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URBANIZACIÓN Y HOMOGENEIZACIÓN ESTACIONAL DE LAS COMUNIDADES BIOLÓGICAS: 

DIVERSIDAD DE AVES Y OCURRENCIA DE MIGRADORAS 

En regiones de climas templados con marcada estacionalidad, la urbanización promueve 

una estabilidad estacional en el clima local. Además, el mantenimiento anual de la 

vegetación por parte del humano parece producir un amortiguamiento en la estacionalidad 

de los recursos para las aves. Las evidencias indican que en áreas urbanas hay una 

homogeneización estacional en la composición de especies de aves con respecto a áreas 

no urbanizadas posiblemente por un establecimiento diferencial de especies migradoras. Sin 

embargo, las facetas funcional y filogenética de la diversidad de aves, el rol que cumplen las 

migradoras y los procesos detrás de las respuestas al amortiguamiento en la estacionalidad 

de los recursos a lo largo de gradientes urbano-rurales no ha sido estudiado. El objetivo de 

la tesis fue analizar cómo y por qué la urbanización promueve la homogeneización 

estacional de los distintos componentes y facetas de la diversidad de aves; y en particular 

evaluar el rol de las especies migradoras dentro de un gradiente urbano-rural de Buenos 

Aires.. Particularmente en dos estaciones del año se estudiaron: 1) los recursos para las 

aves estimados con el Índice de Vegetación de Diferencia Normalizada (NDVI); 2) la 

riqueza, equitatividad y composición taxonómica en los ensambles de aves, analizando la 

distribución de las especies migradoras dentro del gradiente; 3) la diversidad y composición 

de rasgos funcionales, identificando los rasgos asociados a las migradoras; 4) la diversidad 

y estructura filogenética de los ensambles, y los posibles procesos involucrados en la 

formación de las comunidades. Se encontró una tendencia al incremento del 

amortiguamiento estacional del NDVI al aumentar la urbanización. La riqueza, la 

equitatividad y la composición taxonómica disminuyeron su estacionalidad principalmente en 

niveles medios de urbanización; se observó un patrón similar para la diversidad de rasgos 

funcionales, aunque la composición de rasgos disminuyó su estacionalidad al incrementar la 

urbanización. La diversidad y estructura filogenética no mostraron diferencias estacionales a 

lo largo del gradiente. El área no urbana se caracterizó por tener agrupamiento filogenético 

en la etapa reproductiva, indicando conservación de los caracteres en la filogenia. Algunas 

especies migradoras llegan en la época reproductiva a los sitios más urbanizados 

generando modificaciones estacionales en la diversidad funcional de los ensambles. La 

homogeneización estacional de la diversidad taxonómica y funcional de aves, pero no su 

estructura filogenética, ocurre en niveles de urbanización moderada y escasa que presentan 

alta cobertura de espacios verdes que parecen ser evitados por las especies migradoras. 

Palabras clave: diversidad, estacionalidad, gradiente urbano- rural, aves migradoras, NDVI.

RESUMEN 





URBANIZATION AND SEASONAL HOMOGENIZATION OF BIOLOGICAL COMMUNITIES: BIRDS’ DIVERSITY 

AND OCCURRENCE OF MIGRATORS 

In temperate regions with strong seasonality, urbanization promotes seasonal stability in the 

local climate. In addition, the annual maintenance of vegetation by humans seems to 

produce a seasonal dampening of resources for birds. Evidence indicates that in urban areas 

there is a seasonal homogenization in bird species composition in relation to non-urbanized 

areas, possibly due to a differential establishment of migratory species. However, the 

functional and phylogenetic facets of bird diversity, the role of migratory species and the 

processes behind the responses to seasonal dampening of resources along urban-rural 

gradients have not been studied. The objective of the thesis was to analyze how and why 

urbanization promotes the seasonal homogenization of the different components and facets 

of bird diversity; and in particular to evaluate the role of migratory species within an urban-

rural gradient of Buenos Aires.. Particularly in two seasons of the year, we studied: 1) bird 

resources estimated with Normalized Difference Vegetation Index (NDVI); 2) richness, 

evenness, and taxonomic composition of bird assemblages, analyzing the distribution of 

migratory species within the gradient; 3) diversity and composition of functional traits, 

identifying the traits associated with migratory species; 4) diversity and phylogenetic 

structure of the assemblages, and the possible processes involved in the formation of the 

communities. We found a trend of increasing seasonal dampening of NDVI with increasing 

urbanization. Richness, evenness, and specific composition decreased in seasonality mainly 

at medium levels of urbanization; a similar pattern was observed for diversity of functional 

traits, although traits composition had a seasonal dampening with increasing urbanization. 

Phylogenetic diversity and structure showed no seasonal differences along the gradient. The 

non-urban area was characterized by phylogenetic clustering in the breeding season, 

indicating conservation of characters in the phylogeny. Some migratory species arrive in the 

reproductive season to the most urbanized sites, generating seasonal modifications in the 

functional diversity of the assemblages. The seasonal homogenization of the taxonomic and 

functional diversity of birds, but not their phylogenetic structure, occurs in levels of moderate 

and scarce urbanization that present high coverage of green spaces that seem to be avoided 

by migratory species. 

Key words: diversity, seasonality, urban- rural gradient, migrant birds, NDVI. 
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Desde sus inicios, el ser humano ha modificado el entorno para su supervivencia 

generando grandes cambios en el uso y cobertura del suelo (Ellis & Ramankutty, 2008; 

Foley et al., 2005; Goldewijk & Ramankutty, 2004; Smith, 2007). La deforestación, la 

disminución de los pastizales y el consumo de combustibles fósiles derivado de las 

actividades humanas han degradado las condiciones ambientales incrementando la 

concentración de CO2 en la atmósfera, generando pérdida de biodiversidad y cambios 

globales y regionales en el clima (Chapin III et al., 2000; Foley et al., 2005; Goldewijk & 

Ramankutty, 2004). Estas alteraciones provocadas por el hombre son tales que estructuran 

la biósfera terrestre y los procesos asociados, acuñando la concepción de “biomas 

antropogénicos” o “antromas” (Alessa & Chapin, 2008; Ellis & Ramankutty, 2008).  

I. INTRODUCCIÓN GENERAL 

1.1. LA URBANIZACIÓN Y SUS IMPACTOS 
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Para la construcción de los antromas, Ellis & Ramankutty (2008) se han basado en el 

tipo de población (urbana y no urbana), en el uso de la tierra (urbanización, cultivos, 

pasturas, irrigación y arroceras) y el uso del suelo (árboles y suelo desnudo); aquello 

considerado como antropogénico y no natural fue estratificado en función de la densidad 

poblacional. En todos los biomas existe población urbana, la mayoría vive en los biomas 

denominados “Asentamientos Densos”, el cual tiene una sustancial área urbana, y en 

“Pueblos”, que corresponden a asentamientos agrícolas densos. Sin embargo, estos biomas 

corresponden solo al 7% de la superficie libre de hielo sobre la Tierra (Ellis & Ramankutty, 

2008) en un mundo cada vez más poblado donde se estima que para el 2050 la población 

humana aumente un 20% (ONU, 2019) con la consecuente expansión de las áreas urbanas. 

La urbanización es el aumento de la ocupación humana, que trae aparejados 

cambios sustanciales en el paisaje (McDonnell & Pickett, 1990; McKinney, 2006). La 

construcción de ciudades y el sustento de las mismas acarrea la fragmentación y pérdida del 

hábitat natural que genera pérdida de la biodiversidad (Elmqvist et al., 2013; Grimm et al., 

2008; Marzluff & Ewing, 2001; McDonald et al., 2020; Xu et al., 2018). En relación con los 

ambientes naturales, se observa una disminución de la diversidad, tanto la riqueza 

específica como la equitatividad en la mayoría de los ensambles, mientras que las aves y 

artrópodos muestran un aumento de la abundancia (Faeth et al., 2011; Grimm et al., 2008). 

Sin embargo, es posible preservar la biodiversidad en las áreas urbanas mejorando la 

conectividad de los ecosistemas y preservando los hábitats nativos de las especies en las 

áreas urbanas (Nilon et al., 2017). Un mayor conocimiento de los patrones y procesos 

ecológicos que dan lugar a las respuestas y adaptaciones de las especies en las ciudades 

permiten la conservación y mantenimiento de la biodiversidad (Rega-Brodsky et al., 2022). 

A gran escala, el crecimiento urbano genera homogeneización biótica, que consiste 

en un aumento en la similitud de las características genéticas, taxonómicas y funcionales de 

dos o más biotas, producido por las invasiones de especies ampliamente distribuidas y 

extinciones de especies nativas (Olden, 2006; Olden & Rooney, 2006). Por otro lado, se ha 

encontrado que existe una homogeneización de la composición de las comunidades de aves 

a medida que aumenta la distancia geográfica (Filloy et al., 2015), donde la riqueza de 

especies de aves decae en las zonas rurales mientras que en los centros urbanos se 

mantiene relativamente constante con el aumento de la latitud. La relación de la riqueza de 

especies en las zonas rurales puede explicarse por las condiciones climáticas que se 

modifican latitudinalmente. Además la composición de las especies de aves de los centros 

urbanos se parece más que las comunidades de zonas rurales, a medida que aumenta la 

distancia geográfica (Filloy et al., 2015). Estos patrones muestran que la urbanización 
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homogeneiza la biodiversidad a una escala global espacial, reemplazando la biota nativa por 

especies introducidas por el humano (McKinney & Lockwood, 1999). 

La urbanización produce homogeneización estacional de la biota, es decir la flora y 

fauna urbana no cambia entre estaciones (Leveau et al., 2015). Por un lado, en las áreas 

urbanas ocurre un fenómeno llamado “isla de calor urbana”, en el cual la temperatura en los 

centros urbanos es mayor en relación a las áreas circundantes (Parlow, 2011). Este 

fenómeno se intensifica en ciudades con mayor densidad poblacional y cobertura de 

superficie impermeable y menor cobertura de vegetación y agua, generando que las 

temperaturas en invierno aumenten y disminuyan las diferencias climáticas entre estaciones 

(Leveau, 2018; Parris & Hazell, 2005; Shochat et al., 2006). En las áreas urbanas, los 

periodos de crecimiento y floración de la vegetación se extienden y comienzan antes debido 

al amortiguamiento estacional de la temperatura producto de la isla de calor (Imhoff et al., 

2000; Mimet et al., 2009; Neil & Wu, 2006). Los artrópodos se ven influenciados fuertemente 

por la temperatura y el efecto estabilizante de las estaciones que produce la isla de calor 

podría influir en la estacionalidad de la riqueza y abundancia de los mismos (Leveau, 2018; 

McIntyre et al., 2001). Otro clado que se ve impactado por la isla de calor urbana es el de las 

aves, donde muchas especies utilizan la ciudad como refugio durante el invierno, mientras 

que sus conespecíficos de áreas rurales migran (Evans et al., 2012; Tryjanowski, Sparks, et 

al., 2015). 

La estacionalidad de los recursos también se ve afectada por la urbanización. Los 

habitantes de las ciudades manipulan la disponibilidad de recursos de la fauna urbana. La 

poda de árboles, el riego constante, el cortado del césped, el suministro de nutrientes y la 

plantación de árboles perennes también aumentan los periodos de crecimiento de la flora 

urbana (Leong & Roderick, 2015; Loram et al., 2011). La vegetación constante anual implica 

disponibilidad de recursos para la fauna urbana, como las aves y los artrópodos, durante 

todo el año estabilizando estacionalmente sus atributos comunitarios (Leveau, 2018; 

Shochat et al., 2006). Además, durante el año el humano provee a las aves de alimento 

como semillas, deshechos o néctar y constituye un factor estabilizante estacional de las 

comunidades (Evans et al., 2012; Jokimäki et al., 1996; Jones, 2011; Robb et al., 2008; 

Tryjanowski et al., 2015).  

1.1. HOMOGENEIZACIÓN ESTACIONAL DE LA BIOTA 

1.2. COMPONENTES Y FACETAS DE LA DIVERSIDAD 
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Los cambios producidos por la actividad humana sobre la superficie de la tierra han 

generado alteraciones en la diversidad biológica, como extinciones masivas de especies y 

modificaciones en las distribuciones de los organismos (Chapin III et al., 2000). 

Tradicionalmente, los estudios de diversidad se centraron en estimar la diversidad 

taxonómica a través de la riqueza de especies (número de especies) (Gotelli & Colwell, 

2011), sin embargo la riqueza como medida de cambios en la diversidad es limitada 

(Hillebrand et al., 2018). Por ejemplo, un componente clave de la diversidad taxonómica de 

una comunidad que complementa la riqueza de especies es la equitatividad, que indica de 

qué manera están distribuidas las abundancias relativas de las especies (Pielou, 1966). Las 

abundancias relativas de las especies y las dominancias de las comunidades se ven 

modificadas gracias a factores antropogénicos, de hecho, la equitatividad responde más 

rápidamente que la riqueza a las alteraciones ambientales dadas por la actividad humana 

(Hillebrand et al., 2008). Además de estimar la diversidad local de una comunidad (alfa), es 

posible estudiar los cambios en la composición de especies entre comunidades con la 

diversidad beta. Este último es un concepto complejo y es necesario tener en cuenta la 

pregunta para poder aplicarlo correctamente (Calderón-Patrón et al., 2012)  

La mayoría de los estudios han sido enfocados en la diversidad taxonómica, sin 

embargo, la diversidad funcional y filogenética son necesarias para realizar un análisis 

completo de la diversidad (Swenson, 2011). La riqueza de especies y la diversidad funcional 

y filogenética no están siempre correlacionadas, y el impacto de las actividades humanas 

puede verse reflejado solo en estas últimas (Flynn et al., 2009). La diversidad funcional es el 

valor y rango de los rasgos funcionales de los organismos presentes en un ecosistema, los 

cuales representan las características de los individuos que son importantes en respuesta al 

ambiente y/o sus efectos en el funcionamiento del ecosistema (Díaz & Cabido, 2001). Con 

los rasgos funcionales pueden verse las capacidades que tienen los organismos de habitar 

determinado ambiente y, en un contexto de cambio climático y de uso de la tierra tan 

intensos, el estudio de estas características de los organismos es fundamental (Díaz et al., 

2007). Además, es posible relacionar los rasgos funcionales con los mecanismos de 

formación de ensambles. La formación de ensambles es un conjunto de mecanismos 

secuenciales que explican cómo las especies pueden establecerse en un sitio en función de 

las condiciones ambientales. En primer lugar, las especies deben poder llegar al sitio 

(dispersión). Luego, ocurre el mecanismo de filtrado ambiental (sensu stricto), en el cual las 

especies que logran llegar a un sitio deben poder tolerar las condiciones ambientales 

abióticas en ausencia de otras especies. Luego de que las especies hayan podido arribar y 

superar los filtros ambientales, el próximo paso que deben enfrentar es la interacción 

negativa con otras especies que habitan en la locación (Kraft et al., 2015). En el caso de la 
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competencia interespecífica, las especies compiten por un recurso que está en déficit o se 

perjudican mutuamente en el proceso de obtención del recurso en caso de que este se 

encuentre disponible. La coexistencia de las especies competitivas puede ocurrir gracias a 

que en algún momento de la historia evolutiva las mismas divergieron en esa dimensión de 

nicho (Emerson & Gillespie, 2008). 

La diversidad filogenética es el grado de diferencias en la historia evolutiva de una 

comunidad (Cadotte & Tucker, 2017). Así como la diversidad funcional puede reflejar cómo 

la comunidad responde a los cambios ambientales, la diversidad filogenética expresa la 

capacidad que tiene la comunidad en generar soluciones evolutivas para persistir en función 

de esos cambios ambientales (Forest et al., 2007; Meynard et al., 2011). Comunidades con 

una historia evolutiva conjunta es más probable que tengan especies con rasgos fenotípicos 

similares entre sí (Webb, 2000; Webb et al., 2002) y posiblemente su habilidad de 

establecerse y superar los filtros ambientales compartidos vuelva a esa comunidad más 

vulnerable a la pérdida de clados enteros con los cambios generados por las actividades 

humanas (Faith, 2008). Sin embargo, es posible que especies distantes filogenéticamente 

compartan rasgos fenotípicos y esto genere que las comunidades tengan una mayor 

diversidad filogenética (Emerson & Gillespie, 2008). 

Los mecanismos de formación de ensambles tienen consecuencias en la estructura 

filogenética de la comunidad en función de cómo los caracteres involucrados en la formación 

de ensambles estén distribuidos en la historia evolutiva de las especies, ya sean 

convergentes (i.e.: el surgimiento del carácter se dio de manera independiente) o 

conservados (i.e.: el carácter fue adquirido por un antepasado común). En ambientes donde 

el filtrado ambiental modela a las comunidades, si el carácter está conservado en la filogenia 

entonces las especies de la comunidad estarán más relacionadas que lo esperado por azar 

respecto al conjunto regional de especies, es decir tendrán agrupamiento filogenético. En 

caso de que el carácter sea convergente, las especies de la comunidad estarán más 

distantes filogenéticamente entre sí, lo que se denomina sobredispersión filogenética. 

Cuando la competencia forma las comunidades, para que estas especies puedan coexistir, 

la comunidad quedará estructurada de forma opuesta a lo que se da gracias al filtrado 

ambiental. Cuando los caracteres están conservados en la filogenia, las comunidades 

resultantes tendrán especies que estarán menos emparentadas entre sí que lo esperado por 

azar, mientras que, si los caracteres son convergentes, el patrón observado será de 

agrupamiento filogenético (Cadotte & Tucker, 2017; Emerson & Gillespie, 2008; Webb et al., 

2002). 
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En áreas urbanas de climas templados se ha encontrado una menor o ninguna 

diferencia de los atributos comunitarios de las aves entre las etapas reproductiva 

(primavera- verano) y no reproductiva o de invernada (otoño- invierno) en relación a áreas 

rurales y naturales, tanto en la riqueza de especies (Catterall et al., 1998; Caula et al., 2008; 

Leveau et al., 2015) como en la composición (La Sorte et al., 2014; Leveau et al., 2015). 

Este patrón es lo que se ha denominado homogeneización estacional de las comunidades 

de aves en las áreas urbanas. Hasta nuestro conocimiento, la influencia de la urbanización 

en la estacionalidad de la diversidad alfa y beta funcional y filogenética de aves no se ha 

estudiado a lo largo de gradientes urbano-rurales, abarcando distintos sectores 

socioeconómicos. En estas facetas de la diversidad, ¿hay homogeneización estacional?  

Otro aspecto no explorado es el rol que las aves migradoras podrían tener en esa 

homogeneización. La composición de las aves se modifica estacionalmente debido a 

cambios en las proporciones de aves “residentes” y “migradoras” en distintas épocas del año 

(Avery & Van Ripper III, 1989; Herrera, 1981). Existen distintos tipos de movimientos por 

parte de las aves. Dentro de los movimientos migratorios existen los viajes al hemisferio 

opuesto respondiendo a cambios estacionales de los recursos alimenticios gracias a 

alteraciones en la temperatura dadas por las estaciones en altas latitudes. Por otra parte, las 

migraciones pueden darse desde altas a bajas latitudes asociadas a los cambios 

estacionales en el alimento, el cual, a diferencia del caso anterior, los destinos y distancias 

no se mantienen necesariamente año a año. Las aves residentes también tienen 

movimientos estacionales, donde algunas especies luego de la reproducción se dispersan 

en busca de sitios ricos en alimento para volver nuevamente al área reproductiva en la 

primavera (Newton, 2011). Las aves migradoras podrían contribuir a la homogeneización 

estacional al volverse residentes en las áreas urbanas en la etapa de invernada ya que la 

utilizan de refugio durante la estación desfavorable. Por otro lado, pueden evitar las áreas 

urbanas debido a la falta de estacionalidad de los recursos y por tener menos tiempo de 

adaptación a las condiciones ambientales que las especies residentes  (Bonnet-Lebrun et 

al., 2020; Leveau, 2018; Croci et al., 2008; Hurlbert & Haskell, 2003; Loram et al., 2011; Park 

& Lee, 2000). 

El objetivo general de esta tesis es contribuir al conocimiento de cómo y por qué la 

urbanización genera homogeneización estacional de la diversidad de las comunidades de 

aves. Se propone analizar los cambios en la diversidad alfa y beta taxonómica, funcional y 

filogenética entre dos etapas reproductivas de las aves que involucran estaciones del año 

1.3. HIPÓTESIS, OBJETIVO GENERAL Y OBJETIVOS ESPECÍFICOS DE 
LA TESIS 
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contrastantes, reproductiva (primavera-verano) y no reproductiva o de invernada (otoño-

invierno), explorando el patrón estacional de recursos y estudiando el rol que cumplen las 

aves migradoras en un gradiente urbano- rural. La hipótesis de trabajo es que a medida que 

aumentan los niveles de urbanización, incrementa el amortiguamiento estacional (i.e., 

disminuyen las diferencias estacionales) del clima y los recursos conduciendo a una 

homogeneización estacional de los atributos de las comunidades de aves ya que las aves 

migradoras se ven expulsadas de las áreas más urbanizadas debido a la falta del excedente 

de recursos que se esperan en la época reproductiva. La predicción que se desprende de 

esta hipótesis es que a medida que aumentan los niveles de urbanización disminuirán las 

diferencias estacionales de los niveles de recursos, esto generará una menor ocurrencia de 

especies de aves migradoras en las áreas más urbanizadas y en consecuencia la diversidad 

alfa y beta taxonómica, funcional y filogenética disminuirán sus diferencias entre etapas.  

Los objetivos particulares son:  

1. Estudiar el amortiguamiento estacional de la disponibilidad de recursos asociados 

con la vegetación para las aves como consecuencia del incremento en los niveles 

de urbanización. 

2. Evaluar la homogeneización estacional de la diversidad taxonómica y la 

composición de especies de aves en un gradiente urbano - rural e identificar la 

contribución de las especies migradoras. 

3. Analizar el patrón estacional de la diversidad funcional y de la composición de 

rasgos funcionales de aves e identificar la influencia de los rasgos funcionales 

asociados a las aves migradoras, explorando posibles mecanismos que 

expliquen la formación de ensambles a lo largo de un gradiente urbano - rural. 

4. Estudiar los cambios entre etapas en la diversidad y relaciones filogenéticas de 

las especies, identificando el grado de parentesco entre las especies de los 

ensambles en general y de las especies migradoras en particular en el gradiente 

urbano- rural 

La tesis consiste en siete capítulos. En el capítulo 1 se presenta la Introducción 

general describiendo el marco teórico y antecedentes de la tesis. Se describen los 

principales impactos de la urbanización sobre la biodiversidad y el ambiente, haciendo foco 

en el clima y los manejos que el ser humano realiza en las áreas urbanas que influyen en la 

estacionalidad de las comunidades de flora y fauna urbana. Se explica la importancia del 

estudio de las distintas facetas y componentes de la diversidad. Se detallan las hipótesis y 

1.4. ORGANIZACIÓN DE LA TESIS  
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objetivos de la tesis. En el capítulo 2 se desarrollan los Métodos Generales utilizados para 

estudiar la respuesta de las comunidades de aves a la estacionalidad en cinco sectores 

dentro de un gradiente urbano-rural en Buenos Aires, incluyendo una descripción del área 

de estudio, el diseño del trabajo y relevamiento de aves. El capítulo 3 se focaliza en el 

análisis estacional de los recursos para las aves en los cinco sectores dentro del gradiente 

urbano-rural. A partir del procesamiento de imágenes satelitales, se analiza cómo varía 

estacionalmente el Índice de Diferencia de Vegetación Normalizada como un indicador de la 

disponibilidad de recursos en el área urbana respecto al área no urbana. En los capítulos 4, 

5 y 6 se describen los patrones de diversidad alfa y beta taxonómica, funcional y filogenética 

respectivamente, de las aves presentes en los diferentes sectores del gradiente urbano-

rural, entre las dos etapas correspondientes a las épocas de invernada y reproducción de 

las aves. Se analiza la ocurrencia de especies migradoras, sus rasgos funcionales y 

relaciones filogenéticas con las demás especies a lo largo del gradiente y en las etapas de 

reproducción consideradas para evaluar su contribución a los patrones observados. 

Además, se evalúa la consistencia con el patrón de recursos encontrado en el capítulo 3. En 

los capítulos 5 y 6, a través del estudio de modelos nulos para la diversidad funcional y 

filogenética respectivamente, se estudia el grado de apartamiento de una estructura 

aleatoria de los ensambles para evaluar las evidencias acerca de los posibles mecanismos 

de formación de ensambles de aves a lo largo del gradiente urbano-rural, y su consistencia 

estacional. Finalmente, el capítulo 7 consiste en una integración de todas las conclusiones 

obtenidas en los capítulos previos, y su contribución al avance del conocimiento desde una 

perspectiva teórica y aplicada. 



.





El área de estudio abarcó aproximadamente 17000 km2 donde se estableció un 

gradiente urbano- rural. El mismo estuvo constituido por el Gran Buenos Aires (GBA), que 

incluye la Ciudad de Buenos Aires y 24 partidos de la provincia de Buenos Aires (INDEC, 

2003) con un poco más de 12 millones de habitantes concentrando el 32 % de la población 

total del país (Instituto Nacional de Estadística y Censos (INDEC), 2010); y a los sectores 

periurbanos y rurales que rodean al Gran Buenos Aires. La misma está localizada en la 

Pampa Ondulada y la Pampa Deprimida (Figura II-1) (Oyarzabal et al., 2018). En el 

ambiente original predominaba la pseudoestepa mesofítica de plumerillo blanco 

(Bothriochloa lagurioides) y de hierbas perennes de Nassella sp. Al sur, el tipo de vegetación 

va cambiando hacia praderas de halófitas e higrófitas a medida que se ingresa en la Pampa 

Deprimida (Oyarzabal et al., 2018). El clima es templado sin estación seca con veranos 

calurosos (Peel et al., 2007), con una temperatura media anual de 18 °C y precipitaciones 

anuales de 1100 mm (Burkart et al., 1999; Cabrera, 1971).  

II. MATERIALES Y MÉTODOS GENERALES

2.1. ÁREA DE ESTUDIO 
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Figura II-1. Área de estudio con la delimitación del Gran Buenos Aires y la planta urbana. La planta 
urbana corresponde al área urbana aproximada que incluye la zona contigua de la división del 
territorio en manzanas edificadas, cuyos límites son reconocibles (Instituto Geográfico Nacional). 

Los estudios en gradientes urbano-rurales permiten examinar cambios en la flora y 

fauna desde el centro urbano hasta los alrededores menos alterados. En el gradiente se 

establecen cambios físicos que influencian el hábitat disponible para las especies nativas, a 

medida que nos acercamos al centro urbano se incrementa la cobertura de superficie 

impermeable y la densidad de la población, modificando las características físicas del hábitat 

disponible como la temperatura y las lluvias. Se genera un gradiente de perdida de hábitat, 

donde el ambiente se vuelve más fragmentado con la consecuente pérdida de diversidad 

(McKinney, 2002).  

2.1. DISEÑO GENERAL DE ESTUDIO 
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El Gran Buenos Aires, gracias a su constitución histórica, es un aglomerado urbano 

idóneo para el estudio. Hacia mitad del siglo XIX la población de la Ciudad de Buenos Aires 

se concentraba en los alrededores del puerto de dicha ciudad, que, con la extensión de las 

líneas del ferrocarril hacia el norte y oeste además del crecimiento de las industrias hacia el 

sur, creció en forma tentacular alrededor de 1910 (Di Virgilio & Vio, 2009). Paralelamente, en 

el contexto de fuerte inmigración dado hasta la década de 1930, el área urbana se extendió 

por estas líneas generándose un proceso de dispersión residencial y de distribución de la 

población transformando tierra rural en tierra urbana consolidando a la Ciudad de Buenos 

Aires como centro de organización territorial. A pesar de la creciente extensión del área 

urbana, en el sur de la Ciudad y el actual partido de Avellaneda se dio lugar a los 

inquilinatos y conventillos por la gran demanda habitacional producto de la inmigración. 

Posteriormente hacia la de década de 1960, se amplía la frontera urbana hacia lo que se 

conoce primera corona (o cordón) del conurbano bonaerense (definida como un anillo de 

partidos que rodean la Ciudad de Buenos Aires (INDEC, 2003)). Este proceso de 

urbanización se da gracias al acceso a la tierra para los trabajadores y la clase asalariada, la 

expansión de la red de ferrocarriles y la constitución de industrias que implicaron 

oportunidades de empleo para la población rural. Se genera un crecimiento casi exponencial 

en los municipios del conurbano aparejado con un uso mixto de zonas residenciales e 

industriales. Comienza la construcción de edificios de gran altura en algunos sectores de la 

Ciudad de Buenos Aires, en contraste con las casas bajas que la caracterizaban y da 

comienzo a un proceso de densificación de la población. Los estratos de bajos ingresos se 

establecen en las periferias de los centros urbanos y en la Ciudad se establecen las villas 

miseria. Entre los años 1960 y 1980, casi el 40% de la población del país se concentra en el 

Gran Buenos Aires, culminando la urbanización de la segunda corona del conurbano 

(continuación geográfica de los partidos que rodean a la primera corona (INDEC, 2003)). 

Los estratos de altos ingresos ocuparon las zonas residenciales periféricas gracias a los 

accesos viales en el Gran Buenos Aires.  

Se estableció en el área de estudio, un área urbana y no urbana, categorizadas en 

sectores: Alta, Moderada y Escasamente Urbanizado y Periurbano y Rural, respectivamente 

(Figura II-2). 
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Gradiente urbano- rural 
Área urbana Altamente Urbanizado 

100%-67% superficie impermeable. 
Descripción: 
Las calles y veredas se caracterizaban por 
estar cementadas, con poca o nula 
cobertura de césped. Presencia de estrato 
arbóreo. Abundancia de edificios altos 
(mayores a tres pisos).  

Moderadamente Urbanizado 
66%-34% superficie impermeable. 
Descripción: 
Las calles estaban cementadas, con 
veredas cubiertas de césped, suelo desnudo 
y cemento. Presencia de estrato arbóreo. 
Predominancia de edificios bajos (menores 
a tres pisos). 

Escasamente Urbanizado 
33%-5% superficie impermeable. 
Descripción: 
Las calles en su mayoría no estaban 
cementadas, las veredas de tierra o césped, 
con algunas entradas cementadas. 
Predominancia de estrato arbóreo maduro. 
Baja densidad de edificaciones menores a 
tres pisos dentro de una manzana.  

Área no urbana Periurbano 
Descripción: 
Usos de la tierra heterogéneos y sin 
planificar, ligados a la producción de 
alimentos, como la horticultura y la 
ganadería; y presencia de asentamientos 
humanos, como barrios privados o 
marginales (Di Pace & Caride Bartrons, 
2012). 

Rural 
Descripción: 
Dominan usos de la tierra homogéneos de 
grandes extensiones ligados a la producción 
de alimentos como la agricultura y la 
ganadería (Bilenca et al., 2012).  

Figura II-2. Esquema explicativo del gradiente urbano rural utilizado en el presente trabajo. 
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Se definen las áreas urbanas como aquellas con un porcentaje mayor a 50% de 

superficie impermeable a escala de “ciudad” (Marzluff et al., 2001), donde se llama 

“superficie impermeable” a características antropogénicas donde el agua no puede infiltrarse 

en el suelo, como edificaciones, calles, veredas, piletas, monumentos (Weng, 2011). 

Teniendo en cuenta esta definición se categorizó el área urbana en los tres sectores 

siguiendo los lineamientos de Filloy et al. (2019), dónde un porcentaje de 100%-67% se 

considera como Altamente Urbanizado (A), mientras que 66%-34% como Moderadamente 

Urbanizado (M) y de 33%-5% como Escasamente Urbanizado (E); porcentajes menores a 

5% ya no se considera área urbana. Para estimar el porcentaje de superficie impermeable 

se utilizaron imágenes satelitales de alta resolución espacial disponibles en Google Earth, a 

una altura de ojo de 700 m aproximadamente, y se estimó visualmente el porcentaje en una 

superficie de un cuadrado cercano a 9 ha (3 manzanas por 3 manzanas) (Figura II-3). 

 

Figura II-3. Sectores del área urbana a una escala espacial de 9ha, a- Altamente Urbanizado. b- 
Moderadamente Urbanizado. c- Escasamente Urbanizado. 

 

Se entienden a las áreas no urbanas como aquellas con una superficie impermeable 

menor a 5% y que rodean a las ciudades (Filloy et al., 2019). Se categorizó el área no 

urbana en dos sectores en función del uso de la tierra: Periurbano y Rural. Se define como 

periurbano desde un punto de vista ecológico a una zona de transición entre la “ciudad” y el 

“campo” (Barsky, 2005; Di Pace & Caride Bartrons, 2012). Es un paisaje heterogéneo, 

debido a que su crecimiento no ha sido planificado y presenta actividades como horticultura, 

floricultura, ganadería marginal, extracción de tierras para la construcción y asentamientos 

humanos como barrios privados o “countries” o barrios marginales (Di Pace & Caride 

Bartrons, 2012). En la zona de la Pampa Ondulada donde se encuentra el 70% de las 

transectas correspondientes al sector rural del estudio, predominan los cultivos mientras que 

el resto de las transectas ubicadas sobre la “Pampa Deprimida”, la actividad que domina es 

la ganadería (Bilenca et al., 2012). 
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Luego de sectorizar el área de estudio, se ubicaron 20 transectas en cada sector, de manera 

de abarcar y representar a este lo mejor posible. Las transectas fueron de 100 m x 50 m 

separadas por al menos 200 m y con un total de 100 (Figura II-4).  

 

 

Figura II-4. Sitios de muestreo con la planta urbana. Cada punto es el centro de una transecta.  

Las aves son uno de los taxa más estudiados en los ambientes urbanos, ya que 

funcionan como modelo de estudio para analizar cómo la urbanización influye sobre la 

biodiversidad (Faeth et al., 2011). Las aves se distribuyen a lo largo de gradientes 

antropogénicos y responden a los cambios ambientales (Browder et al., 2002; Filloy et al., 

2018). Por otro lado, son responsables de servicios ecosistémicos importantes como la 

2.1.1.  LAS AVES COMO MODELO DE ESTUDIO 
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polinización, control de plagas y dispersión de semillas (Sekercioglu, 2006). Asimismo, 

algunas especies son consideradas ingenieras ecosistémicas, debido a que ciertas especies 

como por ejemplo el Hornero (Furnarius rufus), construye nidos que su estructura funciona 

como refugio y nidos para otras especies (Tremoleras, 1929).  

Particularmente en Argentina, Narosky & Yzurieta (2010) definieron tres categorías 

de especies migradoras que realizan movimientos latitudinales: 1) aquellas que nidifican en 

el hemisferio norte hallándoselas aquí mayoritariamente en primavera- verano del hemisferio 

sur (septiembre a marzo) (e.g.: Golondrina Tijerita (Hirundo rustica); 2) las que nidifican en 

Argentina en primavera- verano del hemisferio sur (septiembre a marzo) y migran al norte al 

finalizar dicho periodo (e.g.: Tijereta (Tyrannus savanna); y 3) aquellas que nidifican en 

primavera y verano del hemisferio sur (septiembre a marzo) en la Patagonia y en otoño- 

invierno (marzo a septiembre) migran al norte del país (e.g.: Calandria Real (Mimus triurus). 

Son distinguibles dos etapas en las que las especies realizan movimientos migratorios: la 

etapa reproductiva de las aves, correspondientes a las estaciones de primavera y verano; y 

la etapa no reproductiva o invernal, que corresponde a las estaciones de otoño e invierno 

(Hurlbert & Haskell, 2003) 

Para el relevamiento de aves, se visitaron las 100 transectas en dos periodos, 

primavera-verano (pri-ver) y otoño-invierno (oto-inv), que en este trabajo llamaremos 

“etapas”. La etapa pri-ver abarcó desde noviembre 2017 a enero 2018, correspondiendo a lo 

que se conoce como la etapa reproductiva de las aves periodo de tiempo el cual nidifican en 

el hemisferio sur. La etapa oto-inv fue durante mayo 2018 a junio 2018, correspondiendo a 

la etapa no reproductiva de las aves en el hemisferio sur (de la Peña, 2013), de modo de 

quedar establecidas dos etapas: reproductiva y no reproductiva. Los relevamientos se 

realizaron hasta cuatro horas luego del amanecer. Las transectas se visitaron en orden 

aleatorio dentro de cada periodo, de este modo cada sector fue muestreado en diferentes 

momentos dentro de cada estación.  

Para relevar las aves se utilizó el método de transecto en franjas (Ralph et al., 1996). 

El mismo consistió en recorrer las transectas en aproximadamente 5 minutos, registrando 

aquellas que fueran vistas u oídas (se excluyeron a los individuos que pasaron volando alto 

por encima de los edificios o copa de los árboles). Los avistamientos fueron realizados por 

dos observadores experimentados (la tesista y otro observador). Paralelamente a las 

observaciones, se grabaron los cantos en caso de que existieran especies dudosas para su 

2.2. RELEVAMIENTO DE AVES 
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posterior identificación. El esfuerzo de muestreo total fue de 15:20hs, en promedio cada 

transecta costó 4 minutos ± 0.001 segundos.  

El porcentaje de superficie impermeable fue estimado en un radio de 50 m tomando 

el interior de la transecta como el centro de una circunferencia. Para ello se descargaron 

imágenes satelitales de Google Earth Studio (Figura II-5a, b y c). Dentro de la circunferencia 

se pintó de color negro todo aquello que correspondiera a la definición de superficie 

impermeable previamente mencionada como edificaciones, calles, veredas, piletas, 

monumentos. El resto, la superficie permeable, se pintó de color blanco (Figura II-5 d, e y f). 

Luego dentro del círculo se calculó el porcentaje del área de color negro utilizando el 

programa ImageJ. Con estas mediciones se recategorizaron los sectores del área urbana, 

resultando en 24 transectas para el sector Altamente Urbanizado, 19 para el sector 

Moderadamente Urbanizado y 17 para Escasamente Urbanizado. Las transectas que 

corresponden a los sectores dentro del área no urbana fueron sectorizadas en función de la 

definición de uso de suelo correspondiente para periurbano y rural. 

 

Figura II-5. La fila superior contiene a los círculos 50 m de radio de las imágenes descargadas de 
Google Earth Studio donde a- Altamente Urbanizado. b- Moderadamente Urbanizado. c- 
Escasamente Urbanizado. La fila inferior son los círculos correspondientes a los respectivos sectores 
pintados de blanco y negro según se considerase o no superficie impermeable. d- Altamente 
Urbanizado. e- Moderadamente Urbanizado. f- Escasamente Urbanizado 

2.3. MEDICIÓN DEL PORCENTAJE DE SUPERFICIE IMPERMEABLE 



Los recursos son entidades requeridas por los organismos quienes, con sus 

actividades, reducen sus cantidades y dejan de estar disponibles para otros individuos 

(Tilman, 1982). Los recursos tienen dinámicas estacionales, es decir fluctúan durante el año 

de forma previsible (Hurlbert & Haskell, 2003), debido a la influencia de las condiciones 

climáticas que varían a lo largo del año dependiendo de la región (McColl, 2005). Por un 

lado, el clima es determinante de la estructura de la vegetación (Cramer, 1997), la cual 

provee de recursos como refugio y sitios de nidificación (MacArthur & MacArthur, 1961) y, 

por otra parte, el clima influye en los recursos alimenticios ya que altera la productividad 

primaria en los ecosistemas y esto tiene consecuencias en los siguientes niveles de la 

cadena trófica (Ferger et al., 2014). 

III. URBANIZACIÓN Y AMORTIGUAMIENTO

ESTACIONAL DE LA DISPONIBILIDAD DE RECURSOS PARA 

LAS AVES

3.1. INTRODUCCIÓN 
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En las áreas urbanas, la disponibilidad estacional de los recursos para las aves se ve 

modificada por la isla de calor y las actividades por parte de sus habitantes. Por ejemplo, el 

ser humano maneja la vegetación con la poda y el riego; acción que influye sobre los 

productos generados por la misma como flores y frutos o la comunidad de artrópodos; 

además del suplemento de alimento y sitios de nidificación proporcionados por los humanos 

directamente durante todo el año (Duckworth, 2013; Imhoff et al., 2000; Leong & Roderick, 

2015; Leveau, 2018; Loram, et al., 2011; Mimet et al., 2009; Neil & Wu, 2006; Shochat et al., 

2006). Por otro lado, los inviernos se vuelven menos severos, debido al efecto producido por 

la isla de calor (Leveau, 2018; Parris & Hazell, 2005; Shochat et al., 2006). Por lo tanto, es 

posible que los recursos para las aves se vean amortiguados estacionalmente, sin embargo, 

no se conoce a qué nivel de urbanización se estabilizan o si esa estabilización es progresiva 

a lo largo de gradientes urbanos (Leveau, 2018; Shochat et al., 2006). 

La vegetación es uno de los elementos más importantes de los ecosistemas, y el 

estudio de su estado y estructura mediante índices de vegetación por sensores remotos se 

ha incrementado en los últimos años (Jensen, 2014). Uno de los índices más utilizados es el 

Índice de Vegetación de Diferencia Normalizada, el cociente de la diferencia entre la banda 

del infrarrojo cercano y la banda del rojo visible (Ecuación III-1) (Rouse et al., 1974) (a partir 

de ahora NDVI, por sus siglas en inglés). Las hojas verdes no absorben longitudes de onda 

en la región del verde dentro del espectro visible (495nm - 570nm) y reflejan la región 

correspondiente al infrarrojo cercano (750nm – 1400nm) (Tucker & Garrat, 1977). El NDVI 

tiene un rango de -1 a 1, correspondiendo a vegetación solo los valores positivos y mientras 

más alto sea el índice, más biomasa tiene el objeto. Las variaciones estacionales e 

interanuales de los ciclos fenológicos de las plantas en función de los cambios en el hábitat 

y en el clima se ven reflejados en este índice  (Jensen, 2014; Yengoh et al., 2015). En 

consecuencia, es posible medir la disponibilidad de recursos para las aves asociados a la 

vegetación y su estacionalidad (Bonnet-Lebrun et al., 2020; Filloy et al., 2019; Hurlbert & 

Haskell, 2003; Leveau, 2018). Por otra parte, a medida que aumenta el porcentaje de 

superficie impermeable, los valores de NDVI disminuyen y también su estacionalidad 

(Leveau et al., 2018; Zhang et al., 2009). 

Ecuación III-1. NDVI es la diferencia entre la reflectancia del infrarrojo cercano (Ic) y el rojo visible (R) 
dividido el total. 
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El objetivo de este capítulo es estudiar el amortiguamiento estacional de la 

disponibilidad de recursos para las aves asociados con la vegetación como consecuencia 

del incremento en los niveles de urbanización. 

1. Describir el patrón de NDVI a lo largo del gradiente urbano- rural en las dos

etapas de reproducción de las aves.

2. Comparar los valores de NDVI entre etapas en cada sector del gradiente

urbano- rural.

A medida que aumentan los niveles de urbanización dentro del gradiente urbano- 

rural, disminuyen las diferencias estacionales en los recursos asociados a la vegetación que 

utilizan las aves (i.e., se ven amortiguados estacionalmente).  

• Se espera que disminuyan las diferencias de NDVI entre las dos estaciones

de picos de recursos (reproductiva y no reproductiva) a medida que aumentan

los niveles de urbanización.

Para estudiar el amortiguamiento estacional de la disponibilidad de recursos para las 

aves asociados con la vegetación se descargaron imágenes satelitales de Buenos Aires 

(Path=225, Row=84) LANDSAT 8 OLI de la base de datos del Servicio Geológico de los 

Estados Unidos (USGS, en sus siglas en inglés). El nivel de procesamiento de las imágenes 

fue el 2, es decir que estaban corregidas a reflectancia de superficie. Los criterios de 

búsqueda de la imagen fueron una cobertura de nubes sobre la tierra y de escena menor a 

un 10%. El rango de datos abarcado fue de 01/11/2017 al 31/07/2018. Se seleccionaron 

aquellas imágenes que estuvieran limpias de nubes y que correspondieran con el momento 

del muestreo de aves. Las mismas fueron tomadas el 09/11/2017, 25/11/2017, 11/12/2017 y 

28/01/2018 para la etapa reproductiva; 21/06/2018 y 23/07/2018 para la etapa no 

reproductiva. Las bandas 4 (rojo) y 5 (infrarrojo cercano) fueron proyectadas con el software 

QGIS 3.4 usando el sistema de referencia de coordenadas WGS 84/ UTM zona 21S. Con la 

3.2. OBJETIVO GENERAL 

3.2.1. OBJETIVOS ESPECÍFICOS 

3.3. HIPÓTESIS Y PREDICCIONES 

3.4. MATERIALES Y MÉTODOS 
3.4.1. ESTIMACIÓN DEL NDVI  
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calculadora ráster se calculó el NDVI para cada píxel luego de convertir a valores de 

reflectancia de superficie (Ecuación III-1), se importaron las transectas, a partir del centro de 

estas se generó un buffer de 50 m de radio y se extrajeron los valores de los píxeles dentro 

de los buffers correspondientes a cada transecta. Se promediaron los valores de cada buffer 

y se asignó ese valor para cada transecta. Este procedimiento se realizó para las seis 

imágenes. Luego, se promedió el NDVI de las imágenes correspondientes a cada etapa 

obteniéndose un valor de NDVI para todas las transectas. 

Para describir el patrón de NDVI por etapas en las transectas del gradiente urbano- 

rural se generaron para cada sector dos mapas (uno por etapa) donde se agruparon a las 

transectas en función de los valores de NDVI. Dentro de la vegetación urbana, valores de 

NDVI entre -1 y 0.199 corresponde a transectas sin vegetación, 0.2 y 0.5 a transectas con 

vegetación baja y 0.501 a 1 a vegetación alta (Hashim et al., 2019). El estudio que realizaron 

Hashim et al. (2019) fue en un área urbana y su clasificación resultó en que “sin vegetación” 

implica superficie edificada, zonas inhóspitas y/o rutas o calles; “vegetación baja” refiere a 

arbustos o pastos; y “vegetación alta” a bosque urbano. Los mapas fueron realizados en 

QGIS 3.4.  

Para comparar los valores de NDVI entre etapas en cada sector del gradiente 

urbano- rural se realizó un modelo lineal generalizado (MLG) con interacción utilizando la 

función “gls” del paquete “nlme” (Pinheiro et al., 2019) del programa R (R Development Core 

Team, 2020) entre el promedio de NDVI en un radio de 50 m en función de los sectores del 

gradiente urbano rural (5 niveles: Alta, Moderada y Escasamente Urbanizado, Periurbano y 

Rural) y las etapas (2 niveles: reproductiva y no reproductiva). Se utilizó un modelo marginal, 

el cual construye una matriz de covarianzas para explicitar la estructura de correlación entre 

transectas, debido que las mismas fueron utilizadas dos veces, una en cada etapa. La 

significancia de la interacción se comprobó con el cociente de verosimilitud utilizando la 

función “anova.lme” del paquete “nlme”. Se asumió una distribución normal de 

probabilidades y se chequeó que se cumplieran los supuestos de normalidad y 

homocedasticidad. Posteriormente se realizó un análisis de comparaciones de a pares con 

la función “emmeans” del paquete “emmeans” (Lenth et al., 2021) para conocer si los 

sectores diferían significativamente entre etapas. 

3.4.2. ANÁLISIS DE DATOS 

3.5. RESULTADOS 
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Los valores de NDVI para todo el gradiente urbano- rural oscilaron entre -0.050 y 

0.717 en promedio para las imágenes de la etapa no reproductiva y entre 0.009 y 0.755 para 

el promedio de las imágenes de la etapa reproductiva (Figura III-1). Los mapas descriptivos 

con el agrupamiento de las transectas en función de los valores de NDVI dentro del 

gradiente urbano- rural mostraron que a medida que disminuyen los niveles de urbanización 

los valores de NDVI aumentan. El sector Altamente Urbanizado tuvo valores entre -1 y 0.199 

mientras que el resto de los sectores tuvieron valores más altos que 0.2 (Figura III-2). Entre 

etapas, las transectas tuvieron valores más altos de NDVI en la etapa reproductiva que en la 

etapa no reproductiva, excepto por el sector Periurbano donde algunas transectas tuvieron 

mayor NDVI en la etapa no reproductiva y otras tuvieron menores valores de NDVI. 

El modelo lineal generalizado entre el NDVI en un radio de 50m en función de los 

sectores y las etapas resultó en una interacción significativa (cociente de verosimilitud= 

23.440, P valor= <0.001). Por lo tanto, las diferencias entre etapas dependen de la 

urbanización del NDVI. A medida que aumenta el nivel de urbanización el NDVI disminuye 

(Figura III-3, Anexo IFigura III-3). Las comparaciones de a pares entre estaciones para cada 

sector mostraron que hay diferencias significativas entre etapas para los sectores Rural, 

Escasamente Urbanizado y Moderadamente Urbanizado, resultando la etapa reproductiva 

mayor que la no reproductiva (Figura III-4, Anexo II). El NDVI de los sectores Periurbano y 

Altamente Urbanizado no tuvieron diferencias entre etapas. El sector Altamente Urbanizado 

obtuvo un patrón similar a los sectores mencionados anteriormente, con valores mayores de 

NDVI en la etapa reproductiva respecto a la no reproductiva; sin embargo, en el Periurbano 

la etapa no reproductiva tuvo valores mayores de NDVI que la etapa reproductiva.  
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Figura III-1. Boxplots de los valores de NDVI promedio de las imágenes correspondientes a la etapa 
reproductiva (gris claro) y no reproductiva (gris oscuro). La línea horizontal dentro de las cajas 
corresponde a la mediana, las cajas el rango intercuartílico y las líneas horizontales por fuera de las 
cajas son los valores del rango intercuartílico 1.5 veces.  
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A)

B)
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C)
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E)

Figura III-2. Mapas con las transectas agrupadas en función de los valores de NDVI para los sectores 
a) Altamente Urbanizados; b) Moderadamente Urbanizado; c) Escasamente Urbanizado; d)
Periurbano; y e) Rural; distinguiendo por etapa. El color rojo corresponde a transectas con valores de 
NDVI entre -1 a 0.199, el color amarillo son transectas con valores de NDVI entre 0.2 a 0.5 y el color 
verde son transectas con NDVI entre 0.501 a 1. 
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Figura III-3. Valores estimados de NDVI dentro de un círculo de 50 m de radio para cada sector de 
urbanización discriminado por etapa. La línea negra horizontal dentro de la caja corresponde al valor 
estimado de NDVI y las cajas son los intervalos de confianza. El color gris claro es la etapa 
reproductiva y el color gris oscuro es la etapa no reproductiva. 
Sectores: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente 
Urbanizado, “P”: Periurbano, “R”: Rural,  
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Figura III-4. Comparaciones de a pares de Tukey del NDVI en un círculo de 50 m de radio. Los puntos 
negros corresponden a la diferencia estimada de NDVI entre etapas para cada sector y las líneas 
horizontales son sus intervalos de confianza. La línea punteada roja es el valor cero. Si las líneas 
horizontales tocan la línea punteada roja significa que no hay diferencias significativas entre etapas 
en el NDVI en ese sector.  
“A NoRep”: Altamente urbanizado en etapa no reproductiva, “M NoRep”: Moderadamente urbanizado 
en etapa no reproductiva, “E NoRep”: Escasamente urbanizado en etapa no reproductiva, “P NoRep”: 
Periurbano en etapa no reproductiva, “R NoRep”: Rural en etapa no reproductiva, “A Rep”: Altamente 
urbanizado en etapa reproductiva, “M Rep”: Moderadamente urbanizado en etapa reproductiva, “E 
Rep”: Escasamente urbanizado en etapa reproductiva, “P Rep”: Periurbano en etapa reproductiva, “R 
Rep”: Rural en etapa reproductiva.  

Los resultados de este capítulo muestran que, en general, a medida que aumentan 

los niveles de urbanización la estacionalidad de los recursos para las aves asociados a la 

vegetación, estimados con el NDVI, disminuye. La interacción en el modelo lineal 

generalizado entre los sectores y las etapas de reproducción mostró que la estacionalidad 

del NDVI depende del nivel de urbanización. Se esperaba que los recursos asociados a la 

vegetación se vieran más amortiguados estacionalmente a medida que aumentaba el nivel 

de urbanización. El reemplazo de la vegetación con la superficie impermeable y el 

mantenimiento de esta por parte de los humanos y la presencia de especies perennes 

generan una menor estacionalidad y, en consecuencia, las aves verían influenciada la 

estacionalidad de sus atributos. Si bien esto es una tendencia general, es importante 

analizar cada sector para entender qué pasa con los recursos.  

3.6. DISCUSIÓN 
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El sector Altamente Urbanizado no tuvo diferencias entre etapas. Este sector tuvo la 

más alta superficie impermeable dentro del gradiente con bajos promedios de NDVI, 

típicamente clasificado como sin vegetación dentro de un contexto urbano (Hashim et al., 

2019). Los sectores más edificados se caracterizan dentro de las ciudades por estar 

dominados por edificios altos y comercios con un uso intensivo del suelo (Jensen, 2014). El 

aumento de la temperatura generado por la isla de calor urbano influye en el 

amortiguamiento en la estacionalidad del NDVI, fenómeno que fue registrado en Buenos 

Aires (Camilloni & Barrucand, 2012). Además, la mayor superficie impermeable y la poca 

vegetación existente respecto a los sectores menos urbanizados conlleva a un 

amortiguamiento de la estacionalidad del NDVI (Buyantuyev & Wu, 2012; Leong & Roderick, 

2015; Leveau et al., 2018).  

Los sectores Escasa y Moderadamente Urbanizado mostraron mayores valores en la 

etapa reproductiva. El sector Escasamente Urbanizado se caracterizó por pocas casas bajas 

por cuadra con jardines de grandes extensiones con árboles, veredas con césped y gran 

cobertura arbórea (obs pers). Los valores obtenidos, similares a los sectores del área no 

urbana, pueden deberse a que el césped tiene valores altos de NDVI gracias a la alta 

biomasa y actividad fotosintética (Mennis, 2013). En el sector Moderadamente Urbanizado 

cada residencia tenía menor superficie, con mayor cantidad de casas bajas por cuadra y 

jardines más pequeños. Las veredas poseían césped y árboles. Se esperaba que en estos 

sectores tuviesen un amortiguamiento en la estacionalidad del NDVI debido al manejo de la 

vegetación que pueden llevar a cabo sus habitantes (Leong & Roderick, 2015; Leveau et al., 

2018; Loram, Warren, Thompson & Gaston, 2011), sin embargo, los resultados indicaron lo 

opuesto y es probable que la menor superficie impermeable disminuyera el efecto de la isla 

de calor y por ende las consecuencias en un posible amortiguamiento de la estacionalidad 

de la vegetación se redujera.  

En el área no urbana hubo comportamientos diferentes según el sector. El sector 

Rural tuvo cambios significativos en la estacionalidad del NDVI y la etapa reproductiva tuvo 

mayores valores. En el verano, se siembra mayoritariamente soja y maíz y en menor medida 

existen zonas no agrícolas pertenecientes a la Cuenca del Salado que corresponden a 

actividades ganaderas (de Abelleyra et al., 2021; Ministerio de Agricultura Ganadería y 

Pesca, 2019; Tocci et al., 2002). En el invierno la mayoría de la superficie corresponde a la 

siembra de cereales de invierno (trigo, avena, cebada y centeno) y al barbecho (lotes sin 

cultivo durante el invierno), además de las zonas no agrícolas pertenecientes a la Cuenca 

del Salado (de Abelleyra et al., 2021; Ministerio de Agricultura Ganadería y Pesca, 2019; 

Tocci et al., 2002). La variación estacional encontrada en este sector puede deberse a la 
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rotación estacional de cultivos, además de que el barbecho corresponde a suelo 

improductivo sin vegetación, disminuyendo el NDVI en invierno (Lunetta et al., 2006).  

El sector Periurbano en cambio tuvo un comportamiento fuera de lo esperado. No 

hubo diferencias significativas entre etapas, y la etapa reproductiva tuvo valores menores a 

la etapa no reproductiva. Este sector integra localidades satélites, zonas periurbanas y 

rurales remanentes, y está en crecimiento poblacional (Instituto Nacional de Tecnología 

Agropecuaria, 2014). Las principales actividades del sector son la producción hortícola 

(verduras de hoja, tomate, pimiento, berenjena, chaucha, zapallito, aromáticas, frutilla, 

frambuesa, etc.), florícola y plantas ornamentales (arbustos y césped), avícola, ganadera y 

apícola (Instituto Nacional de Tecnología Agropecuaria, 2014). Este sector de transición 

entre el área urbana y el sector Rural, es de múltiples usos con diversos mantenimientos y 

tiempos de cosecha y siembra que pueden disminuir la estacionalidad del NDVI. Más 

estudios son necesarios en este sector debido a la complejidad del caso.





El proceso de urbanización conlleva un impacto en la diversidad taxonómica alfa y 

beta de las comunidades de aves en relación con ambientes rurales y naturales (Filloy et al., 

2019; Garaffa et al., 2009; Leveau & Leveau, 2005; Leveau, 2021; Shochat et al., 2010). 

Este impacto suele ser negativo, observándose que la urbanización promueve la pérdida de 

especies que no pueden competir por los recursos y a las condiciones ambientales les 

resultan inadecuadas para su subsistencia mientras que las que logran prosperar dominan 

en abundancia (Palacio et al., 2018; Shochat et al., 2010). En general, las especies locales 

son las más vulnerables y las introducidas por el ser humano son las que explotan las áreas 

urbanas, produciendo la homogeneización espacial de la biota (McKinney & Lockwood, 

IV. NIVEL DE URBANIZACIÓN, OCURRENCIA DE

MIGRADORAS Y HOMOGENEIZACIÓN TAXONÓMICA 

ESTACIONAL

4.1. INTRODUCCIÓN 
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1999). En relación con la dimensión temporal, la urbanización produce una 

homogeneización estacional de los atributos taxonómicos de las comunidades de aves 

(Leveau et al., 2015). En particular, se han analizado los cambios estacionales de la riqueza 

y de la composición de especies en las áreas urbanas de climas templados; encontrándose 

que las diferencias de estos atributos entre estaciones son menos intensas que en las áreas 

naturales y rurales donde las condiciones climáticas y la disponibilidad de recursos fluctúan 

a lo largo del año (Avery & Van Ripper III, 1989; Cueto & Lopez de Casenave, 2000; 

Herrera, 1981; La Sorte et al., 2014; Marone, 1992). Si bien se han descripto algunos 

patrones de respuesta a la estacionalidad diferencial entre zonas urbanas y rurales o 

naturales, aún no está claro cuáles son los factores que causan la homogeneización 

estacional y cuál es el rol de las especies migradoras.  

La riqueza o número de especies es uno de los atributos de las comunidades de 

aves más estudiados en áreas urbanas y la fragmentación y pérdida de hábitat producto de 

la urbanización impactan negativamente sobre la misma (Marzluff, 2001). Espacialmente, a 

lo largo de gradientes urbanos, a medida que se intensifican los niveles de urbanización, la 

riqueza de aves disminuye observándose un pico en los niveles intermedios de 

urbanización, como en áreas suburbanas (Faeth et al., 2011; Lepczyk et al., 2008; Leveau & 

Leveau, 2005; Leveau, 2021). La forma de este patrón puede ser explicada en el marco de 

la hipótesis de disturbio intermedio, donde la disponibilidad de hábitat y recursos es mayor 

que en las áreas rurales y que en los sectores más urbanizados (McDonnell & Pickett, 

1990). Respecto a la dimensión temporal, la riqueza se homogeniza estacionalmente en los 

sitios con mayor superficie impermeable, con edificios altos y pocas áreas verdes en 

relación con áreas residenciales y rurales, debido probablemente a la falta de cambios 

estacionales en el hábitat (Caula et al., 2008). Sin embargo, los cambios estacionales de la 

riqueza en los distintos sectores del gradiente urbano- rural y las posibles causas de este 

patrón han sido poco comprendidos. 

La abundancia relativa de las especies es central para comprender los patrones de 

diversidad taxonómica a lo largo de gradientes urbano-rurales en las diferentes estaciones 

del año. La distribución de las abundancias relativas, la equitatividad, de las especies refleja 

cómo se distribuyen los rasgos o grupos funcionales en una comunidad teniendo 

consecuencias en los procesos ecosistémicos, en los factores ambientales y en la estructura 

de la comunidad. La distribución de las abundancias relativas responde rápidamente a los 

cambios ambientales producidos por las actividades humanas, por lo tanto, es esperable 

que haya consecuencias sobre los procesos ecosistémicos y las comunidades. Además, 

comunidades más equitativas son más resilientes y resistentes a los cambios (Hillebrand et 

al., 2008; Norberg, 2004). En las áreas urbanas la distribución de las abundancias relativas 
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es marcadamente asimétrica, o poco equitativa, donde unas pocas especies exóticas e 

invasoras dominan los recursos disponibles y registran valores excesivamente altos en 

abundancia como la Paloma Doméstica (Columba livia) y el Gorrión (Passer domesticus) 

(Clergeau et al., 1998; Garaffa et al., 2009; Leveau & Leveau, 2005; Leveau, 2013, 2021; 

MacGregor-Fors & Schondube, 2011; Shochat et al., 2010). Esta falta de equitatividad 

ocurre en todas las estaciones del año (Caula et al., 2008; Clergeau et al., 1998). Estudiar el 

patrón estacional de la distribución de las abundancias relativas en el gradiente urbano- rural 

completo puede ser útil para entender los movimientos estacionales que realizan las 

especies residentes y migradoras; y de ese modo enfocar esfuerzos de conservación de las 

comunidades que son más vulnerables a las actividades humanas. 

Los cambios entre estaciones de la composición de especies de aves son clave para 

comprender la existencia de la homogeneización estacional de las comunidades de aves en 

las áreas urbanas. Las aves durante la etapa de reproducción modifican sus 

comportamientos de forrajeo y de hábitat, especializando los ítems de dieta y restringiendo 

el espacio en función de la cercanía al nido (Cueto & Lopez de Casenave, 2000; Leveau & 

Leveau, 2011; Lopez de Casenave et al., 2008). Esto influye en las especies que se 

encuentren en los distintos sectores del gradiente urbano- rural, en función de la 

disponibilidad de recursos para las aves y las condiciones climáticas. A medida que 

aumenta la cobertura de superficie impermeable, las diferencias en la composición de 

especies de aves entre estaciones disminuyen (Caula et al., 2008; Leveau et al., 2021). Esto 

puede deberse principalmente a dos causas. La primera es la pérdida del comportamiento 

migratorio de algunas especies durante la etapa invernal de las aves que habitan regiones 

de inviernos severos y que utilizan a la ciudad como refugio gracias al aumento de la 

temperatura producto de la isla de calor urbana mientras que las contrapartes que viven en 

las áreas no urbanas migran (Bonnet-Lebrun et al., 2020; Leveau, 2018). Otra explicación es 

la exclusión de las aves migradoras de las áreas urbanas, en parte a la disminución de un 

excedente de recursos durante la etapa reproductiva generado por el amortiguamiento de 

los recursos y porque las mismas se ven más afectadas aún más que las especies 

residentes a la pérdida de áreas verdes y a los disturbios urbanos (Croci et al., 2008; 

Hurlbert & Haskell, 2003; Loram et al., 2011; Park & Lee, 2000). Las especies residentes 

que habitan los sectores suburbanos de la región pampeana son la Torcaza (Zenaida 

auriculata), la Paloma Picazuro (Patagioenas picazuro) y el Zorzal Colorado (Turdus 

rufiventris) (Leveau, 2013, 2021). En el sector rural de la región el Chingolo suele ser el más 

abundante (Leveau & Leveau, 2005; Leveau, 2021). Las especies migradoras que son 

esperables en la región Pampeana son la Tijereta (Tyrannus savana), el Suirirí Real 

(Tyrannus melancholicus), la Golondrina Parda (Progne tapera), la Golondrina Ceja Blanca 
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(Tachycineta leucorrhoa), el Churrinche (Pyrocephalus rubinus), Corbatita Común 

(Sporophila caerulescens), el Picaflor Común (Chlorostilbon lucidus), Fiofío Pico Corto 

(Elaenia parvirostris), entre otras (Filloy & Bellocq, 2007; Leveau, 2013). La Golondrina 

Doméstica (Progne chalybea) es el caso de una especie de ave migradora que habita en las 

áreas altamente urbanizadas ya que utiliza los edificios altos para nidificar (Leveau & 

Leveau, 2004). Por lo tanto, identificar qué especies contribuyen a los cambios estacionales 

de la comunidad y entender cómo los distintos niveles de urbanización influyen sobre las 

especies migradoras permite comprender los patrones estacionales de diversidad 

taxonómica. 

Estudiar la homogeneización estacional de la diversidad taxonómica y la composición 

de especies de aves en un sistema urbano- rural e identificar la contribución de las especies 

migradoras en esos cambios. 

1. Comparar entre las etapas reproductiva y no reproductiva la riqueza específica y la

distribución de las abundancias relativas (equitatividad) en el gradiente urbano-rural

de Buenos Aires.

2. Estudiar las diferencias de la composición de especies de aves entre la etapa

reproductiva y no reproductiva en el gradiente urbano- rural.

3. Identificar las especies de aves que principalmente contribuyen a la disimilitud entre

etapas para cada sector del gradiente urbano- rural.

4. Analizar la ocurrencia de especies migradoras a lo largo del gradiente en las dos

etapas.

A medida que aumentan los niveles de urbanización, se incrementa la 

homogeneización estacional de la diversidad taxonómica de la comunidad de aves dentro 

del gradiente urbano-rural de Buenos Aires. Esto se debe a una menor estacionalidad en el 

clima a escala local y en los recursos del sector Altamente Urbanizado respecto a niveles 

menores de urbanización y al área no urbana y una disminución en la ocurrencia de 

especies migradoras en el área urbana. Se espera que a medida que aumenten los niveles 

de urbanización: 

4.2. OBJETIVOS 
4.2.1. OBJETIVO GENERAL 

4.2.2. OBJETIVOS PARTICULARES 

4.3. HIPÓTESIS Y PREDICCIONES 
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• la diferencia de la riqueza especifica entre etapas sea menor

• la diferencia de la equitatividad entre etapas disminuya

• la composición de especies entre etapas sea más similar.

• en las dos etapas disminuirá el número de especies migradoras y su abundancia.

La diversidad alfa taxonómica se estimó a partir de la riqueza de especies por 

transecta para las dos etapas utilizando el índice de Chao 1 (N. J. Gotelli & Colwell, 2011) 

con la función “estimateR” del paquete “vegan” en R (Oksanen et al., 2019; R Development 

Core Team, 2020). También se estimó la equitatividad con el índice de Pielou por transecta 

calculando el cociente entre el índice de Shannon (estimado con la función “diversity” del 

paquete “vegan”) y el logaritmo del número de especies observadas por transecta para 

ambas etapas. El índice Chao 1 se calcula a partir de una matriz de transectas x especies, 

considerando las abundancias y tiene en cuenta a las especies que aparecen una o dos 

veces dentro de la transecta (Ecuación IV-1). Esto permite detectar cambios en la riqueza entre 

etapas, en caso de que las especies no sean muy frecuentes, como puede ocurrir con las 

especies migradoras en el área urbana. Para analizar las diferencias de la composición de 

especies de aves entre la etapa reproductiva y no reproductiva, se calculó el índice de 

disimilitud de Bray-Curtis, el cual mide las diferencias de abundancia de cada especie entre 

dos comunidades (Bray & Curtis, 1957). En este caso se calculó la disimilitud entre etapas 

para cada transecta, utilizando la función “vegdist” del paquete “vegan”. 

Ecuación IV-1. Estimador Chao 1 de riqueza de especies. Referencias: Riqobs es la riqueza observada, a1 y a2 es 
el número de especies que aparecen una o dos veces en la transecta respectivamente.  

4.4. MATERIALES Y MÉTODOS 
4.4.1. DIVERSIDAD TAXONÓMICA 

Ecuación IV-2. Disimilitud de Bray Curtis. Referencias: = es abundancia de la especie i en la comunidad j; = 

es la abundancia de la especie i en la comunidad k. En esta tesis j es la etapa reproductiva y k es la etapa no 
reproductiva. 

4.4.2. ANÁLISIS DE DATOS
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Para comparar la riqueza específica y la distribución de las abundancias relativas 

entre etapas de reproducción en el gradiente urbano-rural de Buenos Aires, se realizaron 

modelos lineales generalizados con los índices de diversidad taxonómica estimados (riqueza 

Chao 1 y equitatividad de Pielou) como variables respuesta y los factores Sector (5 niveles: 

Alta, Moderada y Escasamente Urbanizado, Periurbano y Rural) y Etapa (2 niveles: 

reproductiva y no reproductiva), con su interacción. Para la riqueza específica se consideró 

una distribución Poisson y se utilizó la función “glmer” del paquete “lme4” (Bates et al., 

2021). Se comprobó la ausencia de sobre y subdispersión, y se analizó el grafico de 

residuos vs predichos. Para la equitatividad se asumió una distribución Beta y se usó la 

función “glmmTMB” del paquete “glmmTMB” (Magnusson et al., 2021). Se chequearon los 

supuestos de homogeneidad de varianzas con el gráfico de residuos vs predichos. Para 

ambas variables se generó un modelo marginal de covarianzas para controlar por una 

estructura de correlación entre todas las transectas. Se estudió la significancia del término 

de interacción y del modelo final evaluando el cociente de verosimilitud entre el modelo sin 

interacción y un modelo sin variables predictoras, respectivamente, con la función “anova” 

del paquete “stats”. Si la interacción entre sectores y etapas resulta significativa, las 

influencias de las variables sobre la diversidad no son independientes entre sí. En otras 

palabras, si la interacción da significativa, la urbanización modifica la respuesta de la 

diversidad en función de la etapa. Luego de realizar los modelos lineales generalizados se 

realizaron comparaciones de a pares de Tukey con la función “emmeans” de la librería 

“emmeans”, para ver diferencias entre etapas para cada sector del gradiente (Lenth et al., 

2021). 

Para analizar las diferencias de la composición de especies de aves entre la etapa 

reproductiva y no reproductiva en el gradiente urbano- rural, en primer lugar, se realizó un 

modelo lineal generalizado entre la disimilitud de Bray- Curtis como variable respuesta y 

Sector como factor, asumiendo una distribución Normal de probabilidades. Para ello se 

utilizó la función “glm” del paquete “stats” (Bolar, 2019) y se estudió la significancia del 

modelo final calculando el cociente de verosimilitud entre el modelo con y sin variables 

predictoras con la función “anova” del paquete “stats”. Se comprobó normalidad y 

homocedasticidad. Se realizaron comparaciones de a pares de Tukey para estudiar la 

significancia de las diferencias entre sectores en la disimilitud y evaluar si a medida que 

aumenta la cobertura de superficie impermeable hay una homogenización estacional de la 

composición de especies. Luego, para evaluar si la composición dentro de cada sector se 

diferencia significativamente entre etapas, y si esa diferencia depende del sector del 

gradiente, se realizó la prueba de adonis con la interacción entre Sector y Etapa utilizando la 

función “adonis” del paquete “vegan”. La prueba de adonis es un análisis de la varianza que 
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utiliza matrices de distancia haciendo permutaciones y estudia si las distancias entre niveles 

de los factores difiere de la distancias entre las observaciones dentro de cada nivel 

(Oksanen et al., 2020), en este caso se utilizó la matriz de disimilitud de Bray Curtis entre 

transectas. Posteriormente, para cada sector se ordenaron las transectas en función de las 

especies utilizando un escalamiento no métrico multidimensional (NMDS, en sus siglas en 

inglés; Kruskal, 1964) con la función “metaMDS” del paquete “vegan” usando la matriz de 

disimilitud de Bray- Curtis. Finalmente se utilizó la función “ordiellipse” del paquete “vegan” 

para calcular intervalos de confianza entre etapas.  

Para identificar las especies de aves que contribuyen a la disimilitud entre etapas 

para cada sector del gradiente urbano- rural se utilizó la función “simper” del paquete 

“vegan”. Este análisis se basa en la descomposición del índice de disimilitud de Bray-Curtis, 

en el cual se realizan comparaciones de a pares de grupos de unidades de muestreo y 

encuentra la contribución de cada especie a la disimilitud Bray-Curtis media entre grupos 

(Clarke, 1993). En este caso se calcularon las contribuciones de las especies a la disimilitud 

entre etapas dentro de cada sector. El análisis, provee un listado de las especies ordenadas 

en forma descendiente en función a su contribución a la disimilitud entre hábitats. Los 

valores promedio de la contribución a la disimilitud y el desvío estándar del mismo son 

mostrados, al igual que el cociente de ambos (Promedio/Desvío estándar). Cuando el 

cociente es mayor a uno significa que esa especie tiene una contribución alta, y la variación 

de las comparaciones entre las muestras de los dos hábitats es baja (Zhou & Chu, 2014). 

Para describir el rol de las especies migradoras en los cambios entre etapas de los 

atributos comunitarios estudiados se realizaron gráficos descriptivos del número de especies 

observadas y de las abundancias relativas de las especies residentes y migradoras. De esta 

manera es posible ver la distribución de la riqueza en función de los movimientos 

estacionales de las aves. Por otro lado, con el NMDS se indica la identidad de las especies 

migradoras y como se distribuyen en el gradiente urbano- rural en ambas etapas para cada 

sector y en el análisis SIMPER se espera ver si hay especies migradoras que contribuyen en 

la disimilitud de la abundancia. 

Se han registrado 78 especies de aves y 2958 individuos en todas las transectas 

(Anexo III). En la etapa reproductiva se encontraron 61 especies y 1469 individuos; 60 

especies y 1489 individuos en la etapa no reproductiva. En el sector Altamente Urbanizado 

se registraron 15 (rango= 3-9) especies y 176 individuos en la etapa reproductiva; 12 (0-12) 

especies y 126 individuos en la etapa no reproductiva. En el sector Moderadamente 

4.5. RESULTADOS 
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Urbanizado se registraron 28 (4-11) especies y 319 individuos en la etapa reproductiva; 25 

(3-13) especies y 303 individuos en la etapa no reproductiva. En el sector Escasamente 

Urbanizado se hallaron 27 (5-12) especies y 338 individuos en la etapa reproductiva; 27 (3-

11) especies y 362 individuos en la etapa no reproductiva. En el sector Periurbano se 

encontraron 42 (3-18) especies y 325 individuos en la etapa reproductiva; 41 (1-12) especies 

y 359 individuos en la etapa no reproductiva. Finalmente, en el sector Rural se muestrearon 

43 (3-18) especies y 311 individuos en la etapa reproductiva; 39 (2-12) especies y 339 

individuos en la etapa no reproductiva. Las especies más abundantes según el sector y la 

etapa fueron las siguientes: en el sector Altamente Urbanizado, la Torcaza (Zenaida 

auriculata) para la etapa reproductiva y la Paloma Doméstica (Columba livia) para la etapa 

no reproductiva; en el Moderadamente Urbanizado, el Gorrión (Passer domesticus) para la 

etapa reproductiva y la Torcaza en la etapa no reproductiva; en el Escasamente Urbanizado, 

la Torcaza en la etapa reproductiva y la Paloma Picazuro (Patagioenas picazuro) en la etapa 

no reproductiva; en el Periurbano, el Chingolo (Zonotrichia capensis) para la etapa 

reproductiva y la Torcaza (Zenaida auriculata) en la etapa no reproductiva; en el Rural, la 

Cotorra (Myiopsitta monachus) para la etapa reproductiva y el Tero Común (Vanellus 

chilensis) para la etapa no reproductiva. 

Los modelos lineales generalizados de la riqueza específica y de la equitatividad 

resultaron tener interacción significativa entre los sectores de urbanización y las etapas 

(cociente de verosimilitud de la riqueza: 23.128, P valor: <0.001 y cociente de verosimilitud 

de la equitatividad: 11.993, P valor: 0.017). La riqueza y la equitatividad fueron mayores en 

la etapa reproductiva para todos los sectores (Figura IV-1a y c, Anexo IVAnexo VI). La riqueza 

difirió entre etapas para los sectores Rural, Periurbano y el sector Altamente Urbanizado, 

mientras que en los sectores Escasa y Moderadamente Urbanizado no tuvieron diferencias 

significativas (Figura IV-1b, Anexo V). Para la equitatividad, el único sector que difirió entre 

etapas fue el Altamente Urbanizado (Figura IV-1d, Anexo VII). 
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Figura IV-1. Modelos lineales generalizados de la riqueza estimada Chao 1 (a) y la equitatividad de Pielou (c) con 
los sectores de urbanización por etapa, junto con las comparaciones de a pares de Tukey de la riqueza 
estimada. (b) y la equitatividad (d). En los gráficos a y c (fila superior), las líneas negras horizontales son el valor 
estimado de la riqueza y la equitatividad, respectivamente, y las barras verticales son los intervalos de confianza. 
El color gris oscuro es la etapa no reproductiva y el gris claro la etapa reproductiva. 
En los gráficos b y d (fila inferior), los puntos negros son las diferencias estimadas para cada sector entre etapas 
y las líneas negras horizontales corresponden a los intervalos de confianza. La línea punteada roja indica cero 
diferencias.  
Sectores: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente Urbanizado, “P”: 
Periurbano, “R”: Rural,  
Etapas: “Rep”: reproductiva, “NoRep”: no reproductiva. 

 

La disimilitud en la composición de especies entre etapas disminuyó a medida que 

aumentó el nivel de urbanización (cociente de verosimilitud= -0.311, P valor= 0.023; Figura 

IV-2; Anexo VIII). Sin embargo, la disimilitud en el sector Altamente Urbanizado aumenta en 

relación con los sectores Escasa y Moderadamente Urbanizados. El análisis de 

comparaciones de a pares de Tukey mostró que en el sector Moderadamente Urbanizado la 

composición de especies entre etapas es significativamente más similar que en el sector 

Rural (Anexo IX). 
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Figura IV-2. Modelo lineal generalizado de la disimilitud en la composición de especies (índice de Bray- Curtis) en 
función de los sectores de urbanización. Distintas letras corresponden a diferencias significativas entre sectores 
estimada mediante comparaciones de a pares de Tukey.  
Sectores: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente Urbanizado, “P”: 
Periurbano, “R”: Rural. 

 

La prueba de adonis mostró que existe interacción entre los sectores de urbanización 

y las etapas para la composición de especies de aves (Anexo X). Esto quiere decir que las 

diferencias entre etapas dependen del nivel de urbanización. El ordenamiento de la 

composición de especies por sector en el NMDS y el cálculo de los intervalos de confianza 

con el ordiellipse por etapa resultó en que los sectores Rural y Periurbano, correspondientes 

al área no urbana, difirieron significativamente entre etapas en su composición mientras que 

en los sectores correspondientes al área urbana no tuvieron diferencias (Figura IV-3).  
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Figura IV-3. Escalamiento no métrico multidimensional basado en las abundancias de las especies de aves entre 
etapas para cada sector. Los triángulos grises claro son los sitios ordenados en la etapa reproductiva y los 
círculos gris oscuro son los sitios ordenados en la etapa no reproductiva. Las elipses negras son los intervalos de 
confianza de la diferencia de la composición de especies entre etapas. Solo están mostradas en azul las 
especies migradoras. 
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El análisis SIMPER mostró que para el sector Altamente Urbanizado la Torcaza y la 

Paloma Doméstica fueron las especies que contribuyeron a la disimilitud entre etapas (Tabla 

IV 1). Durante la etapa reproductiva la Torcaza tuvo mayor abundancia a diferencia de la 

Paloma doméstica que su abundancia fue mayor en la etapa no reproductiva. En los 

sectores Moderada y Escasamente Urbanizados la Torcaza, la Paloma Picazuro, el Hornero, 

el Zorzal Colorado, y el Benteveo fueron las especies que contribuyeron a la disimilitud entre 

etapas, además del Gorrión para el sector Moderadamente Urbanizado. En este último, las 

especies fueron más abundantes en la etapa reproductiva. En el sector Escasamente 

Urbanizado, la Paloma Picazuro y el Benteveo tuvieron mayor abundancia en la etapa no 

reproductiva. En el caso del área no urbana el Chingolo fue la especie que contribuyó para 

el sector Periurbano y Rural, además del Hornero y la Tijereta en el sector Rural. En el 

sector Periurbano el Chingolo tuvo mayor abundancia en la etapa no reproductiva, al igual 

que el Hornero en el sector Rural.  
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Tabla IV-1. Se indican el porcentaje de contribución a la disimilitud de cada una de las especies entre 
etapas para cada sector y el promedio de las abundancias de cada especie para cada etapa según el 
análisis SIMPER. Se muestran las especies con una relación de promedio de contribución y de 
desvío estándar mayor a uno, lo cual significa que tiene una contribución alta y la variación de las 
comparaciones entre las muestras de los dos hábitats es baja. 

Reproductiva – No reproductiva 

Altamente Urbanizado 

Especies Reproductiva No reproductiva % Contribución 

Torcaza (Zenaida auriculata) 2.7 0.5 20.3 

Paloma Doméstica (Columba livia) 0.9 2.2 16.8 

Moderadamente Urbanizado 

Especies Reproductiva No reproductiva % Contribución 

Gorrión (Passer domesticus) 3.1 1.5 16.4 

Torcaza (Zenaida auriculata) 3.0 2.2 13.7 

Paloma Picazuro (Patagioenas picazuro) 1.7 1.5 8.1 

Hornero (Furnarius rufus) 1.5 1.3 7.3 

Zorzal Colorado (Turdus ruviventris) 1.6 1.5 7.1 

Benteveo (Pitangus sulphuratus) 0.8 0.6 4.1 

Escasamente Urbanizado 

Especies Reproductiva No reproductiva % Contribución 

Paloma Picazuro (Patagioenas picazuro) 1.7 4.7 14.6 

Torcaza (Zenaida auriculata) 3.8 0.8 14.4 

Hornero (Furnarius rufus) 1.4 1.8 6.3 

Calandria Grande (Mimus saturninus) 1.1 0.7 5.3 

Benteveo (Pitangus sulphuratus) 0.9 1.2 4.5 

Periurbano 

Especies Reproductiva No reproductiva % Contribución 

Chingolo (Zonotrichia capensis) 2.0 2.1 10.1 

Rural 

Especies Reproductiva No reproductiva % Contribución 

Chingolo (Zonotrichia capensis) 1.6 1.5 17.5 

Hornero (Furnarius rufus) 1.0 1.3 5.5 

Tijereta (Tyrannus savana) 0.7 0.0 3.5 

Se encontraron 14 especies migradoras, representando un 18% del total de 

especies. Tres de las cuales son aves que migraron desde sus sitios de nidificación y fueron 

registradas en el gradiente urbano- rural durante la etapa no reproductiva (la Remolinera 

Común- Cinclodes fuscus; la Calandria Real- Mimus triurus; y el Cortarramas- Phytotoma 

rutila). Estas especies se observaron en el sector Periurbano y la Calandria Real también en 

el sector Rural (Figura IV-3d y e). El Picaflor Común (Chlorostilbon lucidus) estuvo presente 
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en todos los sectores del gradiente urbano- rural y fue la única especie migradora que fue 

registrada en los sectores Moderada y Escasamente Urbanizados (Figura IV-3b y c). En el 

sector Altamente Urbanizado se registraron tres especies durante la etapa reproductiva: el 

Picaflor Común, la Golondrina Doméstica y la Golondrina Ceja Blanca (Tachycineta 

leucorrhoa) (Figura IV-3a). El número de especies migradoras fue mayor en el área no 

urbana en la etapa reproductiva (Figura IV-4a y b). Las abundancias relativas de las 

especies migradoras fueron mayores durante la etapa reproductiva también en el área no 

urbana, respecto a los otros sectores del gradiente urbano- rural (Figura IV-4c y d). El 

análisis SIMPER mostró a una sola especie migradora que contribuyó a la disimilitud entre 

etapas y fue la Tijereta (Tyrannus savana) en el sector Rural. 
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Figura IV-4. Número de especies (blanco) y abundancia relativa (gris) observada de las especies migradoras en 
la etapa reproductiva (a y c) y la etapa no reproductiva (b y d) discriminado por sector. 
Sectores: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente Urbanizado, “P”: 
Periurbano, “R”: Rural.  
 

La influencia de la urbanización sobre la estacionalidad de la diversidad de aves 

varió entre los atributos taxonómicos de los ensambles. En el nivel más alto de urbanización 

la riqueza y la equitatividad difirió entre etapas, mientras que la composición de especies en 

4.6. DISCUSIÓN 
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el área urbana no difirió estacionalmente. Luego de analizar la estacionalidad de los 

recursos asociados a la vegetación en el capítulo anterior donde se observó que el NDVI 

amortiguaba su estacionalidad en el área urbana, además de lo registrado en estudios 

previos, se esperaba que a medida que aumenten los niveles de urbanización los atributos 

taxonómicos tiendan a disminuir sus diferencias entre etapas y que las especies migradoras 

se vieran excluidas de los niveles más altos de urbanización por el amortiguamiento 

estacional de los recursos (Herrera, 1981; Leveau, 2018; Shochat et al., 2006). Sin 

embargo, los cambios estacionales en la composición de especies fueron dados 

principalmente por variaciones en la abundancia relativa de algunas especies residentes que 

modifican su comportamiento entre etapas, mientras que los niveles de mayor urbanización 

tuvieron mayor numero y abundancia de especies migradoras que los sectores intermedios. 

A medida que aumentaron los niveles de urbanización en el gradiente urbano- rural 

de Buenos Aires, se observó una disminución en la estacionalidad de la riqueza especifica, 

aunque en el sector más urbanizado fue significativamente mayor durante la etapa 

reproductiva. Estos resultados no fueron lo que se esperaba ya que estudios anteriores 

revelaron que las áreas con mayor cobertura de superficie impermeable y menor vegetación 

no tuvieron diferencias en la riqueza. Además, conforme a los resultados del capítulo 3, 

donde se evalúa el patrón de recursos asociados a la vegetación se encontró que los 

mismos se amortiguan en los niveles más altos de urbanización. Los cambios estacionales 

de la riqueza en los sitios más urbanizados pueden explicarse por la llegada de algunas 

especies migradoras durante la etapa reproductiva, como la Golondrina Doméstica, 

esperada en la zona, aunque también se han encontrado especies como la Golondrina Ceja 

Blanca y el Picaflor Común. Esto es consistente con otros estudios donde la presencia de 

especies migradoras en las áreas urbanas produce diferencias estacionales en la riqueza 

(Juri & Chani, 2009; Zhou & Chu, 2014). Estos resultados sugieren que el sector más 

urbanizado con mayor superficie impermeable puede tener cambios en la riqueza, 

probablemente por la llegada de las especies migradoras que se ven adaptadas al ambiente 

urbano (Blair, 1996). 

La distribución de las abundancias relativas entre las especies, es decir la 

equitatividad, se mantuvo constante estacionalmente a través de todo el gradiente excepto 

en el sector más urbanizado. La equitatividad de una comunidad expresa la distribución de 

las abundancias relativas de las especies y se ha observado cambios en las abundancias de 

las especies consideradas residentes y que pueden estar explicadas por movimientos 

estacionales hacia otros sectores dentro del gradiente en busca de alimento (Newton, 2011). 

Por ejemplo, en las observaciones a campo se ha visto que la Torcaza es muy abundante 

en la etapa reproductiva y disminuye en la etapa no reproductiva, mientras que en el sector 
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Periurbano ocurre el patrón opuesto. Los niveles de urbanización modificaron las 

condiciones climáticas y la disponibilidad de recursos de tal manera que podrían generar 

movimientos estacionales dentro del gradiente urbano-rural. Es decir, un gradiente de usos 

de la tierra donde especies consideradas residentes dentro de una latitud, busquen alimento 

dentro de otros usos o niveles de disturbio. Esta es una situación similar a lo que ocurre en 

los gradientes altitudinales donde las especies en la etapa reproductiva se dirigen a zonas 

más elevadas en busca de alimento (Barçante et al., 2017). 

En el gradiente, la composición se vuelve más similar entre etapas a medida que 

aumentan los niveles de urbanización, sin embargo, en el nivel máximo disminuye la 

similitud en relación con los sectores intermedios de urbanización. Una posible explicación 

es que en el sector más urbanizado aparecieron más especies migradoras que en los 

sectores intermedios, además, de que se detectaron mayores cambios estacionales 

marcados en la abundancia de especies residentes en la etapa reproductiva. Se esperaba la 

presencia de más especies migradoras en la etapa reproductiva en sectores intermedios, 

como la Golondrina Ceja Blanca o el Picaflor Garganta Blanca (Leveau & Leveau, 2012), 

considerando que estos sectores tenían mayor cobertura y variedad de vegetación, además 

que se detectó estacionalidad de los recursos asociados a la vegetación en el capítulo 3. Sin 

embargo, en las áreas urbanas existe la provisión de alimento por parte del ser humano que 

genera cambios en la dinámica de las comunidades de aves. Esta actividad produce que 

especies residentes puedan aumentar sus densidades y hacia finales del invierno las 

migradoras que llegan y explotan los mismos recursos sean desplazadas de estos sectores 

por la competencia (Robb et al., 2008). Esta actividad es común en los niveles intermedios 

de urbanización, caracterizados por ser sectores residenciales con jardines privados, que 

proveen además de recursos alimenticios, cuerpos de agua y recursos para nidos artificiales 

(Gaston et al., 2005). Sin embargo es necesario estudiar estas actividades en Argentina y 

Latino América, ya que la mayoría de los estudios han sido realizados en el hemisferio norte 

y no se sabe con certeza que se realice ese tipo de actividades en la región(Chamberlain et 

al., 2009; Robb et al., 2008). A pesar de que el sector más urbanizado es menos similar en 

la composición que en los sectores intermedios, el análisis de la composición entre etapas 

por sector mostró que en todos los niveles del área urbana no tienen diferencias 

significativas estacionales, en oposición al área no urbana donde la composición de 

especies sí difiere entre etapas, acorde a lo esperado. En conclusión, si bien los sectores 

intermedios difieren menos entre estaciones que el máximo nivel, en toda el área urbana 

hay una homogeneización estacional de la composición de especies de aves.  

Las especies que mayormente contribuyeron a la disimilitud taxonómica de los 

ensambles entre las etapas en todo el gradiente urbano- rural fueron especies residentes 
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con cambios en su abundancia. Estacionalmente, las especies residentes modifican su 

comportamiento en la búsqueda de recursos, de manera que su detectabilidad puede variar 

entre etapas. Por ejemplo, la Paloma Doméstica contribuyó a la disimilitud entre etapas en el 

sector más urbanizado del gradiente siendo mayor su abundancia durante la etapa no 

reproductiva. Esto puede estar relacionado a cambios estacionales en su comportamiento, 

ya que forma parejas durante la etapa de reproducción mientras que en la etapa no 

reproductiva forman grupos para la búsqueda de alimento y esto puede influir en su 

detectabilidad (de la Peña, 2020). También, las especies residentes pueden variar en el uso 

de elementos dentro de los sitios como por ejemplo el Chingolo en el área no urbana donde 

contribuyó a la disimilitud entre etapas en el área no urbana. En otros estudios, se ha 

registrado que durante la etapa reproductiva aprovechan los bordes de cultivo y en la etapa 

no reproductiva utilizan las zonas de cultivo, motivados por la disponibilidad de recursos, en 

este caso se sugiere sitios de nidificación (Leveau & Leveau, 2011). Además, podrían 

movilizarse entre sectores dentro del gradiente también en la búsqueda de recursos. Por 

ejemplo, la Torcaza concentrada en el área urbana y contribuyente a la disimilitud entre 

etapas en dicha área se moviliza en función de la disponibilidad de granos y recursos entre 

las estaciones de invierno y de reproducción (Silva & Guadagnin, 2017). Estos resultados 

muestran que las diferencias en la composición de especies están dadas principalmente por 

cambios en las abundancias de las especies residentes y no por la influencia de las 

especies migradoras. 

La ocurrencia de especies migradoras se dio en mayor medida en el área no urbana, 

aunque algunas fueron registradas en altos niveles de urbanización. Estas últimas están 

adaptadas a las condiciones y recursos que ofrece el área urbana, como por ejemplo la 

Golondrina Doméstica, que está relacionada con edificios altos donde nidifica (Leveau & 

Leveau, 2004). En cambio, en los sectores no urbanizados se registraron especies 

migradoras típicas de ambientes rurales o evitadoras urbanas como por ejemplo la Tijereta o 

el Corbatita (Leveau et al., 2018). En el capítulo siguiente se explorará la respuesta 

estacional y a lo largo del gradiente de todas las especies al ambiente. 

La urbanización influyó en la estacionalidad de los atributos taxonómicos de las aves. 

Las especies residentes y los cambios registrados en su abundancia entre etapas 

parecieran ser las que contribuyen a los cambios en la composición en todo el gradiente y 

que hay menor número y abundancia de especies migradoras en las áreas urbanas. Sin 

embargo, se registraron migradoras en el nivel más alto de urbanización, a pesar del 

amortiguamiento estacional en los recursos asociados a la vegetación, las cuales son 

conocidas por estar adaptadas a los recursos y condiciones urbanas. En el próximo capítulo 

se estudiará la respuesta adaptativa a los cambios estacionales de las condiciones 
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ambientales y disponibilidad de recursos de las especies de aves en función de sus rasgos 

funcionales, para avanzar en la comprensión de los mecanismos de formación de 

ensambles involucrados.  





La diversidad funcional es un componente de la diversidad que ha cobrado 

relevancia en los últimos años (Laureto et al., 2015), sin embargo, el patrón estacional de la 

diversidad funcional de las comunidades de aves y cómo influencia la urbanización este 

componente ha sido escasamente estudiado (Leveau, 2018). La diversidad funcional es una 

medida de variabilidad de los rasgos funcionales de la comunidad en un ecosistema, los 

cuales reflejan cómo el ambiente influye sobre la comunidad y/o cómo los organismos 

afectan el funcionamiento ecosistémico (Díaz & Cabido, 2001). Con los rasgos funcionales 

pueden verse las capacidades que tienen los organismos de habitar determinado ambiente 

y, en un contexto de cambio climático y de uso de la tierra tan intensos, el estudio de estas 

características de los organismos es fundamental (Díaz et al., 2007). Además, es posible 

V. LA RESPUESTA ESTACIONAL DE LA DIVERSIDAD Y

LA COMPOSICIÓN DE RASGOS FUNCIONALES A LA 

URBANIZACIÓN 

5.1. INTRODUCCIÓN 
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relacionar rasgos funcionales con un grupo de mecanismos secuenciales que generan la 

formación de los ensambles los cuales solo permiten la subsistencia de algunas especies 

del conjunto regional (Kraft et al., 2015). Los mecanismos están conformados, en primer 

lugar, por la capacidad de dispersión y de arribo de las especies (por ejemplo, su estatus 

migratorio); luego actuaría el filtrado ambiental sensu stricto, que, en ausencia de otras 

especies, provoca que aquellas que no toleren las condiciones abióticas y no cuenten con 

los recursos disponibles no puedan establecerse (por ejemplo, dónde anidan, con qué 

elementos lo hacen, sitios en los que buscan el alimento, que ítems conforman su dieta, 

entre otras). Finalmente, con la presencia de otras especies, se espera que actúen las 

interacciones bióticas entre ellas como la competencia o la predación (por ejemplo, especies 

residentes que comparten nicho ecológico con especies migradoras, en ambientes de 

recursos limitados pueden expulsarlas a las mismas al hacer uso de los pocos recursos 

disponibles) (Kraft et al., 2015). Los cambios producidos por los usos de la tierra sobre las 

condiciones y recursos en los ambientes nativos, intensifican los filtros ambientales siendo el 

filtrado ambiental el mecanismo preponderante (Birkhofer et al., 2017). 

La urbanización promueve la pérdida de la diversidad funcional de aves (La Sorte et 

al., 2018; Leveau et al., 2020; Palacio et al., 2018; Sol et al., 2020). La principal explicación 

de este patrón es que la urbanización genera una disminución de la disponibilidad de 

recursos aumentando las interacciones negativas entre especies como la competencia y la 

depredación con la consecuencia de la declinación del número de especies (Palacio et al., 

2018; Shochat et al., 2006). Las especies que no toleran las condiciones ambientales, no 

acceden a los recursos ni prosperan ante las interacciones negativas con otras especies, 

son en general especies que poseen rasgos funcionales únicos y son consideradas 

especialistas, dando lugar a lo que se conoce como “homogeneización funcional” (Devictor 

& Jiguet, 2007; Olden & Rooney, 2006). En las áreas urbanas las comunidades de aves se 

caracterizan por poseer especies con similares rasgos funcionales, explotando recursos 

parecidos. Si consideramos que en el proceso de urbanización se reemplazan y fragmentan 

parches de vegetación nativa por estructuras urbanas, a medida que se intensifica este 

proceso la cantidad de especies de aves que toleren estas condiciones ambientales 

disminuye (Sol et al., 2014). Así es que, en sitios altamente urbanizados, con baja cantidad 

de vegetación nativa y gran cobertura de superficie edificada los rasgos funcionales que 

encontremos en la comunidad es probable que sean similares y escasos. En este sentido es 

observable que las especies tengan lo que se conoce como “convergencia funcional”, es 

decir rasgos en común más similares que lo esperado por azar (Zobel, 2016) sugiriendo un 

proceso de filtrado ambiental detrás de la formación de este tipo de ensambles (Kraft et al., 

2015; Petchey et al., 2007). 
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La migración puede promover la estacionalidad de la diversidad funcional de las 

comunidades de aves y, en consecuencia, influir en la estacionalidad de los procesos 

ecosistémicos (Giroux et al., 2012; Humphries et al., 2017). Por ejemplo, el aumento de la 

polinización relacionado al arribo de aves nectarívoras durante la primavera, como en el 

caso del Picaflor Común (Chlorostilbon lucidus): la misma nidifica en regiones templadas de 

América del Sur y transcurre la etapa no reproductiva en los trópicos (Cueto & Jahn, 2008; 

de la Peña, 2020). Sin embargo, las condiciones climáticas y la disponibilidad de recursos 

amortiguados por la urbanización pueden constituir un filtro para la migración, y así para los 

servicios ecosistémicos que pueden proveer las especies asociadas. Hasta nuestro 

conocimiento no se han estudiado qué características de las especies migradoras pueden 

implicar su exclusión de los distintos sectores urbanos en función de los recursos 

disponibles que éstos ofrecen. 

Analizar el cambio estacional de la diversidad funcional y de la composición de 

rasgos funcionales de aves e identificar la influencia de los rasgos funcionales asociados a 

las aves migradoras, explorando posibles mecanismos que expliquen la formación de 

ensambles a lo largo de un gradiente urbano- rural. 

1. Comparar la diversidad funcional en diferentes sectores del gradiente urbano- 

rural, entre las dos etapas de reproducción de las aves en el año. 

2. Analizar la similitud entre etapas de la composición de rasgos funcionales dentro 

del gradiente urbano- rural. 

3. Estudiar los cambios entre etapas de los rasgos funcionales de las especies 

migradoras. 

4. Evaluar mediante modelos nulos las evidencias en favor de los posibles 

mecanismos de formación de ensambles en el gradiente urbano-rural para cada 

etapa.  

A medida que aumenta el nivel de urbanización dentro del gradiente urbano- rural, 

disminuyen las diferencias entre etapas de la diversidad alfa funcional y la composición de 

5.2. OBJETIVOS 
5.2.1. OBJETIVO GENERAL 

5.2.2. OBJETIVOS PARTICULARES 

5.3. HIPÓTESIS Y PREDICCIONES  



LA RESPUESTA ESTACIONAL DE LA DIVERSIDAD Y LA COMPOSICIÓN DE RASGOS 

FUNCIONALES A LA URBANIZACIÓN 

70 
 

rasgos funcionales, debido a que la urbanización produce un aumento de los filtros sobre los 

rasgos de las especies migradoras, expulsándolas de las áreas urbanas. 

• Se espera que la diferencia en la diversidad funcional entre etapas disminuya a 

medida que aumentan los niveles de urbanización en el gradiente urbano- rural. 

• Se predice que, a mayores niveles de urbanización, la diferencia en la 

composición de rasgos funcionales entre etapas disminuirá. 

• Se espera variación en los rasgos funcionales de las especies migradoras en los 

distintos sectores del gradiente urbano rural debido a los cambios ambientales 

producidos por la urbanización. 

• Se predice que a medida que se intensifican los niveles de urbanización la 

diversidad funcional en cada etapa será menor que lo esperado por azar producto 

de la convergencia de rasgos funcionales. 

Para analizar el patrón estacional de la diversidad funcional y de la composición de 

rasgos funcionales de aves se eligieron rasgos funcionales que reflejen la respuesta de las 

especies a los cambios ambientales. Los rasgos funcionales que se seleccionaron fueron 

dieta, sitio de forrajeo, masa corporal, sitio de nidificación, tamaño de nidada y estatus 

migratorio (Tabla V-1) (de la Peña, 2013; Narosky & Yzurieta, 2010; Wilman et al., 2014). La 

masa corporal corresponde a valores medios de ambos sexos en gramos (g) (Wilman et al., 

2014) y el tamaño de nidada es el promedio del rango de la cantidad de huevos (de la Peña, 

2013). La dieta y los sitios de forrajeo se obtuvieron de Wilman et al. (2014) que estimó en 

porcentaje el uso de los estados para cada rasgo funcional para cada especie. Se asignaron 

valores de uno (1) a aquellas categorías que superaran el 30% de uso, mientras que a 

menor porcentaje se asignó cero (0). Los estados de los rasgos no son excluyentes. En los 

casos donde hubo más de 2 categorías con valores mayores a 30% se generaron las 

categorías “omnívora” para el rasgo dieta y “multi-sitio” para el rasgo sitio de forrajeo a la 

cual se le aplicaron valores de 1 a estas categorías. Los sitios de nidificación se obtuvieron 

de de la Peña (2013), asignándoles valores de 1 a las categorías que estaban presentes 

para cada especie. En el caso del rasgo de estatus migratorio se asignó el valor de 1 a 

aquellas especies migradoras tanto estivales como invernales (Narosky & Yzurieta, 2010). 

 

 

5.4. MATERIALES Y MÉTODOS 
5.4.1. ELECCIÓN DE RASGOS FUNCIONALES 
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Tabla V-1. Lista de rasgos funcionales con su descripción y sus categorías 

Rasgo funcional Categorías/ descripción 

Dieta 

Invertebrados 
Vertebrados 
Carroña 
Frutas 
Néctar 
Semillas 
Plantas 
Omnívora 

Sitio de forrajeo 

Agua 
Suelo 
Sotobosque 
Medio-Alto 
Dosel 
Multi-sitio 

Masa corporal Peso promedio en gramos (g)  

Tamaño de nidada Número de huevos promedio 

Sitios de nidificación 

Edificaciones y construcciones humanas 
Arbustos 
Árboles 
Suelo 
Parásita 
Nidos abandonados 

Estatus migratorio Si o No 

 

Se estimó en cada transecta la diversidad alfa funcional con el índice de Dispersión 

Funcional (FDis). Para calcularlo se genera un espacio multidimensional donde cada 

dimensión es un rasgo y las especies toman un valor dentro de ese espacio en función de 

sus rasgos funcionales. El índice FDis es la distancia media de las especies al centroide 

dentro del espacio multidimensional. Si las distancias al centroide son altas, la diversidad 

funcional es mayor y esto está dado por una mayor dispersión de los valores que toman las 

especies dentro del espacio multidimensional. Además, es posible pesar las distancias de 

las especies en función de sus abundancias relativas ya que el centroide cambiará su 

posición hacia las especies más abundantes. Si las comunidades poseen solo una especie o 

ninguna, la diversidad es cero. Este índice no se ve afectado por la riqueza de la comunidad, 

se puede utilizar cualquier medida de distancia y cualquier tipo y cantidad de rasgos 

funcionales (Laliberté & Legendre, 2010). El índice FDis se calculó empleando la función 

“dbFD” del paquete “FD” del programa R, usando una matriz de especies x rasgos y otra de 

sitios x especies, teniendo en cuenta las abundancias (Laliberté et al. 2015).  

Para estimar las diferencias en la composición de rasgos funcionales entre etapas, 

se calculó la distancia media entre pares de sitios (MPD). El índice es una medida general 

5.4.2. ESTIMACIÓN DE LA DIVERSIDAD ALFA FUNCIONAL Y DIFERENCIAS 

ENTRE ETAPAS DE LA COMPOSICIÓN DE RASGOS FUNCIONALES 
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de la disimilitud funcional entre dos comunidades y se basa en las distancias entre las 

especies de dos comunidades en función de sus rasgos funcionales (Swenson, 2014a). Se 

utilizó la función “comdist” del paquete “picante” de R (Kembel, 2010; Kembel et al., 2010) 

para calcular el índice entre transectas, con dos matrices: una con la abundancia de todas 

las especies registradas por cada combinación sitio-etapa, y la otra matriz de rasgos por 

especies. 

Para comparar la diversidad alfa funcional a medida que se incrementa la superficie 

impermeable en un gradiente urbano- rural, entre dos etapas del año se realizó un modelo 

lineal generalizado entre el FDis y los sectores de urbanización en interacción con las 

etapas. Se asumió una distribución normal de probabilidades y se utilizó la función “gls” del 

paquete “nlme” (Pinheiro et al., 2019). Se evaluó la significancia del término de interacción 

haciendo el cociente de verosimilitud de los modelos con o sin interacción con la función 

“anova.lme” del paquete “nlme”. Si la interacción entre sectores y etapas resulta significativa, 

las influencias de las variables sobre la diversidad no son independientes entre sí. Se 

construyó una matriz de covarianzas sin estructura para controlar la correlación entre las 

transectas. Se chequearon los supuestos de homocedasticidad verificando la ausencia de 

tendencias en la distribución de los errores en el gráfico de residuos vs valores predichos y 

la normalidad con la prueba de Shapiro y gráficamente a través de un qq-plot. Los 

supuestos no se cumplieron y se procedió a modelar la varianza para resolver el 

incumplimiento de falta de homocedasticidad. Para ello se crearon cuatro modelos nuevos, 

utilizando la función “gls”, especificando una estructura de varianzas distinta para cada uno 

(varIdent, varExp, VarPower y VarFixed). Para establecer cuál era el modelo más 

parsimonioso y con mejor ajuste se utilizó el criterio de información de Akaike (AIC) entre el 

modelo original (sin estructuración de varianzas) y los cuatro modelos con estructuración de 

varianzas. El AIC informó que el mejor modelo era el que incluía la estructuración VarIdent, 

la cual calcula una varianza para cada categoría (en este caso la interacción sector x etapa) 

(Pinheiro et al., 2019). Para establecer si había diferencias significativas entre las etapas 

para cada sector de urbanización se realizaron comparaciones de a pares de Tukey con la 

función “emmeans” de la librería “emmeans” (Lenth et al., 2021).  

Para analizar la estacionalidad de la composición de rasgos funcionales dentro del 

gradiente urbano- rural se realizó un modelo lineal generalizado con el índice MPD como 

variable respuesta y el sector del gradiente como factor fijo. Se asumió una distribución 

normal de probabilidades y se usó la función “gls” del paquete “nlme”. Se chequearon 

5.4.3. ANÁLISIS DE DATOS 
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supuestos de homocedasticidad de varianzas y de normalidad. Para evaluar cómo se 

diferencia la distancia entre etapas de la composición de rasgos funcionales entre sectores 

del gradiente urbano- rural se realizaron las comparaciones de a pares de Tukey con la 

función “emmeans” de la librería “emmeans”. Luego, se realizó un análisis de las cuatro 

esquinas con la función “traitglm” del paquete “mvabund” en R (Wang et al., 2020). Este 

análisis consiste en calcular los coeficientes de interacción entre los valores de los rasgos 

funcionales y los sectores del gradiente en cada etapa de reproducción (Brown et al., 2014). 

De esta manera se puede estudiar la naturaleza (positiva o negativa) y la intensidad de la 

interacción de cada rasgo (o estado en caso de rasgos categóricos) con los sectores de 

urbanización en cada etapa. Para efectuar el análisis se utilizó la matriz de sitios x especies, 

la de especies x rasgos funcionales y la de sitios x los sectores por etapa. 

Para estudiar los cambios entre etapas de los rasgos funcionales de las especies 

migradoras se realizó el análisis de las cuatro esquinas, con la matriz de sitios x especies 

migradoras, especies migradoras x sus rasgos funcionales y sitios x los sectores con las 

etapas donde hubo presencia de aves migradoras. De este modo, es posible analizar que 

rasgos están involucrados en la respuesta adaptativa de las especies migradoras a los 

cambios ambientales producidos por los usos de la tierra dentro del gradiente. 

Para evaluar mediante modelos nulos las evidencias en favor de los posibles 

mecanismos de formación de ensambles en el gradiente urbano-rural para cada etapa se 

calculó la magnitud de efecto estandarizado (MEE) para cada transecta en cada etapa. La 

magnitud de efecto es la comparación del patrón observado de rasgos funcionales con el 

patrón esperado bajo algún modelo nulo (Kembel, 2010). Con los modelos nulos se puede 

estimar el valor de diversidad funcional para una determinada riqueza. Para calcular la 

magnitud de efecto se mide la desviación del valor observado de la media de la distribución 

nula. Se estandariza dividiendo por el desvío estándar de la distribución nula de modo de 

eliminar el sesgo que puede aparecer al disminuir la varianza con el aumento de la riqueza 

de la distribución nula  

 

Ecuación V-1) (Kembel, 2009; Swenson, 2014). 

 
 

Ecuación V-1. Magnitud de efecto estandarizado (MEE) que compara la métrica observada con la 
media del modelo nulo, dividido por el desvío estándar del modelo nulo. 
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Los ensambles con una composición de especies aleatoria tienen una diversidad 

funcional que tiende a una distribución al azar. Una distribución de rasgos funcionales no 

aleatoria puede indicar que los ensambles están estructurados por algún mecanismo de 

formación de ensambles (Petchey et al., 2007). Si la magnitud de efecto estandarizado no 

es distinta de cero, el ensamble tiene una distribución al azar. En caso de valores positivos 

de MEE, la distribución de rasgos funcionales es mayor que la esperada por azar, es decir, 

lo que se denomina divergencia funcional y puede indicar evidencias de divergencia de 

nicho. Valores negativos de MEE muestran que los rasgos funcionales se distribuyen menos 

que lo esperado por azar, denominado convergencia funcional y es posible proponer un 

mecanismo de filtrado ambiental. Con esta métrica para cada transecta, se procedió a 

estimar la magnitud de efecto estandarizado para cada etapa para cada sector, realizando 

un modelo lineal generalizado asumiendo una distribución normal de probabilidades con la 

función “gls” del paquete “nlme” (Kembel et al., 2010). Se verificó el cumplimiento de los 

supuestos y con la función “emmeans” del paquete “emmeans” se obtuvieron los intervalos 

de confianza del 95% de los coeficientes calculados (Lenth et al., 2021). 

Del total de 78 especies registradas, 46 se alimentan de invertebrados y 40 forrajean 

en el suelo. Respecto a la nidificación, 47 especies lo hacen en árboles y ponen en 

promedio 4 huevos. La especie más pesada alcanza los 1079 g mientras que la de menor 

masa corporal llega a los 4 g. Migran 14 especies, de las cuales nueve estuvieron presentes 

en la etapa reproductiva en el área de estudio mientras que cinco se encontraron en la etapa 

no reproductiva (Figura V-1, Anexo XIX). 

5.5. RESULTADOS 



LA RESPUESTA ESTACIONAL DE LA DIVERSIDAD Y LA COMPOSICIÓN DE RASGOS 

FUNCIONALES A LA URBANIZACIÓN 

75 
 

 

Figura V-1. Número de especies que poseen los estados de los rasgos de dieta, sitio de forrajeo y 
sitio de nidificación. Los estados de los rasgos no son excluyentes. 

 

A medida que aumentan los niveles de urbanización, la diversidad funcional, 

estimada con el FDis, disminuye en ambas etapas (Figura V-2a, Anexo XI). La interacción 

entre los sectores y las etapas fue significativa (cociente de verosimilitud= 15.04, P valor= 

0.01). El sector Altamente Urbanizado fue el único que tuvo diferencias significativas entre 

etapas (Figura V-2b, Anexo XII). 
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Figura V-2. Modelos lineales generalizados del FDis con los sectores de urbanización por etapa (a), junto con las 
comparaciones de a pares de Tukey del FDis (b). 
En el gráfico a (fila superior), las líneas negras horizontales son el valor estimado de FDis y las barras verticales 
son los intervalos de confianza. El color gris oscuro es la etapa no reproductiva y el gris claro la etapa 
reproductiva. 
En el gráfico b (fila inferior), los puntos negros son las diferencias estimadas para cada sector entre etapas y las 
líneas negras horizontales corresponden a los intervalos de confianza. La línea punteada roja indica cero 
diferencias.  
Sectores: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente Urbanizado, “P”: 
Periurbano, “R”: Rural,  
Etapas: “Rep”: reproductiva, “NoRep”: no reproductiva. 
 
La distancia entre etapas de la composición de rasgos funcionales, estimada con el MPD, disminuyó 
a medida que aumentaban los niveles de urbanización (cociente de verosimilitud= 47.735, P valor < 
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0.001). Los sectores Rural, Periurbano y Escasamente Urbanizado tuvieron significativamente 
mayores diferencias en la composición de rasgos funcionales entre etapas que los sectores 

Moderada y Altamente urbanizados (Figura V-3,  

 
 
 
 

Anexo XIIIAnexo XIV). El análisis de las cuatro esquinas mostró que los rasgos 

funcionales del conjunto de especies se distribuyen espacialmente dentro del gradiente 

urbano rural. Por ejemplo, los sectores Alta y Moderadamente Urbanizados están 

positivamente relacionados con las especies que nidifican en edificios y árboles mientras 

que los sectores Rural y Periurbano a las especies que nidifican en arbustos, sin embargo, 

las aves frugívoras no se ven beneficiadas en este sector. En el caso de las etapas por 

sector hay muy pocos rasgos que muestran estacionalidad. Por ejemplo, en el sector 

Altamente Urbanizado las aves que forrajean en varios sitios se ven asociadas 

positivamente durante la etapa reproductiva, mientras que las especies de mayor masa 

corporal se vieron beneficiadas durante la etapa no reproductiva en los sectores Rural y 

Periurbano. El estatus migratorio estuvo fuertemente relacionado con los sectores Altamente 

Urbanizado, Periurbano y Rural en la etapa reproductiva. Además, en el área no urbana la 

dieta herbívora se vio positivamente relacionada con la etapa no reproductiva mientras que 

las especies que se alimentan en el sotobosque se asocian con la etapa reproductiva 

(Figura V-4, Anexo XV).  
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Figura V-3. Modelo lineal generalizado de la distancia entre etapas de la composición de especies (Índice MPD) 
en función de los sectores de urbanización. Distintas letras corresponden a diferencias significativas entre 
sectores estimada mediante comparaciones de a pares.  
Sectores: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente Urbanizado, “P”: 
Periurbano, “R”: Rural. 
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Figura V-4. Análisis de las cuatro esquinas mostrando la intensidad y tipo de relación entre rasgos funcionales de 
todas las especies y sectores discriminados por etapa (rojo (-): relación negativa, verde (+): relación positiva, 
blanco= ninguna).  
Sectores: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente Urbanizado, “P”: 
Periurbano, “R”: Rural.  
Etapas: “Rep”: reproductiva, “NoRep”: no reproductiva. 
 

Los rasgos funcionales de las especies migradoras se vieron relacionados con la 

etapa reproductiva. Si bien hay especies migradoras en ambas etapas, sus rasgos 
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funcionales se distinguen en la etapa reproductiva. En el sector Altamente Urbanizado está 

positivamente relacionado las especies que nidifican en edificios, con mayor masa corporal y 

que se alimentan en distintos sitios (en el dosel, suelo, media altura), mientras que en los 

sectores Mediana y Escasamente Urbanizados son favorecidas las migradoras nectarívoras. 

En el sector Periurbano se ven beneficiadas las aves migradoras que nidifican en nidos de 

otras aves y en el sector Rural aquellas granívoras que se alimentan en el suelo y en el 

sotobosque (Figura V-5, Anexo XVI). 

 

Figura V-5. Análisis de las cuatro esquinas mostrando la intensidad y tipo de relación entre rasgos funcionales de 
las especies migradoras y sectores discriminados por etapa (rojo (-): relación negativa, verde (+): relación 
positiva, blanco= ninguna).  
Sectores: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente Urbanizado, “P”: 
Periurbano, “R”: Rural.  
Etapas: “Rep”: reproductiva, “NoRep”: no reproductiva. 
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A medida que aumentaron los niveles de urbanización, la magnitud de efecto 

estandarizado de la diversidad alfa funcional para ambas etapas tendió a disminuir, es decir 

la urbanización lleva a que los ensambles tengan convergencia funcional, la diversidad de 

los rasgos funcionales es menor que lo esperado por azar. La etapa no reproductiva en los 

sectores Moderada y Altamente Urbanizados, además de la etapa reproductiva en este 

último, resultaron ser significativamente menor que cero, es decir con convergencia 

funcional. El caso de los sectores Rural, Periurbano y Escasamente Urbanizado durante la 

etapa reproductiva tuvieron valores mayores a cero, es decir los ensambles poseían 

diversidad de rasgos mayor que la esperada por azar, lo que se denomina dispersión de 

rasgos (Figura V-5. Análisis de las cuatro esquinas mostrando la intensidad y tipo de 

relación entre rasgos funcionales de las especies migradoras y sectores discriminados por etapa (rojo (-

): relación negativa, verde (+): relación positiva, blanco= ninguna). 
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Figura V-6. Magnitud de efecto estandarizado de la diversidad alfa funcional para cada etapa en cada sector. La 
línea roja punteada marca el cero de la magnitud de efecto estandarizado. Las líneas negras dentro de la caja es 
el valor estimado y las cajas son los intervalos de confianza.  
Sectores: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente Urbanizado, “P”: 
Periurbano, “R”: Rural. 
Etapas: “Rep”: reproductiva, “NoRep”: no reproductiva. 
 

A partir de los resultados obtenidos se pudo establecer por primera vez un patrón 

estacional de diversidad funcional en un gradiente urbano- rural y analizar cómo la 

urbanización influye en la respuesta estacional al ambiente por parte de las aves. Opuesto a 

lo esperado la diversidad funcional en cada sector no se diferenció entre etapas salvo en el 

sector más urbanizado. Sin embargo, se encontró que la composición de rasgos funcionales 

se vuelve más similar entre etapas a medida que aumentan los niveles de urbanización. Es 

5.6. DISCUSIÓN 
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posible, que exista un umbral entre los sectores intermedios de urbanización donde mayor 

cobertura de superficie impermeable fue significativamente más similar entre etapas. 

Además, la relación entre la diversidad funcional observada y la hallada por el modelo nulo 

disminuye a medida que aumentaban los niveles de urbanización, teniendo el área no 

urbana divergencia funcional y los sectores de mayor urbanización convergencia funcional 

sugiriendo un mecanismo de filtrado ambiental.  

Dentro del gradiente urbano- rural la diversidad funcional disminuyó a medida que 

aumentó el nivel de urbanización y estacionalmente se mantuvo relativamente constante, 

excepto en el sector más urbanizado donde la diversidad funcional fue mayor en la etapa 

reproductiva. Esto concuerda con estudios previos que indican que la urbanización 

promueve la pérdida de diversidad funcional (La Sorte et al., 2018; Palacio et al., 2018; Sol 

et al., 2020). El aumento de la superficie impermeable característico de los sectores muy 

urbanizados, reemplazando el ambiente natural y fragmentando el hábitat adecuado 

disminuye la disponibilidad de recursos como alimento, sitios de nidificación y refugio 

fomentando interacciones negativas entre especies como la competencia y la predación 

(Marzluff, 2001; Shochat et al., 2006). En consecuencia, se observa un aumento de aquellas 

especies que tienen rasgos funcionales que le permiten persistir en estos sectores muy 

urbanizados como la dieta granívora en detrimento de dietas frugívoras o insectívoras por 

ejemplo (Sol et al., 2020). La diversidad alfa funcional se mantuvo estable entre etapas y en 

el sector más urbanizado del gradiente tiene diferencias entre etapas. El índice FDis es una 

medida promedio de la diversidad funcional dentro de las transectas que luego se estimó por 

sector por etapa. Es probable que la disminución significativa en la etapa no reproductiva del 

sector más urbanizado se deba a que muchas transectas tuvieron una sola especie y en 

consecuencia declinaron los valores de diversidad en ese sector respecto a la etapa 

reproductiva (Laliberte & Legendre, 2010). Esas especies detectadas en estas transectas 

pueden tener rasgos similares a las especies que están en la otra etapa o no.  

La distancia entre etapas de la composición de rasgos funcionales disminuyó entre 

etapas a medida que aumentaban los niveles de urbanización, cumpliéndose la predicción. 

Con el análisis de las cuatro esquinas se estableció por primera vez un patrón espacial y 

estacional de los rasgos funcionales de las especies de aves. En general, se observó una 

distribución espacial de los rasgos, por ejemplo, los sectores más urbanizados se 

caracterizan por tener especies que nidifican en edificios y en árboles mientras que los del 

área no urbana en arbustos. Muy pocos rasgos mostraron variación estacional, es decir 

pocos cambiaron de una etapa para la otra su relación con el sector, por ejemplo las aves 

que forrajean en varios sitios pasaron de estar negativamente asociadas en la etapa no 
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reproductiva en el sector más urbanizado a verse positivamente relacionadas en la etapa 

reproductiva, probablemente a una mayor cantidad de ofertas de alimento en distintos sitios 

como el aire, el dosel, o los troncos de los árboles (Wilman et al., 2014). Hubo rasgos que se 

vieron favorecidos en una etapa sola. Por ejemplo, las especies que se alimentan en el 

sotobosque se vieron beneficiadas en la etapa reproductiva en el área no urbana 

probablemente gracias a la llegada de especies migradoras que aprovechan esos sitios de 

forrajeo. Por otra parte, la sectorización del gradiente nos permitió encontrar en los sectores 

intermedios un umbral en las diferencias estacionales en la composición de rasgos 

funcionales entre los sectores Escasa y Moderadamente Urbanizado. Un umbral es 

considerado un punto o límite donde los valores cambian (Collin, 2004) y en este caso la 

composición de rasgos funcionales se vuelve más similar en valores altos de urbanización, a 

partir de 34% de cobertura de superficie impermeable. 

Con la llegada de especies migradoras a los distintos sectores, se esperaba que las 

mismas tuvieran rasgos que les permitieran prosperan en cada sector del gradiente y en 

cada etapa en función de los recursos disponibles y las condiciones ambientales. El análisis 

de las cuatro esquinas de las aves migradoras mostró que en el sector más urbanizado las 

mismas nidifican en edificios y se ven beneficiadas aquellas con mayor masa corporal. Estos 

rasgos son característicos de las aves residentes urbanas, aquellas explotadoras o 

adaptadoras urbanas, es decir aves que dependen exclusivamente de los recursos de las 

ciudades o que pueden vivir tanto en las áreas urbanas como en áreas no urbanas (Blair, 

1996). La superficie impermeable provee de huecos que pueden funcionar como sitios de 

nidificación o de refugio, sin embargo, pocas especies se ven favorecidas por este recurso y 

tienen en general abundancias altas (Amaya-Espinel et al., 2019). Por otra parte, las 

especies que prosperan en las áreas urbanas suelen tener un gran tamaño corporal, 

posiblemente debido a la necesidad de tener una mayor capacidad competitiva y flexibilidad 

comportamental (gran tamaño corporal está relacionado a mayor tamaño cerebral) en 

respuesta a las condiciones negativas como el tránsito vehicular o los bajos recursos 

(Palacio, 2020; Sol et al., 2020). En cambio, especies que migran en la etapa reproductiva 

que se alimentan en el suelo y sotobosque y son granívoras se ven desfavorecidas con el 

incremento del nivel de urbanización. En las áreas con bajos niveles de urbanización o 

rurales, las porciones de suelo desnudo y vegetación corta que permite la ocurrencia de 

estas especies, por ejemplo optimizando la búsqueda de alimento y disminuyendo el riesgo 

de predación (Whittingham & Evans, 2004). Las especies granívoras, por su parte, se ven 

beneficiadas con los cambios estacionales de las actividades agropecuarias ya que al abrir 

el suelo, aumenta la disponibilidad de alimento por afloramiento las semillas (Whittingham & 

Evans, 2004). Sin embargo, en áreas con niveles moderados de urbanización, los cambios 
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estacionales en el comportamiento de las especies residentes pueden favorecer a las 

especies migradoras. Por ejemplo, la construcción y abandono de nidos por parte de 

especies de las familias Furnaridae (principalmente Hornero (Furnarius rufus)) y Picidae 

(género Colaptes) probablemente favorece a las especies migradoras que nidifican en nidos 

de otras aves (de la Peña, 2013). Las especies de estas familias conocidas como ingenieras 

ecosistémicas, producen cambios estructurales que modifican las condiciones abióticas y los 

recursos disponibles en este sector (Jones & Gutiérrez, 2007). La homogeneización 

estacional en las condiciones ambientales con el aumento del nivel de urbanización, es 

consistente con el concepto de homogeneización funcional de los ensambles de especies 

dado por la urbanización, ya que las especies migradoras que logran establecerse en este 

sector poseen rasgos funcionales similares a las residentes y explotan recursos típicos del 

sistema urbano (Devictor et al., 2008; Olden & Rooney, 2006). 

El estudio de la magnitud de efecto estandarizado mostró una tendencia a la 

convergencia de rasgos funcionales a medida que aumentó el nivel de urbanización. Este 

patrón indica que las especies son redundantes funcionalmente, es decir que tienen rasgos 

similares, consistente con un proceso de filtrado ambiental como mecanismo preponderante 

en la formación de estos ensambles (Kraft et al., 2015; Zobel, 2016). El proceso de 

urbanización genera fragmentación y pérdida de parches de vegetación nativa para dar 

lugar a porciones de superficie edificada disminuyendo la cantidad y variedad de recursos 

disponibles, además de que las condiciones de estas áreas son desfavorables para las 

especies nativas (Elmqvist et al., 2013; McKinney, 2006), es un escenario propicio para que 

prepondere un proceso de filtrado ambiental (Kraft et al., 2015) a medida que se intensifica 

la urbanización. Las especies migradoras que pueden acceder a las áreas urbanas durante 

la época reproductiva son adaptadoras urbanas, con rasgos funcionales que reflejan 

adaptaciones a ambientes urbanos como la nidificación en edificios y gran masa corporal. 

Muchas especies residentes registran también estos rasgos, por lo que la llegada de las 

migradoras no brinda nuevos rasgos a la comunidad. Por otra parte, en oposición al área 

urbana, en el área no urbana en la etapa reproductiva se observó una divergencia funcional, 

patrón que sugiriere la predominancia de un proceso de diferenciación de nichos en la 

conformación de los ensambles típico de ambientes locales heterogéneos (Kraft et al., 2015; 

Zobel, 2016). Por consiguiente, es posible que las especies en la etapa reproductiva en esta 

área difieren en alguna dimensión de su nicho realizado (en caso de que los recursos sean 

limitantes y haya competencia por los mismos) para poder coexistir (McGill et al., 2006)  

En este capítulo, se encontraron resultados y posibles conclusiones novedosas 

respecto a nuestro conocimiento hasta el momento de la influencia de la urbanización en la 

estacionalidad en la diversidad funcional a nivel local y la composición de los rasgos 
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funcionales de las comunidades en un gradiente urbano- rural. El nivel de urbanización, 

estimado principalmente por la superficie impermeable, es un factor fundamental respecto a 

la estacionalidad de la disponibilidad de los recursos para las aves. Especies migradoras 

adaptadas a altos niveles de urbanización arriban en la etapa reproductiva, sin embargo, los 

rasgos funcionales son similares a los de las especies residentes generando que las 

diferencias estacionales en la composición de rasgos funcionales no sean altas. La 

superficie impermeable representa un recurso estático que reemplaza ambientes naturales o 

parches de vegetación, disminuyendo la posibilidad de cambios en la estacionalidad de las 

condiciones y los recursos. En consecuencia, se incrementa la convergencia funcional 

sugiriendo un proceso de filtrado ambiental. Así, las migradoras que no nidifican en edificios 

y con baja masa corporal se ven excluidas de las áreas urbanas. La sectorización del 

gradiente fue fundamental para determinar un valor umbral de cobertura de superficie 

impermeable dentro del gradiente urbano- rural en las diferencias en la estacionalidad de 

rasgos funcionales.  

En el próximo capítulo se estudiarán las relaciones de parentesco entre las especies 

de aves dentro del gradiente y entre etapas, explorando la estructura filogenética de las 

comunidades con la llegada de especies migradoras y su relación con los mecanismos de 

formación de ensambles.  

 



La diversidad filogenética es una medida de las relaciones evolutivas que hay entre 

las especies dentro de una comunidad (Winter et al., 2013). Es una faceta de la diversidad 

que ayuda a entender qué mecanismos subyacen detrás de la formación de los ensambles y 

a preservar la historia evolutiva de las especies, la cual ha sido poco estudiada (Devictor et 

al., 2010; Mouquet et al., 2012). Desde el punto de vista de una comunidad, es probable que 

las comunidades filogenéticamente diversas sean más resistentes a los cambios 

ambientales y mejores para preservar linajes únicos (Corbelli et al., 2015; Faith, 1992). 

Además, el estudio de la estructura filogenética de las comunidades locales nos permite 

comprender los procesos que forman los ensambles especialmente en paisajes modificados 

VI. URBANIZACIÓN, ESTACIONALIDAD Y

ESTRUCTURA FILOGENÉTICA DE LAS COMUNIDADES 

DE AVES 

6.1. INTRODUCCIÓN 
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por las actividades humanas (Cavender-Bares et al., 2009; Kraft & Ackerly, 2010; Webb et 

al., 2002). 

La urbanización produce pérdida de diversidad filogenética de las comunidades de 

aves (Ibáñez-Álamo et al., 2017; La Sorte et al., 2018; Palacio et al., 2018; Sol et al., 2017 

pero ver Leveau, 2021; Leveau et al., 2020). Las especies que sobreviven en estos 

ambientes suelen tener rasgos similares ya que los filtros ambientales generan una presión 

selectiva sobre las especies, perdiéndose especies especialistas y prosperando especies 

generalistas (Devictor, Julliard, & Jiguet, 2008). Estas especies suelen tener una historia 

evolutiva reciente o suelen estar muy emparentadas entre sí (Morelli et al., 2016), y esto 

produce una pérdida de especies evolutivamente distintas que abarcan gran parte de la 

diversidad filogenética (Jetz et al., 2014), asumiendo que la filogenia representa diferencias 

funcionales en la composición del ensamble (Flynn et al., 2011). De cualquier manera, cómo 

la urbanización influye sobre la diversidad filogenética de los ensambles está poco estudiado 

(Sol et al., 2017) y hasta nuestro conocimiento el patrón estacional no ha sido analizado.  

Los usos de la tierra producen cambios en la estructura filogenética de las 

comunidades de especies pertenecientes al conjunto regional, debido a las nuevas reglas de 

ensamblado que estos ambientes imponen (Menezes et al., 2020). Un determinado carácter 

puede estar conservado o ser convergente en la filogenia del conjunto regional y en función 

de los procesos que ocurran en los ambientes novedosos producidos por los usos de la 

tierra pueden generar comunidades con agrupamiento o sobredispersión filogenética 

(Emerson & Gillespie, 2008). Si observamos que en una comunidad las especies están más 

emparentadas que lo esperado por azar, la misma esta agrupada filogenéticamente 

mientras que si las especies están más alejadas que lo esperado por azar la comunidad 

tiene sobredispersión filogenética (Emerson & Gillespie, 2008). En este capítulo, se espera 

dilucidar cómo la urbanización influencia la estructura filogenética de las comunidades. En 

general, sitios donde el filtrado ambiental forma ensambles con especies con rasgos 

funcionales similares las comunidades suelen estar agrupadas filogenéticamente (Mouquet 

et al., 2012). 

La estacionalidad de la diversidad y estructura filogenética de las aves no ha sido 

estudiada, hasta nuestro conocimiento, en gradientes urbano- rurales. La llegada de 

especies migradoras en las distintas etapas del año produce modificaciones en la 

estacionalidad de la composición de las comunidades de aves (Avery & van Riper III, 2007). 

Se puede inferir que la llegada de especies nuevas podría modificar las relaciones 

filogenéticas entre las especies de modo de alterar la diversidad y estructura filogenética de 

la comunidad entre estaciones. Sin embargo, dependerá de cuán relacionadas 
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filogenéticamente estén las especies migradoras con las especies residentes, cómo variará 

la estacionalidad de la diversidad y la estructura filogenética de las comunidades (Swenson, 

2011). 

El objetivo general de este capítulo es estudiar la influencia de la urbanización en la 

diversidad filogenética a lo largo del gradiente urbano- rural en las dos etapas de 

reproducción de las aves y la contribución de las especies migradoras en los patrones 

encontrados.  

1. Comparar la diversidad alfa filogenética de la etapa reproductiva con la etapa no

reproductiva en cada sector del gradiente urbano-rural.

2. Analizar la variación del grado de parentesco entre etapas en el gradiente urbano-

rural y los cambios en la filogenia en cada etapa por sector.

3. Estudiar la influencia de las especies migradoras en la diversidad filogenética a lo

largo del gradiente urbano- rural.

4. Identificar la estructura filogenética de las comunidades evaluando el grado de

parentesco de los ensambles formados en cada sector del gradiente urbano- rural en

cada etapa.

A medida que aumentan los niveles de urbanización en el gradiente urbano- rural de 

Buenos Aires, las especies se encuentran filogenéticamente más emparentadas entre 

etapas debido a que las especies migradoras que podrían aportar cambios estacionales en 

las relaciones filogenéticas (ya que incorporan clados no representados en la comunidad) se 

ven excluidas de las áreas urbanas, promoviéndose el agrupamiento filogenético. 

• Se espera que cuanto mayor sea el nivel de urbanización, menor sea la

diferencia entre etapas de la diversidad filogenética a lo largo del gradiente

urbano- rural.

• Se predice mayor similitud filogenética entre etapas a medida que incrementa el

nivel de urbanización.

6.2. OBJETIVOS 
6.2.1. OBJETIVO GENERAL 

6.2.2. OBJETIVOS PARTICULARES 

6.3. HIPÓTESIS Y PREDICCIONES 
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• Se espera que la llegada de especies migradoras genere la incorporación de

clados no representados en el árbol filogenético de la comunidad, aumentando la

diversidad filogenética.

• Se predice que a mayor nivel de urbanización haya mayor agrupamiento

filogenético de las especies que componen las comunidades.

Para cumplir con los objetivos de este capítulo se obtuvieron los árboles filogenéticos 

de las especies registradas en los muestreos. Se utilizó una base de datos filogenéticos de 

acceso libre y gratuito, disponible en www.BirdTree.org, que, a partir de una filogenia de 

aves de todo el mundo, calcula entre 100 a 10000 árboles filogenéticos con el conjunto de 

especies de interés (Jetz et al., 2012). Se descargaron 100 árboles para cada conjunto de 

especies: con todas las especies registradas, todas las especies sin las migradoras, y los 

conjuntos de especies por sector y por etapa. Los árboles obtenidos eran descargados en 

un archivo de extensión “nexus” el cual fue leído en el programa R mediante la función 

“read.nexus” del paquete “ape” (Paradis & Schliep, 2019). Con este mismo paquete se 

obtuvo un árbol consenso para conjunto de especies definido con la función “as.phylo” 

(Paradis & Schliep, 2019). Con la función “cofenetic” del paquete estadístico básico de R 

(“stats”) se calculó la matriz de distancias filogenéticas entre especies de cada árbol 

construido (R Development Core Team, 2020). 

Para contrastar la diversidad alfa filogenética de la etapa reproductiva con la etapa 

no reproductiva en cada sector y estudiar la influencia de las especies migradoras en la 

filogenia del gradiente urbano- rural se estimó la distancia promedio entre pares en función 

de su filogenia (MPD, sus siglas en inglés) (Webb et al., 2002). Para la estimación de la 

diversidad se utilizó el árbol filogenético de todas las especies.  Se basa en distancias 

filogenéticas entre especies, las cuales representan el largo de la rama que separa a las 

mismas en el árbol filogenético (Swenson, 2014). Dentro de cada transecta, calcula la 

sumatoria de todas las distancias filogenéticas entre los pares de especies dividido por el 

total de especies de la transecta (Swenson, 2014; Webb, 2000). Representa una medida 

promedio de diversidad filogenética y es una de las más utilizadas, en la cual es posible 

pesar la abundancia (Swenson, 2014). Una comunidad con especies muy abundantes y 

6.4. MATERIALES Y MÉTODOS 
6.4.1. OBTENCIÓN DEL ÁRBOL FILOGENÉTICO

6.4.2. ESTIMACIÓN DE LA DIVERSIDAD Y LA DISTANCIA FILOGENÉTICAS

ENTRE ETAPAS DE REPRODUCCIÓN
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relacionadas filogenéticamente tendrá menores valores de MPD que una comunidad más 

equitativa en las abundancias relativas de sus especies. Considerando que en ambientes 

muy disturbados las comunidades suelen ser menos equitativas respecto a su abundancia 

relativa, se optó por pesar la abundancia en el cálculo de MPD. Se utilizó la función “mpd” 

del paquete “picante” proporcionando la matriz de distancias cofenéticas entre especies y la 

matriz de sitios por especies (Kembel, 2010; Kembel et al., 2010). Aquellas transectas con 

una o cero especies registradas fueron excluidas del análisis debido a que el MPD no podía 

ser calculado en esos casos. Se calculó para todas las transectas con y sin migradoras. 

Para analizar la variación entre etapas de la distancia filogenética en el gradiente 

urbano-rural, se calculó la distancia promedio entre pares (MPD) al igual que la diversidad 

alfa filogenética, aunque en este caso la distancia calculada es entre las especies que 

componen los ensambles de una misma transecta, pero en dos etapas distintas. Para 

estimar esta métrica se utilizó la función “comdist” del paquete “picante” y se utilizó la matriz 

de sitios por especies pesando las abundancias y la matriz de distancias cofenéticas entre 

especies. 

Para contrastar la diversidad alfa filogenética de la etapa reproductiva con la etapa 

no reproductiva en cada sector del gradiente, se realizó un modelo lineal generalizado 

asumiendo una distribución normal de probabilidades entre la diversidad alfa filogenética 

(MPD con todas las especies) y los sectores en interacción con las etapas. En el programa 

R se utilizó la función “gls” del paquete “nlme”, armando una matriz de correlación general 

sin estructura entre las transectas debido a que estas fueron muestreadas dos veces. Se 

estudió la significancia del término de interacción evaluando el cociente de verosimilitud de 

los dos modelos utilizando la función “anova.lme” del paquete “nlme”. La interacción 

significativa indica que la urbanización influye en la estacionalidad de la diversidad alfa 

filogenética debido a que las etapas y los sectores no son independientes Al chequear los 

supuestos se detectó heterogeneidad de varianzas y para resolverlo se modeló la misma, 

siendo el mejor modelo “VarPower” (se calcula un parámetro donde la varianza es la función 

de potencia de una covariable) (Pinheiro et al., 2019). Para establecer la existencia de 

diferencias significativas entre etapas en la diversidad alfa filogenética para cada sector se 

realizaron comparaciones de a pares de Tukey con la función “emmeans” del paquete 

“emmeans” (Lenth et al., 2021). 

Para analizar la variación entre etapas de la distancia filogenética en el gradiente 

urbano-rural se realizó un modelo lineal generalizado entre el MPD entre etapas y los 

6.4.3. ANÁLISIS DE DATOS 
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sectores de urbanización asumiendo una distribución normal de probabilidades. Se utilizó la 

función “gls” del paquete nmle” y para examinar la existencia de diferencias entre los 

distintos sectores en función del MPD entre etapas se usó la función “emmeans” del paquete 

“emmeans”. Para analizar los cambios estacionales en la filogenia en el gradiente urbano- 

rural, se graficaron los árboles filogenéticos por etapas para cada sector haciendo énfasis en 

las especies que se tienen en común entre etapas. 

Para estudiar la influencia de las especies migradoras en la filogenia del gradiente 

urbano- rural se realizó un modelo lineal generalizado entre la diversidad filogenética (MPD) 

de todo el conjunto de especies y la presencia/ ausencia de migradoras asumiendo una 

distribución normal de probabilidades. Se utilizó la función “gls” del paquete nmle y se 

chequearon los supuestos de normalidad y heterogeneidad de varianzas. Se realizaron 

comparaciones de a pares de Tukey entre la diversidad filogenética en presencia o ausencia 

de migradoras con la función “emmeans” del paquete “emmeans” (Lenth et al., 2021) 

Para evaluar la estructura filogenética de los ensambles formados en cada sector del 

gradiente urbano- rural en cada etapa utilizando modelos nulos se calculó la magnitud de 

efecto estandarizado (MEE) para cada transecta en cada etapa. La magnitud de efecto 

estandarizado es el resultado de comparar las relaciones filogenéticas observadas con el 

patrón esperado de algún modelo nulo filogenético (Steven W. Kembel, 2010; Webb et al., 

2002). La estimación de esta métrica se realizó utilizando la función “ses.mpd” del paquete 

“picante” para cada transecta, con la matriz de distancia cofenética, pesando la abundancia 

y para el modelo nulo se utilizó el algoritmo de intercambio independiente (“independent 

swap” en inglés) (N. J. Gotelli, 2000). Con un modelo lineal generalizado, asumiendo una 

distribución normal de probabilidades, se estimó la magnitud de efecto estandarizado en 

cada sector para cada etapa con sus intervalos de confianza correspondientes. Se utilizó la 

función “gls” del paquete “nlme”, se chequearon los supuestos y con la función “emmeans” 

del paquete “emmeans” se obtuvieron los intervalos de confianza para cada valor estimado 

de magnitud de efecto estandarizado. Estimaciones negativas significan que en esa 

comunidad hay agrupamiento filogenético y estimaciones positivas indican sobredispersión 

filogenética. 

Se registraron 30 familias de aves en total, de las cuales ocho tienen especies 

migradoras. Dos de estas ocho, las familias Hirundinidae (hirundínidos: golondrinas) y 

Cotingidae (cotíngidos: cortarramas) únicamente se registraron especies migradoras y no se 

registraron residentes (Figura VI-1). Las familias con mayor número de especies fueron 

6.5. RESULTADOS 
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Tyrannidae (tiránidos: benteveos, tijeretas y suiriríes), Furnaridae (furnáridos: horneros y 

espineros), Thraupidae (traúpidos: cardenales, corbatitas y jilgueros), Columbidae 

(colúmbidos: palomas) e Icteridae (ictéridos: tordos y varilleros). El 44% de los tiránidos 

registrados fueron aves migradoras, mientras que el 14% de las especies de furnáridos y 

traúpidos fueron migradoras y ningún miembro de los ictéridos o colúmbidos fueron 

migradores.  

 

Figura VI-1. Número de especies por familia para las 30 registradas. Las barras azules corresponden 
a la cantidad observada de especies migradoras. 

 

La interacción entre los sectores y las etapas resultó no significativa para la 

diversidad alfa filogenética (MPD) (cociente de verosimilitud= 2.780, P valor= 0.595). Esto 

quiere decir que la respuesta de la diversidad filogenética a la urbanización es 

independiente de la etapa (Figura VI-2). Entre etapas no hay diferencias significativas 

(diferencia estimada en las comparaciones de a pares de Tukey = -2.51, P valor= 1) 

mientras que, entre sectores, el Escasamente Urbanizado resulta tener la mayor diversidad 

filogenética (Figura VI-2, Anexo XX y Anexo XXI).  
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Figura VI-2. Modelo lineal generalizado entre la diversidad alfa filogenética (MPD) y los sectores 
categorizados dentro del área no urbana y el área urbana por etapa. Las cajas son los intervalos de 
confianza del valor estimado de diversidad alfa filogenética y la línea horizontal negra dentro de las 
cajas es el valor estimado de diversidad alfa filogenética. Distintas letras representan diferencias 
significativas entre sectores de las comparaciones de a pares de Tukey. Referencias: “A”: Altamente 
Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente Urbanizado, “P”: Periurbano, “R”: 
Rural. 

 

El modelo lineal generalizado de la distancia filogenética de los ensambles de aves entre etapas en 
función de los distintos sectores de urbanización resultó significativo (cociente de verosimilitud= 
14.199, P valor= 0.007). Las comparaciones de a pares de Tukey mostraron que el sector Altamente 
Urbanizado tiene significativamente la menor distancia filogenética entre etapas en relación con el 
sector Rural y Escasamente Urbanizado (Figura VI-3, Anexo XXII 
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Anexo XXIII). En relación con estos dos sectores, en el Periurbano hubo una gran 

variabilidad en la distancia filogenética, es decir que dentro del sector hubieron transectas 

con mayor distancia filogenética que otras. El análisis descriptivo de los árboles filogenéticos 

de los sectores discriminados por etapa muestra que las especies migradoras se encuentran 

emparentadas con las especies residentes y pertenencen a las mismas familias que estas 

últimas, salvo por las especies de golondrina (Familia: Hirundinidae) (Figura VI-4). Por otro 

lado, las especies residentes en su mayoría se encuentran presentes en ambas etapas. Por 

otro lado, la diversidad filogenética de todo el conjunto de especies del gradiente urbano- 

rural disminuye significativamente en ausencia de las especies migradoras (cociente de 

verosimilitud= 4.343, P valor= 0.037, Figura VI-5, Anexo XXIVAnexo XXV).  

 

 

Figura VI-3. Modelo lineal generalizado de la distancia filogenética entre etapas en función de los 
sectores. Las cajas son los intervalos de confianza del valor estimado de la distancia filogenética y la 
línea horizontal negra dentro de las cajas es el valor estimado de la misma. Distintas letras 
representan diferencias significativas entre sectores de las comparaciones de a pares de Tukey. 
Referencias: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente 
Urbanizado, “P”: Periurbano, “R”: Rural. 
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D)  

E)  

Figura VI-4. Árboles filogenéticos entre etapas por sector. Las líneas punteadas entre los árboles 
indican las especies que hay en común entre etapas. En color azul se señalan las especies 
migradoras. 
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Figura VI-5. Modelo lineal generalizado del MPD (distancia media por pares). Las cajas son los 
intervalos de confianza del valor estimado de MPD y la línea horizontal negra dentro de las cajas es el 
valor estimado de MPD. Distintas letras representan diferencias significativas entre sectores de las 
comparaciones de a pares de Tukey. 

 

En el análisis de la magnitud de efecto estandarizado de la diversidad filogenética, 

los factores Etapa y Sector de urbanización tuvieron interacción significativa (cociente de 

verosimilitud= 9.726, P valor= 0.045). Esto quiere decir que el valor que tome la diferencia 

de la métrica en cada etapa va a depender de cada sector de urbanización. La magnitud de 

efecto estandarizado estimada es significativamente menor a cero en la etapa reproductiva 

de los sectores Periurbano y Rural, mientras que es mayor a cero en la etapa no 

reproductiva del sector Escasamente Urbanizado (Figura VI-6, Anexo XXVIAnexo XXVII). En 

el primer caso, las especies están más emparentadas que lo esperado por azar, es decir 

que existe agrupamiento filogenético; en el segundo caso, las especies están menos 

emparentadas que lo esperado por azar, es decir que tienen sobredispersión filogenética. 
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Figura VI-6. Análisis de la magnitud de efecto estandarizado de la Diversidad Alfa Filogenética y los 
sectores categorizados por etapa. Las cajas son los intervalos de confianza del valor estimado de la 
magnitud de efecto estandarizado y la línea horizontal negra dentro de las cajas es el valor estimado 
de magnitud de efecto estandarizado. La línea punteada roja marca el cero, es decir que los 
intervalos de confianza por arriba de esta línea son significativamente mayores a cero, los que están 
por debajo son significativamente menores a cero y los que tocan la línea no difieren de cero. 

 

Respecto a la diversidad alfa filogenética, en las comunidades registradas en esta 

tesis no parece haber una influencia de la urbanización en la estacionalidad. Si bien 

observamos varias especies migradoras en la etapa reproductiva de los sectores menos 

urbanizados, tal como esperábamos, no fueron lo suficientemente distantes en el árbol 

filogenético como para generar un incremento relevante en la diversidad local. Sin embargo, 

sí se observaron diferencias entre sectores independientemente de la estación, teniendo el 

sector Escasamente Urbanizado la diversidad filogenética más alta. Ambientes más 

heterogéneos proveen mayor disponibilidad de recursos, en consecuencia existe mayor 

número de nichos para ser explotados (MacArthur, 1961; Tews et al., 2004). Este sector 

posee sitios heterogéneos localmente, ya que tiene grandes porciones de césped, casas 

6.6. DISCUSIÓN 
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bajas, árboles, piletas y fuentes, calles y, además, posibles recursos que ofrecen los propios 

habitantes del sector que pueden generar fuentes de nidificación y alimento. En 

consecuencia, este sector intermedio dentro del gradiente de urbanización puede ofrecer 

oportunidades para especies exóticas que incorporan clados que antes no estaban 

representados en el árbol filogenético de la comunidad, como el Gorrión y el Estornino Pinto 

(Sol et al., 2017) y también especies nativas del conjunto regional alejadas entre sí en la 

filogenia como loros, carpinteros, benteveos, chingolos, colibríes, halcones, palomas. En el 

caso de los sectores Rural y Periurbano, los cuales son los más cercanos ambientalmente al 

hábitat natural, a pesar de poseer mayor número de especies migradoras en la etapa 

reproductiva, la diversidad filogenética no cambia entre etapas. Los árboles filogenéticos 

mostraron que las especies migradoras que llegan pertenecen a clados ya presentes en el 

sector durante la etapa no reproductiva. Por ejemplo, arriban migradoras de la familia 

Tyrannidae, Thraupidae y Parulidae, que ya presentaban especies residentes en la etapa no 

reproductiva. Un mayor número de especies no implica necesariamente mayor diversidad 

filogenética (Swenson, 2011). La diversidad filogenética tuvo variaciones a lo largo del 

gradiente, sin embargo, estacionalmente no hubo cambios debido a que las especies 

migradoras que arriban no incorporan clados nuevos a la filogenia de cada sector. 

Respecto a la distancia filogenética entre etapas de los ensambles de especies a lo 

largo del gradiente, el sector Altamente Urbanizado presentó la menor distancia filogenética 

respecto a los sectores Rural y Escasamente Urbanizado, coincidiendo en parte con la 

predicción planteada. Este resultado se condice con lo observado en los árboles 

filogenéticos, donde solamente se registró una especie migradora en el Altamente 

Urbanizado. De acuerdo a lo predicho, se esperaba mayor distancia entre etapas para los 

sectores menos urbanizados; esto se cumplió para el sector rural en el cual las especies 

migradoras que llegan en la etapa reproductiva estén aportando a la distancia. En cambio, 

en el sector Escasamente Urbanizado donde también se observó mayor distancia, ese 

resultado se debe a las relaciones filogenéticas entre las especies residentes y no a las 

migradoras, ya que solamente se registró una especie migradora en la etapa reproductiva. 

En el sector Rural registramos especies migradoras en ambas etapas (aunque fueron más 

especies en la reproductiva) esto podría ser evidencia de un posible recambio filogenético, 

es decir ganancias y pérdidas de ramas en el árbol filogenético. Este patrón también era 

esperable en el Periurbano, ya que se registraron especies migradoras en ambas etapas. 

Sin embargo, el patrón en este caso parece explicarse por la distancia filogenética entre las 

mismas transectas de cada etapas fue muy variable, y esto puede deberse a la variabilidad 

ambiental que caracteriza a todo el sector (Di Pace & Caride Bartrons, 2012). Por otro lado, 

en el sector Escasamente Urbanizado, el recambio filogenético no se debe a la llegada de 
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especies migradoras en ambas etapas sino a los cambios comportamentales estacionales 

de las especies residentes (Newton, 2011). Este es el primer estudio que analiza la distancia 

filogenética estacional en un gradiente urbano- rural, y evalúa la influencia de la 

urbanización, y es un buen punto de partida para seguir analizando este atributo de las 

comunidades en mayor profundidad. 

A pesar de que en cada sector en particular la diversidad filogenética no parece 

aumentar entre etapas con el arribo de las migradoras, al considerar todo el gradiente 

urbano-rural de manera global, la presencia de estas especies implica la incorporación de 

clados nuevos que aumentan la diversidad filogenética y esto podría mejorar la capacidad 

de la comunidad de adaptarse evolutivamente a los cambios (Winter et al., 2013). En esta 

tesis, se encontró que probablemente los altos niveles de urbanización excluyan a las 

especies migradoras del conjunto regional de especies y además se genere una pérdida de 

la diversidad filogenética, en consistencia con estudios previos (Ibáñez-Álamo et al., 2017; 

La Sorte et al., 2018; Palacio et al., 2018; Sol et al., 2017). Esto trae aparejado 

consecuencias en la comunidad ya que se vuelven aún más vulnerables a los cambios 

ambientales y a la posible pérdida de clados enteros (Mouquet et al., 2012). La exclusión de 

las especies migradoras de las áreas más urbanizadas implica que las especies residentes 

sean más vulnerables a los filtros ambientales, ya que al estar emparentadas podrían 

compartir rasgos relacionados a las adaptaciones al ambiente. 

A medida que aumentaron los niveles de urbanización no se encontró una tendencia 

clara en la estructura filogenética de la comunidad. Se esperaba que a medida que 

aumentaran los niveles de urbanización, las especies iban a estar más relacionadas que lo 

esperado por azar ya que se ha registrado pérdida de diversidad filogenética en las 

ciudades. Sin embargo, se encontró agrupamiento filogenético en los sectores Rural y 

Periurbano en la etapa reproductiva. Como se observó previamente, las especies 

migradoras en estos sectores probablemente no incorporaron clados nuevos en la filogenia. 

La migración puede ser un rasgo ancestral dentro de la filogenia de ciertos grupos y en 

consecuencia es esperable que la llegada de estas especies dé lugar a un agrupamiento 

filogenético (Nagy et al., 2019). Por otra parte, el sector Escasamente Urbanizado en la 

etapa no reproductiva tuvo sobredispersión filogenética, es decir que las especies están más 

alejadas en la filogenia que lo esperado por azar. La gran variedad de clados detectados en 

este sector dio lugar a una mayor cantidad de relaciones de parentesco entre especies, 

patrón consistente con la diversidad filogenética a nivel local. La sobredispersión filogenética 

le da a la comunidad una mayor resistencia a cambios ambientales y favorece la 

conservación de la historia evolutiva de las especies (Emerson & Gillespie, 2008). Este 

sector se caracterizó por ser el más heterogéneo y rico en hábitats dentro de sus transectas, 
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implicando la calidad ambiental un factor fundamental a la hora de conservar y mantener la 

filogenia de las comunidades. 

El estudio de la diversidad y estructura filogenética dentro del gradiente urbano- rural 

no tuvo variaciones estacionales relevantes. Se sugiere que tanto en el sector rural como en 

el escasamente urbanizado ocurre un recambio filogenético entre etapas (Che et al., 2019). 

El recambio filogenético ocurre cuando dos comunidades no difieren en la diversidad alfa 

filogenética pero tienen ganancia y pérdida de clados entre comunidades (Leprieur et al., 

2012). Las comunidades en cada etapa para estos sectores no difirieron en su diversidad 

alfa, pero sí pudimos observar mayor distancia filogenética entre las etapas. Los cambios 

que la urbanización puede generar sobre las comunidades de aves nativas se observan 

rápidamente en sus aspectos ecológicos como los rasgos funcionales de las especies, sin 

embargo para que se vean reflejadas las consecuencias de la urbanización en los procesos 

evolutivos deberán pasar millones de años (Webb et al., 2002). Las aves migradoras pueden 

contribuir a aumentar la diversidad filogenética en todo el gradiente, aunque, distinguiendo 

por sector o nivel de urbanización, pueden generar un mayor agrupamiento filogenético 

porque las distintas especies que arriban o parten en las etapas están muy emparentadas 

con las residentes, como se observó en el área no urbana. Las adaptaciones a las 

condiciones ambientales asociadas a los distintos niveles de urbanización parecen estar 

conservadas en las filogenias. Por último, considerando que el conjunto regional de 

especies actual es resultado de una larga historia de filtros ambientales impuestos por los 

cambios de uso del suelo que comenzaron en el siglo XVIII (Molinari, 1987), probablemente 

muchos clados antes representados en el árbol filogenético ya no existan. 

 





Las alteraciones producidas sobre la Tierra para sostener la vida humana han 

disparado la sexta extinción masiva (Chapin III et al., 2000). La deforestación y la quema de 

combustibles fósiles ha generado un aumento considerable del dióxido de carbono, y en 

conjunto con otros gases de efecto invernadero se ha contribuido al cambio climático a nivel 

global. Se ha transformado gran parte de los biomas nativos por nuevos usos de suelo y los 

movimientos de las personas alrededor del mundo han dado lugar a procesos de extinción 

de especies con una rapidez antinatural. En este contexto, los estudios de patrones de 

diversidad en relación con los usos de suelo son fundamentales para encontrar medidas 

más sustentables de producir (Vaccaro & Bellocq, 2019). El mundo se encuentra cada vez 

más modificado respecto a los paisajes originales a causa de los seres humanos, que se ha 

sugerido la entrada a la era del Antropoceno (Crutzen & Stoermer, 2000). 

En esta tesis se buscó explicar y entender los patrones estacionales de las 

comunidades de aves en un gradiente urbano- rural. Específicamente, cómo el nivel de la 

urbanización, estimada por medio de la cobertura de superficie impermeable, influencia la 

VII. CONSIDERACIONES FINALES
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estacionalidad de las distintas facetas de la diversidad de especies de aves. Debido a la 

llegada y partida de especies migradoras (en algún periodo del año no están presentes) y en 

conjunto con cambios en el comportamiento de especies residentes (están presentes todo el 

año), se producen cambios en la composición de especies de las comunidades de climas 

templados. Esta dinámica se genera gracias a las fluctuaciones estacionales de los 

recursos, que en primavera y verano aumenta la disponibilidad producto de los cambios 

estacionales en el clima (Herrera, 1981). En las áreas más urbanizadas se han registrado 

los menores cambios estacionales en la composición de especies y en la productividad 

primaria (utilizada como un proxy de la abundancia de recursos disponibles) (Leveau, 2018). 

El aumento en la similitud estacional de la composición de especies se ha denominado 

“homogeneización estacional” (Leveau et al., 2015).  

En el capítulo III se estudió la estacionalidad de la disponibilidad de recursos para las 

aves asociados con la vegetación (utilizando el NDVI) como consecuencia del incremento en 

los niveles de urbanización. Se concluyó que la urbanización influye en la estacionalidad de 

los recursos para las aves. El alto porcentaje de superficie impermeable y la poca 

vegetación conducen a bajos niveles de recursos para las aves tanto residentes como 

migradoras, debido a la falta de estacionalidad del NDVI. Dentro del área urbana, es 

probable que, aunque exista manejo de la vegetación en los sectores menos urbanizados, la 

menor cantidad de superficie impermeable y mayor vegetación permitan la estacionalidad en 

la misma. Por otro lado, se esperaba que en el área no urbana haya estacionalidad de los 

recursos. En el sector Rural hubo estacionalidad y es probable que se deba a la rotación de 

cultivos y el descanso que se da al suelo durante el invierno. Sin embargo, el sector 

Periurbano no tuvo estacionalidad en el NDVI y puede ser esto explicado gracias a la 

complejidad y heterogeneidad del sistema dentro de sector. El NDVI como indicador de la 

disponibilidad de recursos es útil (Hurlbert and Haskell, 2003; Leveau, 2018; Filloy et al., 

2019), sin embargo, no contempla otros factores que pueden afectar la estacionalidad de las 

comunidades de aves, como el suministro directo de alimento y refugio por parte de los 

habitantes de las ciudades o la estacionalidad de las comunidades de artrópodos (Leveau, 

2018; Shochat et al., 2006).  

En el capítulo IV se estudió el patrón estacional de diversidad taxonómica (riqueza y 

equitatividad de especies) y de la composición de especies de aves en el gradiente urbano- 

rural y se identificó la contribución de las especies migradoras. A medida que aumentaban 

los niveles de urbanización se esperaba que disminuyeran las diferencias entre estaciones 

de los atributos taxonómicos y que las especies migradoras se vieran excluidas en los 

niveles más altos. Se encontró que la urbanización influye en la estacionalidad de los 

atributos taxonómicos de las aves, aunque la riqueza y la equitatividad no mostraron una 
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disminución en las diferencias entre etapas en el área urbana, a diferencia de la 

composición de especies que si mostró una disminución. Las especies residentes y los 

cambios registrados en su abundancia entre etapas parecieran ser las que contribuyen a los 

cambios en la composición en todo el gradiente y que hay menor número y abundancia de 

especies migradoras en las áreas urbanas. Sin embargo, se registraron migradoras en el 

nivel más alto de urbanización, a pesar del amortiguamiento estacional en los recursos 

asociados a la vegetación, las cuales son conocidas por estar adaptadas a los recursos y 

condiciones urbanas.  

En el capítulo V se analizó el patrón estacional de la diversidad funcional y de la 

composición de rasgos funcionales de aves además se identificaron las características 

particulares de las aves migradoras, y se exploraron posibles mecanismos que expliquen la 

formación de ensambles a lo largo del gradiente urbano- rural para cada etapa. Se esperaba 

que a medida que aumenten los niveles de urbanización dentro del gradiente urbano- rural, 

disminuyan las diferencias entre etapas de la diversidad funcional y la composición de 

rasgos funcionales, debido a que la urbanización promueve un filtro ambiental drástico sobre 

la mayoría de las especies (Fournier et al., 2020) incluidas las migradoras, expulsándolas de 

las áreas urbanas. Se encontró que los rasgos funcionales de las especies migradoras 

adaptadas a altos niveles de urbanización son similares a los de las especies residentes, por 

lo tanto, esto contribuye a que disminuyan las diferencias estacionales en la composición de 

rasgos funcionales en el sector más urbanizado. En este sentido las migradoras que no 

nidifican en edificios y que tienen baja masa corporal se ven excluidas de las áreas urbanas. 

Además, a medida que aumentan los niveles de urbanización, se detectó un aumento de 

redundancia funcional para ambas etapas. Esto se traduce en que las especies del conjunto 

regional no se encuentran en los sitios por azar, sino que tienen rasgos que las hacen 

tolerantes o incluso beneficiadas por los filtros que impone el ambiente urbano. 

En el capítulo VI se estudió la influencia de la urbanización en la diversidad 

filogenética a lo largo del gradiente urbano- rural en las dos etapas de reproducción de las 

aves y la contribución de las especies migradoras en los patrones encontrados. Además, se 

analizó la estructura filogenética de los ensambles formados en cada sector por etapa. Se 

predecía que a medida que aumentasen los niveles de urbanización en el gradiente urbano- 

rural de Buenos Aires, las comunidades se encontrarían más emparentadas entre etapas. 

Esto se debe a que se esperaba que las especies migradoras se vean excluidas de las 

áreas más urbanizadas y que, allí donde ocurren, generasen la incorporación de clados no 

representados en el árbol filogenético de la comunidad. Sin embargo, se encontró que no 

hubo diferencias estacionales en la diversidad filogenética en ningún sector del gradiente. Sí 

se observaron diferencias entre sectores independientemente de la estación, teniendo el 
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sector Escasamente Urbanizado la diversidad filogenética local (i.e., alfa) más alta. 

Respecto a las distancias filogenéticas entre etapas, el sector Altamente Urbanizado 

presentó la menor distancia filogenética respecto a los sectores Rural y Escasamente 

Urbanizado. Por otro lado, en el área no urbanizada, con sitios ambientalmente más 

cercanos al área natural, los árboles filogenéticos mostraron que las especies migradoras 

que llegan se introducen en clados ya establecidos. Otro aspecto que se estudió fue la 

estructura filogenética de la comunidad en el gradiente urbano- rural para cada etapa. Se 

esperaba que a medida que aumentaran los niveles de urbanización, las especies 

estuvieran más relacionadas que lo esperado por azar en ambas etapas. Sin embargo, se 

encontró agrupamiento filogenético en el área no urbanizada en la etapa reproductiva, 

debido a que las especies migradoras en estos sectores probablemente no incorporaron 

clados nuevos en la filogenia. El sector Escasamente Urbanizado en la etapa no 

reproductiva, caracterizado por ser el más heterogéneo y rico en hábitats dentro de sus 

transectas, tuvo sobredispersión filogenética, implicando que la calidad ambiental es un 

factor fundamental a la hora de conservar y mantener la filogenia de las comunidades. 

El estudio de la magnitud de efecto estandarizado de la diversidad funcional y 

filogenética en su conjunto permite analizar la historia evolutiva de los caracteres dentro de 

la filogenia (Emerson & Gillespie, 2008). En el área no urbana en la etapa reproductiva se 

encontró dispersión de rasgos funcionales (i.e. más rasgos funcionales que lo esperado por 

azar) y agrupamiento filogenético (i.e especies más emparentadas que lo esperado por 

azar), indicando convergencia de los caracteres en la filogenia. Las especies en esta etapa 

pertenecen a clados muy relacionados filogenéticamente, y las especies migradoras que 

arriban están muy emparentadas con las especies residentes. Por otro lado, se puede inferir 

que en el pasado las especies hayan competido y que la coexistencia actual fue dada 

gracias a la divergencia de nicho (Zobel, 2016).  

Como dijo Robert MacArthur en “Patterns of species diversity” de 1965, “los patrones 

de las especies existen y entender la explicación de estos es un desafío para los ecólogos”. 

Lo que MacArthur no esperaba probablemente fuese que medio siglo después, Crutzen & 

Stoermer (2000) propusieran la entrada a la era del Antropoceno, en respuesta a la 

acelerada modificación de los biomas nativos por distintos usos productivos del suelo. Su 

premisa se volvió una urgencia a la hora de estudiar y conservar la biota en un mundo cada 

vez más alterado. Esta tesis contribuyó a comprender los patrones estacionales de 

diversidad en un gradiente urbano- rural, teniendo en cuenta las facetas taxonómica, 

funcional y filogenética. Tanto a nivel local como entre etapas de reproducción de las aves, 

se intentó dilucidar el rol de las especies migradoras y cómo se ven influenciadas por las 

modificaciones que genera la urbanización en la disponibilidad de recursos asociados a la 
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vegetación. Se respondieron interrogantes novedosos, como el patrón estacional de la 

diversidad funcional y filogenética, de la composición de rasgos funcionales y se estudió la 

estructura filogenética. La sectorización en función de los distintos niveles de urbanización 

permitió profundizar los conocimientos respecto a patrones estacionales de diversidad en 

gradiente urbano- rurales; ya que la mayoría se enfocan en los niveles más altos de 

urbanización. Sin embargo, aún hay mucho camino por recorrer. Si bien el NDVI es un proxy 

de recursos muy utilizado y relativamente fácil de medir, hay otros tipos de recursos que no 

son detectables de este modo, tales como la presencia de comederos artificiales y el 

suministro activo de alimento a las aves por parte de los seres humanos. Por otra parte, 

estudiar otros factores derivados de las actividades humanas dentro de las áreas urbanas, 

como el nivel socioeconómico, podrían contribuir a explicar los patrones estacionales de 

diversidad debido a que el manejo de la vegetación varía en función de los niveles de 

ingresos (Luck et al., 2013). Ampliar nuestro conocimiento de cómo las actividades humanas 

influencian los patrones de diversidad, tal como lo pretendió esta tesis, nos permite impartir 

estrategias de producción y desarrollo compatibles con la conservación de las comunidades 

nativas.  

Julieta Filloy 

Lucas Leveau 

Florencia Curzel 





Anexo I. Valores resultantes del modelo lineal generalizado entre el NDVI en un círculo de 50 m de 
radio y los sectores categorizados dentro del área urbana y el área no urbana divididas por etapa. 
Referencias: “A NoRep”: Altamente urbanizado en etapa no reproductiva, “M NoRep”: Moderadamente 
urbanizado en etapa no reproductiva, “E NoRep”: Escasamente urbanizado en etapa no reproductiva, 
“P NoRep”: Periurbano en etapa no reproductiva, “R NoRep”: Rural en etapa no reproductiva, “A Rep”: 
Altamente urbanizado en etapa reproductiva, “M Rep”: Moderadamente urbanizado en etapa 
reproductiva, “E Rep”: Escasamente urbanizado en etapa reproductiva, “P Rep”: Periurbano en etapa 
reproductiva, “R Rep”: Rural en etapa reproductiva. El asterisco (*) corresponde a un p-valor >0.05. 

Estimador EE Valor t P valor 

Intercepto (R NoRep) 0.522 0.020 26.709 <0.001* 

P NoRep 0.082 0.028 2.966 0.003* 

E NoRep 0.049 0.029 1.717 0.088 

M NoRep -0.157 0.028 -5.607 <0.001* 

A NoRep -0.364 0.026 -13.743 <0.001* 

R Rep 0.071 0.017 4.084 <0.001* 

P Rep -0.103 0.025 -4.201 <0.001* 

E Rep -0.009 0.026 -0.356 0.722 

M Rep 0.002 0.025 0.063 0.950 

ANEXO 
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Estimador EE Valor t P valor 

A Rep -0.027 0.024 -1.139 0.256 

Anexo II. Comparaciones de a pares de Tukey del NDVI en un círculo de 50 m de radio. Se presentan 
solo las combinaciones entre estaciones para cada sector.  
Referencias: “A NoRep”: Altamente urbanizado en etapa no reproductiva, “M NoRep”: Moderadamente 
urbanizado en etapa no reproductiva, “E NoRep”: Escasamente urbanizado en etapa no reproductiva, 
“P NoRep”: Periurbano en etapa no reproductiva, “R NoRep”: Rural en etapa no reproductiva, “A Rep”: 
Altamente urbanizado en etapa reproductiva, “M Rep”: Moderadamente urbanizado en etapa 
reproductiva, “E Rep”: Escasamente urbanizado en etapa reproductiva, “P Rep”: Periurbano en etapa 
reproductiva, “R Rep”: Rural en etapa reproductiva, “EE”: error estándar, “GL”: grados de libertad. El 
asterisco (*) corresponde a un p-valor >0.05.  

Contrastes Estimador EE GL Valor t P valor 

RNoRep-RRep -0.071 0.0174 37.5 -4.084 0.006* 

PNoRep-PRep 0.032 0.0174 37.5 1.857 0.696 

ENoRep-ERep -0.062 0.0189 121.7 -3.28 0.043* 

MNoRep-MRep -0.073 0.0178 46.2 -4.068 0.006* 

ANoRep-ARep -0.044 0.0159 163 -2.784 0.151 
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Anexo III. Abundancias de las especies registradas discriminado por sector y etapa.  
Referencias: “R”: Rural, “P”: Periurbano, “E”: Escasamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “A”: Altamente Urbanizado, “Rep”: etapa 
reproductiva, “NoRep”: etapa no reproductiva. En negrita se remarcan las especies migradoras. 

Familia 
Especies R P E M A 

Nombre científico Nombre común Código Rep NoRep Rep NoRep Rep NoRep Rep NoRep Rep NoRep 

Accipitridae 
Buteo magnirostris Taguató Común but_mag 1 

Parabuteo unicinctus Gavilán mixto par_uni 2 2 

Alcedinidae Chloroceryle americana Martín Pescador Chico chl_ame 1 

Anatidae Anas flavirostris Pato Barcino ana_fla 2 

Charadriidae Vanellus chilensis Tero Común van_chi 7 52 1 34 

Columbidae 

Columba livia Paloma Doméstica col_liv 1 11 7 17 19 43 

Columbina picui Torcacita Común col_pic 6 33 5 7 12 5 7 1 

Leptotila verreauxi Yerutí Común lep_ver 1 1 

Patagioenas maculosa Paloma Manchada pat_mac 3 5 1 

Patagioenas picazuro Paloma Picazuró pat_pic 2 6 5 16 39 93 24 18 18 15 

Zenaida auriculata Torcaza zen_aur 7 13 9 42 8 36 47 22 59 8 

Cotingidae Phytotoma rutila Cortarramas phy_rut 1 

Cuculidae Guira guira Pirincho gui_gui 4 4 6 

Emberizidae 
Ammodramus humeralis Cachilo Ceja Amarilla amm_hum 9 2 2 

Zonotrichia capensis Chingolo zon_cap 31 3 39 42 24 19 15 16 3 

Falconidae 

Caracara plancus Carancho car_pla 1 2 3 

Falco sparverius Halconcito Colorado fal_spa 3 1 1 

Milvago chimango Chimango mil_chi 3 4 5 3 9 7 2 2 

Fringilidae Spinus magellanicus Cabecitanegra Común spi_mag 2 11 5 11 5 7 1 34 1 

Furnariidae 

Cinclodes fuscus Remolinera Común cin_fus 1 

Furnarius rufus Hornero fur_ruf 2 26 3 22 26 33 33 3 5 7 

Lepidocolaptes angustirostris Chinchero chico lep_ang 1 1 1 1 1 

Leptasthenura platensis Coludito Copetón lep_pla 1 

Phacellodomus striaticollis Espinero Pecho Manchado pha_str 1 5 3 

Shoeniophylax phryganophilus Chotoy sch_pry 2 

Synallaxis frontalis Pijuí Frente Gris syn_fro 1 1 

Hirundinidae 

Hirundo rustica Golondrina tijerita hir_rus 6 

Progne chalybea Golondrina Doméstica pro_cha 8 

Progne tapera Golondrina Parda pro_tap 7 14 

Tachycineta leucorrhoa Golondrina Ceja Blanca tac_leu 6 9 2 

Icteridae 
Agelaioides badius Tordo Músico age_bad 11 12 12 13 2 18 3 5 

Icterus pyrrhopterus Boyerito ict_pyr 2 
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Familia 
Especies R P E M A 

Nombre científico Nombre común Código Rep NoRep Rep NoRep Rep NoRep Rep NoRep Rep NoRep 

Molothrus bonariensis Tordo Renegrido mol_bon 7 1 12 27 3 2 

Molothrus rufoaxillaris Tordo Pico Corto mol_ruf 1 11 4 2 1 

Pseudoleistes virescens Pechoamarillo Común pse_vir 2 6 

Sturnella superciliaris Pecho Colorado stu_sup 2 3 

Laridae Larus maculipennis Gaviota Capucho Café lar_mac 3 

Mimidae 
Mimus saturninus Calandria Grande mim_sat 8 6 3 3 2 13 7 16 2 

Mimus triurus Calandria Real mim_tri 1 1 

Motacilidae Anthus sp. Cachirla sp. ant_sp 1 1 

Parulidae 

Basileuterus culicivorus Arañero Coronado Chico bas_cul 3 

Geothlypis aequinoctialis Arañero Cara Negra geo_aeq 2 2 

Setophaga pitiayumi Pitiayumí set_pit 1 2 1 1 1 

Passeridae Passer domesticus Gorrión pas_dom 1 5 15 15 2 1 72 38 34 19 

Picidae 

Colaptes campestris Carpintero Campestre col_cam 1 2 1 

Colaptes melanochloros Carpintero Real col_mel 1 1 1 3 3 1 

Veniliornis mixtus Carpintero Bataraz Chico ven_mix 1 

Polioptilidae Polioptila dumicola Tacuarita Azul pol_dum 7 3 2 

Psittacidae 

Brotogeris chiriri Catita Chirirí bro_chi 4 4 

Myiopsitta monachus Cotorra myi_mon 48 1 17 3 12 7 7 26 1 8 

Pyrrhura frontalis Chiripepé Cabeza Verde pyr_fro 5 2 

Rallidae Aramides ypecaha Ipacaa ara_ype 1 

Strigidae 
Athene cunicularia Lechucita Vizcachera ath_cun 1 

Glaucidium brasilianum Caburé Chico gla_bra 1 1 

Sturnidae Sturnus vulgaris Estornino Pinto stu_vul 3 17 1 2 1 8 1 

Thraupidae 

Embernagra platensis Verdón emb_pla 5 2 

Pipraeidea bonariensis Naranjero pip_bon 1 

Poospiza melanoleuca Monterita Cabeza Negra poo_mel 2 

Sicalis flaveola Jilguero Común sic_fla 9 23 34 17 14 8 6 12 1 

Sicalis luteola Misto sic_lut 16 14 12 3 

Sporophila caerulescens Corbatita Común spo_cae 18 4 

Thraupis sayaca Celestino común thr_say 1 1 1 

Tinamidae 
Nothura maculosa Inambú Común not_mac 6 5 1 1 

Rynchotus rufescens Colorada ryn_ruf 3 

Trochilidae 
Chlorostilbon aureoventris Picaflor común chl_aur 2 2 2 2 

Hylocharis chrysura Picaflor bronceado hyl_chr 4 5 8 6 4 1 

Troglodytidae Troglodytes aedon Ratona Común tro_aed 15 2 18 19 6 1 1 2 2 1 
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Familia 
Especies R P E M A 

Nombre científico Nombre común Código Rep NoRep Rep NoRep Rep NoRep Rep NoRep Rep NoRep 

Turdidae 
Turdus amaurochalinus Zorzal Chalchalero tur_ama 4 5 2 

Turdus rufiventris Zorzal Colorado tur_ruf 2 1 4 26 45 35 31 1 15 

Tyrannidae 

Elaenia parvirostris Fío Fío Pico Corto ela_par 1 

Hymenops perspicillatus Pico De Plata hym_per 3 

Machetornis rixosa Picabuey mac_rix 1 1 3 2 

Myodinastes maculatus Benteveo Rayado myo_mac 1 

Pitangus sulphuratus Benteveo pit_sul 9 9 4 5 2 25 17 9 6 6 

Serpophaga subcristata Piojito Común ser_sub 2 2 3 3 5 1 1 

Suiriri suiriri Suirirí Común sui_sui 1 

Tyrannus melancholicus Suirirí Real tyr_mel 1 3 

Tyrannus savana Tijereta tyr_sav 14 7 



Anexo IV. Valores resultantes del modelo lineal generalizado entre la riqueza estimada y los 

sectores categorizados dentro del área urbana y el área no urbana divididas por etapa. 

Referencias: “A NoRep”: Altamente Urbanizado en etapa no reproductiva, “M NoRep”: Moderadamente 
Urbanizado en etapa no reproductiva, “E NoRep”: Escasamente Urbanizado en etapa no reproductiva, 
“P NoRep”: Periurbano en etapa no reproductiva, “R NoRep”: Rural en etapa no reproductiva, “A Rep”: 
Altamente Urbanizado en etapa reproductiva, “M Rep”: Moderadamente Urbanizado en etapa 
reproductiva, “E Rep”: Escasamente Urbanizado en etapa reproductiva, “P Rep”: Periurbano en etapa 
reproductiva, “R Rep”: Rural en etapa reproductiva, “EE”: error estándar. El asterisco (*) corresponde a 
un p-valor <0.05. 

Estimador EE Valor z P valor 

Intercepto (R NoRep) 2.051 0.116 17.675 <0.001* 

P NoRep 0.117 0.162 0.723 0.469 

E NoRep 0.241 0.167 1.44 0.150 

M NoRep -0.099 0.169 -0.586 0.558 

A NoRep -0.616 0.170 -3.626 <0.001* 

R Rep 0.804 0.091 8.868 <0.001* 

P Rep -0.276 0.129 -2.14 0.032* 

E Rep -0.618 0.136 -4.546 <0.001* 

M Rep -0.463 0.142 -3.249 0.001* 

A Rep -0.346 0.151 -2.287 0.022* 

Anexo V. Comparaciones de a pares de Tukey de la riqueza estimada. Se presentan solo las 
combinaciones entre estaciones para cada sector.  
Referencias: “A NoRep”: Altamente urbanizado en etapa no reproductiva, “M NoRep”: Moderadamente 
urbanizado en etapa no reproductiva, “E NoRep”: Escasamente urbanizado en etapa no reproductiva, 
“P NoRep”: Periurbano en etapa no reproductiva, “R NoRep”: Rural en etapa no reproductiva, “A Rep”: 
Altamente urbanizado en etapa reproductiva, “M Rep”: Moderadamente urbanizado en etapa 
reproductiva, “E Rep”: Escasamente urbanizado en etapa reproductiva, “P Rep”: Periurbano en etapa 
reproductiva, “R Rep”: Rural en etapa reproductiva, “EE”: error estándar, “GL”: grados de libertad. El 
asterisco (*) corresponde a un p-valor >0.05. 

Contrastes Estimador EE GL Valor t P valor 

RNoRep-RRep -0.804 0.091 Inf -8.868 <.0001* 

PNoRep-PRep -0.529 0.091 Inf -5.786 <.0001* 

ENoRep-ERep -0.186 0.101 Inf -1.838 0.711 

MNoRep-MRep -0.342 0.110 Inf -3.114 0.058 

ANoRep-ARep -0.459 0.121 Inf -3.797 0.006* 

Anexo VI. Valores resultantes del modelo lineal generalizado entre la equitatividad y los sectores 
categorizados dentro del área urbana y el área no urbana divididas por etapa.  
Referencias: “A NoRep”: Altamente Urbanizado en etapa no reproductiva, “M NoRep”: Moderadamente 
Urbanizado en etapa no reproductiva, “E NoRep”: Escasamente Urbanizado en etapa no reproductiva, 
“P NoRep”: Periurbano en etapa no reproductiva, “R NoRep”: Rural en etapa no reproductiva, “A Rep”: 
Altamente Urbanizado en etapa reproductiva, “M Rep”: Moderadamente Urbanizado en etapa 
reproductiva, “E Rep”: Escasamente Urbanizado en etapa reproductiva, “P Rep”: Periurbano en etapa 
reproductiva, “R Rep”: Rural en etapa reproductiva, “EE”: error estándar. El asterisco (*) corresponde a 
un p-valor >0.05. 

Estimador EE Valor z P valor 

Intercepto (R NoRep) 1.520 0.247 6.147 <0.001* 

P NoRep -0.321 0.317 -1.012 0.312 

E NoRep 0.078 0.331 0.237 0.813 

M NoRep -0.003 0.320 -0.009 0.993 

A NoRep -1.131 0.299 -3.78 <0.001* 

R Rep 0.435 0.301 1.446 0.148 
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Estimador EE Valor z P valor 

P Rep 0.179 0.427 0.42 0.675 

E Rep -0.260 0.440 -0.591 0.555 

M Rep -0.431 0.425 -1.014 0.311 

A Rep 1.052 0.431 2.44 0.015* 

Anexo VII. Comparaciones de a pares de Tukey de la equitatividad. Se presentan solo las 
combinaciones entre estaciones para cada sector.  
Referencias: “A NoRep”: Altamente urbanizado en etapa no reproductiva, “M NoRep”: Moderadamente 
urbanizado en etapa no reproductiva, “E NoRep”: Escasamente urbanizado en etapa no reproductiva, 
“P NoRep”: Periurbano en etapa no reproductiva, “R NoRep”: Rural en etapa no reproductiva, “A Rep”: 
Altamente urbanizado en etapa reproductiva, “M Rep”: Moderadamente urbanizado en etapa 
reproductiva, “E Rep”: Escasamente urbanizado en etapa reproductiva, “P Rep”: Periurbano en etapa 
reproductiva, “R Rep”: Rural en etapa reproductiva, “EE”: error estándar, “GL”: grados de libertad. El 
asterisco (*) corresponde a un p-valor >0.05. 

Contrastes Estimador EE GL Valor t P valor 

RNoRep-RRep -0.435 0.301 188 -1.446 0.911 

PNoRep-Prep -0.615 0.316 188 -1.947 0.637 

ENoRep-ERep -0.175 0.323 188 -0.542 1.000 

MNoRep-MRep -0.005 0.300 188 -0.015 1.000 

ANoRep-ARep -1.487 0.331 188 -4.491 <0.001* 

Anexo VIII. Valores resultantes del modelo lineal generalizado entre la disimilitud de Bray-Curtis y los 
sectores categorizados dentro del área urbana y el área no urbana divididas por etapa.  
Referencias: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente 
Urbanizado, “P”: Periurbano reproductiva, “R”: Rural, “EE”: error estándar. El asterisco (*) corresponde 
a un p-valor <0.05. 

Anexo IX. Comparaciones de a pares de Tukey de la Disimilitud de Bray-Curtis.  
Referencias: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente 
Urbanizado, “P”: Periurbano, “R”: Rural, “EE”: error estándar, “GL”: grados de libertad. El asterisco (*) 
corresponde a un p-valor >0.05. 

Contraste Estimador EE GL Valor t P valor 

R-P 0.035 0.053 95 0.658 0.9648 

R-E 0.131 0.055 95 2.398 0.1249 

R-M 0.152 0.053 95 2.856 0.0411 

R-A 0.071 0.050 95 1.415 0.6194 

P-E 0.097 0.055 95 1.767 0.3987 

P-M 0.117 0.053 95 2.207 0.1862 

P-A 0.037 0.050 95 0.728 0.9494 

E-M 0.021 0.055 95 0.371 0.9959 

E-A -0.060 0.053 95 -1.143 0.7831 

M-A -0.081 0.055 95 -1.584 0.5114 

Estimador EE Valor t P valor 

Intercepto (R) 0.777 0.037 20.934 <0.001* 

P -0.035 0.052 -0.658 0.512 

E -0.131 0.055 -2.398 0.018* 

M -0.152 0.053 -2.856 <0.001* 

A -0.071 0.050 -1.415 0.160 
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Anexo X. Prueba de adonis de la composición de especies de la interacción entre sectores y etapa.  
Referencias: “GL”: grados de libertad, “SC”: suma de cuadrados, “CM”: cuadrados mínimos. El 
asterisco (*) corresponde a un p-valor >0.05. 

GL SC CM F R2 P valor 
Sectores 4 11.864 2.966 10.567 0.170 0.001* 

Etapa 1 1.973 1.973 7.028 0.028 0.001* 

Sectores*Etapa 4 2.596 0.649 2.312 0.037 0.001* 

Residuales 190 53.331 0.281 0.764 

Total 199 69.763 1 

Anexo XI. Valores resultantes del modelo lineal generalizado entre el FDis y los sectores categorizados 
dentro del área urbana y el área no urbana divididas por etapa.  
Referencias: “A NoRep”: Altamente Urbanizado en etapa no reproductiva, “M NoRep”: Moderadamente 
Urbanizado en etapa no reproductiva, “E NoRep”: Escasamente Urbanizado en etapa no reproductiva, 
“P NoRep”: Periurbano en etapa no reproductiva, “R NoRep”: Rural en etapa no reproductiva, “A Rep”: 
Altamente Urbanizado en etapa reproductiva, “M Rep”: Moderadamente Urbanizado en etapa 
reproductiva, “E Rep”: Escasamente Urbanizado en etapa reproductiva, “P Rep”: Periurbano en etapa 
reproductiva, “R Rep”: Rural en etapa reproductiva, “EE”: error estándar. El asterisco (*) corresponde a 
un p-valor <0.05. 

Estimador EE Valor z P valor 

Intercepto (R NoRep) 3.931 0.146 26.850 <0.001* 

P NoRep -0.279 0.297 -0.937 0.350 

E NoRep -0.057 0.195 -0.293 0.770 

M NoRep -0.377 0.191 -1.970 0.050 

A NoRep -1.631 0.345 -4.748 <0.001* 

R Rep 0.249 0.159 1.564 0.120 

P Rep 0.512 0.294 1.738 0.084 

E Rep -0.016 0.203 -0.080 0.937 

M Rep -0.053 0.262 -0.203 0.839 

A Rep 0.881 0.337 2.617 0.010* 

Anexo XII. Comparaciones de a pares de Tukey del FDis. Se presentan solo las combinaciones entre 
estaciones para cada sector.  
Referencias: “A NoRep”: Altamente urbanizado en etapa no reproductiva, “M NoRep”: Moderadamente 
urbanizado en etapa no reproductiva, “E NoRep”: Escasamente urbanizado en etapa no reproductiva, 
“P NoRep”: Periurbano en etapa no reproductiva, “R NoRep”: Rural en etapa no reproductiva, “A Rep”: 
Altamente urbanizado en etapa reproductiva, “M Rep”: Moderadamente urbanizado en etapa 
reproductiva, “E Rep”: Escasamente urbanizado en etapa reproductiva, “P Rep”: Periurbano en etapa 
reproductiva, “R Rep”: Rural en etapa reproductiva, “EE”: error estándar, “GL”: grados de libertad. El 
asterisco (*) corresponde a un p-valor >0.05. 

Contrastes Estimador EE GL Valor t P valor 

RNoRep-RRep -0,249 0,159 30,1 -1,564 0,855 

PNoRep-PRep -0,761 0,248 21,1 -3,074 0,121 

ENoRep-ERep -0,233 0,126 20,1 -1,843 0,703 

MNoRep-MRep -0,196 0,207 23,9 -0,944 0,993 

ANoRep-ARep -1,130 0,297 22,8 -3,811 0,025 
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Anexo XIII. Valores resultantes del modelo lineal generalizado entre la distancia media por pares de los 
rasgos funcionales entre etapas y los sectores categorizados dentro del área urbana y el área no 
urbana divididas por etapa. 
Referencias: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente 
Urbanizado, “P”: Periurbano reproductiva, “R”: Rural, “EE”: error estándar. El asterisco (*) corresponde 
a un p-valor <0.05. 

Estimador EE Valor t P valor 

R 0,200 0,006 32,618 <0.001* 

P -0,001 0,009 -0,144 0,886 

E -0,011 0,009 -1,230 0,222 

M -0,035 0,009 -3,933 <0.001* 

A -0,052 0,008 -6,196 <0.001* 

Anexo XIV. Comparaciones de a pares de Tukey de la distancia media por pares de los rasgos 
funcionales entre etapas.  
Referencias: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente 
Urbanizado, “P”: Periurbano, “R”: Rural, “EE”: error estándar, “GL”: grados de libertad. El asterisco (*) 
corresponde a un p-valor >0.05. 

Contrastes Estimador EE GL Valor t P valor 

R-P 8.44 5.01 184 1.685 0.446 

R-E -12.16 3.29 184 -3.701 0.003* 

R-M 4.34 4.44 184 0.978 0.865 

R-A 12.33 5.59 184 2.206 0.182 

P-E -20.61 4.54 184 -4.539 <0.001* 

P-M -4.1 5.44 184 -0.754 0.943 

P-A 3.88 6.4 184 0.606 0.974 

E-M 16.51 3.9 184 4.23 <0.001* 

E-A 24.49 5.17 184 4.738 <0.001* 

M-A 7.98 5.97 184 1.337 0.669 

NoRep-Rep -2.51 2.42 184 -1.036 0.301 
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Anexo XV. Valores de los coeficientes de interacción del análisis de las cuatro esquinas para todas las 
especies entre los sectores y los rasgos funcionales por etapa. 

Sectores por etapa 

A M E P R 

Rep NoRep Rep NoRep Rep NoRep Rep NoRep Rep NoRep 

R
a
s
g
o
s
 f

u
n
c
io

n
a
le

s
 

D
ie

ta
 

Invertebrados 0.000 -0.077 0.000 0.000 0.079 0.058 0.000 0.000 0.000 0.000 

Vertebrados 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 -0.041 0.043 

Carroña 0.000 -0.012 0.000 -0.007 0.053 0.027 0.040 0.002 0.000 0.000 

Frugívora 0.000 0.000 0.061 0.000 0.023 0.023 -0.026 -0.012 -0.065 -0.172 

Nectarívora 0.000 0.000 0.052 0.000 0.000 0.025 -0.032 0.000 0.000 -0.041 

Granívora 0.029 0.001 0.000 0.000 -0.016 -0.046 0.001 -0.037 0.001 -0.043 

Herbívora 0.000 0.000 -0.014 0.094 0.000 0.000 0.000 0.060 0.000 0.122 

Omnívora -0.054 0.000 0.000 0.000 0.000 0.055 -0.053 -0.007 0.042 0.047 

S
it
io

 d
e
 f

o
rr

a
je

o
 Agua 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 -0.002 0.000 -0.003 0.000 

Suelo 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.013 -0.037 -0.031 0.000 0.000 

Sotobosque 0.020 -0.026 0.022 0.000 0.000 -0.013 0.034 0.000 0.071 0.000 

Media altura 0.000 0.091 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 -0.065 -0.003 

Dosel 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.099 0.000 0.000 -0.017 

Multisitio 0.048 -0.096 0.012 0.037 0.068 0.000 -0.022 0.000 -0.060 -0.159 

Masa corporal (g) 0.021 0.023 0.000 0.000 0.000 0.000 -0.064 0.034 -0.072 0.037 

S
it
io

 d
e
 n

id
if
ic

a
c
ió

n
 

Edificios 0.123 0.058 0.011 0.042 0.000 -0.016 -0.042 -0.027 -0.098 0.000 

Arbustos -0.085 -0.105 0.000 -0.027 0.015 0.000 0.000 0.033 0.051 0.044 

Árboles 0.098 0.177 0.093 0.102 0.000 0.000 -0.082 -0.099 -0.010 -0.090 

Suelo 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 -0.004 0.000 0.000 0.053 0.063 

Parásita 0.000 0.000 0.000 0.000 -0.009 0.000 0.049 0.040 0.000 -0.058 

Nidos de aves 0.000 -0.073 0.045 -0.035 0.011 0.000 0.000 0.000 -0.040 0.023 

Tamaño de nidada -0.116 0.000 0.000 0.000 0.000 -0.064 0.198 0.052 0.241 0.090 

Estatus migratorio 0.233 0.000 0.000 0.000 0.000 -0.008 0.290 0.000 0.301 -0.022 
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Anexo XVI. Valores de los coeficientes de interacción del análisis de las cuatro esquinas de las 
especies migradoras entre los sectores y los rasgos funcionales por etapa. 

Sectores por etapa 

A_Rep M_Rep E_Rep P_Rep P_NoRep R_Rep R_NoRep 

R
a
s
g
o
s
 f
u

n
c
io

n
a
le

s
- 

m
ig

ra
d
o
ra

s
 

D
ie

ta
 

Invertebrados 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

Nectarívora 0.000 0.065 0.024 0.000 0.000 0.000 0.000 

Granívora 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.138 0.000 

Herbívora 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

S
it
io

 d
e
 f

o
rr

a
je

o
 

Suelo 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.060 0.000 

Sotobosque 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.139 0.000 

Media altura 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

Dosel 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

Multisitio 0.055 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

Masa corporal (g) 0.045 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

S
it
io

 d
e
 

n
id

if
ic

a
c
ió

n
 Edificios 0.152 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

Arbustos 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

Árboles 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

Suelo 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

Nidos de aves 0.000 0.000 0.000 0.069 0.000 0.000 0.000 

Tamaño de nidada 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

Anexo XVII. Valores resultantes del modelo lineal generalizado entre la magnitud de efecto 
estandarizado de la diversidad alfa funcional y los sectores categorizados dentro del área urbana y el 
área no urbana divididas por etapa.  
Referencias: “A NoRep”: Altamente Urbanizado en etapa no reproductiva, “M NoRep”: Moderadamente 
Urbanizado en etapa no reproductiva, “E NoRep”: Escasamente Urbanizado en etapa no reproductiva, 
“P NoRep”: Periurbano en etapa no reproductiva, “R NoRep”: Rural en etapa no reproductiva, “R Rep”: 
Rural en etapa reproductiva, “EE”: error estándar. El asterisco (*) corresponde a un p-valor <0.05. 

Estimador EE Valor t P valor 

Intercepto (R NoRep) -0.016 0.138 -0.116 0.908 

P NoRep 0.033 0.182 0.181 0.857 

E NoRep -0.228 0.188 -1.209 0.228 

M NoRep -0.639 0.183 -3.495 0.001* 

A NoRep -0.872 0.178 -4.906 <0.001* 

R Rep 0.563 0.102 5.500 <0.001* 

Anexo XVIII. Valores estimados de la magnitud de efecto estandarizado de la diversidad alfa funcional 
y los sectores categorizados dentro del área urbana y el área no urbana divididas por etapa con sus 
intervalos de confianza.  
Referencias: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente 
Urbanizado, “P”: Periurbano, “R”: Rural, “EE”: error estándar, “GL”: grados de libertad, “IC inf”= intervalo 
de confianza inferior, “IC sup”= intervalo de confianza superior. 

Sector Etapa Estimador EE GL IC inf IC sup 

R NoRep -0.016 0.138 120 -0.288 0.256 

P NoRep 0.017 0.139 123 -0.259 0.293 

E NoRep -0.244 0.148 116 -0.536 0.049 

M NoRep -0.655 0.141 119 -0.934 -0.377 
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Sector Etapa Estimador EE GL IC inf IC sup 

A NoRep -0.888 0.137 141 -1.159 -0.617 

R Rep 0.547 0.138 120 0.274 0.819 

P Rep 0.580 0.138 121 0.306 0.853 

E Rep 0.319 0.148 116 0.027 0.611 

M Rep -0.093 0.141 119 -0.371 0.186 

A Rep -0.326 0.131 131 -0.584 -0.067 
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Anexo XIX. Rasgos funcionales por especie. 
Referencias: Dieta: “I”: invertebrados, “V”: vertebrados, “C”: carroña, “F”: frugívora, “N”: nectarívora, “G”: granívora, “H”: herbívora, “O”: omnívora; Sitio de forrajeo: “A”: agua, 
“S”: suelo, “So”: sotobosque, “MA”: media altura, “D”: dosel, “MS”: multi sitio; Sitio de nidificación: “E”: edificio, “Ar”: arbusto, “A”: árbol, “S”: suelo, “P”: parásita, “Av”: nidos de 
otras aves. 

Dieta Sitio de forrajeo 
Masa corporal (g) 

Sitio de nidificación 
Tamaño de nidada Migración 

I V C F N G H O A S So MA D MS E Ar A S P Av 

age_bad 1 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 45.25 0 0 0 0 0 1 4 0 
amm_hum 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 15.99 0 0 0 1 0 0 3.5 0 
ana_fla 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 434 0 0 0 1 0 1 9 0 
ant_sp 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 20.9 0 0 0 1 0 0 3 0 
ara_ype 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 700.07 0 1 0 0 0 0 5.5 0 
ath_cun 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 150.61 0 0 0 1 0 0 5 0 
bas_cul 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 10.5 0 0 0 1 0 0 2 0 
bro_chi 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 61.6 0 0 1 0 0 0 5 0 
but_mag 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 269 0 0 1 0 0 0 3 0 
car_pla 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1078.62 0 1 1 0 0 0 3 0 
chl_ame 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 33.73 0 0 0 1 0 0 4.5 0 
chl_aur 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 3.5 1 1 0 0 0 0 2 1 
cin_fus 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 30 1 0 0 1 0 0 3 1 
col_cam 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 158 1 0 1 0 0 0 4 0 
col_liv 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 354.2 1 0 1 0 0 0 2 0 
col_mel 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 127.27 0 0 1 0 0 0 4 0 
col_pic 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 47 1 1 1 0 0 1 2 0 
ela_par 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 13.8 0 0 1 0 0 0 2.5 1 
emb_pla 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 45.5 0 1 0 0 0 0 3 0 
fal_spa 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 114.61 0 1 0 0 0 1 4.5 0 
fur_ruf 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 46.42 1 1 1 1 1 1 4 0 
geo_aeq 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 13.1 0 1 0 1 0 0 3.5 1 
gla_bra 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 75.1 0 0 1 0 0 1 5 0 
gui_gui 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 141 1 1 1 0 0 0 11 0 
hir_rus 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 17.91 1 0 0 0 0 0 5 1 
hyl_chr 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 4.5 0 1 1 0 0 0 2 0 
hym_per 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 22.9 0 1 0 1 0 0 3 0 
ict_pyr 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 35.44 0 0 1 0 0 0 2.5 0 
lar_mac 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 339 0 0 0 1 0 0 3.5 0 
lep_ang 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 29.59 1 0 1 0 0 1 3.5 0 
lep_pla 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 10.6 0 0 1 0 0 1 3.5 0 
lep_ver 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 146.88 0 1 1 0 0 0 2 0 
mac_rix 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 29.6 1 0 0 0 0 1 4.5 0 
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Dieta Sitio de forrajeo 
Masa corporal (g) 

Sitio de nidificación 
Tamaño de nidada Migración 

I V C F N G H O A S So MA D MS E Ar A S P Av 

mil_chi 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 296 0 1 1 1 0 0 3 0 
mim_sat 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 63.7 1 1 1 0 0 0 3.5 0 
mim_tri 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 47.2 0 1 0 0 0 0 4 1 
mol_bon 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 41.49 0 0 0 0 1 0 4.5 0 
mol_ruf 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 47.5 0 0 0 0 1 0 4.5 0 
myi_mon 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 120 1 0 1 0 0 0 7 0 
myo_mac 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 43.2 0 0 1 0 0 1 3 1 
not_mac 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 257.48 0 1 0 1 0 0 10 0 
par_uni 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 850.28 0 0 1 0 0 0 2 0 
pas_dom 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 0 0 0 26.51 1 0 1 0 0 1 4.5 0 
pat_mac 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 347 0 1 1 0 0 0 1 0 
pat_pic 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 279 0 0 1 0 0 0 1 0 
pha_str 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 0 0 40.5 0 1 1 0 0 1 4 0 
phy_rut 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 0 0 40.5 0 1 1 0 0 0 3 1 
pip_bon 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 36 0 1 1 0 0 0 3 0 
pit_sul 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 62.85 0 0 1 0 0 1 3 0 
pol_dum 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 7 0 1 1 0 0 0 3 0 
poo_mel 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 1 0 0 0 13.1 0 1 0 0 0 0 2.5 0 
pro_cha 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 42.9 1 0 0 0 0 0 4.5 1 
pro_tap 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 32 0 0 0 0 0 1 4 1 
pse_vir 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 79.93 0 1 0 0 0 0 4 0 
pyr_fro 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 72 0 0 1 0 0 0 4.5 0 
ryn_ruf 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 843.47 0 0 0 1 0 0 11 0 
sch_pry 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 18.6 0 1 1 0 0 1 4.5 0 
ser_sub 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 6.6 0 1 1 0 0 0 3 0 
set_pit 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 6.82 0 0 1 0 0 0 3 0 
sic_fla 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 0 0 0 16.89 1 0 0 0 0 1 5 0 
sic_lut 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 15.9 0 0 0 1 0 0 4.5 0 
spi_mag 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 13.6 0 0 1 0 0 0 3.5 0 
spo_cae 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 0 0 0 9.73 0 1 1 0 0 0 3 1 
stu_sup 1 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 45.32 0 0 0 1 0 0 3.5 0 
stu_vul 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 77.14 1 0 1 0 0 1 6 0 
sui_sui 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 14.53 0 0 1 0 0 0 3 0 
syn_fro 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 14 0 1 1 0 0 0 3.5 0 
tac_leu 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 15.3 1 0 1 0 0 1 4 1 
thr_say 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 32.49 0 0 1 0 0 0 3 0 
tro_aed 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 10.85 1 0 1 0 0 1 5 0 
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Dieta Sitio de forrajeo 
Masa corporal (g) 

Sitio de nidificación 
Tamaño de nidada Migración 

I V C F N G H O A S So MA D MS E Ar A S P Av 

tur_ama 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 57.9 0 1 1 0 0 0 3 0 
tur_ruf 1 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 69.44 1 0 1 0 0 0 3 0 
tyr_mel 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 37.4 0 0 1 0 0 0 3.5 1 
tyr_sav 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 31.9 0 0 1 0 0 0 3 1 



Anexo XX. Valores resultantes del modelo lineal generalizado entre la diversidad alfa filogenética y los 
sectores categorizados dentro del área urbana y el área no urbana divididas por etapa.  
Referencias: “A NoRep”: Altamente Urbanizado en etapa no reproductiva, “M NoRep”: Moderadamente 
Urbanizado en etapa no reproductiva, “E NoRep”: Escasamente Urbanizado en etapa no reproductiva, 
“P NoRep”: Periurbano en etapa no reproductiva, “R NoRep”: Rural en etapa no reproductiva, “R Rep”: 
Rural en etapa reproductiva, “EE”: error estándar. El asterisco (*) corresponde a un p-valor <0.05. 

Estimador EE Valor t P valor 

Intercepto (R NoRep) 103.431 3.081 33.566 <0.001* 

P NoRep -8.445 5.012 -1.685 0.094 

E NoRep 12.163 3.286 3.701 <0.001* 

M NoRep -4.345 4.442 -0.978 0.329 

A NoRep -12.326 5.587 -2.206 0.029* 

R Rep 2.512 2.424 1.036 0.301 

Anexo XXI. Comparaciones de a pares de Tukey de la diversidad alfa filogenética entre etapas del 
modelo aditivo.  
Referencias: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente 
Urbanizado, “P”: Periurbano, “R”: Rural, “EE”: error estándar, “GL”: grados de libertad. El asterisco (*) 
corresponde a un p-valor >0.05. 

Contrastes Estimador EE GL Valor t P valor 

NoRep-Rep -2.51 2.42 184 -1.036 0.301 

R-P 8.44 5.01 184 1.685 0.446 

R-E -12.16 3.29 184 -3.701 0.003* 

R-M 4.34 4.44 184 0.978 0.865 

R-A 12.33 5.59 184 2.206 0.182 

P-E -20.61 4.54 184 -4.539 <0.001* 

P-M -4.1 5.44 184 -0.754 0.943 

P-A 3.88 6.4 184 0.606 0.974 

E-M 16.51 3.9 184 4.23 <0.001* 

E-A 24.49 5.17 184 4.738 <0.001* 

M-A 7.98 5.97 184 1.337 0.669 

Anexo XXII. Valores resultantes del modelo lineal generalizado entre la distancia media por pares de 
las relaciones filogenéticas entre etapas y los sectores categorizados dentro del área urbana y el área 
no urbana divididas por etapa. 
Referencias: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente 
Urbanizado, “P”: Periurbano reproductiva, “R”: Rural, “EE”: error estándar. El asterisco (*) corresponde 
a un p-valor <0.05. 

Estimador EE Valor t P valor 

R 129.256 3.073 42.064 <0.001* 

P -8.201 6.773 -1.211 0.229 

E 1.345 3.581 0.376 0.708 

M -9.037 5.897 -1.532 0.129 

A -19.443 5.497 -3.537 0.001* 
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Anexo XXIII. Comparaciones de a pares de Tukey de la distancia media por pares de las relaciones 
filogenéticas entre etapas.  
Referencias: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente 
Urbanizado, “P”: Periurbano, “R”: Rural, “EE”: error estándar, “GL”: grados de libertad. El asterisco (*) 
corresponde a un p-valor >0.05. 

Contrastes Estimador EE GL Valor t P valor 

R-P 8.201 6.77 28.3 1.211 0.745 

R-E -1.345 3.58 30.4 -0.376 0.996 

R-M 9.037 5.9 30.4 1.532 0.550 

R-A 19.443 5.5 37.5 3.537 0.009* 

P-E -9.546 6.31 22.5 -1.513 0.565 

P-M 0.836 7.86 36.1 0.106 1.000 

P-A 11.242 7.56 36.8 1.486 0.578 

E-M 10.382 5.36 23 1.937 0.327 

E-A 20.788 4.91 28.7 4.23 0.002* 

M-A 10.406 6.79 38.6 1.532 0.548 

Anexo XXIV. Valores resultantes del modelo lineal generalizado entre la diversidad alfa filogenética con 
y sin migradoras en todo el gradiente urbano- rural. 
Referencias: “EE”: error estándar. El asterisco (*) corresponde a un p-valor <0.05. 

Estimador EE Valor t P valor 

Sin Migradoras 100.009 1.762 56.774 <0.001* 

Con Migradoras 1.475 0.705 2.093 0.037 

Anexo XXV. Comparaciones de a pares de Tukey de la diversidad alfa filogenética con y sin 
migradoras en todo el gradiente urbano- rural.  
Referencias: “EE”: error estándar, “GL”: grados de libertad. El asterisco (*) corresponde a un p-valor 
>0.05. 

Contrastes Estimador EE GL Valor t P valor 

Sin Migradoras - Con Migradoras -1.47 0.705 187 -2.093 0.038* 

Anexo XXVI. Valores resultantes del modelo lineal generalizado entre la magnitud de efecto 
estandarizado de la diversidad alfa filogenética entre etapas y los sectores categorizados dentro del 
área urbana y el área no urbana divididas por etapa. 
Referencias: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente 
Urbanizado, “P”: Periurbano reproductiva, “R”: Rural, “EE”: error estándar. El asterisco (*) corresponde 
a un p-valor <0.05. 

Estimador EE Valor t P valor 

Intercepto (R NoRep) 0.377 0.191 1.975 0.050 

P NoRep -0.664 0.274 -2.425 0.016 

E NoRep 0.074 0.282 0.263 0.793 

M NoRep -0.500 0.274 -1.825 0.070 

A NoRep -0.454 0.278 -1.636 0.104 

R Rep -0.836 0.270 -3.094 0.002 

P Rep 0.388 0.385 1.009 0.314 

E Rep 0.695 0.399 1.744 0.083 

M Rep 0.874 0.387 2.257 0.025 

A Rep 1.050 0.380 2.766 0.006 
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Anexo XXVII. Valores estimados de la magnitud de efecto estandarizado de la diversidad alfa 
filogenética y los sectores categorizados dentro del área urbana y el área no urbana divididas por etapa 
con sus intervalos de confianza.  
Referencias: “A”: Altamente Urbanizado, “M”: Moderadamente Urbanizado, “E”: Escasamente 
Urbanizado, “P”: Periurbano, “R”: Rural, “EE”: error estándar, “GL”: grados de libertad, “IC inf”= intervalo 
de confianza inferior, “IC sup”= intervalo de confianza superior 

Sector Etapa Estimador EE GL IC inf IC sup 

A NoRep -0.0768 0.201 183 -0.474208 0.3206 

E NoRep 0.4516 0.207 183 0.042632 0.8605 

M NoRep -0.1224 0.196 183 -0.509174 0.2644 

P NoRep -0.2866 0.196 183 -0.673422 0.1002 

R NoRep 0.3773 0.191 183 0.000305 0.7543 

A Rep 0.1368 0.174 183 -0.207379 0.4809 

E Rep 0.3106 0.207 183 -0.098342 0.7195 

M Rep -0.0848 0.196 183 -0.471596 0.302 

P Rep -0.7347 0.191 183 -1.111723 -0.3577 

R Rep -0.4589 0.191 183 -0.835885 -0.0819 
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