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Resumen

Los paisajes modificados por el hombre (PMH) son un componente de la superficie terrestre
en el que se encuentran remanentes de habitat natural embebidos en matrices antrépicas. Sin
embargo, menos de la mitad del area de estas matrices estd compuesta por asentamientos
humanos y agricultura intensiva; la mayor parte esta compuesta por usos agricolas de baja
intensidad (por ej., sistemas silvopastoriles y agroforestales, cultivos anuales de pequena
escala, ganaderia extensiva, entre otros). Una mayor cobertura de estos usos de menor
intensidad implica una mayor calidad de la matriz que hace que estas areas tengan gran
potencial para conservacion de la biodiversidad. En este estudio evalué, a través de una
revision de la literatura reciente, los efectos que tienen la calidad de la matriz y el porcentaje

de cobertura de bosque sobre la diversidad de aves en PMH a nivel de comunidad y grupos
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ecoldgicos, asi como su impacto en las poblaciones. Ademads, analicé como estas
caracteristicas en los PMH se relacion con los procesos ecolégicos de homogenizaciéon y
diferenciacion bidtica. Esta fue una revisién enfocada en la region tropical, en la que tuve en
cuenta estudios en donde el ecosistema nativo era bosque y en los que el grupo de estudio
eran las aves. En términos generales, concluyo que dos elementos clave que se deben
considerar para garantizar un mayor aporte de los PMH a la conservacion de aves son la calidad
de la matriz (atenua los efectos de la pérdida de bosque y favorece la diversidad taxonédmica) y
la cobertura de bosque (favorece principalmente la diversidad taxondmica en generaly ciertos
grupos ecolégicos). Sin embargo, pocos estudios han evaluado directamente cémo la pérdida
del porcentaje de cobertura de bosque y la calidad de la matriz ocasionan procesos de
homogenizacion y diferenciacién bidtica en comunidades de aves. También hacen falta
estudios de largo plazo para entender codmo estan ocurriendo los procesos de ocupacion,

persistenciay colonizacion en comunidades de aves en PMH.

Palabras clave: Aves, deforestacion, diferenciacion biética, homogenizacion bidtica.
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Abstract

Human-modified landscapes (HMLs) are a component of the Earth's surface containing
remnants of natural habitat embedded in anthropogenic matrices. However, less than half of
the area of these matrices is composed of human settlements and intensive agriculture; the
majority is comprised of low-intensity agricultural uses (e.g., silvopastoral and agroforestry
systems, small-scale annual crops, extensive livestock farming, among others). Greater
coverage of these lower-intensity uses implies higher matrix quality, making these areas highly
potent for biodiversity conservation. In this study, | evaluated, through a review of recent
literature, the effects of matrix quality and percentage forest cover on bird diversity in HMLs at
the community and ecological group levels, as well as their impact on populations. | also
analyzed how these characteristics in HMLs relate to ecological processes of biotic
homogenization and differentiation. This review focused on the tropical region, considering
studies in which the native ecosystem was forest and birds were the study group. In general
terms, | conclude that two key elements that must be considered to ensure a greater
contribution of HMPs to bird conservation are matrix quality (which mitigates the effects of
forest loss and favors taxonomic diversity) and forest cover (which primarily favors taxonomic
diversity in general and certain ecological groups). However, few studies have directly
evaluated how the loss of forest cover percentage and matrix quality cause processes of
homogenization and biotic differentiation in bird communities. Long-term studies are also
needed to understand how occupancy, persistence, and colonization processes occur in HMP

bird communities.

Keywords: Birds, deforestation, biotic differentiation, biotic homogenization.
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Introduccion

Los ecosistemas boscosos actualmente ocupan cerca de la tercera parte de la superficie
continental de la tierray solo un 18 % de esta superficie corresponde a areas protegidas (FAO
2020). Este porcentaje no es alentador, ya que esta lejos del 50% que tedricamente se plantea
cémo el necesario para mantener la biodiversidad terrestre para cada ecorregién (Locke, 2013;
Dinerstein et al.,, 2017). Ademas, un mayor porcentaje de dreas protegidas no necesariamente
garantiza una efectiva conservacion de la biodiversidad, porque normalmente estas areas
estan rodeadas por una gran cantidad de areas antropizadas (51.6 %). Areas conservadas y
areas modificadas por el hombre no pueden ser manejadas de manera independiente las unas
de las otras (Watson et al.,, 2014; Ellis, 2019). Es importante tener una visién mas integral del
paisaje en donde se consideren tanto remanentes de habitat natural y como areas con
intervencion antrépica. A estos paisajes integrales se les ha denominado “paisajes

modificados por el hombre (PMH)” (Melo et al.,, 2013, Arroyo-Rodriguez et al.,,2020).

A pesar de las altas tasas de deforestacion, menos de la mitad de la cobertura terrestre del
planeta estd compuesta por asentamientos humanos y agricultura intensiva. En cambio, la
mayor parte continental del planeta estd compuesta por usos agricolas de baja intensidad (por
ej., sistemas silvopastoriles y agroforestales, cultivos anuales de pequena escala, ganaderia
extensiva, entre otros), areas restauradas y remanentes de habitat natural (Ellis 2019). Estos
usos agricolas de baja intensidad son &areas reconocidas por su gran potencial para
conservacion de la biodiversidad. PMH con mosaicos que incluyan estos usos del suelo de
menor intensidad, tienen la capacidad mantener una mayor diversidad de diferentes grupos
de organismos que paisajes con usos antréopicos de mayor intensidad (Leyequien et al.,, 2010;
Watling et al.,, 2011; Sekercioglu, 2012; Duflot et al.,, 2015; Mendenhall et al.,, 2016; Gardiner

et al.,, 2018; Rooduijn et al.,, 2018; Galan-Acedo et al.,, 2019; Sawatzky et al.,, 2019).
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Entender la respuesta de los organismos a la deforestacién nos permitira poder tomar mejores
decisionesrespecto a las estrategias de su conservacion. Sin embargo, para acercarnos a este
entendimiento es necesario contar con monitoreos robustos que nos permitan evidenciar los
patrones de cambio de biota a lo largo del tiempo. En la actualidad se cuenta con muchos
estudios que han evaluado a corto plazo la respuesta de las comunidades de aves a la pérdida
de cobertura de bosque y cambios en la calidad de la matriz. Entre las multiples variables de
respuesta que se han analizado se encuentran, entre otras: la abundancia, riqueza y
composicién de especies (Hiron et al.,, 2015; Wolfe et al.,, 2015); diversidad taxondmica,
filogenética y funcional (Coster et al., 2015; Klingbeil y Willig 2016; Boesing et al., 2018);
probabilidad de aparicién (Morante-Filho et al., 2020); y capacidad de dispersion (Volpe et al.,
2016; Biz et al., 2017). Si bien, estos estudios a corto plazo ya dan cuenta de cambios
importantes de la comunidad de aves a causa de la pérdida de cobertura de bosque y
disminucion de la calidad de la matriz, es importante conocer cudl es la tendencia de la
comunidad de aves a mediano y largo plazo (Hiron et al., 2013). Ademas, teniendo en cuenta
gue no todas las especies ni grupos ecolégicos de aves responden de la misma manera a estas
alteraciones (Morante-Filho et al., 2015; Matuoka et al., 2020; Spake et al., 2020), tener
estudios que analicen la dinamicay viabilidad de sus poblaciones en los PMH son necesarios.
En este sentido, estudios a largo plazo y a nivel de poblaciéon permiten conocer como estan
sucediendo procesos de ocupacion, persistencia y colonizacidn de las especies de aves que
conforman la comunidad, tras estas modificaciones en el paisaje (Redhead et al., 2018;
Sekercioglu et al., 2019; Hendershot et al., 2020; Lindenmayer et al., 2020; Moreno-Opo 2020).
Estudios con estas caracteristicas han empezado a tomar fuerza en los ultimos afios, pero
siguen siendo escasos (Allen et al., 2019; Bowler et al., 2019; Hendershot et al., 2020; Price et

al., 2020; Kamp et al., 2021).



SciELO Preprints - Este documento es un preprint y su situacion actual esta disponible en: https://doi.org/10.1590/SciELOPreprints.11866

Las aves han sido uno de los grupos de organismos mas estudiados en PMH (Uezu et al.,
2005; Leyequien et al., 2010; Neuschulz et al., 2013; Buechley et al., 2015; Carrara et al.,
2015; Morante-Filho et al., 2015; Redhead et al., 2018; Boesing et al., 2018; Cadavid-Florez et
al., 2020). Actualmente existe mucha evidencia de como este grupo responde a diferentes
disturbios en los PMH. En el trépico, se ha encontrado que dos de las principales condiciones
que determinan la diversidad de aves en PMH son la cobertura de bosque (Morante-Filho et
al., 2015, 2018, 2020; Matuoka et al., 2020; Moreno-Opo 2020; Cabral et al., 2021) y la calidad
de la matriz (Leyequien et al., 2010; Neuschulz et al., 2013; Cadavid-Florez et al., 2020;
Hendershot et al., 2020; Morante-Filho et al., 2020). Sin embargo, todavia hay vacios de
informacidn sobre la respuesta diferencial a la pérdida de bosque, que se puede presentar
entre grupos ecoldgicos y entre especies. Por lo tanto, el objetivo de este estudio es, a través
de una revision de literatura reciente, evaluar los efectos de la cobertura de bosque y la
calidad de la matriz sobre la diversidad de aves a nivel de comunidad y grupos ecolégicos, asi
como sobre las poblaciones; en PMH. Para esta revision, en el buscador de Google scholar,
realicé una busqueda en la que inclui los siguientes términos: forest loss, biotic
homogenisation, biotic differentiation, beta diversity (por ser una métrica habitual para medir
homogenizacion y diferenciacion botica), tropical region, y bird studies. Con estos criterios de
busqueda encontré 1550 resultados, de estos seleccioné aquellos que efectivamente se
llevaron a cabo zonas en donde habitat nativo fuera bosque, que evaluaran diversidad beta
para evidenciar procesos de homogenizacion y diferenciacién botica, y en los que el grupo de
estudio eran las aves. En algunos casos utilicé ejemplos de estudios de otras latitudes, en
cuyo caso especifico en el ejemplo la regidn en la que se llevé a cabo. Finalmente, revisé

detalladamente 116 estudios. A partir de esta revisién, elaboré un modelo conceptual de
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distribucion de las especies de aves entre el bosque y la matriz de un PMH, a lo largo de un
gradiente de pérdida de cobertura de bosque. También, identifiqué codmo los estudios de
cortoy largo plazo pueden ayudar a entender los procesos de ocupacion, permanenciay
colonizaciéon o desaparicion de especies en PMH. Ademas, analicé dos procesos ecolégicos
importantes que pueden ocurrir entre las comunidades de aves de PMH, conocidos como
homogenizacion bidtica (HB) y diferenciacion bidtica (DB). En esta revisién, comienzo
hablando sobre los efectos que tiene la pérdida de cobertura de bosque sobre la diversidad
en generaly particularmente sobre las aves. Después, muestro cémo la calidad de la matriz
puede llegar a ser una caracteristica que atenuar los efectos negativos que ocasiona de la
pérdida de cobertura de bosque sobre la biodiversidad, ademas muestro cémo la cobertura
de bosquey la calidad de la matriz, son dos variables que estan en constante interaccion.
Luego, sefalo la necesidad de llevar a cabo estudios a largo plazo para entender los cambios
que estan teniendo las comunidades de aves frente al fendmeno de la deforestacion. A
continuacion, explico los procesos de homogenizacién y diferenciacion bidtica, los cuales
ocurren como consecuencia de los cambios en las comunidades de aves a causa de la
deforestacion. Finalmente, hago unas conclusiones finales de los temas abordados a lo largo

de esta revision.

Los efectos de la pérdida de cobertura de bosque sobre las aves

Muchos estudios coinciden en que la pérdida de cobertura de bosque afecta negativamente
las comunidades de aves en los PMH (Neuschulz et al., 2011; Mulwa et al., 2013; Bregman et
al.,2014; Boesing et al., 2018; Betts et al., 2019; Moreno-Opo, 2020). Sin embargo, larespuesta

puede cambiar dependiendo de los atributos de la comunidad sobre los que se esta evaluando
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el efecto, tales como la diversidad taxondmicay la diversidad funcional. Cuando la variable de
respuesta es la diversidad taxondmica, hay amplio consenso en el efecto negativo que ejerce
la pérdida de cobertura de bosque sobre la diversidad (Bregman et al., 2014; Ochoa-Quintero
et al., 2015; Decaéns et al., 2018; Boesing et al., 2018, Spake et al., 2020); la composicién (es
decir una disminucién en la similaridad taxonédmica entre comunidades de paisajes mas
deforestados y comunidades de areas conservadas de referencia, Hakkila et al., 2018); y la
abundancia y equitatividad de las comunidades de aves (Shoffner et al., 2018; Spake et al.,
2020). Es importante resaltar que este efecto no necesariamente es lineal, sino que pueden
ocurrir cambios abruptos en los atributos de la comunidad a determinados porcentajes de

cobertura de bosque (Boesing et al., 2018; Decaéns et al., 2018).

No obstante, en algunos casos también se ha encontrado que el efecto de la pérdida de
cobertura de bosque no es detectable cuando se analiza toda la comunidad (Morante-Filho et
al., 2015, Boesing et al., 2018), debido a que no todas las especies responden igualmente a
este disturbio. Esta respuesta diferencial, hace que los efectos se contrarresten y por lo tanto
no se observen cambios significativos a nivel de la comunidad. La riqueza de especies de
algunos grupos de aves, como por ejemplo las especialistas de bosque, puede disminuir mas
drésticamente con la pérdida de cobertura (Morante-Filho et al., 2015), mientras que lariqueza
de especies generalistas de habitat puede no ser afectada e incluso incrementar (Morante-

Filho et al., 2015; Vargas-Cardenas et al., 2022).

Aunque para la diversidad funcional también se ha encontrado el efecto negativo de la pérdida
de bosque (Devictor et al.,2008; Coster et al., 2015; Gamez-Virués et al., 2015), algunos
estudios no han reportado efecto sobre esta métrica de diversidad (Coster et al., 2015;) e
incluso se ha encontrado un incremento de la diversidad funcional (Matuoka et al., 2020). Sin

embargo, la integridad funcional de la comunidad (que se refiere a la diferencia en la
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composicién de especies de una comunidad particular con la de una comunidad con una
condicion de referencia) se ve fuertemente afectada (Neuschulz et al., 2011; Coster et al.,
2015). Aligual que para la diversidad taxondmica, los cambios en la diversidad funcional son
mas perceptibles cuando se consideran los grupos ecoldgicos de aves especialistas de
bosque y generalistas de habitat por separado (Matuoka et al., 2020). La diversidad funcional
de aves especialistas de bosque disminuye significativamente con la pérdida de cobertura de
bosque, mientras que la diversidad funcional de especies generalistas de habitat no se ve

afectada (Matuoka et al., 2020).

También a nivel de grupos ecoldgicos por preferencia alimentaria, hay una respuesta
diferencial ante la pérdida de cobertura de bosque (Bregman et al., 2014; Morante-Filho et al.,
2015). Se ha encontrado que las aves insectivoras y frugivoras son las primeras en disminuir su
riqueza y abundancia en comparacion a otros gremios tréficos como las omnivoras y
granivoras (Sekercioglu et al., 2002; Bregman et al., 2014; Morante-Filho et al., 2015; Spake et
al., 2020), lo que pone enriesgo la provisién de importantes servicios ecosistémicos prestados
por este grupo de aves, como el control de plagas y la dispersion de semillas (Sekercioglu

2012).

La calidad de la matriz atenua los efectos negativos de la pérdida de cobertura de bosque

Actualmente, las matrices antropicas pasaron de ser vistas como un problema a una
oportunidad para la conservacién, considerando que la extensién actual de areas naturales en
el planeta no es suficiente para garantizar la conservacién de toda la biodiversidad existente
(Dinerstein et al., 2017). Matrices de alta calidad en PMH (por ej. matrices que contienen

sistemas agroforestales, bosque secundario, cercas vivas, corredores biolégicos, arboles
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dispersos) favorecen la diversidad de aves en comparacion con matrices de baja calidad
(Harvey et al., 2006; Hawes et al., 2008; Hiron et al., 2013; Frishkoff et al., 2014; Klingbeil and
Willig 2016; Mendenhall et al., 2016), pero no sustituyen a un bosque natural (Sekercioglu et
al., 2019; Hendershot et al., 2020). Sin embargo, también se ha encontrado que, aunque
algunos sistemas agroforestales pueden mantener riqueza, abundanciay diversidad similares
a las de los bosques, la composicién de los ensambles de aves se modifica drasticamente

(Harvey and Gonzalez-Villalobos, 2007).

Matrices de alta calidad pueden atenuar los efectos negativos de la pérdida de cobertura de
bosque en PMH (Figura 1). Se ha visto, por ejemplo, que matrices de alta calidad favorecen la
diversidad de aves residentes (Frishkoff et al., 2014; Hendershot et al., 2020; Cabral et al.,
2021) y migratorias (Danhardt et al., 2010), brindan alimento y refugio para las aves (Tarbox et
al., 2018; Yashmita-Ulman et al., 2018) y favorecen la conectividad del paisaje (Uezu et al.,
2008; Watling et al., 2011; Biz et al., 2017; Silva et al., 2020). Se ha encontrado que el
incremento de la calidad de la matriz a través de restauracion ecoldgica puede favorecer la
supervivencia de nidos de aves de interés para la conservacion (Belder et al., 2020). Ademas,
la composicidn de especies en areas restauradas es mas parecida a la de habitats naturales
(da Silva et al., 2019). Por otro lado, matrices de alta calidad pueden retrasar las pérdidas

abruptas de diversidad a escala del paisaje (Boesing et al., 2018).

La diversidad de aves que alberga la matriz esta fuertemente determinada por su composicion
vegetal. Tipos de cobertura con vegetacion mas diversa y compleja estructuralmente
presentan mayor diversidad de aves que areas con menor diversidad de especies vegetales y
mas homogéneas estructuralmente (Harvey et al., 2006; Frishkoff et al., 2014; Stirnemann et

al., 2014; Wuczynski 2016; Salek et al., 2018). Por ejemplo, en sistemas agroforestales la
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densidady altura de los arboles favorecen la diversidad de aves (Leyequien et al., 2010; Cabral

et al., 2021).

Otro aspecto positivo que se le ha atribuido a una alta calidad de la matriz es que incrementa
la conectividad del paisaje (Uezu et al., 2008; Watling et al.,, 2011) porque favorece la
dispersién de las aves (Biz et al., 2017; Silva et al., 2020). Entre los elementos de la matriz que
favorecen la conectividad del paisaje estan los sistemas agroforestales (Uezu et al., 2008),
franjas de bosque (normalmente riparios) (Hawes et al., 2008), cercas vivas (Pulido-Santacruz
and Renjifo, 2011) y arboles aislados (Fischer and Lindenmayer, 2002; Silva et al., 2020). En
matrices de alta calidad se reduce el riesgo de depredacién, entonces los organismos tienen
mayor dispersion a través del paisaje, mejorando la conectividad del paisaje (Storch et al.,
2005; Biz et al., 2017). Por el contrario, cuando las matrices contrastan con el area de bosque,
es posible que algunas especies limiten su dispersion, especialmente aquellas especialistas
de bosque que suelen evitar las zonas abiertas (Volpe et al., 2016). La fuerte influencia del tipo
de matriz en la dispersion de los organismos puede ser tal, que se ha encontrado que
individuos de una misma especie de ave de sotobosque pueden mantenerse mas tiempo enla
matriz y moverse por mas sitios, cuando la matriz estd compuesta por plantaciones forestales

que cuando se compone de pastizales (Biz et al., 2017).

Asi como con la cobertura de bosque, no todas las especies o grupos ecolégicos de aves
responden igualmente a la calidad de la matriz del paisaje. Se ha visto que, en coberturas mas
alteradas las aves generalistas no disminuyen su abundancia mientras que aves especialistas

de bosque si lo hacen (Shahabuddin et al., 2021).

La cobertura de bosque y la calidad de la matriz, dos variables que interactian
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Entender que tanto influye el porcentaje de cobertura de bosque en el paisaje sobre la
comunidad de aves que se encuentra en las areas de matriz, y viceversa, que tanto la matriz
que rodea los remantes de bosque influye sobre la comunidad de aves que estos albergan, ha
despertado interés entre los ecélogos en las ultimas dos décadas (Leyequien et al., 2010;
Klingbeil y Willig 2016; Hakkila et al., 2018; Reider et al., 2018; Cabral et al., 2021). Varios
estudios han encontrado que la diversidad de aves en diferentes tipos de cobertura de la matriz
estd fuertemente influenciada por el porcentaje de cobertura de bosque en el paisaje (Radford
y Bennett 2007; Leyequien et al., 2010; Cabral et al., 2021). Por ejemplo, se ha encontrado que
la cantidad de cobertura de bosque del paisaje favorece en mayor medida la diversidad de aves
de sistemas agroforestales de cacao, que caracteristicas propias del agroescosisema como el
area basal de arboles y cierre del dosel (Cabral et al., 2021). Sin embargo, aunque en menor
medida, una caracteristica de la matriz, como lo es la densidad de sistemas agroforestales,
también tiene efecto sobre la diversidad de aves que se encuentran en diferentes tipos de

cobertura de la matriz (Leyequien et al., 2010; Cabral et al., 2021).

También se ha encontrado que la diversidad de aves en los remanentes de bosque de
PMH se favorece por la calidad de la matriz que los rodea (Klingbeil y Willig 2016; Reider et al.,
2018). Por ejemplo, en fragmentos de bosque de coniferas del noreste de Estados Unidos,
encontraron un mayor efecto de la calidad de la matriz sobre la diversidad de aves
(taxonémica, funcional y filogenética) que de la cantidad de cobertura de bosque a nivel del
paisaje (Klingbeil y Willig 2016). Sin embargo, otros estudios no han reportado ningln efecto
(Hakkila et al., 2018) o un efecto débil (Smith et al., 2011) de la matriz sobre la diversidad de
los fragmentos de bosque en el paisaje. Por ejemplo, en areas de bosque protegidas en
Finlandia, no encontraron ningun efecto de la calidad de la matriz sobre la composicién de

aves de las areas de bosque (Hakkila et al., 2018). Sin embargo, el recambio de especies en
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areas de conservacion inmersas en matrices de menor calidad fue menor (Hakkila et al., 2018).
En resumen, hay una influencia mutua entre la cobertura de bosque y la calidad de la matriz
sobre la diversidad de aves que alberga cada uno de estos componentes del paisaje. Sin
embargo, esta influencia se da en diferentes magnitudes, siendo mas fuerte la influencia que
puede tener el bosque sobre comunidad de aves la matriz, que la que puede tener la matriz

sobre la comunidad de aves del bosque.

Evaluacion de la dinamica de la comunidad de aves en PMH

Hay una tendencia general a largo plazo de la disminucién de la abundanciay riqueza de aves
en los PMH (Frenzel et al., 2016; Virkkala 2016; Allen et al., 2019; Bowler et al., 2019;
Sekercioglu et al., 2019; Kamp et al., 2021). También, se han evidenciado procesos de
diferenciacion bidtica a escalas regionales, entre comunidades de aves en tipos de cobertura
con diferente grado de modificacién (Allen et al., 2019); y procesos de homogenizacién
bidtica a escalas mas grandes (Monnet et al., 2014). Sin embargo, al comparar entre
comunidades aociadas a un mismo tipo de cobertura, se ha evidenciado procesos de
homogenizacidn bidtica a escalas pequefas y de diferenciacidn bidtica a escalas grandes

(Karp et al., 2012).

Las tendencias negativas no solo se han detectado en habitats modificados. Areas de bosque
conservado también han experimentado disminucidn en la abundancia de aves a largo plazo
(Faaborg et al., 2013; Virkkala, 2016). Esto sugiere que no solo alteraciones, como la pérdida
de cobertura de bosque y disminuciéon de la calidad de la matriz, estan afectando
negativamente las comunidades de aves, sino que probablemente otros factores como el

cambio climatico (Virkkala, 2016) o deudas de extincidén (Kuussaari et al., 2009) también
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pueden estar influyendo. Lo preocupante es que la combinacion de estos factores hace que el
efecto negativo sea aun mas fuerte. Por ejemplo, se ha encontrado que las aves de habitats

mas alterados son mas sensibles a cambios en el clima a largo plazo (Hendershot et al., 2020).

La respuesta de la comunidad de aves también puede obedecer a filtros ambientales del
pasado, mas que a alteraciones recientes de su habitat (Spake et al., 2020). Por ejemplo, en
regiones templadas que histéricamente han estado mas expuestas a disturbios antrépicos,
existe notablemente menor proporcién de aves especialistas de bosque al interior de los
fragmentos, que en regiones tropicales en donde los disturbios han sido mas recientes (Betts
etal., 2019). No obstante, es importante sefalar que, en el caso anterior, la respuesta de los
organismos al disturbio no esta determinada Unicamente por el tiempo de exposicién, sino

que también pueden intervenir de manera significativa otros factores, como el clima.

Asi como la respuesta instantanea de las aves a alteraciones en el paisaje, las tendencias a
largo plazo cambian entre aves de diferentes grupos ecoldgicos. En un estudio de 24 aios, tras
pérdidas drasticas de cobertura de bosque, se encontré que aves especialistas de bosque
disminuyen su abundancia inmediatamente y es posible que continden disminuyendo,
mientras que la mayoria de las aves especialistas de zonas abiertas y generalistas de habitat
incrementan su abundancia (Price et al., 2020). Ademas, encontraron que las generalistas
toman ventaja desde el primer afio de seguimiento y continuan aumentando su abundancia
con el tiempo, mientras que las especialistas de zonas abiertas colonizan en el décimo afo
(Price et al., 2020). En contraste, en Alemania se ha reportado un incremento en las
poblaciones de aves de bosque, atribuido al aumento de cobertura de bosque durante las
Ultimas décadas (Kamp et al., 2021). Adem4ds, también en este pais, aves de sistemas
agricolas, especialmente las que anidan en el suelo, siguen experimentando disminucion en

sus poblaciones, mientras que aves especialistas de bosque estan incrementando (Kamp et
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al., 2021). Otros grupos de aves que han mostrado tendencias negativas a largo plazo en sus
poblaciones en PMH han sido las aves insectivoras (Bowler et al., 2019), migratorias de largas
distancias (Bowler et al., 2019; Kamp et al., 2021) y especies adaptadas al frio (Bowler et al.,

2019; Kamp et al., 2021).

Los esfuerzos por conservar una mayor cantidad de cobertura de bosque y una mejor calidad
de la matriz para favorecer la diversidad de aves a largo plazo han sido efectivos en paises
como Espafa, Australia, Inglaterray Costa Rica (Redhead et al., 2018; Sekercioglu et al., 2019;
Lindenmayer et al., 2020; Moreno-Opo, 2020). Estudios de monitoreo a mediano y largo plazo
han sido clave para evidenciar la efectividad en términos de conservacion de estos esfuerzos.
En paisajes con mayor cobertura de bosque, la probabilidad de ocupacién a largo plazo
incrementa para muchas especies de aves de interés para conservacion (Lindenmayer et al.,
2020). En tanto que, el mejoramiento de la matriz tras planes de restauracién ha hecho que
especies de aves que sufrieron disminucion de sus poblaciones por la pérdida de cobertura de
bosque, logren recuperarse (Moreno-Opo, 2020). También, esquemas de manejo
agroambientales que mejoran la calidad de la matriz, han favorecido la abundancia de aves a
largo plazo frente a areas productivas sin un esquema de manejo (Redhead et al., 2018).
Ademas, la comunidad de aves en cultivos intensivos experimenta mayor disminucién de sus
poblaciones y son mas susceptibles a cambios en el clima a lo largo del tiempo que
comunidades de sistemas agricolas diversificados y de fragmentos de bosque (Sekercioglu et

al., 2019; Hendershot et al., 2020).

Homogenizacion y Diferenciacion biotica: posibles trayectorias de la diversidad de aves

ante la modificacion del paisaje
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Tras la pérdida en la cobertura de bosque y disminucioén de la calidad de la matriz en los PMH,
los cambios en las comunidades de aves pueden dar paso a procesos de homogenizacion
biética (HB) y diferenciacién biética (DB; Mckinney y Lockwood, 1999; Olden y Poff, 2003).
Estos conceptos empezaron a cobrar importancia en las discusiones sobre la crisis de la
biodiversidad en la ultima década del siglo pasado (Mckinney y Lockwood, 1999). En la
actualidad, estos conceptos siguen vigentes y relevantes (Tabarelli et al., 2012; Olden et al.,
2016; Filgueiras et al., 2021). La HB hace referencia al aumento de la similitud (genética,
taxondmica o funcional) de biotas regionales o comunidades a lo largo del tiempo (Mckinney
and Lockwood, 1999; Olden y Poff, 2003; Olden y Rooney, 2006). Se sugiere que este proceso
obedece al remplazamiento de especies nativas y/o susceptibles disturbios (generalmente
muchas especies) por especies exoticas y/o generalistas mas tolerantes a disturbios
(generalmente pocas especies; Mckinneyy Lockwood 1999; Oldeny Poff 2003; Oldeny Rooney
2006; Tabarelli et al., 2012). En contraste, la desaparicién y/o la colonizacién de algunas
especies también puede disminuir la similitud entre biotas o comunidades, dando paso al
proceso conocido como diferenciacién bidtica (Olden y Poff, 2003; Arroyo-Rodriguez et al.,

2013).

Pocos estudios han evaluado directamente cémo la pérdida del porcentaje de cobertura de
bosque se relaciona a procesos de HBy DB en comunidades de aves. Entre los pocos estudios
que se hanrealizado, algunos han encontrado que la cantidad de bosque primario mitiga la HB
entre los remanentes de bosque (Kormann et al., 2018). Por otra parte, se ha encontrado que,
en paisajes mas deforestados, las aves generalistas de hébitat experimentan HB entre
fragmentos de bosque, mientras que las especialistas de bosque presentan DB (Morante-Filho
etal.,2016). La explicacidn a este fendmeno es que la pérdida de cobertura de bosque impone

filtros ambientales y limita la dispersion de aves especialistas de bosque. Estudios que
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evalien directamente el efecto de la calidad de la matriz sobre estos procesos tampoco son
comunes. Sin embargo, en un estudio en Finlandia se encontré que la HB al interior del bosque
esta influenciada por la calidad de matriz, pues bosques rodeados por matrices de baja
calidad presentaban mayor similitud entre sitios de muestreo (Hakkila et al., 2018). En este
estudio, atribuyen la HB a la proliferaciéon de especies mas comunes y abundantes desde las

matrices de baja calidad hacia las areas de bosque.

Otros estudios han evaluado cémo la pérdida de cobertura de bosque y la diminucién de la
calidad de la matriz conllevan a procesos de HB y DB, a través de estudios a lo largo de
gradientes de intensidad de uso del suelo (Karp et al., 2012; Solar et al., 2015; Vazquez-Reyes
et al., 2017; Allen et al., 2019). Estos estudios han encontrado que las areas de bosque
presentan mayor DB, mientras que coberturas alteradas tienden a la HB (Solar et al., 2015;

Vazquez-Reyes et al., 2017).

La escala, un factor determinante de HB o DB

La escala es un factor determinante a la hora de evaluar procesos de HB y DB. Evidenciar uno
u otro proceso y su interpretacién, dependen de la escala espacial y temporal, asi como
atributos de las comunidades que se estan comparando (Cassey et al., 2007). Por ejemplo, en
un analisis a diferentes escalas espaciales encontraron que entre comunidades de aves de
islas de un mismo archipiélago se manifiestan procesos de HB, mientras que entre
comunidades de aves de islas de archipiélagos diferentes son evidentes procesos de DB
(Cassey et al., 2007). También, en estudios continentales que evaliuan HB y DB a diferentes

escalas espaciales, han encontrado HB a escalas espaciales mas pequefias y DB a escalas
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espaciales mas grandes (interior de ecorregiones vs biomas en Karp et al., 2012; sitios de

muestreo vs fragmentos de bosque en Morante-Filho et al., 2016).

La escala temporal también es determinante. Se ha planteado que es imposible evaluar HB y
DB si no se tiene un registro histérico y confiable de las similitudes entre las comunidades de
estudio (Olden y Rooney, 2006). Analisis de los cambios histoéricos en similitud permiten tener
certeza de que la convergencia o diferenciacidon entre las comunidades obedecen a un
disturbio de interés y no a condiciones biogeograficas (Karp et al., 2012; Monnet et al., 2014).
Sin embargo, si se controla el efecto biogeografico (es decir con biotas asociadas a factores
tanto naturales como histéricos similares), estudios instantdneos pueden evidenciar procesos

de HB y DB (Tabarelli et al., 2012; Arroyo-Rodriguez et al., 2013).

Remplazamiento entre biota nativa también genera HB y DB

Los procesos de HB y DB habian estado enfocados principalmente en la invasién de especies
exoticasy extincidon local de especies nativas (Olden y Poff 2003; Oldeny Rooney 2006; Cassey
et al., 2007). Desde esta perspectiva, se ha planteado que estos procesos pueden estar
conducidos, ya sea Unicamente por invasion de especies, Unicamente por extinciéon de
especies, 0 por invasion y extincidon de especies a la vez (Olden y Poff, 2003). Ademas, la
riquezay la similitud inicial de las comunidades pueden resultar en diferentes magnitudes de
HB o DB (Olden y Poff, 2003). Sin embargo, en la ultima década ha surgido evidencia empirica
gue sugiere que estos procesos también ocurren en ensambles de biota nativa (Tabarelli et al.,

2012; McCune y Vellend, 2013; Filgueiras et al., 2021).
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En el caso de las aves, se ha encontrado que la cobertura de bosque y calidad de la matriz
pueden relacionarse con procesos de HB y DB en comunidades de especies nativas (Karp et
al., 2012; Morante-Filho et al., 2016; Vazquez-Reyes et al., 2017; Hakkila et al., 2018; Kormann
et al., 2018). En estos casos, tras el disturbio, las nuevas condiciones ambientales permiten la
ocupacion y/o proliferacion de especies nativas generalistas que antes no estaban presentes
0 que eran poco abundantes, a la vez que ocurre la disminucidn o desaparicidon de aves nativas
especialistas de bosque mas sensibles (Tabarelli et al., 2012). Por ejemplo, el estudio de
Morante-Filho et al.,, 2016 en el que evalué HB a diferentes escalas (al interior de los
fragmentos de bosque y entre fragmentos), estudié la comunidad de aves nativas de un
ecosistema de bosque tropical (La Mata Atlantica). También, en ecosistemas de bosque de
pino-encino y bosque seco tropical, en México, se ha evaluado procesos de HB de la

comunidad de aves nativa asociada a estos ecosistemas (Vazquez-Reyes et al., 2017).

Observaciones finales

Los PMH son esenciales para la conservacion de las aves, especialmente en areas en dénde
buena parte de las coberturas naturales han sido modificadas, considerando el bajo
porcentaje de areas naturales destinadas para la conservaciéon. Esimportante tener cadavez
mas claridad sobre cudles son las caracteristicas de estos paisajes que favorecen la
conservacion de la biodiversidad en general, y particularmente de las aves. Dos elementos
clave que se deben tener en cuenta para garantizar un mayor aporte de los PMH a la
conservacion de las aves son la cobertura de bosque y la calidad de la matriz. Teniendo en
cuenta los evidentes efectos negativos de la pérdida de cobertura de bosque en PMH sobre la
comunidad de aves, es apremiante mantener la mayor cantidad de cobertura de bosque
dentro de ellos. Asimismo, se debe buscarincrementar la calidad de la matrizremplazando las

formas de produccién agricolas que predominan actualmente por sistemas agroforestales,
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manteniendo corredores bioldgicos como cercas vivas, franjas de bosque y arboles dentro de

areas abiertas; asi como restaurando las areas degradadas.

Es importante entender coémo estan ocurriendo los procesos de ocupacién, persistencia y
colonizacion en comunidades de aves en PMH. Estudios instantaneos han sido claves para
conocer la respuesta inmediata de las comunidades de aves ante la pérdida de cobertura de
bosque y la disminucidn de la calidad de la matriz. Sin embargo, son necesarios mas estudios
a largo plazo que evallen respuestas a diferentes niveles (comunidades, grupos ecoldégicos,
poblaciones), para poder entender cual es la tendencia de estas respuestas a largo del tiempo.
Es importante analizar los procesos de HB y DB que estan experimentando las comunidades
de aves en PMH a causa de los disturbios antrépicos. Estos procesos son clave porque nos
indican como estan cambiando las comunidades a lo largo del tiempo y el espacio, y nos

permiten entender las implicaciones sobre la diversidad a diferentes escalas.
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Figura 1. Modelo conceptual de distribucién de las especies de aves entre el bosque y la matriz

de paisajes modificados por el hombre, a lo largo de un gradiente de pérdida de porcentaje de
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cobertura de bosque. Los cambios en la comunidad de aves se muestran en cinco intervalos a
lo largo un gradiente de porcentaje cobertura de bosque (de izquierda a derecha, lineas
moradas discontinuas): de 100 a 80 %, de 80 a 60 %, de 60 a 40 %, de 40 a 20% vy, de 20 a 0%.
El grupo regional hipotético estd conformado por 20 especies, la proporcidon de especies de
cada grupo ecoldgico estd basada en resultados de varios estudios [21,27,30]. El tamafio de
cada figura indica su abundancia. En una matriz de baja calidad (A) la pérdida del porcentaje
de cobertura de bosque genera disminucion de la diversidad de especies en general. Sin
embargo, en las aves especialistas de bosque esta disminucién es mas evidente, mientras que
la diversidad de aves generalistas de habitat no cambia e incluso se ve favorecida si se
contemplan junto con las especialistas de habitats abiertos. En matrices de alta calidad (B) los
efectos negativos de la pérdida de cobertura de bosque sobre la comunidad de aves se
atenuan. La disminucién de la diversidad es menos marcada, especies de bosque que no
usaban la matriz de baja calidad, pasan a utilizarla y hay una menor proliferacidon de aves

especialistas de zonas abiertas.
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