos 
a modo de comparación, el programa computacional BIN-
MATNEST, disponible en el sitio web http://www.eeza.
csic.es (Rodríguez-Gironés & Santamaría 2006). Este 
programa emplea tres modelos nulos: el modelo 1 de At-
mar & Patterson (1995), el modelo 2 de Fischer & Linden-
mayer (2002) y el modelo 3, propio de ellos (Rodríguez-
Gironés & Santamaría 2006). Según los propios autores, 
este último modelo es el más “robusto” estadísticamente, 
ya que aleatoriza el orden de los fragmentos, minimiza los 
errores estadísticos y toma en cuenta el muestreo pasivo. 
Los valores de la temperatura de anidamiento son obteni-

dos aleatorizando 100.000 veces las matrices originales 
(Rodríguez-Gironés & Santamaría 2006).

RESULTADOS Y DISCUSIÓN
	 En estudios anteriores evaluamos la relación entre 
el área de los fragmentos boscosos y la riqueza de especies 
de aves en el sur de Chile de dos maneras: incluyendo 
y excluyendo aves rapaces (Gantz & Rau 1999, Rau & 
Gantz 2001). En el primer caso, el valor del exponente 
alométrico de un modelo de regresión potencial fue z = 
0,148 ± 0,038 (p = 0,001) y en el segundo caso, z = 0,167 
± 0,046 (p = 0,002). Aunque ambas pendientes no difirie-
ron estadísticamente (Rau & Gantz 2001), los resultados 
sugirieron un efecto menor del área en la probabilidad de 
ocupación de los fragmentos por aves rapaces. Esto se de-
bería a la mayor movilidad de las aves rapaces y, por ende, 
a una capacidad de dispersión más alta que sus contrapar-
tes de aves terrestres no rapaces. Sin embargo, notamos 
que algunos de los fragmentos más grandes fueron utiliza-
dos sólo por algunas especies de aves, principalmente dos 
especies de aves rapaces asociadas al interior del bosque: 
el concón (Strix rufipes) y el peuquito (Accipiter chilensis) 
(ver comentarios más abajo). 

Evidencia de subconjuntos anidados de especies
	 Al considerar únicamente la composición de es-
pecies, encontramos que el porcentaje de ocupación de 
la matriz original por parte de las aves rapaces asociadas 
al bosque fue de un 18,5%, y por ende, el porcentaje de 
desocupación de la matriz fue de 77,8%. De acuerdo con 
Méndez (2004), hay que prestar una atención especial a 
la ausencia de especies, ya que sugieren una baja calidad 
de hábitat. Asumiendo que detectamos todas las especies 
presentes, algunos de los fragmentos de nuestra área de 
estudio no estarían cumpliendo los requerimientos para 
las aves rapaces aquí estudiadas.
	 El porcentaje de ocupación aumentó a 22,2% 
cuando el empaquetamiento de la matriz fue el máximo 
y la temperatura del archipiélago de fragmentos fue T = 
5,6º (Fig. 2). Esto sugiere que la composición de especies 
de aves rapaces presentes en los fragmentos de bosque se-
cundario del sur de Chile presenta la estructura de subcon-
juntos anidados.
	 De acuerdo a la curva de riesgo de extinción en 
la figura 2, las especies más propensas a la extinción local 
serían el cernícalo (Falco sparverius), el jote de cabeza ne-
gra (Coragyps atratus), el concón y el peuquito. Estas dos 
últimas especies son dependientes del bosque para repro-
ducirse (e.g., Trejo et al. 2006, Trejo 2007) y, por lo tanto, 
son altamente vulnerables a la fragmentación de su hábitat. 
No obstante, la inclusión del cernícalo y jote de cabeza 
negra bajo la curva de extinción parece ser más bien una 
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consecuencia de la detección ocasional de tales especies 
en un fragmento en particular. Ambas especies son genera-
listas de hábitat pudiendo eventualmente ocupar el bosque 
para nidificar o pernoctar. En ambientes agrícolas arbola-
dos del sur de Chile, el cernícalo ocupa oquedades de árbo-
les en el borde de remanentes de bosque (R. A. Figueroa, 
com. pers.). El jote de cabeza negra, por otro lado, puede 
utilizar de manera oportunista los fragmentos de bosque 
como dormideros, sitios de anidamiento o refugio mientras 
utiliza la matriz agrícola-ganadera como hábitat de alimen-
tación, donde tiene mayor acceso a carroña o basurales.
	 Aunque nuestras estaciones de conteo fueron vi-
sitadas al amanecer no detectamos la presencia del chun-
cho del sur (Glaucidium nana), una especie de búho típica 
de bosque (Ibarra et al. 2012, 2014, 2015) y que exhibe 
actividad vocal continua (Jiménez & Jaksic 1989, Figue-
roa et al. 2015). Es posible que su detectabilidad haya sido 
muy baja debido a que su actividad vocal tiende a dismi-
nuir en las primeras horas de la mañana (Norambuena & 
Muñoz-Pedreros 2012). Por otra parte, el chuncho es un 
búho muy pequeño con un plumaje críptico y movimien-
tos muy sigilosos dificultando su registro visual al interior 
del bosque (Figueroa et al. 2015).
	 Puesto que la máxima temperatura que entrega el 
programa corresponde a 100º (Atmar & Patterson 1995), 
puede estimarse por diferencia que el grado de anidamien-
to fue igual a un 94,4%; porcentaje que de acuerdo con 
Atmar & Patterson (1993) y Patterson (1987), sugiere di-
ferencias en el riesgo de extinción en el caso de mantener-
se el estado actual de la fragmentación del bosque en sur 
de Chile. 
	 Nuestros resultados muestran la ocurrencia de un 
patrón de anidamiento para aquellas especies de aves rapa-
ces asociadas al núcleo de los fragmentos boscosos. Estas 
especies ocuparon los fragmentos más grandes; el peuqui-
to ocupó el fragmento de 188 ha (aunque el hábitat y no 
la especie fue el idiosincrásico) y el concón el fragmento 
más grande (344 ha), apoyando así los resultados previos 
obtenidos por Martínez & Jaksic (1996) para esta última 
especie. Atmar & Patterson (1995) postulan que ello pue-
de deberse a la heterogeneidad del hábitat o una historia 
biogeográfica diferente para cada hábitat (i.e., fragmentos 
de diferentes historias sucesionales). No obstante, en otras 
áreas del valle central de la provincia de Osorno, el con-
cón ha sido registrado en el interior de fragmentos < 10 ha 
(R. A. Figueroa, com. pers.). Si esto último es una excep-
ción o no, requiere confirmación y enfatiza la necesidad 
de más estudios sobre esta especie. 

BINMATNEST y evaluación de modelos
	 La temperatura de anidamiento T obtenida por el 
programa BINMATNEST fue también baja (3,4). Los va-

lores promedio de la temperatura y sus varianzas (media ± 
var) fueron: 25,0 ± 57,3; p =  0,000001) para el modelo 1; 
4,9 ± 11,7 (p = 0,36) para el modelo 2, y 14,5 ± 57,8 (p = 
0,02) para el modelo 3. De esta manera, el “peor” modelo 
fue el 2 de Fischer & Lindenmayer (2012). El modelo 1 de 
Atmar & Patterson (1995) fue el “mejor” de todos, segui-
do por el modelo 3 de Rodríguez-Gironés & Santamaría 
(2006) el cual, no obstante, presentó una varianza menor 
que el modelo 2.

Efectos de la exclusión de una especie generalista om-
nipresente
	 Dado que el tiuque (Milvago chimango) es un ave 
rapaz ubicua y omnipresente en todo el paisaje boscoso 
del sur de Chile, realizamos el ejercicio de excluirla de la 
matriz de datos originales. En el caso del programa “Cal-
culador de Temperatura de Anidamiento” encontramos que 
T = 57,3°. En el caso del programa BINMATNEST, T = 
20,1. Los valores promedio de la temperatura y sus varian-
zas (media ± var) fueron: 21,9 ± 86,9; p = 0,520) para el 
modelo 1; 22,1 ± 88,2 p = 0,500) para el modelo 2, y 20,2 ± 
111,6 (p = 0,580) para el modelo 3. Esto es, los tres mode-
los fueron no significativos y con varianzas altas (mayores 
en el modelo 3). La exclusión del tiuque hizo que el grado 
de anidamiento disminuyese y más aún en el caso en que se 
usó el programa de Atmar & Patterson (1995).

Contribución del estudio
	 Aunque el método de muestreo de aves rapaces 
utilizando estaciones de observación y escucha (Gantz & 
Rau 199, Rau & Gantz 2001) es discutible, ya que otros 
métodos más ad hoc existen (e.g., Márquez & Rau 2003), 
los dos programas computacionales usados aquí revelaron 
un patrón de anidamiento de la composición de especies 
del ensamble de aves rapaces del sur de Chile, particular-
mente en aquellas especies estrictas de bosque. La gene-
ralización de estos hallazgos dependerá del aumento de 
los tipos de paisajes a analizar ya que estos difieren en sus 
características de configuración (e.g., tipos de matrices 
circundantes) e historial de fragmentación (e.g., antigüe-
dad de los fragmentos).
	 La utilidad potencial de nuestro análisis es que 
podría establecerse como un sistema de referencia para 
monitorear cambios temporales en el patrón de subcon-
juntos anidados del ensamble de rapaces en los fragmen-
tos aquí estudiados, especialmente en aquellos fragmentos 
más grandes que aún persistan en el paisaje.
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