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RESUMEN

Los corredores riberefios pueden concentrar biodiversidad en paisajes agricolas transformados, pero los cambios en
riqgueza no siempre reflejan cambios equivalentes en la estructura funcional. Evaluamos la reorganizacién taxondmica y
funcional de los ensambles de aves a lo largo del Arroyo Canal Candelaria (ACC, ~42 km, sur de Santa Fe, Argentina),
mediante conteos por puntos en seis sitios longitudinales, entre invierno de 2024 y otofio de 2025 (24 muestras; 1.236
individuos detectados, 95 especies). La riqueza aumenté significativamente hacia los sectores inferiores, con evidencia mas
débil para la diversidad de especies comunes y dominantes. La composicidn taxondmica mostré sefal longitudinal
significativa tras controlar la estacién, y la diversidad beta combiné reemplazo de especies con diferencias de riqueza y
abundancia. La riqueza funcional también aumentd, sin tendencias equivalentes en dispersién funcional. La disimilitud
taxonémica aumentod con la separacidn longitudinal, pero no la diferenciacion funcional. Los resultados son consistentes
con un desacoplamiento parcial entre respuestas taxondmica y funcional, y resaltan la necesidad de considerar la
diversidad beta y multiples facetas de biodiversidad al valorar ambientes riberefios en matrices agricolas.

Palabras clave: aves; diversidad beta; diversidad funcional; ecologia riberefia; regién pampeana; rasgos funcionales.

ABSTRACT

Riparian corridors can concentrate biodiversity within transformed agricultural landscapes, but changes in species richness
do not necessarily mirror equivalent changes in functional structure. We assessed the longitudinal taxonomic and
functional reorganization of bird assemblages along the Arroyo Canal Candelaria (ACC, ~42 km, southern Santa Fe,
Argentina), using point counts at six longitudinal sites, between winter 2024 and autumn 2025 (24 samples; 1,236
individuals detected, 95 species). Species richness increased significantly toward the lower reaches, with weaker evidence
for the diversity of common and dominant species. Taxonomic composition showed a significant longitudinal signal after
accounting for season, and beta diversity combined species replacement with differences in richness and abundance.
Functional richness also increased, without equivalent trends in functional dispersion. Taxonomic dissimilarity increased
with longitudinal separation, but functional differentiation did not. These results are consistent with a partial decoupling
between taxonomic and functional responses, and highlight the need to consider beta diversity and multiple facets of
biodiversity when assessing riparian environments within agricultural matrices.

Key words: birds; beta diversity; functional diversity; riparian ecology; Pampean region; functional traits.
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INTRODUCCION

La intensificacidn agricola y la expansién urbana han transformado extensas areas de los
paisajes templados, simplificando la estructura del habitat y modificando la composicién de
las comunidades bioldgicas. En este contexto, los elementos seminaturales remanentes
pueden adquirir una importancia desproporcionada para la conservacion al aportar
heterogeneidad y recursos dentro de matrices dominadas por usos productivos. Los
ambientes riberefios constituyen uno de estos elementos: ademds de su funcién hidroldgica,
pueden sostener comunidades terrestres y acuaticas, incrementar la heterogeneidad local y
aportar habitat dentro de paisajes fuertemente modificados. Una sintesis global reciente
mostro que las franjas de amortiguacion riberefia con cobertura arbérea mantienen mayor
biodiversidad animal que riberas convertidas en paisajes humanizados, particularmente en
contextos agricolas, aunque la magnitud del efecto depende del taxén y del bioma (Dala-
Corte y col., 2026).

La evaluacion de estas estructuras mediante riqueza especifica, sin embargo, describe sélo
una dimensién de la respuesta comunitaria. Dos comunidades con nimeros semejantes de
especies pueden diferir marcadamente en identidad taxondmica, abundancias relativas o
estrategias ecoldgicas; inversamente, un recambio taxondmico importante puede ocurrir sin
una modificacion proporcional de la estructura funcional si las especies que se reemplazan
poseen rasgos similares. La integracion de diversidad taxonédmica y funcional permite, por
tanto, distinguir cambios en el numero e identidad de especies de cambios en el espacio de
rasgos ocupado por la comunidad (Villéger y col., 2008; Laliberté y Legendre, 2010).

La diversidad beta aporta una perspectiva adicional porque permite evaluar como se
reorganiza la composicion entre localidades. En datos de presencia-ausencia, la disimilitud
puede descomponerse en reemplazo de especies (turnover) y anidamiento (nestedness),
separando el reemplazo de especies de las diferencias asociadas con pérdidas o ganancias
de riqueza (Baselga, 2010). En datos cuantitativos, la disimilitud de Bray-Curtis puede a su
vez descomponerse en variacién balanceada de abundancias y gradientes de abundancia
(Baselga, 2013). Estas particiones son especialmente relevantes en sistemas longitudinales,
donde ensambles con niveles semejantes de disimilitud global pueden responder a
mecanismos ecoldgicos distintos.

Las aves son particularmente adecuadas para explorar estas relaciones porque responden a
la estructura de la vegetacion, a la disponibilidad de ambientes acuaticos y seminaturales y
al contexto de paisaje. En bosques riberefios de las Yungas australes argentinas, los cambios
en la matriz y en la estructura del hdbitat se asociaron con diferencias en la diversidad
taxondmica y funcional de aves (Gomez y col., 2021). En una cuenca drida de Chile, las
comunidades presentaron alta diferenciacién taxondmica pero baja diferenciacién
funcional, mientras que la cobertura y calidad de la vegetacion riberefia contribuyeron a
estructurar la avifauna regional (Petit y col., 2023). Estudios recientes en agroecosistemas
europeos también muestran que las trayectorias de riqueza taxondmica y de distintas
métricas funcionales pueden divergir, y que elementos seminaturales y humedales influyen
de modo diferente sobre las facetas del espacio funcional (Tirozzi y col., 2026).

En la regidn pampeana, esta cuestion resulta especialmente relevante por la extensa
transformacion histérica del paisaje. En la cuenca del Arroyo Canal Candelaria (ACC), una
clasificacién de coberturas para 2024 estimdé que aproximadamente 83% de la superficie
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correspondia a agricultura, 12% a usos ganaderos, 3,5% a superficies urbanas, rutas y
caminos, y sélo 1,5% a otros tipos de vegetacion (Gastaudo, 2026). El ACC se extiende
aproximadamente 42 km desde las proximidades de Sanford, atraviesa la ciudad de Casilda
y desemboca en el Arroyo Saladillo, drenando una cuenca de alrededor de 935 km? (Rimoldi,
2026). A lo largo de ese recorrido integra sectores rurales agricolas, un tramo urbano-
periurbano y sectores inferiores relativamente mas humedos, vegetados y asociados con
tierras bajas.

Un antecedente regional inmediato refuerza el interés de estos ambientes: en la cuenca
media del Arroyo Saladillo, el componente fluvial presentd mayor riqueza, abundancia y
diversidad de aves que la matriz simplificada circundante (Alesio y col., 2026). Sin embargo,
aun se conoce poco acerca de cdmo se reorganizan simultdneamente las dimensiones
taxondmica y funcional dentro de un mismo corredor riberefio pampeano altamente
modificado. Esta escala interna es importante porque evita tratar al ambiente riberefio como
una unidad homogénea y permite evaluar si los cambios longitudinales en identidad
especifica se traducen o no en cambios equivalentes en estructura funcional.

Nuestro objetivo fue evaluar los cambios longitudinales en la diversidad taxondmica vy
funcional de los ensambles de aves del ACC, determinando si las variaciones en riqueza,
composicion y estructura funcional representan respuestas concordantes o desacopladas a
lo largo del corredor riberefio. Planteamos cuatro hipdtesis. H1: la riqueza (g = 0) aumentara
mas intensamente que la diversidad efectiva de especies comunes (g =1) y dominantes (g =
2), vy el contraste persistira después de controlar la completitud del muestreo. H2: la
reorganizacion composicional reflejara una combinaciéon de reemplazo, anidamiento vy
cambios cuantitativos de abundancia, mas que un simple patron de empobrecimiento. H3:
la composicion presentard una sefial longitudinal detectable después de controlar la
variaciéon estacional, mientras que la evidencia de una estructura estacional uniforme sera
mas débil. H4: las dimensiones taxondmica y funcional responderan de manera parcialmente
desacoplada: se espera unincremento de FRic hacia los sectores inferiores, acompafiado por
respuestas menores de FDis y RaoQy por un desplazamiento funcional central mas débil que
el recambio taxonémico.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El estudio se realizé en el Arroyo Canal Candelaria (ACC), sur de la provincia de Santa Fe,
Argentina. El sistema posee aproximadamente 42 km de longitud, se origina en las
proximidades de Sanford, atraviesa la ciudad de Casilda y confluye con el Arroyo Saladillo.
Su cuenca comprende aproximadamente 935 km? e integra sectores rurales y urbanos
(Rimoldi, 2026). La matriz territorial es predominantemente agricola; una clasificacion
supervisada realizada para 2024 mediante imagenes Sentinel-2, indices espectrales, SRTM y
Random Forest estimé 83% de agricultura, 12% de ganaderia, 3,5% de superficies urbanas,
rutas y caminos y 1,5% de otras coberturas vegetales (Gastaudo, 2026).

Se establecieron seis puntos de muestreo distribuidos a lo largo del eje longitudinal, dos por
cada sector operativo del sistema: superior (sitios 1-2), medio (3—4) e inferior (5-6). Los
sectores representan contextos ambientales contrastantes: el superior se encuentra
inmerso principalmente en la matriz agricola; el medio incluye el tramo urbano y periurbano
de Casilda; y el inferior atraviesa tierras bajas relativamente mas hiumedas y vegetadas y

34



Revista de Zoologia. 41: 32-49. 2026.
culmina en la confluencia con el Arroyo Saladillo. Estos sectores se utilizaron para sintesis
descriptivas, pero la inferencia espacial principal mantuvo a los seis sitios como unidades y
al orden 16 como eje longitudinal. La ubicacién geografica de los sitios se muestra en la
Fig. 1y sus coordenadas se detallan en el Cuadro 1.
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Figura 1. Area de estudio y ubicacién de los seis sitios de muestreo en la cuenca del Arroyo Canal Candelaria
(ACC), sur de Santa Fe, Argentina. Los sitios 1-2 corresponden al sector superior, 3—4 al sector medio y 5-6 al
sector inferior; el sitio 6 se localiza en la confluencia del Arroyo Canal Candelaria con el Arroyo Saladillo.

Cuadro 1. Ubicacién geografica y contexto ambiental de los seis sitios de muestreo en la cuenca del Arroyo
Canal Candelaria (ACC), sur de Santa Fe, Argentina.

Sitio Sector Latitud Longitud Contexto general

1 Superior 33°08'16.8" S 61°16'12.0" W Matriz rural agricola

2 Superior 33°05'27.6" S 61°13'22.8" W Matriz rural agricola

3 Medio 33°03'03.6" S 61°09'32.4" W Contexto urbano/periurbano

4 Medio 33°02'09.6" S 61°07'33.6" W Contexto urbano/periurbano

5 Inferior 33°06'00.0" S 61°02'42.0" W Tierras bajas relativamente mds humedas
6 Inferior 33°09'18.0" S 60°56'34.8" W Confluencia del ACC con el Arroyo Saladillo

Muestreo de aves

La avifauna se relevé mediante conteos por puntos fijos. Cada uno de los seis puntos fue
visitado una vez por estacién —invierno de 2024, primavera de 2024, verano de 2025 vy
otofio de 2025—, totalizando 24 unidades de muestreo. Cada campafia estacional
comprendio el relevamiento de los seis sitios distribuido en tres jornadas, a razén de dos
sitios por jornada. El orden de visita se mantuvo constante en las cuatro campaiias: sitios 1—
2, 3-4 y 5-6, respectivamente. Los seis puntos permanecieron georreferenciados y sin
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modificaciones durante todo el estudio. En cada visita se registraron todas las especies
detectadas visual o auditivamente dentro de un radio de 50 m durante 10 min. Los conteos
se realizaron durante las primeras cuatro horas de la mafiana y bajo condiciones
meteoroldgicas favorables, siguiendo criterios estandarizados para conteos por puntos
(Ralphy col., 1995). Todos los conteos y la identificacion de las aves fueron realizados por la
misma observadora (J. Gastaudo). Debido a que el disefio no incluyd réplicas
intraestacionales ni procedimientos especificos para estimar probabilidades de deteccidn,
los conteos se interpretaron como indices estandarizados de ocurrencia y abundancia
registrada y no como estimaciones de densidad poblacional.

La matriz bioldgica utilizada en todos los analisis correspondié exclusivamente a la hoja
“curvas_acu” del archivo de datos original, compuesta por 95 especies x 24 muestras. Los
ceros fueron tratados como ausencia de deteccidén en unidades efectivamente muestreadas
y no como valores faltantes o imputaciones de esfuerzo.

Diversidad taxondmica alfa y completitud

Para cada muestra se calcularon nimeros de Hill de orden q=0, 1y 2. g = 0 corresponde a
la riqueza observada; q = 1 pondera las especies segun sus abundancias relativas y es
equivalente a la exponencial de Shannon; q = 2 otorga mayor peso a las especies
dominantes. Este conjunto permite evaluar si los cambios en nimero de especies se
acompafan de cambios equivalentes en la estructura de abundancias.

La completitud del inventario se evalu6 mediante cobertura de muestra y
rarefaccion/extrapolacion basada en cobertura, siguiendo a Chao y Jost (2012). Las
comparaciones principales se realizaron por sitio acumulando las cuatro campaias y, de
manera complementaria, por sector longitudinal. También se inspeccionaron curvas de
acumulacién de especies a través de las cuatro campafias. La estandarizacion por cobertura
se utilizé como control de robustez de las diferencias de riqueza, no como sustituto de la
inferencia basada en las 24 unidades estandarizadas.

Para probar una tendencia direccional predefinida a lo largo de los seis sitios se utilizo el test
de Page (Page, 1963), considerando las cuatro estaciones como bloques y los sitios 16
como tratamientos ordenados. La variacion estacional de q0, q1, g2 y abundancia registrada
se evalué mediante pruebas de Friedman, utilizando los sitios como bloques. La obtencién
exacta de los valores de p, el tratamiento de empates y el control de comparaciones
multiples se detallan en la seccién 2.10.

Diversidad beta taxondmica

La reorganizacién composicional se examind con datos de incidencia y abundancia. Para
presencia-ausencia se calculé disimilitud de Sgrensen y se descompuso en reemplazo
(turnover) y anidamiento (nestedness) (Baselga, 2010). Para abundancias se empled Bray-
Curtis, con raiz cuadrada como transformacion principal de abundancias, y se descompuso
la disimilitud cuantitativa en variaciéon balanceada de abundancias y gradientes de
abundancia (Baselga, 2013). Las particiones por sector se utilizaron para describir
mecanismos de diferencia entre los tramos superior, medio e inferior.

Ademas, se evalud si la disimilitud taxondmica entre pares de sitios aumentaba con la
separacion longitudinal. La asociacién se cuantificd mediante correlacidn de Spearman entre
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las matrices correspondientes y la significancia se obtuvo mediante permutacion exacta de
las etiquetas de los seis sitios.

Estructuracién longitudinal y estacional

La estructura multivariada se evalué con modelos basados en distancias. Para el analisis
principal se utilizaron abundancias transformadas mediante raiz cuadrada y disimilitud de
Bray-Curtis. La posicion longitudinal se representd por el orden numérico de los sitios (1-6)
y se evalud después de controlar la estacidn. La significancia del componente longitudinal se
obtuvo mediante permutaciones exactas de la identidad de los seis sitios, manteniendo
juntas las cuatro observaciones estacionales de cada sitio (6! = 720 ordenamientos posibles).
Los valores de p exactos se calcularon como la proporcion de permutaciones con un pseudo-
F igual o mayor que el observado. El efecto estacional se evalud en un contraste separado,
manteniendo la identidad espacial como bloque y restringiendo las permutaciones dentro
de sitio. Como control de robustez se repitié la evaluacion sobre datos transformados
mediante Hellinger. Esta estrategia evita tratar las 24 observaciones como réplicas
espaciales independientes.

Rasgos funcionales y armonizacion taxondmica

La nomenclatura taxonémica siguid la clasificacion del South American Classification
Committee (SACC), version del 4 de julio de 2026 (Remsen y col., 2026), consultada el 25 de
julio de 2026. La lista original de 95 especies fue auditada en nombre cientifico, familia y
orden, y se construyd una tabla maestra de correspondencia con AVONET. Los nombres de
AVONET se emplearon exclusivamente para la extracciéon de rasgos funcionales. La
correspondencia fue directa para 93 de las 95 especies; dos casos requirieron una
correspondencia nomenclatural explicita: Phalacrocorax brasilianus <> Nannopterum
brasilianum y Troglodytes musculus <> Troglodytes aedon.

Los rasgos se obtuvieron de AVONET (Tobias y col., 2022) y se seleccionaron seis variables
con cobertura completa para las 95 especies: masa corporal, indice mano-ala (Hand-Wing
Index, HWI), densidad del habitat (Habitat Density), migracidon (Migration), nicho tréfico
(Trophic Niche) y modo de vida principal (Primary Lifestyle). La masa se transformé a log10.
La densidad del habitat y la migracion se trataron como variables ordinales; el nicho tréfico
y el modo de vida principal, como nominales. El nivel tréfico no se incorporé al conjunto
principal para evitar redundancia conceptual con el nicho tréfico.

Construccion del espacio funcional

Las distancias funcionales entre especies se calcularon con Gower, apropiada para combinar
rasgos continuos, ordinales y nominales. A partir de la matriz de Gower se construyd un
espacio multidimensional mediante andlisis de coordenadas principales (PCoA),
conservando ejes con autovalores positivos. La calidad de espacios de diferente
dimensionalidad se evalué comparando las distancias Euclidianas en el espacio PCoA con las
distancias funcionales originales, siguiendo el enfoque de Maire y col. (2015).

Se selecciond un espacio principal de cuatro dimensiones porque ofrecio una representacion
adecuada de las distancias originales (correlacion = 0,878; desviacidon absoluta media =
0,061) y, simultaneamente, fue el maximo nimero de dimensiones compatible con el calculo
de FRic en todas las muestras, dado que la muestra de menor riqueza contenia cinco
especies. Los resultados de FRic se repitieron en espacios de dos y tres dimensiones como
analisis de sensibilidad.
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Diversidad funcional alfa

Se calcularon riqueza funcional (FRic), dispersion funcional (FDis) y entropia cuadratica de
Rao (RaoQ) en el espacio funcional PCoA seleccionado. FRic cuantifica el volumen de la
envolvente convexa ocupada por las especies de un ensamble; FDis representa la distancia
media ponderada por abundancia de las especies al centroide funcional; y RaoQ sintetiza la
disimilitud funcional esperada entre dos individuos seleccionados al azar. FRic y FDis se
calcularon sin reescalar el espacio funcional, de modo que los valores reportados
corresponden directamente a las unidades del espacio PCoA. RaoQ se calculd a partir de las
distancias euclidianas entre especies en el espacio funcional de cuatro dimensiones y de sus
abundancias relativas.

Las tendencias longitudinales de las tres métricas se evaluaron mediante test de Page con
las estaciones como bloques. Debido a la dependencia conocida de FRic respecto de la
riqueza, se implementaron dos modelos nulos de sensibilidad con 9.999 aleatorizaciones por
nivel de riqueza, manteniendo constante el nimero de especies observado en cada muestra.
En el primer modelo, las especies se extrajeron sin reemplazo y con igual probabilidad desde
el conjunto regional de especies (pool regional) de 95 especies. En el segundo, la extraccidon
también se realizd sin reemplazo, pero la probabilidad de seleccion de cada especie fue
proporcional a su frecuencia de ocurrencia en las 24 muestras. Para cada muestra se calculd
SES-FRic = (FRic observado - media nula) / DE nula. Estos modelos representan supuestos
alternativos sobre el proceso de ensamblaje y se interpretaron como analisis de sensibilidad,
no como evidencia inferencial principal de agrupamiento funcional o redundancia funcional.

Desacoplamiento taxonémico—funcional

Para evaluar si el recambio taxondmico se acompanaba de un desplazamiento funcional
equivalente, se calcularon centroides funcionales de cada sitio en el espacio de cuatro
dimensiones, ponderando las coordenadas de las especies por su abundancia. La distancia
Euclidiana entre centroides se interpreté como diferenciacién de la composicién funcional
central y no como una medida exhaustiva de beta diversidad funcional.

Se evaluaron dos asociaciones: (i) diferenciaciéon funcional entre pares de sitios versus
separacion longitudinal y (ii) disimilitud taxondmica Bray-Curtis versus diferenciacién
funcional. En ambos casos se empled correlacién de Spearman con significancia obtenida
por permutaciéon de etiquetas de sitio. Los analisis de tendencias de rasgos individuales se
consideraron exploratorios y, cuando correspondid, se controléd la tasa de falsos
descubrimientos mediante el procedimiento de Benjamini-Hochberg.

Criterio estadistico y reproducibilidad

Las siete pruebas longitudinales de Page —q0, q1, g2, abundancia registrada, FRic, FDis y
RaoQ— se consideraron una Unica familia confirmatoria y sus valores de p se ajustaron
conjuntamente mediante el procedimiento secuencial de Holm para controlar la tasa de
error familiar (Holm, 1979). Las cuatro pruebas estacionales de Friedman —q0, q1, q2 y
abundancia registrada— constituyeron una segunda familia y se ajustaron
independientemente mediante el mismo procedimiento. Se informan tanto los valores de p
sin ajustar como los valores de p ajustados por Holm. Los analisis de sensibilidad que
repitieron una misma métrica bajo especificaciones alternativas —por ejemplo, Hellinger o
espacios funcionales 2D-3D— no se trataron como hipétesis confirmatorias adicionales.
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Los valores de p del test de Page se obtuvieron mediante una prueba unilateral exacta para
la alternativa ordenada 1->6. Los rangos se calcularon dentro de cada bloque estacional,
asignando rangos promedio en presencia de empates. La distribucién nula se construyé de
forma exacta, condicionada a la estructura de rangos observada, imediante la enumeracion
de las 6! permutaciones de las etiquetas de sitio dentro de cada bloque y la combinacién por
convolucién de las distribuciones especificas de los cuatro bloques; por tanto, no se utilizo
aproximacion chi-cuadrado ni Monte Carlo. Las pruebas de Friedman se evaluaron también
mediante distribuciones exactas obtenidas por permutacién de las cuatro estaciones dentro
de cada sitio, preservando los empates observados. Ambos procedimientos se
implementaron mediante funciones especificas desarrolladas en Python, incluidas en el
cadigo reproducible, sin depender de un paquete externo para estas pruebas.

Los andlisis se estructuraron en un uUnico flujo reproducible a partir de la matriz
“curvas_acu”, la tabla taxondmica maestra y la base de rasgos de AVONET. Todos los analisis
se realizaron en Python 3.13.5. La organizaciéon y manipulacion de los datos se efectud
mediante pandas 2.2.3 y NumPy 2.3.5; los calculos numéricos, matrices de distancia,
ordenaciones y procedimientos estadisticos se implementaron mediante SciPy 1.17.0 y
funciones especificas desarrolladas para este estudio. Las figuras se generaron con
Matplotlib 3.10.8 y los archivos de datos en formato Excel se procesaron mediante openpyx|
3.1.5. La matriz de comunidad, la tabla de armonizacién taxonémica, la matriz funcional y el
codigo utilizado para los analisis se encuentran disponibles a solicitud del autor de
correspondencia.

3. RESULTADOS

3.1. Completitud del muestreo y diversidad taxonémica

Durante las 24 unidades de muestreo se detectaron 1.236 individuos pertenecientes a 95
especies. La riqueza acumulada por sitio aumenté de 26 especies en el sitio 1 a 58 en el sitio
6, con valores intermedios de 31, 32, 38 y 47 especies en los sitios 2—5. El nimero acumulado
de individuos detectados fue de 100, 141, 170, 240, 212 y 373, respectivamente.

La cobertura de muestra acumulada por sitio fue elevada: 89,1% en el sitio 1, 94,4% en el
sitio 2, 97,1% en el sitio 3, 93,3% en el sitio 4, 93,9% en el sitio 5 y 95,7% en el sitio 6. Al
estandarizar a la menor cobertura comun (89,1%), las riquezas esperadas fueron
aproximadamente 26,0; 27,1; 26,7; 26,9; 41,0 y 43,2 especies. Por lo tanto, las diferencias
entre los sitios 1-4 disminuyeron, pero el contraste de los sitios 5—6 persistid.

Por sector longitudinal se acumularon 41 especies y 241 individuos detectados en el sector
superior, 46 especies y 410 individuos detectados en el medio, y 76 especies y 585 individuos
detectados en el inferior. Las coberturas fueron 95,9%, 97,6% y 96,8%, respectivamente. A
una cobertura comun de 95,9%, las riquezas estimadas fueron aproximadamente 41,0; 42,3
y 72,7 especies. Las curvas de acumulacion continuaron incrementandose después de la
cuarta campafia en los seis sitios, por lo que el inventario, aunque de alta cobertura, no
alcanzé una asintota completa.

La riqueza media por campafia (q = 0) aumentdé marcadamente a lo largo del eje longitudinal
(Fig. 2). El test exacto de Page confirmd una tendencia positiva para g = 0 (L = 348; p exacta
= 0,0000472; p ajustada por Holm = 0,000330) y para la abundancia registrada (L = 344; p
exacta = 0,000299; p ajustada por Holm =0,00179). La evidencia fue mds débil paraq=1 (L
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=319; p exacta = 0,0596; p ajustada por Holm =0,239) y g = 2 (L = 315; p exacta = 0,0976; p
ajustada por Holm = 0,293). Por lo tanto, el incremento en niumero de especies fue mas
marcado que los cambios detectables en la diversidad efectiva de especies comunes vy
dominantes. Los valores acumulados y promedio por sitio se resumen en el Cuadro 2.

Cuadro 2. Riqueza y niumero acumulado de individuos detectados, cobertura de muestra y valores promedio
de diversidad taxondmica (g0, q1, g2) y funcional (FRic) por sitio.

Sitio S acum. N acum. Cobertura (%) q0 medio q1 medio g2 medio FRic medio
1 26 100 89,1 11,75 9,28 7,64 0,00344
2 31 141 94,4 11,75 9,31 7,73 0,00269
3 32 170 97,1 12,75 10,77 9,27 0,00252
4 38 240 93,3 17,25 12,69 9,99 0,00592
5 47 212 93,9 18,75 11,58 7,52 0,00597
6 58 373 95,7 24,25 14,68 10,65 0,00821

Reorganizacion taxonémica y diversidad beta

La composicidon especifica cambié a lo largo del ACC. Veintitrés especies estuvieron
presentes en los tres sectores longitudinales; 7 fueron exclusivas del sector superior, 10 del
medio y 33 del inferior. La disimilitud de Sgrensen fue 0,425 entre superior y medio, 0,453
entre superior e inferior y 0,443 entre medio e inferior.

q = 0 (p_Holm = 0,000330)
q =1 (p_Holm = 0,239)
q =2 (p_Holm = 0,293)

——
2251 o
20.0
17.51
15.0 1
12,51

10.0 1

7.5

Diversidad efectiva (nUmero efectivo de especies,

1 2 3 4 5 6
Sitio (posicién longitudinal 1 - 6)

Figura 2. Variacion longitudinal de la diversidad taxonémica efectiva (nimeros de Hillg=0,g=1yqg=2) en
los seis sitios del Arroyo Canal Candelaria. Los valores corresponden a la media de las cuatro campafias
estacionales por sitio. Los valores indicados dentro de la figura corresponden a p_Holm: q = 0, p_Holm =
0,000330; g=1, p_Holm =0,239; g =2, p_Holm =0,293.

La particibn mostré mecanismos contrastantes. Superior—-medio estuvo dominado por
reemplazo (0,390), con un componente de anidamiento bajo (0,035). En superior—inferior,
reemplazo (0,220) y anidamiento (0,233) contribuyeron en magnitudes semejantes. En
medio—inferior, los componentes fueron 0,261 y 0,182, respectivamente.

La disimilitud Bray-Curtis de abundancias acumuladas fue 0,542 entre superior y medio,
0,586 entre superior e inferior y 0,489 entre medio e inferior. La particion cuantitativa indicé
contribuciones similares de variacién balanceada (0,283) y gradiente de abundancia (0,260)
entre superior y medio; predominio del gradiente de abundancia entre superior e inferior
(0,416 frente a 0,169); y predominio de la variacién balanceada entre medio e inferior (0,314
frente a 0,176). La disimilitud taxonédmica entre pares de sitios aumenté significativamente
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con la separacién longitudinal (p = 0,655; p exacta = 0,0111). Los valores de disimilitud y su
particidn se detallan en el Cuadro 3.

Cuadro 3. Disimilitud taxondmica entre sectores (Sgrensen y Bray-Curtis) y su particion en componentes de

reemplazo/anidamiento y de abundancia (variacién balanceada/gradiente de abundancia).

Comparacion Sgrensen RCRNMEERD | RIS Bray-Curtis Var. balanceada SECLED
(turnover) (nestedness) abund.
Superior—medio 0,425 0,390 0,035 0,542 0,283 0,260
Superior—inferior 0,453 0,220 0,233 0,586 0,169 0,416
Medio—inferior 0,443 0,261 0,182 0,489 0,314 0,176

Estructuracién longitudinal y variacion estacional

La composiciéon del ensamble presentd una sefal longitudinal significativa después de
controlar la estacion (Fig. 3). Con abundancias transformadas mediante raiz cuadrada y Bray-
Curtis, el componente longitudinal resulté significativo (pseudo-F = 2,993; p exacta =
0,00556) y explicé aproximadamente 11,7% de la variacidn considerada en la particion. La
sefial se mantuvo con transformacién de Hellinger (pseudo-F = 1,927; p exacta = 0,0333).
En contraste, la estacidn no alcanzd significacion después de controlar la identidad espacial
de los sitios, ni con Bray-Curtis (pseudo-F = 1,256; p = 0,080) ni con Hellinger (pseudo-F =
1,061; p =0,324). Las métricas alfa tampoco mostraron evidencia de diferencias estacionales
sistematicas en las pruebas exactas de Friedman: g0 p exacta = 0,309; g1 p exacta = 0,230;
g2 p exacta = 0,317; abundancia registrada p exacta = 0,810. Después del ajuste de Holm,
los valores fueron p ajustada por Holm = 0,927; 0,920; 0,927 y 0,927, respectivamente.
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Figura 3. Ordenaciéon PCoA de las 24 muestras a partir de disimilitudes Bray—Curtis calculadas sobre

abundancias transformadas mediante raiz cuadrada. Los cddigos indican sitio.campafa; los simbolos
distinguen las estaciones y la linea discontinua conecta los centroides de los sitios en orden longitudinal 1->6.
La composicién mostré una sefial longitudinal significativa después de controlar la estacion (pseudo-F = 2,993;
p exacta = 0,00556), mientras que la sefal estacional fue mas débil (pseudo-F = 1,256; p = 0,080).

Diversidad funcional

La riqueza funcional mostré una tendencia longitudinal positiva (Fig. 4A; Page: L = 341; p
exacta = 0,000763; p ajustada por Holm = 0,00381). FRic medio fue 0,00344; 0,00269;
0,00252; 0,00592; 0,00597 y 0,00821 en los sitios 1-6, respectivamente. El resultado fue
robusto a la dimensionalidad del espacio funcional: p exacta = 0,000147 en 2D; p exacta =
0,00223 en 3D; y p exacta = 0,000763 en 4D. Estas reconstrucciones se utilizaron como
controles de sensibilidad del mismo contraste y no como hipétesis independientes.
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En cambio, no se detectd una tendencia longitudinal monotdnica para FDis (Fig. 4B; Page: L
= 290; p exacta = 0,6105; p ajustada por Holm = 1,000). Sus valores medios por sitio fueron
0,250; 0,250; 0,241; 0,232; 0,272 y 0,251 para los sitios 1-6, respectivamente. RaoQ
tampoco mostrd un cambio direccional detectable (Fig. 4C; L = 294; p exacta = 0,5124; p
ajustada por Holm = 1,000), con medias de 0,330; 0,319; 0,316; 0,311; 0,350 y 0,334. Estos
resultados indican ausencia de evidencia de una tendencia monotdnica equivalente a la
observada para FRic, no evidencia de invariancia funcional.

Desacoplamiento taxondmico—funcional

Las diferencias taxondmicas y funcionales entre ensambles mostraron patrones espaciales
distintos. Mientras la disimilitud taxondmica aumentd con la separacion longitudinal (p =
0,655; p =0,0111), la distancia entre centroides funcionales ponderados por abundancia no
presentd una relacién significativa con la separacién longitudinal (p = 0,177; p = 0,544).
Tampoco se detectd una relacidn significativa entre disimilitud taxondmica y diferenciacion
funcional entre pares de sitios (Fig. 5; p = 0,196; p = 0,485).

A escala de sectores, superior—inferior presentd la mayor disimilitud taxondmica (Bray-Curtis
= 0,586), pero no la mayor distancia funcional. Las distancias entre centroides funcionales
fueron 0,119 entre superior y medio, 0,072 entre superior e inferior y 0,050 entre medio e
inferior. En conjunto, los ensambles mas diferentes taxondmicamente no fueron
necesariamente los mas diferentes en su composicién funcional central.

Modelos nulos de FRic

Los modelos nulos de FRic mostraron que la interpretacion del empaquetamiento funcional
dependié del esquema de aleatorizaciéon. Bajo el conjunto regional de especies
equiprobable, los SES-FRic medios por sitio fueron -0,178; -0,479; -1,008; -0,448; -0,765 y
-0,971 para los sitios 1-6. Una sola muestra presenté una desviacién bilateral nominal p <
0,05 hacia valores menores de FRic (p = 0,0416), pero no permanecié significativa al
controlar las 24 comparaciones. Cuando la seleccidon se ponderd por frecuencia regional, los
SES medios fueron 0,310; -0,059; -0,667; 0,073; -0,305 y -0,463, y ninguna muestra se
aparto significativamente de la distribucién nula. En ninguno de los dos esquemas se observé
FRic significativamente mayor que el esperado.

DISCUSION

Reorganizacion multidimensional y respuesta desigual de la diversidad

Los resultados muestran que el ensamble de aves del ACC experimenta una reorganizacion
longitudinal multidimensional, pero las distintas facetas de la biodiversidad no responden
con la misma intensidad. La riqueza y el nUmero de individuos registrados aumentaron hacia
los sectores inferiores, la composicidon taxondmica cambid de manera significativa a lo largo
del eje longitudinal y el espacio funcional ocupado por las especies también se expandid. Sin
embargo, no se detectaron tendencias longitudinales equivalentes en la diversidad efectiva
de las especies mas comunes, FDis o RaoQ, ni un desplazamiento proporcional de la
composicion funcional media. Consideradas conjuntamente, estas lineas de evidencia son
consistentes con un desacoplamiento parcial entre las respuestas taxondmicas vy
funcionales, aunque la falta de significacidon de una métrica individual no debe interpretarse
como prueba de ausencia de cambio.
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Riqueza funcional (FRic), con tendencia longitudinal positiva (Page: L = 341; p exacta = 0,000763; p_Holm =
0,00381). (B) Dispersion funcional (FDis), sin tendencia longitudinal monotdnica detectable (L = 290; p exacta
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las medias por sitio. Los valores indicados dentro de los paneles corresponden a p_Holm.

Distancia entre centroides funcionales

0.12

0.10 A

0.08 A

0.06 -

0.04 -

24
Spearman: p = 0,196; p = 0,48@
03 14
2-6
13 ®
[ )
45
[ )
2-5
[ 35 PR
w o
12
PY ® o*° .
3-6
3-4 [
()
0.40 0.45 0.50 0.55 0.60 0.65 0.70 0.75

Disimilitud taxondmica (Bray-Curtis)

Figura 5. Relacidon entre disimilitud taxondémica de Bray—Curtis y distancia entre centroides funcionales
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asociacién no fue significativa (Spearman: p = 0,196; p = 0,485), indicando que ensambles mas diferentes
taxondmicamente no fueron necesariamente mas diferentes en su posicion funcional media.

43



Revista de Zoologia. 41: 32-49. 2026.

La diferencia entre g0, q1 y g2 aporta una primera sefal de respuesta desigual. La tendencia
longitudinal fue muy fuerte para riqueza y permanecio significativa después del ajuste de
Holm, mientras que ql y g2 no alcanzaron significacién después del mismo control. En
particular, g1 presentd un valor p exacto cercano al umbral convencional antes del ajuste,
por lo que no corresponde describirlo como estable. La interpretacion mas prudente es que
el incremento de riqueza fue mas fuerte y mejor sustentado estadisticamente que cualquier
tendencia de la diversidad efectiva de especies comunes y dominantes. Esta lectura
distingue expansion del conjunto de especies de cambios en la estructura de abundancias
sin convertir la no significacidn en evidencia de invariancia.

El contraste inferior persiste después de controlar la completitud

La estandarizacién por cobertura refuerza la interpretacién del patréon de riqueza. Aunque
las curvas de acumulacidon continuaron creciendo después de cuatro campaias, las
coberturas acumuladas fueron elevadas y el contraste de los sitios inferiores persistid al
comparar ensambles con completitud equivalente. Al mismo tiempo, el control por
cobertura mostrd que la respuesta no debe describirse como una pendiente perfectamente
lineal: los sitios 1-4 se vuelven mucho mds semejantes, mientras que los sitios 5-6
mantienen un salto marcado.

Este resultado orienta la interpretacion hacia un cambio especialmente fuerte en el sector
inferior. Alli convergen condiciones que pueden aumentar la heterogeneidad ambiental —
tierras bajas relativamente mas humedas, mayor desarrollo de vegetacién y proximidad al
Arroyo Saladillo—, pero estas variables no fueron cuantificadas de manera independiente
para cada sitio. Por ello, la mayor diversidad de los sitios inferiores puede considerarse
consistente con un contexto de mayor heterogeneidad y acceso a un conjunto regional de
especies mas amplio, pero no constituye una demostracion causal de esos mecanismos.

La diversidad beta revela reemplazo, acumulacidon y cambios de abundancia

La composicion no siguio un patron de simple empobrecimiento. La comparaciéon superior—
media estuvo dominada casi por completo por reemplazo, indicando reemplazo de especies
entre contextos longitudinales. En cambio, entre los extremos superior e inferior, reemplazo
y anidamiento contribuyeron en magnitudes semejantes, de modo que el contraste combina
reemplazo con un incremento importante del nUmero de especies. La particion de Bray-
Curtis mostro ademds que los mecanismos cuantitativos también varian entre
comparaciones: superior—inferior estuvo dominado por un gradiente de abundancia,
mientras que medio—inferior mostré mayor contribucidon de variacion balanceada. Esta
heterogeneidad de mecanismos tiene implicancias para la conservacion. El sector inferior
aporta un nimero elevado de especies exclusivas y una fraccién importante de la diversidad
gamma, pero los sectores superior y medio no son simples subconjuntos empobrecidos del
inferior. También contienen componentes propios. Por lo tanto, priorizar Unicamente el
sector con mayor riqueza no preservaria toda la heterogeneidad taxondmica distribuida a lo
largo del sistema.

La sefal longitudinal es mas consistente que una respuesta estacional uniforme

La composicién mantuvo una relacién significativa con la posicion longitudinal después de
controlar la estacién, tanto con Bray-Curtis como con Hellinger. En contraste, la sefial
estacional fue mas débil una vez controlada la identidad espacial de los sitios, y las métricas
alfa tampoco mostraron evidencia de diferencias estacionales sistematicas.
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Esto no implica ausencia de dinamica temporal. La incorporacién continua de especies en
las curvas de acumulacién y la presencia de especies migratorias indican variacién temporal
real. Mas precisamente, durante el periodo y con la resolucién del estudio, la estructura
espacial fue mds consistente que una respuesta estacional uniforme compartida por los seis
sitios. El disefio balanceado de cuatro campanas permitid, por tanto, demostrar que la sefial
longitudinal no depende exclusivamente de una estacién particular, aunque no permite
inferir estabilidad interanual ni describir en detalle la fenologia de cada especie.

Expansion del espacio funcional sin incremento detectable de la dispersion

El incremento de FRic, acompaiiado por la ausencia de tendencias monotdnicas detectables
en FDis y RaoQ, constituye el resultado funcional central. Estas métricas describen
propiedades distintas: FRic aumenta cuando nuevas especies expanden los limites del
espacio de rasgos, mientras que FDis y RaoQ dependen de la separacidn funcional interna y
de la distribucién de abundancias. Por ello, el patrén es compatible con la incorporacion de
algunas especies periféricas que expanden el espacio funcional y, simultdneamente, de
especies ubicadas dentro de regiones de rasgos ya representadas. Sin embargo, dada la
limitada replicacion espacial y temporal, los resultados no significativos de FDis y RaoQ no
demuestran estabilidad estricta; indican que el disefio no detectdé un incremento
monotdnico comparable con el de FRic.

Antecedentes regionales muestran que este tipo de desacoplamiento es ecoldgicamente
plausible. En la cuenca del Limari, Chile, los ensambles de aves presentaron diferencias
marcadas en composicidon taxondmica pero fueron comparativamente similares en su
composicion funcional, y la vegetacion riberefia contribuyd a explicar la singularidad del
ensamble (Petit y col.,, 2023). En las Yungas australes argentinas, Gomez y col. (2021)
mostraron que la estructura del bosque riberefio y la matriz agricola condicionan distintas
facetas de diversidad taxondmica y funcional. En paisajes agricolas mediterraneos, Tirozzi y
col. (2026) documentaron trayectorias divergentes entre riqueza de especies y componentes
de diversidad funcional en series de largo plazo. En ensambles de aves de bosques riberefios
de la Mata Atlantica, Maure y col. (2018) cuantificaron directamente la redundancia
funcional y mostraron que ésta disminuia con la reducciéon del ancho de la vegetaciéon
riberefa, lo que refuerza la necesidad de evaluar esa propiedad de manera explicita antes
de atribuirla a un ensamble.

Recambio taxondmico sin desplazamiento funcional equivalente

La comparacion directa de distancias refuerza la evidencia de respuestas no concordantes.
La disimilitud taxondmica aumenté con la separacién longitudinal, mientras que no se
detectd una relacidn equivalente para la distancia entre centroides funcionales; ademas, los
pares mas distintos taxondmicamente no fueron necesariamente los mas separados en su
composicion funcional central. Este patron es consistente con que cambios importantes en
identidad especifica puedan ocurrir con desplazamientos menores de la posicién funcional
promedio, pero no permite demostrar que dicha posicion sea estrictamente estable. Este
patrén es consistente con un reemplazo parcial entre especies con rasgos semejantes, pero
no demuestra por si mismo redundancia funcional. La redundancia constituye una propiedad
especifica del ensamble que debe evaluarse mediante métricas explicitas o a partir de la
relacion entre diversidad taxondmica y funcional, y no puede inferirse Unicamente de una
diferenciacién funcional menor que la taxonémica (Petchey y col., 2007; Ricotta y col., 2016).
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Los modelos nulos hicieron explicita esta cautela. Con seleccién equiprobable
desdeelconjunto regional de especies, los SES-FRic fueron predominantemente negativos y
una muestra mostrd una desviacién nominal hacia FRic menor que el esperado, aunque esa
sefal no sobrevivié al control de multiplicidad. Al ponderar la seleccién por la frecuencia
regional de las especies, los SES se aproximaron a cero y ninguna muestra se aparté de la
distribucién nula. Por lo tanto, el incremento observado de FRic se interpreta principalmente
como expansion del espacio funcional asociada con la incorporacion de especies; no
encontramos evidencia robusta, comun a ambos modelos nulos, de agrupamiento funcional
o de redundancia funcional mayor que la esperada.

Significado ecoldgico de los sectores inferiores

Los sitios inferiores combinan mayor riqueza taxonémica, una elevada incorporacién de
especies no registradas aguas arriba y mayor FRic. Su importancia, por tanto, no radica
solamente en acumular especies: también amplian el espacio funcional regional y aumentan
la complementariedad con los restantes sectores. Este patrdon resulta especialmente
relevante en una cuenca donde la agricultura domina aproximadamente 83% de la superficie
y las coberturas no productivas representan una fraccion pequeiia del territorio (Gastaudo,
2026). El resultado es coherente con el valor de los ambientes riberefios como elementos
de biodiversidad dentro de matrices productivas. A escala regional, el Arroyo Saladillo
sostuvo mayor riqueza, abundancia y diversidad de aves que la matriz productiva
circundante (Alesio y col., 2026). A escala global, las franjas riberefias mantienen mayor
biodiversidad animal que zonas riberefas convertidas en numerosos paisajes humanizados
(Dala-Corte y col., 2026). Sin embargo, estas comparaciones no deben interpretarse como
evidencia de que el sector inferior del ACC sea pristino o de alta integridad ecoldgica; se trata
de un sector relativamente mas heterogéneo dentro de un paisaje profundamente
transformado.

Alcance de la interpretacion del sistema como corredor

Los datos demuestran que el ACC sostiene ensambles de aves espacialmente estructurados
y que distintos sectores contribuyen de manera complementaria a la diversidad regional. No
demuestran directamente movimiento de individuos, flujo génico ni conectividad funcional
entre poblaciones. En consecuencia, los resultados son consistentes con el potencial del ACC
como estructura de hdbitat y conectividad dentro de una matriz agricola intensamente
transformada, pero no constituyen una prueba directa de funcionamiento como corredor
bioldgico. Esta distincidn evita confundir patrones de presencia y composicidn con procesos
de movimiento que requeririan disefios especificos de seguimiento o genética del paisaje.

Limitaciones

El estudio presenta cinco limitaciones principales. Primero, la inferencia espacial se basa en
seis sitios independientes y cuatro campafas repetidas; este tamano de disefio limita la
potencia para detectar tendencias longitudinales de magnitud moderada. En consecuencia,
los resultados no significativos —especialmente g1 y g2— deben interpretarse como
ausencia de una tendencia detectable con la resolucion del estudio y no como evidencia de
ausencia de cambio. Las cuatro campafias aumentan la representacion temporal, pero no
generan 24 réplicas espaciales. Segundo, aunque la cobertura fue elevada, las curvas de
acumulacién no alcanzaron una asintota completa, por lo que la riqueza observada no
representa necesariamente el conjunto local de especies completo.
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Tercero, la posicién longitudinal covaria con multiples caracteristicas del sistema estructura
del cauce, humedad, vegetacidn, contexto productivo, urbanizacidn y proximidad al
Saladillo—. El disefio identifica patrones espaciales de reorganizacion, pero no permite
separar causalmente el efecto individual de cada factor. Cuarto, la diversidad funcional
depende del conjunto de rasgos seleccionado. Los seis rasgos utilizados cubren dimensiones
morfoldgicas y ecoldgicas relevantes y presentaron datos completos para las 95 especies,
pero otros rasgos relacionados con reproduccién, microhdbitat o comportamiento podrian
revelar dimensiones adicionales. Quinto, el disefio de conteos por puntos no permitié
estimar explicitamente la probabilidad de deteccion. Aunque radio, duracién, horario y
condiciones meteoroldgicas fueron estandarizados y todos los relevamientos fueron
realizados por la misma observadora, la detectabilidad puede variar entre especies vy
contextos ambientales por diferencias en estructura de la vegetacion, transmision acustica,
ruido de fondo y comportamiento. Ademas, el orden de visita de los sitios se mantuvo
constante entre campaiias, por lo que la posicion longitudinal quedo parcialmente asociada
con el dia y el orden de muestreo dentro de cada campafia. Por ello, no puede descartarse
gue una fracciéon de las diferencias en rigueza o numero de individuos detectados refleje
variacion temporal de detectabilidad. La estandarizacién por cobertura controla diferencias
de completitud de las muestras, pero no constituye una correccion de la detectabilidad; los
conteos deben interpretarse como indices estandarizados y no como estimaciones de
densidad.

CONCLUSIONES

El ensamble de aves del Arroyo Canal Candelaria no responde de manera uniforme a lo largo
de sus distintas dimensiones de biodiversidad. Hacia los sectores inferiores aumenta
fuertemente la riqueza, cambia la identidad de las especies y se expande el volumen del
espacio funcional; en contraste, no se detectaron tendencias monotdnicas equivalentes para
FDis, RaoQ o la posicion funcional media, y las respuestas de q1y g2 fueron estadisticamente
mas débiles. Este conjunto convergente de evidencias es consistente con un
desacoplamiento parcial entre las respuestas taxondmicas y funcionales, sin implicar que las
dimensiones funcionales no cambien en absoluto.

El sector inferior aporta una fraccion particularmente elevada de la diversidad regional, pero
el reemplazo demuestra que los sectores restantes también contienen componentes
propios. En consecuencia, la valoracion de ambientes riberefios en matrices agricolas no
deberia basarse exclusivamente en riqueza local ni en la identificacion del tramo “mas
diverso”, sino considerar complementariedad espacial, diversidad beta y multiples facetas
funcionales. En un paisaje pampeano fuertemente transformado, mantener Ia
heterogeneidad longitudinal del sistema puede ser relevante para sostener un conjunto mas
amplio de especies y estrategias ecoldgicas.
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