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R������. La urbanización ha transformado el paisaje e impactado ecosistemas del planeta. Para brindar 
evidencia científica que permita manejar el ambiente urbano para conservar aves, evaluamos las respuestas 
de la comunidad de aves a variables del hábitat local y del paisaje en la ciudad de Santiago, Chile. Evaluamos 
118 sitios de 1 km2 distribuidos en la ciudad, que variaron en porcentaje de cobertura y agregación de 
vegetación leñosa. En cada sitio registramos aves y variables ambientales en cuatro puntos de muestreo en 
época reproductiva y no reproductiva. Con índices comunitarios (diversidad de Shannon y equitatividad de 
Pielou) cuantificamos el efecto de las variables del paisaje (porcentaje de cobertura y agregación de vegetación 
leñosa en 1 km2) sobre la comunidad de aves. Luego, identificamos gremios de aves categorizados según dieta, 
sustrato de forrajeo, sustrato del nido y tamaño corporal. Utilizando análisis de correspondencia canónica 
observamos las relaciones entre los gremios de aves y variables ambientales cuantificadas a escala local y de 
paisaje. Registramos 42 especies de aves. Encontramos una comunidad de aves más diversa y equitativa a mayor 
cobertura y agregación de vegetación leñosa en el paisaje. Aves granívoras y forrajeadoras de suelo dominaron 
el ensamble, asociándose positivamente con variables del ambiente construido. La cobertura vegetal a escala 
local y de paisaje tuvo efectos positivos sobre la mayoría de los gremios identificados, incluyendo aves que se 
alimentan de invertebrados, omnívoros, carnívoros, nectarívoros, forrajeadores de la vegetación, nidificadores 
en la vegetación, nidificadores en suelo, parásitos de nido y aves medianas y muy grandes. Nuestros resultados 
demuestran que la comunidad de aves responde a variables ambientales a escala local y de paisaje. Una mayor 
cobertura vegetal en ciudades contribuiría a una mayor diversidad y equitatividad de la comunidad de aves, 
promoviendo la abundancia de diferentes gremios, incluyendo aquellos sensibles al ambiente construido.

[Palabras clave: avifauna, hotspot de biodiversidad, gremio, urbanización, vegetación urbana, ecosistema 
mediterráneo]

A�������. Bird community responses to local and landscape variables in the city of Santiago, Chile. 
Urbanization has transformed the landscape affecting ecosystems around the planet. To provide scientific 
evidence for the conservation of birds in urban environments, we evaluated bird community responses to 
local habitat and landscape variables in Santiago city, the capital of Chile. We evaluated 118 sites (1 km2 in 
size) distributed throughout the city, which varied in cover and aggregation of woody cover. At each site, we 
recorded birds and environmental variables at four sampling points during the breeding and non-breeding 
seasons. Using community indices (Shannon’s diversity and Pielou’s evenness), we quantified the effect of 
landscape variables (percent and aggregation of woody vegetation cover) on the bird community. Then, 
we identified bird guilds, categorized according to diet, foraging substrate, nest substrate and body size. 
Using canonical correspondence analyses, we observed relationships between bird guilds and environmental 
variables quantified at the local and landscape scales. We recorded 42 species of birds. We found more diverse 
and equitable bird communities the higher the cover and aggregation of woody vegetation in the landscape. 
Granivorous and ground foraging birds dominated the assemblage, being positively associated with the built 
environment. Vegetation cover at the local and landscape scale had positive effects on most of the identified 
guilds, including invertebrate-feeding birds, omnivores, carnivores, nectarivores, vegetation foragers, vegetation 
nesters, ground nesters, nest parasites, medium-sized, and very large birds. Our results show that the bird 
community responds to environmental variables at local and landscape scales. Greater vegetation cover in 
cities would contribute to greater diversity and evenness of the bird community, promoting the abundance of 
different guilds, including those sensitive to the built environment.

[Keywords: avifauna, biodiversity hotspot, guilds, Mediterranean ecosystems, urban vegetation, 
urbanization]
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I�����������
El aumento de los centros urbanos alrededor 

del planeta ha transformado fuertemente el 
paisaje (Farina 2000). Este cambio del uso de 
suelo provocado por la urbanización es uno 
de los principales responsables de la pérdida 
de hábitat y biodiversidad global (Grimm et 
al. 2008). En particular, este fenómeno ha sido 
acelerado en América Latina, donde cerca del 
80% de la población reside en zonas urbanas 
(Cunha and Rodríguez 2009; Bingwen 2014).

Los estudios de ecología urbana 
experimentaron un aumento sostenido en los 
últimos 30 años (Kowarik 2011; Colding and 
Barthel 2017). Sin embargo, aún son limitados 
debido a que muchos científicos consideran 
poco atractivo el realizar estudios ecológicos 
en áreas urbanas en comparación con áreas 
naturales (Miller and Hobbs 2002). Además, la 
alta frecuencia de delitos en algunas ciudades 
podría ser un desincentivo para la realización 
de estos estudios (Dammert 2001; Lahosa 
2002; Cadena and Letelier 2018). A pesar de 
lo anterior, hay un interés creciente en evaluar 
la relación entre la fauna y las variables del 
hábitat local y del paisaje en ecosistemas 
urbanos (Ditchkoff et al. 2006), donde las 
aves brindan un exitoso modelo de estudio 
(McKinney 2006).

La comunidad de aves en ciudades puede 
responder a diferentes variables ambientales. 
A escala local del sitio de evaluación, variables 
asociadas a la vegetación (e.g., cobertura 
herbácea, arbustiva y arbórea) influirían sobre 
la presencia y la abundancia de las aves en 
ambientes urbanos (Benito et al. 2019), ya 
que la vegetación otorga alimento y refugio 
para la avifauna (Welch 1994). También las 
construcciones tendrían efectos negativos 
tanto en la riqueza como abundancia de aves 
en la ciudad (Arévalo et al. 2022). Variables 
a mayor escala espacial también podrían 
influir sobre la comunidad de aves en las 
ciudades; por ejemplo, Villaseñor et al. (2021) 
determinaron que la agregación espacial de 
la vegetación leñosa, así como la superficie 
cubierta por vegetación en el paisaje en 1 km2 
en torno al sitio de muestreo, tienen un efecto 
positivo en la riqueza de aves nativas.

Las diferentes especies de aves responden 
de formas particulares a las variaciones en el 
hábitat local y del paisaje de acuerdo con los 
recursos que utilizan (Amaya-Espinel et al. 
2019; Benito et al. 2019; Villaseñor and Escobar 
2019). De esta manera, las modificaciones del 

hábitat local o del paisaje pueden favorecer 
o perjudicar a un gremio en particular en la 
medida en que estas modificaciones alteran los 
recursos que explotan los distintos gremios. 
Por ejemplo, las aves insectívoras suelen ser 
afectadas por la urbanización debido a que 
la vegetación leñosa ornamental en ciudades 
tiende a albergar una menor cantidad de 
insectos que la vegetación nativa, lo que 
genera una menor oferta de alimento 
(Ordóñez-Delgado et al. 2022). Al contrario, 
las aves granívoras presentarían mayor 
tolerancia a la urbanización, e incluso pueden 
ser favorecidas por cambios antrópicos (Chace 
and Walsh 2006; Perepelizin and Faggi 2009). 
En áreas urbanas, las aves generalistas con 
una dieta omnívora parecen incrementar su 
abundancia (Clergeau et al. 1998; Lim and 
Sodhi 2004; Walker and Shochat 2010).

En América Latina, el interés por la ecología 
de aves en ecosistemas urbanos aumentó 
de forma considerable en los últimos años 
(Muñoz-Pacheco and Villaseñor 2021). Sin 
embargo, a pesar de ser la región con mayor 
diversidad de aves y presentar uno de los 
mayores niveles de urbanización a nivel 
global, los esfuerzos científicos por evaluar 
las relaciones entre las variables del ambiente 
urbano y la comunidad de aves aún son 
bajos en comparación con otros continentes 
(Escobar-Ibáñez and MacGregor-Fors 2017). 
Esto limita nuestro entendimiento sobre las 
dinámicas comunitarias y la mitigación de los 
impactos negativos de la urbanización sobre 
la avifauna.

En Chile, gran parte de las investigaciones 
sobre las aves en ambientes urbanos se 
enfocaron en espacios verdes (Estades 1995; 
Urquiza and Mella 2002; Mella and Loutit 
2007; Amaya-Espinel et al. 2019; Villaseñor and 
Escobar 2019; Arévalo et al. 2022), ignorando 
la mayor parte del ecosistema urbano. La 
carencia de investigaciones a través de la 
ciudad limita nuestra comprensión de los 
factores que influyen sobre la comunidad 
de aves en ambientes urbanos y restringe la 
elaboración de estrategias para la conservación 
de aves en ciudades (Benito et al. 2019).

Con el objetivo de aportar evidencia 
científica robusta que contribuya a planificar 
y manejar el hábitat urbano para conservar 
aves en ciudades, estimamos la diversidad 
de la comunidad de aves de acuerdo con 
el porcentaje y la agregación espacial de la 
vegetación leñosa. A su vez, analizamos las 
respuestas de los gremios que conforman la 
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comunidad de aves a variables del hábitat 
local y del paisaje en la ciudad de Santiago 
de Chile.

M��������� � M������

Área de estudio
El área de estudio comprende el área 

urbana de la ciudad de Santiago en la Región 
Metropolita en Chile central (33°26’16’’ 
S - 70°39’01’’ O) (Figura 1). La ciudad de 
Santiago se ubica a una altitud media de 567 
m s. n. m., en una zona con clima templado 
mediterráneo, con cuatro estaciones bien 
definidas. La temperatura media anual es ~14 
°C; la temperatura media del mes más cálido es 
21 °C, y la del mes más frío, 9 °C (Luebert and 
Pliscoff 2006). Las precipitaciones alcanzan 200 
mm/año; ocurren principalmente durante el 
invierno austral (julio-septiembre). Santiago 
tiene una superficie ~650 km2 y alberga más 
de 6 millones de habitantes (INE 2017), que 
corresponden a más del 35% de la población 
total del país. Presenta 3.7 m2 de espacios 
verdes por habitante (Reyes Päcke and 
Figueroa 2010). La vegetación urbana está 
dominada por especies exóticas, y el arbolado 
urbano presenta una mayor diversidad de 
especies y cobertura en zonas con mayores 

ingresos económicos por sobre las áreas más 
pobres (Hernández and Villaseñor 2018). La 
presión por urbanización en esta zona es 
creciente, y a pesar de ser uno de los hotspots 
de biodiversidad a nivel mundial (Myers 
et al. 2000), menos del 1% de la superficie 
se encuentra protegida en esta región (INE 
2017).

Sitios y puntos de muestreo
Los sitios de muestreo se encuentran en el 

área urbana de la ciudad de Santiago. Esta área 
comprende zonas residenciales, comerciales, 
industriales y verdes al interior de la ciudad 
(Villaseñor et al. 2021). Para seleccionar los 
sitios de muestreo, se realizó un muestreo 
aleatorio estratificado de acuerdo con dos 
atributos del arbolado urbano: el porcentaje de 
cobertura de vegetación leñosa y su agregación 
espacial en el paisaje. En base a la cobertura 
de vegetación leñosa (ráster con resolución de 
0.46x0.46 m, derivado de imágenes satelitales 
WorldView-2, DigitalGlobe, del año 2014), 
para cada sitio se calculó —para cada km2— 
el porcentaje de cobertura y su agregación 
espacial, el último mediante el índice de 
agregación según Ecuación 1.

IA = [gii / max→gii] x 100 Ecuación 1

Figura 1. Área de estudio en la ciudad de Santiago, Región Metropolitana, Chile. Se evaluaron 4 puntos de conteo 
en cada uno de los 118 sitios de muestreo (1 km2) (ver ejemplo de su disposición espacial en el cuadro de detalle), 
evaluando un total de 469 puntos de muestreo en el área urbana de la ciudad.
Figure 1. Study area in Santiago City, Metropolitan Region, Chile. Four counting points were evaluated in all the 
118 sampling sites (1 km2) (see example of their spatial arrangement in the detail picture), evaluating a total of 469 
sampling points in the city.
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donde gii=número de adyacencias similares 
(uniones) entre píxeles de tipo de parche 
(clase) i basado en el método de conteo 
único, y max→gii=número máximo de 
adyacencias similares (uniones) entre píxeles 
de tipo parche (clase) basado en el método 
de conteo único. Este índice de agregación 
es una proporción igual al número de píxeles 
adyacentes a píxeles de la misma clase, 
dividido por el número máximo posible de 
adyacencias de la misma clase y expresado 
como porcentaje; los valores más altos indican 
mayor agregación de la vegetación (McGarigal 
and Cushman 2002). Para calcular este índice 
usamos land.metrics, del paquete spatialEco 
(Evans 2017) en R 3.4.1 (R Core Team 2017). 
Ambas variables (cobertura y agregación) se 
estratificaron utilizando cuartiles, creando 
cuatro categorías para cada una (Tabla 1). 
Finalmente, mediante un muestreo aleatorio 
estratificado se seleccionaron 118 sitios de 
muestreo (Figura 1), permitiendo muestrear 
diferentes combinaciones de las categorías 
(1-4) de las variables de interés (para detalles 
metodológicos ver Villaseñor et al. 2021). En 
cada sitio de muestreo (1 km2) se establecieron 
cuatro puntos de muestreo asociados al árbol/
arbusto accesible más cercano a los vértices 
de un cuadrado de 200 m de lado localizado 
en el centro del sitio. En total, se evaluaron 
469 puntos de muestreo en el área urbana de 
la ciudad (no se pudo acceder a 3 puntos de 
conteo) (Figura 1).

Evaluación de aves
Las aves se evaluaron en temporada 

reproductiva (noviembre 2017-enero 2018) 
y no reproductiva (julio 2018-agosto 2018). 
En cada punto de muestreo se registraron 
todas las aves vistas y escuchadas durante 
5 minutos en parcelas circulares de 50 m de 
radio máximo. Las aves registradas por sobre 
este radio se consideraron solo para estimar 
la riqueza del sitio de muestreo. Todas las 
evaluaciones se realizaron entre las 7:00 
y 11:30 h en días con buenas condiciones 
meteorológicas. Cada punto de muestreo se 

evaluó dos veces en cada temporada (en días 
diferentes).

Clasificación en gremios
Para agrupar las especies en gremios, 

clasificamos cada especie de ave registrada 
según los atributos de historia de vida dieta, 
sustrato de forrajeo, sustrato del nido utilizado 
y tamaño corporal (Material Suplementario-
Tabla S1). En el caso de la dieta, consideramos 
el ítem trófico predominante. La manera 
de clasificar las especies según la dieta se 
basó en la propuesta por Gutiérrez-Tapia 
et al. (2018), que se complementó con otras 
clasificaciones locales (Estades and Temple 
1999). La clasificación del sustrato de forrajeo 
dominante y sustrato de nido se basó en la 
información disponible en la literatura sobre 
la historia de vida de las especies registradas 
(Martínez and González 2017; Medrano et al. 
2018). Finalmente, para clasificar el tamaño 
corporal establecimos cuatro categorías dentro 
del rango de variación del largo total de las 
especies registradas. La medida del largo 
total de cada especie se obtuvo de guías de 
campo (Jaramillo 2005; Martínez and González 
2017).

Variables ambientales
Se utilizaron dos escalas para caracterizar 

el ambiente: variables a nivel de paisaje y 
variables a nivel de hábitat local. Las variables 
a nivel de paisaje comprenden el porcentaje de 
cobertura de vegetación leñosa y su agregación 
espacial en los sitios de muestreo (de 1 km2), tal 
como se describió más arriba. Para caracterizar 
el hábitat local, en el centro de cada punto de 
muestreo establecimos parcelas de 11 m de 
radio para caracterizar el microhábitat y otra 
de 50 m de radio para caracterizar el punto 
de muestreo (radio 50 m) (Benito et al. 2019). 
En parcelas de 11 m se estimó visualmente 
en terreno el porcentaje de cobertura en el 
plano del estrato herbáceo y el porcentaje 
cubierto por superficies impermeables y 
construcciones (Varela 2003; Benito et al. 2019). 

Variables de paisaje Categorías
1 2 3 4

Cobertura de vegetación leñosa en 1 km2 (%) 2.95-8.37 8.39-11.61 11.7-17.84 18.03-37.35

Agregación de la cobertura leñosa en 1 km2 88.58-90.26 90.30-90.99 91.0-92.04 92.10-94.81

Tabla 1. Rango de valores de las variables de paisaje (cobertura y agregación espacial de la vegetación leñosa) en las 
cuatro categorías de valores creadas a través de su estratificaron utilizando cuartiles.
Table 1. Range values for landscape variables (cover and spatial aggregation of woody vegetation) included in the 
four categories of values   created through their stratification using quartiles.
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En parcelas de 50 m calculamos el porcentaje 
de cobertura de vegetación leñosa a través de 
fotointerpretación de imágenes satelitales de 
alta resolución (Benito et al. 2019). Calculamos 
también los metros lineales de caminos en base 
a una cobertura de la red vial (shapefile) (IDE 
Chile 2019). Ambos cálculos se realizaron en 
el programa ArcMapTM 10.3 (Environmental 
Systems Research Institute, Inc., 2015).

Análisis de datos
Para evaluar diferencias en la diversidad 

de la comunidad de aves en relación con el 
porcentaje de cobertura de vegetación leñosa 
en el paisaje y su agregación espacial, en 
cada temporada estimamos la riqueza total 
de especies para cada una de las categorías 
(1-4) de las variables a nivel de paisaje según 
el estimador chao1, que basa la estimación 
del número de especies de una comunidad 
en el número de especies raras en la muestra 
(Chao 1984). También calculamos el índice 
de Shannon (H’) y el índice de equitatividad 
de Pielou (J’) como medida del grado de 
homogeneidad en la abundancia de especies 
(Caballero et al. 2004), para cada una de las 
categorías (1-4) de las variables de paisaje. 
Tanto para la riqueza total como para ambos 
índices se calcularon intervalos de confianza 
al 95% mediante remuestreo utilizando el 
Software Past 3.25 (Hammer et al. 2001). Para 
que este resultado entregue una representación 
total de la comunidad de aves, se consideraron 
todas las aves registradas por categoría y la 
abundancia total de cada especie.

Para determinar la asociación entre los 
gremios de aves y las variables del hábitat 
local y del paisaje (expresadas como 
variables continuas), realizamos análisis 
de correspondencias canónicas para cada 
temporada con el paquete vegan (Oksanen 
et al. 2018) en el Software R (R Core Team 
2019). Este análisis permite evaluar y validar 
las asociaciones existentes entre las variables 

dependientes (abundancia de los gremios) e 
independientes (variables del hábitat local y 
de paisaje) (Badii et al. 2007). Para este análisis 
utilizamos la abundancia promedio de cada 
gremio registrado por punto de muestreo (el 
promedio del primer conteo y su repetición). 
Debido a la sensibilidad del método a los 
grupos poco frecuentes, solo consideramos 
los gremios registrados al menos en el 10% 
del total de los puntos de muestreo evaluados 
(Poos and Jackson 2012). Todas las especies 
de cada gremio con datos de abundancia (sin 
considerar aquellas que solo aportaron al valor 
de riqueza) fueron consideradas dentro de los 
análisis.

R���������

Evaluación de aves y clasificación en gremios
Registramos un total de 42 especies de aves, 

37 nativas (dos endémicas), cuatro exóticas y 
una indeterminada (Material Suplementario-
Tabla S1), con totales parciales de 35 y 30 
especies durante la temporada reproductiva 
y no reproductiva, respectivamente.

En cuanto a la clasificación de gremios de 
aves de acuerdo con su dieta, identificamos 
siete gremios (Tabla 2). Los gremios con mayor 
número de especies fueron el granívoro, 
seguido por aves invertebradívoras (incluyen 
anélidos, moluscos o artrópodos en su dieta, 
ver Codesido et al. 2008) y omnívoras, con 
riquezas totales de 12 (28.6%), 11 (26.2%) y 
10 (23.8%) especies, respectivamente. Según 
el sustrato de forrajeo, identificamos cuatro 
gremios en los que las aves que forrajean en 
el suelo representaron el 42.9% (18) de las 
especies, seguido por aquellas que forrajean 
en vegetación (14 especies; 33.3%) y el aire 
(9 especies; 21.4%). Con respecto al sustrato 
del nido, identificamos siete gremios, donde 
más de la mitad de las especies utilizan la 
vegetación para nidificar (22 especies; 52.4%), 
seguidas de aquellas que nidifican en el suelo 

Clasificación Gremio (número de especies)

Dieta Invertebradívoro (14), granívoro (14), carnívoro (7), omnívoro (4), nectarívoro (1), 
frugívoro (1), folívoro (1)

Sustrato de forrajeo Suelo (18), vegetación (14), aire (9), agua (1)

Sustrato de nido Vegetación (23), suelo (8), cavidad secundaria (6), parásito (1), acantilado (1), cavidad 
primaria (2), edificación (1)

Tamaño corporal* Pequeño (18), mediano (10), grande (5), muy grande (9)
* Rangos mínimos y máximos para clasificar los gremios según su tamaño. Pequeño: 0-20 cm. Mediano: 20-29 cm. 
Grande: 29-37 cm. Muy grande: 37-80 cm

Tabla 2. Clasificación de los gremios.
Table 2. Classification of guilds.



₄₆₀                                                                         JF F����� �� ��                                                                   C�������� �� ���� � �� ������� ������                                                             ₄₆₁Ecología Austral 33:455-468

(7 especies; 16.7%) y aves nidificadoras en 
cavidades secundarias (6 especies; 14.3%), 
es decir, especies que utilizan cavidades 
naturales o construidas por otras aves para 
nidificar. De acuerdo con el tamaño corporal, 
agrupamos en cuatro gremios a las especies 
de aves registradas según su largo total. Las 
aves pequeñas representaron el 42.9% (18) de 
las especies, seguido por las medianas (10 
especies; 23.8%), muy grandes (9 especies; 
21.4%) y grandes (5 especies; 11.9%).

Variables ambientales
En las variables de paisaje, el porcentaje de 

cobertura de vegetación leñosa en 1 km2 varió 
entre 2.9% y 37.3%, mientras que el índice de 
agregación de la cobertura de vegetación 
leñosa en 1 km2 varió entre 88.9 y 94.7 (Tabla 
4). Las variables del hábitat local presentaron 
un amplio rango de variación, destacando la 
dominancia de la cobertura de superficies 
impermeables (promedio=53.5%) (Tabla 3).

 Comunidad de aves y vegetación leñosa en el 
paisaje

La riqueza de especies de aves fue 
significativamente superior en los niveles 
más altos de cobertura (3 y 4), tanto en la 
temporada reproductiva como no reproductiva 
(Figura 2A). En cambio, la riqueza de especies 

de aves solo fue significativamente más alta 
en los niveles de mayor agregación de la 
cobertura de vegetación (3 y 4) durante la 
temporada reproductiva (Figura 2A). El índice 
de diversidad de Shannon (H’) fue más alto 
tanto a mayores niveles de cobertura como 
de agregación de la cobertura de vegetación 
leñosa en el paisaje en ambas temporadas 
evaluadas (Figura 2B). También el índice de 
equitatividad de Pielou (J’) fue más alto tanto 
a mayor cobertura como agregación de la 
cobertura de vegetación leñosa en el paisaje 
(Figura 2C), evidenciando una distribución 
homogénea de la abundancia en sitios con alta 
cobertura y agregación de vegetación leñosa.

Gremios de aves y variables del hábitat local y del 
paisaje

Los resultados del CCA muestran que los dos 
primeros ejes explican entre un 23.3 y 14.1% 
de la varianza en la matriz de datos para los 
gremios analizados (Tabla 4). La relación 
gremio-medio ambiente (inercia total) fue 
mayor para el sustrato de nido (Tabla 4), lo 
que indicaría un patrón comunitario más 
fuerte para ese criterio de clasificación. 
También el CCA reveló una clara distinción 
entre las variables ambientales que muestran 
dominancia de superficies construidas 
respecto a aquellas que describen una mayor 
cobertura vegetal. Las variables asociadas al 

Variable Código CCA Promedio (±EE) Rango
Variables de paisaje
   Cobertura de vegetación leñosa en 1 km2 (%) CVL.1 km2 12.8 (±0.29) 3-37
   Agregación de la cobertura leñosa en 1 km2 AVL.1 km2 91.1 (±0.05) 89-95
Variables de hábitat local
   Cobertura herbácea en 11 m (%) CH.11mr 12.05 (±0.76) 0-95
   Superficie impermeable en 11 m (%) CSI.11mr 53.5 (±1.01) 0-100
   Construcciones en 11 m (%) CE.11mr 14.19 (±0.71) 0-70
   Cobertura leñosa en 50 m (%) CVL.50mr 16.84 (±0.52) 0-83
   Longitud caminos en 50 m (m) LC.50mr 197.1 (±3.91) 18-608

Tabla 3. Código de nombres para las variables en los análisis de correspondencia canónica (CCA), promedio (±error 
estándar) y rangos de las variables del paisaje y del hábitat local.
Table 3. Variable name codes for canonical correspondence analyses (CCA), mean (±standard error) and range values 
of landscape and local habitat variables.

Dieta Sustrato Forrajeo Sustrato Nido Tamaño
Rep. No Rep. Rep. No Rep. Rep. No Rep. Rep. No Rep.

Inercia total 0.45 0.45 0.32 0.24 0.79 0.75 0.56 0.66
Eje 1 12.4 15.6 12.9 13.4 16.5 15.8 14.8 13.4
Eje 2 1.8 1.7 1.7 0.7 6.8 6.3 5.9 7.0
Varianza acumulada (%) 14.2 17.3 14.6 14.1 23.3 22.1 20.7 21.4

Tabla 4. Valores de inercia y varianza acumulada en cada biplot de los análisis de correspondencia canónica (CCA).
Table 4. Inertia values and cumulative variance for each biplot from the canonical correspondence analyses (CCA).



₄₆₀                                                                         JF F����� �� ��                                                                   C�������� �� ���� � �� ������� ������                                                             ₄₆₁Ecología Austral 33:455-468

Fi
gu

ra
 2

. (
A

) R
iq

ue
za

 d
e 

es
pe

ci
es

, (
B)

 ín
di

ce
 d

e 
Sh

an
no

n 
(H

’) 
e 

(C
) í

nd
ic

e 
de

 e
qu

ita
tiv

id
ad

 d
e 

Pi
el

ou
 (J

’),
 d

e 
ac

ue
rd

o 
co

n 
el

 p
or

ce
nt

aj
e 

de
 co

be
rt

ur
a 

y 
ag

re
ga

ci
ón

 d
e 

la
 v

eg
et

ac
ió

n 
le

ño
sa

 
en

 e
l p

ai
sa

je
 (1

 k
m

2 ),
 p

ar
a 

la
s 

te
m

po
ra

da
s 

re
pr

od
uc

tiv
a 

y 
no

-r
ep

ro
du

ct
iv

a 
(v

er
 T

ab
la

 1
 p

ar
a 

ra
ng

os
 d

e 
la

s 
ca

te
go

rí
as

).
Fi

gu
re

 2
. (

A
) S

pe
ci

es
 r

ic
hn

es
s,

 (B
) S

ha
nn

on
 in

de
x 

(H
’) 

an
d 

(C
) P

ie
lo

u’
s 

ev
en

ne
ss

 in
de

x 
(J

’),
 a

cc
or

di
ng

 to
 th

e 
pe

rc
en

ta
ge

 c
ov

er
 a

nd
 a

gg
re

ga
tio

n 
of

 w
oo

dy
 v

eg
et

at
io

n 
co

ve
r, 

fo
r 

th
e 

re
pr

od
uc

tiv
e 

an
d 

no
n-

re
pr

od
uc

tiv
e 

se
as

on
s 

(s
ee

 T
ab

le
 1

 fo
r c

at
eg

or
y 

ra
ng

es
).



₄₆₂                                                                         JF F����� �� ��                                                                   C�������� �� ���� � �� ������� ������                                                             ₄₆₃Ecología Austral 33:455-468

Figura 3. Leyenda en la página siguiente
Figure 3. Leyend on next page
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ambiente construido (longitud de caminos en 
50 m [LC 50mr], superficie impermeable [CSI 
11mr] y construcciones en 11 m [CE 11mr]) se 
encontraron opuestas a las variables asociadas 
a la cobertura vegetal, tanto a escala de paisaje 
(cobertura de vegetación leñosa en 1 km2 [CVL 
1 km2] y agregación de la cobertura leñosa en 
1 km2 [AVL 1 km2]) como a escala del hábitat 
local (cobertura herbácea en 11 m [CH 11mr], 
cobertura leñosa en 50 m [CVL 50mr]) (Figura 
3).

Al analizar los gremios de aves de acuerdo 
con el tipo de dieta, las aves invertebradívoras 
se asociaron durante ambas temporadas a 
sitios en los que la cobertura de la vegetación 
leñosa fue mayor en ambas escalas de análisis 
(50 m y 1 km2) (Figura 3A). En la temporada 
reproductiva, las aves granívoras se asociaron 
fuertemente con variables a nivel de paisaje 
(cobertura de la vegetación leñosa y su 
agregación espacial en 1 km2), mientras que 
en el período no reproductivo se asociaron 
a variables de la vegetación tanto a escala 
de paisaje como local (Figura 3A). Las aves 
nectarívoras solo estuvieron presentes en 
el período no reproductivo, y se asociaron 
positivamente con variables de la vegetación 
local y de paisaje (Figura 3A). Por otro lado, 
el gremio de las aves omnívoras se asoció con 
variables del ambiente construido en ambas 
temporadas, como la longitud de caminos en 
50 m (LC 50mr) y el porcentaje de cobertura 
de superficie impermeable en 11 m (CSI 11mr) 
(Figura 3A).

De acuerdo con el sustrato utilizado para 
forrajear, en ambas temporadas, el gremio de 
aves que forrajean en la vegetación se asoció 
con variables de la vegetación (Figura 3B), 
como el porcentaje de cobertura de vegetación 
leñosa en 1 km2 y en 50 m. Por el contrario, 
las especies que forrajean en el suelo se 
asociaron levemente a variables relacionadas 
con un mayor nivel de construcción en 
ambas temporadas (Figura 3B). El gremio de 
aves que forrajea en el aire se asoció a una 
mayor cantidad de caminos junto a variables 
de la vegetación, como la agregación de la 
vegetación leñosa (1 km2) en temporada no 
reproductiva y el porcentaje de la cobertura 
herbácea (11 m) en la temporada reproductiva 
(Figura 3B).

Con respecto al sustrato donde se construye 
el nido, en ambas temporadas, los gremios de 
aves que nidifican en la vegetación y las que 
nidifican en el suelo se asociaron con variables 
de la vegetación, como la cobertura herbácea 
(11 m) y con el porcentaje de cobertura de 
vegetación leñosa a escala de hábitat local y 
de paisaje (50 m y 1 km2). La única especie 
parásita de nido también presentó este patrón 
(gremio considerado en los análisis solo en la 
temporada reproductiva). El gremio de las 
aves nidificadoras en cavidades secundarias se 
asoció en ambas temporadas con la cobertura 
de construcciones en 11 m de radio (Figura 
3C).

En cuanto a los gremios según tamaño 
corporal, los de especies medianas y 
muy grandes se asocian a sitios con 
mayor cobertura de vegetación en ambas 
temporadas, tanto a escala de paisaje (1 km2) 
como local (50 m de radio). El gremio de 
especies pequeñas tendió a asociarse a sitios 
dominados por construcciones (CE 11mr) y 
superficie impermeable (CSI 11mr) en ambas 
temporadas (Figura 3D).

D��������
El aumento de la cobertura de vegetación 

leñosa y su agregación en el paisaje 
promovieron una mayor riqueza, diversidad 
y equitatividad de la comunidad de aves en 
la ciudad de Santiago de Chile. La mayoría de 
los gremios de aves se asociaron positivamente 
con variables de la vegetación a diferentes 
escalas (tanto a nivel del hábitat local como 
del paisaje). Nuestro estudio brinda una buena 
representación de la respuesta de la comunidad 
de aves de la ciudad de Santiago: registramos 
42 especies de aves, que representan ~90% de 
las aves documentadas en siete años en la 
ciudad (Gutiérrez-Tapia et al. 2018).

Comunidad de aves y vegetación leñosa en el 
paisaje

Registramos una mayor riqueza de 
especies de aves en los niveles superiores 
de cobertura y agregación de la 
vegetación leñosa. Estas variables estarían 
moderadamente correlacionadas (coeficiente 

Figura 3. Biplots de gremios de aves y las variables del hábitat local y del paisaje de acuerdo con análisis de 
correspondencia canónica para las temporadas reproductiva y no reproductiva. Gremios de aves según: (A) ítem 
trófico principal, (B) sustrato utilizado para forrajear, (C) sustrato utilizado para nidificar y (D) tamaño corporal (ver 
Tabla 3 para códigos de las variables ambientales).
Figure 3. Biplots of bird guilds and local habitat and landscape variables according to canonical correspondence analyses 
for breeding and non-breeding seasons. Bird guilds according to: (A) main trophic item, (B) foraging substrate, (C) 
nesting substrate and (D) body size (see Table 3 for environmental variable codes).
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de correlación=0.55), por lo que no podemos 
identificar los efectos de estas variables por 
separado. Sin embargo, estudios previos 
han encontrado que una alta cobertura de 
la vegetación leñosa en el paisaje permite 
mantener una alta riqueza de especies de aves 
nativas independiente del nivel de agregación 
la cobertura (Villaseñor et al. 2021).

La comunidad de aves fue más diversa y 
las abundancias de las especies fueron más 
homogéneas en sitios con mayor cobertura 
de la vegetación leñosa a escala de paisaje 
(1 km2). Una mayor cobertura de vegetación 
leñosa en el paisaje urbano se asociaría 
a una mayor cantidad de recursos, como 
sitios de nidificación y refugio (Welch 1994), 
favoreciendo una mayor diversidad de la 
comunidad de aves en la ciudad (Clergeau et 
al. 1998). Áreas urbanas con baja cobertura y 
agregación de la vegetación leñosa en el paisaje 
(1 km2) presentaron una comunidad de aves 
menos diversa y con mayor dominancia de 
unas pocas especies. En estas áreas dominan 
especies no nativas como Passer domesticus 
y Columba livia. Estas especies son muy 
abundantes en sitios con una alta superficie 
construida y menor cobertura vegetal en la 
ciudad de Santiago de Chile (Amaya-Espinel 
et al. 2019; Benito et al. 2019). 

Las respuestas de las aves fueron consistentes 
en temporada reproductiva y no reproductiva. 
Sin embargo, se evidenciaron algunos cambios 
estacionales en la respuesta de la comunidad 
de aves, reflejando cambios en el ensamble de 
especies debido a migraciones latitudinales. 
En el caso del colibrí Sephanoides sephaniodes 
solo estuvo presente en la temporada no 
reproductiva, ya que durante los meses 
estivales se desplaza hacia el sur del país. En el 
caso del migrante austral Elaenia albiceps, solo 
se registró durante la temporada reproductiva 
ya que luego migra hacia el norte de Brasil 
y sur de Colombia (Martínez and González 
2017).

Gremios de aves y variables del hábitat local y del 
paisaje: Dieta

De acuerdo con la dieta, los gremios de aves 
invertebradívoras, granívoras y nectarívoras 
se asociaron positivamente a variables de la 
vegetación, mientras que solo el gremio de 
las aves omnívoras se asoció positivamente 
con variables del ambiente construido. Las 
aves invertebradívoras tendrían una mayor 
oferta de artrópodos en sitios con mayor 
cobertura vegetal (Dragos et al. 2017), lo que 

aumentaría su éxito de forrajeo. El gremio de 
aves nectarívoras estuvo representado solo 
por una especie de colibrí, S. sephaniodes, 
presente en la ciudad de Santiago en época 
no-reproductiva. Por su alto metabolismo, 
S. sephaniodes debe alimentarse de manera 
constante durante las primeras horas del 
día (López-Calleja and Bozinovic 2003); una 
mayor cobertura vegetal aseguraría una mayor 
provisión de flores para alimentarse.

El gremio de aves granívoras se asoció 
con variables de la vegetación, resultado 
que coincide con otros estudios realizados 
en ciudades de Latinoamérica (e.g., Ortega-
Álvarez and MacGregor-Fors 2009; Perepelizin 
and Faggi 2009). Este resultado tendría que 
ver con que la presencia de suelo desnudo 
(desprovisto de vegetación), escenario muy 
común bajo árboles en parques y plazas 
de Santiago, sumado a que la vegetación 
leñosa ornamental de estos sitios entrega 
una oferta de semillas durante gran parte 
del año (Perepelizin and Faggi 2009; Castro 
et al. 2018), aumentando el éxito de forrajeo 
en este grupo.

Solo el gremio de aves omnívoras se asoció 
positivamente con ambientes más construidos. 
Este resultado coincide con el patrón reportado 
en la literatura, en el que los omnívoros, 
debido a sus dietas generalistas, tienden a 
aumentar con el nivel de construcción (Chace 
and Walsh 2006; Walker and Shochat 2010; 
Amaya-Espinel et al. 2019).

Sustrato de forrajeo
El gremio de aves que forrajean en la 

vegetación se asoció positivamente con 
variables de la vegetación tanto a escala del 
hábitat local como del paisaje. Esto confirma 
su dependencia de la vegetación (Melles et 
al. 2003) y su sensibilidad al aumento de 
la superficie construida. Muchas especies 
clasificadas en este estudio como forrajeadores 
de vegetación también se alimentan 
principalmente de invertebrados; los sitios 
con mayor cobertura de vegetación leñosa 
proveen una importante oferta de insectos 
(Rousseau et al. 2015).

El gremio de aves que forrajean en el aire, como 
golondrinas y aves rapaces, se asoció tanto al 
largo de caminos de ambientes construidos 
como a variables indicadoras de vegetación 
leñosa. Esta combinación de características 
del hábitat (vegetación y sitios más abiertos) 
podrían facilitar las condiciones de forrajeo 
para estas especies. También el gremio de 
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aves que forrajean en el suelo presentó una 
leve asociación con sitios más construidos, 
resultado que coincide con otros estudios en 
ambientes urbanos (Emlen 1974; Chace and 
Walsh 2006). En este estudio, muchas especies 
clasificadas como forrajeadoras en el suelo 
corresponden a aves granívoras, gremio que 
tendría mayor éxito de forrajeo en sitios con 
mayor nivel de construcción (Amaya-Espinel 
et al. 2019; Perepelizin and Faggi 2009).

Sustrato del nido
Los gremios de aves que nidifican en la 

vegetación, en el suelo y el parásito de nido 
se asociaron positivamente a variables de la 
vegetación confirmando estudio previos (Lim 
and Sodhi 2004). Este patrón ocurre no sólo en 
temporada reproductiva, sino también durante 
la temporada no reproductiva, probablemente 
porque la vegetación brindaría refugio durante 
todo el año (Rousseau et al. 2015). Las aves que 
nidifican en el suelo también se asociaron a 
una mayor cobertura vegetal, lo que coincide 
con otros estudios en ambientes urbanos 
(Marzluff 2001). Las superficies construidas no 
presentarían las condiciones de microhábitat 
para la construcción de nidos que requieren 
aves que nidifican en el suelo (Evans et al. 
2010), por lo que necesitarían cobertura vegetal 
en ciudades (e.g., prados, arbustos).

La respuesta del parásito de nido, Molothrus 
bonariensis, obedecería a que la mayoría de 
las especies que parasita en la zona central de 
Chile corresponden a especies que nidifican 
en la vegetación (Marín 2011). A pesar de 
ser abundante en la matriz urbana de la 
ciudad de Santiago (Benito et al. 2019), M. 
bonariensis careció de registros durante la 
temporada no reproductiva. Esto se debería a 
que en la época no reproductiva esta especie 
tiende a agruparse formando bandadas que 
se concentran en espacios verdes dominadas 
por prados (e.g., Villaseñor and Escobar 2019; 
Arévalo et al. 2022).

El gremio de las aves nidificadoras en 
cavidades secundarias se asoció a sitios con 
un mayor nivel de construcción, resultado 
que coincide con otros estudios en ambientes 
urbanos (Lim and Sodhi 2004). En sistemas 
con menor intervención antrópica, este gremio 
comúnmente depende de aves nidificadoras 
de cavidades primarias (gremio con datos 
insuficientes para su análisis en este estudio) 
y de árboles muertos y de gran tamaño (Land 
et al. 1989). En nuestro estudio, la respuesta 
a nivel de gremio está dominada por la 

respuesta de P. domesticus, especie que utiliza 
construcciones humanas para refugiarse y 
nidificar (e.g., Lim and Sodhi 2004) y es muy 
abundante en la ciudad de Santiago (Benito 
et al. 2019).

Tamaño corporal
Las aves de tamaño pequeño se asociaron 

a variables del ambiente construido. Este 
patrón estaría influenciado por P. domesticus, 
el ave más abundante en la ciudad de 
Santiago (Benito et al. 2019). Las aves de 
tamaño medio se asociaron a variables de 
la vegetación debido a que este gremio está 
conformado principalmente por especies 
que se alimentan de invertebrados. Las aves 
de tamaño muy grande se asociaron con 
variables de la cobertura de vegetación leñosa 
y su agregación en el paisaje, posiblemente 
reflejando la respuesta de las aves rapaces, 
grupo que habitualmente necesita parches de 
vegetación leñosa más extensos (Hostetler and 
Holling 2000) para descansar y utilizar como 
sitio de forrajeo en zonas urbanas (e.g., Muñoz 
and Celis-Diez 2016).

C����������� � 
R��������������

Los resultados de nuestro trabajo presentan 
información útil para manejadores y 
planificadores urbanos. Esta información 
contribuiría a la elaboración de estrategias para 
un desarrollo urbano sostenible que promueva 
la conservación de aves en ciudades. En este 
sentido, nuestros resultados evidencian que 
el aumento de la cobertura vegetal en las 
áreas urbanas, tanto a escala local como de 
paisaje, promovería una mayor diversidad en 
la comunidad de aves urbanas y beneficiaría 
a gremios particularmente sensibles al 
aumento de la superficie construida (e.g., 
aves invertebradívoras). De manera que 
implementar programas de forestación urbana 
que permitan aumentar la cobertura vegetal en 
zonas de baja cobertura, contribuiría en gran 
medida a mantener una comunidad diversa 
de aves.

Considerando que cuando un terreno 
se urbaniza se remueve la vegetación, es 
necesario generar políticas ambientales que 
permitan mantener la cobertura vegetal en la 
ciudad, principalmente leñosa (Benito et al. 
2019; Villaseñor et al. 2021). Si consideramos 
que el desarrollo inmobiliario en la ciudad 
de Santiago, así como en la mayoría de las 
grandes metrópolis, se basa en la construcción 
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en altura (Ciccolella and Mignaqui 2008; 
Vergara 2017; Gago and Martínez 2021), los 
techos verdes y jardines verticales podrían ser 
una alternativa para aumentar la cobertura 
vegetal para las aves en ambientes urbanos 
y mejorar la conectividad entre espacios 
verdes urbanos (e.g., Fernández-Canero and 
González-Redondo 2010; Chiquet et al. 2012). 
Finalmente, es necesario aumentar la cantidad 
de estudios sobre aves en ecosistemas urbanos 
para poder entregar evidencia científica 

robusta que aporte a ciudades más amigables 
con la naturaleza.
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