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RESUMEN. Una de las amenazas principales para la biodiversidad es el avance de las actividades humanas 
que implican usos extensivos de la tierra. En este estudio buscamos identificar los usos de la tierra que mejor 
preservan el ensamble de especies de aves y sus rasgos funcionales en un bosque subtropical. Para ello 
comparamos simultáneamente la diversidad taxonómica (riqueza específica y similitud en la composición de 
especies) y la funcional (diversidad de rasgos funcionales y similitud en la composición de rasgos) de aves entre 
el bosque nativo y los hábitats antrópicos que resultan de actividades como las forestaciones, la urbanización, 
la ganadería y la agricultura, en uno de los bosques subtropicales más diversos y amenazados del mundo: 
el Bosque Atlántico del Alto Paraná. Relevamos aves y variables ambientales en los cinco tipos de hábitat, y 
seleccionamos 11 rasgos para estimar la diversidad funcional. Estimamos el “1-índice de disimilitud de Gower” 
para explorar las similitudes entre el bosque nativo y los hábitats antrópicos. Pusimos a prueba modelos de 
cuadrados mínimos generalizados para comparar la similitud ambiental y las diversidades taxonómica y 
funcional entre los tipos de hábitat. Estudiamos la asociación de los rasgos funcionales en cada tipo de hábitat 
mediante un fourth corner analysis. Como esperábamos, las forestaciones fueron el hábitat que mejor preservó 
el ensamble de aves y de rasgos funcionales del bosque nativo, y los usos de la tierra que resultan en hábitats 
abiertos fueron los más diferentes al bosque nativo en diversidad taxonómica y funcional. La similitud ambiental 
entre los hábitats antrópicos y el hábitat nativo es clave para conservar las aves y sus rasgos funcionales. 
Estudiar la diversidad taxonómica y funcional en estos hábitats es esencial para predecir las respuestas de las 
comunidades a los usos de la tierra y permite tomar decisiones de manejo adecuadas.

[Palabras clave: agricultura, conservación, filtrado ambiental, forestaciones, ganadería, rasgos funcionales, 
riqueza específica, diversidad beta, urbanización]

ABSTRACT. Taxonomic and functional bird diversity: Differences between anthropogenic habitats in a 
subtropical forest. The extensive land use for human activities is one of the main threats to biodiversity. In 
this study, we investigate what anthropogenic habitat that best preserves the native assemblage of birds and 
their functional traits in a subtropical forest. We compared simultaneously the taxonomic (species richness 
and composition similarity) and functional (functional traits diversity and traits composition similarity) bird 
diversity between native forest and different anthropogenic habitats (tree plantations, urban centers, cattle 
pastures and crop fields) in one of the most diverse and threatened forest in the world, the Upper Parana 
Atlantic Forest. We surveyed birds and measured environmental variables in five anthropogenic habitat types, 
and selected 11 traits to estimate functional diversity. We estimated “1-Gower dissimilarity index” to explore 
similarities between native forest and anthropogenic habitats. We used generalized least square models to 
compare environmental similarity and taxonomic and functional diversity between habitat types. We performed 
fourth corner analysis to study functional traits associations with each anthropogenic habitat. As expected, 
tree plantation was the habitat that best preserved bird and functional trait assemblages of the native forest; 
in contrast, open habitats differed the most from the native forest with respect to taxonomic and functional 
diversity. Environmental similarity between anthropogenic and native habitats is a key to bird conservation 
and functional traits. Studying taxonomic and functional diversity in these habitats is essential to predict 
community responses to land use and allows to make suitable conservation decisions.

[Keywords: crop fields, conservation, environmental filtering, tree plantations, cattle pastures, functional traits, 
species richness, beta diversity, urbanization]
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INTRODUCCIÓN

Los cambios en la biodiversidad debido 
a las actividades humanas sucedieron más 
rápidamente en los últimos 50 años que en 
cualquier otro tiempo en la historia. Una de 
las principales causas es la modificación de 

los hábitats nativos por sistemas productivos 
y urbanos (Millennium Ecosystem Assessment 
2005), lo que resulta en nuevos ecosistemas con 
combinaciones de especies y abundancias que 
no ocurrieron antes dentro del bioma (Morse 
et al. 2014). En particular, en los bosques 
tropicales y subtropicales, estas modificaciones 
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son trascendentes ya que la degradación y el 
reemplazo de los ambientes nativos ocurre de 
manera acelerada y allí se concentra la mayor 
parte de las especies del mundo (Myers et 
al. 2000). Debido a estas modificaciones y a 
la escasa extensión de las áreas protegidas, 
para contribuir a la conservación de los 
bosques tropicales y subtropicales resulta 
fundamental comprender los mecanismos 
involucrados en la formación de ensambles 
en los hábitats generados por las actividades 
humanas. El estudio de la influencia de 
varios usos de la tierra sobre la diversidad 
taxonómica de aves y la diversidad funcional 
en bosques tropicales y subtropicales posee 
gran relevancia en la actualidad (Sayer et al. 
2017; Chapman et al. 2018) y es esencial para 
predecir las respuestas de las comunidades a 
los cambios ambientales y tomar decisiones 
de manejo adecuadas (Hausner et al. 2003; 
Waltert et al. 2004). Sin embargo, existen pocos 
estudios que investigan el grado de influencia 
de los hábitats antrópicos en las comunidades 
nativas y en la diversidad funcional en 
relación a su similitud con el bosque nativo 
(Sekercioglu 2012; Tinoco et al. 2018).

La diversidad funcional fue definida por 
primera vez como el valor, rango, distribución 
y abundancia relativa de los rasgos funcionales 
que relacionan a los organismos con las 
funciones del ecosistema (Díaz and Cabido 
2001; Tilman 2001). Pero luego, Petchey et al. 
(2004) extendieron el concepto para abarcar 
los rasgos de historia de vida relacionados con 
la capacidad de los organismos para vivir en 
un ambiente determinado y responder a los 
cambios ambientales tanto naturales como 
antrópicos. El concepto de “rasgo” varía 
en la literatura y se lo suele definir como 
características morfológicas, ecológicas, 
fisiológicas o fenológicas medibles a nivel 
individual (Violle et al. 2007); no obstante, 
también se utilizaron características a nivel 
de especie (Casanoves et al. 2011; Luck et 
al. 2012) como la distribución geográfica, 
estatus migratorio o abundancia regional 
(Cofre et al. 2007; Newbold et al. 2014). 
Los rasgos funcionales pueden influir en la 
tolerancia ambiental y requerimientos de 
hábitat, y determinan dónde pueden vivir 
las especies, cómo interactúan con otras, y 
cuál es su contribución al funcionamiento 
de los ecosistemas (Cadotte et al. 2011). El 
estudio de la diversidad funcional permite 
entender las respuestas de las especies a los 
cambios ambientales (Schleuter et al. 2010; 
Cadotte et al. 2011) y el proceso de formación 

de ensambles (Petchey and Gaston 2007; 
Cornwell and Ackerly 2009).

Las condiciones ambientales y disturbios 
antrópicos influyen en la diversidad funcional 
porque resultan en la pérdida o adición 
de especies con ciertos rasgos funcionales 
(Vandewalle et al. 2010; Luck et al. 2013). Esto 
se aprecia con claridad en las comunidades 
de aves porque poseen una gran variedad de 
funcionales ecológicas (Sekercioglu 2006) y son 
sensibles a los cambios en la estructura de la 
vegetación (MacArthur and MacArthur 1961) 
y a las modificaciones humanas del hábitat 
(Lawton et al. 1998; Sekercioglu et al. 2004). 
Por otro lado, las aves desempeñan funciones 
clave en la dinámica de los bosques (e.g., 
depredación de insectos herbívoros, dispersión 
de semillas, polinización) y son consideradas 
“enlaces móviles” que favorecen la resiliencia 
de los bosques al cambio antrópico (Lundberg 
and Moberg 2003; Sekercioglu 2006).

La diversidad taxonómica y funcional de los 
ensambles de aves en un determinado hábitat 
antrópico dependerá de cómo los usos de la 
tierra alteren los filtros ambientales naturales 
impuestos al conjunto regional de especies 
(Temperton 2004; Birkhofer et al. 2017). Kraft 
et al. (2015) definen el filtrado ambiental sensu 
stricto como los recursos y las condiciones 
ambientales que excluyen especies con límites 
fisiológicos o ecológicos inviables, evitando que 
se establezcan o persistan en un determinado 
lugar. Nuestra hipótesis es que aquellos usos 
de la tierra que implican cambios drásticos en 
la estructura de la vegetación provocan una 
pérdida de diversidad taxonómica y funcional 
nativa (Flynn et al. 2009; Mayfield et al. 2010) 
mayor que otros usos que mantienen una 
estructura similar de la vegetación (Gascon et 
al. 1999; Zurita and Bellocq 2010). Por lo tanto, 
esperamos que las diversidades taxonómica y 
funcional en los hábitats antrópicos dependan 
de la similitud ambiental entre estos hábitats y 
el bosque nativo (Filloy et al. 2010; Diniz-Filho 
et al. 2011).

Nuestros objetivos son 1) identificar los 
hábitats antrópicos que preservan mejor el 
ensamble de especies nativas y los rasgos 
funcionales de aves que ocurren en el 
Bosque Atlántico del Alto Paraná, uno de 
los biomas menos estudiados y con mayores 
pérdidas de hábitat por el avance de la 
frontera agropecuaria (Myers et al. 2000; 
Ribeiro et al. 2009). Para ello comparamos la 
diversidad taxonómica (riqueza específica y 
similitud en la composición de especies) y la 
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diversidad funcional (diversidad, divergencia 
y equitatividad de rasgos funcionales, y 
similitud en la composición de rasgos) de 
aves entre el bosque nativo (mantenido por 
las áreas protegidas) y hábitats antrópicos 
(resultantes de forestaciones, urbanización, 
ganadería y agricultura). En base a nuestra 
predicción y a estudios previos (Peh et al. 
2006; Zurita and Bellocq 2012), esperamos que 
debido a la presencia de un estrato arbóreo 
continuo, las forestaciones sean más similares 
al bosque nativo en su diversidad taxonómica y 
funcional que los otros hábitats antrópicos. Sin 
embargo, los centros urbanos pueden tener un 
porcentaje de cobertura arbórea que permita 
la presencia de algunas especies nativas y 
rasgos funcionales (Filloy et al. 2018) y por 
ello esperamos que presenten mayor similitud 
al bosque nativo que los sitios ganaderos y 
agrícolas con vegetación monoestratificada. 
Por otra parte, 2) estudiamos qué rasgos 
funcionales se asocian a cada tipo de hábitat y 
profundizamos en las causas de diferenciación 
entre los ensambles para conocer los rasgos 
que pueden permitir la tolerancia de las 
especies a las características ambientales y 
para indagar acerca de las consecuencias de 
la pérdida o la adición de especies con ciertos 

rasgos funcionales en el funcionamiento de 
los ecosistemas.

MATERIALES Y MÉTODOS

Diseño de estudio
Para identificar los hábitats antrópicos que 

preservan mejor la diversidad del bosque 
nativo, relevamos aves y variables ambientales 
en hábitats naturales de bosque y en cuatro 
tipos de hábitat antrópico en el Bosque 
Atlántico del este de Paraguay. Seleccionamos 
en total 22 sitios (Figura 1), que consistieron 
en tres bosques nativos, cinco forestaciones, 
cuatro centros urbanos, cinco sitios ganaderos 
y cinco sitios agrícolas. El número de sitios 
por cada tipo de hábitat fue desbalanceado 
porque priorizamos la elección de sitios 
representativos de los diferentes usos de la 
tierra y a los cuales fuera posible acceder. Cada 
sitio consistió en un área con tamaño mínimo 
de 20 ha y un mismo uso de la tierra. Los sitios 
estaban separados al menos 2 km para asegurar 
comunidades locales diferentes. En cada sitio 
registramos la cobertura y estratificación de la 
vegetación para estimar la similitud ambiental 
con el bosque nativo. Estimamos la riqueza 

Figura 1. Ubicación de los sitios de muestreo en distintos tipos de hábitat en el Bosque Atlántico en Paraguay.
Figure 1. Location of sampling sites in different habitat types in the Atlantic Forest in Paraguay.
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y similitud taxonómica, y seleccionamos 11 
rasgos funcionales (ver Tabla B en el anexo) 
para estimar índices de diversidad y similitud 
funcional para cada sitio de estudio.

Área de estudio
El Bosque Atlántico es uno de los cinco 

principales focos de biodiversidad del mundo 
y conserva sólo el 7% de su cobertura forestal 
original (Myers et al. 2000). El clima de la región 
es subtropical y la vegetación predominante 
es bosque semi-deciduo formado por tres 
estratos arbóreos con numerosas epífitas y 
lianas, cañas y helechos arborescentes (Di 
Bitetti et al. 2003). En los remanentes del 
bosque nativo del este de Paraguay, el dosel 
está dominado por árboles de las familias 
Myrtaceae, Lauraceae y Fabaceae, mientras 
que el sotobosque está cubierto principalmente 
por helechos y bambúes (Oliveira-Filho and 
Fontes 2000). De la cobertura de bosque nativo 
original, sólo 17% permanece como áreas 
protegidas o fragmentos en tierras privadas 
(Galindo Leal and de Gusmão Câmara 2003). 
El 90% de la superficie total de Paraguay está 
dedicada a la agricultura y la ganadería (Di 
Bitetti et al. 2003; Zurita and Bellocq 2010). En 
este sector se concentra ~80% de la superficie 
sembrada con soja del país (INBIO 2008). 
Además, Paraguay cuenta con ~66000 ha de 
plantaciones forestales, de las cuales 50% se 
implantó a partir de la Ley de Fomento a la 
Forestación y Reforestación (Instituto Forestal 
Nacional 2013).

Seleccionamos sitios dedicados a la 
agricultura (con cultivos de soja), sitios 
ganaderos compuestos por pastos y herbáceas 
dicotiledóneas, y forestaciones con plantaciones 
comerciales de eucalipto (principalmente 
Eucalyptus grandis) de 7 a 10 años de edad 
destinado a producir madera y pulpa. Los 
centros urbanos elegidos pertenecían a 
ciudades de tamaño intermedio (entre 14000 
y 60000 habitantes), con más de 70% de la 
superficie con cobertura impermeable (i.e., 
edificios, casas, calles pavimentadas). Las tres 
áreas protegidas que representaron el bosque 
nativo fueron: Reserva Natural Mbaracayú 
(64405 ha), Reserva Natural Ypetí (13592 ha) 
y Reserva Natural Tapytá (4737 ha) (Tabla A, 
Anexo).

Muestreo
En cada sitio de estudio establecimos 10 

estaciones de muestreo de aves y variables 
ambientales, alejadas al menos 200 m de 

otros tipos de hábitat. La distancia mínima 
entre estaciones de muestreo fue 150 m para 
minimizar posibles sesgos por doble conteo 
de aves (Bibby et al. 1998). Realizamos los 
muestreos durante la primavera (septiembre 
a noviembre) de 2015. Para el muestreo 
de aves utilizamos el método de conteo 
por puntos con radio fijo de 50 m (Ralph 
et al. 1996). En cada punto de conteo, dos 
observadores registraron de forma simultánea 
e independiente todas las aves vistas y oídas 
durante 5 minutos, desde el amanecer y por 
aproximadamente 4 horas, en días soleados y 
de viento leve o moderado. Las aves de paso 
que volaban por encima del área no fueron 
consideradas (Ralph et al. 1996). Grabamos 
los cantos de aves utilizando un grabador 
digital (Zoom H4next Handy Recorder) con 
el volumen de grabación calibrado por sitio 
para registrar sonidos hasta 50 m. El proceso 
de identificación de aves culminó luego del 
trabajo de campo y con el análisis de un total 
de 590 grabaciones, utilizando grabaciones 
publicadas para la verificación de las especies 
(Xeno-canto-Foundation 2018).

Medimos las siguientes variables ambientales 
relacionadas a la cobertura y estructura de la 
vegetación en cada estación de muestreo: 
porcentaje de cobertura de árboles, arbustos, 
vegetación herbácea (incluyendo pastos, 
dicotiledóneas y cultivos) y altura de los 
pastos. Además, registramos variables 
relacionadas con el suelo como cobertura de 
suelo desnudo, broza, y área impermeable. 
Consideramos a los cultivos como parte del 
estrato herbáceo porque nuestro objetivo 
fue realizar una caracterización general 
de la estructura de la vegetación. En cada 
estación de muestreo establecimos al azar 
tres cuadrantes de 1 m2 dentro del área de 
50 m de radio donde registramos de forma 
visual la cobertura de arbustos, pastos, suelo 
desnudo y broza siguiendo el procedimiento 
de Braun Blanquet (Mueller-Dombois and 
Ellenberg 1974). Los valores de los tres 
cuadrantes se promediaron para obtener un 
valor por estación de muestreo. Para estimar 
la cobertura de árboles y de área impermeable, 
utilizamos imágenes satelitales del círculo con 
radio de 50 m para cada estación de muestreo. 
Para cada una de las variables ambientales, 
promediamos los valores de las 10 estaciones 
de muestreo por sitio.

Selección de rasgos funcionales
Seleccionamos 11 rasgos funcionales (y sus 

categorías) relacionados con la historia de vida 
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de las especies basados en estudios previos 
de diversidad funcional y de las respuestas 
al reemplazo del hábitat natural (e.g., Cofre 
et al. 2007; Flynn et al. 2009; Vandewalle et al. 
2010; Corbelli et al. 2015) (Tabla B, Anexo). 
Estos rasgos son relevantes para entender 
cómo las especies de aves responden a los 
cambios ambientales y cuál es su contribución 
al funcionamiento de los ecosistemas (Luck 
et al. 2012, 2013). Todos fueron categóricos y 
cada categoría fue binaria: asignamos 1 ó 0 
dependiendo de si la especie presenta o no 
esa categoría de rasgo. Por ejemplo, el rasgo 
dieta fue subdividido en tantas categorías 
como estados; para una especie que consume 
principalmente insectos y semillas, se le asignó 
1 a esas categorías y 0 al resto de las categorías. 
Todas las categorías de un mismo rasgo fueron 
mutuamente excluyentes (sólo una categoría 
podía tener valor 1), excepto para dieta, estrato 
de forrajeo y hábitat principal de anidamiento. 
La información para asignar las categorías de 
los rasgos fue extraída de Narosky et al. (2010), 
de la Peña (2013, 2016), del Hoyo et al. (2016), 
BirdLife International (2018) y López-Lanús 
et al. (2008).

Análisis de datos
Con los datos relevados y los valores de 

rasgos funcionales asignados, construimos 
tres matrices de datos: (1) sitios por variables 
ambientales, (2) sitios por especies, y (3) 
especies por rasgos. Para la matriz (1), para cada 
una de las variables ambientales calculamos el 
valor promedio por sitio (utilizando los datos 
obtenidos en las 10 estaciones de muestreo), 
obteniendo una matriz de dimensiones 22x7. 
La matriz de sitios por especies fue construida 
sumando las abundancias de las especies 
registradas en los 10 puntos de conteo para 
cada sitio de estudio, obteniendo una matriz 
con dimensiones 22x150 (porque en total se 
registraron 150 especies de aves). Por último, 
la matriz de especies y rasgos tuvo 150x55 
dimensiones porque seleccionamos en total 
55 categorías de rasgos funcionales para cada 
especie (Tabla B, Anexo).

Para cada una de las variables ambientales, 
calculamos el valor promedio de los sitios 
de bosque nativo, y para cada tipo de 
hábitat antrópico, calculamos la similitud 
ambiental entre cada sitio y el promedio de 
los bosques nativos utilizando “1-índice de 
distancia de Gower” con la función vegdist 
en el paquete “vegan” (Oksanen et al. 2016). 
Calculamos la riqueza de especies de aves en 

cada sitio de estudio (Magurran 2004) con 
la función “diversityresult” en el paquete 
“BiodiversityR” (Kindt and Coe 2005). 
Para cada sitio, estimamos tres métricas de 
diversidad funcional que tienen en cuenta 
la abundancia de las especies (Mason et 
al. 2005; Luck et al. 2013): la equitatividad 
funcional (FEve) analiza la regularidad 
en la que se distribuyen las especies en el 
espacio funcional, la divergencia funcional 
(FDiv) cuantifica cuán lejos se encuentran 
las especies más abundantes del centro del 
espacio funcional (Villéger et al. 2008), y la 
dispersión funcional (FDis) que es la distancia 
media de las especies individuales al centroide 
del espacio funcional (Laliberté and Legendre 
2010). Todas las métricas fueron calculadas 
con el paquete “FD” (Laliberté and Legendre 
2010). 

Para obtener la similitud taxonómica y 
funcional entre el ensamble de aves del 
bosque nativo y los ensambles de cada tipo 
de hábitat antrópico, a partir de la matriz (2) 
de sitios por especies construimos una matriz 
de sitios y presencia/ausencia de especies, 
con las especies registradas en los bosques 
nativos agrupadas en una sola columna para 
mejorar la representación del ensamble de 
aves nativas y sus rasgos (Garaffa et al. 2009). 
Para calcular la similitud en la composición de 
especies estimamos “1 - índice de disimilitud 
de Jaccard” entre los sitios de estudio usando 
el paquete “betapart” (Baselga and Orme 
2012). El índice de Jaccard originalmente fue 
utilizado como índice de similitud (Jaccard 
1912) pero en el paquete “vegan” (utilizado en 
el “betapart”) fue adaptado para ser expresado 
como índice de disimilitud. Para estimar la 
similitud funcional entre los ensambles de 
aves de cada tipo de hábitat antrópico y el 
ensamble de aves del bosque nativo, seguimos 
el procedimiento descripto por Swenson et 
al. (2011) y calculamos un dendrograma que 
presenta la similitud entre especies respecto a 
los rasgos. Con el dendrograma y con la matriz 
de sitios y presencia/ausencia de especies 
calculamos el índice funcional de Sorensen 
(FSor). FSor es un indicador de las funciones 
compartidas entre dos comunidades (Swenson 
2011), y es análogo a la métrica filogenética 
PhyloSor del paquete “PICANTE” (Bryant et 
al. 2008).

Empleamos modelos de cuadrados mínimos 
generalizados (GLS) para poner a prueba las 
diferencias entre los tipos de hábitat con 
respecto a la similitud ambiental, riqueza 
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de especies, diversidad funcional, similitud 
taxonómica y similitud funcional. Utilizamos 
la función “gls” del paquete “nlme” (Pinheiro 
et al. 2014) y modelamos varianzas con la 
función “varIdent” en los casos que fuera 
necesario. Las comparaciones a posteriori se 
hicieron con la prueba de Tukey con la función 
“glht” en el paquete “multcomp” (Hothorn et 
al. 2008). Por último, utilizando las matrices 
de sitios x tipo de hábitat, sitios x especies y 
especies x rasgos realizamos un fourth-corner 
analysis (Brown et al. 2014) para analizar la 
asociación de los rasgos funcionales con cada 
tipo de hábitat. Para mejorar la visualización 
de los gráficos, se realizaron cuatro análisis 
por separado con los grupos de rasgos 
detallados en la Tabla B del anexo. Todos 
los análisis estadísticos se llevaron a cabo 
utilizando el software R (R Core Team 2018) 
y consideramos diferencias significativas con 
un valor de P<0.05.

RESULTADOS

En los 22 sitios muestreados registramos un 
total de 2162 individuos correspondientes a 
150 especies: 276 individuos de 64 especies en 
el bosque nativo, 463 individuos de 58 especies 
en las forestaciones, 628 individuos de 31 
especies en los centros urbanos, 549 individuos 
de 69 especies en los sitios ganaderos y 246 
individuos de 30 especies en los sitios agrícolas 
(Tabla C, Anexo).

La similitud ambiental con el bosque nativo 
difirió entre los tipos de hábitats antrópicos 
(F3,15=33.47, P<0.0001). Las forestaciones 
tuvieron significativamente la mayor 
similitud, seguidas por los sitios ganaderos 
y agrícolas con similitud intermedia y sin 
diferencias significativas entre sí (Figura 2). 
Por último, los centros urbanos mostraron 
significativamente la menor similitud.

La riqueza de especies difirió 
significativamente entre los tipos de hábitat 
(F4,17=7.72, P=0.001), presentando mayores 
valores en el bosque nativo, sitios ganaderos y 
las forestaciones (Figura 3). Luego siguieron los 
centros urbanos, significativamente diferentes 
del bosque nativo y sitios ganaderos, pero no 
de las forestaciones ni de los sitios agrícolas.

Los tipos de hábitat difirieron 
significativamente en FDis y FEve 
(F4,17=206.25, P<0.0001; F4,17=8.753, P<0.001; 
respectivamente), pero no en FDiv (F4,17=0.4878, 
P=0.75). El orden decreciente de los valores 
promedio de FDis fue: forestaciones, sitios 
ganaderos, bosque nativo, sitios agrícolas y 
centros urbanos; y para los valores de FEve: 
forestaciones, bosque nativo, sitios agrícolas, 
sitios ganaderos y centros urbanos (Figura 4). 
Las forestaciones tuvieron los mayores valores 
de FDis, significativamente diferentes a los 
demás tipos de hábitat (Figura 4). Los sitios 
ganaderos, bosque nativo y sitios agrícolas 
no difirieron significativamente entre sí. Para 
FEve hubo diferencias significativas entre 
los centros urbanos y el bosque nativo y las 
forestaciones (Figura 4).

Figura 2. Valores promedio y desvío estándar de la 
similitud ambiental (1-índice de Gower) calculada entre 
el bosque nativo y cada tipo de hábitat antrópico. Letras 
diferentes representan diferencias significativas entre 
tipos de hábitat determinadas por la prueba de Tukey de 
comparaciones a posteriori (P<0.05).
Figure 2. Averages and standard deviations of 
environmental similarity (1-Gower index) calculated 
between native forest and each anthropogenic habitat 
type. Different letters indicate significant differences 
between habitat types resulting of posteriori comparisons 
Tukey test (P<0.05).

Figura 3. Valores promedio y desvío estándar de la 
riqueza de especies en cada tipo de hábitat. Letras 
diferentes indican diferencias significativas entre los 
tipos de hábitat determinadas por la prueba de Tukey de 
comparaciones a posteriori (P<0.05).
Figure 3. Averages and standard deviations of species 
richness in each habitat type. Different letters indicate 
significant differences between habitat types resulting of 
posteriori comparisons Tukey test (P<0.05).
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Los tipos de hábitat antrópicos difirieron 
entre sí en su similitud con el bosque nativo 
tanto en composición de especies (F3,15=24.63, 
P<0.0001) y de rasgos funcionales (F3,15=50.628, 
P<0.0001). Los órdenes decrecientes de 
similitud promedio fueron: forestaciones, 
centros urbanos, sitios ganaderos y sitios 
agrícolas para la composición taxonómica; 
forestaciones, sitios ganaderos, centros 
urbanos y sitios agrícolas para la composición 
funcional (Figura 5). En ambos casos, las 
forestaciones fueron el tipo de hábitat con 
significativamente la mayor similitud con el 
bosque nativo (Figura 5). La similitud entre 
los sitios agrícolas y el bosque nativo fue la 
más baja, aunque sin diferencias significativas 
con la similitud entre los sitios ganaderos y el 

bosque nativo en la composición taxonómica 
ni con los valores de similitud entre centros 
urbanos y bosque nativo en la composición 
funcional (Figura 5).

Cada hábitat resultó asociado a diferentes 
rasgos funcionales (Figura 6). El bosque 
nativo estuvo asociado a rasgos relacionados 
al uso de estratos de forrajeo arbóreo y 
arbustivo, y a aves especialistas de bosque, 
sensibles al disturbio antrópico y que son 
insectívoras, frugívoras o granívoras. Los 
sitios forestales tuvieron una asociación 
positiva con rasgos asociados al estrato 
arbóreo, al forrajeo generalista y abundancia 
frecuente, y asociaciones leves con el uso 
de estrato arbustivo. Los sitios agrícolas y 
ganaderos mostraron asociación positiva 
con rasgos relacionados al uso del suelo y 
del estrato herbáceo (forrajeo y nidificación) 
y asociaciones negativas con rasgos de 
forrajeo en árboles, arbustos, dieta frugívora 
y nectarívora. Los centros urbanos tuvieron 
una asociación positiva con la distribución 
cosmopolita, con rasgos generalistas, con 
rasgos especialistas del hábitat urbano (e.g., 
nidificación en edificios) y favorecidas por el 
disturbio antrópico.

DISCUSIÓN

Las forestaciones fueron el tipo de hábitat 
que mostró las mayores similitudes con el 
ensamble de especies y rasgos funcionales 
encontrados en el bosque nativo; por el 
contrario, los usos de la tierra que resultan en 
hábitats abiertos sin estrato arbóreo fueron 
los más contrastantes. Nuestros resultados 
son consistentes con estudios previos que 
documentaron que los usos agroforestales, en 
comparación con la agricultura y ganadería, 
generan hábitats antrópicos más adecuados 

Figura 4. Valores promedio y desvío 
estándar de los índices FDis, FDiv y 
FEve para los sitios de cada tipo de 
hábitat. Letras diferentes representan 
diferencias significativas entre tipos 
de hábitat determinadas por la 
prueba de Tukey de comparaciones 
a posteriori (P<0.05). 
Figure 4. Averages and standard 
deviations of FDis, FDiv and FEve 
index to each habitat type sites. 
Different letters indicate significant 
differences between habitat types 
resulting of posteriori comparisons 
Tukey test (P<0.05).

Figura 5. Valores promedio y desvío estándar de las 
similitudes taxonómica y funcional (1-índice de Jaccard 
e índice FSor, respectivamente) calculadas entre el bosque 
nativo y cada tipo de hábitat antrópico. Letras diferentes 
representan diferencias significativas entre tipos de 
hábitat determinadas por la prueba de comparaciones a 
posteriori de Tukey (P<0.05).
Figure 5. Averages and standard deviations of taxonomic 
and functional similarity (1-Jaccard index and FSor index, 
respectively) calculated between native forest and each 
anthropogenic habitat type. Different letters indicate 
significant differences between habitat types resulting 
of posteriori comparisons Tukey test (P<0.05).
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Figura 6. Resultados del fourth corner analysis para los grupos de rasgos funcionales y cada tipo de hábitat. Los tipos 
de hábitat son: bosque nativo (BN), forestaciones (F), sitios ganaderos (G), sitios agrícolas (A) y centros urbanos (C). 
Los acrónimos y grupos de los rasgos se encuentran en la Tabla B del anexo. Los cuadrados más brillantes muestran 
asociaciones fuertes y los cuadrados más pálidos asociaciones más débiles. Las asociaciones positivas son rojas y las 
negativas son azules. 
Figure 6. Fourth-corner analysis results for functional traits groups and each habitat type. Habitat types are: native 
forest (BN), tree plantations (F), cattle pastures (G), crop fields (A), urban centers (C). Acronyms of traits and functional 
traits groups are given in Table B in the appendix. Brighter squares show strong associations and paler squares show 
weak associations. Positive associations are red and negative associations are blue
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para las especies nativas en el Bosque 
Atlántico y otros bosques tropicales (Peh et 
al. 2006; Zurita and Bellocq 2012). Además, 
según nuestro estudio, el uso forestal es el 
que menor impacta negativamente en la 
diversidad funcional del bosque nativo. 

De acuerdo con nuestra predicción, las 
forestaciones fueron el tipo de hábitat que 
mejor preservó el ensamble de especies y 
rasgos funcionales del bosque nativo. Esto es 
porque las forestaciones (incluso de especies 
exóticas) en un bioma de bosque resultan en 
la imposición de filtros ambientales menos 
intensos que en otros tipos de hábitat como 
campos agrícolas o ganaderos. Por ejemplo, 
permiten el ingreso de especies de aves que 
se alimentan en el dosel (Loyn et al. 2007), 
aunque especies especialistas del bosque 
nativo y altamente sensibles al disturbio 
antrópico no suelen utilizar las forestaciones 
(Petit and Petit 2003). Por otra parte, las 
plantaciones forestales suelen tener manejos 
(poda y raleo) que simplifican la estructura de 
la vegetación, lo que puede explicar por qué 
no observamos asociación positiva de aves que 
forrajean en arbustos en las forestaciones, pero 
si en el bosque nativo.

El bosque nativo presentó los valores 
mayores de riqueza de especies, pero no de 
diversidad funcional. Es posible que el espacio 
multidimensional de rasgos funcionales de las 
aves en los hábitats naturales sea más pequeño 
porque en el ambiente nativo predominan 
las especializaciones (Farwig et al. 2008; 
Rakotoarisoa and Capparella 2013). Además, 
los bosques nativos presentaron menor 
diversidad funcional que las forestaciones. 
Esto se debe a que en las forestaciones 
encontramos especies con rasgos similares a 
las del bosque sumado a especies con rasgos 
generalistas como las que pueden forrajear y 
nidificar en varios ambientes.

Los centros urbanos fueron uno de los 
tipos de hábitat más contrastantes al bosque 
nativo respecto a la diversidad taxonómica y 
funcional. Si bien en general las urbanizaciones 
son ambientes altamente contrastantes al 
bosque nativo y generan pérdidas en la 
diversidad, tanto por la marcada reducción 
de la cobertura de la vegetación (Zipperer et 
al. 1997) como por la alta cobertura de edificios 
y pavimento (Palacio et al. 2018), algunas 
ciudades proveen recursos para especies 
nativas de bosque al retener especies de 
árboles del hábitat natural (Filloy et al. 2018). 
De todos modos, las zonas más arboladas de 

las ciudades son las residenciales (Zipperer et 
al. 1997) y no fueron incluidas en este estudio. 
Los centros urbanos mostraron asociaciones 
positivas con rasgos funcionales generalistas, 
cosmopolitas y especialistas de hábitats 
urbanos y asociaciones negativas con rasgos 
funcionales relacionados al bosque nativo. El 
filtrado ambiental que provoca la urbanización 
permite el ingreso de especies con rasgos para 
tolerar las condiciones ambientales urbanas 
(Croci et al. 2008) y evita el establecimiento 
de muchas especies de aves nativas con 
rasgos específicos como dieta especialista 
(e.g. exclusivamente frugívoras) o con alta 
sensibilidad al disturbio humano (e.g. aves 
que nidifican en el suelo) (Seress and Liker 
2015).

Inesperadamente, los sitios ganaderos 
presentaron valores altos de riqueza y 
diversidad funcional con respecto a los demás 
tipos de hábitat antrópicos. Sin embargo, 
los sitios ganaderos eran heterogéneos: 
observamos la presencia de unos pocos 
árboles o arbustos, zonas bajas inundables, 
áreas de pastos altos y otras con pastos 
cortos, lo cual probablemente contribuyó 
a la presencia de un número de especies y 
rasgos funcionales relativamente elevado en 
comparación con otros tipos de hábitat más 
homogéneos. Estos resultados son consistentes 
con numerosos estudios que han presentado 
evidencia que la riqueza aumenta con la 
heterogeneidad ambiental (Stein et al. 2014). 
De acuerdo a lo esperado, los sitios agrícolas 
presentaron riqueza y similitud taxonómica 
bajas respecto al bosque nativo. Los sitios 
agrícolas (constituidos principalmente por 
monocultivos de soja) poseen características 
ambientales muy diferentes a un bosque, 
donde la mayoría de las especies del conjunto 
regional no pueden establecerse (Zurita and 
Bellocq 2012). Si bien los sitios agrícolas y 
ganaderos mostraron diversidad funcional 
intermedia, tal como esperábamos sus 
similitudes funcionales con el bosque nativo 
fueron bastante bajas. Los cambios en el uso 
de la tierra que implican la ausencia de árboles 
afectan a la diversidad de rasgos funcionales 
de las aves del bosque nativo (e.g. Sekercioglu 
et al. 2007; Tscharntke et al. 2008). Tanto la 
agricultura como la ganadería desarrolladas 
en el bosque subtropical generan hábitats que 
imponen filtros ambientales que impiden la 
persistencia de aves con rasgos funcionales 
asociados al bosque. Por ejemplo, en nuestros 
resultados observamos asociaciones negativas 
con rasgos de forrajeo y nidificación en árboles 
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y arbustos. Por otro lado, estos hábitats 
permiten el ingreso de especies y rasgos 
nuevos (encontramos asociación positiva 
con rasgos de nidificación en el suelo y en el 
estrato herbáceo) y por eso mostraron valores 
intermedios de diversidad funcional respecto 
a los otros hábitats.

Las asociaciones negativas de los hábitats 
antrópicos con algunos rasgos funcionales 
reflejan una posible pérdida de importantes 
funciones ecosistémicas para el bosque 
nativo. Particularmente en las aves, la dieta 
es uno de los rasgos funcionales de efecto 
más importante (Newbold et al. 2014). Por 
ejemplo, las aves frugívoras contribuyen a 
la dispersión de semillas y las insectívoras 
al control de plagas (Sekercioglu et al. 2004). 
Los hábitats antrópicos más contrastantes 
el bosque nativo mostraron asociaciones 
negativas con la dieta frugívora, granívora 
e insectívora. La pérdida de frugívoros en 
biomas de bosque tropical reduce la distancia 
de dispersión y reclutamiento de las especies 
de árboles de grandes semillas, fundamentales 
para mantener la estructura de la vegetación 
característica del bosque tropical (Sekercioglu 
2006; Wotton and Kelly 2011). Por otro lado, 
las aves insectívoras que se alimentan de 
insectos fitófagos promueven el crecimiento de 
las plantas (Van Bael et al. 2003). En el Bosque 
Atlántico de Paraguay los hábitats antrópicos 
contrastantes son los que dominan el paisaje 
(Di Bitetti et al. 2003; Zurita and Bellocq 2010), 
y por lo tanto las aves que cumplen estas 
funciones ecosistémicas quedarían aisladas 
en los fragmentos de bosque (Bregman et al. 
2014).

La similitud ambiental entre los hábitats 
antrópicos y nativos es un factor clave para 
contribuir a la conservación de la diversidad 
taxonómica y funcional de aves del ambiente 
natural, tanto en bosques tropicales 
(Sekercioglu 2012; Zurita and Bellocq 2012) 

como en otros biomas como los pastizales 
(Azpiroz et al. 2012; Vaccaro et al. 2019). 
Por ejemplo, así como en el bosque tropical 
las forestaciones impactan negativamente 
en menor medida a la avifauna nativa, en 
pastizales la ganadería puede conservar 
especies del ensamble de aves nativas (Askins 
et al. 2007) y sus rasgos funcionales (Vaccaro 
et al. 2019). Probablemente, el retorno de estos 
posibles “nuevos ecosistemas” a su estado 
anterior sea casi imposible (Morse et al. 2014), 
por lo que es necesario desarrollar manejos en 
los hábitats antrópicos que permitan mantener 
características en común con el hábitat 
nativo y así contribuir a la conservación de 
la comunidad de aves nativas y sus rasgos 
funcionales. En el Bosque Atlántico, esto 
podría contemplar el mantenimiento de 
remanentes de bosque nativo dentro de los 
establecimientos agropecuarios (e.g. ley 352/
94 Paraguay) y corredores de bosque nativo 
entre hábitats antrópicos (Tabarelli et al. 2010). 
Además, es fundamental la conservación de 
los bosques nativos en los cuales habitan 
especies con rasgos funcionales que no les 
permiten utilizar hábitats antrópicos.
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