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Resumen. Las planicies de inundación son ecosistemas particularmente complejos debido a que 
poseen una gran variabilidad ambiental tanto a escala espacial como temporal determinada en primer 
término por el régimen de variación hidrológica de los ríos a los que se encuentran asociadas. 
Espacialmente, las planicies de inundación se presentan como un paisaje en mosaicos con una gran 
variabilidad geomorfológica relacionada con distintas coberturas de suelo, especialmente de 
vegetación. Estas características del paisaje no son estables en el tiempo debido a la elevada tasa de 
cambio de sus componentes relacionada con el régimen hidrosedimentológico del río. El río Paraná 
Medio presenta una extensa planicie de inundación que se desarrolla en dirección norte-sur siguiendo 
un gradiente latitudinal y climático. En este estudio se evaluaron las respuestas de las aves no-
paseriformes a la variación latitudinal de este corredor fluvial (i.e., cambios regionales) así como a la 
variación de la composición del paisaje y a los cambios hidrológicos del río. Para ésto se realizaron 
muestreos en humedales de la planicie de inundación del río Paraná Medio seleccionando 60 puntos 
de conteo. Estos puntos fueron ubicados en cuatro localidades (15 puntos en cada una) distribuidas a 
lo largo de este corredor fluvial de modo de obtener una representación de los cambios locales de los 
ensambles (i.e., cambios espacio-temporales dentro de cada localidad) así como de los cambios 
latitudinales (i.e., cambios entre localidades). Adicionalmente, los muestreos fueron repetidos 16 
veces cada 45 días y durante dos años (2011-2013) de modo de cuantificar los cambios temporales 
de los ensambles. La composición del paisaje, definida como la proporción de diferentes unidades de 
vegetación y ambiente (UVAs) fue descripta a campo, dentro del radio de observación de los puntos 
de conteo, y a través de imágenes satelitales, considerando diferentes extensiones alrededor de cada 
punto de conteo. Para evaluar si los ensambles variaron temporalmente de la misma manera a lo 
largo de todo el corredor fluvial, se analizó si los cambios temporales de los mismos fueron 
diferentes entre localidades. La composición y estructura de los ensambles variaron a lo largo del 
corredor fluvial aunque no presentaron un patrón latitudinal. El incremento del grano de la escala 
mediante la combinación de los 15 puntos de conteo por localidad sugirió que aunque los ensambles 
locales no muestran un gradiente latitudinal, ésto podría ocurrir con la riqueza regional de especies a 
lo largo del sistema, tal como ha sido informado en un estudio previo. Los resultados indicaron que 
la riqueza y composición de los ensambles locales a lo largo del río Paraná Medio serían el resultado 
de la influencia conjunta del pool regional de especies y de las condiciones ambientales locales 
representadas principalmente por la heterogeneidad y composición de las unidades ambientales. Las 
ecorregiones circundantes al corredor fluvial no resultaron predictores significativos de la variación 
de la composición dentro del corredor fluvial. Ésto se relacionó con las grandes diferencias que se 
encontraron entre las localidades ubicadas en la porción del sistema fluvial en la que converge la 
ecorregión del Espinal. La estructura y composición de los ensambles varió en función de la 
heterogeneidad ambiental de la planicie de inundación indicando que ésta representa un factor 
fundamental para el mantenimiento de la biodiversidad de los sistemas fluviales. Los ensambles 
presentaron una mayor diversidad en aquellos sitios con mayor cantidad de unidades ambientales. El 
análisis especie-específico mostró que ésto podría relacionarse a que diferentes especies se asocian 
con diferentes unidades ambientales y a que existen especies asociadas a sitios ambientalmente más 
heterogéneos. La proporción de las diferentes unidades de vegetación y ambiente (UVAs) dentro del 
radio de conteo explicó una proporción significativa de la variación de la composición de los 
ensambles. Al considerar la composición del paisaje descrita de manera remota mediante imágenes 
satelitales se encontró igualmente que la composición del paisaje en extensiones locales sería 
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importante para dar cuenta de los cambios en la abundancia relativa de las especies que conforman 
los ensambles. No obstante, en este caso la presencia-ausencia de las especies se presentó 
mayormente asociada a la composición del paisaje en extensiones más amplias que las 
correspondientes a los sitios de muestreo (al menos 50,3 ha.). A escala temporal, la riqueza, 
abundancia y diversidad de los ensambles decreció del primer al segundo año en las cuatro 
localidades sugiriendo que los cambios interanuales pueden estar relacionados con factores 
regionales. Los patrones de variación temporal intra-anual de la estructura de los ensambles, por el 
contrario, difirieron entre las localidades, lo que sugirió que estos cambios se deben a las 
características locales del ambiente y/o a la influencia de procesos estocásticos. Además, los cambios 
intra-anuales por localidad difirieron entre los dos años, indicando que los ensambles no muestran 
una estacionalidad intra-anual definida. Por el contrario, los patrones temporales a escala regional de 
la riqueza, abundancia y diversidad, considerando los valores medios entre los 60 puntos de conteo, 
fueron muy similares entre los dos años considerados, sugiriendo que sería posible identificar 
patrones de variación intra-anual definidos si se considera al sistema fluvial en conjunto. La riqueza 
y diversidad de los ensambles se redujo con el incremento del nivel hidrométrico, por lo que esta 
variable explicó parte de los cambios temporales de los ensambles. El análisis del efecto del nivel 
hidrométrico sobre el paisaje sugirió que esta relación negativa puede estar relacionada con el 
anegamiento de ciertas unidades ambientales que, no obstante, no implican una reducción 
significativa de la heterogeneidad espacial. Las playas, por ejemplo, se relacionaron positivamente 
con la riqueza y diversidad de los ensambles y presentaron una probabilidad de ocurrencia menor 
durante niveles hidrométricos relativamente altos debido a que serían cubiertas por el agua. Puesto 
que el estudio incluyó solamente un período hidrológico ordinario del río, estos resultados indicaron 
que cambios de baja magnitud en el régimen hidrológico pueden generar importantes cambios en la 
diversidad de aves del sistema fluvial. No obstante, los resultados sugirieron también que los 
cambios temporales de los ensambles en sitios en los que las inundaciones son menos frecuentes 
pueden ser conducidos en primer término por variaciones climáticas como la temperatura. Los 
resultados mostraron un ajuste especie-específico de las aves con la heterogeneidad espacio-temporal 
de la planicie de inundación. Las variaciones del nivel hidrométrico y de la proporción relativa de las 
UVAs determinarían respuestas cuyas características dependen de los requerimientos de hábitat de 
las especies. No obstante, sólo algunas de las especies que obtienen su alimento nadando y 
caminando tendrían mayores y menores frecuencias de ocurrencia, respectivamente, frente al 
incremento del nivel hidrométrico del río. De este modo, el uso de hábitat de las especies en base al 
que han sido definidos los gremios de aves en la planicie de inundación representa información a 
partir de la cual podría determinarse parcialmente como éstas responden a los cambios naturales y 
antropogénicos del sistema fluvial. 
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Abstract. Floodplains systems are particularly complex ecosystems since they have a high 
environmental variability at both spatial and temporal scales conducted primarily by the hydrological 
regime of rivers to which they are associated. Floodplains are comprised of a landscape with a 
geomorphological variability associated with different land covers. These landscape features are not 
stable over time due to the high rate of change of its components related to the 
hydrosedimentological regime of the river. The Middle Paraná River forms a river corridor with an 
extensive floodplain that is located along a latitudinal and climatic gradient. In this system, we 
studied the variation of non-paserine birds along the latitudinal extension of this riparian corridor 
(i.e., regional changes) as well as the influence of landscape composition and hydrological changes. 
Bird surveys were conducted in 60 point counts located in wetlands along the floodplain of the 
Middle Paraná River. These point counts were positioned in four localities (15 points each one) 
distributed along this riparian corridor in order to assess the local (i.e., within each locality) and the 
regional (i.e., among localities) changes of the bird assemblages. Surveys were repeated 16 times 
every 45 days for two years (2011-2013) in order to achieve a quantification of the assemblages´s 
temporal changes. We described the landscape composition through field observation within the 
radius of each point count, and through satellite imagery considering different extensions around 
each point count. We tested if temporal changes were different among the four localities to assess 
whether bird assemblages showed the same temporal patterns along the riparian corridor. Hypothesis 
that river hidrology is the main factor to explain temporal patterns of bird assemblages within 
floodplain ecosystems was tested. Composition and structure of bird assemblages varied along the 
riparian corridor but we did not find a latitudinal pattern. Increase grain scale by combining the 15 
point counts per locality suggested that while local assemblages do not show a latitudinal gradient, 
this could occur with regional richness as has been reported in a previous study. Results indicated 
that the richness and composition of local bird assemblages along the Middle Paraná River are the 
result of the joint influence of regionl species pool and local environmental conditions. Uplands 
ecoregions were not a significant predictor of changes in bird composition within the riparian 
corridor. It was related to the large differences between the two localities surrounded by Espinal 
upland ecoregion. Structure and composition of bird assemblages varied as a function of 
environmental heterogeneity indicating that it is a fundamental factor for the maintenance of 
biodiversity in riparian systems. Assemblages showed a higher species number in those sites with 
higher spatial heterogeneity. Specie-specific analysis showed that it was because different species are 
associated with different land covers and because there were species associated with more 
environmentally heterogeneous sites. The proportion of different land covers within the radious of 
the point counts explained a significant proportion of the variation in assemblage composition. When 
we considered landscape composition described remotely through satellite imagery we also found 
that the composition of the landscape in local extensions is important to explain the relative 
abundances of species that make up bird assemblages. However, presence-absence of species was 
more associated with landscape composition into larger extensions than sampling sites (at least 50,3 
ha.). Richness, abundance and diversity decreased from the first (2011) to the second (2012) year in 
the four localities indicating that interanual changes may be related to regional factors. By contrast, 
temporal patterns of intra-annual variations in assemblage structure differed among localities 
suggesting that these changes reflect local conditions of the environment and/or the influence of 
stochastic processes. In addition, intra-annual changes per locality differed between the two years 
indicating that the assemblages do not show a defined seasonality. By contrast, patterns of regional 
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variation in species richness, abundance and diversity, considering the average values among the 60 
point counts, were similar between the two years suggesting that it would be possible to identify 
defined patterns of intra-annual variation at regional scale. Hydrometric level explained a portion of 
temporal changes since richness and diversity of assemblages decreased with the increase of this 
variable. The analysis of the hydrologic effects on landscape structure showed that this negative 
relationship may be related to the flooding of some environmental units. However, this did not imply 
a reduction of environmental heterogeneity during higher hydrometric levels. Beaches, for example, 
was positively related to the richness and diversity of assemblages and ocurred less frequent in sites 
during higher hydrometric levels because these remained flooded. Since the study involved only an 
ordinary river hydroperiod, these results indicated that low–magnitude changes in the hydrological 
regime of the river can generate significant changes in bird diversity of the riparian system. 
However, the results also suggested that temporal changes in bird assemblages in sites where 
flooding is less frequent may be driven primarily by climatic variations such as temperature. Results 
showed a species-specific adjustment of birds with the spatio-temporal heterogeneity of the 
floodplain. Variations of the hydrometric level and relative proportion of land covers would conduct 
responses whose characteristics depend on the hábitat requeriments of the species. However, only 
some of the species that get their food swimming and walking showed higher and lower frequencies 
of ocurrence, respectively, during periods of higher hydrometric levels. Thus, the use of information 
on trophic habitat requeriments by the different species through guilds has been defined in the 
floodplain of Paraná River represent information from which bird responses to natural and 
antropogenic changes can be partially determined.  
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1. INTRODUCCIÓN  

 
1.1. Sistemas río-planicie de inundación: biodiversidad y ecología 

1.1.1. Sistemas río-planicie de inundación como humedales fluviales 

Los corredores fluviales, incluidas sus zonas ribereñas, se encuentran entre los ecosistemas 

más diversos, dinámicos y complejos (Naiman y col., 1993). Los corredores fluviales son 

reconocidos como paisajes lineales en los cuales el flujo hidrológico cumple un papel clave al 

conectar varios parches del paisaje (Junk y col., 1989; Malanson, 1993; Ward, 1998). Dentro de estos 

paisajes, las planicies de inundación representan las zonas de interfase entre los ambientes acuáticos 

y terrestres (Naiman y col., 1993). De este modo, las planicies de inundación representan un tipo 

particular de humedales en los cuales la dinámica hidrológica es controlada en primer término por el 

río al cual se encuentran asociadas. 

Las planicies de inundación son áreas ubicadas linealmente en las márgenes de los ríos cuyo 

suelo es formado por los sedimentos aluviales depositados durante las inundaciones esporádicas o 

estacionales provenientes del desborde lateral del río (McClain, 2008). Aunque la relación es 

estrecha, las planicies de inundación poseen condiciones eco-hidrológicas diferentes de aquellas que 

presenta el río (McClain, 2008). De acuerdo con ésto, existen estudios que las han abordado de 

manera exclusiva, de acuerdo con sus características únicas, incluyéndolas bajo el término de “zona 

o paisaje ribereño” (Malanson, 1993; Naiman y col., 2005). 

Muchos de los ríos más grandes del mundo se extienden tierra adentro junto con sus planicies 

de inundación, conformando ambientes acuáticos de origen fluvial que cubren grandes superficies 

(Dugan, 1990). Hoy en día, no obstante, las planicies de inundación están entre los ecosistemas más 

amenazados debido a que la mayoría han sido inundadas y fragmentadas por represas, o bien son 

desconectadas del río por diques o por la construcción de estructuras destinadas a estabilizar las 

orillas del cauce. De acuerdo con ésto, las planicies de inundación remanentes en el mundo requieren 

mayor atención por su elevada biodiversidad, y por los diversos bienes y servicios que proveen a las 

sociedades humanas, tales como la purificación y almacenamiento de agua, rejuvenecimiento de 

suelos productivos, mantenimiento de pesquerías, y por su valor escénico y cultural (Tockner y col., 

2010). 

El área más grande ocupada por humedales en Sudamérica se encuentra en las cuencas de los 

grandes ríos (Canevari, 1998; Neiff, 2001). En Sudamérica, los ambientes acuáticos fluviales han 

sido menos modificados si se los compara con muchos sistemas similares del hemisferio norte 

(Dynesius y Nilsson, 1994; Müller, 1995; Nilsson y Berggren 2000; Baigún y col., 2005; Tockner y 

col., 2009). En estos sistemas sujetos a modificaciones antropogénicas se han invertido una gran 
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cantidad de recursos para mantener su funcionamiento y evitar o reducir grandes pérdidas de 

biodiversidad (e.g., Stanford y col., 1996; Schiemer y col., 1999), lo que resalta el valor del 

conocimiento de los sistemas fluviales que aún mantienen gran parte de su complejidad y 

funcionamiento natural, como ocurre en Sudamérica.  

 

1.1.2. Sistemas río-planicie de inundación: ecosistemas modelo para estudios ecológicos 

Los sistemas río-planicie de inundación poseen un conjunto de características que los hacen 

especialmente adecuados para estudios destinados a mejorar el conocimiento sobre la biodiversidad y 

los procesos ecológicos que la sostienen. Una gran cantidad de estudios han demostrado la gran 

concentración de biodiversidad que sostienen tanto de flora (Nilsson 1986, 1992, Nilsson y col., 

1989; Kaliola y Puhakka, 1988; Salo y col., 1986; Kalliola y col., 1992; Tabacchi y col., 1990, 

Gregory y col., 1991) como de fauna (Stauffer y Best 1980; Knopf, 1985; Gates y Giffen 1991; 

LaRue y col., 1995; Lock y Naiman 1998; Skagen y col. 1998; Woinarski y col., 2000; Catterall y 

col., 2001), así como la gran cantidad de especies que aportan a la diversidad regional (Remsen y 

Parker III, 1983; Woinarski y col., 2000; Adis y Junk, 2002; Naiman y col., 2005; Sabo y col., 2005). 

Esta elevada biodiversidad es el resultado de factores y procesos que no son ajenos a los ecosistemas 

de tierras altas o a los acuáticos (e.g., disturbios), sino que son del dominio general de los sistemas 

ecológicos. No obstante, en muchos casos estos factores y procesos son mucho más notables (e.g., 

heterogeneidad espacial, sucesión ecológica) en los ecosistemas fluviales. De acuerdo con ésto, los 

sistemas río-planicie de inundación han atraído la atención de los ecólogos en los últimos años, y se 

ha indicado que este tipo de ecosistemas son ideales para el estudio de los procesos que crean y 

mantienen la heterogeneidad ambiental y para cuantificar los efectos de esta variable sobre el 

funcionamiento de los ecosistemas y la biodiversidad (Tockner y col., 2010). 

 

1.1.3. Sistemas río-planicie de inundación como corredores ribereños multidimensionales 

Las planicies de inundación de los ríos, desde una perspectiva a escala de paisaje relacionada 

con su forma lineal diferenciada de los ambientes adyacentes, han sido incluidas dentro del concepto 

de corredor ribereño. Este término engloba a todos aquellos ambientes ubicados de manera adyacente 

a los ríos, junto a los que conforman los corredores fluviales, y que son por tanto influenciados por 

éstos, principalmente en lo que refiere a la morfogénesis del paisaje (Forman y Gordon, 1986; 

Malanson, 1993; Naiman y Décamps, 1997; Gregory y Rapicetta, 2005). De acuerdo con la elevada 

complejidad de los corredores ribereños, con factores actuando en múltiples escalas y dimensiones, 

se han propuesto algunas clasificaciones para el abordaje de estudios sobre su composición y 

funcionamiento.  
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En principio, el conjunto de factores que controlan la composición y el funcionamiento de los 

ecosistemas fluviales puede ser agrupada en dos categorías: a) factores internos o endógenos al 

sistema fluvial y b) factores externos o exógenos que involucran los sistemas adyacentes al corredor 

fluvial (Tabacchi y col., 1998). Por otra parte, Ward (1989) propuso cuatro dimensiones para el 

abordaje de los sistemas lóticos de acuerdo con su forma lineal, aunque ésto se ha extendido para los 

corredores ribereños en general (e.g., Renöfält y col., 2005): a) dimensión longitudinal, que se 

corresponde con los factores y procesos que actúan a lo largo del eje fluvial, b) dimensión lateral, 

que se corresponde con la influencia de elementos ubicados de manera perpendicular al eje fluvial, c) 

dimensión vertical, que incorpora la interacción del corredor fluvial con las cuencas hiporreicas o 

subterráneas, y d) dimensión temporal, para el abordaje de los cambios a lo largo del tiempo.  

Los patrones espaciales de biodiversidad en corredores ribereños están estructurados a lo 

largo de las dimensiones longitudinal, lateral y vertical (Naiman y col., 2005). La forma lineal de los 

corredores ribereños es una de las características más importante de estos sistemas puesto que define 

su valor como corredores biológicos (i.e., dimensión longitudinal). Además, la forma lineal 

determina sus propiedades como ambientes de transición debido a la elevada proporción de borde en 

relación con su superficie, siendo influenciados por el río al cual se encuentran ligados (i.e., 

influencia lateral) y por las tierras altas adyacentes (i.e., influencia lateral y externa). Las 

dimensiones longitudinal y lateral se corresponden también con influencias regionales (e.g., las 

diferentes ecorregiones de tierras altas que atraviesa un sistema fluvial determinan una influencia 

lateral a escala regional, Renöfält y col., 2005), que junto con factores locales (e.g., heterogeneidad 

espacial) pueden conducir los patrones de los diferentes atributos de las comunidades que habitan el 

corredor fluvial.  

Una gran cantidad de los estudios realizados en corredores fluviales han abordado la 

dimensión longitudinal puesto que describen los cambios físicos y biológicos que ocurren a lo largo 

del eje primario del sistema fluvial (Vannote y col., 1980; Naiman y col., 1987; Nilsson y col., 1989; 

Tabacchi y col., 1990; Angermeier y Winston, 1998; Demars y Harper, 2005). Como corredores, los 

sistemas ribereños poseen una gran conectividad longitudinal, la que puede ser definida como la 

facilidad con la que los organismos, la materia o la energía se desplazan a lo largo del sistema (Ward 

y col., 1999). Puesto que esta conectividad reduce la variabilidad en los distintos aspectos del 

sistema, puede esperarse como resultado que los corredores ribereños tengan una gran similitud a lo 

largo de su extensión. Ésto es claro en el caso de los patrones de la biota, puesto que la conectividad 

biológica entre diferentes áreas generada por los corredores ribereños puede considerarse una fuerza 

que tiende a homogeneizar las comunidades, reduciendo el componente beta de la diversidad (Ward 

y col., 1999).  
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En general, los estudios sobre patrones espaciales de la biota en sistemas fluviales han hecho 

énfasis sobre la conectividad hidrológica (Ward, 1989; Andersson y col., 2000a, b; Amoros y 

Bornette, 2002; Pringle, 2003). Este tipo de conectividad enfatiza sobre los organismos acuáticos o 

de dispersión acuática como las plantas, teniendo en cuenta que si dos cuerpos de agua están 

hidrológicamente conectados también lo estarán las comunidades de organismos acuáticos que 

sustentan. 

La conectividad generada mediante movimientos de la biota (dispersión aérea o terrestre), y 

no a través de la conectividad hidrológica, ha adquirido especial relevancia en estudios que han 

abordado el papel de los corredores ribereños como corredores biológicos (Brinson y col., 1981, 

Gallé y col., 1995; da Silva y col., 1996; Woinarski y col., 2000; Giraudo y Arzamendia, 2004; 

Nores y col., 2005; Arzamendia y Giraudo, 2009). En estos trabajos se ha demostrado que diferentes 

especies de plantas y animales tienen áreas de distribución cuya forma y superficie está influenciada 

por la presencia de corredores fluviales a través de los cuales las especies pueden expandir sus 

distribuciones.  

La elevada proporción de perímetro en relación con la superficie de los corredores ribereños 

determina que sean sistemas altamente influenciados por el canal del río, las tierras altas que se 

ubican lateralmente y/o por las variaciones regionales que atraviesan (e.g., variaciones climáticas) en 

el caso de los corredores fluviales de gran extensión (Malanson, 1993).  

La influencia lateral del canal del río determina las propiedades más importantes de las áreas 

ribereñas, especialmente en el caso de las planicies de inundación (Malanson, 1993). La inundación 

proveniente del desborde superficial de agua del río es considerado el factor más importante en la 

organización y regulación de las planicies de inundación, incluyendo la importancia de estos 

sistemas en el paisaje (Malanson, 1993). Las variaciones recurrentes del nivel hidrológico dentro del 

cauce del río (Tockner y col., 2000) y las inundaciones de las áreas ribereñas adyacentes debido al 

desborde del cauce han sido descriptas y estudiadas bajo el concepto de pulsos de inundación (Junk y 

col., 1989) o pulsos hidrosedimentológicos (Neiff, 1999).  

La acción fluvial a través del régimen de inundaciones (i.e., régimen pulsátil) afecta los 

procesos sucesionales (Ward y col., 1999) determinando en gran parte que las planicies de 

inundación sean espacialmente heterogéneas (Salo y col., 1986; Amoros y col., 1987; Terborgh y 

Petren, 1991; Ward y Stanford, 1995; Décamps, 1996). Diferentes puntos de la planicie de 

inundación tienen diferentes alturas topográficas, lo que implica diferentes grados de conectividad 

hidrológica con el canal del río a través de las inundaciones (Naiman y col., 1993). Puesto que las 

inundaciones representan disturbios, la variación de la conectividad hidrológica determina diferentes 

regímenes de disturbios, y por tanto, diferentes estadios sucesionales a lo largo de la extensión de la 
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planicie de inundación. Por lo tanto, la elevada biodiversidad de los sistemas ribereños es creada y 

mantenida en realidad por una diversidad de regímenes de disturbios, las inundaciones, que crean un 

mosaico de parches de vegetación que representan una gran diversidad de hábitats para la fauna 

(Junk y Piedade, 1997; Pollock y col., 1998; Ward y col., 1999; Naiman y col., 2005).  

Las propiedades de un corredor ribereño, por otra parte, pueden cambiar continuamente a lo 

largo de su extensión reflejando las condiciones regionales que atraviesa, como las características 

climáticas, así como la geomorfología o la vegetación de las tierras altas adyacentes (Gregory y 

Ashkenas, 1990). Los ecosistemas ribereños difieren de los de tierras altas en términos de tipos de 

comunidades de plantas, características hidrológicas, tipo de suelo y topografía (Brinson y col., 

1981). La magnitud de estas diferencias depende de las características de las tierras altas adyacentes, 

y cuanto mayor sea el contraste, más importantes serán los paisajes ribereños puesto que proveerán 

recursos que de otra manera no estarían disponibles (Malanson, 1993). Este contraste suele estar 

determinado por el clima en el que está ubicado el corredor ribereño. En muchos casos, los 

corredores ribereños atraviesan gradientes climáticos, pasando de climas húmedos a climas más 

áridos, o bien de climas cálidos a climas fríos, lo que produce cambios en el corredor ribereño así 

como en las tierras altas adyacentes (Malanson, 1993). 

Los gradientes climáticos pueden generar cambios importantes en la composición y 

funcionamiento de los sistemas ribereños. De hecho, la temperatura junto con la dinámica fluvial son 

considerados los factores físicos más importantes en sistemas río-planicie de inundación puesto que 

proveen las condiciones ecológicas necesarias para asegurar una alta biodiversidad y bio-producción 

(Tockner y col., 2000). En principio, las características climáticas determinan el pool regional de 

especies que pueden habitar localmente los corredores ribereños debido a su influencia sobre las 

áreas de distribución (Guisan y Thuiller, 2005). En este sentido, existen trabajos que han demostrado 

que la riqueza regional de especies de los sistemas fluviales muestra el gradiente latitudinal tan 

extendido en sistemas de tierras altas (i.e., la riqueza regional de especies es mayor en latitudes 

menores; Boyero, 2002; Buckton y Ormerod, 2002; Boulton y col., 2008). Para explicar este 

gradiente latitudinal varias de las hipótesis existentes proponen mecanismos relacionados con los 

cambios latitudinales de las características climáticas (Willig y col., 2003; Currie y col., 2004).  

Los corredores ribereños que atraviesan gradientes climáticos suelen fluir a través de más de 

una ecorregión de tierras altas (Malanson, 1993). Puesto que las diferentes ecorregiones de tierras 

altas que atraviesa un corredor ribereño presentan diferentes comunidades y especies, es esperable, 

de acuerdo con la idea de control lateral, que la biota del corredor ribereño también varíe en 

concordancia con estos cambios. De este modo, las propiedades biológicas de los ecosistemas 

acuáticos o semi-acuáticos pueden ser inferidas del conocimiento de la región en la cual estos 
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ecosistemas están insertos (Omernik y Griffith, 1991; Gerritsen y Barbour, 2000; Hawkins y col, 

2000).  

Los cambios hidrológicos del río imponen además una gran variabilidad temporal a los 

sistemas ribereños (Naiman y col., 1993), determinando en gran medida la composición de hábitats 

de la planicie de inundación en un momento dado (Power y col., 1988; Resh y col. 1988; Stanford y 

col. 1996, 2005) así como los cambios del paisaje en escalas temporales más amplias. El grado en el 

cual el río está hidrológicamente conectado con la planicie de inundación es un fenómeno tiempo-

dependiente debido a que los ríos son hidrológicamente dinámicos (Tockner y col., 1999). Si un 

determinado punto de la planicie de inundación está o no conectado en un momento dado depende de 

las condiciones hidrológicas que presenta el río y la correspondiente elevación de la superficie (Ickes 

y col., 2005). Así, las planicies de inundación constituyen hábitats que oscilan entre fases terrestres y 

acuáticas (Schnack, 2006). De este modo, de acuerdo con los requerimientos de hábitat de las 

especies, el régimen hidrológico es responsable de la mayor o menor oferta de hábitats de acuerdo al 

nivel de agua que existe en un momento dado (Beltzer y Quiroga, 2007), sumando a la diversidad 

espacial de ambientes una marcada dinámica temporal incluso en escalas cortas (i.e., meses, años). 

La elevada variabilidad ambiental de los sistemas ribereños, por otra parte, ha sido propuesta 

como un factor que puede limitar la diversidad local de los ensambles de organismos, tornándola 

independiente del pool regional de especies y geográficamente menos variable. Ésto surge debido a 

que varios estudios han informado que la diversidad local en ambientes ribereños no muestra ningún 

patrón latitudinal claro en estos sistemas, incluyendo taxones tales como macroinvertebrados 

acuáticos, anfibios, plantas acuáticas y árboles (Crow, 1993; Lake y col., 1994; Rejmankova y col., 

1995; Keogh y col., 1999; Vinson y Hawkins 2003, Boulton y col,. 2008). En este sentido, se ha 

postulado que la elevada variabilidad del hábitat fluvial impondría un límite superior a la diversidad 

local, homogeneizándola alrededor del mundo (Boulton y col. 2008). Disturbios frecuentes y/o 

intensos, los cuales son una característica que prevalece en este tipo de hábitats (Flecker y Feifarek, 

1994; Dodds, 2002) pueden limitar el número de especies que coexisten localmente y tornar este 

número independiente del pool de especies regional (Boulton y col., 2008). Así, mientras el pool de 

especies regional de los ambientes ribereños puede mostrar patrones espaciales (e.g., un gradiente 

latitudinal), la diversidad a escala local podría permanecer esencialmente constante.  

La conformación lineal de los corredores fluviales los torna especialmente sensibles a 

cambios que afectan la región en la que están insertos, por lo que la dinámica temporal dentro del 

corredor fluvial puede responder en realidad a la influencia de factores externos. Los corredores 

ribereños, por ejemplo, pueden actuar como refugios para los organismos frente a sequías regionales 

puesto que su importancia en el paisaje puede tornarse crucial debido a la oferta hídrica que proveen 
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(Naiman y col., 2005). En este marco, la influencia de factores externos, como las condiciones de las 

tierras altas adyacentes, puede tornarse más importante para explicar la dinámica del sistema con 

respecto a factores intrínsecos al corredor fluvial como el régimen de inundaciones (Cumming y col., 

2012). Pese a esta importancia, existe un limitado número de estudios que han abordado cuáles 

factores son más importantes para explicar la dinámica temporal de la biota dentro de los sistemas 

fluviales. En el caso de los sistemas ribereños de áreas templadas, aún no está establecida la 

importancia relativa de factores extrínsecos al corredor fluvial como la estacionalidad climática, la 

cual ha sido corrientemente utilizada para explicar la dinámica temporal de la biota en sistemas de 

tierra firme (Boggs y Murphy, 1997; Aguado-Santacruz y García-Moya, 1998; Ernest y col., 2000; 

Schwinning y Sala, 2004), frente a factores intrínsecos, como el régimen pulsátil del río, en cuanto a 

su efecto sobre los cambios temporales de la biota de los sistemas fluviales. 

 

1.2. Especies, gremios y ensambles de aves en paisajes fluviales: patrones y procesos 

Las aves están entre los grupos de fauna más conspicuos, abundantes y diversos de los 

ambientes acuáticos (Owen y Black, 1990; Weller, 2003), incluidos los sistemas fluviales. La 

abundancia y diversidad de especies de aves demuestra la riqueza biológica y la productividad de 

este tipo de ambientes (Aber y col., 2012). Casi todas las especies pueden visitar estos ambientes 

ocasionalmente para tomar ventaja del alimento, protección de predadores o nidificación. Otras 

especies, denominadas en conjunto como aves acuáticas, se han adaptado especialmente a estos 

ambientes mediante su morfología, fisiología y/o comportamiento (Weller, 2003; van der Valk, 

2006; Aber y col., 2012). 

Las aves presentan una gran diversidad morfológica, funcional y etológica como resultado de 

sus diferentes historias de vida (Blake y Karr, 1984). La amplia variedad de dietas y estrategias para 

alimentarse de las aves resulta en una partición efectiva de los recursos disponibles, lo que facilita la 

coexistencia de las especies (Weller, 2003; van der Valk, 2006). Así, diferentes especies utilizan el 

espectro de hábitats que caracteriza los sistemas fluviales (Krapu y Reinecke, 1992; Weller, 2003). 

Como resultado de ésto, las aves están entre los grupos mejor adaptados para explotar los recursos 

que proveen los humedales, existiendo una amplia variación en los requerimientos de hábitat entre 

las especies (Weller, 2003). 

La movilidad de las aves es la clave para la supervivencia y el éxito reproductivo de los 

individuos y las poblaciones en ambientes tan dinámicos como los humedales. Comparadas con otros 

vertebrados, la mayoría de las aves no están restringidas a un humedal para cumplimentar los 

requerimientos alimenticios u otros aspectos del ciclo de vida, sino que pueden utilizar varios 

humedales adyacentes en una escala de paisaje (Weller, 2003). Ésto ha sido especialmente 
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documentado en varios estudios sobre aves acuáticas, en los que se ha informado el carácter nómade 

de las especies, así como su uso de complejos de humedales dispersos en el paisaje (Antas, 1994; 

Roshier y col., 2001, 2002). 

La gran movilidad de las especies les permite una gran flexibilidad en cuanto a la selección 

de hábitat. Se ha sugerido que las aves siguen una jerarquía de selección lógica de hábitats desde una 

escala espacial grande a una escala espacial más pequeña (Weller, 2003). En primer lugar, en 

grandes escalas espaciales, las aves residen en grandes regiones geográficas con regímenes 

climáticos y paisajes o características de la vegetación atractivas para ellas. En segundo lugar, las 

aves pueden seleccionar entre varios paisajes alternativos dentro de estas regiones geográficas, tales 

como áreas que presentan ciertos tipos, relaciones espaciales o tamaños de humedales. En tercer 

lugar, las aves seleccionan un solo humedal o complejo de humedales dentro de tales paisajes, los 

cuales proveen un hábitat adecuado para cubrir las necesidades de una determinada estación o 

requerimiento ecológico (e.g., reproducción, áreas post-reproducción, alimentación, reposo). 

Finalmente, dentro de los humedales las aves seleccionan entre diversos microhábitats, de modo de 

localizar los sitios adecuados de forrajeo o nidificación donde obtendrán los recursos necesarios para 

llevar adelante sus ciclos de vida. Así, este enfoque jerárquico de selección de hábitat pone de 

manifiesto que la selección de hábitat por las diferentes especies de aves, así como los patrones 

espacio-temporales de los ensambles, pueden estar relacionados con factores y procesos en diferentes 

escalas, incluso en superficies muy amplias. Comprender estos procesos requiere el conocimiento de 

la escala en la que los organismos interactúan con el paisaje así como de la estructura y dinámica del 

hábitat en esa escala (Roshier y col., 2001). 

La gran variabilidad en las historias de vida entre las especies de aves que utilizan los 

ambientes acuáticos genera diferencias especie-específicas en las respuestas a la variación ambiental 

y/o al efecto de los disturbios (Weller, 2003; Okes y col., 2008). La idea de que las respuestas de las 

especies a los disturbios depende de su historia natural está ampliamente extendida en ecología 

(Okes y col., 2008; Bejarano y col., 2012). Si las respuestas de los organismos a diferentes factores 

de interés puede ser predicha desde lo que es conocido sobre su biología básica, en teoría es posible 

derivar mecanismos que permitan predecir los efectos de alteraciones particulares del hábitat sobre la 

biodiversidad (Okes y col., 2008). No obstante, el gran número de especies de aves a lo largo de los 

sistemas ribereños del mundo dificulta abordar los efectos de los impactos sobre todas las especies, 

así como extrapolar los resultados entre diferentes regiones geográficas (Bejarano, 2012). En este 

contexto, el enfoque gremial que propone agrupaciones supraespecíficas ha sido profusamente 

aplicado en estudios ornitológicos (Croonquist y Brooks, 1991; Milesi y col., 2002; Farías y col., 

2007), como una alternativa a los enfoques especie-específicos. 
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Originalmente, el término “gremio” describe a un grupo de especies que utiliza los mismos 

recursos de manera similar, independientemente de las relaciones taxonómicas (Root, 1967). No 

obstante, la aproximación gremial ha sido utilizada en diversos contextos a través de diferentes 

criterios de agrupación y con distintas finalidades. Entre estas finalidades, el concepto de gremio ha 

sido propuesto como una herramienta de manejo en ecología aplicada (i.e., gremios de manejo; 

Verner, 1984; Milesi y col., 2002; Farías y col., 2007). Este enfoque se basa en la idea de que si un 

gremio depende de cierto recurso que puede verse afectado por la actividad humana, alguna 

propiedad del gremio, como su abundancia, puede tomarse como un buen indicador del efecto de tal 

disturbio (Farías y col., 2007). Por lo tanto, este enfoque se basa en la idea de que las especies que 

hacen un uso similar de los recursos tienen respuestas también similares a los cambios ambientales 

y/o a los disturbios. Esta aproximación ha sido especialmente discutida puesto que otros procesos, 

como la competencia entre especies con nichos similares, pueden impedir respuestas ecológicas 

similares a cambios en el hábitat (Milesi y col., 2002; Farías y col., 2007). Alternativamente, como 

una solución a estas dificultades, se ha propuesto la agrupación de las especies de acuerdo a 

respuestas comunes al efecto de algún factor ambiental de interés (Verner, 1984; Wilson, 1999; 

Milesi y col., 2002), dejando de lado la inferencia de las respuestas a partir de las características 

ecológicas de las especies. En este caso, por tanto, es necesario realizar previamente estudios sobre 

las respuestas específicas de las especies a los cambios ambientales generados por los factores de 

interés, y sobre los cuales se quiere determinar su efecto (Wilson, 1999; Milesi y col., 2002). 

1.2.1. Patrones espaciales 

La importancia y efecto de la diversidad de hábitats, resultante de la influencia lateral del río, 

ha sido el foco de una fracción importante de los estudios ornitológicos realizados en sistemas 

ribereños (e.g., Remsen y Parker, 1983; Rosenberg, 1990; Douglas y col., 1992; Ronchi y col., 

2010). A escala local, la heterogeneidad ambiental de los ambientes ribereños genera un mosaico de 

diferentes tipos de parches de hábitat que resulta en una gran variación de la composición de especies 

entre sitios dentro de la región (Ward y col., 2002; Raulings y col., 2010). Muchos estudios han 

documentado como esta heterogeneidad espacial a escala local genera diferencias en la estructura y 

composición de ensambles de aves en paisajes ribereños (Fleishman y col, 2003; Mason y col., 2006; 

Cianfrani y col., 2012; Pearse y col., 2012; Henden y col., 2013). Estos patrones son corrientemente 

atribuidos a procesos comunitarios basados en las diferencias de las especies para desempeñarse bajo 

diferentes condiciones ambientales de acuerdo con el concepto de nicho ecológico (Tuomisto y col., 

2003; Gilbert y Lechowicz, 2004; Soininen y col., 2007). 
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La heterogeneidad ambiental a escala espacial de las planicies de inundación, por otra parte, 

es frecuentemente invocada para explicar el alto número de especies presentes en este tipo de 

sistemas (Gregory y col., 1991; Naiman y col., 1993; Ward y col., 1999). No obstante, aunque es 

ampliamente aceptado que los ambientes espacialmente heterogéneos sostienen más especies que 

aquellos más homogéneos, la evidencia empírica de este patrón es sorprendentemente escasa 

(Tamme y col., 2010). En los paisajes ribereños en particular, el grado de variación de la riqueza de 

especies entre sitios con diferentes niveles de heterogeneidad espacial ha sido poco estudiado, pese al 

reconocimiento de estos sistemas como ambientes de elevada diversidad ambiental. 

La idea de una relación positiva entre la riqueza de especies y la heterogeneidad ambiental a 

escala espacial está basada en la teoría clásica de nicho ecológico. Es ampliamente aceptado que 

ambientes heterogéneos proveen más nichos que ambientes homogéneos y, por lo tanto, pueden 

albergar comunidades más diversas (Rosenzweig, 1995). Si diferentes especies tienen hábitats que se 

corresponden con diferentes ambientes, los sitios que contengan más parches de ambientes diferentes 

contendrán más especies. Frente a este patrón puede sugerirse, sin embargo, que las especies 

individuales no responden a la heterogeneidad ambiental per se, sino más bien a la presencia de 

parches ambientales específicos (Rice y col., 1984).  

Alternativamente, la relación positiva entre la riqueza de especies y la heterogeneidad 

ambiental a escala espacial puede ser debida a la mayor probabilidad de los ambientes más 

heterogéneos de contener un tipo de ambiente clave (Heikkinen y col., 2004). Ciertos parches 

ambientales pueden ser, por ejemplo, excepcionalmente productivos, atrayendo un gran número de 

especies. En este caso, la naturaleza de los parches individuales, incluidas su superficie y forma, 

pueden ser más importantes que la heterogeneidad ambiental para explicar el número de especies 

presentes en un paisaje.  

Una tercera hipótesis puede ser derivada de la importancia de la heterogeneidad ambiental 

per se para las especies individuales. En este caso, varias unidades de hábitat representadas por 

diferentes ambientes pueden ser necesarias para que las especies completen sus ciclos anuales, aún 

en especies no-migratorias, y todas estas unidades de hábitat pueden contribuir al éxito reproductivo 

y al mantenimiento de las poblaciones (Dunning y col., 1992; Weller, 2003). De este modo, un 

paisaje más heterogéneo con diferentes ambientes que ofrecen diferentes recursos puede ser 

preferido por ciertas especies, generando una mayor riqueza de aves en paisajes más heterogéneos. 

La importancia de la estructura y complejidad del hábitat para la ecología de las aves fue 

propuesta a mediados del siglo pasado (MacArthur y MacArthur, 1961). Muchos estudios 

subsecuentes han demostrado la correlación positiva entre la riqueza de especies de aves y el tipo, 

área y diversidad de hábitats (e.g., Davidar y col., 2001; Codesido y col., 2013; Tews y col., 2004 y 
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referencias allí citadas). En paisajes ribereños, diferentes especies se asocian con diferentes parches 

ambientales (Weller, 2003; Ronchi-Virgolini y col., 2008). Dada su gran capacidad de movilidad y 

área de acción, sin embargo, especies individuales pueden utilizar varios ambientes dentro de los 

sistemas fluviales (Weller, 2003; Sullivan y col., 2007). Por lo tanto, las especies individuales 

pueden responder a la heterogeneidad del paisaje per se, y no a la presencia-ausencia de ciertos 

parches individuales. En ese caso, la hipótesis que plantea que más especies requieren un hábitat 

ambientalmente más diverso (i.e., hipótesis de nicho individual) podría ser una mejor explicación 

para la existencia de una relación positiva entre la riqueza de especies y la heterogeneidad ambiental 

a escala espacial (i.e., mejor que la hipótesis que plantea una segregación de las especies entre 

parches individuales de hábitat). 

Focalizando solamente sobre características y procesos locales del hábitat, muchos estudios 

ecológicos han subestimado la contribución de procesos que actúan en escalas superiores, de paisaje 

o regional, al intentar explicar las variaciones de las especies y ensambles de organismos (Ricklefs, 

1987; Vaughn y Taylor, 2000; Hillebrand y Blenckner, 2002). Ésto es especialmente importante 

cuando se abordan estudios al nivel de ensambles porque la variación de la estructura y composición 

de éstos depende también de procesos a escala de paisaje, como la composición y estructura de 

parches de hábitat, de procesos regionales, como la dispersión de individuos entre parches locales, y 

de procesos continentales, como los patrones de distribución de las especies (Bárcena y col., 2004). 

En corredores ribereños, la influencia regional puede corresponder a efectos longitudinales, como la 

dispersión de organismos a lo largo del corredor ribereño, así como a efectos laterales, como los 

gradientes climáticos que atraviesa el eje fluvial y su efecto sobre las áreas de distribución de las 

especies, o la dispersión de organismos desde las tierras altas adyacentes (Ward y Stanford, 1989; 

Renofält y col., 2005). 

Existen varios estudios que han documentado como las aves pueden dispersarse 

longitudinalmente a lo largo de los corredores fluviales de acuerdo con su gran movilidad y gran 

capacidad de dispersión (Knopf y Samson, 1994; da Silva, 1996; Machtans y col., 1996; Woinarski y 

col., 2000; Giraudo y Arzamendia, 2004; Nores y col., 2005; Gillies y St. Clair, 2008; Sekercioglu, 

2009). Estos movimientos pueden reducir la diversidad beta a lo largo de los sistemas fluviales 

puesto que la dispersión actúa como una fuerza que tiende a reducir la heterogeneidad espacial en la 

composición de las comunidades (Nekola y White, 1999). 

La influencia lateral a través de desplazamientos entre las tierras altas adyacentes y los 

corredores ribereños puede ser especialmente acentuada en las aves, de acuerdo con su gran 

capacidad de movilidad y uso de hábitats en escalas amplias. De hecho, las aves representan el grupo 

de organismos con mayor movimiento entre las tierras altas circundantes y los humedales (Neiff, 
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2001). Muchas especies de tierras altas pueden explotar estacional u ocasionalmente los humedales 

fluviales para aprovechar los recursos disponibles en estos sistemas (Knopf y Sampson, 1994; 

Murkin y Caldwell, 2000; Sullivan y col., 2007). Del mismo modo, las especies de los corredores 

fluviales pueden aprovechar los recursos de las tierras altas adyacentes (Carothers y col., 1974; 

Whitmore, 1975; Szaro y Jakle, 1985). De este modo, distintos aspectos de la de las tierras altas 

adyacentes pueden influenciar las especies y ensambles de aves que habitan los corredores fluviales.  

En el caso de sistemas fluviales extensos, los cambios regionales en las características 

climáticas pueden generar cambios en los ensambles de aves que estos albergan. Una gran cantidad 

de estudios han demostrado una relación espacial entre diferentes variables climáticas y las áreas de 

distribución (e.g., Böhning-Gaese y Lemoine, 2004; Pigot y col., 2010), la riqueza, abundancia y 

composición (Ravinovich y Rapoport, 1975; Cueto y López de Casenave, 1999; Davies y col., 2007), 

incluidas las aves acuáticas y/o los ensambles de aves de humedales (Wright, 1983; Olivero y col., 

1998; Bárcena y col., 2004). Algunos de estos estudios han estado abocados a explicar el gradiente 

latitudinal negativo en la riqueza regional de aves (Bárcena y col., 2004). En el caso de los 

corredores fluviales, algunos estudios también han demostrado que la riqueza regional de aves se 

reduce con el incremento de la latitud en estos sistemas (Buckton y Ormerod, 2002; Di Giacomo y 

Contreras, 2002; Bárcena y col., 2004).  

Para explicar la relación entre las variables climáticas y la variación espacial de los atributos 

de los ensambles se han propuesto varias hipótesis diferentes. En el caso de la influencia climática en 

el gradiente latitudinal de diversidad, una gran atención ha sido puesta en los efectos de la energía 

ambiental disponible (Gaston, 2000). Esta variable, medida a través de la temperatura, 

evapotranspiración u otros índices de productividad muestra una relación positiva con la riqueza de 

especies (Wright, 1983; Turner y col., 1988; Currie, 1991; Blackburn y Gaston, 1996; Lennon y col., 

2000), incluidas las aves en humedales (Wright, 1983; Bárcena y col., 2004). Esta hipótesis puede 

explicar la variación del número de especies en sistemas fluviales que atraviesan gradientes 

climáticos teniendo en cuenta que en general existe una relación positiva entre la temperatura y la 

productividad de los humedales (Brinson y col., 1981; Bardecki, 1991). 

La estacionalidad o inestabilidad del clima, medida a través del grado de variabilidad de las 

variables climáticas, ha sido el foco de otra de las hipótesis propuestas para explicar los gradientes de 

diversidad espacial. Esta hipótesis postula que ambientes con climas más estables permiten la 

existencia de una mayor cantidad de nichos con recursos predecibles sobre los cuales las especies 

pueden especializarse y favorecer así un incremento de la riqueza de especies (Brown y Lomolino, 

1998). Puesto que esta hipótesis predice un mayor número de especies en ambientes climáticamente 
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más estables (Jaksic y Marone, 2007), las variables utilizadas para establecer las correlaciones son 

aquellas que describen la variación climática a lo largo del año, como la amplitud térmica. 

La mayor parte de los estudios que utilizan variables climáticas para explicar la variación 

espacial de la riqueza y composición de especies de aves han sido realizados en niveles de resolución 

amplios, mediante la contabilización del número de especies registradas dentro de grillas geográficas 

de varios kilómetros de extensión (e.g., Rabinovich y Rapoport, 1975; Buckton y Omerod, 2002; Di 

Giacomo y Contreras, 2002 para aves dentro de sistemas fluviales). Este tipo de aproximación, 

basada en el recuento de especies dentro de grillas geográficas a partir de la compilación de registros 

georreferenciados no permite obtener datos sobre la abundancia de las especies y ensambles. Más 

allá de la importancia intrínseca de la documentación de los patrones de abundancia, esta 

información es importante en la medida en que existen teorías, como la “hipótesis de muestreo 

aleatorio” y la “hipótesis de más individuos” que sostienen que la riqueza de especies es una 

consecuencia, a través de una relación positiva, del número de individuos de una comunidad 

(Buckley y Jetz, 2010). Estas teorías han sido propuestas para explicar la relación positiva entre la 

riqueza de especies y la energía a lo largo de gradientes de productividad como los latitudinales 

(Currie y Fritz, 1991; Currie y col., 2004; Evans y col., 2005).  

La importancia de las variables climáticas para explicar los patrones espaciales de los 

atributos de ensambles locales aún no ha sido suficientemente documentada (Stevens y Willig, 

2002). La mayor parte de los estudios que han abordado esta influencia se han basado en patrones de 

diversidad regional (e.g., compilación de registros georreferenciados dentro de grillas geográficas) 

debido a las dificultades logísticas de realizar muestreos in situ de ensambles locales a lo largo de 

gradientes climáticos por la gran extensión que éstos implican (Stevens y Willig, 2002). Documentar 

la influencia de las variables climáticas sobre ensambles locales es necesaria puesto que, en esta 

escala de estudio, otros factores como la heterogeneidad ambiental o la competencia pueden ser más 

importantes, oscureciendo los efectos de variables regionales como las climáticas (Huston, 1999) y 

tornando diferentes los patrones detectados en niveles de resolución local y regional. 

La relación de los patrones espaciales de diversidad y abundancia entre niveles de resolución 

local y regional ha adquirido especial interés en los sistemas fluviales. A partir de la documentación 

de excepciones al patrón latitudinal negativo de la riqueza de especies en estudios de 

macroinvertebrados acuáticos (Lake y col., 1994; Vinson y Hawkins, 2003), plantas acuáticas (Crow, 

1993; Rejmankova y col., 1995; Jacobsen y Terneus, 2001) y árboles (Keogh y col., 1999) realizados 

en escalas de resolución local, algunos autores han propuesto que ésta podría ser una propiedad de 

los sistemas fluviales, a partir de los filtros ambientales que éstos presentan (Boulton y col., 2008). 

Los filtros ambientales en los sistemas fluviales están dados en primer lugar por el régimen 
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hidrológico, él que determina la naturaleza altamente variable e impredecible de los hábitats 

fluviales. Estos filtros impondrían un límite superior a la diversidad local, homogeneizándola 

alrededor del mundo y tornándola independiente del pool regional de especies (Boulton y col., 2008). 

Así por ejemplo, aunque en niveles de resolución regional la diversidad muestre un gradiente 

latitudinal, puede que ésto no ocurra al considerar los patrones de diversidad en niveles de resolución 

local. 

1.2.2. Patrones Temporales 

La variación temporal de los ensambles de aves en sistemas ribereños es especialmente 

compleja si se la compara con los sistemas terrestres. Ésto es particularmente cierto en sistemas 

fluviales ubicados en latitudes subtropicales o templadas donde teóricamente la estacionalidad 

climática se suma a la variación hidrológica en cuanto a sus efectos sobre los cambios temporales del 

ambiente. Pese a esta complejidad, los estudios existentes han documentado el efecto de la 

estacionalidad climática (Blendinger y Álvarez, 2002; Romano y col. 2005; Ronchi-Virgolini y col. 

2013) o la variación hidrológica (e.g., Beltzer y Neiff, 1992; Knutson y Klaas, 1997; Bó y Malvárez, 

1999; Beja y col., 2010) sobre las aves de humedales, pero aún no es clara la importancia relativa de 

estos factores. De este modo, la idea de que el régimen hidrológico es el principal factor de cambio 

en sistemas ribereños aún no puede ser confirmada en la medida en que no se evalúe la importancia 

relativa de los factores hidrológicos y climáticos.  

El efecto de la estacionalidad climática sobre los ensambles de aves ha sido documentado en 

una gran cantidad de estudios (e.g., Marone 1992; Cueto y López de Casenave 2000; Isacch y col., 

2003; Codesido y Bilenca, 2004; Becerra Serial y Grigera, 2007; Ippi y col. 2009). La idea detrás de 

estos estudios se basa en los cambios ambientales que pueden experimentar las áreas expuestas a 

estacionalidad climática. Las fluctuaciones climáticas pueden afectar tanto la estructura del hábitat 

como la disponibilidad de los recursos, lo que puede generar respuestas por parte de las aves (Wiens 

1989a). 

Del mismo modo, los cambios interanuales de los ensambles de aves suelen estar 

relacionados con variaciones climáticas (e.g., sequías regionales; Marone 1992, Blake y col. 1994; 

Romano y col. 2005). Las variaciones climáticas interanuales pueden ser particularmente 

importantes en sistemas fluviales, de acuerdo con la influencia lateral desde las tierras altas 

adyacentes. El uso de los ambientes ribereños y de sus recursos por las aves de tierras altas puede ser 

especialmente alto durante períodos de sequías regionales, de acuerdo con la gran oferta hídrica de 

los humedales. De acuerdo con esta idea, la variación temporal de los ensambles y las especies 
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dentro del corredor puede ser explicada por factores externos al sistema fluvial, oscureciendo la 

importancia de factores internos como el régimen pulsátil del río (Cumming y col., 2012).  

El régimen hidrológico, con períodos alternantes de inundación y sequía, es considerado el 

factor más importante en la estructuración de las comunidades y en el funcionamiento de los 

sistemas río-planicie de inundación (Junk y col. 1989; Neiff 1990; Kingsford y col., 2004). Las aves 

no podrían ser tan abundantes en los humedales sin los recursos resultantes de la alta productividad 

de estos ecosistemas. No obstante, los humedales son altamente variables en productividad debido a 

las fluctuaciones hidrológicas, por lo que un humedal individual probablemente no tiene un grado de 

atracción constante a lo largo del tiempo dentro de un año o entre años (Weller, 2003). Tal 

variabilidad en los recursos induce movilidad en las aves, las que siguen la disponibilidad de 

recursos en el paisaje (Weller, 2003). Los cambios hidrológicos del río conducen cambios en los 

ambientes disponibles para alimentación, reproducción y refugio (Knutson y Klaas 1997; Bó y 

Malvárez, 1999; Desgranges y col. 2006; Beja y col., 2010; Cumming y col. 2012). Al variar el nivel 

de agua, varía la temperatura del agua, la tasa de descomposición de la vegetación, la distribución y 

abundancia de alimentos tales como semillas, follaje, invertebrados y vertebrados acuáticos (Weller, 

2003). Así, independientemente de la temperatura ambiental, probablemente una baja proporción de 

aves de humedales reside a lo largo de todo un año dentro de áreas de acción reducidas con respecto 

a aves de sistemas terrestres debido a que los cambios estacionales en los humedales son muy 

marcados. 

Debido a la variación hidrológica de los humedales, las estrategias de forrajeo que son 

exitosas en un momento dado cambian, y algunos grupos de aves serán favorecidos sobre otros 

(Krapu y Reinecke, 1992). Por lo tanto, el ensamble de aves encontrado en un humedal cambia 

estacional e interanualmente (Murkin y Caldwell, 2000). En este contexto, se ha propuesto una 

influencia diferencial sobre las especies de aves acuáticas, de acuerdo con la forma en la que 

obtienen el alimento (Beltzer y Neiff, 1992). Así, aquellas aves que obtienen su alimento caminando 

serían beneficiadas (i.e., serían más abundantes) por fases de aguas intermedias o bajas, mientras que 

las aves nadadoras sería beneficiados por fases de aguas altas. Esta idea se centra principalmente en 

las limitaciones a la accesibilidad de las especies a los recursos, más que en variaciones de la 

abundancia de éstos (Beltzer y Neiff, 1992).  

La variación hidrológica, por otra parte, es responsable de la mayor o menor oferta de 

ambientes de acuerdo al nivel de agua que existe en un momento dado, sumando a la diversidad de 

ambientes, una marcada dinámica temporal. Durante períodos de aguas altas, en los que la planicie 

de inundación es cubierta por el agua, la diversidad biótica del sistema puede reducirse como 

resultado de la disminución de la heterogeneidad espacial y simplificación del hábitat. Mientras que 
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en periodos de aguas bajas los diferentes parches de hábitat están disponibles para la fauna, éstos 

dejan de estarlo una vez que son cubiertos por la inundación, tornándose temporalmente inaccesibles 

para muchas especies. De este modo, el nivel de agua en un momento dado puede determinar la 

mayor o menor oferta de hábitat y así, la presencia de un mayor o menor número de especies (Beltzer 

& Quiroga 2007). De acuerdo con este efecto negativo sobre la heterogeneidad ambiental, niveles 

hidrológicos altos tornarían temporalmente inaccesibles muchos hábitats por lo que implicarían una 

reducción del número de especies de aves presentes en un momento dado (Beltzer & Neiff 1992, 

Nilsson y Dynesius, 1994, Reitan y Sandvick, 1996). 

 

1.3. Ecología de aves a lo largo del corredor fluvial del río Paraná Medio: patrones y 
procesos. 

El río Paraná Medio representa un extenso corredor fluvial de Sudamérica que sigue una 

dirección norte-sur predominante a lo largo de 600 km de extensión (Iriondo y col., 2007, Fig. 1). 

Este sistema incluye una planicie de inundación ampliamente desarrollada, y de acuerdo con sus 

características ecológicas exclusivas, ha sido incluido por diferentes autores en ecorregiones que 

diferencian a este tipo de sistemas de cualquier otro en el que no exista una influencia directa del 

régimen pulsátil del río Paraná (Burkart y col., 1999; Olson y col., 2001). El tramo medio del río 

Paraná forma parte de la Cuenca del Plata, un extenso sistema fluvial que incluye varios ríos que 

desembocan en el río de la Plata, cuya importancia biogeográfica ha sido destacada en varios 

estudios (Bonetto y Drago, 1968; Giraudo y Arzamendia, 2004; Menalled y Adámoli, 2005; Nores y 

col., 2005; Arzamendia y Giraudo, 2009; Fig. 1). Aunque el corredor del río Paraná Medio presenta 

las características típicas de los sistemas fluviales, varios aspectos del sistema son únicos, como su 

ubicación continental. 
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Figura 1. Ubicación del tramo medio del río Paraná en la Cuenca del Plata y Sudamérica. 

 

1.3.1. Patrones espaciales 

Para el estudio de los factores y procesos que explican los patrones espaciales de los 

diferentes atributos que caracterizan los ensambles de aves, así como la abundancia y frecuencia de 

las especies individuales, es útil considerar qué factores propician heterogeneidad y cuáles 

homogeneidad a lo largo del sistema fluvial del río Paraná Medio. Este marco teórico permite 

predecir, en términos generales, los patrones resultantes de la influencia predominante de factores 

biológicos y/o ambientales, locales y/o regionales (laterales o longitudinales), de acuerdo a hipótesis 

diferentes, aunque no mutuamente excluyentes.  

En principio, una de las propiedades más interesantes del corredor ribereño del río Paraná 

Medio es su orientación regional. El río Paraná Medio discurre predominantemente en sentido norte-

sur a lo largo de 600 km, atravesando un gradiente latitudinal y climático tendiente a la disminución 

de la temperatura y de las precipitaciones a medida que aumenta la latitud (Bucher y col., 1993; 

Iriondo y col., 2007). Desde una perspectiva ecológica, este tramo del río atraviesa dos ecorregiones 

de tierras altas, Chaco húmedo y Espinal (Burkart y col., 1999; Olson y col., 2001). Estas diferencias 

debidas a cambios ambientales en la dimensión lateral del corredor fluvial sugieren que el río Paraná 

Medio no es homogéneo en cuanto a su biodiversidad (i.e., la diversidad de aves es primariamente 

controlada debido a la influencia lateral del sistema fluvial). 
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Más allá de estos cambios ambientales en la dimensión lateral, el río Paraná permanece con 

una estructura y composición única, representando un sistema lineal claramente diferenciado del 

paisaje que atraviesa. Ésto es resultado de la influencia fluvial y de la conectividad longitudinal de 

este tipo de sistemas. En principio, el régimen pulsátil es el factor que define la identidad de este 

sistema, determinando sus propiedades ecológicas internas (Neiff, 1990). Puesto que el régimen 

pulsátil actúa a lo largo de todo el sistema, puede predecirse que aunque la composición y diversidad 

de aves a lo largo del sistema varía, ésta no muestra ninguna tendencia regional. 

La ausencia de una estructura espacial en la composición de aves a lo largo de la extensión 

del sistema (e.g., gradiente latitudinal) podría ocurrir si los patrones fuesen controlados por las 

condiciones ambientales locales. Como es típico de los paisajes ribereños, la planicie de inundación 

del río Paraná Medio presenta una gran variabilidad ambiental a escala local determinada en gran 

parte por cambios en la vegetación (Casco y col., 2005a; Marchetti y Aceñolaza, 2011, 2012). Esta 

heterogeneidad ambiental crea un mosaico de diferentes parches de hábitat que resulta en una alta 

variación local en la composición de especies dentro de la región (e.g., Chatellenaz, 2005; Iriondo y 

col., 2007; Ronchi y col., 2010). De acuerdo con ésto, los cambios en los atributos de los ensambles 

de aves pueden estar relacionados principalmente con las condiciones ambientales locales y no con la 

ubicación geográfica. Así, la diversidad beta entre diferentes sitios a lo largo del sistema fluvial 

puede ser conducida por las condiciones ambientales locales (e.g., proporción de agua libre, de 

vegetación herbácea), siendo la disimilitud entre los ensambles menor entre sitios con condiciones 

ambientales similares independientemente de la localización geográfica.  

Los patrones de mayor similitud de los ensambles de acuerdo a la mayor similitud de las 

condiciones ambientales pueden ser atribuidos a procesos comunitarios basados en el concepto de 

nicho ecológico. De acuerdo con ésto, las especies difieren en su habilidad para ocupar diferentes 

condiciones ambientales (Nekola y White, 1999; Gilbert y Lechowicz, 2004). Por lo tanto, los 

ambientes similares en distintos sitios del sistema fluvial serán ocupados por un ensamble de 

especies también similar. Por otra parte, las características ambientales también pueden generar un 

patrón de cambio latitudinal de la composición de aves si presentan una estructura espacial. Si la 

similitud ambiental decrece con el incremento de la distancia espacial, los ensambles ubicados de 

manera más cercana (e.g., dentro de una misma localidad) podrían ser más similares.  

Por otra parte, de acuerdo con su ubicación regional, el sistema del río Paraná medio junto a 

los demás ríos de la cuenca del Plata actúan como corredores biológicos a través del que la biota 

puede dispersarse (Giraudo y Arzamendia, 2004; Nores y col., 2005; Arzamendia y Giraudo, 2009), 

lo que puede reducir la variación de la biodiversidad a lo largo del sistema. En el caso de las aves, 

esta reducción de la variación espacial de la diversidad puede ser relativamente alta de acuerdo con 
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la elevada capacidad de dispersión que presenta la clase. De acuerdo con ésto, varios estudios han 

informado que la biota del sistema fluvial del río Paraná, incluidas las aves, presenta una relación 

muy marcada con aquella de áreas de climas tropicales y subtropicales (Menalled y Adámoli, 1995; 

Giraudo y Arzamendia, 2004; Arzamendia y Giraudo, 2009). En conjunto, estas características 

pueden generar homogeneidad en las características ambientales y en los patrones espaciales de la 

biodiversidad dentro del sistema fluvial del río Paraná. 

La dispersión de las especies, por otra parte, puede generar una estructura espacial en los 

ensambles de aves en el caso de que ésta no sea uniforme a lo largo del sistema fluvial. En principio, 

de acuerdo con la teoría neutral de la biodiversidad (Hubbell, 2001), la similitud de los ensambles 

puede decrecer con el incremento de la distancia espacial aún si el ambiente es completamente 

homogéneo debido a que los organismos tienen una capacidad de dispersión limitada (Soininen y 

col., 2007). 

 

1.3.2. Patrones temporales 

A escala temporal, el sistema fluvial del río Paraná Medio posee características ideales para 

comprender la dinámica de la biota en sistemas ribereños. Por su ubicación, el sistema fluvial del río 

Paraná Medio está sujeto a una elevada estacionalidad climática de temperatura y precipitaciones 

(Giraudo y col. 2007). No obstante, este tramo recibe contribuciones hídricas de baja incidencia a lo 

largo de su trayectoria puesto que el nivel hidrométrico está controlado por las lluvias que ocurren en 

las partes altas de la cuenca del Plata de la que forma parte (Antas, 1994; Giacosa y col., 2000). Por 

lo tanto, no existe una sincronía entre las condiciones climáticas locales (e.g., precipitaciones) y las 

variaciones hidrológicas del río. Ésto hace al sistema un caso ideal para explorar la importancia 

relativa de los cambios anuales y estacionales, relacionados mayormente con el clima, y la variación 

hidrológica del río con respecto a su influencia sobre los cambios temporales de los ensambles de 

aves. 

 

1.3.3. Antecedentes 

Los patrones espacio-temporales de las aves del corredor fluvial del río Paraná han sido 

documentados en varios estudios pioneros para el área y para este tipo de sistemas. En general, estos 

estudios se han centrado en establecer la lista de especies de ciertas áreas (Pautasso, 2002; Babarskas 

y col., 2003; Alonso y Ronchi-Virgolini, 2008), de determinar el uso de hábitat y los aspectos 

tróficos de las especies (e.g., Beltzer, 1983; Beltzer y col., 2005; Beltzer y col., 2010; Bagnarol y 

col., 2010; Duccomun y col., 2010; Olguin y col., 2012), la estructura trófica de los ensambles, 

incluida la agregación de las especies en gremios (Beltzer y col., 2003-04; Cardozo y col., 2008; 
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Ronchi-Virgolini y col., 2010), así como los patrones espaciales (Rossetti y Giraudo, 2003; 

Chatellenaz, 2005; Ronchi y col., 2010, 2011) y temporales (Beltzer, 1989; Beltzer y Neiff, 1992, 

Beltzer y col., 2003-04; Bosisio y Beltzer, 2003-04; Ronchi-Virgolini y col., 2013) a nivel de 

ensambles locales. Otros estudios han abordado la dispersión de diferentes especies a lo largo de los 

corredores fluviales de la Cuenca del Plata (Giraudo y Arzamendia, 2004; Nores y col., 2005), así 

como los patrones de diversidad a lo largo de todo el sistema fluvial utilizando compilaciones de 

registros dentro de grillas geográficas trazadas sobre mapas (Rabinovich y Rapoport, 1978; Di 

Giacomo y Contreras, 2002). 

Los estudios sobre uso de hábitat de las diferentes especies de aves en el sistema fluvial del 

río Paraná son aún muy limitados, más aún si se los compara con la gran cantidad de información 

disponible en el hemisferio norte (e.g., Batt y col., 1992; Weller, 2003). La mayor parte de los 

estudios han brindado información sobre los aspectos tróficos (e.g., Beltzer, 1983; Beltzer y col., 

2005; Beltzer y col., 2010; Bagnarol y col., 2010; Duccomun y col., 2010; Olguin y col., 2012) de 

aves relacionadas con los ambientes ribereños. No obstante, aspectos como la relación de las 

especies con la heterogeneidad ambiental del paisaje fluvial son aún muy limitados o inexistentes. 

Por ejemplo, hasta el momento en ningún caso se ha evaluado la influencia de la composición del 

paisaje sobre la frecuencia o abundancia de las especies, así como sobre los atributos biológicos de 

los ensambles 

Algunos aportes recientes han documentado la importancia de la heterogeneidad ambiental a 

escala espacial para los ensambles de aves (Chatellenaz, 2005; Ronchi y col., 2010, 2011). Estos 

estudios han abordado la importancia de diferentes unidades ambientales como hábitat para 

diferentes ensambles de aves, y la importancia de ésto en la generación de ensambles más diversos a 

escala del sistema ribereño. Del mismo modo, algunos estudios han descripto los cambios temporales 

de los ensambles de aves de la planicie de inundación del río Paraná (Beltzer, 1989; Beltzer y Neiff, 

1992; Beltzer y col., 2003-04; Bosisio y Beltzer, 2003-04; Ronchi-Virgolini y col., 2013).  

En conjunto, los estudios que han abordado la variación espacio-temporal de aves a nivel de 

ensambles locales dentro del río Paraná Medio han sido realizados en extensiones locales, 

considerando sólo ciertas localidades individuales dentro del sistema (Chatellenaz, 2005; Ronchi y 

col., 2010, 2011). Aunque existen estudios que han abordado los cambios regionales a lo largo de 

toda la extensión del sistema, éstos no han considerado ensambles locales puesto que han sido 

realizados en base a la compilación de registros dentro de grillas geográficas sobre mapas 

(Rabinovich y Rapoport, 1975; Di Giacomo y Contreras, 2002). De este modo, aún no existen 

aportes que hayan abordado la variación de los ensambles locales a largo de toda o gran parte de la 

extensión del río Paraná Medio, considerando conjuntamente patrones de riqueza y de variables 
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relacionadas con la abundancia (e.g., diversidad, equitatividad). La escasa documentación de este 

tipo de patrones se debe mayormente a que los estudios realizados a nivel de ensambles, incluyendo 

grandes extensiones espaciales y gradientes climáticos, implican grandes dificultades logísticas y 

prácticas (Stevens y Willig, 2002).  

De acuerdo con las aproximaciones más corrientes utilizadas en ecología de comunidades, 

basadas en estudios mayormente locales, las variaciones de los ensambles de aves dentro del sistema 

del río Paraná Medio han sido explicadas mediante factores ambientales también locales, como la 

presencia de diferentes unidades ambientales (Chatellenaz, 2005; Ronchi y col., 2010, 2011, 2013). 

Al considerar estos mismos estudios en extensiones más amplias, como la del sistema fluvial en 

conjunto, es necesario incluir además variables regionales como los cambios latitudinales y las 

diferencias climáticas relacionadas. En este sentido, los ensambles presentes en una determinada 

localidad pueden ser visualizados como el resultado de la influencia de factores ecológicos locales 

(e.g., heterogeneidad ambiental), mientras que factores históricos y regionales (e.g., influencia 

longitudinal o lateral a través de cambios climáticos y ecorregionales en los sistemas fluviales) son 

responsables del pool regional de especies desde el cual el ensamble local es derivado (Ricklefs, 

1987; Wiens y Donoghue, 2004). 

 

1.4.  Objetivos 

Objetivo General 

Conocer las respuestas biológicas de las aves a las variaciones en el clima y/o alteraciones del 

régimen hidrológico y usos de la tierra a partir de la identificación de los factores y procesos 

subyacentes a los patrones de cambios espacio-temporales de los ensambles a distintas escalas 

(extensiones local y regional) en la planicie de inundación del río Paraná Medio. 

 

Objetivos Específicos 

1. Estudio a escala local: 

1.1.  Determinar cuali- y cuantitativamente la estructura y composición de ensambles de aves 

no-paseriformes en ambientes acuáticos a lo largo del tramo medio del río Paraná. 

1.2.  Determinar cuali- y cuantitativamente las variaciones temporales en la estructura y 

composición de los ensambles de aves a lo largo del tramo medio del río Paraná. 

1.3.  Determinar los factores ambientales que dan cuenta de la variación espacio-temporal de los 

atributos de los ensambles en extensiones locales.  

2. Estudio a escala regional: 
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2.1.  Comparar espacio-temporalmente los ensambles de aves ubicados a lo largo de la planicie 

de inundación del tramo medio del río Paraná. 

2.2. Determinar los factores ambientales que dan cuenta de la variación espacio-temporal de los 

atributos de los ensambles a lo largo de la extensión regional del río Paraná Medio.  

3. En el marco de la relación aves - cambios ambientales - actividades antrópicas: 

3.1.  Proponer agrupaciones supraespecíficas en base al tipo de asociación de las especies con el 

ambiente y a sus respuestas a los factores condicionantes de los ensambles. 

 

Conforme a los objetivos mencionados se plantean las siguientes hipótesis 

1. Relacionadas con la variación de los ensambles en extensiones locales: 

 Hipótesis 1.1: La frecuencia de ocurrencia y/o abundancia de las aves acuáticas que obtienen su 

alimento nadando en la planicie de inundación es mayor cuanto mayor es el nivel hidrométrico 

del río. 

Predicción 1.1.1: las especies de aves acuáticas que obtienen su alimento nadando se 

relacionan positivamente con el incremento del nivel hidrométrico y de la superficie de agua 

libre. 

 Hipótesis 1.2: La frecuencia de ocurrencia y/o abundancia de las aves acuáticas que obtienen su 

alimento caminando en la planicie de inundación es menor cuanto mayor es el nivel 

hidrométrico del río. 

Predicción 1.2.1: las especies de aves acuáticas que obtienen su alimento caminando se 

relacionan negativamente con el incremento del nivel hidrométrico. 

 Hipótesis 1.3: Diferentes especies se encuentran asociadas con diferentes unidades ambientales 

por lo que un número más alto de éstas puede coexistir localmente cuanto mayor es el número 

de unidades ambientales. 

Predicción 1.3.1: cuanto mayor sea el número de unidades ambientales en cada uno de los 

sitios de muestreo, más elevados serán los valores de riqueza de aves. 

Predicción 1.3.2: la probabilidad de ocurrencia de determinadas especies es mayor cuando 

están presentes ciertas unidades ambientales. 

 Hipótesis 1.4: Existen especies cuya dimensión espacial del nicho ecológico incluye paisajes 

ambientalmente heterogéneos. 

Predicción 1.4.1: existirirán especies cuya frecuencia se correlacionará positivamente con el 

número de unidades ambientales presentes en un sitio. 
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 Hipótesis 1.5: la composición de los ensambles varía en función de la composición local del 

paisaje. 

Predicción 1.5.1: aquellos ambientes acuáticos más disímiles en sus características 

ambientales serán también más disímiles en cuanto a la composición de los ensambles, 

independientemente de la posición geográfica. 

 Hipótesis 1.6: La estructura y composición de los ensambles de aves no dependen en forma 

exclusiva de la composición local del ambiente, sino que existe un efecto relacionado con el 

contexto del área y de su ubicación en el paisaje. 

Predicción 1.6.1: la composición de los ensambles estará relacionada con la composición del 

paisaje en extensiones mayores a aquellas comprendidas por los conteos de aves. 

 Hipótesis 1.7: En sistemas fluviales ubicados en latitudes templadas, tanto el pulso de 

inundación como la estacionalidad climática son factores condicionantes de la variación en la 

estructura y composición de los ensambles de aves acuáticas y terrestres asociados a las 

planicies de inundación de los ríos. 

Predicción 1.7.1: la variación a lo largo de los muestreos sucesivos de la estructura y 

composición de los ensambles de aves se correlacionarán con los niveles del río. 

Predicción 1.7.2: la variación a lo largo de los muestreos sucesivos de la riqueza, abundancia 

y composición de los ensambles de aves se relacionarán con las variaciones de la temperatura 

a lo largo del año. 

 Hipótesis 1.8. Niveles hidrométricos que inundan la planicie de inundación reducen 

temporalmente la heterogeneidad ambiental y por tanto la disponibilidad de nichos y la riqueza 

de aves. 

Predicción 1.8.1: niveles hidrométricos relativamente elevados se asociarán con valores 

relativamente bajos de diversidad de aves no-paseriformes. 

Predicción 1.8.2: niveles hidrométricos relativamente elevados se asociarán con valores 

relativamente bajos de número de UVAs. 

 

2. Relacionados con la variación de los ensambles a lo largo de la extensión regional del 

sistema: 

 Hipótesis 2.1: La biota del tramo medio del río Paraná varía en función del gradiente climático 

que atraviesa este sistema fluvial. 

Predicción 2.1.1: existirá un decrecimiento de la diversidad y la abundancia de los ensambles 

de aves con el incremento de la latitud. 
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 Hipótesis 2.2: Las características ambientales y biológicas del sistema fluvial del río Paraná 

Medio varían en función de las diferentes ecorregiones de tierras altas que atraviesa este tramo 

del río. 

Predicción 2.2.1: la composición de los ensambles de aves del río Paraná Medio variarán en 

función de las ecorregiones de tierras altas que atraviesa este sistema fluvial (i.e., control 

lateral de la composición de aves en función de las ecorregiones Chaco Húmedo y Espinal 

circundantes). 
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2. MATERIALES Y MÉTODOS 

2.1. Área de estudio 

El área de estudio abarcó el tramo medio del río Paraná (Fig. 1), un extenso sistema río-

planicie de inundación que trancurre a lo largo de 600 km en dirección norte-sur (Iriondo y col. 

2007; Benzaquén, 2013). Este corredor fluvial se inicia en la confluencia de los ríos Paraná y 

Paraguay (27º 17´S – 58º 38´O) y se extiende hasta el comienzo del Delta del río Paraná (32º 04´S - 

60º 38´O; Giraudo y Arzamendia, 2004). El río Paraná forma parte de la Cuenca del Plata, la 

segunda cuenca más importante de Sudamérica y uno de los diez sistemas fluviales más importantes 

del mundo, abarcando una superficie de 3.100.000 km2 (Bonetto, 1986; Paoli y col., 2000; Marcheti 

y Aceñolaza, 2012). En contraste a las otras cuencas más importantes de Sudamérica, la del río 

Amazonas y el río Orinoco, los principales ríos de la Cuenca del Plata, como el río Paraná y el río 

Uruguay, fluyen en sentido norte-sur desde latitudes tropicales hasta latitudes subtropicales-

templadas (37º S), desembocando en el río de la Plata (Menalled y Adámoli, 1995; Giraudo y 

Arzamendia, 2004; Arzamendia y Giraudo, 2009). 

El régimen hidrológico del río Paraná Medio, si bien está alterado por el conjunto de represas 

construidas en la alta cuenca, presenta igualmente un complejo patrón de crecidas estacionales (Paoli 

y Cacik, 2000). Mediante el análisis de series históricas es posible encontrar un pico principal de 

crecida en la primavera tardía y en el verano (meses de febrero y marzo), en respuesta al régimen de 

precipitaciones que ocurre en el Alto río Paraná, y un pico secundario en el otoño debido a la 

influencia del río Paraguay y ocasionales crecidas provenientes del río Iguazú (Baigún y col., 2005). 

Los caudales más bajos suelen darse entre los meses de agosto y setiembre (Giacosa y col., 2000). 

Aún así, el régimen hidrológico del río Paraná Medio es poco predecible, con baja recurrencia de 

pulsos y magnitud muy variable de limno- y potamofases (Neiff, 1990). Las lluvias que se producen 

en las cuencas de aporte del Alto río Paraná, río Iguazú y río Paraguay son las causantes directas de 

las crecidas en el tramo medio del río Paraná, mientras que los aportes dentro de la extensión de este 

tramo presentan una baja incidencia. Los bajos aportes dentro de la extensión de este tramo se deben 

fundamentalmente al régimen de precipitaciones y al aporte de los afluentes que éste recibe. Estos 

últimos son en su mayor proporción sistemas lóticos típicamente de llanura con gran capacidad de 

almacenamiento superficial y baja escorrentía. De este modo, el régimen hidrológico del río Paraná 

Medio está determinado principalmente por los aportes provenientes aguas arriba ya que en todo el 

tramo los afluentes laterales incrementan sólo un 5% el caudal total (Giacosa y col., 2000). 

El río Paraná Medio desarrolla una amplia planicie de inundación que oscila entre 13 y 21 km 

de ancho (Marchese y Ezcurra de Drago, 1992; Baigún y col., 2005). La planicie de inundación es un 
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ecosistema muy complejo conformado por dos grupos principales de unidades geomorfológicas, una 

de estas conectada directamente al canal principal y la otra formada o influenciada por los tributarios 

(Iriondo, 2007). La planicie de inundación está compuesta de cauces secundarios e islas que se 

desplazan dependiendo del balance erosión-deposición de sedimentos que genera el río (Baigún y 

col., 2005). Las islas presentan un gradiente topográfico que va desde los sectores topográficamente 

más elevados, los que están presentes principalmente en los márgenes y están dominados por 

bosques, a las áreas más bajas presentes en el interior, las cuales son dominadas por plantas 

herbáceas y arbustivas, y en la que están presentes cuerpos de agua lénticos con vegetación palustre 

y flotante (Tur y Orellana, 1970; Manzy y Fritschy, 1978; Sabattini y Lallana, 2007; Marcheti y 

Aceñolaza, 2012). Los cuerpos de agua, tanto lóticos como lénticos, conforman un mosaico 

heterogéneo de diferentes superficies y formas de acuerdo a la dinámica variable de los procesos 

fluviales y a la evolución a corto y largo plazo de las diferentes porciones de la planicie de 

inundación (Paira y Drago, 2007). Los cursos secundarios tienen profundidades que van desde 

sectores playos hasta pozones profundos de 5 a 15 m (Marchese y col., 2002) mientras que las 

lagunas del interior de las islas, por otra parte, presentan profundidades que no exceden los 5 metros 

(Baigún y col., 2005). 

El clima del tramo medio del río Paraná varía latitudinalmente siendo subtropical-húmedo en 

la parte norte, con temperaturas y precipitaciones anuales medias de 21ºC y 1100 mm (Cáceres, 

1980); y templado-húmedo en la parte sur (Iriondo y Paira, 2007), con temperaturas y precipitaciones 

anuales medias de 19ºC y 900 mm, respectivamente (Rojas y Saluso, 1987). 

El clima presenta una marcada estacionalidad intra-anual, con periodos primavero-estivales 

más cálidos y con mayor cantidad de precipitaciones, mientras que la menor cantidad de 

precipitaciones ocurren durante los meses invernales (Fig. 2). Del mismo modo, existen variaciones 

climáticas inter- y pluri-anuales relacionadas con procesos regionales (e.g., ENSO, Boulanger y col. 

2005, Iriondo y Paira, 2007). No obstante, el inmenso volumen de agua que fluye en dirección norte-

sur a lo largo del Paraná y otros ríos de la Cuenca del Plata transporta una cantidad significativa de 

calor desde los trópicos a la región templada, generando efectos climáticos locales tales como una 

alta humedad ambiental y una mitigación de las fluctuaciones diarias y estacionales extremas de la 

temperatura (Menalled y Adámoli, 1995; Iriondo y col, 2007). 
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Figura 2. Temperatura media mensual (líneas) y precipitaciones acumuladas por mes 
(barras) promediadas para el período 2000-2013 en dos localidades ubicadas en diferentes 
latitudes a lo largo del río Paraná Medio, Argentina. Datos climáticos obtenidos por el 
Instituto Nacional de Tecnología Agropecuaria (INTA). 

 

De acuerdo con diferentes autores, el tramo medio del río Paraná es incluido en la ecorregión 

Delta e islas del Paraná (Burkart y col., 1999; Bó, 2006), o bien en la ecoregión Sabanas inundables 

del río Paraná (Olson y col., 2001). Desde una perspectiva fitogeográfica, el tramo medio del río 

Paraná es incluido en la Provincia Fitogeográfica Paranaense (Cabrera, 1994) debido a la influencia 

de la selva misionera o paranaense. Además, la biota del tramo medio del río Paraná recibe 

influencias de la selva amazónica y del Pantanal (principalmente en el norte) y de otros tipos de 

vegetación con las que limita en su recorrido (Giraudo y Arzamendia, 2004; Giraudo, 2008). A lo 

largo de su trayectoria, el río Paraná Medio limita principalmente con dos ecorregiones: el Chaco 

Húmedo y el Espinal, las que difieren en clima, suelos, flora y fisonomía de la vegetación (Burkart y 

col. 1999; Olson y col., 2001). La ecorregión del Chaco Húmedo es dominada por bosques xerófitos 

semi-deciduos, palmares, sabanas y estepas halófitas (Cabrera, 1994). La Ecorregión del Espinal es 

dominada por bosques xerófitos similares a los del Chaco Húmedo aunque de menor altura y sin 

especies arbóreas del género Schinopsis. El Espinal es un área transicional entre las ecorregiones 

Chaqueña y Pampeana en la que los pastizales comienzan a reemplazar a los bosques. Tanto el 

Chaco Húmedo como el Espinal han sido modificados extensivamente por la agricultura y el uso 

ganadero. 
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2.2. Diseño y método de muestreo 

2.2.1. Técnica de muestreo 

Los muestreos de aves fueron realizados mediante la técnica de puntos de conteo (Ralph y 

col., 1996; Ordano, 1999; Huff y col., 2000, Sutherland y col., 2004). Esta técnica fue seleccionada 

en función del tipo de ambiente estudiado y de los objetivos del estudio. El uso de puntos de conteo 

permitió incluir sitios de muestreo en paisajes separados espacialmente en lugar de utilizar un mayor 

esfuerzo de muestreo en cada sitio (e.g., conteos de mayor duración a través de transectas). 

Los puntos de conteo fueron muestreados 16 veces durante dos años (2011-13, dos muestreos 

por estación separados por 45 días, cuatro estaciones por año). Durante los conteos se registraron 

todas las aves no-paseriformes oídas y vistas, utilizando binoculares 8-16 X 40, que realizaron algún 

tipo de uso de hábitat dentro de un radio de 200 metros y durante 10 minutos (Hamel y col., 1996; 

Ralph y col. 1996; Dettmers y col., 1999; Drapeau y col., 1999; Ordano, 1999). Todas las aves que 

abandonaron el área dentro del radio de conteo durante el traslado del observador al centro del punto 

fueron incluidas en los registros (Sutherland y col., 2004). Adicionalmente en cada punto de conteo 

se registró la hora de llegada y la temperatura ambiental mediante un termómetro digital. 

Las probabilidades de detectar las especies mediante el tipo de muestreo utilizado pueden 

variar en función del momento del día, el observador y/o el hábitat. En todos los casos, los conteos 

empezaron al amanecer y continuaron hasta cuatro horas después, siendo éste un período de gran 

estabilidad en términos de detección de aves (Robbins, 1981; Ralph y col., 1996; Ordano, 1999; Huff 

y col., 2000). Aún así, el orden de recorrida de los puntos dentro de cada localidad (norte-sur versus 

sur-norte) se alternó entre muestreos para reducir el sesgo proporcionado por la actividad de las aves 

y hora del día (Verner y Milne, 1989). Los muestreos fueron realizados siempre por el mismo 

observador bajo condiciones climáticas favorables para la observación de este grupo, excluyendo 

días de lluvia y/o viento. 

Las diferencias en la detectabilidad pueden afectar las comparaciones entre especies (e.g., las 

diferencias en la abundancia relativa pueden ser debidas en realidad a diferencias de detectabilidad 

entre especies con mayor o menor frecuencia de vocalizaciones) y entre tratamientos (e.g., 

variaciones en la abundancia de los ensambles entre sitios con mayor y menor cobertura arbustiva 

puesto que ésta afecta la visibilidad; Wintle y col., 2004). En este estudio se utilizó un radio 

relativamente amplio debido a que los muestreos fueron realizados en ambientes abiertos con buena 

visibilidad, y estuvieron focalizados en aves no-paseriformes, las que son mayormente de gran 

tamaño y por tanto, detectables en distancias amplias. Además, la repetición temporal de los 

muestreos (16 visitas por punto en este estudio) incrementó la probabilidad de detectar las especies 

presentes en un punto dado (MacKenzie y col., 2002; Gu y Swihart, 2004). La distancia de cada 
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Figura 3. Ubicación de 
las cuatro localidades 
de muestreo (A: Villa 
Ocampo, B: Alejandra, 
C: Helvecia y D: 
Diamante) y de los 15 
puntos de conteo en 
cada una a lo largo del 
tramo medio del río 
Paraná. Se muestran 
además las 
ecorregiones 
circundantes (sensu 
Olson y col., 2001) con 
las que limita este 
tramo a lo largo de su 
recorrido. 

detección, no obstante, fue registrada mediante el uso de un distanciómetro, lo que permitió 

considerar radios de menor distancia (e.g., 100 m) para reducir al mínimo las diferencias de 

detectabilidad en algunos análisis. De este modo, se utilizaron datos basados en radios de 100 m en 

aquellos análisis que involucraron comparaciones entre puntos de conteo individuales (e.g., efecto de 

la composición del paisaje) y entre especies (e.g., análisis especie-específicas). 

 

2.2.2. Localización de los sitios de muestreo 

Para la realización de los muestreos se seleccionaron cuatro sectores (A, B, C y D) separados 

por al menos 125 km correspondientes a cuatro localidades de referencia (Villa Ocampo, Alejandra, 

Helvecia y Diamante, respectivamente) distribuidas de manera relativamente equidistante y 

abarcativa a lo largo de la extensión del río Paraná Medio (Fig. 3). La elección de estas localidades 

de muestreo permitió representar latitudinalmente el gradiente climático del tramo medio del río 

Paraná como así también sectores en los que convergen diferentes ecorregiones de tierras altas: dos 

sectores en la porción del tramo que converge con la ecorregión del Chaco Húmedo y dos sectores en 

la porción que converge con la ecorregión del Espinal (Fig. 3). Los sectores de muestreo fueron 

ubicados en la porción distal, con respecto al cauce principal del río, de la planicie de inundación del 

río Paraná Medio. Los sectores representaron así el paisaje típico de la planicie de inundación 

compuesto de cauces secundarios e islas estacionalmente inundables.  
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Dentro de cada sector se ubicaron 15 puntos de conteo a lo largo de cursos de agua 

secundarios de la planicie de inundación para asegurar la accesibilidad bajo diferentes condiciones 

hidrológicas del río. Los cursos de agua navegables seleccionados presentaron una orientación norte-

sur predominante en todos los casos, y representaron la parte distal, con respecto al cauce principal 

del río, de la planicie de inundación. La localización del primer punto de muestreo en cada localidad 

fue determinada por la disponibilidad de zonas en las que fuera posible ingresar los botes al agua 

desde tierra, y en las que existieran vías navegables que hiciesen posible el ingreso hasta los cursos 

de agua seleccionados, puesto que para las recorridas de muestreo se utilizaron botes a motor. Una 

vez alcanzada la isla en la que se ubicaron los puntos de conteo el observador descendió y se 

aproximó caminando hasta éste. No obstante, en periodos de aguas altas se requirió en algunos casos 

ingresar hasta el punto mismo en embarcación, lo cual se realizó a baja velocidad y a remo, y los 

conteos fueron realizados desde el bote.  

Para la distribución de los puntos de conteo en cada localidad se utilizó el método de 

muestreo regular, procurando mantener distancias uniformes entre los puntos de conteo (Gregory y 

col., 2004). Para reducir costos operacionales, el primer punto de conteo de cada localidad fue 

ubicado arbitraria y aproximadamente en la misma latitud de las zonas en las que el bote pudo ser 

descendido en el agua. Los puntos restantes fueron luego ubicados cada 800 metros (esta distancia 

incluye los radios de conteo, por lo que la separación real entre puntos fue de al menos 400 metros) a 

uno de los lados del curso de agua, predominantemente en dirección norte-sur. Esta distancia supera 

la separación mínima recomendada para los muestreos de aves mediante puntos de conteo (Reynolds 

y col., 1980; Blondel y col., 1981; Ralph y col., 1996; Sieving, 2000) y permitió el análisis de la 

influencia de la configuración del paisaje. En algunos casos, no obstante, no existieron áreas 

accesibles para establecer los puntos de conteo (e.g., donde las orillas del curso de agua estaban 

cubiertas con bosques ribereños muy densos o donde la extensión de los ambientes era insuficiente). 

En esos casos se incrementó la distancia entre puntos hasta localizar áreas accesibles y/o adecuadas. 

 

2.2.3. Ambientes de muestreo 

Los puntos fueron ubicados en las porciones más bajas de las islas, en las que están presentes 

ambientes acuáticos conformados por la presencia de lagunas con vegetación flotante y arraigada, y 

por herbazales y arbustales adyacentes. Estos ambientes están dominados por plantas herbáceas y 

arbustivas que pueden tolerar los suelos con exceso hídrico debido a la presencia permanente 

(cuerpos de agua) o periódica (áreas intermedias) de agua, de acuerdo a la altura topográfica de la 

planicie y a la influencia del pulso hidrológico (Sabattini y Lallana, 2007). Los cuerpos de agua y sus 

bordes están dominados por plantas herbáceas (e.g., Panicum elephantipes, Sagittaria montevidensis) 



 
47 Respuestas biológicas de ensambles de aves a la variación espacio-temporal del Paraná Medio 

y arbustos (e.g., Solanum glaucophyllum, Sesbania virgata). Varias especies de plantas flotantes 

(e.g., Eichhornia spp., Pistia stratiotes y Salvinia spp.) están presentes sobre los cuerpos de agua. 

Las áreas intermedias están dominadas por Panicum prionitis. Existen además individuos aislados de 

especies arbóreas tales como Acacia caven, Sapium haematospermun y Albizia inundata. Para 

muestrear específicamente sobre este tipo de ambientes los puntos fueron ubicados en sitios donde la 

extensión abarcada por el radio de conteo incluya sólo este tipo de ambientes, excluyendo áreas de 

extensión reducida por la presencia de bosques o sistemas lóticos.  

 

2.3. Descripción del paisaje 

Para el abordaje de los efectos de la heterogeneidad ambiental sobre los ensambles y especies 

de aves se realizó una descripción de la composición del paisaje para evaluar la influencia de los 

cambios relativos en las proporciones de los diferentes tipos de parches en el paisaje (Dunning y col., 

1992). 

Para la descripción de la composición del paisaje se utilizaron dos métodos: 1) descripción in 

situ, durante los muestreos de aves; 2) descripción remota, mediante análisis de imágenes satelitales. 

 

2.3.1. Descripción in situ 

La descripción in situ del paisaje fue realizada estimando visualmente la proporción de ocho 

unidades ambientales determinadas previamente dentro de un radio de 200 metros alrededor de cada 

punto de conteo. Las variaciones de altura topográficas dentro de las planicies de inundación 

producen diferentes patrones de conectividad con la dinámica hídrica, resultando en un mosaico 

diverso de parches ambientales con fisonomías diferentes aún en extensiones reducidas (e.g., dentro 

del radio de los puntos de conteo; Ward y col., 2002). De acuerdo con ésto, se utilizó un criterio 

primariamente fisonómico para clasificar estos parches ambientales mediante tipos de cobertura de 

vegetación u otros tipos de cobertura de suelo cuando la vegetación estuvo ausente. Algunas de las 

categorías fisonómicas presentaron también diferencias en la composición florística (e.g., los 

pajonales están compuestos principalmente de Panicum prionitis). Por lo tanto, no se diferenció entre 

influencias fisonómicas y florísticas sobre los ensambles de aves, sino que se informan efectos 

generales de la heterogeneidad ambiental. 

Las categorías de las unidades ambientales estuvieron basadas en las unidades de vegetación 

y ambiente (UVAs) definidas en trabajos previos realizados en el área y ambiente de estudio (e.g., 

Beltzer, 1981). De este modo, las categorías ambientales utilizadas para la descripción in situ del 

paisaje fueron: 1) agua libre, caracterizada por la presencia de cuerpos de agua o porciones de éstos 

sin cobertura de vegetación flotante y/o arraigada; 2) vegetación acuática, caracterizada por la 
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presencia de plantas flotantes libres o arraigadas tales como Eichhornia spp., Pistia stratiotes, 

Salvinia spp., Azolla sp., Ludwigia peploides, Nymphoides indica, Panicum elephantipes que cubren 

los cuerpos de agua; 3) herbazal palustre, caracterizada por la presencia de hierbas palustres tales 

como Juncus sp., Poligonum spp., Enydra anagallis, Ludwigia spp., Pontederia cordata, Cyperus 

spp. y Sagittaria montevidensis que se encuentran en los márgenes de los cuerpos de agua; 4) 

pajonal, caracterizada por la presencia de matas de Panicum prionitis; 5) arbustal, caracterizada por 

la presencia de arbustos tales como Sesbania virgata y Solanum glaucophyllum; 6) playa, 

conformadas por suelo desnudo barroso o arenoso a orillas de los cuerpos de agua; 7) pastizal 

degradado, caracterizada por zonas de hierbas de muy baja altura por el pastoreo continuo del 

ganado; y 8) cobertura arbórea, caracterizada por la presencia de arboles aislados o en grupos dentro 

de los ambientes acuáticos tales como Acacia caven, Sapium haematospermum, Salix humboldtiana 

y Albizia inundata. Cada uno de los puntos de conteo contuvo unas pocas o varias de estas unidades 

ambientales, de acuerdo con la elevada heterogeneidad ambiental de los humedales de la planicie de 

inundación (Fig. 4). 

La proporción relativa de cada una de estas unidades ambientales fue estimada visualmente 

luego de finalizado el muestreo de aves en cada punto, utilizando algunos minutos adicionales. Se 

utilizó un distanciómetro para mejorar la precisión de estas estimaciones, calculando los límites 

incluidos dentro del radio de los puntos de conteo de manera más precisa. Se utilizó solamente una 

estimación de la proporción relativa de cada unidad de vegetación y ambiente puesto que se 

consideró que este nivel de precisión es suficiente para los objetivos por el cual los datos fueron 

recolectados (i.e., es poco probable que variaciones reducidas del tamaño de los parches de UVAs se 

asocien con cambios importantes en la presencia y abundancia de las aves). Además, este tipo de 

estimación de la superficie de UVAs resultó relativamente rápido y adecuado en términos de 

logística de muestreo.  
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Figura 4. Fotografías de los ambientes en los que se realizaron los muestreos de aves en las que se observan 
las diferentes unidades ambientales que componen los sitios de muestreo.  
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2.3.2. Descripción remota 

La descripción remota del paisaje fue abordada mediante la construcción de un sistema de 

información geográfico (SIG). De las imágenes disponibles, se optó por utilizar aquellas 

provenientes del satélite ResourceSat-1 (LissIII), las que poseen una resolución espacial 

relativamente alta, de 23,5 m, y una resolución espectral de cuatro bandas correspondientes a las 

porciones verde (0,52-0,59 µm), roja (0,62-0,68 µm), infrarrojo cercano (0,77-0,86 µm) e infrarrojo 

medio (1,55-1,70 µm) del espectro electromagnético. Esta resolución espectral incluye las bandas 

corrientemente utilizadas para la clasificación de las imágenes satelitales de acuerdo a unidades 

ambientales definidas principalmente por diferencias en las características de la vegetación (Adam y 

col., 2010).  

Se seleccionaron cuatro imágenes satelitales capturadas el mismo día por el satélite (21 de 

enero de 2013) para describir la composición del paisaje en cada una de las cuatro localidades. Estas 

imágenes se correspondieron en todos los casos con niveles hidrométricos de valores intermedios (el 

nivel hidrométrico del río Paraná fue de 3,4 m; 3,6 m; 3,5 m y 3,3 m en los puertos de Bella Vista, 

Esquina, Hernandarias y Diamante, respectivamente). De este modo, la descripción del paisaje fue 

realizada en un período intermedio de niveles hidrométricos, excluyendo las fases de aguas bajas y 

de aguas altas. 

En primer término, se realizó un recorte sobre las imágenes satelitales mediante el programa 

informático Suri Pluma v1.1, de modo de acotar su superficie al área de estudio en cada una de las 

cuatro localidades. En segundo término, se realizó una corrección geométrica de las imágenes. Para 

ésto, se utilizó una imagen Landsat 7 (ETM+) ya georeferenciada, obtenida del sitio de internet del 

Servicio Geológico de los Estados Unidos (USGS). A partir de esta, utilizándola como referencia 

para la ubicación de puntos de control, fueron georeferenciadas las demás imágenes satelitales, 

utilizando el programa ArcView Gis 3.2. 

En tercer término se realizó una clasificación de las imágenes satelitales para diferenciar las 

diferentes unidades ambientales que componen el paisaje (Tabla 1). Para ésto se siguieron los 

procedimientos de clasificación supervisada en el programa informático LEOWorks 3.0, 

estableciendo manualmente la identificación de los diferentes parches ambientales de acuerdo a las 

características de reflectancia, forma y tamaño. Para mejorar la fotointerpretación de las imágenes, se 

aplicaron diferentes combinaciones de las bandas espectrales y técnicas digitales de realce hasta 

lograr un nivel de definición que permitió distinguir la composición del paisaje (Lillesand y Kiefer, 

2000). La clasificación supervisada supone un conocimiento previo del territorio, de la cantidad, 

calidad y distribución espacial de las categorías ambientales presentes, lo que permite seleccionar las 

muestras que representan tales categorías (Chuvieco, 1993). Por lo tanto, para la clasificación de las 
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imágenes satelitales se utilizó información obtenida in situ, incluyendo unidades ambientales 

reconocidas y georreferenciadas en el campo. Puesto que la identificación de los parches ambientales 

en humedales es especialmente compleja (Adam y col., 2010) y que el uso de sensores ópticos de 

resolución espacial media, como el del satélite ResourceSat-1, sólo permite identificar los rasgos 

estructurales dominantes del paisaje, como grupos fisonómicos dominantes (Salvia y col., 2007), se 

utilizaron categorías ambientales amplias, separando principalmente grandes unidades de vegetación. 

Estas unidades estuvieron basadas en los estudios previos de Aceñolaza y col. (2005) y Marcheti y 

Aceñolaza (2005) en la planicie de inundación del río Paraná y fueron: Bosques; Agua libre; 

Vegetación acuática, Unidades intermedias, Pastizal degradado y Banco de arena. Estas categorías se 

correspondieron aproximadamente con las categorías definidas en la clasificación in situ, con 

excepción de las categorías vegetación y acuática y unidades intermedias, las que incluyeron más de 

una UVA (Tabla 1). Todas las clasificaciones fueron realizadas utilizando el criterio de máxima 

verosimilitud con un valor umbral del 5%. 

 

Tabla 1. Correspondencias entre las unidades de vegetación y 
ambiente (UVAs) descritas in situ y las unidades de paisaje 
descritas de manera remota. 

Categorías In situ Categorías remotas 

Agua libre Agua libre 

Vegetación acuática 
Vegetación acuática Herbazal palustre 

Pajonal 

Unidades intermedias Arbustal 

Playa Banco de arena 

Pastizal degradado Pastizal degradado 

Cobertura arbórea Cobertura arbórea 

 

Una vez obtenidas las imágenes clasificadas, se calculó la superficie de cada una de las 

unidades ambientales dentro de radios de 200, 400, 600, 800 y 1.000 m alrededor de cada uno de los 

puntos de conteo (Fig. 5). Este cálculo fue realizado mediante el programa informático Arc Map 9.3 

directamente sobre las imágenes raster, sumando las superficies de cada uno de los pixeles 

clasificados dentro de una misma unidad ambiental, de modo de determinar la superficie total de 

estas dentro de cada uno de los radios considerados. 
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Figura 5. Ejemplo de la descripción de la composición del paisaje en cinco extensiones 
diferentes (círculos con radios de 200, 400, 600, 800 y 1.000 metros alrededor de cada punto 
de conteo) en base a la imagen satelital previamente clasificada. Cada color indica una 
cobertura de suelo diferente: en celeste, agua libre; en diferentes tonos de verde las 
diferentes coberturas vegetales (unidades intermedias, vegetación acuática y cobertura 
arbórea) y en amarillo, pastizal pastoreado. 

 

2.4. Descripción del pulso hidrológico 

Las alturas hidrométricas diarias del río Paraná para el área de estudio fueron obtenidas en 

base a los registros de cuatro puertos cercanos a cada una de las localidades de muestreo: Puerto 

Bella Vista, correspondiente la localidad de Villa Ocampo (i.e., localidad A), Puerto Esquina, 

correspondiente a la localidad de Alejandra (i.e., localidad B), Puerto Hernandarias, correspondiente 

a la localidad de Helvecia (i.e., localidad C) y Puerto Diamante, correspondiente a la localidad de 

Diamante (i.e., localidad D). Esta información fue brindada por el Centro de Informaciones 

Meteorológicas “Lic. Enrique Rodriguez” de la Facultad de Ingeniería y Ciencias Hídricas (UNL).  

Se realizó una estimación de las cotas de inundación (i.e., nivel hidrométrico del río 

registrado en el puerto local en el que un determinado punto de la planicie de inundación se inunda) 

de cada uno de los puntos de conteo. Para realizar estos cálculos se estimó la altura topográfica en 

metros sobre el nivel del mar de cada punto de conteo mediante las alturas topográficas que brinda el 

programa Google Earth. Puesto que estas medidas son estimaciones en función de sistemas teóricos 

de referencia, se utilizó un modelo de regresión para corregirlas. Para estimar los parámetros de este 

modelo se realizó una regresión utilizando las alturas brindadas por Google Earth como variable 
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predictora de la altura topográfica de 60 puntos para los que se disponía de medidas obtenidas in situ 

extraídas de cartas geográficas del Instituto Geográfico Nacional de la República de Argentina. En 

función de este análisis de regresión, que presentó un coeficiente de determinación de 0,92, se 

calcularon los parámetros del modelo (i.e., intercepta y pendiente) para realizar las correcciones de 

las alturas topográficas brindadas por Google Earth. Para obtener las cotas de inundación, las alturas 

topográficas de cada punto de conteo fueron sustraídas al nivel hidrométrico correspondiente a los 

cero metros sobre el nivel del mar de cada uno de los cuatro puertos. Para poner a prueba su 

precisión, se identificó las fechas en que los puntos deberían estar teóricamente inundados, de 

acuerdo con el modelo, y se lo constató con lo observado en campo para estas fechas durante los 

muestreos. 

Las cotas de inundación fueron utilizadas para calcular el número de pulsos de inundación 

por punto (i.e., número de veces en que un determinado punto es inundado por el río durante un 

período de tiempo dado; Neiff, 1999) y compararlo entre localidades. Para ésto, se utilizaron las 

series hidrológicas del río Paraná desde el año 2000 al año 2013 de cada uno de los puertos. El 

número pulsos de inundación por punto a lo largo de la serie hidrológica fue calculado mediante el 

programa PULSO (Neiff y Poi de Neiff, 2001; Casco y col., 2005b). 

 

2.5. Análisis de datos 

 2.5.1. Análisis de los ensambles de aves 

La taxonomía de las especies siguió la clasificación adoptada por la Unión de Ornitólogos 

Americanos (Remsen y col., 2014). Para la determinación del estatus de residencia de las especies se 

siguió a Fandiño y Giraudo (2010), utilizando las siguientes categorías: 1) residentes, 

correspondiente a aquellas especies que permanecen en el área todo el año; 2) migrantes neárticas, 

correspondiente a aquellas especies que nidifican en el neártico y luego migran al sur, estando 

presentes en Argentina en primavera y verano; 3) migrantes australes del norte, correspondiente a 

aquellas especies que nidifican en Argentina en primavera y verano y luego migran hacia el norte 

pasando el período otoño-invernal fuera del país.  

Las especies fueron clasificadas de acuerdo al grado de dependencia con los humedales 

(Apéndice I). Para ésto, se consideraron las categorías de 1) aves estrictamente asociadas a ambientes 

acuáticos, incluyendo a aquellas especies que dependen de la existencia de humedales para estar 

presentes en un área determinada, y 2) aves generalistas de hábitat que utilizan de manera oportunista 

los ambientes acuáticos, estando también presentes en áreas en las que no existen humedales. 

Cada una de las especies registradas fue asignada a uno de tres grupos, definidos en función 

de las formas de obtención del alimento de acuerdo con Beltzer y Neiff (1992); Beltzer (2003) y 
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Ronchi-Virgolini y col. (2008): 1) especies que detectan y obtienen su alimento nadando y/o 

buceando; 2) especies que detectan y obtienen su alimento caminando en las playas, aguas de poca 

profundidad u otros ambientes y 3) especies que detectan su alimento desde el aire o perchas. 

Para evaluar el esfuerzo de muestreo en toda el área de estudio y en cada una de las 

localidades se utilizaron curvas de rarefacción basada en muestras (Gotelli y Colwell, 2001), 

utilizando 100 corridas aleatorias para el reordenamiento de las muestras. Adicionalmente, se 

calcularon estimadores no-paramétricos de la riqueza de especies para evaluar la completitud del 

número de especies registrado (Magurran, 2004; Colwell, 2006). Los estimadores calculados fueron: 

1) estimador de cobertura basado en abundancias (ACE), el cual se basa en las abundancias de las 

especies que presentan entre 1 y 10 individuos registrados; 2) estimador de cobertura basado en 

incidencias (ICE), el cual focaliza sobre las especies que están presentes en menos de 10 muestras; 3) 

Jackknife de primer orden (Jack1), el cual emplea el número de especies que ocurren solamente en 

una muestra y utiliza técnicas de remuestreo; 4) Jackknife de segundo orden (Jack2), el cual tiene en 

cuenta el número de especies encontradas solamente en una o dos muestras y se basa en técnicas de 

remuestreo; 5) estimador Bootstrap, el cual se basa en datos de incidencia y en técnicas de 

remuestreo. El cálculo de las curvas de rarefacción y de los estimadores no-paramétricos de la 

riqueza de especies fueron realizados mediante el programa estadístico EstimateS (Colwell, 2006). 

El número total de especies registradas, obtenido mediante la combinación de los 15 puntos 

de conteo y las 16 repeticiones temporales, fue comparado entre localidades mediante el cálculo de 

los intervalos de confianza del 95% de este parámetro. El cálculo de estos intervalos asume que el 

número total de especies en una combinación de muestras (240 por localidad en este estudio) es 

medido con cierto margen de error, lo que permite derivar un estimador de la varianza y de los 

intervalos de confianza (Colwell y col., 2004). La no-superposición de los intervalos de confianza 

indica diferencias estadísticamente significativas, aunque el método es considerado conservativo con 

respecto a los intervalos originales (Colwell y col., 2004). Este análisis fue implementado mediante 

el programa EstimateS versión 8.2.0 (Colwell, 2006).  

Para las comparaciones de la riqueza se utilizó además la técnica de rarefacción para 

controlar por diferencias en el número de individuos al comparar la riqueza total entre localidades. 

Esta técnica fue utilizada puesto que, a pesar de que la superficie y tiempo de conteos fueron 

estandarizadas a lo largo de todo el estudio, ésto no controla por el número de individuos registrados. 

En relación con ésto, la hipótesis de muestreo aleatorio predice que mientras más individuos sean 

muestreados, más especies serán registradas (Evans y col., 2005). Por lo tanto, las diferencias en la 

riqueza pueden estar relacionadas con cambios en la abundancia más que en cambios propios de este 

parámetro (Gotelli y Colwell, 2001, 2011). Ésto requiere que el efecto de la abundancia sea 
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controlado en las comparaciones de la riqueza de especies aún en diseños de muestreo estandarizados 

(i.e., mismo número de muestras por tratamiento; Gotelli y Colwell, 2001). De acuerdo con ésto, se 

informaron adicionalmente las comparaciones de riqueza controladas para las diferencias en la 

abundancia mediante rarefacción. La rarefacción calcula mediante corridas aleatorias (1000 en este 

estudio) el número estimado de especies para una cierta cantidad de individuos. De este modo, se 

estimó para cada localidad el número de especies correspondientes a 2643 individuos, valor que 

representa la menor abundancia total registrada en la localidad B. El análisis de rarefacción se basó 

en el procedimiento de simulación de Monte Carlo (con 1000 simulaciones) implementado mediante 

el programa informático ECOSIM Versión 7 (Gotelli y Entsminger, 2006). 

Para evaluar las diferencias de la riqueza entre localidades se graficaron las curvas de 

rarefacción basada en muestras y basada en individuos. Mientras que la rarefacción basada en 

muestras compara la densidad de especies (i.e., número de especies por muestra), la curva de 

rarefacción basada en individuos compara la riqueza de especies en función del número de 

individuos, permitiendo controlar por diferencias de abundancia en las comparaciones del número de 

especies (Gotelli y Colwell, 2001). 

La comparación de la estructura y composición de los ensambles entre muestras y localidades 

fue realizada utilizando diferentes técnicas de análisis. Se utilizaron diferentes combinaciones de las 

muestras (i.e., puntos de conteo) y submuestras (i.e., repeticiones temporales de los muestreos en 

cada punto de conteo) para focalizar las comparaciones en diferentes escalas. En principio, las 

comparaciones fueron realizadas en dos niveles de resolución diferentes: 1) escala de localidad, 

combinando los datos de todas las muestras y submuestras dentro de cada una y utilizando estas 

combinaciones como unidad de muestra (e.g., número total de especies registradas por localidad); 2) 

escala de puntos de conteo, utilizando los puntos como unidad de muestra y comparando estos 

valores entre las localidades (e.g., número medio de especies por punto). Además, en el caso del 

análisis del gradiente latitudinal se combinaron las 16 repeticiones temporales por punto para 

focalizar el análisis en los cambios espaciales. 

La estructura de los ensambles fue descripta mediante los siguientes índices: (1) Riqueza de 

especies, correspondiente al número de especies registrados; (2) Abundancia, correspondiente al 

número de individuos registrados; (3) Diversidad específica por punto, cuantificada mediante el 

índice de diversidad de Shannon y Weaver (H´) y el índice de Simpson (Sim1-D), los que junto con la 

riqueza de especies expresan información complementaria puesto que varían en su ponderación de 

las especies de acuerdo con las proporciones que éstas presentan en el ensamble (Tóthmérész, 1995; 

Jost, 2006; Maurer y McGill, 2011, Tabla 2) y (4) Equitatividad de Buzas y Gibson, la cual refleja la 

proporción relativa de las especies medida a través de la abundancia (Buzas y Hayek, 1996; Tabla 2). 
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Los índices de diversidad fueron expresados en términos del número efectivo de especies (i.e., 

número de especies correspondiente si todas tuvieran la misma abundancia), valores que permiten 

una interpretación más directa al realizar comparaciones (Jost, 2006). 

La comparación entre localidades de los índices de la estructura por punto de los ensambles 

(i.e., combinación de las 16 repeticiones temporales para cada punto de conteo) fue realizada 

mediante la implementación de modelos lineales generales con distribución normal (LM, para los 

índices de diversidad y equitatividad) y generalizados (GLM) con distribución de Poisson (para 

variables de conteo como la riqueza de especies y la abundancia). En estos modelos, la localidad fue 

incluida como factor fijo. La prueba de Tukey (HSD) fue utilizada para realizar comparaciones entre 

cada par de localidades en el caso de aquellas variables que presentaron diferencias significativas 

entre éstas. Esta prueba compara todos los pares de medias por grupo de manera pareada controlando 

la tasa de error de tipo I (Quinn y Keough, 2002). Estos análisis fueron implementados en el 

programa R (R core team) utilizando el paquete multcomp (Hothorn y col., 2008) para aplicar la 

prueba de Tukey. 

Tabla 2. Índices de diversidad y equitatividad utilizados para caracterizar la estructura de los ensambles. Las 
fórmulas de los índices de diversidad son expresadas en términos del número efectivo de especies (sensu Jost, 2006). 

Índice Fórmula Propiedades 
Riqueza de especies 

(S)        
     

donde pi es la proporción de la abundancia 
de la especie i en el ensamble. 

Completamente insensible a las diferencias en la 
abundancia relativa de las especies. 

Índice de diversidad 
de Shannon-Weaver 

(H´) 
                 

     

donde s es el número de especies y pi es la 
proporción de la abundancia de la especie i 
en el ensamble. 

Pondera las especies por su proporción sin dar 
mayor peso a las especies más raras y/o 
dominantes (Jost, 2006; Tóthmérész, 1995; Maurer 
y McGill, 2011) 

Índice de diversidad 
de Simpson (Sim1-D) 

 

                  

donde s es el número de especies y pi es la 
proporción de la abundancia de la especie i 
en el ensamble. 

Otorga mayor peso a las especies más abundantes 
(Tóthmérész, 1995; Jost, 2006; Maurer y McGill, 
2011). 

Índice de 
equitatividad de 

Buzas y Gibson (E) 

          
donde H´ es el índice de diversidad de 
Shannon-Weaver y s es el número de 
especies  

El máximo valor, H´= lns, ocurre cuando todas las 
especies tienen la misma abundancia tal que    = 

s y la tasa 
       (Buzas y Hayek, 2005). 
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Para la comparación espacial de la composición de aves a escala de localidad (i.e., muestras y 

submuestras combinadas por localidad) se calculó en primer término el índice de disimilitud de 

Sorensen así como sus componentes de recambio de especies (índice de Simpson) y de anidamiento 

(índice de disimilitud debida al anidamiento de Sorensen, Tabla 3). Este tipo de índices mide la 

diversidad beta definida como el grado de disimilitud en la composición de las comunidades 

(Anderson y col., 2011). Aunque corrientemente la diversidad beta es aplicada en sentido amplio 

para medir cualquier tipo de variación en la composición de especies (Anderson y col., 2011), esta 

variación puede ser debida a dos aspectos muy diferentes: el recambio de especies y el anidamiento 

(Baselga, 2010, 2012). El recambio de especies expresa el reemplazo de unas especies por otras, por 

lo que considera la identidad de las especies y es independiente de diferencias en la riqueza (i.e., es 

independiente de las diferencias en la diversidad alfa, Baselga, 2010). La disimilitud debida al 

anidamiento, en cambio, expresa la ganancia o pérdida de especies entre ensambles, 

independientemente de su identidad, y es por tanto dependiente de las diferencias en la riqueza de 

especies (Baselga, 2010). Mientras que los índices de disimilitud corrientemente utilizados 

cuantifican la diversidad beta en un sentido amplio, existen índices de desarrollo más reciente que 

expresan únicamente el recambio de especies o la disimilitud debida al anidamiento. Por lo tanto, 

para medir los diferentes componentes de la diversidad beta se utilizaron los índices derivados del 

índice de disimilitud general de Sorensen (Tabla 3). 
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Tabla 3. Índices de disimilitud utilizados para cuantificar diferentes aspectos de la diversidad beta de 
los ensambles de aves. 

Índice Fórmula Aspecto que cuantifica 

Cuantitativos (matriz de abundancias relativas) 

Bray-Curtis                                

siendo “s” el número total de especies y “ai” y “ci” la 
abundancia de una determinada especie en cada una de 
los ensambles comparar. 

Variación de la 
composición entre dos 
ensambles (i.e., diversidad 
beta en sentido amplio). 
Varía entre 0 (ensambles 
iguales) y 1 (ensambles 
completamente diferentes). 

Cualitativos (matriz de presencia-ausencias o incidencias) 

-Sorensen            
siendo “d” el número de especies compartidas entre los 
ensambles, y “e” y “f” el número de especies que sólo 
ocurren en cada uno de los ensambles a comparar. 

Variación de la 
composición entre dos 
ensambles (i.e., diversidad 
beta en sentido amplio). 
Varía entre 0 (ensambles 
iguales) y 1 (ensambles 
completamente diferentes). 

-Simpson                    

siendo “d” ,“e” y “f” los mismos valores del índice de 
Sorensen 

Representa la proporción 
de los cambios en la 
composición entre 
ensambles (i.e., índice de 
Sorensen) debida 
únicamente al recambio de 
especies (Baselga, 2010). 

-Disimilitud 
debida al 
anidamiento 

                                                  

siendo “d” ,“e” y “f” los mismos valores del índice de 
Sorensen 

Representa la proporción 
de los cambios en la 
composición entre 
ensambles (i.e., índice de 
Sorensen) debida 
únicamente a la pérdida y/o 
ganancia de especies 
(Baselga, 2010). 

 

Para evaluar gráficamente la similitud de la composición de especies entre las localidades 

considerando los datos combinados entre muestras y submuestras se aplicó un análisis de 

agrupamiento en base a las distintas medidas de disimilitud (Tabla 3). El agrupamiento fue realizado 

utilizando el método de ligamiento promedio, método que introduce poca distorsión en las medidas 

de disimilitud originales (Moreno, 2000). Este análisis fue implementado mediante los paquetes 

betapart (Baselga y Orme, 2012), utilizado para el cálculo de los índices de disimilitud, y vegan 

(Oksanen, 2011), utilizado para el análisis de agrupamiento, en el programa estadístico R (R Core 

Team, 2013). 
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Para representar gráficamente las similitudes y diferencias en la composición de especies 

entre puntos de conteo (i.e., las 16 repeticiones temporales combinadas para cada punto de conteo) se 

utilizó un escalamiento multidimensional no-métrico (NMS), implementado mediante el paquete 

Vegan (Oksanen, 2011) en el programa informático R (R Core Team, 2013). Para realizar este 

análisis se utilizaron iteraciones con arranques aleatorios hasta que la mejor solución para el 

ordenamiento (i.e., el menor estrés) se repitió en dos corridas. Para evaluar el ajuste del NMS se 

calculó la correlación lineal entre las disimilitudes originales y las distancias entre las muestras en el 

ordenamiento, parámetro que representa un coeficiente de bondad de ajuste para el análisis 

(Oksanen, 2011). 

En segundo término se utilizaron modelos de análisis multivariado de la varianza basados en 

permutaciones (PERMANOVA) para analizar las diferencias de la composición de especies por 

punto entre localidades y entre las localidades rodeadas por diferentes ecorregiones de tierras altas. 

PERMANOVA es utilizado para realizar una partición de las matrices de distancia (i.e., índices de 

disimilitud entre todos los pares de puntos de conteo) entre fuentes de variación y ajustar modelos 

lineales cuya significancia estadística es evaluada mediante permutaciones (999 en este estudio, 

Oksanen, 2011). Entre las fuentes de variación se utilizaron las localidades, consideradas como un 

factor aleatorio, y las ecorregiones de tierras altas que rodean el corredor fluvial como un factor fijo 

con dos niveles: Chaco Húmedo y Espinal. Para realizar este análisis se utilizó un modelo anidado 

teniendo en cuenta que las localidades se encuentran dentro de las ecorregiones de tierras altas. Este 

modelo fue implementado en el programa R (R core team, 2013) mediante el paquete BiodiversityR 

(Kindt y Coe, 2005). Para la significancia estadística de las pruebas globales se utilizó un α= 0,05; 

mientras que para las comparaciones múltiples entre todas las combinaciones posibles de localidades 

se utilizó la corrección de Bonferroni (i.e., α = 0,05/nº de comparaciones). En este último caso, se 

informan además resultados marginalmente significativos (i.e., P< 0,05) debido a que la corrección 

de Bonferroni suele resultar muy conservadora (i.e., incrementa la probabilidad de no rechazar la 

hipótesis nula cuando ésta es falsa, Quinn y Keough, 2002). Los análisis basados en medidas de 

disimilitud (e.g., NMS, PERMANOVA) fueron realizados utilizando diferentes índices de 

disimilitud entre pares de muestras puesto que éstos reflejan diferentes aspectos de la diversidad beta 

(Tabla 3).  

En tercer término, se utilizó el Análisis de Especies Indicadoras (ISA; Dufrêne y Legendre 

1997), implementado mediante el paquete indicspecies (De Cáceres y Legendre, 2009) en el 

programa estadístico R (R core team, 2013), para determinar cuáles especies estuvieron mejor 

representadas en cada una de las localidades. Este análisis se basa en el grado de asociación de una 

especie con un grupo de sitios (e.g., puntos de conteo agrupados dentro de localidades en este 
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estudio). Este grado de asociación es estimado mediante el cálculo de un parámetro que combina las 

abundancias relativas y las frecuencias de las especies en cada grupo de sitios. La significancia 

estadística de este parámetro es evaluada mediante un test de permutaciones (999 en este estudio) 

que determina si éste es mayor de lo que podría esperarse por azar (De Cáceres y Legendre, 2009). 

La variación temporal de la estructura de los ensambles fue evaluada mediante la 

implementación de modelos lineales basados en la distribución de Poisson (GLM) para las variables 

de conteo (riqueza, abundancia) y en la distribución normal (LM) para las variables continuas 

(índices de diversidad y equitatividad). En primer término, para la descripción de los cambios 

temporales se evaluaron los cambios entre los ocho muestreos por año y entre los dos años de 

muestreo (2011-2012), considerando ambas variables como factores fijos de agrupamiento. La 

inclusión de los muestreos como variable discreta de agrupamiento permitió poner a prueba la 

existencia de cambios entre al menos un par de muestreos, en lugar de limitar el análisis al ajuste de 

un modelo de regresión lineal (i.e., al ajuste de una sola línea recta para explicar los cambios de las 

variables entre muestreos). Además, se incluyeron como factor fijo las localidades para considerar si 

los cambios entre muestreos difirieron entre éstas (i.e., para evaluar si existió una interacción 

significativa entre muestreo y localidad). Del mismo modo, se consideró la interacción entre 

muestreo y año para evaluar si existieron patrones temporales diferentes entre los dos años 

estudiados. Para realizar estos análisis se utilizaron modelos mixtos, incluyendo los puntos de conteo 

(n= 60) como factor aleatorio. De este modo se tuvieron en cuenta la presencia de medidas repetidas 

(i.e., los mismos puntos fueron muestreados 16 veces, Zuur y col., 2009). Estos análisis fueron 

implementados en el programa estadístico R (R core team, 2013) utilizando los paquetes nlme 

(modelos lineales generales mixtos; Pinheiro y col., 2014) y lme4 (modelos lineales generalizados 

mixtos; Bates y col., 2014). Debido a la presencia de sobre-dispersión en el modelo de regresión de 

la abundancia se utilizó la función glmPQL del paquete MASS (Venables y Ripley, 2002), la cual 

utiliza la verosimilitud ajustada para la estimación de los parámetros (Bolker y col., 2008). Esta 

aproximación presentó además un mejor ajuste de los residuos del modelo. 

 

2.5.2. Análisis de las variables ambientales 

Del mismo modo que con los atributos biológicos de los ensambles, se evalúo si existieron 

estructuras espaciales (e.g., cambios entre localidades) y temporales (e.g., cambios entre muestreos y 

entre años) en las distintas variables ambientales (i.e., temperatura, composición del paisaje y nivel 

hidrométrico). Para ésto se implementaron modelos lineales generales (LM, e.g., temperatura, nivel 

hidrométrico) y generalizados (GLM, e.g., número de UVAs por punto) en los que la localidad fue 

incluida como un factor fijo. Los modelos fueron mixtos puesto que se incluyeron los puntos de 
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conteo como un factor aleatorio para tener en cuenta la presencia de medidas repetidas (e.g., el 

número de UVAs fue determinado en cada uno de los 16 muestreos para cada punto de conteo). La 

aplicación de estos análisis fue realizada mediante las funciones mencionadas en los análisis de los 

atributos biológicos de los ensambles (e.g., funciones lme, lmer) en el programa estadístico R (R core 

team, 2013). En el caso de la composición del paisaje, se implementaron además NMS y 

PERMANOVA para evaluar si existieron cambios entre localidades.  

Para comparar el grado de variabilidad de la temperatura entre localidades se calculó el 

coeficiente de variación (CV) de esta variable entre los 16 muestreos para cada punto de conteo. 

Puesto que en este caso el CV no siguió una distribución normal, se utilizó un análisis basado en 

permutaciones. Las probabilidades obtenidas a partir de pruebas de permutación pueden ser 

interpretadas como valores P en el sentido de las pruebas más tradicionales basadas en distribuciones 

de probabilidad teóricas (Manly, 1997). Este análisis fue implementado mediante el paquete lmPerm 

(Wheeler, 2010) en el programa estadístico R (R Core Team, 2013). Para la estimación del valor de 

probabilidad P se utilizó el criterio de Anscombe (1953), el cual finaliza el proceso de remuestreo 

cuando la desviación estándar estimada del valor P es menor a una fracción determinada (0,1 en este 

estudio; Wheeler, 2010). 

El número de pulsos de inundación por punto fue comparado entre las localidades mediante 

la prueba no-paramétrica de Kruskal-Wallis puesto que esta variable no presentó una distribución 

normal. Para determinar qué pares de localidades difirieron significativamente se utilizó el post-test 

de Tukey.  

Se evaluó si existió una relación entre los cambios del nivel hidrométrico y la superficie 

(agua libre, vegetación acuática) y presencia-ausencia (herbazal palustre, pastizal degradado y playa) 

de las diferentes UVAs que pueden ser afectadas por esta variable. La variable respuesta en cada 

análisis fue la superficie relativa por punto de las UVAs, aunque se procedió a transformar las 

superficies a presencias-ausencias cuando no se logró un ajuste adecuado de los modelos. El nivel 

hidrométrico para las fechas de muestreo en cada localidad fue utilizado como variable explicativa. 

Su efecto sobre las UVAs fue evaluado mediante modelos lineales generalizados mixtos (GLMM) en 

base a distribuciones de Poisson (superficie relativa de UVAs) o binomial (presencia-ausencia de 

UVAs).  

 

2.5.3. Análisis de la relación entre los ensambles de aves y las variables ambientales 

La relación entre los cambios espaciales de la temperatura y los índices de la estructura de los 

ensambles fue realizada mediante la implementación de modelos lineales generalizados (GLM, 

riqueza y abundancia) y generales (LM, índices de diversidad y equitatividad). La temperatura fue 
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utilizada como variable explicativa, promediando los valores de las 16 repeticiones temporales de los 

muestreos para cada punto. Adicionalmente se utilizó el coeficiente de variación de la temperatura 

entre los 16 muestreos como variable explicativa para evaluar su efecto sobre la riqueza y diversidad 

de los ensambles.  

La relación entre la variación temporal de la temperatura (i.e., cambios de la temperatura 

entre los 16 muestreos) y la estructura de los ensambles fue evaluada mediante la implementación de 

modelos de regresión lineal generalizados (riqueza, abundancia) y generales (índices de diversidad) 

mixtos, incluyendo los puntos de conteo como un factor aleatorio. El análisis de regresión fue 

realizado para cada localidad por separado de modo de focalizar el análisis en los cambios 

temporales de la temperatura. Como variables explicativas se utilizó la temperatura por punto así 

como un término cuadrático de ésta. La inclusión de un término cuadrático fue realizada para tener 

en cuenta que el efecto de la temperatura sobre la riqueza y/o abundancia puede ser no-lineal a partir 

de que tanto valores muy bajos o muy altos de temperatura pueden afectar los ensambles de aves 

produciendo así un rango óptimo en valores intermedios (i.e., una relación no-lineal cuadrática; 

Seoane y col., 2013). En el caso de la abundancia, se realizó una transformación logarítmica previa 

de esta variable y se utilizó un modelo lineal general con distribución normal puesto que esta 

alternativa presentó un mejor ajuste de los residuos con respecto al modelo lineal generalizado con 

distribución de Poisson. La transformación logarítmica realizada fue de la forma log (x) + 1 donde 

x> 0, manteniendo de este modo los valores iguales a cero sin modificar (Anderson y col, 2006). 

El efecto del nivel hidrométrico sobre la riqueza de especies y la diversidad fue evaluado 

mediante la implementación de modelos de regresión múltiple incluyendo como covariables la 

localidad y el año de muestreo. El valor del nivel hidrométrico incluido como variable explicativa 

correspondió al valor registrado para la fecha en que se realizó cada muestreo. Para evaluar el efecto 

del nivel hidrométrico sobre la composición se implementó un PERMANOVA mediante el paquete 

Vegan en el programa R (R core team, 2013). 

Para evaluar el efecto de la composición y estructura del paisaje sobre la estructura de los 

ensambles (riqueza y diversidad) por punto se utilizaron modelos lineales generalizados (GLM, 

riqueza) y generales (LM, índices de diversidad) mixtos. Los puntos fueron incluidos como un factor 

aleatorio para tener en cuenta la presencia de medidas repetidas. En este caso se consideraron la 

riqueza y diversidad de aves obtenidas mediante radios de 100 metros para tener en cuenta posibles 

diferencias de detectabilidad entre puntos de conteo (e.g., puntos con una mayor proporción de 

superficie arbustiva pueden tener menor visibilidad), aunque los análisis basados en radios de 200 

metros presentaron resultados muy similares. Entre las variables explicativas se incluyeron el 

número, la diversidad de Shannon y la equitatividad de Buzas y Gibson de las unidades de 
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vegetación y ambiente (UVAs), considerando un modelo diferente para cada una, junto con la 

superficie relativa de las UVAs (i.e., superficie relativa de agua libre, arbustal, herbazal palustre, 

pajonal, pastizal pastoreado y agua libre por punto). Las playas y la cobertura arbórea, en cambio, 

fueron incluidas en los modelos como un factor de presencia-ausencia debido a la baja frecuencia y/o 

variabilidad de cobertura de éstas en los puntos de conteo (e.g., los bosques aparecieron en una 

proporción estimada del 10% en la mayoría de los casos). Como covariables se incluyeron la 

localidad, en todos los modelos, y la abundancia en el caso del modelo de la riqueza de especies, de 

modo de controlar su efecto sobre esta última variable (i.e., como una alternativa a la rarefacción). 

La significancia estadística de los factores individuales fue evaluada comparando el modelo en el que 

el factor de interés fue excluido con el modelo global (i.e., modelo que incluye todas las variables) 

mediante la prueba de razón de verosimilitud (Zuur y col., 2009). Este análisis fue implementado 

mediante el paquete afex (Singmann, 2014) en el programa R (R core team, 2013). 

La relación entre la composición de aves y del paisaje descrita in situ (i.e., unidades de 

vegetación y ambiente) fue evaluada en primer término mediante la prueba parcial de Mantel. Este 

análisis permite comparar pares de matrices de similitud controlando los efectos de otras variables 

contenidas en una tercera matriz. De este modo se correlacionaron las matrices de abundancia y 

presencia-ausencia de aves (promediadas entre los 16 muestreos y entre los dos muestreos para cada 

estación) con respecto a las matrices de composición del paisaje descritas in situ para cada punto de 

conteo. La matriz de disimilitud de los ensambles de aves entre puntos de conteo fue calculada 

utilizando el índice de similitud de Bray-Curtis (o índice de Sorensen en el caso de la matriz de 

presencia-ausencia). La matriz de disimilitud del paisaje entre puntos de conteo fue calculada 

mediante distancias euclidianas. La matriz de distancia geográfica entre puntos de conteo fue 

obtenida mediante el cálculo de la matriz de distancias euclidianas en base a la latitud y longitud de 

cada punto de conteo. Esta matriz de distancias geográficas fue incluida como una tercera matriz en 

la prueba de mantel de modo de controlar la estructura espacial de los datos. Estos análisis fueron 

implementados mediante el paquete vegan en el programa estadístico R (R core team, 2013). 

En segundo término, la influencia del paisaje sobre la composición de los ensambles fue 

evaluada utilizando un análisis de correspondencia canónica parcial (CCA). Mediante este análisis se 

evaluó la variación de la abundancia de las especies en función de la cobertura relativa por punto de 

las unidades de vegetación y ambiente (UVAs). Para este análisis se utilizaron sólo aquellas especies 

con tres o más registros en radios de 100 metros. La estructura espacial de los ensambles fue 

controlada mediante la inclusión de la matriz de distancias geográficas calculadas en base a 

distancias euclidianas. La significancia estadística del modelo y de las UVAs individuales fue 
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evaluada mediante pruebas de permutación. Este análisis fue aplicado mediante el programa Canoco 

Versión 4.52 (Ter Braak & Šmilauer, 1998). 

La influencia conjunta de la temperatura, el nivel hidrométrico y las UVAs sobre la variación 

espacio-temporal de la estructura y composición de los ensambles fue abordada mediante la 

implementación de modelos de regresión múltiple univariados, para abordar la variación de la 

estructura, y multivariados (i.e., análisis de redundancia), para evaluar los cambios en la composición 

de los ensambles. Las variables descriptoras de la ubicación geográfica (i.e., latitud y longitud de 

cada punto de conteo) y del año de muestreo (i.e., variable de agrupamiento: año 1º y 2º) fueron 

incluidas en los modelos de modo de considerar la variación espacial y temporal que no fue 

explicada por las variables ambientales (i.e., por las variables temperatura, nivel hidrométrico, 

UVAs). Las variables geográficas fueron consideradas mediante la inclusión de los términos de una 

ecuación de tercer grado sobre la latitud y la longitud, aunque sólo se consideraron los términos que 

no resultaron co-lineares en los modelos de regresión (Legendre y Legendre, 1998). La inclusión de 

estos términos permite dar cuenta de gradientes espaciales no-lineales en las variables biológicas 

(Legendre y Legendre, 1998). En el caso de los modelos explicativos de la riqueza y diversidad por 

punto se incluyó una estimación del pool regional de especies por localidad como variable 

explicativa. Esta estimación se basó en el número medio del total de especies registradas por 

muestreo para cada localidad. Este valor permite definir el pool regional de especies en términos 

ecológicos, incluyendo solo aquellas especies que son capaces de mantener poblaciones dentro de los 

ambientes estudiados (Oberdorff y col., 1998; Srivastava, 1999). El modelo global para cada índice 

con todas las variables mencionadas fue simplificado utilizando una aproximación “paso a paso” y 

“hacia atrás” (ver Apéndice II). 

El análisis de los efectos de las variables ambientales (temperatura, nivel hidrométrico, 

UVAs), espaciales (i.e., componentes de una ecuación de tercer grado sobre las coordenadas 

geográficas) y temporales (i.e., año, número de muestreo) sobre la composición de los ensambles 

(i.e., matrices de abundancia relativa en puntos de conteo con radios de 100 m) fue realizado 

mediante el procedimiento de partición de varianzas (Borcard y col., 1992; Anderson y Gribble, 

1998). Este método genera una partición de la variación de una matriz de variables respuesta (i.e., 

composición de aves) en función de una, dos o más matrices con variables explicativas (Anderson y 

Gribble, 1998). De este modo, se utilizaron tres matrices con variables ambientales, espaciales y 

temporales para explicar la variación de la composición de los ensambles. Las abundancias relativas 

de la matriz de composición fueron previamente transformadas en logaritmos de base 10. En la 

matriz de variables ambientales se incluyeron la temperatura, junto a su término cuadrático, el nivel 

hidrométrico y el número y superficie de UVAs en cada punto de conteo. Para la matriz espacial se 
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consideraron los componentes de una ecuación de tercer grado aplicada sobre la latitud y la longitud 

de cada punto de conteo (Legendre y Legendre, 1998). En la matriz temporal se incluyeron las 

variables muestreo y año para dar cuenta de los cambios temporales a lo largo del estudio. La 

partición de la varianza es realizada mediante un método de ordenamiento directo. Para ésto, se 

utilizó el análisis de redundancia, método que permite cuantificar el coeficiente de determinación 

ajustado (R2
adj) que corrige la varianza explicada por cada una de las matrices en función del número 

de variables presentes (Peres-Neto y col., 2006). Finalmente, la significancia estadística de los 

componentes individuales del análisis de partición de varianzas (i.e., componente ambiental, espacial 

y temporal junto a sus interacciones), así como el de las variables ambientales individuales, fue 

calculada mediante pruebas de permutación. En conjunto, estos análisis fueron implementados 

mediante el paquete vegan en el programa estadístico R (R core team, 2003). 

Para evaluar las relaciones de cada una de las especies con la variabilidad ambiental del 

sistema se implementaron modelos lineales generalizados mixtos (GLMM) incluyendo los puntos de 

conteo como un factor aleatorio para tener en cuenta la presencia de medidas repetidas. La presencia-

ausencia de las especies fue considerada en radios de 100 m para tener en cuenta posibles diferencias 

de detectabilidad entre puntos de conteo. Como variable respuesta se utilizó la presencia-ausencia de 

las especies en las muestras puesto que los modelos de regresión no mostraron un ajuste adecuado de 

los residuos al utilizar la abundancia relativa. De acuerdo con ésto, se utilizó una distribución 

binomial en los modelos de regresión. La función clog-log fue utilizada como función vínculo a 

partir de que todas las especies presentaron más ausencias que presencias (Zuur y col., 2009). Las 

especies consideradas en los análisis fueron solamente aquellas que estuvieron presentes en al menos 

30 muestras (i.e., 23 especies). Entre las variables explicativas se incluyeron la temperatura 

registrada en cada punto de conteo, el nivel hidrométrico de cada día de muestreo así como el 

número y la superficie relativa de de las unidades de vegetación y ambiente. La localidad fue 

incluida como covariable para tener en cuenta las diferencias en las probabilidades de detección entre 

éstas. El modelo global para cada especie con todas las variables mencionadas fue simplificado 

utilizando una aproximación “paso a paso” y “hacia atrás” (ver Apéndice II). 

La descripción remota del paisaje en diferentes extensiones a través del análisis digital de 

imágenes satelitales fue utilizada para implementar un análisis multiescala de los efectos de la 

composición del paisaje sobre la composición de los ensambles de aves. Para ésto se utilizó la prueba 

parcial de Mantel, calculando el grado de correlación entre la composición del paisaje y la 

composición de aves. Se utilizaron dos análisis para considerar la asociación del paisaje con las 

matriz de abundancias relativas, basadas en el promedio de las abundancias entre los 16 muestreos 

para cada especie, y la matriz de presencia -ausencia. Del mismo modo, el análisis de correlación de 
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Mantel fue repetido para evaluar la asociación de los ensambles con cada una de las matrices de 

composición del paisaje correspondientes a los radios de 200, 400, 600, 800 y 1.000 metros 

alrededor de cada punto de conteo. Mediante la comparación del índice de correlación de Mantel 

entre cada uno de los pares de comparaciones se evaluó el poder explicativo del paisaje en diferentes 

escalas. En este análisis se utilizaron solamente 30 puntos de conteo de modo de reducir la 

superposición entre los círculos en los que se describió el paisaje (superposición máxima de 10 % 

entre círculos de paisaje de 1.000 m de radio). Se consideraron radios de conteo de 200 metros para 

los ensambles puesto que la combinación de las 16 repeticiones temporales para cada punto de 

conteo reduce los problemas de detectabilidad al incrementar la probabilidad de detectar las especies 

presentes en un punto dado (MacKenzie y col., 2002; Gu y Swihart, 2004). Del mismo modo que 

para los demás análisis de los efectos del paisaje se utilizó el índice de disimilitud de Bray-Curtis 

para la matriz de composición de aves, y la distancia euclidiana para la matriz de composición del 

paisaje y de distancias geográficas, incluida esta última para controlar los efectos de la estructura 

espacial de los datos en el análisis. 
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La curva de acumulación de especies para toda el área de estudio se aproximó a una asíntota 

(Fig. 7). Entre los estimadores de la riqueza de especies, el Jackknife de segundo orden (Jack2) 

mostró la mayor diferencia con respecto a la riqueza observada, estimando un número total de 105 

especies, 10 especies más que las registradas (Fig. 7). Sólo se registraron uno y dos individuos en el 

caso de seis y ocho especies, respectivamente. Un total de 10 especies estuvieron presentes sólo en 

una muestra, mientras que otras 10 especies estuvieron presentes solamente en dos muestras 

(Apéndice I). La mayor cantidad de individuos registrados correspondieron a las especies Jacana 

jacana (n= 2.280 individuos), Plegadis chihi (n= 1.599 individuos), Vanellus chilensis (n= 931 

individuos), Amazonetta brasiliensis (n= 767 individuos) y Phalacrocorax brasilianus (n= 726 

individuos, Fig. 8), que representaron en conjunto un 43 % del total de individuos registrados. 

 

 
Figura 7. Número observado y estimado de especies en función del 
número acumulado de muestras (15 puntos de conteo) y 
submuestras (16 repeticiones temporales de los muestreos en cada 
punto). El número de especies para cada número acumulado de 
muestras corresponde al valor medio entre 100 corridas aleatorias. 
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muestra, mientras que otras 5 especies estuvieron presentes solamente en dos muestras. La mayor 

cantidad de individuos registrados correspondieron a las especies Mycteria americana (n= 564 individuos), 

Jacana jacana (n= 345 individuos), Vanellus chilensis (n= 291 individuos), Phalacrocorax brasilianus (n= 

239 individuos) y Amazonetta brasiliensis (n=  193 individuos), que representaron en conjunto el 49 % del 

total de individuos registrados. 

 
Figura 9. Número observado y estimado de especies en función del 
número acumulado de muestras (15 puntos de conteo) y submuestras 
(16 repeticiones temporales de los muestreos en cada punto) en la 
localidad A. Los valores para cada número acumulado de muestras 
corresponden al valor medio entre 100 corridas aleatorias. 

 

3.2.2.  Localidad B 

Se registraron un total de n= 2.463 individuos pertenecientes a 71 especies, 26 familias y 18 

órdenes. Del número total de especies registrado, 62 (87 %) son especies que residen en el área 

durante todo el año, seis son migrantes neárticas y tres migrantes australes del norte (Apéndice I). 

Entre las 24 especies no registradas en esta localidad pero si en alguna/s de las otras se encuentran 

una migrante austral del norte (Ixobrychus involucris), dos migrantes neárticas (Calidris fuscicollis, 

Phalaropus tricolor) y 21 especies residentes. Un total de 43 especies (61 %) son estrictamente 

dependientes de los humedales en cuanto a requerimientos de hábitat. Con respecto a las formas de 

obtención del alimento, 12 de las especies registradas (17 %) obtienen su alimento nadando y/o buceando,  34 

especies (48 %) detectan u obtienen su alimento caminando y 25 especies (35 %) detectan su alimento desde 

el aire y/o perchas (Apéndice I). 
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La curva de acumulación de especies se mantuvo en crecimiento aún con el número total de 

muestras alcanzado, si bien la pendiente de la curva se redujo al acercarse al número máximo 

acumulado de muestras (Fig. 10). Entre los estimadores de la riqueza total de especies, el Jackknife 

de segundo orden (Jack2) mostró la mayor diferencia con respecto a la riqueza observada, estimando 

un total de 107 especies, 36 especies más que las registradas en esta localidad (Fig. 10). Esta gran 

diferencia estuvo relacionada con el alto número de especies que estuvieron presentes en sólo una 

(21 especies) o dos (6 especies) muestras (Apéndice I). En el caso de 10 y 9 especies se registraron 

solamente uno o dos individuos, respectivamente. La mayor cantidad de individuos registrados 

correspondieron a las especies Jacana jacana (n=  489 individuos), Myiopsitta monachus (n= 297 individuos), 

Plegadis chihi (n=  240 individuos), Amazonetta brasiliensis (n=  175 individuos) y Vanellus chilensis (n= 

150 individuos), que representaron en conjunto el 55 % del total de individuos registrados. 

 

 
Figura 10. Número observado y estimado de especies en función del 
número acumulado de muestras (15 puntos de conteo) y submuestras 
(16 repeticiones temporales de los muestreos en cada punto) en la 
localidad B. Los valores para cada número acumulado de muestras 
corresponden al valor medio entre 100 corridas aleatorias. 

 

3.2.3.  Localidad C 

Se registraron un total de n= 2.731 individuos pertenecientes a 58 especies, 22 familias y 15 

órdenes. Del número total de especies registrado, 50 son especies que residen en el área durante todo 

el año, cinco son migrantes neárticas y tres migrantes australes del norte (Apéndice I). Entre las 37 

especies no registradas en esta localidad pero si en alguna/s de las otras se encuentran una migrante 
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austral del norte (Coccyzus melacoryphus), tres migrantes neárticas (Limosa haemastica, Calidris 

fuscicollis, Phalaropus tricolor) y 33 especies residentes. Un total de 46 especies (79 %) son 

especies estrictamente dependientes de los humedales en cuanto a requerimientos de hábitat. Con 

respecto a las formas de obtención del alimento, 12 de las especies registradas (21 %) obtienen su alimento 

nadando y/o buceando,  32 especies (55 %) detectan u obtienen su alimento caminando y  14 especies (24 %) 

detectan su alimento desde el aire y/o perchas (Apéndice I). 

La curva de acumulación de especies estuvo próxima a alcanzar la asíntota en esta localidad 

(Fig. 11). El Jackknife de segundo orden (Jack2) mostró la mayor diferencia con el número de 

especies observado, estimando un total de 79 especies para esta localidad, 21 especies más que las 

registradas (Fig. 11). En el caso de 6 y 4 especies, sólo se registró uno y dos individuos, 

respectivamente, mientras que 11 y 1 especies sólo fueron registradas en una o dos muestras, 

respectivamente (Apéndice I). La mayor cantidad de individuos registrados correspondieron a las especies 

Jacana jacana (n= 528 individuos), Phalacrocorax brasilianus (n= 195 individuos), Rostrhamus sociabilis 

(n= 182 individuos), Ardea cocoi (n= 159 individuos) y Aramus guarauna (n=  132 individuos), que 

representaron en conjunto el 44 % del total de individuos registrados. 

 
Figura 11. Número observado y estimado de especies en 
función del número acumulado de muestras (15 puntos de 
conteo) y submuestras (16 repeticiones temporales de los 
muestreos en cada punto) en la localidad C. Los valores para 
cada número acumulado de muestras corresponden al valor 
medio entre 100 corridas aleatorias. 
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3.2.4.  Localidad D 

Se registraron un total de n= 5.954 individuos pertenecientes a 63 especies, 22 familias y 15 

órdenes. Del número total de especies registrado, 55 son especies que residen en el área durante todo 

el año, seis son migrantes neárticas y dos migrantes australes del norte (Apéndice I). Entre las 32 

especies no registradas en esta localidad pero si en alguna/s de las otras se encuentran dos migrantes 

australes del norte (Ixobrychus involucris, Tapera naevia), dos migrantes neárticas (Pluvialis 

dominica y Phalaropus tricolor) y 28 especies residentes. Un total de 47 especies (75 %) son 

especies estrictamente dependientes de los humedales en cuanto a requerimientos de hábitat. Con 

respecto a las formas de obtención del alimento, 15 de las especies registradas (24 %) obtienen su alimento 

nadando y/o buceando, 29 especies (46 %) detectan u obtienen su alimento caminando y 19 especies (30 %) 

detectan su alimento desde el aire y/o perchas (Apéndice I). 

La curva de acumulación de especies de esta localidad estuvo próxima a alcanzar una asíntota 

(Fig. 12). El estimador Jakkcnife de segundo orden estimo el mayor número de especies, 79, para 

esta localidad, 16 especies más que las registradas (Fig. 12). En el caso de siete y dos especies sólo 

se registró sólo uno o dos individuos, respectivamente. Diez especies estuvieron presentes sólo en 

una muestra, mientras que otras 3 sólo estuvieron presentes en dos muestras (Apéndice I). La mayor 

cantidad de individuos registrados correspondieron a las especies Plegadis chihi (n= 1.146 individuos), 

Jacana jacana (n=  918 individuos), Vanellus chilensis (n= 386 individuos), Aramus guarauna (n=  351 

individuos) e Himantopus melanurus (n=  339 individuos), que representaron en conjunto el 53 % del total de 

individuos registrados. 

 
Figura 12. Número observado y estimado de especies en función del 
número acumulado de muestras (15 puntos de conteo) y submuestras 
(16 repeticiones temporales de los muestreos en cada punto) en la 
localidad D. Los valores para cada número acumulado de muestras 
corresponden al valor medio entre 100 corridas aleatorias. 
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3.2.5.  Variación espacial de la estructura y composición entre localidades 

El número total de especies registradas por localidad, obtenido mediante la combinación de 

los 15 puntos de conteo y las 16 repeticiones temporales de los muestreos, no presentó un patrón de 

variación latitudinal puesto que éste fue mayor en la localidad B y menor en la localidad C (Tabla 4, 

Fig. 13A, C). Estas diferencias se mantuvieron aún cuando se calculó la riqueza de especies mediante 

rarefacción para controlar por el efecto del número de individuos en la comparación (Tabla 4, Fig. 

13B, C). No obstante, la localidad D presentó en este último caso un número considerablemente 

menor de especies, similar al de la localidad C (Tabla 4 y Fig. 13B, C). Más allá de estas diferencias 

observadas, la riqueza total de especies no varió significativamente entre localidades puesto que los 

intervalos de confianza del 95% mostraron una superposición entre éstas (Tabla 4 y Fig. 13D). 

 
Tabla 4. Parámetros que caracterizan la estructura de los ensambles de aves no-paseriformes a 
escala de localidad (i.e., 15 puntos de conteo combinados) en humedales fluviales de cuatro 
localidades ubicadas a lo largo del río Paraná Medio. 

 Localidad 

 A B C D 

Valores totales en base a la combinación de las 16 repeticiones temporales de los muestreos 

Riqueza observada de especies (Robs) 66 71 58 63 

Intervalos de confianza 95% de la Robs 61-71 61-81 47-69 56-70 

Riqueza (rarefacción para n= 2643 ind.) 65 71 58 58 

Abundancia total 3.324 2.643 2.731 5.954 

Diversidad de Shannon 26,6 22,6 24,5 20,1 

Diversidad de Simpson 16,7 14,3 14,3 12,5 

Equitatividad  0,40 0,32 0,42 0,32 

Nº de especies exclusivas 7 5 5 2 

Nº de especies indicadoras 3 0 9 4 

Valores promediados ± EE entre las 16 repeticiones temporales de los muestreos 

Riqueza observada de especies (Robs) 26,8 ± 1,6 23,6 ± 1,2 21 ± 1,8 26,6 ± 1,5 

Riqueza (rarefacción para n= 48 ind.) 16,9 ± 0,9 15,2 ± 0,5 14 ± 0,7 14,1 ± 0,5 

Abundancia total 207,8 ± 44,8 165,2 ± 19,1 170,7 ± 21,3 372,1 ± 54,5 

Diversidad de Shannon 14,9 ± 1,4 12 ± 0,8 11,4 ± 1 11,7 ± 0,6 

Diversidad de Simpson 10,5 ± 1,1 7,9 ± 0,6 7,8 ± 0,7 7,7 ± 0,5 

Equitatividad  0,6 ± 0,04 0,5 ± 0,02 0,6 ± 0,02 0,5 ± 0,03 
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Figura 13. Curvas de rarefacción basada en muestras (A) y en individuos (B), número 
de especies observadas (barras negras) y estimadas mediante rarefacción (barras grises, 
C) y número total de especies observado ± intervalos de confianza del 95 % (D) para 
cada una de las localidades. 

 



 
76 Respuestas biológicas de ensambles de aves a la variación espacio-temporal del Paraná Medio 

La abundancia, los índices de diversidad de Shannon y Simpson y la equitatividad de Buzas y 

Gibson mostraron diferencias significativas entre localidades (Tabla 4 y 5). No obstante, en ningún 

caso la estructura de los ensambles presentó un gradiente latitudinal (Tabla 4, Fig. 14). La 

abundancia total registrada (i.e., número total de individuos registrado por localidad) difirió 

significativamente entre todos los pares de localidades (Tabla 5), presentando el valor más alto en la 

localidad D, en la cual se registró una abundancia mucho más alta que en el resto de las localidades 

(el 40 % del número total de individuos registrados), y el valor más bajo en la localidad B (el 18% 

del número total de individuos registrados, Fig. 14A). La equitatividad difirió significativamente 

entre las localidades, con excepción de los pares de localidades A vs C y B vs D (Tabla 5). Las 

localidades C y D mostraron los valores mayor y menor de equitatividad, respectivamente (Tabla 4, 

Fig. 14D). Las curvas de rango-abundancia por localidad reflejaron estas diferencias, especialmente 

en cuanto a la variación del número de especies dominantes y de especies de baja abundancia relativa 

(i.e., de la extensión de la curva a lo largo del eje de las abscisas en la Fig. 15, la cual fue mayor en la 

localidad B reflejando el alto número de especies de baja abundancia relativa). Al considerar la 

equitatividad mediante las comparaciones de los índices de diversidad de Shannon y Simpson, 

índices que incluyen esta variable, se encontraron diferencias significativas entre algunos pares de 

localidades (Tabla 5). Ambos índices ubicaron a las localidades A y D como las de mayor y menor 

diversidad de especies, respectivamente (Tabla 4, Fig. 14B, C). La localidad B, la de mayor riqueza 

de especies, presentó valores relativamente bajos de diversidad (Tabla 4, Fig. 14B, C) lo que se 

relacionó con la baja equitatividad y con el alto número de especies registrados solamente mediante 

uno o dos individuos (ver sección 3.2.2 Localidad B). 

. 
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Figura 15. Curvas de rango-abundancia de los 
ensambles de aves para cada una de las 
localidades estudiadas. Se indican las especies 
con mayor abundancia relativa en cada una 
de las cuatro localidades. 
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El número total de especies por muestreo (combinación de los 15 puntos de conteo por 

localidad para cada uno de los 16 muestreos) fue significativamente mayor en la localidad A con 

respecto a la localidad C (Prueba de permutaciones: P= 0,02), y en la localidad D con respecto a las 

localidades B (Prueba de permutaciones: P= 0,01) y C (Prueba de permutaciones: P= 0,04; Tabla 4 

y Fig. 16A). El resto de los pares de localidades no mostraron diferencias significativas entre sí 

(Prueba de permutaciones: P> 0,1 en todos los casos). En el caso de la riqueza calculada en base a 

rarefacción se encontró un valor medio significativamente más alto en la localidad A con respecto a 

las localidades C (Prueba de permutaciones: P= 0,02) y D (Prueba de permutaciones: P= 0,02; 

Tabla 4 y Fig. 16B). El resto de las localidades no difirieron significativamente entre sí (Prueba de 

permutaciones: P> 0,1 en todos los casos). 

El número total de individuos registrados por muestreo presentó un valor significativamente 

más alto en la localidad D con respecto a las localidades A (Prueba de permutaciones: P= 0,004), B 

(Prueba de permutaciones: P< 0,01) y C (Prueba de permutaciones: P< 0,01; Tabla 4 y Fig. 16C). 

El resto de las localidades no difirieron significativamente entre sí (Prueba de permutaciones: P> 

0,1 en todos los casos). 

La diversidad de Shannon por muestreo fue significativamente mayor en la localidad A con 

respecto a la localidad C (Prueba de permutaciones: P= 0,04; Tabla 4 y Fig. 16D). Del mismo 

modo, la diversidad de Shannon fue mayor en la localidad A con respecto a las localidades B y D, 

aunque en este caso las diferencias fueron marginalmente significativas (Prueba de permutaciones: 

P= 0,08 en los dos casos). El resto de las localidades no difirieron significativamente entre sí 

(Prueba de permutaciones: P> 0,1 en todos los casos). La diversidad de Simpson fue 

significativamente mayor en la localidad A con respecto a las localidades B (Prueba de 

permutaciones: P= 0,04), C (Prueba de permutaciones: P= 0,04) y D (Prueba de permutaciones: P= 

0,04; Tabla 4 y Fig. 16E). El resto de las localidades no difirieron significativamente entre sí 

(Prueba de permutaciones: P> 0,1 en todos los casos). 

La equitatividad fue significativamente menor en la localidad D con respecto a las 

localidades A (Prueba de permutaciones: P= 0,005), B (Prueba de permutaciones: P= 0,01) y C 

(Prueba de permutaciones: P< 0,01; Tabla 4 y Fig. 16F). El resto de las localidades no difirieron 

significativamente entre sí (Prueba de permutaciones: P> 0,1 en todos los casos).  
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Figura 16. Valores medios ± EE entre los 16 muestreos de la riqueza de especies (A), la riqueza 
obtenida mediante rarefacción (B), el número de individuos (C), la diversidad de Shannon (D), la 
diversidad de Simpson (E) y la equitatividad de Buzas y Gibson (F) calculados a escala de localidad 
(i.e., 15 puntos combinados) en función de las cuatro localidades ubicadas a lo largo del sistema del río 
Paraná Medio. 
 

La composición de los ensambles, obtenida mediante la agrupación de las muestras y 

submuestras, presentó un índice de disimilitud de Sorensen entre las localidades igual a 0,38. Esta 

variación estuvo relacionada principalmente con un patrón de recambio de especies puesto que el 

índice de recambio de especies de Simpson representó la mayor parte de esta variación (índice de 

Simpson= 0,32; 84% de la disimilitud total representada por el índice de Sorensen). El índice de 
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disimilitud debida al anidamiento, en cambio, representó el 13% de la diversidad beta general 

medida a través del Índice de Sorensen (índice de disimilitud debida al anidamiento= 0,05). 

El análisis de agrupamiento en base a la composición de los ensambles mostró un mayor 

grado de similitud entre las localidades A vs B y C vs D (Fig. 17A y B). De acuerdo con ésto, las 

localidades A y B presentaron el número más alto y bajo de especies compartidas y no-

compartidas, respectivamente (Tabla 6), valores que indican la mayor similitud entre estos 

ensambles. No obstante, el patrón no se repitió al utilizar el índice de disimilitud de Simpson para 

realizar el agrupamiento en función del recambio de especies (Fig. 17C). Este último reflejó en 

cambio el número relativamente alto de especies compartidas entre las localidades B y D, así como 

el número relativamente bajo de especies no-compartidas entre estas localidades (Tabla 6). 

 

Tabla 6. Número de especies compartidas y no-
compartidas entre las localidades estudiadas. 
 Especies Compartidas  Especies no-compartidas 

 A B C D  A B C D 

A 66     0    

B 55 71    27 0   

C 42 45 58   40 39 0  

D 47 53 46 63  35 28 29 0 

 

 
Figura 17. Análisis de agrupamiento en base a los índices de similitud de Bray-Curtis 
(A), Sorensen (B) y Simpson (C) de la composición de los ensambles de aves entre las 
cuatro localidades ubicadas a lo largo del río Paraná Medio. 

(A) (B) 

(C) 
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A escala de puntos de conteo, el número de especies y el número de individuos por punto 

(i.e., variables combinadas entre las 16 repeticiones temporales de los muestreos para cada punto) 

fueron los únicos índices que presentaron diferencias significativas entre localidades (Tabla 7 y Fig. 

18). No obstante, en ningún caso se observó un gradiente latitudinal. Se encontraron diferencias 

significativas entre las localidades de mayor (D) y menor (B) riqueza (Tabla 7 y Fig. 18). En el caso 

del número de individuos, las diferencias estuvieron relacionadas con el alto número de individuos 

por punto registrado en la localidad D con respecto a las otras localidades (Tabla 7 y Fig. 18). 
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Tabla 7. Variación de los índices que describen la estructura de los ensambles en función de las localidades. Se presentan las medias ± error estándar (Media ± ES) en 
función de los valores observados por localidad así como los resultados de los análisis estadísticos (LM y GLM). Finalmente, se muestran los resultados del post-test 
de Tukey en el caso de las variables que mostraron diferencias significativas. 

 
Nº especies/punto Nº especies/r punto Nº individuos/punto 

Índice de 
Shannon/punto 

Índice de 
Simpson/punto 

Equitatividad/punto 

VALORES OBSERVADOS 
 Media ± EE Media ± EE Media ± EE Media ± EE Media ± EE Media ± EE 

A 27,7 ± 1,5 19,48 ± 0,9 221,6 ± 41,1 3,30 ± 0,06 0,87 ± 0,02 0,5 ± 0,03 
B 24,1 ± 1,4 18,04 ± 0,7 176,2 ± 28,2 3,16 ± 0,06 0,87 ± 0,01 0,5 ± 0,03 
C 27,1 ± 1 19.52 ± 0,6 182,07 ± 15,6 3,29 ± 0,03 0,89 ± 0,01 0,5 ± 0,03 
D 29,9 ± 0.7 17.92 ± 0,5 396,9 ± 51,8 3,40 ± 0,02 0,89 ± 0,01 0,47 ± 0,02 

COMPARACIÓN ESTADÍSTICA 
Estadístico X

2
3= 9,5 X

2
3= 1,97 X

2
3
= 1810,2 F3= 0,99 F3= 0,61 F3= 1,13 

P 0,022* 0,58 0,001* 0,40 0,61 0,34 

POST-TEST DE TUKEY 
 Diferencia 

de medias 

P  Diferencia 
de medias 

P    

B-A -3,6 0,27   -45,4 0,76       
C-A -0,7 0,98   -39,5 0,75       
D-A 2,2 0,53   175,3 0,04*       
C-B 2,9 0,31   5,9 0,99       
D-B 5,8 0,002*  220,7 <0,001*    
D-C 2,86 0,08  214,9 <0,001*    
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Figura 18. Valores por muestra (combinación de las 16 repeticiones temporales de los muestreos en 
cada punto de conteo) del número de especies (A), del número de especies calculadas para la muestra 
mínima de 65 individuos mediante rarefacción (B), de la abundancia (C), de los índices de diversidad 
Shannon (D) y Simpson (E) y del índice de equitatividad de Buzas y Gibson para cada uno de las 
localidades estudiadas. 

 
En cuanto a la composición de especies, el NMS basado en la abundancia relativa de las 

especies por punto y en el índice de disimilitud de Bray-Curtis mostró una separación parcial de la 

composición de los ensambles entre las localidades a lo largo de tres dimensiones (Estrés= 0,14; 

Bondad de ajuste= 0,89, Fig. 19). En general, las localidades C y D se separaron notablemente 

mientras que las localidades A y B mostraron un grado de superposición más alto (Fig. 19). De 
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acuerdo con ésto, se encontraron diferencias en la composición de especies entre localidades 

(PERMANOVA anidado: F3, 56= 5,3; P= 0,001) aunque las ecorregiones de tierras altas no 

presentaron un efecto significativo (PERMANOVA anidado: F1, 56= 1,2; P= 0,33). De acuerdo con el 

NMS, las comparaciones pareadas entre localidades mostraron menos diferencias entre las 

localidades A y B (R2
A vs B= 0,11) con respecto al resto (R2

A vs C= 0,25; R2
A vs D=0,20; R2

B vs C= 0,30; 

R2
B vs D= 0,23; R2

C vs D= 0,26), aunque todos los pares de localidades difirieron significativamente 

entre sí (P< α/nº de comparaciones= 0,05/6= 0,008 en todos los casos).  

En cuanto a la diversidad beta, se encontraron diferencias entre las localidades (Betadisper: 

F3, 56= 3,7; P= 0,012; Fig. 20). Ésto se debió a diferencias marginalmente significativas entre las 

localidades A vs C (Betadisper: F1, 28= 7,4; P= 0,01), A vs D (Betadisper: F1, 28= 5,8; P= 0,02), y B 

vs C (Betadisper: F1, 28= 4,4; P= 0,04, Fig. 20). Por el contrario, no se encontraron diferencias entre 

las localidades A y B (Betadisper: F1, 28= 0,60; P= 0,41), B y D (Betadisper: F1, 28= 3,1; P= 0,08) y C 

y D (Betadisper: F1, 28= 0,08; P= 0,8). 

 

 

 

 

 

Figura 19. Análisis de ordenamiento multidimensional no-métrico (NMS) de la abundancia 
relativa de las especies en 60 puntos de conteo, cada uno muestreado durante 16 visitas a lo 
largo de dos años (2011-2012), en base al índice de disimilitud de Bray-Curtis. Símbolos: 
círculos negros= localidad A, triángulos negros: localidad B, círculos vacíos: localidad C y 
triángulos vacíos: localidad D. 
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Figura 20. Variación de la diversidad beta (i.e., distancias de las muestras a los 
centroides medida mediante el índice de Bray-Curtis) entre localidades.  

 

Al considerar las diferencias de las muestras mediante índices basados en la presencia-

ausencia de las especies, se encontraron diferencias entre las localidades (Fig. 21). El uso por 

separado de los índices de Simpson y de disimilitud debida al anidamiento indicó que los patrones de 

disimilitud de las muestras entre localidades estuvieron relacionados principalmente con el recambio 

de especies (ver índice de Simpson en Fig. 21), puesto que los patrones debidos al anidamiento no 

presentaron ningún patrón espacial claro (Fig. 21). Los patrones espaciales de recambio de especies 

entre muestras (i.e., NMS mediante el índice de Simpson; Estrés= 0,19; Bondad de ajuste= 0,73) 

mostraron una separación del resto de las localidades C y D (Fig. 21). Por otra parte, las localidades 

A y B mostraron un alto grado de superposición.  

Se encontraron diferencias significativas de la matriz de distancias de Simpson solamente 

entre localidades (PERMANOVA anidado: F2, 56= 6,4; P= 0,001) y no entre los pares de localidades 

rodeados por diferentes ecorregiones de tierras altas (i.e., A y B vs C y D; PERMANOVA anidado: 

F1, 56= 2,4; P= 0,33). Al considerar individualmente los pares de localidades, se encontraron 

diferencias en todas las combinaciones (R2
A vs C= 0,31; R2

A vs D=0,24; R2
B vs C= 0,35; R2

B vs D= 0,20; 

R2
C vs D= 0,27; P< 0,008 en todos los casos) aunque con un menor recambio de especies entre las 

localidades A y B (R2
A vs B= 0,12; P< 0,008). Con respecto a la variación de la diversidad beta entre 
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localidades, no se encontraron diferencias de la dispersión entre localidades cuando se utilizó el 

índice de Simpson para generar la matriz de disimilitud entre puntos de conteo (Betadisper: F3, 56= 

0,7; P= 0,53). 

En el caso del índice de disimilitud debida al anidamiento, no se encontraron diferencias 

entre localidades (PERMANOVA anidado: F2, 56= 1,3; P= 0,31) ni entre las localidades rodeadas por 

diferentes ecorregiones de tierras altas (PERMANOVA anidado: F1, 56= 1; P= 0,32), de acuerdo con 

la ausencia de patrones espaciales entre las muestras visualizados mediante el NMS (NMS: Estrés= 

0,06; Bondad de ajuste= 0,98; Fig. 21). Del mismo modo, no existieron diferencias de la diversidad 

beta, cuantificada mediante el grado de anidamiento entre puntos de conteo, entre las localidades 

(Betadisper: F3, 56= 2,4; P= 0,09).  
 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 21. Análisis de ordenamiento multidimensional no-métrico (NMS) de la presencia-
ausencia de las especies en 60 puntos de conteo, cada uno muestreado durante 16 visitas a lo 
largo de dos años (2011-2012), en base a diferentes índices de disimilitud (Simpson e índice de 
disimilitud debida al anidamiento). Símbolos: círculos negros= localidad A, triángulos negros: 
localidad B, círculos vacíos: localidad C y triángulos vacíos: localidad D.      
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Figura 23. Variación de los valores medios ± EE por punto de la riqueza de especies (A), el número de 
individuos (B), los índices de diversidad de Shannon (C) y Simpson (D) y la equitatividad de Buzas y 
Gibson (E) en función de los ocho muestreos a lo largo del primer (2011, símbolos negros y líneas 
continuas) y el segundo (2012, símbolos grises y líneas discontinuas) año de estudio. Los valores 
corresponden a medias ± error estándar entre las cuatro localidades estudiadas.  
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Figura 24. Variación de los valores medios ± EE por punto de la riqueza de especies en las 
localidades A (A), B (B), C (C) y D (D) en función de los ocho muestreos a lo largo del primer (2011, 
símbolos negros y líneas continuas) y el segundo (2012, símbolos grises y líneas discontinuas) año de 
estudio. 
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Figura 25. Variación de los valores medios ± EE por punto del número de individuos en las 
localidades A (A), B (B), C (C) y D (D) en función de los ocho muestreos a lo largo del primer (2011, 
símbolos negros y líneas continuas) y el segundo (2012, símbolos grises y líneas discontinuas) año de 
estudio. 
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Figura 26. Variación de los valores medios ± EE por punto del índice de diversidad de Shannon en 
las localidades A (A), B (B), C (C) y D (D) en función de los ocho muestreos a lo largo del primer 
(2011, símbolos negros y líneas continuas) y el segundo (2012, símbolos grises y líneas discontinuas) 
año de estudio. 
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Figura 27. Variación de los valores medios ± EE por punto del índice de diversidad de Simpson en las 
localidades A (A), B (B), C (C) y D (D) en función de los ocho muestreos a lo largo del primer (2011, 
símbolos negros y líneas continuas) y el segundo (2012, símbolos grises y líneas discontinuas) año de 
estudio. 
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Figura 28. Variación de los valores medios ± EE por punto del índice de equitatividad en las 
localidades A (A), B (B), C (C) y D (D) en función de los ocho muestreos a lo largo del primer (2011, 
símbolos negros y líneas continuas) y el segundo (2012, símbolos grises y líneas discontinuas) año de 
estudio. 
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Figura 29. Cambios a escala de puntos de conteo de la riqueza de especies (A), el número de individuos 
(B), los índices de diversidad de Shannon (C) y Simpson (D) y de la Equitatividad de Buzas y Gibson 
(E) entre los dos años muestreo para cada una de las cuatro localidades estudiadas. Los valores 
corresponden a medias ± EE entre los ocho muestreos por año y por localidad. 
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3.3. Factores explicativos de la variación espacio-temporal de los ensambles de aves.  

3.3.1. Caracterización del gradiente climático 

La temperatura ambiental media por punto de conteo difirió significativamente entre las 

cuatro localidades (Media ± EE por localidad: A= 25,3 ± 0,4; B= 21,7 ± 0,4; C= 21,7 ± 0,3 y D= 

19,2 ± 0,5; LMM: F3, 56= 30,9; P< 0,001). En general, estas diferencias de la temperatura fueron 

debidas a un gradiente de decrecimiento latitudinal en el que todos los pares de localidades difirieron 

significativamente (Post-test de Tukey: P< 0,001 en todos los casos), con excepción de las 

localidades C y B que no presentaron diferencias significativas (Post-test de Tukey: P= 0,99, Fig. 

30). 

Del mismo modo, la temperatura por punto de conteo difirió significativamente entre las 

cuatro estaciones climáticas del año (Media ± EE por estación: otoño= 18,7 ± 0,4; invierno= 18,7 ± 

0,4; primavera= 25,1 ± 0,3; verano= 26,2 ± 0,4; Modelo lineal mixto: F3, 956= 133,9; P< 0,001). Con 

excepción de otoño vs invierno y primavera vs verano (Post-test de Tukey: P= 0,99 y 0,20, 

respectivamente), todos los pares de estaciones climáticas presentaron diferencias significativas de la 

temperatura media por punto (Post-test de Tukey: P< 0,001 en todos los casos, Fig. 30).  

Por el contrario, no se encontraron diferencias de la temperatura ambiental por punto de 

conteo entre los dos años de muestreo (Media ± EE por año: 2011= 22,2 ± 0,32; 2012= 21,8 ± 0,30; 

LMM: F1, 958= 1,4; P= 0,24). 

 
Figura 30. Variación de la temperatura ambiental media ± EE por punto de conteo entre las cuatro 
localidades (A) y entre las cuatro estaciones climáticas del año (B). La temperatura ambiental fue 
registrada en cada punto de conteo mediante un termómetro digital. 

 
 

La variación de la temperatura entre los 16 muestreos por punto, medida mediante el 

coeficiente de variación (CV), presentó diferencias significativas entre localidades (Prueba de 
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permutación: P< 0,001, Fig. 31). La localidad D presentó el mayor grado de variación de la 

temperatura entre los 16 muestreos sucesivos (Media ± EE= 0,42 ± 0,01), seguida por la localidad B 

(0,29 ± 0,01), la localidad A (0,26 ± 0,01) y finalmente la localidad C, la cual presentó el menor 

grado de variación de la temperatura entre muestreos (0,23 ± 0,01). 

 

 
Figura 31. Media ± EE por punto del coeficiente de variación de la 
temperatura entre los 16 muestreos en función de cada localidad. 

 

3.3.2 Caracterización del régimen hidrológico 

Las 16 repeticiones de los muestreos a lo largo de dos años abarcaron un amplio rango de 

variación hidrométrica en cada una de las localidades (Fig. 32). Los mayores niveles hidrométricos 

que presentó el río ocurrieron durante los meses de marzo y abril del primer año de muestreo (2011). 

Los meses de agosto y setiembre presentaron niveles hidrométricos relativamente altos en los dos 

años de muestreo (Fig. 32). 
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Figura 32. Nivel hidrométrico (metros) en cada uno de los 16 muestreos (círculos negros) realizados en las 
cuatro localidades (A, B, C y D) a lo largo del río Paraná Medio durante dos años (2011-2013). Se muestra 
además la media ± EE y el rango de los niveles hidrométricos correspondientes a los 16 muestreos. 

 

El nivel hidrométrico varió significativamente entre los ocho muestreos por año (LM: F7, 21; 

P< 0,001) y entre los dos años de muestreo, siendo en promedio más elevados durante el primero 

(Media ± EE: 2011= 3,6 ± 0,1; 2012= 3,2 ± 0,1; LM: F1, 21; P< 0,001), año en el que el nivel 

hidrométrico alcanzó el valor máximo durante un muestreo (5,5 m en 2011 versus 5 m en 2012). 

Además, las variaciones entre muestreos del nivel hidrométrico fueron diferentes entre los dos años 

(i.e., la interacción entre los factores año y muestreo fue significativa; LM: F7, 21= 0,8; P< 0,01). Por 

el contrario, no se encontraron diferencias significativas entre localidades (LM: F3, 21; P= 0,1) y los 

patrones de cambios entre muestreos y entre años del nivel hidrométrico no variaron entre 

localidades (i.e., las interacciones localidad-muestreo y localidad-año no resultaron significativas; 

LM: P>0,1). 
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El número medio de pulsos de inundación por punto varió significativamente entre 

localidades (Kruskal-Wallis: H3= 18,2; P< 0,001; Fig. 33). Estas diferencias fueron debidas al 

reducido número de pulsos de la localidad B (Media ± EE= 9,7 ± 2,9) con respecto a las localidades 

A (Media ± EE= 31,7 ± 5,6; Post-test de Tukey: P< 0,05), C (Media ± EE= 28,9 ± 4,1; Post-test de 

Tukey: P< 0,05) y D (Media ± EE= 37,7 ± 4; Post-test de Tukey: P< 0,05). El resto de los pares de 

localidades no presentaron diferencias significativas entre sí (Post-test de Tukey: P> 0,05 en todos 

los casos). 

 
Figura 33. Número medio ± EE de pulsos de inundación por 
punto en función de las cuatro localidades ubicadas a lo largo 
del sistema fluvial del río Paraná Medio. El número de pulsos 
de inundación corresponde a la serie hídrica 2000-2013.  

 

 

3.3.3 Caracterización de la composición y estructura del paisaje 

El número de unidades de vegetación y ambiente (UVAs) descriptas in situ para cada punto 

varió entre una, lo que ocurrió solamente en cinco puntos conformados por ambientes temporalmente 

anegables, y seis unidades. No obstante, la mayor parte de los puntos de conteo presentaron entre 2 y 

5 unidades ambientales, siendo el número de tres unidades ambientales el más frecuente. 

El número de UVAs por punto difirió significativamente entre localidades (GLMM: X
2

3= 

24,5; P> 0,001, Fig. 34). Estas diferencias estuvieron relacionadas con el número medio más alto de 

UVAs de la localidad D (Media ± EE= 3,7 ± 0,05) con respecto a la localidad A (Media ± EE= 3 ± 

0,06, Post-test de Tukey: P< 0,001), B (Media ± EE= 3,2 ± 0,06, Post-test de Tukey: P= 0,04) y C 

(Media ± EE= 2,9 ± 0,04, Post-test de Tukey: P< 0,001). Los demás pares de localidades no 
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difirieron significativamente entre sí en cuanto al número de UVAs (Post-test de Tukey: P> 0,05 en 

todos los casos). 

 
Figura 34. Número medio de unidades de vegetación y 
ambiente por punto en cada una de las cuatro 
localidades. 

 

Temporalmente, no se encontraron diferencias significativas en el número de UVAs por 

punto entre los 16 muestreos en ninguna de las cuatro localidades (GLMM: P> 0,05 en todos los 

casos).  

La composición de UVAs presentó una estructura espacial puesto que ésta fue 

significativamente diferente entre localidades (PERMANOVA: F3, 956= 42,8; R2= 0,12; P= 0,001). 

Además, la disimilitud de la composición de UVAs entre puntos de conteo dentro de las localidades 

difirió significativamente (i.e., las localidades difirieron en su grado de heterogenidad ambiental 

interna, PERMDISP: F3, 956= 66,2; P= 0,001). El NMS (Estrés= 0,11; Bondad de ajuste= 0,92) 

basado en la combinación de los 16 muestreos por punto (i.e., la superficie de cada UVA fue 

promediada entre los 16 muestreos) mostró gráficamente que la localidad C presentó una gran 

similitud y menor heterogeneidad de la composición de UVAs entre puntos de conteo (Fig. 35). Del 

mismo modo, las muestras de la localidad D presentaron una homogeneidad de la composición 

relativamente alta con respecto a los puntos de las localidades A y B que fueron muy heterogéneos 

(i.e., ampliamente dispersos en el NMS, Fig. 35). 
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Figura 35. Análisis de ordenamiento multidimensional no-métrico 
(NMS, distancia de Bray-Curtis) de la superficie relativa de cada 
UVA en los 60 puntos de conteo (la superficie de cada UVA fue 
promediada entre los 16 muestreos para cada punto). Símbolos: 
círculos negros= localidad A, triangulos negros: localidad B, 
círculos vacíos: localidad C y triángulos vacíos: localidad D. 

 

En cuanto a las diferencias en la composición de UVAs que podrían explicar la variación 

entre localidades, se encontró que la localidad C presentó una superficie media relativamente más 

alta de agua libre, arbustal y herbazal palustre (Fig. 36). 
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Figura 36. Superficie relativa media por punto de las unidades de vegetación 
ambiente en cada una de las cuatro localidades. 

 

Las unidades ambientales a escala de paisaje, descritas mediante el análisis digital de 

imágenes satelitales, no mostraron diferencias en cuanto a su proporción relativa al variar la 

extensión del análisis (Fig. 37). Las unidades intermedias seguidas de las de agua libre 

presentaron la mayor superficie relativa en el paisaje en todas las extensiones estudiadas (Fig. 37). 

La composición del paisaje descrita de manera remota varió significativamente entre 

localidades en las extensiones de 200 (PERMANOVA: F3, 26= 4,5; R2= 0,32; P= 0,001), 400 

(PERMANOVA: F3, 26= 7,6; R2= 0,45; P= 0,001), 600 (PERMANOVA: F3, 26= 10,5 ; R2= 0,52; 

P= 0,001), 800 (PERMANOVA: F3, 26= 15,8; R2= 0,63; P= 0,001) y 1.000 (PERMANOVA: F3, 

26= 21; R2= 0,69; P= 0,001) metros. El NMS representó de manera gráfica estas diferencias entre 

localidades de la composición del paisaje descrita en radios de 200 (Estrés= 0,16; Bondad de 

ajuste= 0,88), 400 (Estrés= 0,18; Bondad de ajuste= 0,81), 600 (Estrés= 0,16; Bondad de ajuste= 

0,87), 800 (Estrés= 0,14; Bondad de ajuste= 0,9) y 1.000 metros (Estrés= 0,13; Bondad de ajuste= 

0,91), mostrando una homogeneidad relativamente alta en la localidad C (Fig. 38). Además, las 

diferencias del paisaje entre localidades se incrementaron con el aumento del área en la que éste 
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fue descripto (radio 200m: R2= 0,32; radio 400m: R2= 0,45; radio 600m: R2= 0,52; radio 800m= 

R2= 0,63 y radio 1.000 m: R2= 0,69).  

 

Figura 37. Proporción de superficie media entre sitios de las diferentes coberturas de suelo en 
cada una de las extensiones de paisaje estudiadas.  
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Figura 38. Análisis de ordenamiento multidimensional no-métrico (NMS, distancia de Bray-Curtis) 
en base a la composición del paisaje descrita mediante análisis digital de imágenes satelitales en 
radios de 200 (A), 400 (B), 600 (C), 800 (D) y 1.000 (E) metros alrededor de cada punto de conteo. 
Símbolos: círculos negros= localidad A, triángulos negros: localidad B, círculos vacíos: localidad C 
y triángulos vacíos: localidad D. 

 

Las diferencias en la composición del paisaje estuvieron relacionadas principalmente con la 

alta proporción de agua libre en las localidades A y C, la baja proporción de pastizal degradado en la 

localidad C, la baja proporción de agua libre en la localidad D y con la alta proporción de unidades 
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intermedias en la localidad D (Fig. 39). La localidad B, en cambio, presentó una distribución 

relativamente equitativa de la superficie de las unidades ambientales en el paisaje (Fig. 39). 

 

Figura 39. Superficie relativa media entre puntos de conteo de las unidades ambientales 
descritas mediante análisis digital de imágenes satelitales en radios de 200 (A), 400 (B), 600 
(C), 800 (D) y 1.000 (E) metros en cada una de las cuatro localidades. 
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3.3.4. Relación entre el régimen hidrológico y la composición del paisaje 

El nivel hidrométrico no se relacionó significativamente con el número de UVAs en ninguna 

de las cuatro localidades (GLMM: P> 0,05 en todos los casos). No obstante, el nivel hidrométrico 

afectó la composición del paisaje puesto que se relacionó positivamente con la superficie de agua 

libre (GLMM: X2
1= 40,8; P< 0,001) y vegetación acuática por punto (GLMM: X2

1= 17,1; P< 0,001), 

y negativamente con la presencia de herbazal palustre (GLMM: X2
1= 7,4; P< 0,007), pastizal 

degradado (GLMM: X2
1= 21,4; P< 0,001; Fig. 40 ) y playas (GLMM: X2

1= 18,8; P< 0,001; Fig. 41) 

en cada punto de conteo. 

 
Figura 40. Reducción de la proporción relativa de pastizal degradado en función del 
incremento de la cobertura de agua libre durante fases de niveles hidrométricos más altos 
en tres sitios (A, B y C) de la planicie de inundación del río Paraná Medio. 

 

 

09/11/2011 – Nivel hidrométrico: 4,19 m

10/09/2012 – Nivel hidrométrico: 2,64 m 12/09/2011 – Nivel hidrométrico: 4,36 m

15/09/2011 – Nivel hidrométrico: 4,60 m

A

B

C

18/04/2012 – Nivel hidrométrico: 2,79 m 29/06/2012 – Nivel hidrométrico: 4,14 m

Pastizal degradado Agua libre

Pastizal degradado Agua libre

Pastizal degradado Agua libre
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Figura 41. Reducción de la proporción relativa de playas en función del incremento de la 
cobertura de agua libre durante fases de niveles hidrométricos más altos en tres sitios (A, B 
y C) de la planicie de inundación del río Paraná Medio. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

10/03/2012 – Nivel hidrométrico: 2,84 m 29/06/2012 – Nivel hidrométrico: 4,14 m

22/09/2012 – Nivel hidrométrico: 2,47 m 17/10/2012 – Nivel hidrométrico: 2,87 m

27/07/2011 – Nivel hidrométrico: 3,32 m 11/07/2012 – Nivel hidrométrico: 4,10 m

A

B

C

Playa Agua libre

Playa Agua libre/Vegetación acuática

Playa Agua libre
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3.4. Relación entre los ensambles de aves y la variabilidad ambiental del sistema 

3.4.1. Influencia del gradiente climático 

La temperatura media por punto (i.e., media entre las 16 repeticiones temporales de los 

muestreos en cada punto) se relacionó significativamente con el número de individuos por punto 

(i.e., sumatoria del número de individuos entre los 16 muestreos para cada punto de conteo; GLM: 

X
2

1= 699; P< 0,001), aunque no ocurrió lo mismo con el resto de los atributos de los ensambles 

(riqueza, riqueza calculada en base a rarefacción, índices de diversidad de Shannon y Simpson y 

equitatividad combinados entre los 16 muestreos para cada punto; P> 0,05 en todos los casos). El 

número de individuos por punto, no obstante, no mostró un gradiente relacionado con la variación de 

la temperatura a lo largo del corredor fluvial, sino que la asociación significativa fue debida al alto 

número de individuos registrado en la localidad D, la localidad de menor temperatura media (Fig. 

42). Por lo tanto, la relación entre la temperatura y el número de individuos fue negativa. 

 

 
Figura 42. Número de individuos (i.e., combinación de las 16 
repeticiones temporales por punto) en función de la temperatura 
media por punto (i.e., media entre las 16 repeticiones temporales por 
punto). 

 

La riqueza de especies presentó una relación significativa con el coeficiente de variación de 

la temperatura entre los 16 muestreos (GLM: X
2

1= 4,1; P= 0,04). No obstante, esta relación fue 

debida al número de individuos puesto que la riqueza calculada mediante rarefacción no presentó una 

relación significativa con el coeficiente de variación de la temperatura (GLM: X2
1=0,8; P= 0,38). Del 



 
114 Respuestas biológicas de ensambles de aves a la variación espacio-temporal del Paraná Medio 

mismo modo, no se encontró una relación significativa entre los índices de diversidad de Shannon, 

Simpson y la equitatividad con la variación de la temperatura entre muestreos (LM: P> 0,05 en todos 

los casos). 

Al considerar las cuatro localidades por separado, la temperatura no se relacionó 

significativamente de manera lineal ni cuadrática con la variación temporal de la riqueza de especies 

entre muestreos (GLMM: P> 0,05 en todos los casos). Con respecto a la abundancia, la temperatura 

presentó una relación lineal y negativa con la variación temporal del logaritmo de esta variable en las 

localidades A (LMM: X2
1= 21; P< 0,001) y D (LMM: X2

1= 7; P= 0,008), mientras que no existió una 

relación significativa en las localidades B (LMM: X2
1= 0,7; P=0,40) y C (LMM: X2

1= 1,8; P= 0,18). 

En el caso de los índices de diversidad, no se encontró una relación lineal o cuadrática significativa 

con los cambios de la temperatura entre muestreos en ninguna de las cuatro localidades (LMM: P> 

0,5 en todos los casos). 

La composición se relacionó significativamente con los cambios de la temperatura entre 

muestreos en las localidades A (PERMANOVA: F1, 238= 4,3; P= 0,001; R2= 0,02), C 

(PERMANOVA: F1, 238= 3; P= 0,002; R2= 0,01) y D (PERMANOVA: F1, 238= 4,8; P= 0,001; R2= 

0,02), mientras que la relación no fue significativa en el caso de la localidad B (PERMANOVA: F1, 

238= 1,3; P= 0,16; R2= 0,006). 

 

3.4.2. Influencia del nivel hidrométrico 

El nivel hidrométrico se relacionó negativamente con la riqueza de especies por punto 

(GLMM: X2
5= 18,2; P= 0,003; R2= 0,007). Esta relación no varió entre años (GLMM: X2

1= 0,7; P= 

0,39) pero sí entre localidades (GLMM: X2
3= 9,1; P= 0,03). Al considerar la relación entre la riqueza 

de especies por punto y el nivel hidrométrico para cada localidad por separado, se encontró que ésta 

sólo fue significativa para las localidades A (GLMM: X2
2= 9,7; P= 0,008; R2= 0,03) y C (GLMM: 

X2
2= 7,9; P= 0,02; R2= 0,01), mientras que no ocurrió lo mismo en las localidades B (GLMM: X2

2= 

4,6; P= 0,1; R2= 0,01) y D (GLMM: X2
2= 4,8; P= 0,09; R2= 0,02). Del mismo modo, al considerar la 

variación de la riqueza por punto controlando por los cambios en la abundancia (i.e., la abundancia 

fue incluida en el modelo de regresión como factor fijo), también se encontró una relación negativa 

con el nivel hidrométrico (GLMM: X2
5= 15,7; P= 0,008; R2= 0,01; Fig. 43). 

El índice de diversidad de Shannon se relacionó negativa- y significativamente con el nivel 

hidrométrico (LMM: X2
5= 27,1; P< 0,01; R2= 0,02), aunque esta relación fue diferente entre 

localidades (i.e., la interacción entre localidad y nivel hidrométrico fue significativa; LMM: X2
3= 

11,3; P= 0,01). Por otra parte, la relación no difirió entre los dos años de muestreo (i.e., la interacción 

entre año y nivel hidrométrico no fue significativa; LMM: X2
1= 0,9; P= 0,32). Al considerar la 
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relación entre el índice de diversidad de Shannon por punto y el nivel hidrométrico para cada 

localidad por separado, se encontró que esta relación fue significativa en las localidades A (GLMM: 

X2
2= 11,6; P= 0,003; R2= 0,05) y C (GLMM: X2

2= 12,9; P= 0,002; R2= 0,03), mientras que no 

ocurrió lo mismo en las localidades B (GLMM: X2
2= 1,9; P= 0,39; R2= 0,001) y D (GLMM: X2

2= 

5,5; P= 0,06; R2= 0,01; Fig 44). 
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Figura 43. Media ± EE del número de especies por punto en cada uno de los ocho muestreos 
por año en función del nivel hidrométrico del río en las localidades A (A), B (B), C (C) y D 
(D) ubicadas a lo largo del tramo medio del río Paraná. 
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Figura 44. Media ± EE del índice de diversidad de Shannon por punto en cada uno de los 
ocho muestreos por año en función del nivel hidrométrico del río en las localidades A (A), 
B (B), C (C) y D (D) ubicadas a lo largo del tramo medio del río Paraná. 

 

El índice de diversidad de Simpson se relacionó negativa- y significativamente con el nivel 

hidrométrico (LMM: X2
5= 31,4; P< 0,01; R2= 0,02), aunque esta relación fue diferente entre 

localidades (i.e., la interacción entre localidad y nivel hidrométrico fue significativa; LMM: X2
3= 

14,7; P= 0,002) y entre los dos años de muestreo (i.e., la interacción entre año y nivel hidrométrico 

fue significativa; LMM: X2
1= 6,4; P= 0,01). Al considerar la relación entre el índice de diversidad de 

Simpson por punto y el nivel hidrométrico para cada localidad por separado, se encontró que esta 
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relación fue significativa en las localidades A (GLMM: X2
2= 14,8; P< 0,001; R2= 0,04) y C 

(GLMM: X2
2= 12,6; P= 0,002; R2= 0,03), mientras que no ocurrió lo mismo en las localidades B 

(GLMM: X2
2= 0,25; P= 0,88; R2< 0,01) y D (GLMM: X2

2= 5,6; P= 0,06; R2= 0,004). Por otra parte, 

al considerar la relación de la riqueza y el nivel hidrométrico por punto para cada año por separado, 

se encontró una relación negativa significativa en el primer (GLMM: X2
4= 35,5; P< 0,001; R2= 0,03) 

pero no en el segundo (GLMM: X2
4= 4,4; P= 0,36; R2= 0,004) año de muestreo (Fig 45). 

 
Figura 45. Media ± EE del índice de diversidad de Simpson por punto en cada uno de los 
ocho muestreos por año en función del nivel hidrométrico del río en las localidades A (A), B 
(B), C (C) y D (D) ubicadas a lo largo del tramo medio del río Paraná. 
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El nivel hidrométrico se relacionó significativamente con la variación de la composición por 

punto de los ensambles entre las cuatro localidades y los 16 muestreos (PERMANOVA: F1, 952= 8,2; 

P= 0,001), aunque el coeficiente determinación presentó un valor reducido (R2= 0,01). Por otra parte, 

la relación entre el nivel hidrométrico y la composición varió entre las localidades (PERMANOVA: 

F3, 952= 3,3; P= 0,001). Aún así, al considerar las localidades por separado, el nivel hidrométrico se 

relacionó significativamente con la variación de la composición en cada una de éstas 

(PERMANOVA: P< 0,01 en todos los casos, R2= 0,02; 0,02; 0,03 y 0,02 en las localidades A, B, C 

y D, respectivamente). 

 

3.4.3. Influencia de la estructura y composición del paisaje descrita in situ 

Una vez que se controlaron los efectos de los cambios de localidad y del número de 

individuos, el número de especies por punto se relacionó significativamente con el número de 

unidades de vegetación y ambiente (GLMM: X2
1= 21,6; P< 0,001; R2= 0,09), la presencia-ausencia 

de playas (GLMM: X2
1= 7,1; P< 0,008) y la presencia-ausencia de cobertura arbórea (GLMM: X2

1= 

38,6; P< 0,001) en cada punto de conteo. Las demás unidades de vegetación y ambiente (superficie 

de agua libre, arbustal, vegetación acuática, pajonal, herbazal palustre y pastizal pastoreado) no 

presentaron una relación significativa con la riqueza de especies (GLMM: P> 0,05 en todos los 

casos). Las relaciones significativas fueron positivas en todos los casos puesto que la riqueza de 

especies se incrementó con el número de unidades de vegetación y ambiente presentes en un punto 

de conteo (Fig. 46 A, B) y fue mayor en los puntos en donde la cobertura arbórea (Fig. 46 C) y las 

playas (Fig. 46 D) estuvieron presentes. Asimismo, la relación entre la riqueza de especies y el 

número de UVAs fue lineal puesto que la inclusión de un término cuadrático para esta variable no 

resultó significativa (GLMM: X2
1= 0,2; P< 0,65). Aunque el número de especies fue algo menor en el 

caso de puntos con seis UVAs, este valor presento un error estándar relativamente alto relacionado 

con el bajo número de muestras (sólo siete muestras presentaron seis UVAs). Finalmente, la relación 

entre el número de UVAs y la riqueza de especies no difirió entre las localidades (i.e., la interacción 

entre los factores número de UVAs y localidad no resultó significativa, GLMM: X2
1= 5,40; P= 0,14). 

Lo mismos patrones se encontraron al utilizar la diversidad de Shannon de UVAs, en lugar del 

número de UVAs, como variable explicativa en la regresión puesto que ésta se relacionó positiva y 

significativamente con la riqueza de especies por punto (GLMM: X2
1= 7,1; P< 0,001). Por el 

contrario, al utilizar la equitatividad de UVAs, mediante el índice de Buzas y Gibson, como variable 

predictora de la riqueza de especies por punto, no se encontró un efecto significativo (GLMM: X2
1< 

0,1; P< 0,96).  
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Figura 46. Diagrama de dispersión (A) y valores medios ± EE (B) del número de especies por 
punto en función del número de unidades de vegetación y ambiente, y diagramas de caja de la 
riqueza de especies en función de la presencia-ausencia de cobertura arbórea (C) y de playas (D) 
por punto de conteo. 

 

La composición del paisaje descrita in situ (i.e., unidades de vegetación y ambiente) se 

relacionó significativamente con la composición de aves cuando los datos fueron combinados entre 

los 16 muestreos (i.e., valores medios por punto de conteo de la abundancia relativa y de la superficie 

relativa de cada UVA, Tabla 12). Esta relación resultó significativa al considerar la composición de 

aves a partir de la matriz de incidencias y de abundancias relativas. Al considerar los datos de 

manera separada para cada estación, no se encontró un patrón uniforme. Mientras que durante el 

primer año de muestreo se encontró una relación significativa en las cuatro estaciones, ya sea a partir 

de la matriz de incidencias o abundancias, durante el segundo año sólo existió una relación 

significativa en primavera y verano (Tabla 12). Además, los coeficientes de correlación de Mantel 

fueron siempre de menor valor con respecto al análisis en el que se consideró las 16 repeticiones 

temporales de los muestreos combinadas para cada punto. 
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Tabla 12. Análisis parcial de Mantel entre la composición de aves (matriz de incidencias y 
abundancias) descrita en radios de 100 metros y la composición del paisaje descrita in situ en 
radios de 200 metros alrededor de cada punto de conteo. El análisis es repetido para cada 
estación, a partir del promedio entre dos muestreos, durante dos años. Adicionalmente, el análisis 
fue realizado mediante las matrices de composición de aves y del paisaje promediadas entre los 16 
muestreos realizados a lo largo de dos años. 

  Matriz 
promediada 

entre 16 
muestreos 

 Año 1  Año 2 

 Ot  Inv  Pri  Ver   Ot  Inv  Pri  Ver  

Incidencias           
r Mantel 0,01 0,10 0,13 0,16  0,07 -0,03 0,18 0,23 0,30 
Valor P 0,43 0,04 0,03 0,005  0,13 0,67 0,003 0,006 0,001 

Abundancias           
r Mantel 0,18 0,10 0,07 0,11  0,05 0,01 0,19 0,24 0,31 
Valor P 0,003 0,03 0,17 0,056  0,18 0,46 0,002 0,003 0,001 

 

El análisis de correspondencia canónica parcial (CCA) mostró que la composición de UVAs 

en cada sitio dio cuenta de una proporción significativa (23%; Prueba de permutaciones: P= 0,005) 

de la inercia total (Tabla 13). Del mismo modo, las variables individuales dieron cuenta de una 

proporción significativa (Prueba de permutacionnes: Agua libre, P= 0,001; Arbustal, P= 0,001; 

Pastizal degradado, P= 0,008; Cobertura arbórea, P= 0,001; Vegetación acuática, P= 0,01; 

Pajonal, P= 0,025; Playa, P= 0,01) o marginalmente significativa (Herbazal palustre, P= 0,07) de 

la variación de la composición de especies entre sitios. Entre las asociaciones más importantes, el 

CCA reflejó un patrón de diferenciación de la composición de aves entre sitios con agua libre, 

herbazal palustre y playas (Fig. 47). Esta diferenciación estuvo representada por especies tales 

como Podiceps major, Sterna superciliaris, Phaetusa simplex, Tringa solitaria y Dendrocygna 

viduata, asociadas a sitios con agua libre, Porphyrio martinicus, Rallus sanguinolentus, Gallinula 

galeata y Butorides striata, asociadas a sitios con herbazal palustre y agua libre, y Tringa 

melanoleuca, Calidris melanotos e Himantopus melanurus, asociadas a sitios con playas (Fig. 47). 

Por otra parte, la mayor parte de las especies no-acuáticas, como por ejemplo Tapera naevia, 

Crotophaga ani, Buteo magnirostris, Columbina picui, Colaptes campestris y Veniliornis mixtus, 

estuvieron relacionadas con la presencia de cobertura arbustiva y de pajonales (Fig. 47). 
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Tabla 13. Análisis de correspondencia canónica parcial de la composición de especies (datos agrupados 
entre los 16 muestreos) en función de las unidades de vegetación y ambiente (UVAs, datos promediados 
entre los 16 muestreos) descritas in situ. La estructura espacial de los ensambles de aves fue controlada 
mediante la inclusión de una tercera matriz asignando cada una de las cuatro localidades a las muestras. 

 Ejes Inercia total 

 1 2 3 4  

Autovalores 0,17 0,12 0,11 0,06 2,6 

Correlaciones especies-UVAs 0,84 0,86 0,76 0,71  

% acumulado de varianza      

de las especies 6,8 11,6 15,4 17,7  

de la relación especies-UVAs 28,5 48,7 64,9 74,4  

Suma de los autovalores      2,6 

Suma de los autovalores condicionados     0,61 

 

 
Figura 47. Diagrama del análisis de correspondencia canónica parcial de la composición 
de especies (datos agrupados entre los 16 muestreos) en función de las unidades de 
vegetación y ambiente (UVAs, datos promediados entre los 16 muestreos) descritas in 

situ. La estructura espacial de los ensambles de aves fue controlada mediante la inclusión 
de una tercera matriz asignando cada una de las cuatro localidades a las muestras. Las 
abreviaciones corresponden a las primeras dos letras del género y del epíteto específico de 
cada especie. Las especies fuera del cuadro corresponden a especies ubicadas de manera 
aproximada excluidas del escalamiento de los ejes para mejorar la visualición del gráfico. 
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3.4.4. Modelo explicativo de la variación espacio-temporal de los ensambles a escala del 

sistema fluvial y de las localidades individuales. 

El modelo de la variación de la riqueza de especies por punto a lo largo del sistema 

fluvial presentó el mayor porcentaje explicativo (53%, Tabla 14). El resto de los modelos 

presentaron porcentajes explicativos relativamente reducidos (entre 12 y 15%; Tablas 14). La 

riqueza y los índices de diversidad presentaron una relación positiva con el número de UVAs, la 

presencia de playas y la superficie relativa de vegetación acuática, así como una relación 

negativa con el nivel hidrométrico y la superficie relativa de pajonal en los puntos de conteo 

(Tabla 14). La riqueza de especies y los índices de diversidad no se relacionaron linealmente con 

la latitud. Cuando se excluyó el pool regional de especies del modelo, la latitud se relacionó de 

manera cuadrática con la riqueza de especies (Coeficiente estandarizado= 0,24; P< 0,001), el 

índice de diversidad de Shannon (Coeficiente estandarizado= 0,21; P< 0,001) y el índice de 

diversidad de Simpson (Coeficiente estandarizado= 0,24; P< 0,001) por punto, reflejando 

principalmente un mayor valor de estas variables en las localidades A y D con respecto a las 

localidades B y C (Fig. 48). Una vez que se controló por el efecto de las demás variables, el pool 

de especies de la localidad A permaneció dando cuenta del número relativamente más alto de 

riqueza a nivel de ensambles en esta localidad, mientras que las demás localidades no se 

diferenciaron claramente en cuanto al número de especies por punto (ver superposición de 

medias ± EE en Fig. 49). Una vez que se tuvo en cuenta el efecto de todas las variables 

explicativas, los datos permanecieron mostrando un decrecimiento significativo del primer al 

segundo año de la riqueza de especies (Coeficiente estandarizado= -0,35; P< 0,008), la 

abundancia (Coeficiente estandarizado= -0,30; P< 0,001), la diversidad de Shannon (Coeficiente 

estandarizado= -0,29; P< 0,001) y la diversidad de Simpson (Coeficiente estandarizado= -0,31; 

P< 0,001). 
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Tabla 14. Modelos de regresión múltiple para explicar los cambios espacio-temporales a escala de 
puntos de conteo de cada una de las variables que caracterizan los atributos biológicos de los 
ensambles a lo largo del sistema fluvial. Para cada variable seleccionada en el modelo final se 
informan los coeficientes estimados estandarizados para permitir la comparación de los tamaños de 
efectos entre variables. Para el modelo global (i.e., modelo con todas las variables) se informan el 
estadístico, el valor de significancia P y el coeficiente de terminación. Las variables presentan 
guiones “-” cuando no fueron seleccionadas en el modelo y espacios vacíos cuando no fueron 
consideradas en los modelos globales. Los asteriscos “*” indican efectos marginalmente 
significativos (i.e., 0,05< P < 0,1). 

 Riqueza Abundancia Shannon Simpson 

Temperatura (ºC) - - - - 

Temperatura ^2 (ºC) - - - - 

Playa 0,97 0,43 0,73 0,84 

Cobertura arbórea - - - - 

Agua libre - - 0,01 0,01* 

Herbazal palustre - -0,15 - - 

Vegetación acuática 0,11 - 0,07 0,07 

Arbustal - - - - 

Pajonal -0,13 - -0,06 -0,07 

Pastizal degradado - - - - 

Nº UVAs 0,15 0,23 0,17 0,19 

NH (metros) -0,10 - -0,07* -0,09 

Pool regional 0,13  -0,06 -0,09 

Latitud - -0,27 - - 

Latitud^2 - 0,54 0,27 0,34 

Latitud^3 - - - - 

Abundancia 0,14    

Modelo Global 
X

2
7= 490,1 

P< 0,001 

X
2

5= 55,9 

P< 0,001 

X
2

8= 87,7 

P< 0,001 

X
2

8= 81,7 

P< 0,001 

R2 0,53 0,12 0,16 0,15 
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Figura 48 Valores medios ± EE por punto de conteo de la riqueza de especies (A), la 
abundancia (B), el índice de diversidad de Shannon (C) y el índice de diversidad de 
Simpson (E) en función de las localidades ubicadas a lo largo del sistema fluvial del río 
Paraná Medio. 

 
Figura 49. Valores medios ± EE de los residuos de la riqueza de especies (A), la 
abundancia (B), el índice de diversidad de Shannon (C) y el índice de diversidad de 
Simpson (E) en función de las localidades ubicadas a lo largo del sistema fluvial del río 
Paraná Medio. Los residuos corresponden a los modelos explicativos (ver tabla) aunque 
excluyendo el efecto del pool regional de especies. 
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La consideración de la variación de la estructura de los ensambles para cada localidad 

individualmente mostró algunas diferencias en los factores explicativos seleccionados entre éstas 

(Tabla 15). La temperatura sólo se relacionó positiva y significativamente con la riqueza, la 

abundancia y los índices de diversidad en la localidad B. La presencia de playas se relacionó 

positivamente con la riqueza y los índices de diversidad en todas las localidades con excepción 

de la localidad D. En todos los casos en que fue seleccionada, la presencia de cobertura arbórea 

se relacionó negativamente con los índices de estructura de los ensambles. En el caso de la 

vegetación acuática, su proporción relativa se relacionó positivamente con los índices de la 

estructura de los ensambles en todos los casos en que esta variable resultó significativa en los 

modelos. El número de UVAs fue la única variable que se relacionó positivamente con la 

riqueza y los índices de diversidad en todas las localidades. En todos los casos en que fue 

seleccionada en los modelos, el nivel hidrométrico presentó una relación negativa con la riqueza 

de especies y los índices de diversidad. No obstante, esta variable sólo fue seleccionada en las 

localidades C y D, en el caso de los modelos de riqueza de especies, y en las localidades A y C, 

en el caso del índice de diversidad de Simpson. Tanto la riqueza de especies como la abundancia 

y los índices de diversidad decrecieron del primer al segundo año en la mayor parte de los 

modelos, por lo que ninguna de las variables consideradas explicó estos cambios interanuales. 
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Tabla 15. Modelos explicativos de los cambios espacio-temporales de la riqueza de especies, la abundancia y los índices de diversidad de Shannon y 
Simpson en cada una de las localidades (A, B, C y D) ubicadas a lo largo del sistema del Paraná Medio. Para cada variable seleccionada en el modelo final 
se informan los coeficientes estimados estandarizados. En el caso de las variables cualitativa “Año”, el parámetro informado corresponde al valor relativo 
del segundo año de muestreo con respecto al primero. Los asteriscos (*) indican valores P marginalmente significativos (0,05<P<0,1). Todos los modelos 
globales fueron significativos con valores P< 0,001; para cada uno se muestra el coeficiente de determinación (R2) excluyendo el efecto del factor “año” y del 
factor aleatorio “punto”. La covariable abundancia sólo fue incluida para controlar su efecto en la variación de la riqueza de especies. Las variables 
presentan guiones “-” cuando no fueron seleccionadas en el modelo y espacios vacíos cuando no fueron consideradas en los modelos globales. 
 Riqueza  Abundancia  Shannon  Simpson 
 A B C D  A B C D  A B C D  A B C D 
Temperatura - 0,2 - -  - 0,1* - -  - 0,1 - -  - 0,1* - - 
Temperatura ^2 - - - -  - - - -  - - - -  - - - - 
Playa 0,4 0,3 0,6 -  0,4 - - 0,4  1,3 0,8* 1,8 -  1,2 0,7 1,4 - 
Cobertura arbórea - - - -0,1*  -0,3 - - -  -0,6 - - -0,4*  - -0,1 - - 
Agua libre - - - -  - - - -  - - - -  - - - - 
Herbazal palustre 0,2 -0,3 - -  - -0,2 - -  - -0,2 - -  0,1 -0,2 - - 
Vegetación acuática 0,3 - - -  0,2 - 0,1 -  0,2 - - -  0,2 - - - 
Pajonal - - 0,2 -  -0,1* - - -  -0,4 - 0,4 -  -0,3 - 0,3 - 
Pastizal degradado 0,2 - - -  0,1 - - -  - - - -  - - - - 
Nº UVAs 0,2 0,2* 0,2* 0,1  0,2 0,2 0,3 -  0,6 0,2 0,6 0,3  0,4 0,2 0,2 0,2 
NH - - -0,2 -0,1*  - - -0,1 -  - - - -  -0,1 - -0,2* - 
Año 2º -0,3 - -0,2* -0,2  -0,4 - -0,2 -0,2*  -0,5 -0,2 - -0,7  - - -0,3 -0,5 
NH:Año 2º - - - -  - - - -  - - - -  - - - - 
Latitud - - - -  - - - -  0,3 - - -  0,2 - - - 
Latitud^2 - - - -  - - - -  - - - -  - - - - 
Latitud^3 - - - -  - - - -  - - - -  - - - - 

Abundancia - 0,5 0,4 0,8                
                    
R2 0,11 0,35 0,20 0,19  0,13 0,19 0,08 0,05  0,29 0,10 0,17 0,02  0,26 0,09 0,16 0,007 
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Figura 50. Porcentaje 
explicativo (i.e., R2

adj) de 
las variables ambientales, 
espaciales y temporales 
sobre la composición de los 
ensambles de aves a escala 
de puntos de conteo. No se 
muestran los porcentajes 
explicativos iguales a cero. 

3.4.5. Modelo explicativo de la variación espacio-temporal de la composición de los 

ensambles a lo largo del sistema fluvial. 

La composición de los ensambles varió principalmente en función de las variables 

ambientales (i.e., nivel hidrométrico, UVAs y temperatura) consideradas, las que dieron cuenta en 

conjunto de un 7% de la variabilidad total (Fig. 50 y Tabla 16 y 17). Los ensambles, no obstante, 

presentaron una estructura espacial (i.e., cambios latitudinales) y temporal (i.e., cambios entre 

muestreos y años) significativa que no fue explicada por las variables ambientales consideradas 

(Tabla 16 y Fig. 50). Del mismo modo, las variables ambientales presentaron una estructura espacial 

y temporal significativa (Tabla 16 y Fig. 50). En conjunto, las variables ambientales y la estructura 

espacio-temporal dieron cuenta de un 11% de la variabilidad de los ensambles de aves entre 

localidades y entre los 16 muestreos realizados. 

 

Tabla 16. Análisis de redundancia parcial de cada 
uno de los componentes del análisis de partición de 
la varianza para los ensambles de aves a escala de 
puntos de conteo. Los símbolos de los componentes 
corresponden a la figura 33. 

Componente R2
adj P 

a 0,07 0,005 
b 0,01 0,005 
c 0,01 0,005 

a + d + f + g 0,09 0,005 
b + d + e + g 0,03 0,005 
c + e + f + g 0,02 0,005 

a + b + d + e + f + g 0,1 0,005 
a + c + d + e + f + g 0,1 0,005 
b + c + d + e + f + g 0,04 0,005 

a + b + c + d + e + f + g 0,11 0,005 

Tabla 17. Significancia de las variables 
explicativas de los cambios de la composición 
de los ensambles a escala de puntos de conteo 
obtenidas mediante análisis de redundancia. 

 P 
Temperatura (ºC) 0,005 

Temperatura ^2 (ºC) 0,005 
NH (metros) 0,005 
Agua libre 0,005 

Cobertura arbórea 0,005 
Arbustal 0,005 

Herbazal palustre 0,005 
Playa 0,005 

Vegetación acuática 0,005 
Pajonal 0,005 

Pastizal degradado 0,05 
Nº medio de UVAs 0,005 
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3.4.6. Asociaciones especie-específicas con la variación espacio-temporal del sistema 

fluvial. 

De las 23 especies consideradas en el análisis especie-específico, seis presentaron una 

relación significativa, o marginalmente significativa, con las variaciones de la temperatura, 12 con 

los cambios del nivel hidrométrico y seis con el número de UVAs. Además, diferentes unidades 

ambientales se relacionaron significativamente con la presencia-ausencia de las distintas especies 

(Tabla 18). 

Entre las relaciones con la variación del nivel hidrométrico, tres especies presentaron una 

asociación positiva (i.e., fueron más frecuentes con niveles hidrométricos más altos) y nueve una 

asociación negativa (Tabla 18). Plegadis chihi e Himantopus melanurus fueron las únicas especies 

que se relacionaron de manera positiva con el nivel hidrométrico y con la presencia de playas. Estas 

especies presentaron además un componente cuadrático negativo significativo del nivel 

hidrométrico. De acuerdo con ésto, estas especies fueron más frecuentes en niveles hidrométricos 

intermedios. Por el contrario, Aramus guarauna y Zenaida auriculata presentaron un componente 

cuadrático positivo y significativo del nivel hidrométrico, indicando que estas especies fueron menos 

frecuentes en niveles hidrométricos intermedios. 

Por otra parte, todas las especies que presentaron una asociación significativa con el número 

de UVAs se relacionaron de manera positiva con esta variable, siendo por tanto más frecuentes en 

puntos con un mayor número de unidades de vegetación y ambiente. 
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 Tabla 18. Relación entre la presencia-ausencia de las especies y las variables ambientales analizadas mediante modelos lineales generalizados mixtos (GLMM) utilizando 
una distribución de probabilidad binomial. Los signos “+” y “-” indican si la relación es positiva o negativa, respectivamente. Se muestran valores de probabilidad 
significativos (i.e., < 0,05) y marginalmente significativos (i.e., 0,05 < P < 0,1). La unidad ambiental “arbustal” fue excluida de la tabla porque no resultó significativa en 
ningún caso. La estructura espacial fue tenida en cuenta en los modelos mediane la inclusión del factor “Localidad”. 

 
Temp NH NH2 Nº UVAs 

Agua 

libre 

Cobertura 

arbórea 

Herbazal 

palustre 

Vegetación 

acuática 
Pajonal 

Pastizal 

degradado 
Playa 

Phalacrocorax brasilianus  +; P< 0,01   +; P< 0,01 +; P= 0,01      
Amazonetta brasiliensis    +; P< 0,01  -; P= 0,08      
Anas versicolor     +; P= 0,08      +; P< 0,01 

Aramus guarauna -; P= 0,05  +; P< 0,01       -; P= 0,03  
Ardea cocoi -; P< 0,01 -; P= 0,04   +; P= 0,06       
Ardea alba    +; P< 0,01        
Butorides striata +; P= 0,07 -; P= 0,02  +; P< 0,01  -; P= 0,05    -; P= 0,09  
Plegadis chihi  +; P= 0,03 -; P= 0,01    -; P= 0,02 -; P= 0,07   +; P= 0,01 

Phimosus infuscatus           +; P< 0,01 

Aramides ipecaha    +; P= 0,07       +; P< 0,01 

Jacana jacana  -; P= 0,06  +; P< 0,01  -; P= 0,04  +; P< 0,01    
Vanellus chilensis -; P= 0,03     -; P= 0,06    +; P= 0,01 +; P<0,01 

Charadrius collaris         -; P< 0,01  +; P< 0,01 

Himantopus mexicanus  +; P< 0,01 -; P= 0,02    -; P< 0,01 -; P= 0,01   +; P< 0,01 

Tringa flavipes     +; P= 0,04   -; P= 0,04   +; P< 0,01 

Gallinago paraguariae         +; P= 0,09   
Calidris melanotos +; P= 0,03 -; P< 0,01      -; P= 0,02   +; P< 0,01 

Columbina picui +; P= 0,08 -; P= 0,06   -; P= 0,05       
Zenaida auriculata  -; P= 0,03 +; P= 0,05     +; P= 0,02    
Rostrhamus sociabilis  -; P= 0,07      +; P= 0,03    
Caracara plancus  -; P= 0,01    +; P= 0,07      
Myiopsitta monachus  -; P= 0,01    +; P< 0,01      
Guira guira    +; P< 0,01     -; P= 0,05   
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3.4.7. Análisis multi-escala de los efectos de la composición del paisaje descrito de manera 

remota 

El análisis multiescala de la relación entre la composición de aves y la composición del 

paisaje descrita de manera remota mostró un incremento del valor explicativo a medida que se 

incrementó la extensión del paisaje (Tabla 19, Fig. 51). No obstante, este resultado solamente fue 

encontrado cuando se consideró la matriz de incidencias (Tabla 19). 

 

Tabla 19. Coeficiente de correlación parcial de Mantel (r) entre los ensambles de aves, descritos 
mediante abundancias relativas y presencias-ausencias, y la composición del paisaje descrita 
mediante el análisis de imágenes satelitales en diferentes extensiones espaciales alrededor de cada 
punto de conteo. 
 Abundancias  Presencias-Ausencias 

Radios de Paisaje  r  P   r  P  

200 m  0,10  0,13   0,09  0,88  

400 m  0,13  0,05*   0,02  0,38  

600 m  0,1  0,1   0,09  0,09  

800 m  0,05  0,25   0,12  0,08  

1000 m  0,02  0,4   0,18  0,01*  

 

 
Figura 51. Coeficientes de correlación parcial de Mantel entre la composición de los 
ensambles de aves descritos mediante abundancias relativas (A) y presencia-ausencias 
(B) en puntos de conteo con radios de 200 m y la composición del paisaje descrita en 
diferentes radios centrados en cada punto. Círculos negros indican asociaciones 
significativas (P<0,05). 
 

  



































































































http://cran.r-project.org/package=nlme
















http://www.museum.lsu.edu/~Remsen/SACCBaseline.html

























