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Respuesta y estructuracion de los ensamblajes de aves al disturbio causado por la actividad volcanica

Resumen: La diversidad taxonémica y funcional de un ensamblaje de aves esta determinada por diversos procesos ecolégicos y evolutivos. Con-
forme se establecen las especies, las condiciones biéticas y abidticas cambian configurando el proceso de sucesion o colonizacion. En ocasiones,
estos procesos son alterados por eventos catastréficos que impactan de formas diversas a las especies funcionando como filtros ecolégicos. En
este trabajo se realiza una revision bibliografica sobre el disturbio volcanico como agente de perturbacion que inicia procesos de sucesion ecoldgica
en los ensamblajes de aves. Se analiza el impacto de estos fenémenos naturales sobre otros taxones y se construye una hipotesis sobre las posibles
afectaciones y el proceso de sucesion que rige a las aves. Se concluye que hay un patrén en el filtro ecoldgico causado por el disturbio volcanico,
inhibiendo principalmente a las especies que se alimentan de recursos vegetales como las granivoras, nectarivoras y frugivoras, mientras que
facilita la incorporacién de las especies carrofieras. La relacion del ensamblaje de aves con los efectos de las erupciones volcanicas es un tema
poco estudiado y con gran potencial para la investigacion.

Palabras clave: adaptacion; filtro ecolégico; perturbacion; plasticidad; sucesion ecolégica

Response and structuring of bird assemblages to disturbance caused by volcanic activity

Abstract: The taxonomic and functional diversity of bird assemblages is determined by diverse ecological and evolutionary processes. As species
establish, biotic and abiotic conditions change, shaping the processes of succession or colonization. Sometimes these processes are altered by ca-
tastrophic events that impact species in different ways, functioning as ecological filters. In this work, we performed a bibliographic review of the
volcanic disturbance as an agent of disturbance that trigger processes of ecological succession in bird assemblages. We analyze the impact of
volcanic disturbance on other taxa and built a hypothesis on the possible effects, and the patterns of succession process that affect the birds. We
concluded that there is a pattern in the ecological filter caused by the volcanic disturbance, mainly inhibiting the species that feed on plant resources
such as granivorous, nectarivorous, and frugivorous species, while facilitating the incorporation of scavenger species. The relationship between the
assemblage of birds and the volcanic disturbance is a little studied scientific area and has great potential for further research.

Keywords: adaptation; ecological succession; environmental filtering; perturbation; plasticity

Introduccion

La composicion de especies de una comunidad esta determi-
nada por diversos procesos ecolégicos y evolutivos, entre los que
se encuentran la dinamica poblacional, interacciones biéticas, dis-
persion, migracion, especiacion y extincion (Diamond 1975; Alonso
et al. 2006; Scheiner y Willig 2008; Cavender-Bares et al. 2009).
Durante la conformacién de una comunidad, las especies pioneras
que colonizan y se establecen en una localidad son parte del pool
preexistente de especies y suelen ser aquellas que toleran la per-
turbacion. Conforme la comunidad se establece, se incorporan
nuevas especies capaces de competir con las especies estableci-
das, mientras que otras migran o se extinguen localmente (Dia-
mond 1975; Cody 1999; Cavender-Bares et al. 2009; Shipley 2010;
Fukami 2015). Estos procesos ecoldgicos y evolutivos, ademas de

influir en la estructura de la comunidad, también modifican varias
de las propiedades funcionales del ecosistema como la productivi-
dad, el flujo de nutrientes y la disponibilidad de nichos debido al fe-
ndémeno conocido como efecto de prioridad (Chase 2003; Fukami
2015). Este efecto se refiere a la forma en que las especies inter-
actuan entre ellas dependiendo del orden particular en que se in-
corporan a una comunidad a través de un proceso de sucesion
ecolégica. Asi, una especie pionera afectara a la presencia y a las
interacciones bidticas de una especie que se integra posterior-
mente a la comunidad mediante dos mecanismos, la inhibicidon y la
facilitacion (Diamond 1975; Connell y Slatyer 1977; Cody 1999; Shi-
pley 2010; Fukami 2015). La preferencia de nicho de una especie
pionera disminuye la disponibilidad de recursos para otra, como ali-
mento o espacio, inhibiendo la abundancia de otras especies que
necesiten el mismo recurso por una exclusién competitiva o simili-
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tud limitante. Por otra parte, las acciones de las especies pioneras
también son capaces de modificar las condiciones del habitat, cre-
ando espacios funcionales para otras especies como refugio o
sombra y, facilitando la disponibilidad de alimento, resultado de la
ingenieria de ecosistemas (Diamond 1975; Cody 1999, Shipley
2010; Fukami 2015; Kraft et al. 2015).

La composicién de las comunidades también responde a los
cambios en el ambiente y la diferente capacidad de respuesta de
las especies a dichos cambios (Diamond 1975; Cody 1999; Shipley
2010; Cérdova-Tapia y Zambrano 2015; Kraft et al. 2015; Salgado-
Negret y Paz 2015). Dentro de una comunidad cada especie posee
atributos particulares que en conjunto forman la composicién fun-
cional (Shipley 2010); y dado que las especies responden a los
cambios ambientales a través de sus propios rasgos funcionales
de respuesta (Cérdova-Tapia y Zambrano 2015; Salgado-Negret y
Paz 2015), aquellas adaptadas a un cambio ambiental en particular
aumentaran su abundancia relativa dentro de la comunidad, mien-
tras que las que responden negativamente disminuiran su abun-
dancia relativa; es decir, las especies pasan por un filtro ambiental
(Hanski 1982; Shipley 2010). En este punto, tanto los cambios am-
bientales como las especies presentes pueden conducir los proce-
sos del ecosistema (Shipley 2010; Fukami 2015; Kraft et al. 2015;
Salgado-Negret y Paz 2015). Analizando la respuesta a nivel de
ensamblaje (conjunto de especies relacionadas filogenéticamente
que forman parte de la comunidad, e.g., ensamblaje de aves), se
ha encontrado que las especies que pasan por un filtro ambiental
llegan a presentar agrupamiento filogenético debido al conserva-
durismo de nicho entre especies cercanas (Cavender-Bares et al.
2009; Montafio-Centellas et al. 2020).

En esta contribucion, se tiene como objetivo revisar la informa-
cion disponible sobre los procesos y mecanismos en torno a las
erupciones volcanicas y su influencia en los ecosistemas, desta-
cando las afectaciones y procesos de sucesién secundaria en aves.
Describimos diferentes propuestas sobre la estructuracion de las
comunidades, reglas de ensamblaje, disturbio volcanico y efectos
sobre las aves. Asi, proponemos dinamicas en la estructuracion de
los ensamblajes de aves después de una erupcioén volcanica a par-
tir de la documentacion de las respuestas fisioldgicas, conductuales
0 poblacionales de las aves, los procesos ecoldgicos observados
en otros grupos taxonémicos y la perturbacion por otros fenédmenos
naturales estocasticos.

Disturbio y fendmenos naturales como causantes
de estrés ecoldgico: el caso de los volcanes

Las definiciones de disturbio, perturbacién y estrés aplicados a
la ecologia de comunidades han sido ampliamente discutidas, sin
alcanzarse aun un consenso, y frecuentemente son utilizadas como
sinénimos (Rykiel 1985; Battisti et al. 2016). Dado que eventual-
mente los cambios ambientales son resultado del disturbio y la per-
turbacion subsecuente (Sergio et al. 2018), los multiples conceptos
coinciden en que son eventos que alteran algun nivel ecolégico o
componente ambiental afectando la organizacion de los ecosiste-
mas o los ciclos biolégicos de los organismos (Rykiel 1985; Pickett
et al. 1989; Battisti et al. 2016). Para Rykiel (1985), los conceptos
de disturbio, perturbacién y estrés se manejan como causa y
efecto. El disturbio es la causa, fuerza fisica, agente o proceso cau-
sante de la perturbacién. La perturbacion es el efecto o respuesta
de un componente ecoldgico ante la disrupcion de un proceso y el
estrés es la respuesta fisioldégica de un individuo ante los cambios
en un proceso ecolégico ocasionados por el disturbio.

La perturbacion generalmente se aborda desde un punto de
vista que implica el deterioro ambiental (Rykiel 1985), pero también
como un proceso natural que conduce a la aparicion de un mosaico
de habitats y procesos de sucesion ecoldgica que aumentan la di-
versidad beta (Angelstam 1998; Brawn et al. 2001). Los fendmenos
naturales estocasticos como los huracanes (Lain et al. 2017), las
nevadas (Zhang et al. 2016), las inundaciones (Sergio et al. 2018),
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las sequias (Smith 1983; Shipley 2010), los incendios (Freeman et
al. 2017) o la actividad volcanica (Payne y Egan 2019) son agentes
de disturbio que a veces generan efectos catastroficos en los eco-
sistemas (Sergio et al. 2018) y, dependiendo de los requerimientos
ambientales de cada especie, estas perturbaciones pueden tener
efectos negativos o positivos (Angelstam 1998; Brawn et al. 2001).

Desde el origen de la Tierra, la actividad volcanica ha sido un
agente primario para el funcionamiento de los sistemas bidticos y
abidticos del planeta (litdsfera, bidsfera, hidrosfera y atmosfera),
interactuando directa o indirectamente con los organismos (Stetter
2005; Dingwell et al. 2012; Crisafulli et al. 2015). Estas interaccio-
nes han intervenido en los procesos ecoldgicos durante diversas
etapas del proceso evolutivo de las especies, disminuyendo o au-
mentando la disponibilidad de recursos como alimento y habitat
(Elizalde 2014). Diversos estudios paleoecoldgicos con fésiles de
microorganismos y plantas han mostrado que los cambios climati-
cos causados por las erupciones volcanicas han modificado la do-
minancia y equitatividad de los ensamblajes, lo que lleva a inferir
cambios en las interacciones biéticas (Payne y Egan 2019).

La actividad volcanica engloba varios tipos de disturbio con con-
secuencias diversas y complejas (del Moral y Grishin 1999), al
grado que es necesario analizarlos individualmente. Los disturbios
por actividad volcanica se clasifican por su tipo de impacto en pri-
marios o directos, y secundarios o indirectos. Los disturbios volca-
nicos primarios son aquellos que se originan por la interaccién
directa entre la actividad volcanica y el ecosistema afectado; estos
son la lava, el flujo piroclastico, las avalanchas de escombros, los
depositos de ceniza y tephra, los lahares y las ondas de choque
(Dale et al. 2005; Macias-Vazquez y Capra-Pedol 2005; Tabla 1).
En cambio, los disturbios volcanicos secundarios requieren de la
interaccion con otros fendmenos naturales, entre estos encontra-
mos el cambio climatico, sismos, tsunamis, inundaciones, hambru-
nas y enfermedades (Dale et al. 2005; Macias-Vazquez y
Capra-Pedol 2005).

La intensidad, extension espacial y duracion de la perturbacion
depende del estilo eruptivo del volcan (i.e., hawaiano, estrombo-
liano, vulcaniano y pliniano), tipo de disturbio volcanico y la distancia
entre el sitio afectado y el volcan (Dale et al. 2005; Payne y Egan
2019; Tabla 1). Algunos disturbios como los lahares y la acumula-
cion de ceniza tienen una menor intensidad de perturbacion que se
refleja en la pérdida parcial de flora y fauna, contrario a la lava y los
flujos piroclasticos que pueden aniquilar completamente a la biota
(Payne y Egan 2019; Tabla 1; Fig. 1). Cuando la perturbacion es
baja, el ecosistema se restaura en cuestion de meses o pocos afios
gracias a la sucesion ecolodgica secundaria. En cambio, cuando la
biota se pierde en su totalidad, se necesitan varias décadas, o a
veces siglos, para que se establezca un ecosistema diferente al pre-
decesor debido a la sucesion ecoldgica primaria (del Moral y Grishin
1999; Dale et al. 2005; Edwards 2005; Fukami 2015).

El resultado de los impactos fisicos y quimicos en los organis-
mos por el disturbio se denomina estrés fisiolégico (Payne y Egan
2019). Los impactos fisicos son aquellos que inciden directamente
sobre el organismo (e.g., la caida de ceniza, las ondas de choque,
los flujos piroclasticos o la lava) y provocan efectos que incluyen la
irritacion de membranas mucosas, el bloqueo de poros o estomas,
alteracioén en la reflectancia de las flores, pérdida del follaje, y la
sepultura e incineracion de organismos, entre otros (del Moral y
Grishin 1999; Dale et al. 2005; Martinez et al. 2013; Payne y Egan
2019). Los impactos quimicos se producen por el cambio en la con-
centracion de algunos compuestos quimicos en el aire, agua y
suelo. Los gases expulsados durante las erupciones contienen can-
tidades considerables de CO2, SOz, HCl y HF, ademas de metales
pesados como Zn, Cu, Cd, F, Pb y Ba (Smith et al. 1983; Bond et
al. 2012; Payne y Egan 2019). Esto se traduce en cambios en el
régimen de precipitaciones y temperaturas regionales, asi como en
la modificacion del pH en el suelo y agua, con consecuencias como
el envenenamiento en animales y la defoliacion y necrosis en plan-
tas (Dale et al. 2005; Payne y Egan 2019).
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Tabla 1. Tipos de disturbios volcanicos primarios, su perturbacién consecuente sobre la vegetacion y la extension, intensidad y duracién de los dafios
sobre la vegetacion. Basado en Dale et al. (2005), Crisafulli et al. (2015) y, Payne y Egan (2019).

Table 1. Types of primary volcanic disturbance, effects on vegetation, and extent, intensity and duration of damage. Based on Dale et al. (2005), Crisafulli

et al. (2015), and Payne and Egan (2019).

Caracteristicas del disturbio

Impacto en la vegetacion

Perturbacion

Tipo de disturbio Extension Intensidad Duracién (espesor de los Diferencias entre la vegetacion
volcanico del area afectada del dafio del efecto esp . nueva y la vegetacion tipica
depdsitos de material)
Poca-Media Existen cambios drasticos
Lava Alta Siglos Entierros o incendios porque no deja residuos.

(cientos de m2-decenas km?)

Poca-Media

(cientos de m?-decenas km?) Alta

Flujo piroclastico

Avalanchas de Media , Moderada-Alta
escombros (pocas decenas de km?)
Lahares Media Baja-Moderada

(pocas decenas de km?)

Tephra y depdsito Grande .
de ceniza (hasta miles de km?) Baja-Alta
Onda de choque Media Media

(pocas decenas de km?)

Décadas-Siglos

Décadas-Siglos

Anos

Anos-Décadas

Anos-Décadas

Entierros

(cm hasta decenas de m)

Entierros

(varias decenas de m)

Sucesion ecoldgica primaria.

Existen cambios drasticos
porque no deja residuos.
Sucesion ecoldgica primaria.

Cambios moderados
si deja residuos.
Sucesion ecoldgica primaria.

Entierra hierbas y arbustos  No hay diferencias considerables.

(cm hasta pocos m) Sucesion ecolégica secundaria.

Abrasion del dosel,
toxicidad quimica, No hay diferencias considerables.

entierra hierbas y arbustos ~ Sucesion ecoldgica secundaria.

(mm hasta >50 cm)

Derriba las copas No hay diferencias considerables.
de la vegetacion alta Sucesion ecolégica secundaria.

Figura 1. Bosque incinerado tras una erupcion volcanica. Se observa la incorporacion de herbaceas. Volcan de Colima, cortesia de Christian Villicaha.
Figure 1. Burned forest after a volcanic eruption. the presence of herbaceous plants is observed. Volcan de Colima, courtesy of Christian Villicafa.
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La actividad volcanica y sus efectos en las aves

Las aves, por su capacidad de dispersion y diversidad funcional,
son constantes en las comunidades y ecosistemas terrestres, pero
que ha sido relativamente poco estudiado desde el punto de vista
del efecto que la actividad volcanica tiene sobre individuos, pobla-
ciones y comunidades. Entre las descripciones mas detalladas
sobre las afectaciones al ensamblaje de aves por disturbio volca-
nico esta la de Dalsgaard et al. (2007), quienes entre 1997 y 2006
monitorearon el ensamblaje de aves del volcan Soufriére Hills en
la isla de Montserrat, en las Antillas Menores. Durante este periodo,
el volcan presentd al menos tres erupciones que impactaron nota-
blemente en algunas especies de aves, manifestandose en una
disminucion drastica de su abundancia relativa. La respuesta a la
perturbacion por los disturbios volcanicos no fue similar en todas
las especies. Similar a otros tipos de disturbio, las aves de la isla
Montserrat pasaron por un filtro ecolégico donde los rasgos funcio-
nales determinaron su capacidad de respuesta (Salgado-Negret y
Paz 2015; Sergio et al. 2018). En este caso las aves nectarivoras
y granivoras sufrieron mayor impacto al limitarse la disponibilidad
de su alimento.

Dalsgaard et al. (2007) destacan la escasez de estudios rela-
cionados con el impacto de las erupciones volcanicas sobre las
aves, restringido a solo tres articulos posteriores a la erupcion del
18 de mayo de 1980 del Monte Santa Helena, en Estados Unidos
(Hayward et al. 1982; Andersen y MacMahon 1986; Manuwal et al.
1987). En la presente revision hemos encontrado al menos una de-
cena mas de articulos previos a Dalsgaard et al. (2007), sin em-
bargo, siguen siendo pocos estudios (Tabla 2; Tabla A1). En los
ultimos 15 afios se han publicado otros dieciséis articulos relacio-
nados con aves y disturbio volcanico que abordan al menos once
procesos ecoldgicos (Tabla 2; Tabla A1). Muchos estudios se cen-
tran en Norteamérica, posiblemente por la cercania de los centros
de investigacion (Edwards 2005), siendo la dinamica poblacional y
la sucesiodn ecolodgica primaria los temas mas estudiados. Las limi-
taciones para desarrollar proyectos se deben en parte a la dificultad
que existe para predecir una erupcion volcanica (Dalsgaard et al.
2007), a pesar de ser un fendmeno natural relativamente comun,
al punto de registrarse varias docenas de erupciones alrededor del
planeta anualmente (Crisafulli et al. 2015).

La sucesion ecoldgica primaria se aborda mas frecuentemente
que la secundaria porque la mayoria de los estudios se realizan
después de una erupcion altamente destructiva del tipo pliniano
(Crisafulli et al. 2015; Payne y Egan 2019). Las erupciones plinia-
nas son las que generalmente capturan la atencion de los investi-
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gadores por el alto impacto sobre los ecosistemas (Fig. 2). La su-
cesion secundaria se presenta principalmente en volcanes con
erupciones relativamente ciclicas y con mucha expulsién de ceniza
como los volcanes de estilo eruptivo estromboliano, remarcando
que las erupciones no se pueden predecir con exactitud (Macias-
Vazquez y Capra-Pedol 2005; Dingwell et al. 2012). Por lo tanto,
se hacen necesarios mas estudios enfocados en la sucesion se-
cundaria, los procesos de recuperacion de ecosistemas maduros
y la comprension de las interacciones interespecificas durante la
sucesion ecoldgica (Abe et al. 2011). Se han identificado parcial-
mente las reglas de ensamblaje o filtrado ecoldgico para las aves
afectadas por disturbios, pero no para los del tipo volcanico.

Cabe mencionar que en esta revision no se consideran las aves
marinas debido a sus particulares condiciones de sucesion ecolo-
gica. Muchas especies nidifican en el suelo y forrajean en el mar
(Byrd et al. 1980), pero aun se carece de estudios que aborden la
deposicion de material volcanico en los ecosistemas marinos para
reconocer cambios en las relaciones inter e intraespecificas de las
aves marinas.

Respuesta de los ensamblajes de aves a los
cambios ambientales catastréficos

Los disturbios volcanicos ocasionan procesos de sucesion eco-
légica primaria y secundaria (del Moral y Grishin 1999; Dale et al.
2005; Edwards 2005; Payne y Egan 2019). En cada uno de estos
procesos el ensamblaje de aves responde de manera particular,
especialmente por las diferencias en la perturbacion, pero se man-
tienen algunos patrones poblacionales como cambios en la tasa de
natalidad y mortalidad, variacién en la supervivencia de los adultos,
limitacion en la disponibilidad de recursos y a su vez, disminucion
o crecimiento de las poblaciones (Fukami 2015; Crisafulli et al.
2015; Payne y Egan 2019). A nivel de comunidades hay un reajuste
espacial de las especies por cambios en la disponibilidad de recur-
sos, modificacion de las dominancias relativas y alteraciones en las
interacciones bidticas y en la composicion taxondmica y funcional
(Crisafulli et al. 2015; Payne y Egan 2019). Una erupcion volcanica
tiene efectos regionales, causando distintos tipos de disturbio y
desencadenando ambos procesos de sucesion ecoldgica (Payne
y Egan 2019; Sanchez-Ramos et al. 2022; Fig. 3). Para analizar la
respuesta de los ensamblajes de aves ante eventos catastroficos
hay que considerar ambos procesos. En esta revision, la sucesion
ecoldgica primaria alude a la perturbacioén por lava y flujo piroclas-
tico y, la sucesion ecoldgica secundaria a los efectos por ceniza
volcanica, flujo piroclasticos y ondas de choque (Tabla 1). Cabe re-

Tabla 2. Numero de articulos en aves por tema y tipo de disturbio volcéanico. Lista de articulo en la Tabla A1 del apéndice.
Table 2. Total of bird research by topics and types of volcanic disturbance. List of papers in Table A1 of the Appendix.

Erupcién

Lava, ceniza,

Tema Ceniza submarina Flujo piroclastico Gases tephra y gases No especificado Total
Adaptacion al habitat 2 2
Depredacion de nidos 1 1
Dinamica poblacional 4 2 2 8
Ecologia nutricional del suelo 1 1
Ensamblaje de aves 2 1 3
Estatus de conservacion 1 1
Fisiologia 1 1
Plasticidad en la dieta 1 1
Polinizacion 2 2
Respuesta al disturbio 1 1
Sucesion ecoldgica 2 1 4 7
Total 13 1 4 1 1 8 28
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Figura 2. Erupcién del Volcan de Colima el 10 de julio de 2015. Cortesia de Christian Villicaria.
Figure 2. Eruption of Volcan de Colima on July 10, 2015. Courtesy of Christian Villicafia.

B

Figura 3. Los flujos piroclasticos y los lahares cubren las barrancas sepultando la biota por completo. Por otra parte, el material incandescente promueve
incendios en los bosques aledarios. Fotografia del Volcan de Colima, cortesia de Christian Villicafa.

Figure 3. Pyroclastic density currents and lahars cover the ravines buring the biota. On the other hand, volcano incandescent material promotes wildfires

in the surrounding forests. Volcan de Colima, courtesy of Christian Villicafa.

cordar que las aves se ven implicadas en un proceso de filtrado
ambiental como todas las especies de la region, asi que los rasgos
funcionales de respuesta, la preferencia de nicho y las relaciones
interespecificas marcaran la direccion del ensamblaje (Fukami
2015; Salgado-Negret y Paz 2015; Fig. 4).

El ritmo y patron de establecimiento de una comunidad después
de un disturbio esta fuertemente relacionada con su legado biolé-
gico (Shipley 2010; Fukami 2015; Crisafulli et al. 2015), es decir,
con la presencia de individuos supervivientes, propagulos, semillas,
esporas de microorganismos y materia organica como restos de
madera, ademas de las caracteristicas del paisaje, el contexto bio-
geografico y los factores estocasticos (Diamond 1975; Crawford et
al. 1995; Edwards 2005; Shipley 2010; Crisafulli et al. 2015; Fukami

2015; Kraft et al. 2015; Salgado-Negret y Paz 2015; Sergio et al.
2018). La contingencia histérica (Fukami 2015) explica los efectos
de prioridad y las consecuencias del orden de colonizacién sobre
las interacciones bidticas; sin embargo, existen otras propuestas
sobre el proceso de ensamblaje de una comunidad que comple-
mentan los mecanismos necesarios para la estructuracion después
de un disturbio.

El contexto de la contingencia histérica coincide con algunas
propuestas que se basan en las interacciones bidticas, pero difiere
parcialmente de otras. Las reglas de ensamblaje no siempre se
ajustan a todas las comunidades y taxones, por lo que en esta re-
visién no nos centramos en todas (Shipley 2010). En 1975, Dia-
mond propuso que la competencia interespecifica es el factor
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Figura 4. Respuesta de las aves a los disturbios por fendmenos naturales estocasticos. Modificado de Sergio et al. (2018).
Figure 4. Response of birds to disturbance by stochastic natural phenomena. Based on Sergio et al. (2018).

principal que estructura a las comunidades. Menciona que las dife-
rentes combinaciones de especies podrian tener estabilidad bajo
ciertas condiciones de habitat o como parte de una comunidad,
pero esa estabilidad se puede perder al cambiar las condiciones
del habitat o la estructura de la comunidad. Otras propuestas se
basan en los filtros ambientales, de los cuales existen dos analo-
gias, la determinista y la estocastica (Shipley 2010; Fig. 5). En la
variante determinista se permite el flujo de especies aun cuando
no estan adaptadas al filtro, por lo que diferentes procesos de en-
samblaje desembocan en una comunidad bastante similar; en la
estocastica, por otro lado, sélo las especies adaptadas pasan el fil-
tro ambiental y la comunidad resultante varian drasticamente (Shi-
pley 2010).

Crisafulli et al. (2015) proponen que un filtro ambiental para las
comunidades afectadas por un evento estocastico consta de tres
condicionantes: 1) la dispersién, donde la capacidad de dispersion
de las especies es la clave para acceder a la localidad; 2) el am-
biente, los individuos tienen que ser tolerantes a las condiciones
del habitat y; 3) las interacciones bidticas, una vez establecidos las
especies tienen que interactuar intra- e interespecificamente (Cri-
safulli et al. 2015). Las especies con los atributos funcionales ca-
paces de superar los filtros se establecen en la comunidad mientras
que las especies no adaptadas son excluidas del sitio (Shipley
2010). En el proceso de sucesion ecoldgica las condiciones bidticas
y abidticas cambian constantemente a través del tiempo debido al
efecto de prioridad y a los cambios ambientales, lo que conduce a
un cambio en los filtros relacionados con las interacciones bidticas
y el ambiente (Edwards 2005; Shipley 2010; Crisafulli et al. 2015;
Fukami 2015).

La dinamica poblacional es explicada parcialmente por las re-
glas de la constancia de la biomasa y del ensamblaje nucleo-saté-
lite. Tras un disturbio, una cantidad determinada de biomasa y
nutrientes es redistribuida e incorporada gradualmente entre las es-
pecies durante el transcurso de la sucesion ecoldgica. Wilson
(1999), con su regla de la biomasa constante, propone que existe
una cantidad determinada de biomasa y nutrientes, por lo que los
cambios poblacionales pueden estar correlacionados entre pares
de especies, manteniendo un balance (Wilson 1999). A su vez, las
respuestas individuales de las especies ante los disturbios terminan
repercutiendo en las interacciones bidticas y el flujo de nutrientes
(Sergio et al. 2018). Las especies adaptadas a los disturbios son
tolerantes al estrés o prefieren sitios con alta perturbacion (Shipley
2010), sobreviviendo al filtro ambiental estocastico. La regla esto-
castica del ensamblaje nucleo-satélite (Hanski 1982) menciona que

en las comunidades existen dos tipos de especies: 1) las especies
nucleo, que son habituales en la regional y localmente abundantes
(especies tolerantes al estrés) y; 2) las especies satélite, regional
y localmente raras y menos espaciadas en el espacio del nicho (es-
pecies competidoras-especialistas). Las especies nucleo y satélite
cambian durante el proceso de sucesion ecoldgica (Hanski 1982).

Sucesion ecolégica primaria

No existe un modelo generalizado para la sucesion ecoldgica
primaria por disturbio volcanico como lava o flujos piroclasticos,
pero diversos autores reconocen varias fases en la secuencia de
reemplazo en las especies vegetales dominantes siguiendo el pa-
tréon de sucesion: 1) cianobacterias, 2) liquenes y musgos, 3) hele-
chos, 4) herbaceas anuales, 5) herbaceas perennes, 6) arbustos,
7) arboles sucesionales tempranos y, 8) arboles sucesionales tar-
dios (Cano-Santana y Meave 1996; del Moral y Grishin 1999; Dale
et al. 2005; Crisafulli et al. 2015). En un inicio, cuando la superficie
esta cubierta por roca proveniente de la lava o el flujo piroclastico,
los primeros organismos en colonizar el terreno en busca de refugio
son artrépodos como arafias, hormigas o saltamontes (Edwards
2005). En esta primera fase, ciertos artrépodos, como las arafias,
se hacen imprescindibles para el proceso de sucesion (e.g., la te-
larafia ayuda a retener el suelo, esporas o semillas, propiciando el
establecimiento de liquenes, musgos, helechos y herbaceas; Craw-
ford et al. 1995; Edwards 2005). Con la llegada de los artropodos
algunas aves generalistas e insectivoras pueden alimentarse (e.g.,
familias Corvidae, Strigidae y Troglodytidae; Crisafulli et al. 2015).
Cuando las herbaceas se establecen en la comunidad aparecen
en dimensiones pequefias otros recursos alimenticios, de tal modo
que algunas especies nectarivoras (e.g., Trochilidae), granivoras
(e.g., Cardinalidae, Passerellidae) y frugivoras (e.g., Fringillidae)
explotan los nuevos recursos disponibles (del Moral y Grishin
1999). Las condiciones del entorno con un suelo adn rocoso y una
estructura de la vegetacion poco compleja, limitan la presencia de
especies de gran tamario corporal (Fig. 6).

La sucesion, sin embargo, puede tomar distintas direcciones
dependiendo de las condiciones ambientales y el pool de especies
(Dale et al. 2005; Crisafulli et al. 2015; Fukami 2015). Algunos sitios
permaneceran con herbaceas y otros con arbustos o arboles,
segun sea el tipo de vegetacion predominante en la regién (Crisa-
fulli et al. 2015). En las fases avanzadas de sucesion ecoldgica se
integran especies con requerimientos mas especialistas en su
dieta, refugio o sitio de anidacion, en un proceso gradual que lleva
décadas. Un ejemplo se puede encontrar en el Monte Santa He-
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Figura 5. Riqueza taxonémica y funcional de acuerdo con la concentracion de ceniza. Cuando la concentracion de ceniza aumenta (C2 > C1) el ensamblaje
de aves pasa por un filtro ecolégico reflejado en una disminucion en la riqueza de especies (E2 < E1) y en la diversidad funcional (F2 < F1).

Figure 5. Taxonomic and functional richness according to the ash concentration. If the ash concentration increases (C2 > C1), the ecological filter is
present reflecting a decline in species richness (E2 < E1) and functional diversity (F2 < F1).

Figura 6. Crecimiento de plantas herbaceas, la vegetacion poco compleja ofrece recursos para aves de dimensiones pequerias. Fotografia del Volcan de
Colima, cortesia de Christian Villicafia.

Figure 6. Growing of herbaceous plants, the vegetation structure with low-complexity offers resources for small birds. Volcan de Colima, courtesy of Chris-
tian Villicaha.
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lena, en Estados Unidos. Después de la erupciéon de 1980 en los
sitios con mayor perturbacion practicamente desaparecieron las
aves. En el primer lustro posterior a la erupcion la riqueza de aves
rondaba en aproximadamente 5 especies. Antes de completar la
primera década el ensamblaje de aves no sobrepasaba las 10 es-
pecies. Se produjo un incremento pronunciado de especies entre
los 15y 25 afios después de la erupcion (Crisafulli et al. 2015).

Sucesion ecolégica secundaria consecuente de la deposicion
de ceniza

La perturbacioén por ceniza volcanica se inicia en el suelo, donde
se acumulan diversos impactos fisicos y quimicos como la erosion,
deposicion de ceniza, abrasion, toxicidad quimica, cambios en el
pH, incineraciones o inundaciones (Crisafulli et al. 2015; Payne y
Egan 2019). En primera instancia, los organismos afectados son
aquellos que se desarrollan bajo tierra como micorrizas, bacterias
y animales fosoriales, ademas de aquellos que interactuan direc-
tamente sobre la superficie del suelo como plantas, animales con
desplazamiento reptante o que forrajean directamente sobre el
suelo (Abe y Hasegawa 2008; Crisafulli et al. 2015; Ibargiiengoytia
et al. 2016). La deposicion de ceniza limita el acceso a las semillas
y a los invertebrados afectando de manera directa a las aves gra-
nivoras (e.g., Cardinalidae y Passerellidae: Edwards 2005; Abe y
Hasegawa 2008), insectivoras o que se alimentan de lombrices
(e.g., Turdidae: Grimm et al. 1985; Chaneton et al. 2014), ademas
de aves carnivoras que se alimentan de serpientes, lagartijas y ro-
edores (e.g., Strigidae, Accipitridae, Falconidae y Laniidae: Grimm
et al. 1985). Es posible que la ceniza no solo limite el acceso al re-
curso que se encuentra en el suelo, sino que los impactos fisicos y
quimicos aniquilen a los organismos de habitos fosoriales después
de varios dias de exposicion a la ceniza volcanica (Edwards 2005;
Crisafulli et al. 2015).

En ocasiones los cambios fisico-quimicos del suelo exceden
los umbrales fisioldgicos de las plantas con consecuencias fatales
(Crisafulli et al. 2015). Por ejemplo, la deposicién de tephra y ceniza
sobre el suelo puede ocasionar la pérdida de hierbas y arbustos
cuando los depdsitos son menores de 200 mm de espesor, pero al
exceder los 700 mm de espesor los arboles también fallecen (Cri-
safulli et al. 2015). Cuando se pierden las hierbas y arbustos, las
aves granivoras (e.g., Columbidae, Cardinalidae y Passerellidae),
nectarivoras (e.g., Trochilidae) y frugivoras (e.g., Trogonidae,
Thraupidae y Fringillidae) son las mas afectadas (Dalsgaard et al.
2007; Abe y Hasegawa 2008). Cuando las concentraciones de ce-
niza también matan a los arboles pueden quedar extensiones cu-
biertas por arboles muertos en pie (Crisafulli et al. 2015),
inicialmente aprovechados por diversos artropodos (Edwards
2005). Se ha observado que después de las erupciones los artro-
podos son el primer grupo de animales que regresa al sitio en
busca de refugio (Edwards 2005). La disponibilidad de arboles
muertos en pie y de artropodos puede atraer a aves insectivoras
(e.g., Picidae y Troglodytidae) y particularmente a especies que ani-
den en cavidades (e.g., Picidae: Stokland et al. 2012).

Pero no siempre las hierbas y arbustos mueren, a veces solo
se reduce la produccioén de flores y disminuye la disponibilidad de
néctar (Abe y Hasegawa 2008). En un habitat perturbado por la ce-
niza y con una evidente disminucion de néctar, las aves nectarivo-
ras emigran, la polinizacion disminuye y el crecimiento de frutos se
reduce (Abe y Hasegawa 2008; Sekercioglu 2011). Ademas, la po-
linizacion por parte de las aves también puede verse reducida de-
bido a cambios en la reflectancia de los pétalos florales por la
deposicion de ceniza. Experimentos con abejas europeas (Apis me-
llifera) han demostrado que estos insectos identifican las flores cu-
biertas de ceniza pasadas unas horas tras la perturbacion (Martinez
etal. 2013), lo que podria aplicarse también a las aves nectarivoras
(Dale et al. 2005). Sin embargo, el consumo de ceniza podria pro-
vocar efectos negativos en las aves (Martinez et al. 2013). Aun con
todo, estudios en condiciones naturales han mostrado que la ceniza
propicia la desaparicion de las herbaceas y las flores (Abe y Hase-
gawa 2008; Payne y Egan 2019).
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Tras las erupciones del volcan Santa Helena en 1980 y, del vol-
can Puyehue-Caulle en 2011, se registré una disminucion pobla-
cional de los artréopodos, por lo que se determiné que la ceniza
volcanica también tiene un efecto insecticida (Edwards y Schwartz
1981; Marske et al. 2007; Chaneton et al. 2014; Fernandez-Arhex
et al. 2015). Los analisis demostraron que estas cenizas fueron
muy abrasivas y estaban compuestas mayormente por SiO2 y
Al20s3, sustancias con propiedades insecticidas (Fernandez-Arhex
et al. 2015). Por esta razon, funcioné como insecticida de amplio
espectro en los artropodos con exposicion sostenida, reduciendo
temporalmente sus poblaciones (Fernandez-Arhex et al. 2015).
Este fendmeno no solo repercute en el ensamblaje de artropodos,
sino que impacta en las interacciones bidticas de la comunidad, en
los habitos alimenticios de animales insectivoros y en el flujo de
energia entre flora y fauna porque disminuye la herbivoria por in-
sectos (Grimm et al. 1985; Chaneton et al. 2014). Marske et al.
(2007) observaron que los efectos insecticidas se manifestaron
principalmente en los insectos del dosel arboreo, afectando nega-
tivamente a las aves insectivoras que forrajean durante el vuelo o
en el dosel (e.g., Tyrannidae, Parulidae, Vireonidae). Por otra parte,
las especies insectivoras que forrajean sobre los troncos de los ar-
boles (e.g., Picidae, Dendrocolaptidae, Troglodytidae y Parulidae)
no presentan las mismas dificultades para encontrar su alimento
(Sanchez-Ramos, comunicacion personal). La posicion vertical de
los troncos impide que la ceniza se acumule en las mismas con-
centraciones que en el suelo o en las hojas, por consecuente, los
insectos que habitan en la corteza de los arboles no son afectados
en la misma magnitud que aquellos que habitan en la copa del arbol
o en el suelo (Sanchez-Ramos, comunicacion personal).

Algunas especies son capaces de ajustar sus habitos alimenti-
cios ante la escasez del componente principal de su dieta. Grimm
et al. (1985) analizaron la dieta de una poblacion de tecolote llanero
(Athene cunicularia) en las inmediaciones del Monte Santa Helena
entre 1980 y 1981. En 1980, su dieta se componia de un 96% de
insectos y un 4% de mamiferos. Con la disminucién de la densidad
de insectos después de la erupcion (Edwards y Schwartz 1981) los
insectos pasaron a representar solo el 68% de sus presas, mientras
que los mamiferos aumentaron al 32% (Grimm et al. 1985). No solo
cambi¢ la disponibilidad entre insectos y mamiferos, también dentro
de cada grupo taxonémico cambiaron las especies mas depreda-
das, reflejando los cambios en la composicion de especies y su
abundancia relativa (Grimm et al. 1985).

Por otro lado, la descomposicion de los animales muertos de-
bido a la intoxicacién por ceniza y gases volcanicos atrae a los ani-
males carrofieros como algunos insectos y aves (e.g., Cathartidae:
Alarcon et al. 2016). La llegada de insectos carrofieros a los cada-
veres se produce cuando los niveles de ceniza disminuyen, y sus
larvas sirven como alimento para algunas aves insectivoras (e.g.,
Troglodytidae: Vazquez-Reyes et al. 2019). Por su parte, las aves
carrofieras tienen un papel bastante importante en el control y re-
duccion de cadaveres, evitando que puedan servir como un caldo
de cultivo y vector de enfermedades (Buechley y Sekercioglu 2016).
Algunas especies como el condor andino (Vultur gryphus) han ad-
quirido rasgos fisiolégicos, conductuales o ecoldgicos que les con-
fieren resistencia ante los eventos eruptivos (Emslie 1988;
Kitzberger 2013; Alarcon et al. 2016).

La evidencia muestra que las especies con dieta nectarivora,
frugivora o granivora son las mas afectadas por la ceniza a causa
de la pérdida de las herbaceas y arbustos (Dalsgaard et al. 2007;
Abe y Hasegawa 2008; Crisafulli et al. 2015). Las insectivoras res-
ponden acorde a su estrategia de forrajeo y las carnivoras depen-
den de la respuesta de sus presas (Grimm et al. 1985). Por otra
parte, las carrofieras son facilitadas por el incremento en la dispo-
nibilidad de alimento. Las especies con dieta generalista son poco
mencionadas en los estudios, aunque por la plasticidad de su dieta
se esperaria que sean tolerantes a la perturbacién. Con los datos
disponibles se comienza a evidenciar el conservadurismo de nicho
en las familias de aves y, al igual que la vegetacion, muestran un
patron de sucesion relacionado con sus atributos funcionales. La
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sucesion ecoldgica se inicia cuando la concentracion de ceniza dis-
minuye y se reincorporan plantas y otros animales. Posteriormente,
comienzan a colonizar aves con tolerancia al estrés y, por ultimo,
en los estadios mas avanzados, aves de gran tamafio y con ali-
mentacion restringida.

Cuando el disturbio es por onda de choque, se pierden las
copas de los arboles y algunos son derrumbados (Payne y Egan
2019). En este caso, la perturbacion se asimila a los huracanes o
nevadas porque pierden estratos de forrajeo, se homogeneiza el
habitat funcionalmente y las especies se congregan en un espacio
reducido (Waide 1991; Zhang et al. 2016). Las relaciones interes-
pecificas son afectadas y ocurren cambios en la abundancia rela-
tiva; se sugiere que la preferencia de habitat, la dieta principal y el
comportamiento de congregacién son determinantes en estos
casos (Zhang et al. 2016). Las aves que permanecen después del
disturbio muestran plasticidad en sus estrategias de forrajeo puesto
que el cambio en la estructura vegetal disminuye los estratos. Ade-
mas, aumenta la participacion de especies en las bandadas mixtas,
los posibles beneficios son mayor vigilancia contra los depredado-
res y aumento en la eficacia de alimentacion (Zhang et al. 2016).

En ocasiones la perturbacion por lava o flujo piroclastico no in-
cinera por completo la biota, sino que inicia incendios severos, ase-
mejandose a incendios causados por otro tipo de disturbio. Las
caracteristicas de los incendios se mantienen: presencia de fuego,
altas temperaturas y en ocasiones acompafados por vientos. Se
han registrado procesos de sucesion secundaria que pueden adap-
tarse a los incendios por disturbio volcanico. En los sitios quemados
severamente, durante el primer afio hay un aumento abrupto en la
abundancia poblacional. La presencia de arboles quemados facilita
la presencia de escarabajos descortezadores y de pajaros carpin-
teros (Greenberg et al. 2013; Hutto y Patterson 2016). También co-
mienzan a crecer pastos que proveen alimento a los granivoros y
aumenta la presencia de insectos voladores que atraen a aves in-
sectivoras (Woinarski y Recher 1997; Hutto y Patterson 2016).
Poco después ocurre un aumento poblacional de especies insecti-
voras capaces de forrajear y nidificar en arboles muertos (Green-
berg et al. 2013; Hutto y Patterson 2016). Después del primer afio,
la disponibilidad de alimento decrece y las especies son sustituidas
por otras con preferencia al espacio abierto, como insectivoros que
cazan al vuelo (Brawn et al. 2001; Hutto y Patterson 2016). Cuando
los pastos son sustituidos por los matorrales, aparecen las especies
que prefieren los habitats cerrados. Después de 5 o 6 afios, el ra-
pido crecimiento de la vegetacion promueve la llegada de especies
que forrajean sobre las ramas y troncos. Después de 10 afios, la
abundancia de las especies asociadas con los arboles muertos dis-
minuye y se integran al ensamblaje especies de mayor tamafio cor-
poral (Hutto y Patterson 2016).

Consideraciones para futuras investigaciones

A pesar de las limitaciones en su estudio, se reconoce la impor-
tancia de las erupciones volcanicas en el funcionamiento, desarro-
llo y evolucion de la vida (Stetter 2005; Dingwell et al. 2012;
Crisafulli et al. 2015). Dentro de los fendbmenos naturales estocas-
ticos, la actividad volcanica es la que genera la perturbacion mas
intensa y esta presente en todo el planeta (Rykiel 1985; Brawn et
al. 2001; Battisti et al. 2016; Sergio et al. 2018; Payne y Egan 2019).
Sin embargo, la imposibilidad de predecir una erupcion volcanica
hace que resulte muy complicado programar censos especificos
previos a una erupcion, por lo que el mantenimiento de proyectos
de monitorizacién de las aves a largo plazo (e.g., SACRE de SEO-
Birdlife; https://www.seguimientodeaves.org/sacre/), resultaria de
vital importancia en aquellas zonas con elevada actividad sismica.
De acuerdo con sus caracteristicas (Tabla 2), los volcanes estrom-
bolianos son buena opcién para desarrollar estudios a largo plazo,
ya que su relativa periodicidad permite realizar muestreos antes y
después de un evento estocastico. Por ejemplo, el Volcan de Co-
lima en México es un estratovolcan que presenta una erupcion de
tipo pliniano aproximadamente cada 100 afios, siendo la ultima en
2015 (erupciones previas en 1818 y 1913: Capra et al. 2016;
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Reyes-Davalos et al. 2016). Al conocer este ciclo, se planted un
monitoreo de aves previo a la erupcion, de esta manera, es posible
disponer con datos pre y post erupcion (Sanchez-Ramos et al.
2022).

Como se ha mostrado en esta revisién, una erupcion volcanica
ocasiona sucesion ecoldgica primaria y secundaria, apreciables a di-
ferentes distancias al crater. Para estudios futuros, aconsejamos
comparar la perturbacion entre distintas areas y bajo distintos tipos
de disturbio volcanico, en la medida de lo posible, para asi poder
comparar los cambios que ocurren en la diversidad taxonémica y
funcional y, registrar la recuperacion y pérdida de las interacciones
interespecificas. Conocer estos procesos servira para obtener una
mejor comprension sobre los umbrales fisiologicos de las especies,
cambios conductuales y el proceso de estructuracion de las comu-
nidades bioldgicas en ecosistemas con perturbacion recurrente por
disturbio volcanico (e.g., islas volcanicas o montafias continentales).
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Tabla A1. Lista de estudios relacionados con aves y disturbio por actividad volcanica.
Table A1. List of researches related to birds and volcanic disturbance.

Tipo de disturbio

Autores / afio Tema Especie(s) analizada(s) Localidad P
volcanico
Adaptacion al Cordillera de
Johnson y Brush 1972 pla Chlorospingus pileatus Talamanca, Ceniza
habitat )
Costa Rica
Oceanodroma furcata, Oceanodroma leucorhoa, Phalacrocorax pelagicus,
L Phalacrocorax urile, Haliaeetus leucocephalus, Larus glaucescens, Rissa
Dinamica . ! . . N . . . Isla de Fuego, -
Byrd et al. 1980 . tridactyla, Rissa brevirostris, Uria aalge, Uria lomvia, Cepphus columba, Aethia No especificado
poblacional . ; ; Alaska
psittacula, Fratercula corniculata, Fratercula cirrhata, Troglodytes troglodytes y
Melospiza melodia
Dinamica Monte Santa Helena, .
Butcher 1981 poblacional Icterus EEUU Ceniza
Hayward et al. 1982 Dlnamlca Larus delawarensis y Larus californicus Monte Santa Helena, Ceniza
poblacional EEUU
Grimm et al. 1985 Plast|0|_dad Athene cunicularia Monte Santa Helena, Ceniza
en la dieta EEUU
Andersen y MacMahon Depredacion . . . Monte Santa Helena, -
1986 de nidos Junco hyemalis y Sialia currucoides EEUU No especificado
Manuwal et al. 1987 Ensamblaje Ensamblaje de 55 especies Monte Santa Helena, No especificado
de aves EEUU
Arendt et al. 1999 Estatus de Icterus oberi Isla Montserrat Ceniza
conservacion
. Sucesién . . Long, . i
Schipper et al. 2001 ecolégica Ensamblaje de 45 especies Paptia Nueva Guinea Flujo piroclastico
Dinamica Phoebastria immutabilis, Phoebastria nigripes, Puffinus pacificus, Puffinus Isla San Benedicto
Pitman y Ballance 2002 . aricularis, Phaethon aethereus, Phaethon rubricauda, Sula dactylatra, Sula L. ! No especificado
poblacional . ) . México
granti, Sula sula, Fregata minor, Fregata magnificens
Hilton et al. 2003 D'namlca Icterus oberi Isla Montserrat Ceniza
poblacional
Columba squamosa, Geotrygon mystacea, Coccyzus minor, Eulampis jugularis,
Ensamblaje  Orthorynchus cristatus, Elaenia martinica, Cichlherminia lherminieri, Margarops .
Dalsgaard et al. 2007 . . , Isla Montserrat Ceniza
de aves fuscus, Margarops fuscatus, Cinclocerthia ruficauda, Coeroba flava y Icterus
oberi
Abe y Hasegawa 2008 Polinizacion Zosterops japonicus Islas Izu, Japén Ceniza
Fairchild 2009 Sucesion Ensamblaje de aves Volcén Arenal, No especificado
ecologica Costa Rica
Sucesién . . o . e
Kurosawa 2009 - Ensamblaje de aves de 21 especies Ishikari, Japon No especificado
ecologica
Dinamica P . . . _— I
Drew et al. 2010 ) Aethia cristatella y Aethia pusilla Kasatochi, Alaska Flujo piroclastico
poblacional
Oceanodroma furcata, Oceanodroma leucorhoa, Phalacrocorax urile,
Dinamica Phalacrocorax pelagicus, Haliaeetus leucocephalus, Falco peregrinus, Larus
William et al. 2020 oblacional glaucescens, Rissa tridactyla, Uria spp., Cepphus columba, Synthliboramphus Kasatochi, Alaska Flujo piroclastico
P aleuticus, Aethia pssittacula, Aethia pusilla, Aethia pygmaea, Aethia cristatella,
Fratercula corniculata y Fratercula cirrhata
Abe et al. 2011 Polinizacién Zosterops japonicus Islas lzu, Japon Ceniza
Bond et al. 2012 Res_puest‘a Ensamblaje de aves Isla Kiska, Alaska Gases
al disturbio
Larsen 2013 Sucgspn Ensamblaje de aves Monte Santa Helena, No especificado
ecologica EEUU
Sucesioén . . . . _— i
Walker et al. 2013 ecolégica Ensamblaje de aves de 6 especies terrestres y 14 marinas Kasatochi, Alaska Flujo piroclastico
Katrinardéttir 2015 Dmamlca Numenius phaeopus Islandia Ceniza
poblacional
L Sula dactrylatra, Fregata sp., Puffinus sp., Phaethon aethereus, Phaethon . .
Brattstrom 2015 SUC?SI.O n rubricauda, Sula leucogastra, Sula nebouxi, Sula granti Isla San ’B(‘aned|cto, Lava, ceniza, tephra y
ecologica . o México gases
y Phoebastria immutabilis
. Adaptacion . .
Alarcon et al. 2016 P Vultur gryphus Puyehue-Caulle, Chile Ceniza
al habitat
Sucesioén . Monte Santa Helena, -
May 2016 ecolégica Ensamblaje de aves EEUU No especificado
Plaza et al. 2019 Fisiologia Vultur gryphus Puyuhue-Caulle, Chille Ceniza
Ecologia
Aerts et al. 2020 nutricional Larus fuscus Isla Surtsey Erupcién submarina
del suelo
Sanchez-Ramos et al. Ensamblaje Ensamblaje de 397 especies Volcan c}e_ Colima, Ceniza
2022 de aves México
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