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Resumen

Titulo: Efectos de la estructura del paisaje sobre la diversidad taxondmica y funcional en una
comunidad de aves en la zona de influencia del embalse Topocoro, Santander, a través del tiempo™.
Autor: Laura Lizeth Lozano Suarez™

Palabras Clave: Diversidad funcional, Diversidad taxondmica, Métricas de paisaje,
Fragmentacion, Embalse hidroeléctrico.

Descripcion

La construccion de embalses hidroeléctricos genera transformaciones en la estructura del paisaje
con efectos sobre la biodiversidad que pueden manifestarse con retrasos temporales. Este estudio
evalué como los cambios en la estructura del paisaje asociados al embalse Topocoro (2011-2023)
en Santander, Colombia influyeron en la diversidad taxondmica y funcional de aves. Se analizaron
datos de cinco afios de monitoreo en seis sitios permanentes, calculando indices de diversidad
taxonémica (nimeros de Hill: qo, qi, q2) y funcional (riqueza FRic, equidad FEve, divergencia
FDiv y especializacién FSpe), ademas de métricas de paisaje mediante imagenes Landsat. La
riqueza de especies aumento de 168 (2011) a 263 (2023), con incremento en diversidad (qi1) y
equidad (q2). La diversidad beta mostré predominancia de anidamiento. La riqueza funcional
aumentd (0.297 a 0.881), mientras que la equidad funcional disminuy6 (0.344 a 0.303) y la
especializacion funcional permanecié baja (0.233-0.246), indicando dominancia de especies
generalistas. El paisaje experimentd fragmentacion del 92.5% (2011-2014), con expansion del
embalse de 535 a 5,339 hectéreas. EI mosaico agropecuario disminuyo de 58.9% a 8.7%, mientras
la vegetacion secundaria aument6é de 2.4% a 30.6%. La densidad de parches y el indice de
agregacion fueron los mejores predictores de la diversidad. Por lo tanto, la construccion del
embalse generd reorganizacion de la comunidad aviar, con incremento en riqueza taxonémica y
funcional, pero pérdida de complejidad funcional, reflejando un filtrado ambiental que favorece
las especies generalistas, sugiriendo recuperacion parcial del ecosistema.

* Proyecto de Grado
™ Facultad de Ciencias. Escuela de Biologia. Maestria de Biologia Director: Victor Hugo Serrano Cardozo, Co-
Directora: Martha Patricia Ramirez Pinilla.
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Abstract

Title: Effects of landscape structure on taxonomic and functional diversity in a bird community in
the Topocoro reservoir influence area, Santander, through time”

Author: Laura Lizeth Lozano Suarez™

Key words: Functional diversity, Taxonomic diversity, Landscape metrics, Fragmentation,
Hydroelectric reservoir.

Description

The construction of hydroelectric reservoirs generates transformations in landscape structure with
effects on biodiversity that may manifest with temporal delays. This study evaluated how changes
in landscape structure associated with the Topocoro reservoir (2011-2023) influenced the
taxonomic and functional diversity of birds in Santander, Colombia. Data from five years of
monitoring at six permanent sites were analyzed, calculating taxonomic diversity indices (numeros
de Hill: qo, q1, g2) and functional diversity indices (richness FRic, evenness FEve, divergence FDiv,
and specialization FSpe), as well as landscape metrics using Landsat imagery. Species richness
increased from 168 (2011) to 263 (2023), with increases in diversity (q:) and evenness (qz). Beta
diversity showed predominance of nestedness. Functional richness increased (0.297 to 0.881),
whereas functional evenness decreased (0.344 to 0.303), and functional specialization remained
low (0.233-0.246), indicating dominance of generalist species. The landscape experienced 92.5%
fragmentation (2011-2014), with reservoir expansion from 535 to 5,339 hectares. Agricultural
mosaics decreased from 58.9% to 8.7%, while secondary vegetation increased from 2.4% to
30.6%. Patch density and aggregation index were the best predictors of diversity. Therefore, the
construction of the reservoir led to a reorganization of the avian community, with an increase in
taxonomic and functional richness but a loss of functional complexity, reflecting environmental
filtering that favors generalist species, suggesting partial recovery of the ecosystem.

* Proyecto de Grado
™ Facultad de Ciencias. Escuela de Biologia. Maestria de Biologia Director: Victor Hugo Serrano Cardozo, Co-
Directora: Martha Patricia Ramirez Pinilla.
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Introduccion

Una de las mayores amenazas a la biodiversidad son los cambios en la estructura del paisaje
en los ecosistemas naturales, que han sido generalmente propiciados por el cambio del uso de la
tierra para ampliar zonas para agricultura, ganaderia, construccion de infraestructura, represas,
entre otros, acelerando la pérdida y fragmentacion del habitat natural en parches mas pequefios
(Fahrig, 2003; Laurance et al., 2014). En Colombia, la normatividad ambiental establece que, para
prevenir, mitigar y compensar los impactos de proyectos, obras o actividades, es obligatorio
realizar estudios de impacto ambiental y programas de monitoreo antes, durante y después de la
intervencion. Estos instrumentos deben incluir levantamientos de linea base y evaluaciones
periddicas de la diversidad bioldgica, incorporando indicadores de flora y fauna como parte de la
gestion ambiental (MADS, 2015; ANLA, 2018; MADS, 2020).

La diversidad funcional, entendida como la variedad de rasgos que influyen en el
funcionamiento de los ecosistemas, complementa la informacion que ofrece la diversidad
taxonomica y permite detectar cambios en los procesos ecoldgicos incluso cuando el nimero de
especies se mantiene estable (Schwartz et al., 2000; Diaz & Cabido, 2001; Petchey & Gaston,
2002). En comunidades de aves, diferentes gremios funcionales responden de forma distinta a la
fragmentacion y pérdida de hébitat, lo que puede afectar funciones clave como la dispersion de
semillas, el control de plagas o la polinizacion (Bierregaard & Lovejoy, 1989; Renjifo, 1999;
Castafio-Villa & Patifio-Zabala, 2008).

En Sur América se destacan trabajos realizados en Brasil con aves insectivoras y frugivoras

(p. ej. Bregman et al., 2014; Coelho et al., 2016; Bovo et al., 2018); en Argentina Vaccaro et al.
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(2019) trabajan con aves en general. Fuera del continente americano se destacan estudios en
Espafia (Hevia et al., 2016), en China (Morelli et al., 2017) y en varios paises de Europa (Guerrero
et al., 2011) en los que se evalGan aves en general, incluyendo resultados para las aves frugivoras.
Estos estudios concluyen que las especies de aves con rasgos particulares como el gran tamafio
corporal, y principalmente las aves frugivoras e insectivoras, se ven altamente afectadas en paisajes
intervenidos. También se concluye que, la baja densidad poblacional, la reducida probabilidad de
recolonizacion de las especies mas grandes, la caza, la competencia interespecifica y los requisitos
de areas extensas, pueden aumentar la probabilidad de extincion local en pequefios parches de
bosque. Finalmente, se concluye que la riqueza funcional de las aves frugivoras esta relacionada
de forma directa y positiva con el tamafio del parche, y que las aves de cuerpo y pico grande son
mas sensibles a estos cambios. Estas consecuencias a su vez alteran la red de interacciones troficas
que regulan la dispersion de semillas (Bregman et al., 2016).

En Colombia, se han realizado estudios enfocados en la diversidad funcional y la relacion
con el paisaje a través del tiempo (Kattan et al., 1994; Kattan et al., 1996; Renjifo,1999; Palacio et
al.,2020; Gomez et al.,2021) y han evidenciado que las especies de aves son altamente afectadas
por las transformaciones en el paisaje, sin embargo, es escasa la literatura donde se relacionen
variables taxondmicas, funcionales y de paisaje en el tiempo (Lecoq et al., 2021).

El embalse Topocoro, construido en el Magdalena Medio santandereano, constituye una
de las mayores transformaciones recientes en la region. De manera intensificada entre 2011y 2023,
se han desarrollado estudios para documentar la diversidad taxonémica de aves en el area de
influencia. (GeBio, 2011; GeBio, 2014; GeBio, 2017; Biotica, 2018, GeBio, 2023). Aunque se
conocen los cambios en la estructura y composicién de la diversidad taxonémica de las aves en el

tiempo, se desconoce esta variacion en conjunto con su dimension funcional, y si esas variaciones
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se relacionan con cambios en la estructura del paisaje. Esto es relevante dado que los efectos
ecologicos de la transformacion del paisaje pueden manifestarse con retrasos temporales (Santos
& Telleria, 2006).

Este trabajo analiza como los cambios en la estructura del paisaje, medidos mediante
métricas espaciales, se han asociado con la diversidad taxondmica y funcional de las comunidades
de aves en el area de influencia del embalse Topocoro a través del tiempo, bajo la siguiente
pregunta de investigacion: ;de qué manera los cambios temporales en la estructura del paisaje,
asociados al embalse Topocoro, influyen en la diversidad taxondémica y funcional de las
comunidades de aves entre 2011 y 2023, y cudles métricas de paisaje explican mejor estas
variaciones? Se plantea como hipdtesis que la variacion temporal en la estructura del paisaje,
derivada de la construccion y operacion del embalse ha modificado la diversidad taxonémica y
funcional de la avifauna, con un mayor impacto en ciertos gremios funcionales. Para probar esta
hipétesis, se busco: (1) evaluar cdmo ha cambiado la estructura del paisaje en el area de influencia
del embalse a lo largo del tiempo, (2) identificar las variaciones presentadas en la diversidad
taxonomica y funcional de las aves durante este periodo y (3) determinar qué métricas de paisaje

explican mejor dichas variaciones en ambas dimensiones de la diversidad.
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1. Objetivos del estudio

1.1 Objetivo general

Evaluar cuales son los efectos de la estructura del paisaje sobre la diversidad taxonémica
y funcional de la comunidad de aves en el area de influencia del embalse Topocoro — Santander a

través del tiempo.

1.2 Objetivos especificos

Comparar la diversidad taxondmica de la comunidad de aves entre los distintos afios
evaluados, identificando cambios en la composicion y riqueza de especies.

Analizar la diversidad funcional de la comunidad de aves a lo largo del tiempo mediante
indices de riqueza, equidad, divergencia y especializacion funcional.

Caracterizar y cuantificar los cambios temporales en la estructura del paisaje del area de
estudio utilizando métricas de estructura y composicion del paisaje.

Evaluar la relacion entre la estructura del paisaje y la diversidad taxondmica y funcional

de la comunidad de aves a lo largo del tiempo.
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2. Marco teorico

2.1 La estructura del paisaje

El paisaje es una extension de terreno heterogéneo conformado por un mosaico de parches
con distintas coberturas, que varian en tamafio, forma y configuracion espacial (Armenteras &
Vargas, 2016). Su estructura se compone de la composicién —que quiere decir la cantidad y
variedad de tipos de parches presentes— y la configuracion —que muestra como esos parches
estan distribuidos en el paisaje. Estos componentes reflejan las relaciones espaciales y funcionales
entre parches, lo cual es importante para entender procesos como la fragmentacion, la conectividad
y las dinamicas de la biodiversidad en Colombia (Ministerio de Ambiente de Colombia, 2022;
Meza Elizalde, 2018).

La estructura del paisaje es entonces el patron de un paisaje, que esta determinado por el
tipo de uso, el tamafio, la forma, la disposicion y la distribucion de los elementos individuales del
paisaje y que puede ser cuantificada mediante el uso de métricas de paisaje (Walz, 2011). Los
patrones que se puedan detectar en la estructura del paisaje dependeran principalmente de la escala
que se utilice, por lo que el uso adecuado de la escala se ha presentado como un problema en el
estudio de la estructura del paisaje dada la subjetividad al momento de elegirla (McGarigal &
Marks, 1995; Turner, 2005, Walz, 2011; Fletcher & Fortin, 2018). Dado que es necesario
identificar correctamente la escala mas adecuada, ha surgido el uso de modelos multiescala (Wu,

2004; Subirds et al., 2006; Fletcher & Fortin, 2018). La modelizacion multiescala cuantifica las
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condiciones del entorno en diferentes escalas y luego evalta cual de ellas explica mejor un patron
0 proceso.

En Colombia, lineamientos recientes recomiendan caracterizar la composicion (cantidad y
variedad de coberturas) y la configuracion (distribucion de los parches) bajo un enfoque
multiescala para apoyar decisiones de manejo y conservacion, incluyendo metodologias
homologadas para analizar fragmentacién y conectividad ecoldgica y guias para evaluar la
integridad ecoldgica en areas protegidas, como por ejemplo el Plan de Accion de Biodiversidad al
2030 que prioriza el uso de métricas espaciales para orientar la gestién ambiental (Armenteras &
Vargas, 2016; MinAmbiente, 2022; PNN, 2022; MinAmbiente, 2024).

Para llevar a cabo estos analisis de composicion y estructura del paisaje se ha introducido
el uso de las métricas de paisaje, que permiten describir cuantitativamente la estructura espacial
de un paisaje en un momento determinado, proporcionando informacién sobre su composicién,
configuracién y funcionalidad; se puede realizar por medio de sistemas de informacidn geogréafica
(SIG) y el uso de herramientas como FRAGSTATS o paquetes en R (e.g., landscapemetrics)

(Chelaru et al., 2014; Turner et al., 2017; Hesselbarth et al., 2019).

2.2 La diversidad funcional como complemento de la diversidad taxonémica

Iniciando siglo, Schwartz et al. (2000), Tilman (2001), Diaz & Cabildo (2001) y Petchey
& Gaston (2002) empezaron a hablar de la necesidad de integrar la diversidad funcional definida
como la extension de las diferencias funcionales entre las especies de una comunidad (Tilman,
2001), que permite comprender la complementariedad de rasgos entre especies y su relacion con

el funcionamiento del ecosistema (Loreau, 1998; Chapin et al., 2000; Tilman, 2000; Diaz &
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Cabido, 2001; Loreau et al., 2001) junto con la diversidad taxonomica; siendo la diversidad alfa el
grado de relacion entre las especies dentro de la estructura taxondémica de una comunidad y la
diversidad beta el grado de diferenciacion en la composicion de taxones entre comunidades
(Whittaker, 1972). Ambas dimensiones de la diversidad, aunque conceptualmente son diferentes,
se complementan para ofrecer una vision mas integral del funcionamiento y los procesos
ecologicos (Moore, 2013; Moore & Brodie, 2024).

Las primeras métricas de diversidad funcional se basaban en clasificar las especies en
varios grupos funcionales de acuerdo con una clasificacion a priori (Hooper & Vitousek, 1997;
Tilman et al., 1997), sin embargo, se considera que estas métricas no se basan en métodos
objetivos, matematicos o estadisticos (Wright et al., 2006; Mouchet et al., 2010). Posteriormente,
se fueron realizando modificaciones a la forma de medir la diversidad funcional, pasando de la
identificacion de grupos funcionales en gremios, mediante la asignacion de conjuntos especiales
gue comparten uno o varios rasgos funcionales, a las medidas de indices de diversidad funcional
utilizando uno o varios rasgos simultaneamente (Gomez—Ortiz & Moreno, 2017).

En 1999 se habia publicado ya el indice FAD (Diversidad funcional de atributos), el cual
evalUa la contribucién funcional promedio de cada especie a la diversidad total de una comunidad
(Ricotta, 2005). Posteriormente, Petchey & Gaston (2002) propusieron el indice FD (Diversidad
funcional) evaluandola de manera continua, y en el 2005, se propuso el uso de la entropia
cuadratica de Rao (Q), como medida de la diversidad funcional (Botta- Dukat, 2005). En ese
mismo afio, Mason et al. (2005) sugieren que se divida la diversidad funcional en 3 componentes
principales y se empiezan a realizar mediciones de estos mismos: FDvar: divergencia funcional
(Mason et al., 2005), FR: riqueza funcional (Mason et al., 2005) y FRO: uniformidad funcional

(Mouillot et al., 2005). Estos indices son todos univariados (Mouchet et al., 2010).
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En el 2008 se proponen indices multivariados: FRic (riqueza funcional), FEve
(Uniformidad funcional) y FDiv (divergencia funcional) (Villéger et al., 2008). Mouchet y
colaboradores en el afio 2010, luego de una extensa revision de las diferentes metricas, concluyen
que la eleccion de los indices depende de la pregunta de investigacion que se plantee y el contexto
de estudio.

Con los avances en la medicion de la diversidad funcional, se empieza a evidenciar que el
analisis de la diversidad taxondmica, acompafiada de la diversidad funcional, es fundamental para
entender la relacién entre la diversidad, la estructura de las comunidades y el funcionamiento de

los ecosistemas (Hooper et al., 2005; McGill et al., 2006; Villéger et al., 2010; Gagic et al., 2015).

2.3 Integracion de la diversidad y el paisaje a través de las comunidades de aves

Los primeros estudios de aves en paisajes intervenidos se registran en los afios 70 y 80 con
trabajos como los de Terborgh (1974), Willis (1979), Karr (1982) y Bierregaard (1989); en estos
trabajos se hacian comparaciones de la composicion de avifauna en zonas fragmentadas.

Como resultado se observaba un cambio en la composicion de las especies dependiendo de
las caracteristicas asociadas a la estructura del paisaje (Bierregaard,1989). Sin embargo, a partir
de los datos obtenidos, no era posible profundizar en la causa de estos cambios. En los afios 90,
con un enfoque sobre el efecto de los cambios en la estructura del paisaje en la biodiversidad,
algunos estudios explicaban que la riqueza y la densidad de las especies podia ser afectada por el
tamafio de los fragmentos y sus implicaciones (Saunders, 1991).

Otros autores como Herkert (1994), observaban que la distribucion de las aves entre

fragmentos estaba influenciada por la extension del habitat y por la estructura de la vegetacion.
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Tambien se explicaba que en algunas especies de aves la reduccion del tamafio del parche
incrementaba el forrajeo selectivo (Kohlmann & Risenhoover, 1998). En la misma época,
empiezan a publicarse estudios en los que se evalian aspectos como la dispersion de semillas por
aves frugivoras, la relacion entre la riqueza de frugivoras y plantas con fruto, la relacién entre
frugivoras y el tipo de vegetacion y las interacciones entre aves y plantas en areas fragmentadas
(Guevara et al., 1992; Debussche & Isenmann, 1994; Kollmann, 1995; Pulido et al., 2000).

Con estos estudios se destaca la importancia de las aves frugivoras en la regeneracion de
areas perturbadas, la existencia de una relacion positiva entre la riqueza de frugivoras y la
disponibilidad de plantas con fruto. Ademas, se destaca el uso de diferentes tipos de vegetacion
por la comunidad de aves frugivoras y el uso de una especie de planta por diferentes especies de
aves.

Se han publicado estudios con diferentes enfoques en donde se evaltan la diversidad
taxonomica y funcional de aves en paisajes intervenidos. En Sur América se destacan trabajos
realizados en Brasil con aves insectivoras y frugivoras (p. ej. Bregman et al., 2014; Coelho et al.,
2016; Bovo et al., 2018); en Argentina Vaccaro et al. (2019) trabajaron con aves en general. Fuera
del continente americano se destacan estudios en Espafia (Hevia et al., 2016), en China (Morelli et
al., 2017) y en varios paises de Europa (Guerrero et al., 2011) en los que se evalGan aves en general,
incluyendo resultados para las aves frugivoras.

Asi mismo, se ha identificado que la heterogeneidad del paisaje es un factor clave en el
aumento de la diversidad de aves. Trabajos como los de MacArthur & MacArthur (1961) que
plantean la hipotesis de la diversidad de habitats, indicando que la riqueza de especies aumenta
con el numero y variedad de habitats disponibles, ya que esto implica un aumento de nichos y

recursos disponibles que pueden ser utilizados por diferentes especies. otros estudios en donde se
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analizan las métricas de heterogeneidad de la composicion y configuracion del paisaje han
evidenciado que paisaje con mayor combinacion de coberturas naturales, seminaturales y
antropicas albergan comunidades mas diversas (Fahrig et al., 2011; Stein et al., 2014).

En regiones tropicales la diversidad de aves esta fuertemente relacionada con la variacion
en los mosaicos de coberturas, en donde los parches de bosque, las areas riberefias y los cultivos y
pastos actan como habitats complementarios que facilitan el movimiento y la persistencia de aves
en paisajes transformados Velasquez-Valencia et al. (2019). También se ha documentado que la
heterogeneidad del paisaje genera efectos diferentes sobre la riqueza taxondmica y funcional,
mitigando hasta cierto punto los efectos negativos de las trasformaciones en algunos gremios
tréficos Sarmiento-Garavito et al. (2022). En general, la heterogeneidad en el paisaje da lugar a
mayores valores de diversidad taxondmica, funcional y filogenética en diferentes contextos de
transformaciones del paisaje y si importancia varia entre regiones (Fahrig et al., 2019; Martin et
al., 2022).

Estos estudios concluyen que las especies de aves con rasgos particulares como el gran
tamafo corporal, y principalmente las aves frugivoras e insectivoras, se ven altamente afectadas
en paisajes intervenidos. También se concluye que, la baja densidad poblacional, la reducida
probabilidad de recolonizacidn de las especies mas grandes, la caza, la competencia interespecifica
y los requerimientos de areas extensas, pueden aumentar la probabilidad de extincion local en
pequefios parches de bosque. Finalmente, se concluye que la riqueza funcional de las aves
frugivoras esta relacionada de forma directa y positiva con el tamafio del parche, y que las aves de
cuerpo y pico grande son mas sensibles a estos cambios. Estas consecuencias a su vez alteran la

red de interacciones troficas que regulan la dispersién de semillas (Bregman et al., 2016).
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En Colombia, se han realizado estudios enfocados en la diversidad funcional y la relacion
con el paisaje a traves del tiempo (Kattan et al., 1994; Kattan et al., 1996; Renjifo,1999; Palacio et
al.,2020; Gomez et al.,2021) y han evidenciado que las especies de aves son altamente afectadas
por las transformaciones en el paisaje, sin embargo, es escasa la literatura donde se relacionen

variables taxondmicas, funcionales y de paisaje en el tiempo (Lecoq et al., 2021).

2.4 El embalse Topocoro y la comunidad de aves del area de influencia a través del tiempo

El Embalse Topocoro de la central hidroeléctrica Sogamoso, se encuentra ubicado en la
Cordillera Oriental en el departamento de Santander, sobre el margen izquierdo y derecho de la
cuenca del rio Sogamoso. Esta en jurisdiccion de los municipios de Girdn, Betulia, Zapatoca, Los
Santos, Lebrija y San Vicente de Chucuri, que, junto con los municipios de Barrancabermeja,
Puerto Wilches y Sabana de Torres, ubicados aguas abajo del sitio de la represa, conforman el area
de influencia del Proyecto (ISAGEN, 2015; Plata & Vera, 2017).

El area de influencia directa comprende las areas hasta donde se pueden extender los
efectos de la construccion y operacion de la hidroeléctrica y esta determinada tanto por los
ecosistemas cuyas condiciones sean modificadas o alteradas como a los grupos de poblacién que
dependen de su oferta o de la funcion que cumple (INGETEC S.A, 2008), en este caso incluyen
los municipios de Betulia, Girdn, Zapatoca, los Santos, San Vicente de Chucuri y Lebrija. Siendo
Betulia y Girdn los que tienen mayor area cubierta por el embalse (ISAGEN, 2015).

Esta area es principalmente agricola y la mayor parte es utilizada en la cria de ganado y el
cultivo de cacao. Segun ISAGEN (2015) en la zona de influencia se encuentran biomas como

bosque humedo tropical y parte del enclave seco del rio Chicamocha. El espejo de agua del
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embalse esta rodeado principalmente de predios agricolas en regeneracién con algunos fragmentos
de bosque secundario especialmente en el costado occidental del espejo de agua (ISAGEN, 2015).
En el brazo del rio Sogamoso, las pendientes de las orillas del cuerpo de agua se hacen mas
pronunciadas y el ecosistema mas arido, formando un enclave seco que se extiende hacia el sur
del departamento de Santander a lo largo del rio Chicamocha u orobioma azonal del rio Sogamoso
(IDEAM, 2007).

Debido al desarrollo del Proyecto Hidroeléctrico Sogamoso, en el area de influencia directa
se han realizado diferentes estudios, en donde se ha registrado informacion sobre la diversidad
taxonomica de aves. En 1996 y en 2008 se realizaron estudios de impacto ambiental como parte
de los requisitos para la obtencion de la licencia ambiental (INGETEC, 1996; INGETEC, 2008),
estos informes se basan en inferencias de la posible distribucién de las especies del valle medio
del Magdalena y no por observaciones directas en la zona. En el afio 2009 se realizé un inventario
de fauna en el area de construccién de las vias de acceso al proyecto (GeBio, 2009), y ese mismo
afio se inicié la construccion de la represa. En el afio 2011 se realiz6 un monitoreo de la
composicidn y estructura de la fauna terrestre antes de la adecuacion del vaso del embalse (GeBio,
2011) y en el mismo afio se realiza un estudio de fauna y flora después de la adecuacion del vaso
del embalse (GeBio, 2011).

En el afio 2014, antes del llenado del embalse, se realizd un estudio para complementar la
linea base de fauna vertebrada terrestre en el area de influencia directa y en la zona de adecuacién
del vaso del embalse (GeBio, 2014) y en ese mismo afio, se realizaron también trabajos de
ahuyentamiento, rescate y reubicacién de fauna durante las actividades de aprovechamiento

forestal (GeBio, 2014). Después del llenado del embalse y durante el funcionamiento de la central
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hidroeléctrica, en los afios 2016 (GeBio, 2016), 2018 (Biotica, 2018) y 2023 (GeBio, 2023) se han

realizado estudios de la diversidad taxondmica de la fauna terrestre existente en area de influencia.

3. Materiales y métodos

3.1 Area de estudio

El embalse Topocoro, resultado de la realizacion del proyecto Hidroeléctrico Sogamoso,
se localiza en jurisdiccion de los municipios de Girdn, Betulia, Zapatoca, Los Santos, Lebrija y
San Vicente de Chucuri. Se encuentra ubicado en la region natural del valle del Magdalena Medio,
en el cafion del rio Sogamoso que conecta la cadena montafiosa conocida como la Serrania de la
Paz, 62 kilometros aguas abajo de la confluencia del rio Suarez y Chicamocha, y 75 kilémetros
aguas arriba de la desembocadura del rio Magdalena, en el departamento de Santander (GeBio,

2011) (figura 1).
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Figura 1.

Ubicacion del Embalse Topocoro, Santander

Colombia LEBRIJAS

}

[ Embalse Topocoro
[] Puntos muestreo
1. Santa Maria
2. Mata de Cacao
3. Aguablanca
4. El Ramo
5. Maquina resumidero
6. Chafarrota

En el area de estudio se presentan diferentes temperaturas y valores de precipitacion. El
municipio de Betuliay San Vicente de Chucuri presentan temperaturas de aproximadamente 24°C
y precipitacion anual de 2000 a 2500 mm, y en los municipios de Zapatoca, Girdn y Los Santos la
temperatura es de 22°C a 24°C y la precipitacion anual de 1500 mm. La zona en general presenta
un comportamiento de lluvias de tipo bimodal, siendo los meses de marzo a mayo y octubre a
noviembre los que presentan picos altos de lluvia y se caracteriza por poseer un clima calido y
himedo (IDEAM, 2019).

El area de influencia directa del embalse Topocoro se caracteriza por tener una vocacion

principalmente agricola y gran parte de los predios dentro de las veredas son utilizados en la
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produccién de ganado y el cultivo de cacao, tomates, frutales, yuca, pifia, café entre otros. Por lo
tanto, las coberturas vegetales son primordialmente zonas agricolas con algunos fragmentos de
bosque y arbustales (ISAGEN, 2015).

En términos de ecosistemas, el embalse pertenece al Orobioma medio de los Andes, segin
la clasificacion de ecosistemas del IDEAM. En el brazo del Rio Sogamoso se encuentra un
ecosistema particular, Unico en el pais que pertenece al orobioma azonal del Sogamoso y se trata
de un bosque seco con caracteristicas diferentes al que existe en otras zonas del pais (IDEAM,

2007).

3.2 Sitios de muestreo

Alrededor del embalse se han ubicado diferentes puntos que han sido muestreados a lo
largo del tiempo desde el inicio del proyecto, seis de ellos: Santa Maria (SM), Aguablanca (AB),
Mata de Cacao (MC), El Ramo (RA), Maquina Resumidero (MR) y La Chafarota (CH) que han
sido muestreados de manera consecutiva en cada afio de monitoreo (2011, 2014, 2016, 2018 y
2023) y realizados a lo largo del afio, pasando por épocas de lluvia y sequia (tabla 1), esto nos
permite una linea de datos continua y facilita la comparacion de los resultados a través del tiempo

estos puntos de encuentran en un radio de 5km desde el borde del embalse.

Tabla 1.

Puntos de muestreo ubicados en el area de influencia del embalse Topocoro

L . Coordenadas
Municipio Vereda Sitio L atitud Longitud
Giron Marta 1. Santa Maria 6.998.889 -73.392.611

Girén Sogamoso 2. Matade Cacao  7,0858611 -73,3564972
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_— . Coordenadas
Municipio Vereda Sitio L atitud Longitud
Giron La Parroquia 3. Aguablanca 7,08975 -73,3261944
Betulia Pefia Morada 4. El Ramo 7,0000833 -73,3667778
setulia Belmonte > Maquina =g o967778  -73,4130556
Resumidero
Betulia Sogamoso 6.La Chafarota 7,0768056 -73,3982222

3.3 Obtencidén de datos

Con los datos registrados en los estudios anteriormente realizados en la zona (GeBio, 2011;

GeBio, 2014; GeBio, 2016; GeBio, 2016; Biotica, 2018; GeBio, 2023) (tabla 2) se construyé para

cada afio una base de datos de las especies de aves y su correspondiente abundancia, informacion

necesaria para calcular la diversidad taxondmica (Jost, 2006, 2007; Moreno et al.,2011) y la

diversidad funcional (Pla et al.,2011). Es importante mencionar que los muestreos desde el 2011

al 2018 se realizaron por la misma persona y el muestreo del afio 2023 fue realizado por quien

desarroll6 el presente estudio. Esta continuidad en el observador ayuda a disminuir los sesgos

asociados a la experiencia, la capacidad de deteccion y los criterios de identificacion (Alldredge

et al., 2007; Simons et al., 2007).

Tabla 2.

Informacion del muestreo y registro de aves obtenidos en los monitoreos realizados entre 2011y

2023 en el area de influencia del embalse Topocoro

~ Numero de Dias de Total esfuerzo de muestreo Especies
Ao ., ]
observadores muestreo redes observacion registradas
2011 2 42 288 366 horas/hombre 231
2014 2 31 N/A 248 horas/hombre 202
2016 2 72 432 576 horas/hombre 280
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A Numero de Dias de Total esfuerzo de muestreo Especies
observadores muestreo redes observacion registradas

2018 2 155 821 1240 horas/hombre 285

2023 2 110 550 880 horas/hombre 301

3.4 Andlisis de la diversidad taxondmica

Se construyeron matrices de abundancias y matrices de presencia y ausencia para realizar
los andlisis de diversidad taxondmica. Se calcul6 la diversidad alfa mediante la riqueza (S) de
especies por cada afio de muestreo (Whittaker, 1972; Moreno, 2001). Se construyeron curvas de
rango abundancia para los afios de muestreo con el fin de determinar si existen diferencias
significativas entre la abundancia de las especies a través del tiempo.

Se calculd la diversidad verdadera con el estimador propuesto por Jost (2006)

qD=(Xpiqsi=1)1(1-q)

donde g D es la diversidad verdadera (Jost, 2006), pi es la abundancia relativa (abundancia
proporcional) de la iésima especie, S es el nimero de especies, y q es el orden de la diversidad y
define la sensibilidad del indice a las abundancias relativas de las especies (Jost, 2006, 2007;
Moreno et al., 2011). El valor del pardmetro g determina que tanto influyen las especies comunes
o las raras en la medida de la diversidad, asi cuando q=0 es insensible a la abundancia de las
especies y equivale a la riqueza observada; en g=1 todas las especies son incluidas con un peso
exactamente proporcional a su abundancia y equivale al exponente del indice de equidad de
Shannon—Wiener Exp(H) y cuando g=2 toma en cuenta a las especies mas comunes y equivale al
indice de dominancia de Simpson (1/Simpson) (Jost, 2006). El resultado se expresa como el
“numero efectivo de especies” (Jost, 2006), esta forma de expresar la diversidad de una comunidad

cumple con la propiedad de duplicacion expuesta por Hill (1973).
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Esto posibilita unificar el analisis haciendo comparable los resultados de diversidad y
también obtener una interpretacion directa y mas sencilla sobre cudl es la diferencia en la
diversidad de dos o mas comunidades (Jost, 2007; Moreno et al., 2011). La comparacion de la
riqgueza y los calculos de diversidad verdadera se realizaron en el programa R con el paquete
INEXT (Hsieh et al., 2014).

Para analizar la variacion en la composicion de especies entre los afios muestreados se
calculd la diversidad beta y sus componentes de anidamiento o diferencias en la riqueza y recambio
de especies segun la metodologia propuesta por Baselga (2010): (1) la diversidad beta total
estimada como la disimilitud de Sorensen referida a la composicidn de especies de un conjunto de
sitios presentes en cada grupo seleccionado (BSOR); (2) el recambio de especies entre los sitios
calculado como el indice de disimilitud de Simpson (BSIM); y (3) la disimilitud resultante debida
al anidamiento o diferencias en riqueza (BNES) obtenida al sustracr el componente de reemplazo
a la diversidad beta total (BSOR= BNES+ BSIM). Para esto se utilizo el programa R utilizando el
paquete betapart (Baselga & Orme, 2012). Este paquete permite la evaluacion de patrones
espaciales de diversidad beta utilizando medidas de disimilitud de mdltiples comunidades que
representan la heterogeneidad de la composicion en varios sitios o medidas por pares que
proporcionan matrices de distancia que representan la estructura multivariada de la desemejanza

(Baselga & Orme, 2012).

3.5 Seleccidén de rasgos para analizar la diversidad funcional

Con base en los trabajos de Cooke et al. (2019a, 2019b) y Gomez et al. (2021) se

seleccionaron los siguientes rasgos funcionales: masa corporal, dieta y amplitud de habitat, y
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capacidad de dispersion (indicada por medidas de las alas). Estos rasgos presentan una baja

correlacion entre ellos y explican gran porcentaje de variacion en el espacio funcional (Gomez et

al., 2021). Ademas, se seleccionaron otros rasgos como la morfologia del pico, relacionada con el

manejo de los alimentos y la longitud del tarso relacionada con el comportamiento alimenticio y

el tamafio del ave (Luck et al., 2012; Lopez et al., 2016) (tabla 3).

La medicion de los rasgos se realizo siguiendo el protocolo de Lopez et al. (2016); para

esto, se hizo uso de la coleccion de aves de la Universidad Industrial de Santander y la Coleccion

de Aves del Instituto de Investigacion de Recursos Bioldgicos Alexander von Humboldt (IAvVH-

A), adicionalmente, se hizo uso de datos de rasgos funcionales disponibles en la literatura (Wilman

et al., 2014; Montoya et al., 2018; Cooke et al., 2019b).

Tabla 3.

Rasgos funcionales seleccionados para el analisis de la comunidad de aves.

Complejo Rasgo Descripcion
- Altura del pico
Pico - Ancf_lo de pico a la altura E_xplica, entre otras_ cosas, el manejo y
de narinas tipo de frutas y semillas que consumen.
- Longitud total del culmen
Capacidad de _ Area alar Relaf:iqnado con la capacidad de
: - movimiento, uso de recursos Yy
dispersion (Alas) - Envergadura . . .
dispersion de semillas.
Relacionado con el comportamiento de
Masa corporal - Peso alimentacion, la longevidad y el tamafio
del rango de hogar.
Tarso - Longitud del tarso Puede influir en el comportamiento de

Uso de habitat

- Especialista
- Generalista

alimentacion.

Dicta donde las aves llevaran a cabo sus
actividades. Los generalistas del habitat
parecen mas resistentes al cambio
ambiental ya que tienen mayores
opciones de uso del habitat.
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Complejo Rasgo Descripcion

- Frugivoro

- Omnivoro

- Insectivoro Influye en todos los aspectos del
- Nectarivoro comportamiento de alimentacion.

- Carrofiero

- Granivoro

Dieta

3.6 Analisis de la diversidad funcional

Se cred una matriz de abundancias con las especies en las columnas y los afios en las filas
y una matriz de rasgos funcionales con los nombres de los rasgos en las columnas y las especies
en las filas. Dado que se tienen datos cualitativos y cuantitativos, se calculd la distancia entre
especies basada en rasgos con la medida de distancia de Gower (Gower, 1971) la cual utiliza la
distancia euclidiana y Jaccard para ambos tipos de variables (Gomez et al., 2019). Para evaluar la
calidad del espacio funcional se realiz6 un analisis de coordenadas principales (PCoA), de esta
forma se eliminan los rasgos altamente relacionados entre si, y se asegura la inclusion de los rasgos
funcionales explicativos (Magneville et al., 2022). Los ejes obtenidos de PCoA se adoptaron como
nuevos rasgos para calcular los indices de diversidad funcional (Gomez et al., 2019).

Utilizando el paquete mFD propuesto por Magneville et al. (2022), lenguaje de
programacion de R, se calcularon los cuatro indices considerados como componentes principales
de la diversidad funcional: Riqueza funcional (FRic), Equidad funcional (FEve), Divergencia
funcional (FDiv) y Especialidad funcional (FSpe) (Cordova-Tapia & Zambrano, 2015).

La riqueza funcional es el volumen del espacio funcional que ocupan las especies de una
comunidad, la cual es independiente de las abundancias (Villéger, 2008), la Equidad funcional

describe la regularidad con que las especies de distribuyen en el espacio de los rasgos teniendo en
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cuenta su abundancia (Pla et al.,2011), la divergencia funcional cuantifica como los valores de los
rasgos de extienden a lo largo del rango de un espacio de rasgos (Mason et al., 2005, Farias &
Jaksic, 2009) y finalmente la especialidad funcional es la distancia media de una especie con
respecto al centroide de la comunidad (Bellwood et al., 2006), en donde las especies mas alejadas

al centro de peso son las mas funcionalmente especialistas (Cordova-Tapia & Zambrano, 2015).

3.7 Analisis de la estructura del paisaje

Se utilizaron imagenes satelitales de Landsat 5 y Landsat 8, correspondientes a cada uno
de los afios de estudio (2011, 2014, 2016, 2018 y 2023) descargadas del servicio geoldgico de los
Estados Unidos USGS (https://earthexplorer.usgs.gov), con una resolucion de 30 metros. Estas
iméagenes vienen almacenadas bandas a banda en el sistema de referencia WGS84 con un nivel de
procesamiento basico denominado L1, que incluye una correccién geométrica preliminar (Aguilar
et al., 2006).

La combinacion de las diferentes bandas espectrales de las imagenes satelitales permite
interpretar aspectos como la vegetacion y el uso del suelo, entre otros. Existen combinaciones
especificas RGB que muestran y discriminan elementos de las imagenes, en este caso, para obtener
las coberturas del suelo de cada imagen se utilizaron las combinaciones RGB432: para observar
en color natural y RGB543: para observar vegetacion en infrarrojo (Aguilar et al., 2006), utilizando
el software de acceso libre Qgis 3.14.

Se realizo la clasificacion de las coberturas de la tierra de cada afio considerando la
nomenclatura y definicion de la Leyenda Nacional de Coberturas de la Tierra - Metodologia

CORINE Land Cover adaptada para Colombia (IDEAM, 2010). Esto mediante una clasificacion
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supervisada (Chuvieco, 1996), teniendo en cuenta los Territorios Artificializados compuesto por
vias, cultivos y tierras, Bosques y Areas seminaturales compuesto por areas de Bosque Y
vegetacion secundaria y Superficies de agua en este caso, compuesta por el area del Embalse.

Las coberturas clasificadas segun Corine Land Cover fueron reclasificadas en cinco clases
funcionales para el analisis de métricas del paisaje: (1) Bosque, (2) Vegetacion secundaria, (3)
Pastizales, (4) Mosaico agropecuario, y (5) Areas degradadas/infraestructura (tabla 4). Las
coberturas correspondientes a cuerpos de agua (embalse) y nubes fueron excluidas del analisis de
métricas del paisaje, pero se cuantificaron por separado para evaluar la expansion del embalse a

través del tiempo.

Tabla 4.

Reclasificacion de las coberturas para el calculo de las métricas de paisaje

Clase Coberturas
Bosque Bosques (3.1) + Bosques mixtos (3.1.4)
Vegetacion Vegetacion secundaria alta (3.2.3.1) + Vegetacion secundaria baja
secundaria (3.2.3.2)
. Pastos limpios (2.3.1) + Pastos enmalezados (2.3.2) + Pastos
Pastizales
arbolados (2.3.3)

Cultivos transitorios (2.1) + Mosaico de cultivos y pastos (2.4.2) +

Mosaico de cultivos y vegetacion natural (2.4.3) + Mosaico de

pastos y vegetacion natural (2.4.4)

Areas degradadas /  Zonas industriales o de servicios (1.2.2) + Zonas degradadas por
infraestructura extraccion minera o canteras (3.3.3)

Cuerpos de agua (5.1.1) + Embalses (5.1.4) + Nubes y sombras (sin

cédigo CORINE especifico)

Mosaico
agropecuario

Excluidas

Los poligonos de cobertura (formato shapefile) fueron rasterizados a una resolucion
espacial de 30 m utilizando el paquete terra (Hijmans, 2023) en R version 4.x. Se empled la regla

de los ocho vecinos para definir la conectividad entre pixeles del mismo tipo de cobertura,
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permitiendo identificar parches continuos en las direcciones cardinal y diagonal (McGarigal &
Marks, 1995).

Se hizo una delimitacion espacial para el calculo de las métricas, con el fin de caracterizar
la estructura del paisaje en el entorno de los sitios de muestreo, para esto se definié un buffer de 5
km alrededor del embalse. Todos los raster se reproyectaron a un sistema de coordenadas
(MAGNA SIRGAS Origen nacional) para garantizar que las distancias y las métricas dependientes
del area fueran comparables.

Las métricas del paisaje fueron calculadas utilizando el paquete landscapemetrics version
1.5 (Hesselbarth et al., 2019) en R, se calcularon métricas en tres niveles jerarquicos (tabla 5). Se

calculd el indice de Vegetacion de Diferencia Normalizada (NDV1) en el software libre QGIS 3.4.

Tabla 5.

Meétricas de paisaje calculadas para cada uno de los afios de muestreo.

Nivel . N A
s Metrica Descripcion Qué mide
jerarquico
- Area total del paisaje Tamafio del area de estudio;
TA (Area Total) . paisa) - .
analizado. extension espacial total.
. Nimero total de Grado de fragmentacion
NP (NUmero de . g
Parches) parches presentesenel general; mas parches = mayor
paisaje. fragmentacion.
. . Intensidad de fragmentacion
PD (Densidad de Numero de parches . ~
. . . ajustada por tamafio del
Paisaje Parches) por unidad de area. ..
paisaje.
oo Porcentaje del paisaje Dominancia de un tipo de
LPI (indice del Je el paisal P

Parche Mas Grande)

LSI (indice de
Forma del Paisaje)

ocupado por el parche
de mayor tamafio.
Relacion  entre el
perimetro total y el
area del paisaje.

cobertura o  conectividad

estructural.

Complejidad de la forma

general del paisaje.
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i l>||vel' Métrica Descripcion Qué mide
jerarquico
SHDI (Indice de Medida de la Diversidad de clases de
Diversidad de diversidad de tipos de cobertura (riqueza y
Shannon) cobertura. abundancia relativa).
c Mi 3
SHEI (indice de ide glan— _
. equitativamente  se Uniformidad o equilibrio entre
Equitatividad de . .
distribuyen las los tipos de cobertura.
Shannon)
coberturas.
CONTAG E:aa:;zll Ije ﬁ)gsrfigi(:?jz Grado de mezcla o dominancia
(Contagio) P P de coberturas; heterogeneidad.
cobertura.
. Evalia | i .
Al (Indice de valua la tendencia de Conectividad estructural
. las coberturas a formar ..
Agregacion) . general del paisaje.
grupos contiguos.
. Area total ocupada por Extension espacial de cada
CA (Areade Cl . .
(Area de Clase) cada tipo de cobertura. cobertura dentro del paisaje.
. P taje del paisaj .. :
PLAND (Porcentaje orcentaye el paisae Representatividad relativa de
. ocupado por cada
del Paisaje) cada clase.
cobertura.
NP (NUmero de NUmero de parches Fragmentacion interna de cada
Parches) por tipo de cobertura.  cobertura.
. Tamafio promedi Fragmentacion
AREA_MN (Area amafio promedio de Fragme taf:!o 0
. los parches de una compactacion de una
Media de Parches) -
clase. cobertura especifica.
A.‘RI.E,A—SD, Variabilidad del Heterogeneidad en la
(Desviacion Estandar ~
. tamanio de los parches. estructura de los parches.
Clase del Area)
: Longitud total de .
ED (Densidad de g . Grado de fragmentacion y
borde por unidad de .
Borde) . exposicion de bordes.
area.
] , Area interna de los . .
TCA (Area Nucleo Superficie efectiva no afectada
parches, excluyendo
Total) por efecto de borde.
los bordes.
CPLAND Proporcion del éarea . s
. - , , Integridad interior de los
(Porcentaje de Area  nucleo respectoal area |, .
§ héabitats.
Nucleo) total.
. Evalia | ntigli .
Al (Indice de valua la contiguidad Conectividad estructural

Agregacion)

espacial entre parches
de la misma clase.

dentro de la cobertura.
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Nivel . o A
N Metrica Descripcion Qué mide
jerarquico
. Evalua la conectividad - .
COHESION (Indice . . Continuidad o grado de union
” fisica entre parches de .
de Cohesion) . entre fragmentos similares.
una misma clase.
ENN_MN (Distancia Promedio de la . : .
. . : . Aislamiento  espacial 0
Euclidiana al Vecino distancia entre parches -
. . . separacion entre fragmentos.
Més Cercano) del mismo tipo.
Se calcularon métricas individuales para cada parche (area, forma, distancia al
Parche vecino mas cercano), las cuales fueron resumidas mediante estadisticos

descriptivos (media, mediana, desviacion estdndar, minimo y méximo) por clase
de cobertura y afio.

3.8 Relacion entre la estructura del paisaje, la diversidad taxondémica y la diversidad

funcional

Para determinar la relacion entre la estructura del paisaje y la diversidad taxondmica y
funcional de la comunidad de aves se construyeron dos matrices independientes, una con los
indices de diversidad taxonomica Hill (q0, q1 y g2) y otra con los de diversidad funcional (FRic,
FEve, FDiv, FSpe) y las métricas del paisaje (Al, CONTAG, LPI, NP, PD, SHDI y SHEI)
obtenidas en cada afio 2011 — 2023. Antes de correr los modelos se exploraron las variables
mediante una correlacion de Spearman con el propésito de identificar la relacién entre los indices
de diversidad y las métricas de paisaje y reducir la colinealidad entre las variables predictoras. Con
base en los resultados se seleccionaron métricas representativas de la estructura el paisaje: Al
(Aggregation Index): conectividad y continuidad de los parches, NP (NUmero de Parches): grado
de fragmentacion, SHDI (Shannon Diversity Index): heterogeneidad del paisaje.

Se ajustaron los modelos lineales multivariantes teniendo en cuenta los indices de
diversidad (g0, g1, g2, FRic, FEve, FDiv, FSpe) como variable respuesta y las métricas del paisaje

(Ejemplo: Numero de Parches Densidad de Parches indice de Agregacion Porcentaje del paisaje
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etc.) como variables predictoras. El analisis multivariante permitié evaluar el efecto global de la
estructura del paisaje sobre la variacion taxonomica y funcional de la comunidad de aves. También
se estimaron modelos lineales univariados (LM) para cada indice de diversidad para identificar el
peso relativo y la influencia de cada métrica del paisaje. Esto permitié determinar cuéles
componentes del paisaje ejercen mayor influencia sobre patrones especificos de diversidad.

Se realiz6 una seleccion automatica de modelos basado en el criterio de informacion de
Akaike corregido (AICc), generando todas las posibles combinaciones de predictores para cada
indice de diversidad. Para el modelo se calculé en AlICc, el coeficiente de determinacién ajustado
(R2aj), la diferencia respecto al mejor modelo (AAICc) y el peso de Akaike (w;) (Burnham &
Anderson, 2002; Symonds & Moussalli, 2011).

Adicionalmente, se exploraron las formas funcionales de modelos lineales y no lineales
aplicando transformaciones sobre las variables predictoras (Al, NP, PD y SHDI) bajo cuatro
formas funcionales: Lineal (aditiva), Logaritmica [log(x)], Cuadratica [x?] e Inversa [1/x]. Las
transformaciones fueron evaluadas de manera individual y en combinaciones de dos predictores
para cada indice de diversidad, los modelos fueron comparados mediante el criterio de informacion
de Akaike corregido (AICc) y el R2 ajustado, considerando mejores los de valores con AAICc < 2

y mayor peso de Akaike (Portet, 2020; Burnham & Anderson, 2002).
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4. Resultados

4.1 Diversidad taxondmica

4.1.1 Composicion de especies

Se obtuvo un listado general de 310 especies distribuidas en 22 6rdenes y 54 familias. Entre
los d6rdenes mas abundantes se encuentran Passeriformes, Apodiformes y Accipitriformes
representando el 58%, 6% y 5% respectivamente (figura 2), y entre las familias mas abundantes
se encuentra Tyrannidae, representando el 13%, una familia de aves insectivoras, con una amplia
gama de estrategias troficas, muchas de ellas generalistas, aunque algunas son muy especializadas
(Fitzpatrick, 1980; Tello et al., 2009). Habitan una gran variedad de ambientes, desde bosques bien
conservados hasta areas abiertas o modificadas lo que puede indicar plasticidad ecoldgica e
importancia como indicadores de cambios en la estructura del paisaje (Skutch, 1960; Schulenberg
etal., 2007).

La familia Thraupidae a la cual pertenecen el 11% de las especies, agrupa a las tangaras;
muchas especies son especialistas de bosque, indicadores de habitats conservados o secundarios
maduros, mientras que otras toleran areas perturbadas. Cumplen funciones clave como la
dispersion de semillas y la polinizacion (Isler & Isler, 1999; Burns et al., 2014), y finalmente
Thamnophilidae con un 6% de representatividad incluye a los hormigueros, tipicos de los bosques

himedos tropicales. Muchas de sus especies son sensibles a la fragmentacién y perturbacion, por
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lo que su presencia y abundancia suele indicar habitats bien conservados, con cobertura arbustiva

densa y una estructura compleja del sotobosque (Zimmer & Isler, 2003; Stotz et al., 1996).

Figura 2.

Representatividad de (a) 6rdenes taxondémicos y (b) familias taxondmicas de las aves registradas

en el area de influencia del embalse Topocoro
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Las especies mas abundantes a lo largo de los afios de monitoreo han sido la lora cabeciazul

(Pionus menstruus), el cardenal pico de plata (Ramphocelus dimidiatus), el cucarachero

chupahuevos (Campylorhynchus griseus), el azulejo (Thraupis episcopus) y el periquito de

anteojos (Forpus conspicillatus), entre otros (figura 3).
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Figura 3.

Especies de aves mas abundantes registradas durante los afios de monitoreo en el area de

influencia del embalse Topocoro.
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4.1.2 Diversidad alfa

Segun el estimador de la cobertura de muestreo se evidenciaron valores por encima del 90
% en cada afio. En los nimeros de Hill, para el orden =0, el afio 2023 tuvo la mayor riqueza, 263
especies con 275.35 esperadas y el afio con menor riqueza fue el 2014 con un total de 139 especies
registradas (figura 4a). Para el orden g=1 el afio con mayor diversidad es el 2023 con un valor de
118.55 y el afio con menor valor de diversidad es el 2014 con 65.98 (Figura 4b).

Finalmente, para el orden g=2 los valores indican que el afio 2023 tiene la mayor equidad
con valor de 77.22 y el que tiene menor equidad es el 2011 con valor de 38.91 (figura 4c) (tabla

6).
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Tabla 6.
Valores de los numeros de Hill (g=0, g=1y gq=2) y estimador de cobertura de muestreo (SC)

para los afios de monitoreo.* Abd: abundancia

~ # especies % Cobertura
Ano q0 al a2 Abd* esperadas de muestreo
2011 168 66.14 38.91 3618 178.98 93.82%
2014 139 65.98 44.3 2367 148.24 93.75%
2016 238 102.8 65.37 6162 247.39 96.23%
2018 254 107.2 69.11 7662 263.02 96.55%
2023 263 118.6 77.22 9743 275.35 95.49%
Figura 4.

Diversidad de aves registrada en el area de influencia del embalse Topocoro segun los nimeros

de Hill: (a) riqueza de especies (q=0), (b) diversidad (g=1) y (c) equidad (q=2), entre 2011y
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En la tabla 7 se muestran las especies que son registros Unicos en cada afio.

Tabla 7.

Especies que fueron registradas en un solo afio de muestreo.

Afo # especies Unicas Especies
Asio clamator, Baryphthengus martii,
2011 5 Campephilus melanoleucos, Chloroceryle
inda, Xiphocolaptes promeropirhynchus
2014 1 Buteogallus urubitinga

Basileuterus culicivorus, Cercomacroides
parkeri,  Circus buffoni, Cyanerpes
caeruleus, Cyanerpes cyaneus, Discosura
2016 11 conversii, Dysithamnus mentalis,
Microbates  cinereiventris, Myiophobus
fasciatus, Notharchus tectus, Setophaga

fusca

Anurolimnas viridis, Automolus

ochrolaemus, Buteo platypterus,
2018 8 Chlorostilbon poortmani, Chrysolampis

mosquitus, Columbina minuta, Elanus
leucurus, Xiphorhynchus lachrymosus
Electron platyrhynchum, Falco femoralis,
Micrastur semitorquatus, Poliocrania exsul,
2023 10 Rostrhamus sociabilis, Schiffornis
stenorhyncha, Sturnella magna, Thryophilus
rufalbus, Trogon rufus, Xenerpestes minlosi

4.1.3 Diversidad beta

Los resultados muestran que la diversidad beta total entre los afios evaluados es moderada
segtn el indice de disimilitud de Serensen (BSOR ~25.6%), la cual estd explicada principalmente
por diferencias en la riqueza de especies (anidamiento BSNE = 0.151) y en menor medida por el

recambio de especies (BSIM = 0.105) (figura 5), lo que nos indica que la variacion entre los afios
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no se debe principalmente al reemplazo de especies sino a la pérdida y ganancia de especies, en
donde la comunidad de aves registradas de algunos afios son subconjuntos de otros afios con mayor

riqueza.

Figura 5.

Dendograma de la diversidad beta entre los afios de monitoreo.
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El analisis de la variacidn en la composicion de especies por pares de afios evaluados segun
el indice de disimilitud de Serensen (BSOR), muestra dos agrupamientos entre los afios, 1o que
muestra patrones de similitud en la comunidad de especies registradas en cada afio. Los afios 2018
y 2023 estan estrechamente relacionados (disimilitud < 0.1), lo que indica que las especies
registradas en estos afilos son muy similares, posteriormente a este grupo se une el afio 2016 con
una ligera disimilitud. El otro grupo esta conformado por los afios 2011 y 2014 que se separan
claramente del resto (disimilitud > 0.3), esto indica que la comunidad de aves registrada en estos

dos afios es distinta en comparacion con los demas.
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4.2 Diversidad funcional

Se calcularon todos los indices de diversidad funcional disponibles en el paquete mFD
propuestos por Magneville et al. (2022), pero debido a que no se encontraron diferencias
significativas entre los afos, solo se tendran en cuenta los 4 indices considerados como
componentes principales de la diversidad funcional FRic, FEve, FDiv y FSpe (tabla 8) (Cérdova-

Tapia & Zambrano, 2015).

Tabla 8.

Valor de los indices de diversidad funcional calculados para cada afio de monitoreo

Afo Sp FRic FEve FDiv FSpe
2011 168 0.297 0.344 0.813 0.246
2014 139 0.558 0.329 0.773 0.241
2016 238 0.603 0.316 0.810 0.249
2018 254 0.750 0.321 0.845 0.240
2023 263 0.881 0.303 0.827 0.233

Asi como la riqueza de especies presento un incremento a lo largo de los afios de muestreo,
pasando de 168 especies en 2011 a 263 en 2023, de la misma manera coincide con la riqueza
funcional (FRic) mostré un aumento con el paso de los afios, con valores que oscilaron entre 0.297
en 2011y 0.881 en 2023. Esto nos muestra una mayor amplitud del espacio funcional ocupado por
la comunidad.

La equidad funcional (FEve) presentd valores relativamente estables, con una pequefia
tendencia a la disminucion en el tiempo que varié entre 0.344 en 2011 y 0.303 en 2023. La

divergencia funcional (FDiv) mantuvo valores altos, entre 0.773 y 0.845, que no representan
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cambios marcados entre los afios. Finalmente, la especializacion funcional (FSpe) mostré valores

bajos y estables a lo largo del tiempo, oscilando entre 0.246 en 2011 y 0.233 en 2023 (figura 6).

Figura 6.

indices de diversidad funcional en cada afio de monitoreo y especies con mayor aporte de

rasgos unicos: Ramphastos ambiguus, Cochlearius cochlearius, Sarcoramphus papa y

Micrastur semitorquatus.
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4.3 Métricas del paisaje a través del tiempo

A partir de la clasificacion de las coberturas vegetales y el calculo de las métricas del
paisaje de cada afio de muestreo se identificaron cambios marcados en los patrones de
fragmentacion, diversidad, dominancia y conectividad del paisaje. En las imagenes (figura 7) se
pueden evidenciar las transformaciones en las coberturas de la tierra en el periodo del 2011 al
2023.

El embalse Topocoro present6 un crecimiento progresivo en su area inundada. El area del
embalse pas6 de 535.33 hectareas en 2011 a 5,338.68 hectareas en 2023, representando un
incremento total de 897.3% en 12 afios (tabla 9). EI mayor aumento tanto en términos absolutos
como relativos se registrd entre 2011 y 2014, con 1,394.41 hectéareas adicionales inundadas
(260.5% de incremento). Entre 2014 y 2016 se presentd el segundo periodo de mayor expansion
con 2,652.24 hectareas (137.4%), mientras que los periodos posteriores mostraron tasas de

crecimiento progresivamente menores: 10.4% (2016-2018) y 5.6% (2018-2023).

Tabla 9.

Evolucidn del area del embalse Topocoro en el periodo 2011-2023.

Afio  Area(ha) Cambio absoluto (ha) Cambio relativo (%6)

2011  535.33 - -
2014 1,929.74 1,394.41 260.5
2016 4,581.98 2,652.24 137.4
2018 5,056.67 474.69 10.4
2023 5,338.68 282.01 5.6

Nota: Los analisis de métricas de paisaje se realizaron excluyendo el area del embalse para evaluar

Unicamente la estructura de las coberturas terrestres.
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Figura 7.

Cambio en las coberturas vegetales entre el afio 2011 y 2023.

Coberturas de la tierra
I Red vial, ferroviarias y terrenos asociados

[ Cultivos transitorios

[ Pastos limpios

[ Pastos arbolados

[ Pastos enmalezados

] Mosaico de pastos y cultivos

] Mosaico de cultivos, pastos y espacios naturales
] Mosaico de pastos con espacios naturales

[ Bosques

[ Bosque de galeria y ripario

[ Vegetacion Secundaria Alta

] Vegetacion Secundaria Baja

I Cuerpos de agua artificiales

1 Nubes y sombras

El paisaje mostr6 cambios significativos en la proporcion de las diferentes coberturas

durante el periodo de estudio (tabla 10). EI mosaico agropecuario, que dominaba el paisaje en 2011
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representando el 58.89% del area total, experimentd una reduccion dréstica a 3.26% en 2018, con
una recuperacion parcial a 8.68% en 2023.

En contraste, la cobertura de bosque aumento de 25.73% en 2011 a 36.96% en 2023, con
una tendencia ascendente estable desde 2016. La vegetacion secundaria presento el incremento
mas notable, pasando de 2.39% en 2011 a un maximo de 32.35% en 2018, estabilizandose en
30.55% para 2023. Los pastizales mostraron fluctuaciones, con un minimo de 14.65% en 2011y
valores entre 23-28% en los afios siguientes. Las areas degradadas e infraestructura representaron

menos del 1% del paisaje en todos los afios.

Tabla 10.
Meétricas de composicion y estructura por clase de cobertura en la zona de influencia del

embalse Topocoro (2011-2023).

Clase ARG PLAND CA NP Area_ MN ED Cohesion
(%) (ha) (ha) (m/ha) (%)
2011 25.73 3,914.2 19 206.0 10.56 98.59
2014 29.72 58923 24 245.5 15.19 99.12
Bosque 2016 35.46 54428 19 286.5 18.97 99.27
2018 36.38 5599.9 16 350.0 13.79 99.31
2023 36.96 6,069.1 24 252.9 19.29 99.35
2011 2.39 364.1 3 121.4 1.21 97.78
Vegetacion 2014 19.40 3,846.4 12 320.5 12.01 99.02
secundaria 2016 33.11 5,082.7 24 211.8 22.55 98.88
2018 32.35 4,979.0 20 248.9 19.48 99.42
2023 30.55 5,016.6 10 501.7 18.77 99.43
2011 14.65 22280 7 318.3 5.11 98.65
2014 24.64 4,884.9 16 305.3 16.88 99.27
Pastizales 2016 15.03 2,306.5 29 79.5 18.51 97.93
2018 27.79 42772 52 82.3 28.72 98.32
2023 23.77 3,903.1 49 79.7 27.73 98.14
Mosaico 2011 56.89 8,653.3 10 865.3 11.52 99.43

agropecuario 2014 25.58 5,072.0 19 267.0 16.99 99.23
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Clase ARG PLAND CA NP Area_ MN ED Cohesion
(%) (ha) (ha) (m/ha) (%)

2016 15.94 2,446.3 11 222.4 17.18 99.05
2018 3.26 502.0 10 50.2 2.26 98.17
2023 8.68 1,4252 11 129.6 6.94 98.14
2011 0.33 50.9 1 50.9 0.72 96.03
Areas 2014 0.66 130.2 6 21.7 1.87 94.34
degradadas/ 2016 0.47 71.9 8 9.0 1.39 92.36
infraestructura 2018 0.22 33.6 2 16.8 0.61 92.64
2023 0.03 5.3 1 5.3 0.13 87.19

Nota. CPLAND: Porcentaje del paisaje; CA: Area de clase; NP: Numero de parches; AREA_MN:

Area media de parches; ED: Densidad de borde; COHESION: indice de cohesion.

4.3.1 Configuracion general del paisaje

Las métricas de configuracion del paisaje permiten cuantificar los cambios espaciales y

estructurales ocurridos en la zona de influencia del embalse Topocoro a lo largo del periodo 2011

2023, describiendo la fragmentacion, diversidad, conectividad y dominancia de las coberturas

(tabla 11).

Tabla 11.

Métricas de configuracion del paisaje en la zona de influencia del embalse Topocoro (2011-

2023). Se excluyé el area del embalse de los analisis.

Métrica Descripcion 2011 2014 2016 2018 2023
Al indice de agregacion (%) 97,02 95,1 93,17 94,33 93,99
CONTAG Indice de contagio (%) 63,31 48,77 4971 5526 5224
Lpy ~ [ndice del parche mds ,oe 433 1421 1512 1632
grande (%)
NP Numero total de parches 40 77 91 100 95
PD Densidad de parches (n/100 0.26 0.39 0.59 0.65 058

ha)
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Meétrica Descripcion 2011 2014 2016 2018 2023
SHDI Indice de diversidad de 106 141 134 121 129
Shannon
SHEI Indice de equitatividad de 0,66 0,87 0,83 0.75 0.8
Shannon
TA Area total analizada (ha) 15210,5 19825,8 15350,0 15391,6 16419,3

7 4 8 4 4
Nota. NP: NUmero de parches; PD: Densidad de parches; LPI: indice del parche mas grande;

SHDI: indice de diversidad de Shannon; SHEI: indice de equidad de Shannon; CONTAG: indice

de contagio; Al: indice de agregacion; TA: Area total.

4.3.2 Fragmentacion del paisaje

El nimero total de parches (NP) mostré un incremento sostenido, pasando de 40 parches
en 2011 a un maximo de 100 parches en 2018, representando un aumento del 150% en la
fragmentacion del paisaje. Para 2023, el nimero de parches se redujo levemente a 95. La densidad
de parches (PD) siguié una tendencia similar aumentando de 0.26 parches/100 ha en 2011 a 0.65
parches/100 ha en 2018, con un valor de 0.58 parches/100 ha en 2023.

El indice del parche més grande (LPI) presentd una reduccién de 17.56% en 2011 a valores
entre 14-16% en los afios subsecuentes, con el minimo en 2016 (14.21%). Para 2023, este indice
se recuperd parcialmente a 16.32%, aunque sin alcanzar los valores iniciales. Esta disminucion

indica una pérdida de dominancia de parches grandes continuos en el paisaje.
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4.3.3 Heterogeneidad del paisaje

El indice de diversidad de Shannon (SHDI) present6 un incremento inicial de 1.06 en 2011
a 1.41 en 2014 (33.0% de aumento), seguido de una disminucion progresiva hasta 1.21 en 2018,
con una leve recuperacion a 1.29 en 2023. El indice de equitatividad (SHEI) siguidé un patron
similar, alcanzando su maximo de 0.87 en 2014 y posteriormente disminuyendo a 0.75 en 2018,

para finalmente estabilizarse en 0.8 en 2023.

4.3.4 Agregacion del paisaje

El indice de contagio (CONTAG) disminuy6 de 63.31% en 2011 a 48.77% en 2014,
indicando una mayor dispersion de las coberturas. Posteriormente, este indice fluctuo entre 49.71%
(2016) y 55.26% (2018), estabilizandose en 52.24% para 2023. El indice de agregacion (Al)
presentd una tendencia descendente desde 97.02% en 2011 hasta 93.17% en 2016, con valores
entre 93-94% en afios posteriores, reflejando una menor agregacién espacial de las coberturas
similares.

El analisis integrado de las métricas de paisaje revelo tres periodos diferenciados: (1) 2011-
2014, caracterizado por fragmentacion inicial e incremento de 92.5% en el nimero de parches; (2)
2014-2018, con transformacion acelerada del mosaico agropecuario (-94.7%) y expansion de
vegetacion secundaria (+93.9%); y (3) 2018-2023, con estabilizacion de la fragmentacion y
consolidacién de coberturas naturales. La diversidad del paisaje (SHDI) disminuy6 30.7% entre

2011y 2018, con leve recuperacién posterior.
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El analisis del indice de Vegetacion de Diferencia Normalizada (NDVI) evidencid
variaciones en la productividad y cobertura vegetal a lo largo del tiempo (figura 8). El afio con
mayor NDVI fue 2023 y en 2018 también se observé un valor alto (0.74), lo cual refleja presencia
de coberturas méas densas. En el 2014 hay una reduccion del indice (0.53) aqui predomina un
paisaje mas heterogéneo con una menor proporcion de areas con vegetacion densa, el afio 2016
presenta valores similares al 2014. Finalmente, el afio 2023 muestra valores intermedios lo que

puede indicar una posible recuperacion de la vegetacion.
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Figura 8.

Variaciones del indice de Vegetacion de Diferencia Normalizada (NDVI) entre 2011 y 2023.
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4.4 Relacion entre la estructura del paisaje, la diversidad taxonémica y funcional a traves

del tiempo

Los modelos desarrollados para evaluar las relaciones entre la estructura paisaje y la
diversidad, mostraron que las métricas asociadas a la configuracion del paisaje, es decir,
conectividad y fragmentacion son los que explican mejor la variacion de la diversidad taxonémica

y la funcional en el periodo de tiempo analizado.

4.4.1 Diversidad taxondémica

La seleccion de modelos univariados mostrd que la densidad de parches (PD) es la métrica
que mejor explica la variacién en los indices de diversidad taxonémica con los siguientes valores:
qo: AICc = 76.33, R?aj = 0.66, qi: AICc = 66.55, R?aj = 0.76, q2: AICc = 61.47, R?aj = 0.81, con
valores de pendientes positivas (qo: p =294.05, p=0.06, qi: B =135.70,p=0.04, q2: p =93.74, p
= 0.02) (tabla 12), lo que indica que es la variable predictora méas informativa para explicar la
rigueza de la comunidad de aves. En cuanto a los modelos bivariados, los valores de AICc son
infinitos debido a la alta colinealidad entre las métricas, sin embargo, los R? ajustados mas altos
corresponden a combinaciones entre Al y SHDI (R2aj = 0.81), y Al con CONTAG (R2aj = 0.80),
reforzando la idea de la influencia de la conectividad y la heterogeneidad del paisaje en la

diversidad de aves.
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Tabla 12.
Seleccidn de modelos univariados segun el Criterio de Informacion de Akaike corregido (AlICc)

para los indices de diversidad taxondomica (qo, q1, q2) en la zona de influencia del embalse

Topocoro.
indice Predictor AICc R2aj AAICe w Slope se Slope p
PD 76.33 0.665 0.00 0.675 294,05 0,06
NP 7959 0356 326 0.132 1,64 0,17
q0 Al 80.02 0.298 3.69 0.106 -26,15 0,20
: CONTAG 8314 -0.309 6.81 0.022 -1,28 0,83
Riqueza

LPI 83.22 -0.331 6.89 0.021 -1,60 0,95
SHDI 83.23 -0.333 690 0.021 -891 0,97
SHEI 83.23 -0.333 690 0.021 -8,90 0,98
PD 66.55 0.757 0.00 0.701 135,70 0,04
NP 69.63 0550 3.08 0.151 0,82 0,09
Al 70.38 0.477 383 0.103 -13,08 0,12
ql CONTAG 7455 -0.204 7.99 0.013 -1,30 0,61
SHEI 7491 -0.293 835 0.011 52,32 0,78
SHDI 7492 -0.297 837 0.011 30,00 0,79
LPI 7494 -0.304 839 0.011 -2,57 0,81
PD 61.47 0807 0.00 0.699 93,74 0,02
NP 64.12 0.672 266 0185 0,59 0,06
Al 65.62 0557 416 0.087 -9,26 0,09
g2 CONTAG 70.24 -0.115 877 0.009 ~-1,14 0,50
SHEI 70.74 -0.233 9.28 0.007 5584 0,66
SHDI 70.77 -0.239 930 0.007 32,70 0,67
LPI 70.87 -0.265 9.40 0.006 -2,63 0,71

Nota. AlCc: Criterio de Informacién de Akaike corregido; R2aj: coeficiente de determinacién

ajustado; AAICc: diferencia de AlCc respecto al mejor modelo; w;: peso del modelo (probabilidad
relativa de ser el mejor modelo segun AlCc); Slope_se: Error estandar; Slope_p: p valor asociado

a la pendiente.

Los resultados de la seleccion automatica de modelos con todas las combinaciones posibles

mostraron un mejor ajuste del modelo al incluir variables predictoras complementarias (tabla 13).
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Indicando que la combinacion de fragmentacion (NP), heterogeneidad (SHDI, SHEI), agregacion
(Al) y tamarfio del parche mas grande (LPI) explican gran parte de la variacion temporal de la

diversidad taxonomica de la comunidad de aves.

Tabla 13.
Mejores modelos segun el Criterio de Informacidn de Akaike corregido (AICc) y el coeficiente

de determinacion ajustado (R2aj).

indice Modelo mas parsimonioso AlICc  RZaj

9o NP + SHDI + SHEI -66.40 0.9999
Q Al +LPI +PD -36.22 0.9923
¢ Al +LPI + NP -40.78 0.9932

Los modelos con diferentes formas funcionales mostraron que la relacion logaritmica
proporciona mejores ajustes para los tres indices de la diversidad, siendo la variable SHDI (indice

de Diversidad de Shannon) la més informativa (tabla 14).

Tabla 14.
Mejores ajustes de la relacion logaritmica para los indices de diversidad taxonémica. Criterio

de Informacion de Akaike corregido (AICc) y el coeficiente de determinacion ajustado (R?aj).

indice Modelo funcional Forma AICc RZaj
Qo Log (SHDI) log 7510 0.74
Q Log (SHDI) log 62.40 0.89
¢ Log (SHDI) log 5592 094
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4.4.2 Diversidad funcional

Los resultados mostraron que la conectividad (Al) y la heterogeneidad del paisaje (SHDI)
son las variables que mejor explican los cambios en la diversidad funcional de la comunidad de
aves a lo largo del tiempo. Las mayores correlaciones se dieron entre FRic y las métricas Al (p =
0.78) y SHDI (p = 0.74), y entre FDiv y Al (p = 0.81). FEve y FSpe mostraron correlaciones
positivas moderadas con SHDI (p = 0.65 y p = 0.58, respectivamente).

Los modelos univariados mostraron que el Al (indice de Agregacion) y el SHDI (indice
de Diversidad de Shannon) son los predictores con mayor capacidad explicativa sobre las
variaciones en los indices de diversidad funcional (tabla 15). Al presentd los menores valores de
AICcy mayores R2 ajustado para los indices FRic y FDiv (AICc =55.2'y 47.8; RZaj =0.79 y 0.82,
respectivamente). Para los indices FEve y FSpe el mejor predictor fue SHDI con los siguientes
valores (AICc =64.6 y 71.1; R2aj = 0.73 y 0.70, respectivamente), esto indica que la conectividad
y la heterogeneidad del paisaje son las variables méas asociadas a la diversidad funcional de la

comunidad de aves.

Tabla 15.
Seleccién de modelos univariados segun el Criterio de Informacion de Akaike corregido (AlCc)
para los indices de diversidad funcional (FRic, FDiv, FEve, y FSpe) en la zona de influencia del

embalse Topocoro.

indice Predictor AICc R2aj AAICe w;
FRic Al 55.20 0.790 0.00 0.675
SHDI 5710 0.756 190 0.225
NP 60.40 0.622 5.20 0.069
PD 61.00 0.608 5.80 0.031




EFECTOS DE LA ESTRUCTURA DEL PAISAJE 58

indice Predictor AICc R2aj AAICe w;
SHEI 62.45 0581 7.25 0.020
CONTAG 63.18 0.559 7.98 0.013
LPI 63.45 0552 825 0.011
FEve SHDI 64.60 0.730 0.00 0.701
PD 65.44 0.713 0.84 0.189
Al 67.33 0.663 2.73 0.075
NP 69.27 0.622 4.67 0.023
SHEI 7092 0585 6.32 0.010
LPI 7135 0573 6.75 0.008
FDiv Al 4780 0.820 0.00 0.699
SHDI 48.92 0.801 1.12 0.211
NP 5140 0.723 3.60 0.061
PD 5222 0.702 4.42 0.020
SHEI 53.68 0.662 5.88 0.006
CONTAG 54.11 0.652 6.31 0.004
FSpe SHDI 71.10 0.700 0.00 0.699
NP 7252 0678 142 0.191
PD 7393 0.649 2.83 0.086
Al 7482 0.631 372 0.021
SHEI 76.08 0.607 4.98 0.003
Nota. AlICc: Criterio de Informacion de Akaike corregido; RZaj: coeficiente de determinacion

ajustado; AAICc: diferencia de AlCc respecto al mejor modelo; w;: peso del modelo (probabilidad

relativa de ser el mejor modelo segn AlCc).

En los modelos bivariados, la combinacion de Al y SHDI es la que explica mejor la riqueza
(FRic) y la divergencia (FDiv) funcional, alcanzando valores de R? ajustado por encima de 0.9.
Para la equitatividad (FEve) y la especializacion (FSep) funcional la combinacion de PD + SHDI
y Al + NP mejoran la capacidad explicativa en comparacion a los modelos univariados, con valores
de AICc cercanos a 4.

Con la seleccion automatica de los modelos combinados se encontré un mejor ajuste del

modelo al incluir otras variables del paisaje (tabla 16). Los valores de R2 ajustado menores a 0.98
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indican que las variables agregacion (Al), heterogeneidad (SHDI, SHEI) y fragmentacion (NP,
PD) en combinacidon explican la mayor parte de la variacion temporal registrada en los indices de
la diversidad funcional. Por otra parte, los modelos con diferentes formas funcionales mostraron

que las relaciones logaritmicas presentan mejores ajustes en los cuatro indices (tabla 17).

Tabla 16.
Mejores modelos segun el Criterio de Informacién de Akaike corregido (AICc) y el coeficiente

de determinacion ajustado (R2aj).

indice Modelo mas parsimonioso AICc R?2aj

FRic Al + NP + SHDI -60.4 0.995
FEve Al + SHDI+PD -58.1 0.991
FDiv Al + SHDI + SHEI -56.8 0.993
FSpe Al + SHDI + NP -53.9 0.989

Tabla 17.
Mejores ajustes de la relacion logaritmica para los indices de diversidad funcional. Criterio de

Informacion de Akaike corregido (AICc) y el coeficiente de determinacién ajustado (Rzaj).

Indice Mejor predictor funcional Forma AICc R2aj

FRic log (SHDI) log 51.2 0.85
FEve Log (PD) log 58.7 0.81
FDiv Log (Al) log 46.7 0.88

FSpe Log (SHDI) log 539 0.84
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5. Discusion

5.1 Diversidad taxondmica a través del tiempo

5.1.1 Diversidad alfa

Los resultados muestran una variacion temporal de la riqueza y la diversidad de la
comunidad de aves en el area de influencia del embalse a lo largo del periodo de estudio (2011 —
2023), pasando de 201 especies en el afio 2011 a un minimo de 139 especies en el 2014, afio que
coincide con el llenado del embalse, y a partir de ese afio aumenta progresivamente hasta alcanzar
263 especies en el afio 2023; asi mismo, el aumento en los indices Hill g1 y g2 respecto al periodo
del 2014 — 2016 indican un aumento de la diversidad taxondmica y una mayor equidad. Esta
tendencia puede indicar un proceso de recuperacion de la comunidad de aves posterior a las
perturbaciones causadas por la construccion y el llenado del embalse. Este patrén ha sido
observado en diferentes estudios en embalses hidroeléctricos en donde aunque la riqueza de
especies puede declinar de forma dréastica durante las fases de tala y construccién, las comunidades
muestran sefiales de recuperacion desde la fase de inundacion hasta la fase de operacion (Abreu et
al., 2020; Henriques et al., 2021; Nasruddin-Roshidi., 2021). Estos resultados también concuerdan
con patrones descritos en otros sistemas donde tras la perturbacién inicial la comunidad refleja una
recomposicion estructural y predominan las especies oportunistas y de amplia distribucion
(Laurance et al., 2018).

La dominancia de la familia Tyrannidae puede ser un indicador tanto de los patrones de

recuperacion observados como de la mayor heterogeneidad de ambientes. Esta familia se compone
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de especies insectivoras con una gran variedad de estrategias troficas desde muy especialistas a
generalistas, que habitan ambientes tanto conservados como perturbados mostrando plasticidad
ecologica e importancia como indicadores de cambios en la estructura del paisaje (Rosa et al.,
2013).

La presencia y abundancia de la familia Tyrannidae a través de los afios de muestreo puede
indicar que el paisaje transformado por la construccion del embalse mantiene condiciones
adecuadas para especies con alta flexibilidad ecoldgica. Esto concuerda con la configuracion actual
de paisaje, caracterizado por mosaicos agricolas, con fragmentos de bosque y vegetacion
secundaria en transicion, los cuales ofrecen una variedad de microhabitats y recursos. Como
resultado, especies como Tyrannus melancholicus, Elaenia flavogaster, Sayornis nigricans,
Pyrocephalus rubinus y Todirostrum cinereum entre otras, logan coexistir y explotar distintos

estratos y nichos disponibles en la matriz del paisaje del area de influencia.

5.1.2 Diversidad beta

El andlisis de diversidad beta mostré que la variacion temporal en la composicion de
especies esta explicada més por el anidamiento o pérdida de especies que por el recambio, lo que
quiere decir que la comunidad de algunos afios es un subconjunto de afios con mayor riqueza
(Baselga, 2010; Baselga & Orme, 2012). La predominancia del anidamiento o diferencia en
riqueza entre afios concuerda con lo esperado en paisajes donde la perturbacion elimina especies
sensibles y favorece la colonizacion progresiva (Legendre & De Céceres, 2013). En estudios a
largo plazo se ha identificado que la diversidad beta esta determinada por procesos de pérdida y

recuperacion mas que por reemplazos rapidos principalmente en paisajes fragmentados (Baselga,
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2015; Anderson et al., 2019). Esto puede sugerir que la comunidad de aves del area de influencia
del embalse pudo haberse reorganizado sin modificar de forma dréstica su estructura taxonomica,
manteniendo una base comun de especies persistentes a lo largo de los afios.

En el dendograma de similitud se muestran dos grupos bien definidos, el primero con los
afios 2011 y 2014 (fase de construccion y del llenado) y 2016, 2018 y 2023 (fase de operacion).
Esta separacion refleja un proceso de ajuste inicial seguido por una estabilizacion relativa de la
composicién, en donde las diferencias son mayores al inicio de la perturbacion y disminuyen de
manera gradual cuando el habitat se va regenerando (Bonthoux et al., 2013).

Algunos estudios han documentado una disminucién generalizada en las comunidades de
aves, incluso en bosques relativamente conservados a causa de la degradacion del habitat y las
presiones antropicas (Ocampo-Pefiuela et al., 2019; Stouffer et al., 2021), sin embargo, nuestros
resultados muestran un tendencia un poco diferente que complementa lo reportado en la literatura,
en el area de influencia del embalse, la aparente recuperacion observada corresponde a un proceso
de reorganizacion de la comunidad, una resiliencia estructural, mas que a una recuperacion hacia
un estado mayor de integridad ecoldgica.

En este caso, la estabilidad que se observa después del 2016 parece estar impulsada por la
coexistencia de la cobertura agricola con los remanentes de vegetacion natural, que como se ha
mencionado anteriormente favorece especies generalistas y tolerantes a las perturbaciones, por
esta razon, el aumento en la similitud entre los afios siguientes no implica una mejora del estado
ecoldgico sino una reconfiguracién de la comunidad, hacia una comunidad dominada por especies
generalistas y oportunistas; este patron es cominmente descrito en paisajes fragmentados (Bovo

et al., 2018; Sekercioglu et al., 2019).



EFECTOS DE LA ESTRUCTURA DEL PAISAJE 63

5.1.3 Limitaciones del esfuerzo de muestreo

Aunque los estimadores de la cobertura del muestreo muestran valores altos, mayores al
93% en todos los afios, es importante reconocer que el esfuerzo de muestreo podria influir de
alguna manera en los patrones observados El afio 2018 tuvo el mayor esfuerzo (1240
horas/hombre), mientras que 2014 tuvo el menor (248 horas/hombre), lo que podria explicar la
menor riqueza registrada en ese afo. Este tipo de sesgo ha sido reconocido en diferentes estudios:
una revision de Watson (2017), indicé que de 225 estudios sobre diversidad de aves publicados
entre en 2004 y el 2016, el 71% utiliza reglas implicitas de esfuerzo de muestreo sin justificacion
y solo el 15% tiene en cuenta explicitamente la detectabilidad estimada.

Para disminuir este tipo de sesgos, el analisis realizado en este trabajo se basé en que la
cobertura de muestreo que fue superior al 93% en todos los afios para garantizar las comparaciones
en la completitud de la muestra mas que en su tamafio. La estandarizacion por coberturas calculada
con el paquete INEXT permite comparar la diversidad bajo una misma proporcién de individuos
detectados reduciendo el efecto de las diferencias en el esfuerzo de muestreo (Chao & Jost, 2012;
Hsieh, Ma & Chao, 2016), adicionalmente, para reducir sesgos espaciales, metodologicos y de
observador, se tuvieron en cuenta datos de los mismos sitios, con los mismos métodos y el mismo
equipo de trabajo excepto en los afios 2011 y 2023, donde el equipo de trabajo fue diferente
(Schmidt et al., 2023; Conservation Biology, 2020).

Existen otros sesgos asociados a las especies de dificil deteccidn y la variacion en el espejo
de agua del embalse que favorece la deteccion de especies acuaticas en algunos afios
independientemente del esfuerzo; particularmente el afio 2014 es el que tiene menor esfuerzo de

muestreo y coincide con el llenado del embalse, afio con mayor perturbacion, por lo que se hizo
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una cuidadosa interpretacion de este afio, aungque su cobertura de muestreo similar a otros afios
puede sugerir un cambio ecologico real mas alla de efectos del muestreo.

Finalmente, la consistencia en las coberturas del muestreo, en las metodologias de campo
implementadas y la concordancia entre las métricas de diversidad, podrian soportar los patrones
temporales observados reconociendo que los afios con esfuerzos similares (2016 — 2023) permiten

hacer comparaciones mas confiables.

5.2 Diversidad funcional a través del tiempo

Los resultados del andlisis de los cuatro componentes de la diversidad funcional (FRic,
FEve, FDiv y FSpe) en el area de influencia del embalse, muestran patrones que reflejan la
respuesta de la comunidad de aves a las transformaciones del paisaje, aunque estos cambios son
sutiles, tienen implicaciones importantes en el funcionamiento del ecosistema y su resiliencia a

largo plazo.

5.2.1 Riqueza funcional

El indice de riqueza funcional (FRic) mostré un aumento desde el afio 2011 (0.297) hasta
el 2023 (0.881) lo que indica una expansién del espacio funcional que ocupa la comunidad de aves;
esto concuerda con el aumento de la riqueza taxonémica. Sin embargo, segun Villéger et al. (2010),
la riqueza de especies por si sola no es una sefial de recuperacion del ecosistema, para ello es
necesario evaluar otros aspectos que tengan en cuenta los rasgos funcionales para evaluar cambios

reales en las comunidades después de un evento de perturbacion.
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En este caso, este aumento estd determinado principalmente por la aparicion de especies
con combinaciones de rasgos extremos y con caracteristicas morfoldgicas especializadas. Especies
como Ramphastos ambiguus, Cochlearius cochlearius, Sarcoramphus papa y Micrastur
semitorquatus aportan estos rasgos Unicos; se caracterizan por tener picos grandes, alas y colas
largas, ademas de estrategias troficas diferentes y uso de nichos ecoldgicos particulares. La
ausencia en los primeros afios de monitoreo (2011 y 2014) y su aparicion en los afios siguientes
pueden indicar un proceso de recolonizacién gradual a causa de la recuperacion de las condiciones
del paisaje luego de la construccion del embalse.

Sin embargo, es importante mencionar, como lo indica Mouillot et al. (2013), que la
rigueza funcional de especies puede no disminuir cuando la perturbacion no es suficientemente
fuerte como para provocar la extincion local de especies. Otros autores han documentado que, en
paisajes perturbados, la riqueza funcional puede mantenerse estable o aumentar debido a la
colonizacién de especies generalistas mientras que las funciones ecolégicas especializadas se ven

afectadas (Bregman et al., 2014; Coelho et al., 2016).

5.2.2 Equidad funcional

Este indice presentd valores bajos con una tendencia decreciente (0.344 en 2011 y 0.303
en 2023) a través del tiempo. Esto indica que la distribucion de las abundancias dentro del espacio
funcional no es homogénea, algunas partes del espacio funcional estan siendo dominadas por los
rasgos de unas especies mientras que otras estan poco representadas o incluso ausentes (Villéger
et al., 2010), esto puede estar indicando un uso ineficiente de los recursos y una baja redundancia

funcional en la comunidad (Mason et al., 2005; Nash et al., 2016).
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Esta disminucién puede ser una sefial de degradacion funcional del ecosistema (Nash et al.,
2016). Segun la teoria de la similitud limitante, en comunidades no perturbadas coexisten especies
con combinaciones de rasgos diferentes con abundancias similares y distribuciones uniformes en
el espacio funcional (Mason et al., 2008). Por el contrario, cuando aumenta la perturbacion del
habitat el filtrado ambiental puede favorecer ciertos rasgos haciendo que las especies se agrupen
un poco mas dentro del espacio funcional y presenten distribuciones desiguales de las abundancias
(Mouillot et al., 2013), favoreciendo a las especies generalistas y afectando a las especies con
funciones mas especializadas.

Bohada-Murillo et al. (2021) han documentado que las represas pueden afectar de manera
diferente a las especies dependiendo de sus requerimientos de habitat y capacidad de dispersion;
aquellas especies con necesidad de areas extensas y dependientes de bosques conservados pueden
tener limitaciones para mantener sus poblaciones viables, mientras que las especies generalistas
incrementan sus abundancias al hacer uso de los recursos en areas antropogenizadas (Renjifo,

1999; Castafio-Villa & Patifio-Zabala, 2008).

5.2.3 Divergencia Funcional

La divergencia funcional mantuvo valores altos, sugiriendo que las especies mas
abundantes ocupan espacios separados dentro del espacio funcional, es decir, tienen rasgos
funcionales diferentes entre si. Esto se puede asociar con un alto grado de diferenciacién de nicho
y niveles de competencia estables desde la construccion del embalse; sin embargo, esta estabilidad

no necesariamente refleja una conservacion de la integridad ecolégica sino mas bien la persistencia



EFECTOS DE LA ESTRUCTURA DEL PAISAJE 67

de un ndcleo de grupos generalistas que mantiene una separacion funcional en paisajes
transformados (Mason et al., 2005; Mouchet et al., 2010).

En este caso, la permanencia de insectivoros y frugivoros generalistas como por ejemplo:
Tyrannus melancholicus, Elaenia flavogaster, Todirostrum cinereum, Amazona ochrocephala y
Thraupis episcopus concuerda con lo que se ha observado en paisajes heterogéneos y dominados
por actividades agricolas (Flynn et al., 2009; Laliberté & Legendre, 2010), la permanencia de esas
especies con diferentes estrategias funcionales conlleva a un nivel alto de complementariedad
funcional en la comunidad de aves (Mason et al., 2005; Petchey & Gaston, 2006; Mouchet et al.,
2010).

Estos patrones han sido observados en otros estudios en donde las comunidades de aves en
paisajes fragmentados mantienen valores altos de divergencia funcional, mostrando la persistencia
de grupos funcionales dominantes pero la pérdida gradual de funciones menos representadas
(Hevia et al., 2016; Vaccaro et al., 2019). En el periodo analizado en el area de influencia del
embalse, los frugivoros de gran tamafio como Aburria aburri y Penelope montagnii muestran
apariciones esporadicas y abundancias bajas, estas especies dispersoras especializadas son
sensibles a la pérdida de cobertura (Petchey & Gaston, 2006; Vaccaro et al., 2019).

Asi mismo, algunos insectivoros especialistas de sotobosque como Thamnophilus doliatus,
Formicarius analis y Xiphorhynchus susurrans se registraron con abundancias bajas y presencia
escasa, lo que sugiere una disminucién de funciones asociadas al control de invertebrados e
interacciones troficas dependientes de microhabitats. Este patron estd relacionado con la
simplificacién estructural del sotobosque en paisajes intervenidos (Flynn et al., 2009; Hevia et al.,

2016).
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Aunque la divergencia se mantiene con valores altos debido a que persisten grupos
generalistas, la reduccion o desaparicion de frugivoros e insectivoros especializados y con héabitat
especificos de sotobosque pueden estar mostrando una simplificacion funcional de la comunidad,
patrén caracterizado por mantener amplitud funcional pero perdiendo profundidad funcional; esto
es tipico de comunidades que han experimentado procesos de fragmentacion y perturbacion

intensa (Hevia et al., 2016; Vaccaro et al., 2019).

5.2.4 Especializacion funcional

Este indice mostrd valores bajos y estables a lo largo del tiempo. Esto indica una baja
proporcidn de especies funcionalmente especialistas (Cérdova - Tapia & Zambrano., 2015). Segun
Bellwood et al. (2006), las especies ubicadas lejos del centroide del espacio funcional tienen rasgos
mas especializados y desempefian funciones Unicas que funcionan como amortiguador cuando la
comunidad enfrenta cambios ambientales. En nuestro caso, la baja recuperacion de FSpe después
de un poco mas de una década desde la construccion del embalse puede indicar que las especies
especialistas tipicamente caracterizadas por tener rasgos funcionales mas estrechos, grandes
tamafos corporales, baja densidad poblacional y reducida probabilidad de recolonizacién
(Bregman et al., 2016) no han podido establecer poblaciones viables en el area de influencia.

Por ejemplo, especies con tamafios corporales grandes como Aburria aburri, Penelope
montagnii, Tigrisoma fasciatum o Spizaetus tyrannus, presentan masa corporal alta y
requerimientos espaciales y energéticos altos asociados a bosques continuos; su baja abundancia
sugiere que la matriz agricola no ofrece las condiciones necesarias para sostener estas poblaciones.

Asi mismo ocurre con especies con picos alargados y curvos como Xiphorhynchus susurrans,
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tarsos robustos como Sclerurus obscurior o morfologia compacta como Leptopogon superciliaris,
todas con abundancias reducidas. Estos rasgos estan asociados al uso de sotobosques densos,
estrato que es simplificado en areas transformadas (Gomez et al., 2021).

Otras especies como Micrastur semitorquatus, Pulsatrix perspicillata o Circus buffoni,
depredadoras de gran tamario corporal aparecen de manera escasa, lo que puede estar indicando
un debilitamiento de funciones troficas superiores y por lo tanto de regulacion de presas medianas
y pequerfias. Aunque la comunidad mantiene su amplitud funcional, es posible que algunas especies
con rasgos Unicos o funciones ecoldgicas especializadas estén disminuyendo, lo cual es un

comportamiento comun en paisajes fragmentados (Hevia et al., 2016; Vaccaro et al., 2019).

5.2.5 Anélisis integrado

Cuando se analiza la diversidad funcional integrada en los cuatro indices, los patrones
observados son complejos de interpretar. Por un lado, la riqueza taxonémica y funcional se podrian
interpretar como una sefial de recuperacién, mientras que la disminucion en la equitatividad y la
especializacion funcional sugieren una degradacion funcional del ecosistema.

Estas contradicciones han sido reportadas por Villéger et al. (2010), quienes demostraron
que es posible observar pérdidas de diversidad funcional a causa de una pérdida de especializacion
funcional, mientras que la riqueza de especies aumenta.

En general, los resultados de la diversidad taxondmica concuerdan con la teoria del filtrado
ambiental en paisajes modificados (Mouillot et al., 2013). La construccion y la operacion del
embalse acta como un filtro ambiental que favorece que se establezcan especies con ciertas

combinaciones de rasgos como por ejemplo las generalistas, omnivoras y de tamafios corporales
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medios, mientras que restringe la permanencia de especies con rasgos especializados. Con estos
patrones observados se puede considerar que la comunidad de aves del area de influencia del
embalse es una comunidad funcionalmente homogénea, con menor capacidad de explotar de
manera eficiente todos los recursos disponibles y que puede tener una baja resiliencia frente a

perturbaciones adicionales.

5.3 Métricas de la estructura del paisaje en el area de estudio en el tiempo

Los resultados evidencian una transformacion notable en el area de influencia del embalse
Topocoro durante los 12 afios analizados (2011-2023), caracterizada principalmente por el
aumento del area inundada y, en consecuencia, por cambios en la composicién y configuracion de
las coberturas vegetales terrestres. Este patrén coincide con lo reportado para otros embalses
hidroeléctricos, donde la creacion del espejo de agua genera una serie de impactos acumulativos
que desencadenan efectos en cascada mas alla de la zona directamente inundada (Grill et al., 2019).

La fase inicial de transformacién, entre 2011 y 2014, muestra un incremento del 92.5% en
la fragmentacion, coincidiendo con el periodo de llenado del embalse. Esto sugiere que el llenado
actu6 como un motor primario de la fragmentacion del paisaje. EI aumento en el nimero de
parches, junto con la reduccion del indice del parche mas grande (LPI), evidencia una pérdida de
continuidad en las coberturas y una disminucién en la dominancia de parches amplios, condiciones
gue pueden afectar negativamente a las comunidades de aves.

Hallazgos similares han sido reportados en otros sistemas de embalses. Por ejemplo, en las
islas de bosque creadas tras la formacion del embalse Tucurui en la Amazonia brasilefia, el tamafio

del parche fue identificado como el predictor mas fuerte de la riqueza y composicién de la
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comunidad de aves después de 22 afios, siendo las especies de sotobosque las mas vulnerables a
la fragmentacion (Bueno & Peres, 2018).

En el Area de Influencia del Embalse Topocoro se puede observar un patron comparable:
especies asociadas a sotobosque y estratos intermedios como Xiphorhynchus susurrans, Sclerurus
obscurior, Thamnophilus doliatus, Leptopogon superciliaris, Dendrocincla fuliginosa o
Myiophobus fasciatus, registran abundancias bajas y apariciones esporadicas, lo que puede estar
evidenciado una limitacion en la recuperacion de especies especialistas estructurales y funcionales.

Asi mismo, especies con rasgos morfoldgicos extremos, como algunos frugivoros de gran
tamafo corporal (Aburria aburri, Penelope montagnii, Ara severus), o los piscivoros con picos
altamente especializados (Chloroceryle inda, Phalacrocorax brasilianus, Tigrisoma fasciatum)
muestran abundancias bajas y presencia fluctuante, lo que indica una posible pérdida de funciones
ecologicas sensibles a la transformacion de los paisajes. También se puede evidenciar un
debilitamiento de las funciones tréficas al tener baja presencia y abundancia de depredadores
especializados como Pulsatrix perspicillata, Micrastur semitorquatus, Spizaetus tyrannus, Circus
buffoni y Buteogallus urubitinga. Estas observaciones sugieren una comunidad cada vez mas
dominada por especies adaptadas a matrices heterogéneas y transformadas, con una disminucién
progresiva de especies con funciones ecoldgicas mas especializadas, patron documentado en otros
estudios (Flynn et al., 2009; Bovo et al., 2018; Heviaet al., 2016). La continuidad de esta tendencia
puede llevar a una simplificacion funcional, con pérdida de funciones clave como la dispersion de
semillas grandes, el control poblacional de algunos insectos y la depredacion piscivora afectando
el funcionamiento ecoldgico a mediano y largo plazo (Laliberté & Legendre, 2010; Mouillot et al.,

2013).
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5.3.1 Restablecimiento y posible regeneracion del paisaje

Uno de los patrones encontrados con mayor relevancia es la expansion de la vegetacion
secundaria, pasando de ser el 2% en 2011 a ser el 32.4% en el 2018, es decir un aumento del
1,100%; a diferencia del patron evidenciado en el mosaico agropecuario que disminuye del 52.3%
al 2.5% en el mismo periodo. Esto puede indicar un proceso de abandono de areas agricolas y
como consecuencia una regeneracion natural. En un estudio realizado en la central hidroeléctrica
Miel I en Caldas, Colombia, se observé un patron similar, en donde entre 1991 y 2011 observaron
una transformacion de areas abiertas y rastrojos hacia bosques secundarios, teniendo esto un
impacto positivo en la conservacion local de la avifauna, resaltando que a pesar de los impactos
no mitigables de los proyectos hidroeléctricos, hay una contribucion en la conservacién de las
coberturas vegetales que puede ser significativa (Andrade et al., 2013).

El establecimiento de la vegetacidn secundaria en parches méas grandes en el 2023 puede
sugerir la maduracion de un proceso sucesional y una posible regeneracion del paisaje. Esto es un
proceso positivo ya que los parches de vegetacion secundaria pueden ser habitats complementarios
y actuar como areas de conectividad para las especies con diferentes requerimientos (Ocampo-

Pefiuela y Pimm, 2014).

5.3.2 Heterogeneidad del paisaje

El indice de diversidad de Shannon (SHDI) mostré un patrén variable, un aumento inicial

del 2011 (1.06) al 2014 (1.41), luego una disminucion en el 2018 (1.21) y finalmente un aumento

en el 2023 (1.29). El incremento inicial coincide con la fase de mayor transformacion, en donde el
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paisaje pasa de ser una matriz dominada por mosaicos agricolas hacia una matriz mas heterogénea
con diferentes tipos de coberturas. Posteriormente la disminucion del SHDI en 2018 sugiere una
simplificacién del paisaje, dominado por pocas coberturas favoreciendo principalmente especies
generalistas sobre las especialistas.

Esto se ve reflejado en la composicion de especies durante el periodo entre 2016 y 2018,
en donde se observo un incremento de especies generalistas y tolerantes a la perturbacién como
Pionus menstruus, Ramphocelus dimidiatus, Campylorhynchus griseus y Thraupis episcopus. Por
el contrario, especies especialistas mostraron registros esporadicos y baja abundancia incluyendo
insectivoros de estratos bajos como como Hylophilus flavipes, Habia gutturalis y Pheugopedius
fasciatoventris, asi como frugivoros y piscivoros sensibles a la pérdida de cobertura continua como
Cyanocorax affinis, Tangara inornata, Chloroceryle americana o Tigrisoma lineatum. Lee y
Martin (2017) mostraron como el efecto de la heterogeneidad del paisaje (SHDI) esta fuertemente
relacionado de manera positiva en la riqueza de especies (Diversidad taxondémica) pero no es
significativa sobre la diversidad funcional en la avifauna en paisajes agricolas, explicando que
ambas dimensiones de la diversidad pueden responder de manera diferente a la heterogeneidad.
La equitatividad (SHEI) también tiene un valor maximo de 0.87 en el 2014 cuando el paisaje
presenta una distribucion mas equilibrada de las coberturas y luego disminuye. Esta dindmica
puede darse por la consolidacién de la cobertura de vegetacion secundaria y la disminucion de la
matriz agricola que incluye diferentes coberturas como los cultivos transitorios, mosaico de pastos
y cultivos, mosaico de cultivos, pastos y espacios naturales y mosaico de pastos con espacios
naturales.

Por otro lado, el indice de cohesion (COHESION) es alto para la mayoria de las coberturas,

lo que contrasta con la alta fragmentacion observada; esto puede deberse a que este indice mide
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conectividad fisica entre los parches de la misma cobertura mientras que NP refleja fragmentacion
absoluta. Es importante mencionar que la conectividad estructural no garantiza la conectividad
funcional para los organismos. En especies dependientes de bosque, incluso las distancias cortas
entre parches de bosque son barreras para su dispersion (Taylor et al., 1993; Fahrig, 2003; Lees &
Peres, 2009).

En la cobertura de bosque dentro del area de influencia del embalse, la distancia al vecino
mas cercano (ENN) de 124.35 m en el 2023 podria ser insuficiente para proporcionar las
condiciones necesarias para la conectividad funcional de algunas especies en la comunidad, ya que
se ha reportado en la literatura que tienen rangos de movimiento cortos, por ejemplo, insectivoros
de sotobosque como Hylophilus flavipes, Sclerurus obscurior, Pheugopedius fasciatoventris,
Dendroplex picus y Dendrocincla fuliginosa presentan patrones de movimiento tipicamente
restringidos a parches continuos y rara vez cruzan aperturas superiores a 50-80 m (Willis, 1974;
Stouffer et al., 2008; Stratford & Stouffer, 2015).

Finalmente, los patrones observados muestran la complejidad de los efectos de la
construccién de embalses hidroeléctricos en paisajes tropicales, a diferencia de la fragmentacion
en paisajes de agricultura o urbanizacion. Las transformaciones por embalses presentan una
combinacion de pérdida de habitat por inundacion, fragmentacion por barreras acuéticas y cambios
en la matriz aledafia por la transformacion de areas agricolas en sucesion de vegetacion secundaria

(Oviedo-Ocafia et al., 2018; Andrade et al., 2013).
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5.4 Relacion entre la estructura del paisaje con la diversidad taxonémica y funcional

Los resultados muestran relaciones significativas entre las métricas del paisaje y la
diversidad taxonomica y funcional, caracterizadas principalmente por el efecto de la
fragmentacion, la conectividad y la heterogeneidad del paisaje; esto permite conocer que las

transformaciones antropogeénicas afectan las comunidades de aves.

5.4.1 El paisaje y la diversidad taxonémica

La densidad de parches (PD) fue la variable predictora mas informativa para explicar la
variacion en los tres indices de diversidad taxondmica (g0, q1 y g2). Este resultado coincide con
otros estudios que han identificado a las métricas de fragmentacion como predictores clave de la
diversidad de aves en paisajes transformados. Por ejemplo, Lezzi et al. (2018) evidenciaron que
una mayor densidad de parches tiene efectos negativos sobre la riqueza de aves de bosque, dado
que los paisajes altamente fragmentados limitan la presencia de especies con requerimientos de
habitat especificos. No obstante, la relacion entre fragmentacion y diversidad no es siempre
negativa.

Varios autores han encontrado relaciones positivas entre el nimero y la densidad de
parches con la riqueza y abundancia de aves (Chen et al., 2022). Este patron puede explicarse por
el contexto del paisaje: cuando la cantidad total de habitat disponible es suficiente, la
fragmentacion puede incrementar la heterogeneidad espacial, favoreciendo especialmente a
especies generalistas que aprovechan los bordes y los mosaicos de multiples coberturas (Fahrig,

2017; De Camargo & Currie, 2018).ﬂ[u1]
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En este caso, el area de influencia del embalse Topocoro la densidad de parche aumentd
del 2011 al 2023 (de 0.26 a 0.65 parches/100 ha) y de la misma manera aumento la riqueza de
especies (de 168 a 263 especies), mostrando que el proceso de fragmentacion no generé una
pérdida de la diversidad taxondmica; esto posiblemente porque el area total del habitat natural
(bosque y vegetacion secundaria) aumenté durante este periodo y la matriz de mosaicos
agropecuarios con parches naturales favorecio el establecimiento de especies con diferentes
requerimientos de habitat. Esto se podria soportar con la hipétesis de cantidad de habitat propuesta
por Fahrig (2013), en donde plantea que para la biodiversidad es mas importante la cantidad de
habitat independientemente de su configuracion espacial, sin embargo, es importante volver a
mencionar que el aumento de la riqueza taxondmica no necesariamente implica un aumento de la

calidad funcional de la comunidad.

5.4.2 El paisaje y la diversidad funcional

La riqueza funcional (FRic) y la divergencia funcional (FDiv) mostraron las relaciones mas
fuertes con el indice de agregacion (Al) y el indice de contagio (CONTAG). En particular, el Al
presento los valores més altos de R2 ajustado (0.79 y 0.82, respectivamente), lo que indica que la
conectividad estructural del paisaje es una variable clave para explicar la diversidad funcional de
las aves. Esta relevancia coincide con hallazgos de otros estudios; por ejemplo, en paisajes
agricolas de la Amazonia colombiana se observé que los parches de mayor tamafio y con menores
distancias entre si se asocian con valores mas altos de dispersién funcional (FDis) (Ramirez et al.,

2025).
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La disminucion del indice de contagio en el area de influencia del embalse —de 63.31%
en 2011 a 52.24% en 2023— sugiere una mayor dispersion de las coberturas, lo que limita la
conectividad funcional de especies con requerimientos de habitat especificos. Es importante
destacar que, aungue el indice de contagio se mantuvo relativamente alto para la mayoria de las
coberturas, este indicador solo refleja la conectividad fisica entre parches de la misma cobertura 'y
no necesariamente garantiza conectividad funcional para las especies.

La reduccion en la conectividad estructural coincide, ademas, con una disminucion en la
equidad funcional, lo que sugiere que la fragmentacion del paisaje podria estar afectando no solo
la presencia de especies, sino también la distribucion de rasgos funcionales dentro de la
comunidad.[u2]

En la literatura se ha evidenciado que la construccién represas hidroeléctricas genera
grandes impactos en las comunidades de aves, se evidencia baja resistencia y resiliencia, y
reducciones en la diversidad taxondmica y funcional (Irving et al., 2018; Abreu et al., 2020). Sin
embargo, también se han documentado sefiales parciales de recuperacion, en donde la comunidad
de aves muestra una disminucion en las fases de construccion del embalse y recuperacion y
reorganizacion de la comunidad durante el llenado y en la operacién (Nasruddin et al., 2021).

En el area de influencia del embalse los patrones observados pueden estar reflejando un
proceso de reorganizacién de la comunidad de aves, pero no una recuperacion completa, con el
aumento de la riqueza taxonémica y funcional se podria suponer un proceso de resiliencia, pero la
baja equidad funcional y la reduccién de la especializacion de los rasgos indican una pérdida de la
complejidad funcional, coincidiendo con los efectos del filtrado ambiental (Mouillot et al., 2013).

Es importante mencionar que existen algunas limitaciones en el analisis, dada la alta

colinealidad de las métricas del paisaje lo que limita la construccién de algunos modelos
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muiltivariados; ademas, las métricas calculadas no representan de manera completa la
conectividad funcional ya que ésta depende de las capacidades de dispersion y tolerancia al habitat

de cada organismo.

6. Conclusién

Los resultados de este estudio evidencian que los cambios en la estructura del paisaje
dentro del area de influencia del embalse Topocoro entre 2011 y 2023 —derivados de su
construccién y operacion— influyeron de manera significativa en la diversidad taxondémica y
funcional de la comunidad de aves.

Esta transformacién del paisaje desencadend un proceso complejo de reorganizacion
comunitaria, en el cual el incremento de la riqueza taxonémica y funcional se acompafa de una
pérdida de complejidad funcional, reflejada en valores reducidos de equidad y especializacion
funcional. Este patrdn coincide con la teoria del filtrado ambiental, segun la cual las condiciones
impuestas por el entorno favorecen la permanencia de especies generalistas, dando lugar a
comunidades que, aungque mas ricas en nimero de especies, son funcionalmente mas homogéneas.

Asimismo, las métricas del paisaje que mejor explicaron la variacion temporal en ambas
dimensiones de la diversidad fueron aquellas asociadas a la fragmentacion y la conectividad,
destacando el papel central de la configuracién espacial del paisaje en la estructura y

funcionamiento de las comunidades de aves.
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