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RESUMEN

Las bandadas mixtas de aves son grupos cohesivos de dos 0 més individuos de diferentes
especies desplazdndose juntas en busqueda de recursos. Estas bandadas, reportadas
principalmente en habitats tropicales, exhiben caracteristicas estructurales que responden a
diferencias en los habitats. Describimos la composicion de las bandadas mixtas y la variacion
en sus estructuras en funcion de un gradiente de coberturas vegetales, producto de la
fragmentacion del habitat. El area de estudio esta ubicada en la vertiente oriental de los andes
centrales, en la zona de influencia del transvase del rio Manso, que presenta tres tipos de
coberturas vegetales principales: bosque intervenido, bosque secundario y bosque maduro.
Para evaluar y comparar la estructura de bandadas mixtas entre coberturas se realizaron 64
transectos de 1 km de distancia aproximadamente, que fueron visitados en tres salidas entre
el 2019 y el 2020. En los recorridos de deteccion por observacion directa se registrd la
riqueza, numero de individuos, uso de la estratificacion vertical de las bandadas y
comportamientos que podrian indicar roles potenciales por parte de las especies. Ademas, se
incorporé informacién como peso, dieta y el grado de sensibilidad a las perturbaciones del
hébitat con el fin de realizar analisis de diversidad funcional. Se observaron 60 bandadas
mixtas, en las que se registraron 58 especies pertenecientes a 15 familias. Se detectaron 13
bandadas en bosque intervenido, 25 en bosque secundario y 22 en el bosque maduro. En
términos de composicidn, se identificaron dos tipos de bandadas mixtas, unas conformadas
por multiples gremios alimenticios que presentaban especies generalistas, usaban toda la
estratificacion vertical y estuvieron presentes en las tres coberturas vegetales. La otra de
bandadas especialistas del sotobosque, conformadas por especies principalmente
insectivoras, que se restringieron a los bosques maduros. En cuanto a la diversidad funcional,
se encontrd que, de las tres coberturas, el bosque intervenido fue la cobertura que menos
interacciones presentd a diferencia del bosque secundario y bosque maduro, segun las ramas
y clados formados en el dendrograma funcional. Los resultados soportan diferencias en la
composicién y estructura en los diferentes tipos de coberturas, y el aumento en el registro de
bandadas mixtas en el bosque secundario respecto al bosque maduro puede deberse a la
presencia de especies generalistas tolerantes a las perturbaciones del habitat en esta cobertura.
Estudiar estas interacciones aporta elementos para el entendimiento de patrones de
distribucion local de las especies y proveen informacion sobre el efecto de la fragmentacion
del habitat en las comunidades de aves.

Palabras clave: Bosque, Colombia, degradacion de habitat, especialistas, generalistas,
interacciones, sotobosque.



Abstract: Mixed flocks of birds are cohesive groups of two or more individuals of different
species moving together searching for resources. These flocks, reported mainly in tropical
regions, exhibit structural characteristics that may respond to differences in habitats. We
described the composition of mixed flocks and differences in their structures along a gradient
of vegetation cover as a result of habitat fragmentation. The study area was located on the
eastern slope of the central Andes, in the zone of influence of Rio Manso, which has three
main types of habitats: intervened forest, secondary forest and mature forest. To evaluate the
structure of mixed flocks across covers, we made 64 transects of 1km of distance, visited in
2019 and 2020. We recorded the species richness, number of individuals, vertical stratus
distribution and any behaviors that may indicate potential roles of the species in the mixed
flock. Additionally, we include weight, diet and degree of sensitivity to habitat disturbances
to perform functional diversity analyses. We observed 60 mixed flocks, conformed by 58
species belonging to 15 families. We detected 13 flocks in disturbed forests, 25 secondary
forests and 22 mature forests. In terms of composition, we identified two types of mixed
flocks, flocks of multiple food guilds presented by generalist species using all vertical
stratification and presented in all the habitats; and specialist understory flocks, mainly with
insectivorous species, which were restricted to mature woods. We found that intervened
forests presented the least interactions, in terms of functional diversity compare with mature
forest. Our results support differences in the composition and structure within the different
types of vegetation covers. The increases in the number of mixed flocks in the secondary
forest concerning the mature forest may be due to the presence of generalist species tolerant
to habitat disturbances. The study of these interactions provides ecological evidence for
understanding the local distribution patterns of species and information on the effect of
habitat fragmentation on bird communities.

Keywords: Colombia, generalists, forest, habitat degradation, interactions, specialists,
vegetation cover.



1. INTRODUCCION

Los grupos mixtos son agrupaciones de animales en movimiento formados por individuos de
diferentes especies, que viajan y se alimentan juntos frecuentemente a lo largo de diferentes
habitats (Harrison & Whitehouse, 2011; Goodale et al., 2020). Estas formaciones grupales
han sido documentadas en distintos taxones como aves, mamiferos y peces (Morse, 1977,
Haugaasen & Peres, 2008; Goodale et al., 2010), y su prevalencia en maltiples linajes ha
sugerido un valor adaptativo (Zuluaga & Rodewald, 2015). Dentro de estos grupos mixtos se
encuentran las bandadas mixtas de aves, que se han reportado en la gran mayoria de habitats
terrestres en todo el mundo (Terborgh et al., 1990; Jullien & Clobert, 2000), tanto en zonas
templadas como en zonas tropicales (Maldonado-Coelho & Marini, 2004; Lee et al., 2005;
Kumar & O’Donnell, 2007).

Se han descrito maltiples ventajas ecoldgicas y sociales asociadas a la formacion de bandadas
mixtas (Morse, 1977; Dolby & Grubb Jr, 1998; Jullien & Clobert, 2000). Por ejemplo, hay
evidencia del aumento en la eficiencia de forrajeo y disminucion del riesgo de depredacion,
por lo que la frecuencia de participacion de un individuo en una bandada mixta tiene
implicaciones en su supervivencia (Morse 1970; Sridhar et al., 2009). Ademas, existen otros
beneficios simultdneos (Morse, 1977), como la expansion del nicho y acceso a nuevos
recursos (Harrison & Whitehouse, 2011), lo que explicaria la formacién de estos grupos
heteroespecificos en diversos ecosistemas (Cordeiro et al., 2015).

Las bandadas suelen ser descritas en términos de su estructura, como la riqueza de especies
y el tamafo, es decir, el nimero de individuos (Goodale et al., 2015). Sin embargo,
recientemente otras aproximaciones a la diversidad de bandadas mixtas, no incluidas en estas
métricas tradicionales, han incorporado la diversidad funcional, que describe la identidad en
términos de rasgos de las especies como el peso, la dieta, el habitat de preferencia, la
estratificacion vertical y la sensibilidad a la perturbacion del habitat. Este tipo de métricas,
han contribuido a una mejor comprension de los ensamblajes que ocurren en las bandadas
mixtas (Goodale & Kotagama, 2005; Tscharntke et al., 2008). Complementariamente, la
estructura puede describirse por los potenciales roles de las especies en las bandadas (Dolby
& Grubb, 1999). Las especies con funcion de lider son aquellas que conducen las bandadas
de forma activa, emiten constantes vocalizaciones, se reportan en un alto porcentaje de
bandadas y rara vez se encuentran fuera de ellas (Hutto, 1994). Las especies satélites,
conforman la bandada siguiendo a las especies lideres; otras suelen estar en la periferia del
grupo, como centinelas, atentas a cualquier clase de peligro (Munn & Terborgh, 1979).

La estructura de las bandadas mixtas también puede responder a la estructura de la
vegetacion. En bosques primarios y habitats conservados se caracterizan por tener especies
insectivoras de sotobosque como los hormigueros, que suelen tener roles importantes para la
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formacion de la bandada (Powell, 1985; Martinez & Zenil, 2012). Estas bandadas pueden
tener una gran riqueza de especies, contando hasta con 50 individuos (Jullien & Thiollay,
1998). La estructura ademas puede verse afectada por cambios en la vegetacion producto de
la fragmentacion y de la degradacion del habitat, lo que ha resultado en la pérdida de especies
importantes (Maldonado-Coelho & Marini, 2000, 2004; Telleria, 2001; Lee et al. 2005;
Goodale et al., 2010; Zuluaga & Rodewald, 2015). Asi, los distintos usos intensivos de la
tierra, como la tala selectiva y los distintos tipos de agricultura, causan cambios en la
complejidad estructural en los diferentes habitats, que afectan negativamente la estructura de
las bandadas mixtas, disminuyendo sus cualidades como es la riqueza de especies, el nimero
de individuos por especie y la tasa de encuentro (Lee et al., 2005; Goodale et al., 2015). Estas
modificaciones de habitat adicionalmente podrian resultar en una serie de efectos negativos
en las aves que frecuentan estas formaciones, tales como causar la disminucion del peso
corporal debido a la disminucion en el éxito de forrajeo, o incluso la desaparicion local de
especies, que llevaria consecuencias graves para las comunidades de aves en general
(Zuluaga & Rodewald, 2015). Estos niveles de deterioro del hébitat resultan en una poca
ocurrencia de bandadas mixtas en las areas abiertas y en zonas que estan en las primeras
etapas de regeneracion (Maldonado-Coelho & Marini, 2000).

Entender el efecto de la perturbacion del habitat en las comunidades de aves es importante,
particularmente en regiones diversas. Este efecto se ha estudiado principalmente en zonas
boreales y australes (Flather & Sauer, 1996; Jokimaki & Huhta, 1996; Bayne & Hobson,
1997), en donde se han evidenciado cambios drasticos en la estructura de las comunidades
de aves (Soulé et al., 1988; Harris & Silva-Lopez, 1992; Enoksson et al., 1995). En los
trépicos, gran parte de las investigaciones se han enfocado en la fragmentacion y
deforestacién de tierras bajas, como la Amazonia (Laurance & Bierregaard, 1997;
Maldonado-Coelho & Marini, 2000, 2004). En contraste, los estudios en los Andes son
escasos, y poco se ha explorado el efecto de las perturbaciones en el habitat sobre la estructura
de comunidades de aves (pero ver Zuluaga & Rodewald, 2015; Jones & Robinson, 2020), y
especificamente en los grupos mixtos de aves que se forman en los Andes. Estudios
realizados en bosques andinos y subandinos han demostrado que los atributos del paisaje,
como el estado de conservacion, son factores clave en la composicion y abundancia de las
bandadas mixtas de aves (Restrepo & Gomez, 1998; Renjifo, 1999, 2001; Marin-Gémez &
Arbeléez-Cortés, 2015; Zuluaga & Rodewald, 2015). Dada la gran diversidad de aves y los
altos niveles de degradacion del habitat y deforestacion en los Andes tropicales,
especialmente en Colombia, estudiar la dindmica de la variacion de estas agregaciones, y las
relaciones habitat-especie, podria dirigir iniciativas de conservacion de estos procesos al
interior de diferentes habitats.

La vertiente oriental de la cordillera central de los andes cuenta con bosques humedos
tropicales, con presencia de bandadas mixtas que ofrece un escenario ideal para explorar este
sistema en ambientes andinos con gradientes de perturbacion. ;Cémo varia la estructura de
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las bandadas mixtas de aves a través de un gradiente de coberturas vegetales en el norte de
los Andes? Para responder a esta pregunta, se comparo la estructura de las bandadas mixtas
de aves en tres coberturas vegetales presentes en un bosque del Magdalena medio caldense.
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2. METODOS

2.1  Area de estudio

El area de influencia del trasvase del rio Manso se encuentra en el corregimiento de Berlin
entre los municipios de Norcasia y Samana del departamento de Caldas, en las laderas
orientales de la Cordillera Central de los Andes colombianos, con influencia del valle del
Magdalena (Fig. 1). La zona corresponde a un bosque humedo tropical (bh-T), denominado
también Zonobioma hdmedo tropical o ecuatorial de la Cordillera Central (Rodriguez,
Armenteras & Morales, 2004).

Se identificaron cuatro grandes sectores que incluyen desde la zona de captacion de agua del
rio Manso, en la vereda La Sonrisa, hasta la zona de descarga en el embalse Amani, sector
Santa Barbara, pasando por el tanel de alineamiento (Fig. 1). Estos sectores fueron
denominados el Portal de Entrada (PE), Sector Medio (SM), Predio Horizontes (PH) y Portal
de Salida (PS). Alli, se han definido tres coberturas vegetales principales: bosque maduro,
bosque secundario y bosque intervenido (ISAGEN, 2014ay 2014b):

Bosque maduro. Zona en avanzado estado de sucesion y buen estado de conservacion. El
bosque presenta un dosel continuo con arboles de hasta 35 m de altura, presencia de epifitas
vasculares y un sotobosque denso y estructurado.

Bosque secundario. Corresponde a un proceso de sucesion después de un periodo de
abandono entre 10 y 15 afios de fincas con potreros. Estas zonas presentan arboles de hasta
20 m de altura 'y 50 cm de diametro.

Bosque intervenido. Zona dominada por pastos y potreros utilizados histéricamente para
ganaderia, sin embargo, muchos de ellos se encuentran en estado de regeneracion temprana
y otros de menor area presentan un uso agricola. También existen algunas zonas con
presencia de bosque ripario en regeneracion.

2.2 Muestreo

Se definié como bandada mixta a un grupo de aves conformado por al menos dos individuos
de dos especies diferentes que se encuentran forrajeando y se mueven en una direccion
similar, y cuyos miembros estan a menos de 25 m de distancia (sensus Morse, 1970). Se
hicieron tres salidas de campo en los meses de agosto y octubre del 2019 y enero del 2020,
en las que se realizaron 64 transectos de 0.9-1 km de distancia, que atravesaban varias
coberturas vegetales. Durante 16 dias efectivos en campo, cada dia se recorrid cuatro
transectos entre las 6:00 a.m. y 12:00 p.m. En total, el esfuerzo de muestreo fue de 153.2
horas efectivas de observacion de bandadas, distribuidas homogéneamente entre coberturas,
asi: 50.6 hrs bosque intervenido, 50.4 hrs bosque secundario y 52.2 hrs en el bosque maduro.
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Mapa Trasvase Rio Manso

Sistema de coordenadas: WGS 84
Unidades: Grados

Mapa creado por: Delvy Gomez
deivy.1711524232@ucaldas.edu co

Distribucion geografica de las
bandadas mixtas registradas.

Leyenda
@ bandadas mixtas
carreteras

D poblacion

hidrico

Localizacion de Norcasia-Cakdas

Escala 1:35000

DEM tomado de ASF Data Search Vertex

-8346000 -8344000 -8342000 -8340000

Figura 1. Zonas de muestreo y localidades de registro de las bandadas mixtas (puntos rojos).
Los nimeros indican el orden en que fueron detectadas. Tomado de los programas
QGIS y SAS planet.

Se recolectaron los datos de las bandadas mixtas mediante observaciones sistematicas a lo
largo de los transectos, con recorridos a una velocidad constante de 4 km/hrs (Ralph et al.,
1993; Bibby et al., 2000; Villarreal et al., 2006). Cuando una bandada fue detectada, se
registré informacion del nimero de especies, el numero de individuos por especie, la
ubicacion geografica (coordenadas) y se le asigné a una cobertura vegetal. Las especies
fueron identificadas con observaciones mediante el uso de binoculares VVortex Diamondback
10x42 y por medio de sefiales auditivas (i.e. vocalizaciones). Cada bandada fue observada
por un méximo de 15 minutos, para evitar reconteo de individuos, durante los cuales para
cada especie se recolecto informacion como la altura de forrajeo, con el fin de poder ser
clasificadas como bandada de dosel, sotobosque o si abarcaron toda la estratificacion vegetal.
Las bandadas de dosel fueron definidas como aquellas que se encontraran en las copas
superiores de los arboles de mayor porte, generalmente a mas de 15 m de altura, y las de
sotobosque fueron definidas como aquellas encontradas en los estratos inferiores a 4 m
compuestos por hierbas, pequefios arbustos, helechos y plantas trepadoras.
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2.3 Analisis de datos

2.3.1 Estructura de las bandadas
Para estimar si las bandadas mixtas registradas en las diferentes coberturas difieren o no en

el numero de especies e individuos, se us0 una prueba no paramétrica Kruskal-Wallis
(Theodorsson-Norheim, 1986), y para calcular la diversidad de especies en las bandadas entre
las coberturas presentes se uso el paquete INEXT (Hsieh et al., 2016). Ademas, se estimaron
y graficaron las curvas de rarefaccion de interpolacion y extrapolacion basados en nimeros
de Hill o nimeros efectivos de especies (Chao et al., 2014). Esta metodologia permite
cuantificar la diversidad de especies en multiples ensamblajes con diferentes esfuerzos de
muestreo. Los numeros de Hill (Hsieh et al., 2016) incluyen tres de las medidas de diversidad
maés usadas como la riqueza de especies (q=0), la diversidad de Shannon (q=1) y la diversidad
de Simpson (g=2). Las curvas de rarefaccion se estimaron a partir de los registros de
abundancias relativas de cada especie por bandada para cada cobertura, para lo cual se usaron
las bandadas mixtas como unidad de muestreo. Las curvas de rarefaccion se extrapolaron a
58 bandadas en todos los casos, cantidad definida con base en la completitud de muestreo a
1 en todas las coberturas. Para explorar qué proporcién de especies cambia, en términos de
su estructura entre las coberturas estudiadas, se realizé un dendrograma de disimilitud a partir
de las abundancias relativas de cada especie participante en las bandadas mixtas por
cobertura; con el indice de Bray-Curtis, usando el paquete VEGAN (Oksanen et al., 2019).

2.3.2 Comportamientos y roles
Se realizaron observaciones del comportamiento de forrajeo de las especies que fueron

indicadoras de roles potenciales en la bandada. Una especie lider, o de importancia para las
bandadas, fue definida como aquella que tuviera una alta frecuencia en las bandadas, y que
presentara comportamientos de liderazgo como vocalizaciones constantes (Hutto, 1994). Una
especie centinela fue definida como aquella encontrada en la periferia de la bandada, y fuera
registrada realizando comportamientos de vigilancia ante posibles peligros para los otros
individuos de la bandada (Munn & Terborgh, 1979).

2.3.3 Diversidad funcional
Para calcular la diversidad funcional y comparar las potenciales diferencias funcionales de

las especies que participaron en las bandadas mixtas entre las coberturas de estudio, se
recopil6 informacion de literatura para todas las especies registradas, tales como el peso de
cada especie (Ocampo et al., 2020), la dieta (Wilman et al., 2014), la estratificacion vertical
de cada individuo dentro de cierta bandada mixta y el grado de sensibilidad de cada especie
a las perturbaciones del ambiente, siguiendo la clasificacion propuesta por Stotz et al. (1996).
Se realiz6 un dendrograma funcional UPGMA (Petchey & Gaston, 2002) y dos indices de
diversidad funcional usando el paquete FD (Laliberté et al., 2014): Uniformidad funcional
(FEve), que nos indica cuan regularmente la abundancia de las especies esta distribuida en el
espacio funcional y los rasgos Unicos que exhiben las especies en una comunidad; y
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dispersion funcional (Fdis), que nos indica la heterogeneidad de los rasgos, en donde valores
mas bajos significan mayor complejidad de habitat (Villeger et al., 2008; Laliberté &

Legendre, 2010). Todos los andlisis fueron realizados en el programa estadistico R (R Core
Team, 2020).
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3. RESULTADOS

Se observaron 60 bandadas mixtas con un total de 364 individuos pertenecientes a 58
especies y 15 familias. Las tres familias mas representativas fueron Thraupidae (n=20),
Furnariidae (n=5) y Tyrannidae (n=5). De las 58 especies registradas participando en las
bandadas mixtas, tres de ellas fueron migratorias boreales: Catharus ustulatus, Piranga
olivacea y Setophaga castanea. También se registré Capito hypoleucus una especie de interés
para la conservacion, que se encuentra bajo la categoria en peligro segun el libro rojo de aves
de Colombia (Renjifo et al., 2017) y vulnerable en la IJUCN (2020). Las bandadas mixtas
tuvieron una media de 3,83 especies, en un rango de 2-7 especies (Fig. 2) y una media de
6,13 individuos en un rango de 2-19 individuos (Fig. 3). Gran parte de las especies
registradas (27/58) presentan una baja sensibilidad a la perturbacion del habitat, de las cuales
el 37% pertenece a la familia Thraupidae. De las 31 especies restantes, 26 presentan una
sensibilidad intermedia a la perturbacién del habitat y cinco una alta sensibilidad a la
perturbacion del habitat, que corresponden a especies especialistas de sotobosque. Estas
altimas, sélo estuvieron presentes en el bosque maduro y el 80% de ellas pertenecen a la
familia Thamnophilidae y Furnariidae (Tabla 1).

Tabla 1. Listado de especies registradas dentro de las bandadas mixtas y sus abundancias
relativas dentro de las bandadas mixtas por coberturas.

Taxén _ Bosqu_e Bosque_ Bosque Sensibilidad Posible
intervenido secundario maduro rol

Capitonidae

Capito hypoleucus 0 1 2 M

Picidae

Dryobates kirkii 0 1 0 M

Melanerpes pulcher 0 1 0

Thamnophilidae

Thamnophilus atrinucha 0 1 0 L

Hafferia immaculata 0 0 3 H Lider

Gymnopithys bicolor 0 0 3 H

Epinecrophylla fulviventris 0 0 2 M

Furnariidae

Dendrocincla fulliginosa 0 0 5 H

Lepidicolaptes souleyetii 1 0 0 L

Dendroplex picus 0 1 0 L

Campylorhamphus trochilirostris 0 0 1 H

Xiphorhynchus susurrans 0 1 0 M

Tyrannidae
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Taxén . Bosqu? Bosque. Bosque Sensibilidad Posible
intervenido secundario maduro rol
Leptopogon supercilliaris 0 3 7 M Lider
Mionectes oleagineus 0 5 2 M
Leptopogon amaurocephalus 0 0 2 M
Phylloscartes ophthalmicus 0 0 1 H
Todirostrum cinereum 0 0 1 L Centinela
Pipridae
Manacus manacus 1 0 5 L
Machaeropterus striolatus 0 0 1 M
Tityridae
Tityra inquisitor 0 2 0 M
Tityra semifasciata 0 1 1 M
Pachyramphus cinnamomeus 1 1 0 L
Pachyramphus rufus 1 0 0 L
Vireonidae
Vireo leucophrys 0 2 1
Turdidae
Turdus leucomelas 2 0 1 L
Catharus ustulatus 0 3 0 L
Fringillidae
Euphonia fulvicrissa 0 1 1 M
Euphonia laniirostris 1 2 0 L Centinela
Euphonia trinitatis 1 0 0 L
Euphonia xanthogaster 0 0 1 M
Passerellidae
Chlorospingus flavigularis 1 0 M
Arremon aurantiirostris 1 0 M
Parulidae
Myiothlypis fulvicauda 0 0 1 M
Basileuterus rufifrons 0 1 0 L
Setophaga castanea 0 1 0 L
Mitrospingidae
Mitrospingus cassinii 1 0 2 M lider
Cardinalidae
Piranga olivacea 0 2 2 M
Piranga rubra 0 1 0 L
Thraupidae
Chlorophanes spiza 2 1 2 M
Coereba flaveola 2 2 2 L centinela
Cyanerpes caeruleus 1 1 1 M
Dacnis cayana L
2 0 0
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Bosque Bosque Bosque Posible

Taxon Sensibilidad

intervenido secundario maduro rol

Dacnis lineata 2 5 0 M

Eucometis penicillata 1 2 7 M lider
Hemithraupis flavicollis 0 2 1 M

Islerothraupis luctuosa 1 2 3 L lider
Ramphocelus dimidiatus 1 10 4 L centinela
Ramphocelus flammigerus 0 1 0 L

Saltator maximus 1 1 1 L lider
Saltator striatipectus 0 3 0 L

Stilpnia cyanicollis 3 1 0 L

Stilpnia larvata 2 1 0 L lider
Tachyphonus delatrii 0 0 2 M

Tangara girola 1 1 0 M

Tangara inornata 3 4 1 L lider
Tersina viridis 5 4 2 L lider
Thraupis episcopus 3 9 2 L lider
Thraupis palmarum 4 3 0 L lider

Convenciones: Grado de sensibilidad (Stotz et al., 1996): L: baja; M: media; H: alta.

Las bandadas de las distintas coberturas de vegetacion no difirieron en la diversidad
encontrada para el numero de especies (p = 0.8593) ni en el nimero de individuos (p =
0.9439). La riqueza media de especies de las bandadas mixtas no varié significativamente
entre el bosque intervenido (3.46 + 1.56), el bosque secundario (3.36 + 1.68) y el bosque
maduro (3.36 + 1.46) respectivamente (Fig. 2). De igual forma el nimero medio de
individuos de las bandadas mixtas no varié significativamente entre el bosque intervenido
(6.0 £ 2.77) el bosque secundario (5.8 = 2.84) y el bosque maduro (6.59 = 4.22)
respectivamente (Fig. 3).Se encontré un incremento en el nimero de bandadas observadas a
medida que la estructura vegetal aumentaba en complejidad. En el bosque intervenido se
registraron 26 especies pertenecientes a ocho familias. Las especies mas frecuentes fueron
Tersina viridis (n=5), Thraupis palmarum (n=4) y Thraupis episcopus (n=3). Para el bosque
secundario, se registraron 37 especies pertenecientes a 12 familias, y las especies mas
frecuentes fueron Ramphocelus dimidiatus (n=10), Thraupis episcopus (n=9) y Dacnis
lineata (n=5). Para el bosque maduro se registraron 34 especies pertenecientes a 13 familias,
y las especies mas frecuentes fueron Eucometis penicillata (n=7), Leptopogon supercilliaris
(n=7) y Dendrocincla fuliginosa (n=5). En esta cobertura se registraron exclusivamente las
especies Hafferia immaculata, Gymnopithys bicolor, Epinecrophylla fulviventris,
Campylorhamphus trochilirostris, entre otras.
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Figura 2. Numero de especies de aves al interior de la bandada mixta entre cada cobertura.
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Figura 3. Numero de individuos de aves al interior de la bandada mixta entre cada cobertura.

En las curvas de rarefaccion la diversidad taxondmica aumento6 progresivamente para todos
los nimeros de Hill (riqueza de especies, exponencial de Shannon e inverso de Simpson) en
las tres coberturas estudiadas (Fig. 4). Estas indicaron una representatividad del muestreo
por encima del 80% para las tres coberturas. EI modelo hizo una prediccién del total de
especies que deberian estar presentes para cada cobertura, siendo de 28 especies para el
bosque intervenido, 38 para el bosque secundario y 41 para el bosque maduro, dando como
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resultado una completitud de muestreo del 93% para el bosque intervenido, 97% para el
bosque secundario y 83% para el bosque maduro.

Bosque intervenido | | Bosque Secundario | | Bosque maduro |

501
401
301 e et

201

Diversidad de aves

0 20 40 60 0 20 40 60 0 20 40 60
Ndmero de bandadas

Metodo: = Interpolado == Extrapolado Rarefaccion: 0 u 1 2

Figura 4. Curvas de rarefaccion estimadas a partir de frecuencias por bandada mixta, donde
0) corresponde a la riqueza de especies, 1) a la diversidad de Shannon y 2) la
diversidad de Simpson. La linea continua de la curva representa la interpolacion
(diversidad observada) y la linea punteada la extrapolacion (diversidad esperada).

3.1 Estructura de bandadas mixtas

El dendrograma de disimilitud de Bray-Curtis indicé que hay diferencias marcadas en la
composicién de las bandadas en las diferentes coberturas vegetales (Fig. 5). Las coberturas
del bosque maduro y del bosque secundario se diferencian en un 66,9%, mientras que el
bosque secundario con relacion al bosque intervenido comparten varios elementos que los
hacen menos disimiles (56,1%), en contraste el bosque maduro fue el mas diferente al
intervenido con una disimilitud de 76,3%.

Se encontrd principalmente dos tipos de bandadas mixtas, una conformada por especies
generalistas, que se caracterizaron por ser especies de baja sensibilidad a la perturbacion del
habitat, se distribuyeron en toda la estratificacion vertical y estuvieron presentes en las tres
coberturas vegetales; y otras conformadas por especialistas de sotobosque, que se
caracterizaron por ser especies con alta sensibilidad a la perturbacion del héabitat, suelen
moverse Unicamente por el sotobosque y estuvieron presentes solo en bosque maduro. De las
58 especies registradas solo 10 estuvieron presentes en las tres coberturas. Por otro lado, cada
cobertura tuvo un naimero de especies exclusivas, donde el bosque intervenido tuvo seis
especies, el bosque secundario 11y el bosque maduro con 12. Entre el bosque intervenido y
el bosque maduro se compartieron tres especies, entre el bosque secundario y el bosque
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intervenido siete especies, y entre el bosque maduro y el bosque secundario nueve especies
(Tabla 1).

1.001

0.751

0.50 1

0.251

Disimilitud de Bray-Curtis

0.00-
Bosque maduro Bosque secundario Bosque interven

Composicion de especies de bandadas por cobertura

Figura 5. Dendrograma de disimilitud basado en el indice de Bray-Curtis, en donde se
evidencia en porcentaje la diferencia estructural entre coberturas

3.2 Comportamiento y potenciales roles

Durante los recorridos se registraron comportamientos de especies que pueden ser
indicadores del cumplimiento de roles especificos dentro de la bandada como una especie
lider o centinela. Especies como Tersina viridis, Hafferia immaculata, Eucometis penicillata,
Thraupis episcopus, Tachyphonus delatrii e Islerothaupis luctuosa se caracterizaron por
moverse al frente en las bandadas mixtas, y a su vez emitir constantes vocalizaciones,
comportamientos que suelen exhibir especies lideres. Por otro lado, especies como
Ramphocelus dimidiatus y Euphonia laniirostris se caracterizaron por situarse en las
periferias de las bandadas, mientras las demas especies participantes forrajeaban y consumian
recursos, lo cual podria indicar que estas especies de las periferias posiblemente tenian un
rol de centinelas en ese momento, por lo cual seria importante en futuros estudios evaluar
estos roles en dichas especies (Tabla 1). Durante un recorrido se observd la formacion de
una bandada mixta de sotobosque, en la cual un individuo de Hafferia immaculata encontré
una tropa de hormigas legionarias mientras se desplazaban por el sotobosque e
inmediatamente empez0 a realizar una serie de vocalizaciones continuas. En respuesta a su
Ilamado llegaron dos individuos de Dencrocincla fuliginosa, seguidos por dos individuos de
Manacus manacus, y por tltimo, un individuo de Eucometis penicillata. Una vez formada la
bandada mixta, se empez6 a desplazar siguiendo a la tropa de hormigas mientras el individuo
de Hafferia immaculata seguia delante de las demas especies, demostrando de esta forma el
posible rol de especie lider. Se interpretd este comportamiento del hormiguero como
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importante, tanto en la formacion como en el mantenimiento y cohesion de la bandada mixta.
En una observacion adicional, algunas especies pequefias como Coereba flaveola y
Todirostrum cinereum, en comparacion con los demaés participantes de las bandadas mixtas,
solian situarse al final de la bandada mixta y se desplazaban guardando una distancia
considerable a las demas especies.

3.3 Diversidad funcional

Los dendrogramas funcionales evidenciaron diferencias funcionales en las bandadas mixtas
registradas para cada cobertura, en donde se observan unas interacciones menos complejas
en el bosque intervenido a diferencia del secundario y del maduro. (Fig. 6). La cobertura del
bosque intervenido se caracterizd por presentar bandadas mixtas con especies de una baja
sensibilidad a las perturbaciones del habitat, con un peso promedio de 25,9 g (rango = 9.04-
60.99 g) y de habitos principalmente frugivoros seguidos de insectivoros. El bosque
secundario se caracterizd por bandadas mixtas con especies con baja sensibilidad a las
perturbaciones del habitat, con un promedio de 27,4 g (rango = 9.04-82.02 g) y especies de
habitos principalmente omnivoros seguidos de frugivoros. Finalmente, la cobertura del
bosque maduro se caracterizo por tener bandadas mixtas con especies de una sensibilidad
media a las perturbaciones del habitat y unas pocas con alta sensibilidad, con un peso
promedio de 27,8 g (rango = 7.18-82.02 g), y presentar especies principalmente insectivoras
seguidas de las omnivoras (Tabla 2). En cuanto a los indices funcionales, si se encontraron
diferencias entre las coberturas. Particularmente, el indice de uniformidad funcional para el
bosque intervenido fue mayor (0.767), en comparacion con el bosque secundario (0.704) y
el bosque maduro (0.589). Para el indice de dispersion funcional, el bosque intervenido
presentd valores de 0.376, mientras que el bosque secundario fue de 0.406 y el bosque
maduro de 0.381.
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Figura 6. Dendrogramas funcionales para todas las especies registradas por cada cobertura

vegetal.

Tabla 2. Valores funcionales promedio para las especies registradas en bandadas mixtas por

cobertura.
Sensibilidad Peso Dieta FEve Fdis
Bosque M 29.714 Insectivoro 0.589 0.381
maduro
Bosque L 27.377 Omnivoro 0.704 0.406
secundario
_ Bosque L 25.985 Frugivoro 0.767 0.376
intervenido

Convenciones: M: media; L: baja; FEve: uniformidad funcional; Fdis: dispersion funcional.
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4. DISCUSION

Se encontré que la estructura y la diversidad funcional de las bandadas mixtas fueron
afectadas negativamente por la degradacién del habitat. Sin embargo, el namero de especies
e individuos participantes de las bandadas mixtas no vario significativamente entre las tres
coberturas de estudio, lo que sugiere que atributos como la riqueza y la abundancia relativa
pueden no ser los mas acertados para medir cambios en las dindmicas de bandadas, y por el
contrario, llama la atencion sobre la importancia de tener en cuenta la identidad de cada
especie (Morse, 1970; Dolby & Grubb, 1999; Greenberg, 2000). En hébitats perturbados
como el bosque intervenido y el bosque secundario hubo predominancia de bandadas de
habitos generalistas que se desplazaban por todo el estrato vertical, y estaban conformadas
principalmente por especies de la familia Thaupidae. Por otro lado, el bosque maduro fue la
Unica cobertura que presentdé bandadas mixtas especialistas de sotobosque insectivoros,
donde la mayoria de especies pertenecian a las familias Thamnophilidae y Furnariidae.

El area de estudio cuenta con un total de 272 especies de aves registradas (ISAGEN, 2018)
de las cuales en este estudio fueron registradas 58 participando en bandadas mixtas, lo que
corresponde al 19,1% de la comunidad de aves presentes en la zona. Estos datos indican que
alrededor del 20% del total de las especies reportadas en la region participan en bandadas
mixtas, lo que ha sido reportado en comunidades de aves de los Andes Suramericanos, en
Colombia, Peray Bolivia (Remsen, 1985; Marin-Gomez & Arbelaez-Cortés, 2015; Williams
& Lindell, 2019). En el Neotropico, diversos estudios han reportado entre 10 y hasta 120
especies participantes de diferentes bandadas mixtas (Moynihan, 1962; Powell, 1979; Hutto,
1994, Latta & Wunderle, 1996; Poulsen, 1996; Machado, 1999; Montero, 1999; Maldonado-
Coelho & Marini, 2000; Bohorquez, 2003; Brandt et al., 2009; Zuluaga & Rodewald, 2015;
Jones & Robinson, 2020), que coincide con los valores encontrados en nuestro estudio (58
spp.), y comparten los patrones de proporcionalidad de participacion de especies en
bandadas, en comparacion con la riqueza local total en diversas zonas tropicales (Hutto,
1994; Bohorquez, 2003; Brandt et al., 2009).

Se encontr6 que la cobertura con mayor cantidad de bandadas mixtas fue el bosque
secundario, seguido por el bosque maduro y finalmente la cobertura del bosque intervenido.
Esto responde a la presencia de especies generalistas, particularmente comunes en este tipo
de hébitat, las cuales suelen tener una baja sensibilidad a la perturbacion del habitat, como es
el caso de las especies de la familia Thraupidae, y son frecuentes en bosques secundarios
(Zuluaga & Rodewald, 2015). Se encontrd que la mayoria de las bandadas mixtas no se
limitaron a una estratificacion vertical especifica, y por el contrario, suelen usar todas las
estratificaciones verticales disponibles, lo que sugiere que estos sistemas sociales son
dindmicos y expanden las zonas habituales de forrajeo de cada especie (Harrison &
Whitehouse, 2011; Cordeiro et al., 2015). Las Unicas bandadas que se limitaron a un estrato
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vertical especifico fueron las especialistas de sotobosque. Estas, estuvieron conformadas en
su gran mayoria por especies con una alta sensibilidad a la perturbacion del habitat,
correspondientes a las familias Thamnophilidae y Furnariidae, que solo estuvieron presentes
en la cobertura de bosque maduro, y son especies con altos requerimientos de habitat en
términos de la complejidad estructural (Powell, 1985; Zuluaga & Rodewald, 2015). Esto,
refleja el impacto negativo que puede causar las intervenciones y degradacion del habitat, en
particular para las especialistas de sotobosques (Stouffer & Bierregaard, 1995), llegando
incluso a la desaparicion de algunas especies en otro tipo de coberturas. En los Andes, se ha
encontrado que la gran mayoria de especialistas insectivoros del sotobosque estuvieron
presentes en las coberturas de bosque maduro. Tres de cada cuatro especies registradas en
esta cobertura presentaban alta sensibilidad a las perturbaciones del hébitat, y coberturas
como bosque secundario y sistemas agroforestales estuvieron dominadas por bandadas
mixtas conformadas por especies generalistas (Zuluaga & Rodewald, 2015).

Entre las aves registradas en las bandadas mixtas, se evidencio la participacion constante de
tres especies migratorias boreales, lo cual ha sido documentada en diferentes regiones
neotropicales (Ewert & Askins, 1991; Hutto, 1994; Latta & Wunderle, 1996). Se ha sugerido
que estas especies se unen a las bandadas mixtas para obtener informacion local sobre los
recursos de forrajeo o depredadores, aumentando asi sus probabilidades de éxito y
supervivencia (Greenberg, 2000).

Respecto a la diversidad taxondémica de las tres coberturas, las curvas de rarefaccion
mostraron un patron ascendente exponencial para todos los numeros de Hill. La
extrapolacion de las curvas permitié calcular la comjpletitud de los muestreos para las tres
coberturas, siendo de 93% para bosque intervenido, 97% para bosque secundario y 83% para
bosque maduro, por lo cual los datos presentados en esta investigacion representan en gran
medida las especies que pueden ser encontradas participando en bandadas mixtas en la zona
de estudio.

En términos de funciones al interior de las bandadas, se sugiere que algunas especies podrian
cumplir roles especificos, como lideres o centinelas con base en sus comportamientos
particulares, tales como llamadas y vocalizaciones constantes. Ya que en este estudio fue
posible registrar como se formaba una bandada mixta de insectivoros del sotobosque
mediante las vocalizaciones de un individuo de Hafferia immaculata, y como al momento
otras especies de insectivoros llegaron al lugar para dar formacion a la bandada mixta. Por lo
tanto, los resultados de esta investigacion son consistentes con otros estudios que han
demostrado que los animales utilizan vocalizaciones heteroespecificas para localizar
bandadas (Monkkonen et al., 1996; Windfelder, 2001). Esta informacidn es importante para
apoyar planes de conservacion de estas especies, ya que podrian tener implicaciones directas
en la participacion y beneficio de otras especies en este tipo de formaciones. Si es asi, su
desaparicion podria traer graves consecuencias para la comunidad de aves presente en la zona
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de estudio, pudiendo causar una mayor tasa de depredacion hacia algunas especies o la
disminucién en la eficiencia de forrajeo (Zou et al., 2018). Se ha registrado que los
insectivoros de sotobosque son méas propensos a agruparse en bandadas mixtas a diferencia
de otras especies, y teniendo en cuenta que estos habitan principalmente en bosques
conservados y suelen tener altas sensibilidades a las perturbaciones del habitat, podrian ser
las especies que mas se vean afectadas ante la desaparicion de especies indispensables para
la formacién y mantenimiento de bandadas mixtas (Kotagama & Goodale, 2004). Seria
interesante comprobar si estas especies cumplen mas ampliamente alguno de estos roles (ver
Goodale & Kotagama, 2005).

Los resultados del dendrograma de disimilitud muestran que las bandadas mixtas cuentan
con unas especies exclusivas de cada cobertura, lo que soporta la idea de que la estructura de
la vegetacion, y en particular su complejidad, incide en el tipo y numero de especies que
participan en la formacion. De igual forma, el nimero de individuos por especie y la
participacion de otras especies pueden encontrarse participando en bandadas mixtas a través
de las tres coberturas de estudio, evidencian sus capacidades como especies generalistas con
pocos requisitos especificos del hébitat que les permite estar presentes en coberturas
vegetales distintas (Morse, 1977; Harrison & Whitehouse, 2011). Los dendrogramas
funcionales evidenciaron diferencias en las bandadas mixtas registradas (rango de diferencias
funcional entre las especies de las bandadas entre cada cobertura) entre coberturas, mostrando
como las especies que estuvieron presentes en cada cobertura se relacionaron con los rasgos
funcionales utilizados en los analisis. De las tres coberturas, el bosque intervenido fue la
cobertura que menos interacciones presentd a diferencia del bosque secundario y del bosque
maduro, segun las longitudes de las ramas y los clados formados por dichas interacciones
(Petchey & Gaston, 2002).

Se encontré diferencias en los indices funcionales entre coberturas (Tabla 1). En términos
de uniformidad funcional, el bosque maduro tuvo mayor cantidad de especies con rasgos
Unicos y particulares, a diferencia del bosque intervenido en donde se presentaron especies
con rasgos mas homogeéneos (Villéger et al., 2008). En cuanto a la dispersion funcional,
estrechamente relacionado con el funcionamiento de un ecosistema, el bosque secundario fue
la cobertura que presentd el valor més alto, sequido por el bosque maduro y el bosque
intervenido. Una explicacion potencial a estos resultados es que valores mas altos de
dispersion funcional estan relacionados con mayor competencia entre las especies, lo cual
concuerda con el bosque secundario siendo una cobertura vegetal intermedia en donde
pueden estar algunas especies tanto de bosque maduro como de bosque intervenido
compitiendo por los recursos (Prescott et al.,, 2016). Estos resultados soportarian las
predicciones de la hipdtesis de perturbacion intermedia, que plantea que héabitats con
disturbios medios pueden generar condiciones para albergar una mayor diversidad de
especies (Roxburgh et al.,, 2004). La uniformidad funcional de una comunidad esta
relacionada con el grado de complejidad de un hébitat, y por tanto, éstos pueden proveer una
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mayor disponibilidad de nichos ecoldgicos para las especies (Schleuter et al., 2010; Garcia-
Morales et al., 2016). Esto podria explicar porque en el bosque maduro se pueden observar
tanto especies generalistas como especialistas, a diferencia de las demas coberturas, que
soportaron principalmente especies generalistas.

La deforestacion y la degradacion del habitat en el Neotrdpico se han identificado entre las
amenazas mas importantes para las poblaciones de aves (Terborgh, 1980; Robbins et al.,
1989; Rappole & MacDonald, 1994). El conocimiento actual sobre diferentes especies se ha
centrado en gran medida en las tierras bajas del neotrdpico (Laurence y Bierregaard, 1997;
Maldonado-Coelho & Marini, 2000, Acevedo-Charry et al., 2021) y en estudios puntuales
sobre la avifauna residente andina (Restrepo & Goémez, 1998; Rengifo, 2001, Gémez et al.,
2020). Sin embargo, ain quedan varias regiones por explorar, aln mas con un enfoque en
documentar y entender las interacciones entre especies y las dinamicas de los sistemas
sociales, como las bandadas mixtas (Arbeldez-Cortés et al., 2011; Zuluaga & Rodewald,
2015). Acé se presentaron los patrones de estructuracion de las bandadas en un gradiente de
perturbacion de habitat, en donde reportamos evidencia de la pérdida de especies, pérdida de
gremios alimenticios como insectivoros de sotobosque, disminucion de la diversidad
funcional y una baja tasa de ocurrencia para la formacion de bandadas mixtas en ambientes
mas perturbados. Se espera que sea la base para fortalecer esta linea de investigacion centrada
en las interacciones sociales entre especies de aves en la zona del magdalena medio Caldense
y que los resultados de este estudio, con base en la informacién de la ecologia de las especies,
puedan servir para futuras investigaciones que acerquen cada vez mas a la comprension de
las consecuencias que generan las intervenciones antrépicas en los ecosistemas y como estas
afectan a las comunidades de aves que alli residen.
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5. CONCLUSIONES

No se evidenciaron cambios en el nUmero de especies e individuos de las bandadas
mixtas entre las diferentes coberturas, pero si en su composicion y diversidad
funcional

Las perturbaciones y alteraciones del habitat modifican las dindmicas ecoldgicas de
las bandadas mixtas en términos de su estructura y principalmente diversidad
funcional, mostrando una pérdida en diferentes dimensiones a medida que el habitat
presentaba un grado de perturbacion mas alto. Algunos de estas dimensiones fueron
la desaparicion de especies especialistas, como por ejemplo las insectivoras de
sotobosque, una baja tasa de encuentro de bandadas mixtas, y la pérdida de diversidad
funcional, siendo Thraupidae la familia mas predominante en ambientes altamente
intervenidos. Algunas especies pueden presentar un rol importante para la formacion
y el mantenimiento de la bandada mixta, por lo cual se hace importante incorporar un
componente de conocimiento de interacciones ecoldgicas entre los elementos claves
para la conservacion. Por ejemplo, la extincion local de alguna de estas especies
podria causar consecuencias para las demas especies que se benefician de estas
formaciones para sus actividades de forrajeo y proteccion ante posibles depredadores.

Este es el primer estudio de bandadas mixtas realizado en esta zona de estudio, lo que
contribuye al conocimiento de estas interacciones ecoldgicas de aves en los andes
colombianos, en particular en comunidades del Magdalena medio Caldense. Las
bandadas mixtas son componentes frecuentes e importantes en los ecosistemas y su
entendimiento es clave para documentar dinamicas de ensamblajes de especies a
diferentes escalas espaciales y temporales.
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