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PLAN GENERAL DE LA TESIS

La presente Tesis esta organizada en 5 Capitulos:

En el Capitulo I se presenta la Introduccion general con los objetivos generales y
especificos de la Tesis, en conjunto con la hipdtesis general y sus predicciones. Se describe
ademas, el area de estudio y el disefio experimental general (seleccion de laderas,
ubicacion de las parcelas dentro de las laderas y seleccion de las especies de estudio). Por
ultimo, se detalla el clima, los suelos y la geomorfologia del area de estudio y se provee

una descripcion de cada una de las especies seleccionadas.

En el Capitulo II se realiza la identificacion y descripcion de las comunidades de
especies lefiosas en el area de estudio y su relacion con las variables ambientales a una
escala local. En consecuencia, en este capitulo se detallan los materiales y métodos
correspondientes a la realizacién de los censos de especies lefiosas, la caracterizacion
fisonémica de las parcelas y la descripcion de las variables edaficas y topogréficas
medidas. Este capitulo ha sido publicado en forma de articulo en la Revista de Biologia
Tropical en el  Volumen 62, suplemento 4 (2014): 1549-1563.
DOI: http://dx.doi.org/10.15517/rbt.v62i4.12995 (Apéndice 5).

En el Capitulo III se caracterizan y comparan las estrategias funcionales de las
especies lefiosas invasoras y nativas en relacidon al espectro de la economia foliar, la
dimension del transporte de agua y de la inversion en biomasa foliar. Por tal motivo, en
los materiales y métodos de este capitulo se presentan los protocolos para la seleccion de
individuos, para la toma de las muestras y la medicion de los caracteres funcionales.

Ademés, se detalla el significado ecoldgico de los caracteres funcionales considerados.

En el Capitulo IV se evalia la plasticidad fenotipica de las especies a lo largo de un
gradiente ambiental. En consecuencia, se describe en los materiales y métodos de este
capitulo, el gradiente ambiental considerado y el tipo de aproximacion utilizada para
caracterizar la plasticidad fenotipica. Se analiza la magnitud y la direccion de la respuesta
con la que las especies lefiosas ajustan sus caracteres funcionales indicadores del espectro
de la economia foliar, la dimension del transporte de agua y la inversion en biomasa foliar

a lo largo de un gradiente local de disponibilidad de nutrientes y humedad del suelo.
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En la Discusion general se integran los resultados obtenidos en los distintos
capitulos y se evalua de manera conjunta las estrategias que estarian permitiendo que las
especies lefiosas invasoras se establezcan en el sistema. Se discuten los resultados en el
contexto de la hipdtesis general y predicciones planteadas en el primer capitulo.

Finalmente, se enumeran las conclusiones generales de esta Tesis.
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Resumen

En las Sierras Chicas de Cordoba, uno de los principales factores de cambio de la
vegetacion es la invasion de especies lefiosas exodticas. Esta problematica ha ido
acompafiada de un incremento en los estudios en los cuales se examina la invasibilidad de
los ecosistemas y las caracteristicas de algunas invasoras lefiosas. Sin embargo, en la
region no existen estudios que evalten la relacion entre la presencia y abundancia de
lefiosas invasoras con variables ambientales edéaficas y topograficas que actuan a escala
local, en conjunto con atributos indicadores de la adquisicidon y uso de recursos. Tampoco
hay antecedentes sobre la existencia de plasticidad fenotipica en las especies invasoras y
nativas en respuesta a los gradientes ambientales propios del sistema serrano. Es esperable
que en ambientes heterogéneos, donde la disponibilidad de recursos varia en escalas
espaciales muy cortas, la capacidad de modificar o ajustar la estrategia de adquisicion y
uso de los mismos sea un factor clave para el establecimiento y expansion de una especie
invasora. Por lo tanto, en esta Tesis se planted un estudio comparativo a escala local con la
finalidad de evaluar la influencia de la heterogeneidad ambiental local en los patrones de
distribucion de las especies lefiosas invasoras de las Sierras Chicas de Cordoba y analizar
si las principales invasoras se diferencian de las nativas en cuanto a la media de sus
caracteristicas funcionales y/o en la capacidad de ajustar sus caracteres funcionales a la
heterogeneidad ambiental del sistema. En consecuencia, se realiz6 una caracterizacion
ambiental (edafica y topografica) y se midio la estructura y composicion floristica de
especies leflosas en 32 parcelas en un sitio cercano a la localidad de Salsipuedes (Prov.
Cérdoba). Posteriormente, se seleccionaron cuatro invasoras (Celtis australis, Cotoneaster
glaucophyllus, Ligustrum lucidum y Pyracantha angustifolia) y cuatro nativas (Acacia
caven, Celtis ehrenbergiana, Condalia buxifolia y Lithraea molleoides), las cuales fueron
caracterizadas en base a ocho caracteres funcionales vinculados al esquema ecoldgico de
las estrategias de vida de las plantas. En especial vinculados a la (1) dimension del
transporte de agua, (2) al espectro de la economia foliar y (3) a la inversion en biomasa
foliar. Los caracteres medidos como indicadores de cada una de estas estrategias fueron
para (1): area foliar efectiva (AF.s), area foliar total por drea de conduccion (AF/AC),
densidad de lefio (D)) y contenido saturado de agua en el lefio (CSA)); para (2): area foliar
especifica (AFE) y contenido de materia seca de hoja (CMS},) y para (3) area foliar total

por masa total (AF/MT) y fraccion de masa foliar (FMF). Se observo una segregacion
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espacial entre distintas comunidades de lefiosas, asociada a condiciones topograficas y
edaficas diferenciales. Las lefiosas invasoras fueron las especies dominantes en la mayoria
de las comunidades identificadas y en los demas casos fueron las especies subordinadas
mas importantes. De acuerdo con los caracteres funcionales de las especies estudiadas, se
observd que el éxito de las lefiosas invasoras que dominan comunidades del Bosque
Serrano no se relacionaria con una mayor plasticidad fenotipica sino con una ventaja
constitutiva, determinada por una mayor eficiencia en el transporte del agua y una gran
inversion en biomasa foliar. No obstante, la invasora Pyracantha angustiolia constituye
una excepcion a este patron general, ya que exhibid tanto una estrategia funcional como
una plasticidad fenotipica similar a algunas especies nativas y distintas a las demas
invasoras, lo cual le permitiria adaptarse a condiciones ambientales con una menor
disponibilidad de recursos, con grandes implicancias en la dindmica de la sucesion en las
comunidades vegetales. La segregacion ambiental observada en la distribucidn de especies
lefiosas, sugiere que las especies invasoras tendrian una capacidad potencial para colonizar
casi todos los ambientes en las Sierras Chicas de Cordoba (variando la identidad de la
invasora). Esto, sumado a su diferenciacidén funcional, plantearia un escenario de posible

expansion de las lefiosas invasoras sobre las comunidades nativas.



Abstract

Invasion by exotic woody species is one of the main factors affecting vegetation in the
mountains from Central Argentina. This situation has triggered an increase in studies that
examine ecosystem invasibility and species invasiveness. However there is still a lack of
information on the relationship between the presence and abundance of woody invaders
with local topographic and edaphic gradients as well as with species’ functional attributes
and phenotypic plasticity in response to the local environmental gradients. Previous
observations suggest contrasting functional strategies related to resource acquisition and
use among woody invaders. Some invaders seem to differ from natives being more
acquisitive in resource acquisition and use, whereas some others would share most
attributes with natives being more conservatives. However, species mean attributes may
not fully explain the overall invasiveness of these woody species. The ability of adjusting
functional attributes might also drive their success, particularly in the face of local
environmental heterogeneity. That is, the phenotypic plasticity, or the ability to modify
attributes in response to heterogeneous environments, might be a key factor for successful
colonization and spread of invasive species. In this thesis we underwent a comparative
study to evaluate the influence of local environmental heterogeneity on woody invasive
and native species distribution and abundance in severely invaded communities of Chaco
Serrano woodlands. Additionally, we analyzed whether the main invasive woody species
differentiate from natives on their mean functional attributes and/or on their capacity of
adjusting their functional attributes to the system’s environmental heterogeneity (i.e.,
phenotypic plasticity). The environmental heterogeneity of the study site was characterized
in terms of edaphic and topographic variables in 32 plots located near Salsipuedes city
(Cérdoba Province). The structure and floristic composition of woody species were
recorded within each plot. We selected four dominant invasive species (Celtis australis,
Cotoneaster glaucophyllus, Ligustrum lucidum and Pyracantha angustifolia) and four
dominant native woody species (Acacia caven, Celtis ehrenbergiana, Condalia buxifolia
and Lithraea molleoides). These species were characterized according to eight functional
traits linked to plant ecology strategy schemes. That is, linked to (1) water transport
strategies, (2) leaf economics spectrum and (3) leaf biomass allocation. The traits
measured as indicative of each strategy were for (1) Leaf effective area (LAcg), leaf area
per sapwoow area (LA/SA), wood density (W4) and potential water content of wood

(WCsy); for (2): leaf specific area (SLA) and leaf dry matter content (LDMC) and for (3):



leaf area per shoot mass (LA/SM) and leaf mass fraction (LMF). The different woody
communities identified were associated with varying local topographic and edaphic
conditions and most of them were dominated by invasive woody species. The overall
functional comparison showed that the success of woody invaders in mountains of Chaco
Serrano woodlands might not relate to a high phenotypic plasticity, but rather to a
constitutive advantages, determined by a higher efficiency in water transport and higher
biomass allocation than native woody species. On the contrary, the invasive shrub
Pyracantha angustiolia constitutes an exemption to this general trend, being similar to
some natives in terms of mean attributes and phenotypic plasticity while differing form the
rest of the invaders. This could allow its adaptation to environments with lower resource
availability. The contrasting strategies observed among the studied species might have
great implications in the dynamic of the invaded woodlands. The environmental
segregation observed in woody species’ distribution suggests that woody invaders have the
potential to colonize almost all environments in the Chaco Serrano Mountains (though
varying in the identity of the dominant invasive species). This, together with their
functional differentiation, may facilitate the spread of woody invaders towards native

communities throughout the region.



Capitulo I

Introduccion general

Las invasiones bioldgicas son consideradas un factor determinante del cambio ambiental
global, junto con cambios en el clima, en el uso de la tierra y en la composicion
atmosférica (Dukes & Mooney, 1999; Sala et al., 2000; Rockstrom et al., 2009). Frente a
su irreversible incremento en ambientes de todo el mundo, es actualmente poco realista
efectuar cualquier estudio ecoldgico ignorando estas especies (Davis, 2006; Richardson &
Rejmanek, 2011). Los procesos de invasion se ven particularmente favorecidos por el
cambio climético global debido a que promueve condiciones ambientales favorables para
que las especies invasoras persistan o amplien su rango de distribucion (Walther et al.,
2009; Bellard et al., 2013). La importancia de las especies invasoras radica en que no solo
afectan la biodiversidad de la comunidad invadida (Crooks, 2002; Levine et al., 2003;
Giantomasi et al., 2008; Hoyos et al., 2010), sino que ademads tienen la potencialidad de
modificar el funcionamiento ecosistémico y, por ende, pueden generar grandes costos
economicos para las sociedades (Williamsom, 1996; Le Maitre et al., 2000; Mack et al.,
2000). Entre las distintas especies invasoras, las especies lefiosas son consideradas las
invasoras mas exitosas en comunidades naturales (Cronk & Fuller, 1995; Richardson &
Rejmanek, 2011; Richardson et al., 2014) y frecuentemente se describen como promotoras
de profundos cambios en la estructura de las comunidades invadidas (Panetta & Sparkes,
2001, Zavaleta et al., 2001; Lichstein et al., 2004, Chaneton et al., 2004). En las Sierras de
Cérdoba, se advierte un gran nimero de especies lefiosas exdticas establecidas en distintos
ambientes (Hoyos et al., 2010; Giorgis et al., 2011a, b; Gavier-Pizarro et al., 2012). Es por
ello que numerosos estudios han procurado tanto en la regidén, como en el mundo,
determinar los factores y mecanismos que facilitan las invasiones por plantas exoticas
(Rejmanek, 2000; Sakai et al., 2001; Fargione & Tilman, 2005; MacDougall &
Turkington, 2005; Stinson et al., 2006; Strauss et al., 2006; Tecco et al., 2010, 2013).

Una diversidad de hipotesis se ha desarrollado con la finalidad de comprender al
proceso de invasion (Lonsdale 1999; Alpert et al., 2000; Hierro et al. 2005; Dietz &
Edwards, 2006; Catford et al., 2009). En general, estas hipotesis se enfocan en tres factores
principales, la presion de propagulos (Colautti et al., 2006; Simberloff, 2009), la
susceptibilidad de un ambiente a ser invadido por una nueva especie, es decir invasibilidad

(Hobbs & Huenneke, 1992; Davis et al., 2005) y las caracteristicas de las especies



residentes e invasoras, es decir invasividad (Elton, 1958; MacArthur, 1970; Blossey &
Notzold, 1995; Callaway & Ridenour, 2004; Liu & Stiling, 2006; MacDougall et al., 2009;
Kirichenko et al., 2013). Ademads, un considerable esfuerzo se ha realizado para definir,
caracterizar ¢ identificar especies en diferentes estados del continuo introduccion-
naturalizacion-invasion (Richardson et al., 2000; Daehler, 2001; PySek & Richardson,
2007; Richardson & Rejmanek, 2011; Blackburn et al., 2011). En este sentido, se ha
alcanzado un consenso general, en el cual una especie exotica es considerada invasora
cuando produce descendencia viable sin la intervencion humana por al menos 10 afios, a
menudo en gran niimero, a una distancia considerable de las plantas madres y, ademads, con
un gran potencial de dispersion hacia nuevas areas (Richardson et al., 2000; Richardson &
Rejmanek, 2011). A pesar del avance logrado por los ecologos empiricos y tedricos en la
comprension de los mecanismos detras del proceso de invasion (Shea & Chesson, 2002),
hoy en dia continta en debate la importancia relativa de los distintos factores involucrados
en este proceso (Catford et al., 2009). Algunos estudios han identificado ciertas
caracteristicas generales que distinguen a las especies invasoras de las especies nativas,
tales como una mayor fijacion de carbono (Leishman et al., 2007, 2010) o una mayor
plasticidad fenotipica (Daehler, 2003; Richards et al., 2006; Funk, 2008). No obstante,
estas caracteristicas dependen de la identidad de las especies y del contexto (PySek &
Richardson, 2007; Leishman et al., 2010), en especial del estado de invasion y el tipo de
ambiente que esta siendo invadido (Dietz & Edwards, 2006; Theoharides & Dukes, 2007).
Por lo tanto, al evaluar las potenciales caracteristicas que determinarian la invasividad de
una especie (van Kleunen et al., 2010), seria oportuno indagar, al mismo tiempo, como la
especie invasora se relaciona y adapta sus fenotipos a los factores ambientales de las
comunidades que invade (Daehler, 2003; Dietz & Edwards, 2006; Spector & Putz, 2006;
Davidson et al., 2011).

Entre las distintas especies invasoras que arriban a una nueva comunidad o
ecosistema solo el 10% logra establecerse (Williamsom, 1996; Hierro et al., 2005).
Principalmente, como consecuencia de que la susceptibilidad de un ambiente a ser
invadido por una nueva especie es una propiedad emergente de la interaccidon entre
distintos filtros bidticos y abiodticos (Lonsdale, 1999; Alpert et al., 2000; Davis et al., 2005;
Richards et al., 2006; Catford et al., 2012), los cuales operan a distintas escalas temporales
y espaciales (Theoharides & Dukes, 2007; Milbau et al., 2009; Pauchard & Shea, 2006). A
una escala regional los principales filtros que impiden que las especies invasoras se

establezcan exitosamente estan relacionados con el grado de conectividad entre los habitats
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y los mecanismos relacionados con la dispersion de las especies (Theoharides & Dukes,
2007). De acuerdo con esto en las Sierras Chicas de Cérdoba se ha observado que a escala
regional la invasion de lefiosas estd fuertemente asociada con la proximidad a caminos y
centros poblados (Hoyos et al., 2010; Gavier-Pizarro et al., 2012). Esta relacion se deberia
principalmente a la fuerte presion de propagulos que suponen estos centros urbanos y al
disturbio asociado a la urbanizacion (Gavier-Pizarro et al., 2010). En conjunto, estos
factores aumentan las probabilidades de colonizacién y establecimiento de especies
exoticas (Colautti et al., 2006; Simberloff, 2009). En cambio, a una escala local los
principales filtros que afectan la invasibilidad del sistema son la disponibilidad de recursos,
el escape a los enemigos naturales y las condiciones fisicas del ambiente (Alpert et al.,
2000; Davis et al., 2000; Milbau et al., 2009). En las Sierras Chicas de Cérdoba un aspecto
poco explorado es el efecto de la variabilidad ambiental en el contexto de invasion por
lefiosas. En particular, se ha observado que los ambientes con una mayor heterogeneidad
de habitats y/o una alta frecuencia y/o intensidad de disturbios promueven el
establecimiento exitoso de las especies invasoras (Huston & DeAngelis, 1994; Tilman,
1997; Alpert et al., 2000; Crooks, 2002). Por lo tanto, al evaluar distintos aspectos
relacionados con la invasividad de una especie es de gran importancia explorar como las
especies interactiian con el ambiente que estan invadiendo, principalmente, debido a que se
ha observado que su presencia y abundancia dependeria tanto de las condiciones del sitio
como de las caracteristicas de las especies invasoras (Leishman et al., 2010; Ordonez &
OIff, 2013). En este sentido, ambientes de montafia con una alta presion de propagulos,
tales como aquellos proximos a regiones urbanizadas (Gavier-Pizarro et al., 2010; Giorgis
et al.,, 2011b), donde la fluctuacion de recursos varia tanto en el espacio, como en el
tiempo, ofrecen un experimento natural apropiado para evaluar la capacidad de las especies
de ajustar sus fenotipos a la heterogeneidad ambiental (Pysek et al., 2002).

En las ultimas décadas numerosos estudios se han enfocado en identificar qué
caracteristicas de las especies invasoras determinan su invasividad (Baruch & Goldstein,
1999; Dachler, 2003; Leishman et a., 2007). Con este proposito, se han realizado diversos
estudios comparativos entre especies invasoras y especies nativas (van Kleunen et al.,
2010), en especial, haciendo foco en atributos ecologicos relacionados con la adquisicion y
uso de recursos (Leishman et al., 2010; Tecco et al., 2010, 2013; Godoy et al., 2011). La
mayoria de estos estudios utilizan un marco tedrico conceptual proveniente de la ecologia
de comunidades, en el cual las especies de una comunidad o ecosistema son clasificadas en

distintos tipos o grupos funcionales de plantas a partir de un conjunto especifico de
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atributos ecoldgicos (Westoby, 1998, 2002; Reich et al., 2003). En este sistema de
clasificacion, los caracteres de las especies (por ej., area foliar) son llamados “caracteres
funcionales” y los valores que toman (por ej., grande, pequefia) son las caracteristicas o
atributos funcionales. Se define como caracteres funcionales a aquellos que describen
caracteristicas morfologicas, fisiologicas o fenoldgicas con un impacto en el rendimiento
del individuo a través de sus efectos en el crecimiento, reproduccion y supervivencia (es
decir, caracteres con impacto en alguno de los tres componentes del rendimiento individual
de los organismos sensu Violle et al., 2007). A su vez, los caracteres funcionales
relacionados con una misma funcion y/o efecto (Lavorel & Garnier, 2002), son agrupados
en distintos sindromes funcionales, llamados dimensiones, ejes o espectros funcionales
(Westoby, 1998; Violle et al., 2007; Reich et al., 2003). Los caracteres funcionales que
conforman cada una de estas dimensiones funcionales exhiben un alto grado de relacion
entre si. Esto es consecuencia de limitaciones evolutivas o biofisicas, las cuales impiden
que se realicen funciones alternativas, es decir, si un individuo asigna recursos a alguna
funcioén (por ej., una mayor resistencia a la cavitacion por estrés hidrico), lo hace en
desmedro de otra (por ej., menor capacidad de aumentar la conduccidn de agua frente a un
pulso del recurso; Chapin et al., 1993; Reich et al., 1997; Chesson et al., 2004; Schwinning
& Sala, 2004). En consecuencia, si existen diferencias en las estrategias funcidnales entre
especies de una comunidad se podria generar una oportunidad de nicho (Shea & Chesson,
2002; Silvertown et al., 2014). Es decir, la aparicidén de ventanas espacio/temporales donde
los recursos no son explotados eficientemente por las especies residentes como
consecuencia de limitaciones impuestas por sus estrategias funcionales. Estas ventanas
espacio/temporales generarian una oportunidad de nicho para aquellas especies con la
capacidad de capitalizar esos recursos subutilizados (Chesson et al., 2001; Chesson et al.,
2004), en este caso las especies invasoras (Tecco et al., 2010; Zeballos et al., 2014a)

Dos dimensiones funcionales relacionadas con la adquisicion y uso de recursos
serian particularmente importantes en el estudio de las estrategias de vida de especies
leniosas (Leishman et al., 2010; Stratton et al., 2000; Caplan & Yeakley, 2010; Tecco et al.,
2010; Zeballos et al., 2014a). Por un lado, el espectro de la economia foliar, dimension
que resume un compromiso entre especies con una estrategia adquisitiva (con rapida tasa
potencial de recuperacion de la inversion en nutrientes y materia seca en hojas), y especies
con una estrategia conservadora (con una lenta tasa potencial de recuperacién de los
nutrientes y la biomasa invertida; Westoby, 1998, 2002; Wright et al., 2004; Diaz et al.,

2004). Las especies con una estrategia adquisitiva se asocian con atributos tales como
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altos valores en el area foliar especifica (AFE) y contenido de nitrégeno foliar, y bajos
valores en el contenido de materia seca de hoja (CMSy), los cuales en conjunto promueven
una alta tasa fotosintética principalmente por unidad de masa, permitiendo rapidas tasa de
crecimiento y fijacion de carbono (Reich et al., 1998, 2003; Niinemets, 1999; Vendramini
et al., 2002). Las especies con una estrategia conservadora exhiben los atributos opuestos,
los cuales determinan que presenten una lenta tasa de crecimiento (Wright et al., 2004).
Por otro lado, la dimension del transporte de agua define un compromiso entre especies
con una elevada o baja capacidad de transportar agua a través de su sistema de conduccion
(Zimmermann, 1983; Tyree et al., 1994; Hacke & Sperry, 2001; Hacke et al., 2006; Holtta
et al. 2011; Manzoni et al., 2013). A lo largo de esta dimensidon encontramos, por un lado,
especies con una estrategia de eficiencia en el transporte de agua, definida por atributos
tales como potenciales hidricos mas positivos y bajos valores de densidad de lefio (Hacke
et al., 2001; Bucci et al., 2004), los cuales determinan un sistema de conduccion con una
gran capacidad para transportar agua, a costa de una elevada pérdida en la conductividad
hidraulica ante un evento de estrés hidrico, como resultado de una baja tolerancia a
potenciales hidricos mas negativos y, por lo tanto, la consecuente generacion de altas tasas
de cavitacion (Santiago et al., 2004; Bucci et al., 2012). Una estrategia de eficiencia en el
transporte de agua promueve una mayor tasa de transpiracion, y por lo tanto, podrian
determinar una mayor tasa fotosintética y de crecimiento (Van der Willigen et al., 1998;
Brodribb et al., 2002; Manzoni et al., 2013). En cambio, las especies con una estrategia de
seguridad en el transporte de agua exhiben los atributos opuestos, los cuales determinan
una menor capacidad de conducir agua por el lefio, aunque permiten una mayor tolerancia
a potenciales hidricos mas negativos y, por ende, se genera una baja tasa de cavitacion
(Bucci et al., 2004; Santiago et al., 2004). En conjunto estos atributos determinan que una
especie con una estrategia de seguridad en el transporte de agua presente una menor tasa
de transpiracidon y, por ende, podrian determinar una baja tasa de fotosintesis y de
crecimiento (Van der Willigen et al., 1998; Brodribb et al., 2002; Manzoni et al., 2013).
Tanto el espectro de la economia foliar como la dimension del transporte de agua
tendrian un efecto directo sobre los patrones de asignacion de biomasa entre hojas y lefio
(Reich et al., 1998; Westoby et al., 2002). En especies lefiosas se ha observado que los
individuos con una rdpida tasa de crecimiento despliegan una gran superficie foliar con una
baja asignacion de biomasa al lefio (Wright et al., 2006; Grady et a., 2013). En
consecuencia, estas tres dimensiones o espectros (espectro de la economia foliar,

dimension del transporte del agua y patrones de asignacion de biomasa a hoja o lefio)
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estarian relacionadas a través de la economia del carbono, debido a que, para maximizar el
crecimiento debe existir cierto grado de coordinacion entre el sistema de conduccion con el
sistema fotosintético (McDowell et al., 2008; Poorter et al., 2010; Sala et al., 2010; Holtta
etal., 2011; Reich, 2014).

En el contexto de las invasiones bioldgicas, la mayoria de los estudios han evaluado
caracteres vinculados al espectro de la economia foliar y en menor medida a la dimension
del transporte de agua. En ambos casos se ha observado que las especies invasoras se
diferencian funcionalmente de las especies nativas (Leishman et al., 2007; Stratton et al.,
2000; Tecco et al., 2010; Godoy e tal., 2011; Zeballos et al., 2014a). Por un lado, a lo largo
del espectro de la economia foliar se observd que las especies invasoras exhibieron una
estrategia adquisitiva que promueve una mayor tasa de crecimiento y fijacion de carbono
que las especies nativas, las cuales exhibieron una estrategia conservadora (Leishman et
al., 2010; Tecco et al., 2010; Godoy et al., 2011). En el caso de la dimension del transporte
de agua, se observo las especies invasoras presentaron una mayor eficiencia en la
conduccion de agua que las especies lefiosas nativas (Caplan & Yeakley, 2010; Zeballos et
al., 2014a). No obstante, en las Sierras de Cordoba existe evidencia de que no todas las
especies exoticas comparten el mismo sindrome funcional (Gurvich et al., 2005; Tecco et
al., 2013). Algunas de las principales invasoras exdticas de la region no exhiben los
atributos funcionales que determinan una estrategia adquisitiva. Tal es el caso de las
lefiosas asiaticas Ligustrum lucidum y Pyracantha angustifolia que tienden a parecerse a
las nativas en numerosos atributos morfo-funcionales y a diferenciarse de las demas
lefiosas exoticas con atributos mas conservadores (Gurvich et al., 2005; Tecco et al., 2013).
Estas evidencias sugieren que la invasividad mediada por una estrategia adquisitiva no es
aplicable a todas las exdticas de la region (Tecco et al., 2013). Mdas atn, no explicaria
consistentemente el éxito de las dos principales invasoras (Tecco, 2006; Hoyos, 2007,
2010; Giorgis et al., 2011a) que, por su capacidad de dominar estructuralmente en la
comunidad, son las que tienen el potencial de generar los mayores impactos en el
funcionamiento del ecosistema (Cronk & Fuller, 1995; Grime, 1998; Panetta & Sparkes,
2001; Blackburn et al., 2014; Furey et al., 2014).

Algunos autores han sefialado que las caracteristicas promedio de las especies
pueden no ser determinantes de su capacidad de invasidn, pero si su capacidad de ajustarse
a la heterogeneidad ambiental (Clardige & Franklin, 2002, Daehler, 2003; Richards et al.,
2006, Spector & Putz, 2006). En especial, la capacidad de una especie para expresar

diferentes fenotipos en ambientes donde la disponibilidad de recursos varia tanto en el
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espacio, como en el tiempo (plasticidad fenotipica en sentido amplio; Sultan, 1995;
Valladares et al., 2006; Gianoli & Valladares, 2012; von Arx et al., 2012), seria un rasgo
clave para explicar el éxito de las especies invasoras en las comunidades que invaden
(Sakai et al., 2001; Funk, 2008; Davidson et al., 2011). Mds atn, la plasticidad fenotipica
seria una de los mecanismos que estaria ademas beneficiando a las especies invasoras
frente a los cambios climaticos globales, donde el incremento en las temperaturas y los
cambios en los regimenes de las precipitaciones (de la Casa et al., 2006; IPCC, 2007),
estarian promoviendo su expansidon a regiones donde previamente no eran capaces de
sobrevivir y reproducirse (Walther et al., 2009). A escala local, es esperable que en
ambientes heterogéneos, donde la disponibilidad de recursos varia en escalas espaciales
muy cortas, la capacidad de ajustar las estrategias de adquisicidén y uso de los mismos sea
un factor clave para el establecimiento y expansion de una especie invasora (Richards et al.
2006; Godoy et al., 2012).

En las Sierras de Cordoba, la marcada estacionalidad de las lluvias, en conjunto con
las caracteristicas topograficas y edaficas supeditan la disponibilidad temporal y espacial
de los recursos en el sistema (Schwinning & Sala, 2004). Esto, a su vez, condiciona la
composicion y estructura de las comunidades vegetales (Giorgis, 2011). Por lo tanto, los
sistemas serranos proveen variedad de gradientes ambientales y, en consecuencia,
representan excelentes escenarios para estudiar, en un marco de limitantes naturales, los
mecanismos que subyacen las invasiones por plantas invasoras (Dietz et al., 2006). Sin
embargo, se desconoce si esta heterogeneidad en la disponibilidad de recursos estaria
afectando la expansion de las lefiosas exoticas en el paisaje y, en ultima instancia, su éxito
como invasoras en la region. Ademads, si bien hay algunos antecedentes sobre la
diferenciacion funcional entre lefiosas nativas e invasoras de la region, la mayoria se basan
en caracteres vinculados al espectro de la economia foliar (Gurvich et al., 2005; Tecco et
al., 2010, 2013) en tanto que aquellos relacionados a la dimension del transporte de agua
han sido menos explorados (pero ver Zeballos et al., 2014a). Tampoco hay antecedentes en
la region que indaguen la existencia de plasticidad fenotipica en las especies invasoras en
respuesta a los gradientes ambientales propios del sistema serrano. Por lo tanto, en la
presente Tesis, se pretende avanzar en este campo, incorporando variaciones intra-
especificas, al evaluar la capacidad de ajuste en el espectro de la economia foliar, la
dimension del transporte de agua y ciertos caracteres funcionales indicadores de la
inversion en biomasa foliar ante un gradiente ambiental relacionado principalmente a la

disponibilidad de nutrientes y humedad en el suelo. En conjunto, la comparacién entre
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especies invasoras con especies nativas tanto de sus caracteres funcionales, como de su
capacidad para ajustarse a la heterogeneidad ambiental permitird comprender algunos
aspectos tanto de los mecanismos por los cuales las especies exdticas se transforman en

invasoras, asi como tambien de los efectos potenciales de la invasion de especies lefiosas.

Objetivo General

A través de un estudio comparativo a escala local se pretende evaluar como los patrones de
distribucion de las especies lefiosas invasoras de las Sierras Chicas de Cdrdoba estan
influenciados por las diferencias en las estrategias funcionales entre invasoras y nativas y/o
en la capacidad de ajustar sus estrategias funcionales en respuesta a la heterogeneidad

ambiental local del sistema.

Objetivos especificos

A continuacion se presentan brevemente los tres objetivos especificos de la Tesis que serdn

abordados individualmente en los capitulos correspondientes:

1. Explorar, a escala local, si existe alguna asociacion entre la presencia y abundancia de
especies leflosas dominantes, tanto invasoras como nativas, con ciertas variables
ambientales locales en un area invadida de las Sierras Chicas de Cordoba. Para ello se
pretende realizar una caracterizacion de la variabilidad ambiental en su topografia,
caracteristicas edaficas, tipo de fisonomia, composicion y abundancia de especies lefiosas
dominantes tanto nativas como invasoras (Capitulo IT).

2. Caracterizar y comparar a las especies lefiosas dominantes, tanto invasoras como
nativas, de las Sierras Chicas de Cordoba. En particular la comparaciéon procura hacerse
dentro del marco tedrico del “Esquema ecologico de las estrategias de vida de las
plantas”, teniendo en cuenta las dimensiones/espectros de la economia foliar, la del
transporte de agua y ciertos caracteres indicadores de la inversion en biomasa foliar
(Capitulo IIT).

3. Evaluar la plasticidad fenotipica semsu lato de las principales especies lefiosas
dominantes, tanto invasoras como nativas, de las Sierras Chicas de Cérdoba, Argentina. En
particular se pretende comparar a lo largo de un gradiente ambiental la plasticidad

fenotipica en ciertos caracteres funcionales relacionados a la dimension del transporte de
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agua, al espectro de la economia foliar y a la inversion en biomasa foliar. Este gradiente
ambiental se relaciona principalmente con la disponibilidad de nutrientes y humedad en el

suelo (Capitulo IV).

Hipotesis general

La distribucién y dominancia de lefiosas invasoras en ambientes serranos con una alta
presion de propagulos y alta heterogeneidad ambiental se relaciona tanto a una
diferenciacion funcional con respecto a las especies nativas, como a una mayor plasticidad

fenotipica para ajustarse al ambiente.

Predicciones

1. De acuerdo a la diferenciacion funcional documentada en trabajos previos entre las
especies invasoras y las nativas de la regidn, se espera una segregacion ambiental en la
distribucion de las especies lefiosas como producto de capacidades diferenciadas para
utilizar los recursos en distintos ambientes.

2. A partir de los antecedentes previos planteados se espera que la diferenciacion funcional
de las especies invasoras dominantes con respecto a las nativas dominantes varie segun la
identidad de las especies y que no todas las invasoras exhiban el mismo sindrome
funcional.

3. La gran heterogeneidad ambiental en la disponibilidad de recursos que caracteriza los
ambientes de montafia condicionaria el establecimiento y la expansion de las especies
vegetales. En consecuencia, se espera que las especies lefiosas invasoras dominantes
presenten una elevada plasticidad fenotipica para adaptarse a la heterogeneidad ambiental

de las Sierras Chicas de Cordoba.

Area de estudio

Clima y Vegetacion

El area de estudio forma parte de la Estancia Los Potreros, ubicada en las Sierras Chicas de
Cordoba, cerca de la localidad de Salsipuedes (31°07°007-31°07°31”S - 64°23°191”-
64°22°59” W; Fig. 1.1). El area comprende 280 ha y se encuentra entre los 900 y 1000 m
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snm, correspondiendo al piso del Bosque Serrano dentro del Distrito Chaquefio Serrano
(Cabrera, 1976). El clima es templado calido con una estacidon seca en los meses mas frios.
La temperatura media anual es de 15°C, y la precipitacion media anual de 850 mm, con
concentracion estival de las lluvias (De Fina, 1992). Actualmente, el principal uso del area
es para ganaderia extensiva y actividades turisticas, particularmente cabalgatas. La
vegetacion del area de estudio se compone de un mosaico de fisonomias en distintos
estados sucesionales, con bosques abiertos a cerrados, matorrales y, en menor medida,
pastizales mantenidos por fuego y pastoreo (Cabido & Zak, 1999; Gavier-Pizarro &
Bucher, 2004). Ademads, las distintas fisonomias vegetales se encuentran sometidas a
distintos grados de invasion por plantas exoéticas (Giorgis, 2011; Giorgis et al., 2011a),
principalmente por las lefiosas invasoras P. angustifolia y L. lucidum (Tecco et al., 2006,
Hoyos, 2007, Hoyos et al., 2010). En especial, este proceso de invasion es promovido por
la proximidad a ciertos centros urbanizados de las Sierras Chicas de Cdrdoba (Rio
Ceballos y Salsipuedes), los cuales han propiciado una gran presion de propagulos de
lefiosas exdticas (Gavier-Pizarro et al., 2010, 2012). Por este motivo, los patrones de
distribucion de las principales especies invasoras en el area de estudio no estarian
determinados por una falta de propagulos, sino que podrian ser el reflejo de las
interacciones biodticas o los requerimientos ambientales propios de cada especie. En
consecuencia, el area de estudio seleccionada constituye un escenario apropiado para
abordar nuestro objetivo, ya que a una escala local permite abarcar un elenco de especies
lefiosas que, no sélo es representativo de las principales invasoras de la region (Giorgis et
al., 2011a; Tecco et al., 2013), sino que ademads, coexisten en un area acotada, la cual se

encuentra afectada por un macroclima y variables regionales homogéneas.
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Figura 1.1. Localizaciéon de la Estancia Los Potreros ubicada en la provincia de Coérdoba,
Republica Argentina. En la imagen satelital cada uno de los circulos representa a una de las laderas
seleccionadas. Circulos verdes, Bosques; circulos rojos, Matorrales; circulos amarillos, Pajonales

con emergentes lefiosos.

Geomorfologia del area de estudio

El area de estudio se encuentra dentro del escarpe erosionado superior, en el dominio
pedologico serrano (Fig. 1.2). La distribucion de los diferentes tipos de suelo en el
Dominio Serrano estd condicionada por las pendientes, el clima y el material parental,
provocando grandes variaciones en espacios muy reducidos (Cioccale, 1999). Las
condiciones impuestas por estos factores controlan el drenaje del suelo y su consecuente
desarrollo en respuesta directa al material parental y al relieve, cuyas caracteristicas estdn
vinculadas a los procesos de acumulacion de sedimentos y erosion de origen eolico y
aluvial (Cioccale, 1999). En las partes con relieve mds abrupto se intensifican los procesos

erosivos, los afloramientos rocosos y suelos escasamente desarrollados dominan el paisaje
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mientras que en condiciones de menor pendiente se observan suelos desarrollados,
conformados por una sucesion de capas aluviales o coluviales con texturas franca a arenosa
franca, con porcentajes de gravas y gravillas superiores a 20% que varian irregularmente
en toda su profundidad (Cioccale, 1999).

En este sector se reconoce taxondmicamente al orden de suelo Entisol. Este tipo de
suelo se desarrolla en ambientes de abanicos aluviales proximales, sobre lomas y cerros de
basamento y conglomerados, albardones arenosos, paleocauces y algunos derrames
fluviales (INTA-SEAG, 1987). Estos suelos evolucionan sobre materiales de texturas
gruesas o sobre relieves ondulados con pendientes pronunciadas y presentan un escaso
desarrollo (perfiles A-AC-Ck) o se caracterizan por mostrar una sucesion de capas, sin

diferenciacion de horizontes genéticos (Cioccale, 1999).
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Figura 1.2. Unidades cartograficas de los suelos del Dominio Serrano de las Sierras Chicas de

Cordoba. El circulo rojo indica el area de estudio. Mapa tomado de Cioccale (1999).

Diserio general del estudio y seleccion de especies

En el area de estudio se seleccionaron 16 sitios, cada uno correspondi6 a una ladera, en las
cuales se establecieron dos parcelas de muestreo de 10 x 20 m (16 sitios % 2 parcelas por
ladera = 32 parcelas permanentes). La seleccion de las laderas dentro del area de estudio no
fue al azar, sino que se adecud el disefio a las mediciones de plasticidad fenotipica. Es
decir, debido a que la plasticidad fenotipica fue evaluada en individuos adultos, los cuales
no son clones, se procurd trabajar con individuos genéticamente mds parecidos entre si,
seleccionando los sitios dentro de un radio de un kildmetro alrededor del casco principal de

la estancia y a unos 500 m de distancia promedio entre ellos (Fig. 1.1). En otras palabras,
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se asume que al trabajar en un area tan acotada, todos los individuos, de cada especie,
pertenecen a una misma poblacion. El criterio por el cual se establecieron dos parcelas
permanentes en cada ladera fue para abarcar la heterogeneidad de configuraciones
vegetales (por ej., en una misma ladera se podia encontrar un pajonal con algunos
emergentes lefiosos y un bosque cerrado).

En cada parcela se realiz6 una caracterizacion ambiental (edafica y topogréfica) y
se midio la estructura y composicion floristica de especies lefiosas. Estos datos permitieron
identificar los principales ensambles de especies lefiosas en el drea de estudio y analizar la
segregacion espacial de las lefiosas dominantes en funcion de las variables ambientales
(ver Capitulo II). Es decir, el disefio experimental permitio describir las diferentes
fisonomias presentes en el drea de estudio (desde bosques cerrados a pajonales con
emergentes lefiosos; Fig. 1.1) e identificar las principales especies lefiosas invasoras y
nativas.

A partir de la caracterizacion floristica se seleccionaron las ocho lefiosas mas
abundantes. Estas especies fueron las utilizadas para abordar los objetivos vinculados a las
estrategias de vida de las especies invasoras y nativas tanto segun sus atributos medios (ver
Capitulo III) como a la capacidad de ajustar sus fenotipos en respuesta a un gradiente
ambiental (ver Capitulo 1IV). Las especies seleccionadas fueron cuatro exoticas (Celtis
australis, Cotoneaster glaucophyllus, Ligustrum lucidum y Pyracantha angustifolia) y
cuatro nativas (Acacia caven, Celtis ehrenbergiana, Condalia buxifolia y Lithraea
molleoides). Las cuatro especies exdticas seleccionadas en este estudio son consideradas
como especies invasoras, de acuerdo a la definicion de especie invasora mencionada
previamente en la introduccioén (Richardson et al., 2000; Richardson & Rejmanek, 2011).
Es decir, si bien han sido originalmente cultivadas como ornamentales en cascos de
estancia y casas de veraneo (desde principios del siglo XX), llevan varias décadas
naturalizadas y expandiendo su distribucidn sin la intervencion del hombre. Ademas, las
cuatro especies invasoras seleccionadas son dispersadas por aves lo cual propicia su
dispersion a grandes distancias desde el casco principal de la estancia Los Potreros, donde

se ha observado la mayor densidad de individuos de las invasoras.
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Descripcion de las especies
Especies Nativas

Acacia caven (Molina) Molina.

Nombre comun: Espinillo, Aromo criollo, Espino, Churqui, Aromito, Aroma.

Familia Fabaceae

Orden Fabales

Arbusto hermafrodita de 2-6 m de altura, caducifolio y armado (Fig. 1.3). Corteza: castafio
oscuro, con profundos surcos longitudinales y oblicuos de color rojizo. Hojas:
bipinnaticompuestas, alternas o fasciculadas, cortamente pecioladas; eje principal de 2-5
cm de longitud, 3-15 pares de ejes secundarios de 1-2 cm de longitud, cada uno con 15-20
pares de foliolulos de 1-2 mm de largo. Flores e Inflorescencias: amarillentas, perfectas,
actinomorfas de 6-8 mm de longitud; caliz y corola tubulares, numerosos estambres, ovario
supero. Flores dispuestas en capitulos esféricos o glomérulos (Fig. 1.3), amarillo
anaranjadas, sostenidas por pedunculos cortos de 5-18 mm de longitud. Fruto: vaina o
legumbre lefiosa cilindrica de 4-7 x 1,5-2,5 cm (Fig. 1.3).

Floracion: ocurre desde el mes de agosto al mes de septiembre. Fructifica de enero a abril.
La polinizacién es entomofila, principalmente por coledpteros, y la dispersion es realizada
por roedores y otros animales (zoocoria). Ademads, se ha observado que el ganado dispersa
eficazmente sus semillas.

Distribucion: Esta especie se distribuye desde Chile, Bolivia, Paraguay, Uruguay, Brasil
hasta la Argentina. En la Argentina, se la encuentra en las provincias fitogeograficas

Chaqueia, del Monte, del Espinal y Paranaense.
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Figura 1.3. Especie nativa Acacia caven. Individuo completo en verano (a), detalle del

fruto (b) y de la inflorescencia (c).

Celtis ehrenbergiana (Klotzsch) Liebm. var. ehrenbergiana

Nombre comun: Tala

Familia Cannabaceae

Orden Rosales

Arbol poligamo-monoico de 4-12 m de altura, caducifolio e inerme (Fig. 1.4). Corteza:
grisacea a castafio clara lisa a levemente agrietada con la edad. Hojas: simples, cortamente
pecioladas, alternas, ldminas ovadas, de 4-5 cm de largo por 1-2,5 cm de ancho, borde
aserrado. Flores e Inflorescencias: verdosas o amarillentas (Fig. 1.4), imperfectas,
actinomorfas, apétalas, sépalos 5, estambres 5, opuestos a los sépalos; ovario sésil, estilo 2-
bifido. Las flores se disponen en glomérulos axilares. Fruto: drupa, de 1-1,5 cm de
diametro, anaranjada a la madurez (Fig. 1.4).

Floracion: ocurre desde el mes de octubre al mes de febrero. Fructifica de febrero a junio.
La polinizacion es anemofila y la diseminacion es ornitocora.

Distribucion: Especie del Brasil austral, Uruguay y norte y centro de la Argentina. En la
Argentina, se lo encuentra en el Monte, Espinal, Chaco serrano y occidental, la region

Paranaense, las Yungas y la llanura Pampeana.
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Figura 1.4. Especie nativa Celtis ehrebergiana. Individuo completo en verano (a), detalle

de la flor masculina (b), de la flor femenina (c) y del fruto (d).

Condalia buxifolia Reissek.

Nombre comun: Piquillin

Familia Rhamnaceae

Orden Rosales

Arbusto hermafrodita de 3-6 m de altura, semicaducifolio y armado (Fig. 1.5). Corteza:
Castafio oscura, gruesa y rugosa, con fisuras longitudinales paralelas. Hojas: simples,
alternas o fasciculadas (Fig. 1.5), verde oscuras, lustrosas, de 15-25 x 8-12 mm, 4pice con
una pequefia espina o apiculo, elipticas, bordes enteros. Flores e Inflorescencias: verde
amarillentas (Fig. 1.5), perfectas, pequefias, de ca 3 mm de didmetro, sostenidas por
pedunculo de 3-5 mm de longitud, céliz y corola pentameros, estambres 5, ovario supero.
Las flores se disponen en fasciculos sobre los mismos braquiblastos que originan las hojas.
Fruto: drupa globosa, de ca 8 mm de diametro, morado oscura (Fig. 1.5).

Floracion: ocurre desde el mes de septiembre al mes de octubre. Fructifica de diciembre a
febrero. La polinizacion es entoméfila y la dispersion es ornitocora.

Distribucion: Brasil, Paraguay y Argentina. En Argentina, se la encuentra exclusivamente

en el Chaco serrano y las Yungas.
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Figura 1.5. Especie nativa Condalia buxifolia. Individuo completo en verano (a), detalle

de la flor (b), de la rama con sus hojas (¢) y del fruto (d).

Lithraea molleoides (Vell.) Engl.

Nombre comun: Molle de beber, Molle, Molle Cordoba, Chichita.

Familia Anacardiacaea

Orden Sapindales

Arbol poligamo dioico de 3-8 m de altura, perennifolio e inerme (Fig. 1.6). Corteza:
castafio oscura, rugosa, con ldminas pequefias que se desprenden. Hojas:
pinnaticompuestas, alternas opuestas, de 8-14 cm de largo, con 3-5 foliolos (a veces 7) de
3-8 x 1-2 cm. Flores e Inflorescencias: perfectas o imperfectas (Fig. 1.6), de 3 x 3 mm,
caliz breve con 5 I6bulos redondeados, corola con 5 pétalos redondeados, flores masculinas
similares con 10 estambres y pistilo rudimentario, flores femeninas con ovario sipero. Las
flores estan dispuestas en racimos compuestos (Fig. 1.6), paniculas, axilares de 4-7 cm de
longitud, amarillas. Fruto: drupa globosa de 6-8 mm de didmetro, céscara blanquecina
traslucida que deja ver la pulpa negra, carnosa (Fig. 1.6).

Floracion: de octubre a noviembre. Fructificacion de diciembre a marzo. La polinizacion
es entomofila y la dispersidn es ornitdcora.

Distribucion: Esta especie presenta una amplia distribucidon, observandosela en Brasil,
Bolivia, Uruguay, Paraguay y Argentina. En Argentina, estd presente en el Chaco serrano

hasta los 2100 m snm, Chaco sub himedo y regién Paranaense.

21



Figura 1.6. Especie nativa Lithraea molleoides. Individuo completo en verano (a), detalle

de la flor (b), de la inflorescencia (c) y del fruto (d).

Especies Invasoras

Celtis australis L.

Nombre comun: Almez, Almecino, Almecina, Latonero, Lodofio, Lodén, Hackberry.
Familia Cannabaceae

Orden Rosales

Arbol poligamo-monoico de 10-25 m de altura, caducifolio e inerme (Fig. 1.7). Corteza:
grisacea o castaflo clara, lisa o levemente rugosa (Fig. 1.7). Hojas: simples, alternas, verde
oscuras (Fig. 1.7), peciolos de 1-1,5 cm de largo; laminas ovado-elipticas, de 5-15 cm de
largo, envés grisaceo, densamente pubescente, borde aserrado. Flores e Inflorescencias:
poco vistosas, verdosas, imperfectas estaminadas y perfectas, actinomorfas, largamente
pedunculadas, apétalas, pentdmeras, ovario supero, estilo plumoso. Las flores estaminadas
se disponen en fasciculos, las perfectas y pistiladas son solitarias. Fruto: drupa, globosa, de
1-1,2 cm de didmetro, primero verde, negruzco a la madurez (Fig. 1.7).

Floracion: ocurre desde el mes de septiembre al mes de diciembre. Fructifica de diciembre
a abril. La polinizacion es entoméfila y la diseminacion es ornitdcora.

Distribucion: Especie de la region del Mediterraneo, sur de Europa, sudoeste de Asia y
norte de Africa, y la Isla de Madeira. En la actualidad, ha sido citada como una especie

invasora en Europa y América del Norte y del Sur (Richardson & Rejmanek, 2011;
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Rejmanek & Richardson, 2013; Giorgis & Tecco et al., 2014). En Argentina, se la ha
observado como adventicia en los talares bonaerenses y ha sido citada en las Sierras de

Cordoba (Giorgis et al., 2011a).

Figura 1.7. Especie invasora Celtis australis. Individuo completo en verano (a), detalle de

las hojas y el fruto (b) y de la corteza (c).

Cotoneaster glaucophyllus Franch.

Nombre comun: Crataegus; Large leaf cotoneaster

Familia Rosaceae

Orden Rosales

Arbusto hermafrodita de 1-5 m de altura, semiperennifolio e inerme. Corteza: castafio, lisa
o levemente rugosa. Hojas: simples, alternas, verde grisaceas o glaucas (Fig. 1.8), peciolos
de 4-6 mm de largo, laminas elipticas u ovadas, de 4-6 (-10) mm de largo, envés primero
pubescente, luego gradualmente glabro, borde entero. Flores e Inflorescencias: blancas,
perfectas, actinomorfas, de 7-8 mm de didmetro; receptaculo ancho, unido al ovario; caliz
pentamero, persistente; pétalos 5, libres, expandidos, estambres 20, tan largos como los
pétalos; ovario infero, loculos 2-5, 2-ovulados. Flores agrupadas en corimbos terminales
(Fig. 1.8), con mas de 50 flores, de 3,5-5 (-7) cm de didmetro. Fruto: carnoso, de 5-7 mm
de diametro, rojo o anaranjado rojizo (Fig. 1.8), persistente.

Floracion: en primavera y verano. Fructifica en otofio e invierno. La polinizacién es
entomofila y la diseminacion es ornitdcora.

Distribucion: Es nativa del sur de China. Es considerada una especie invasora en distintos

lugares del mundo, tales como Nueva Zelanda, Australia y Sudéfrica (Richardson &
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Rejmanek, 2011; Rejmanek & Richardson, 2013; Giorgis & Tecco et al., 2014). En
Argentina, se la ha observado crecer como adventicia en la Reserva Natural de Otamendi,

Buenos Aires y ha sido citada en las Sierras de Cérdoba (Giorgis et al., 2011a).

Figura 1.8. Especie invasora Cotoneaster glaucophyllus. Detalle de las hojas con frutos

(a), de la inflorescencia (c) y del fruto (d).

Ligustrum lucidum W.T. Aiton

Nombre comun: Siempreverde, Aligustre arboreo, Ligustro disciplinado, Glossy privet.
Familia Oleaceae

Orden Lamiales

Arbol hermafrodita de entre 5-15 m de altura, perennifolio e inerme (Fig. 1.9). Corteza:
grisacea (Fig. 1.9), lisa, se oscurece con la edad. Hojas: simples, opuestas, subcoriaceas,
peciolos de 0,5-1,5 cm de largo, laminas ovado-lanceoladas, de 7-13 c¢cm de largo por 2-4
cm de ancho, borde entero. Flores e Inflorescencias: blancas, perfectas, actinomorfas,
brevemente pediceladas, gamopétalas, lobulos de la corola tan largos como el tubo,
estambres 2, insertos en el tubo de la corola, ovario supero. Flores dispuestas en paniculas
apicales de hasta 15 cm de largo (Fig. 1.9), multifloras. Fruto: drupa globosa, negra de ca
6-8 mm de diametro (Fig. 1.9).

Floracion: ocurre desde el mes de noviembre hasta el mes de diciembre. Fructifica de
diciembre a junio. Los frutos persisten mucho tiempo sobre la planta. La polinizacién es

entomofila, principalmente por abejas, y la diseminacidn ornitdcora.
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Distribucion: Especie originaria de China, Japén y Corea. Ha sido introducida en
numerosas partes del mundo, donde se ha transformado en una especie invasora. Algunas
de estas regiones son Australia, Europa, Nueva Zelanda, Estados Unidos, Sudafrica,
Mozambique, algunos paises de Sudamérica, tales como Brasil y Uruguay y algunas islas
del Pacifico, como Hawai, y del Atlantico, como Bermuda (Richardson & Rejmanek,
2011; Reymanek & Richardson, 2013; Giorgis & Tecco et al., 2014). En Argentina, se la ha
registrado en distintos ambientes, desde los bosques nublados de las Yungas y la selva

Paranaense, hasta los bosques semiéridos del Chaco Serrano y el Monte.

Figura 1.9. Especie invasora Ligustrum lucidum. Individuo completo en verano (a), detalle

de la inflorescencia (b), del fruto (d) y de la corteza (c).

Pyracantha angustifolia (Franch.) C.K. Schneid.

Nombre comun: Grateus, Espino de fuego naranja, Orange firethorn

Familia Rosaceae

Orden Rosales

Arbusto hermafrodita de hasta 1-3 m de altura, perennifolio y armado (Fig. 1.10). Corteza:
de color pardo rojizo, brillante. Hojas: simples, enteras oblongo-espatuladas, mucronadas
de 2-6 cm de largo, peciolos de 1-2,5 mm, lamina estrecha oblongo a 1,5-5 cm X 4-8 mm,
densamente tomentosas en la cara inferior. Flores e Inflorescencias: blancas, perfectas, ca
8 mm de didmetro con un hipanto campanulado densamente tomanentoso (Fig. 1.10),
sépalos 5, de ca 1-1,1 mm de longitud, pétalos 5, de ca 4 mm de longitud, estambres 20,
con los filamentos de ca 1,5-2 mm de longitud, ovario infero, 5 carpelos biovulados, estilo
tan largo como los estambres. Flores dispuestas en un corimbo terminal de 2-4 cm de
diametro, tomentoso. Fruto: baya de ca 7-9 mm de diametro, de color amarillo-anaranjado

(Fig. 1.10).
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Floracion: desde la primavera hasta principios de verano. Fructificacion durante el otofio y
el invierno. La polinizacion es entoméfila y la dispersion es ornitdcora.

Distribucion: Especie originaria de China. En la actualidad, esta especie ha sido
introducida en diversas partes del mundo, tales como América del Norte, Sudafrica,
Europa, Australia y Sudamérica, principalmente con motivos ornamentales (Richardson &
Rejmanek, 2011; Rejmanek & Richardson, 2013; Giorgis & Tecco et al., 2014). En
Argentina, es utilizada para la formacion de cercos vivos en parques y jardines. En las

Sierras de Coérdoba se la encuentra asociada a cursos de agua.

Figura 1.10. Especie invasora Pyracantha angustifolia. Individuo completo en verano (a),
detalle de la flor (b) y del fruto (c).
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Capitulo I1

“Composicion de especies lefiosas en comunidades invadidas en las Sierras Chicas de

Cordoba, Argentina: su relacion con factores ambientales locales”

Este capitulo fue publicado en la Revista de Biologia Tropical en el Volumen 62,

suplemento 4 (2014): 1549-1563. DOI: http://dx.doi.org/10.15517/rbt.v6214.12995.

Introduccion

En la provincia de Cérdoba, el Bosque Chaquefio Serrano adquiere gran importancia, no
solo porque contiene la mitad de las especies de plantas vasculares de toda la provincia
(Zuloaga et al., 2008; Giorgis, 2011), sino también debido a que un 13,5% de su flora
corresponde a taxones endémicos del centro de Argentina (Giorgis et al., 2011a). A su vez,
provee importantes servicios ecosistémicos, particularmente la provision de agua, ya que
los territorios que ocupa forman parte de las cuencas de los principales rios que abastecen
al menos al 80% de la poblacién de la provincia. No obstante, la vegetacion del Bosque
Chaqueiio Serrano se encuentra amenazada debido a cambios en el uso del suelo, los
cuales se incrementaron notablemente desde tiempos prehispanicos (Schofield & Bucher,
1986), hasta la actualidad (Zak et al., 2004; Brown et al., 2006).

Sumado a la deforestacion, uno de los principales factores de cambio de la
vegetacion en la region es la invasion por especies lefiosas exoticas (Hoyos et al., 2010;
Giorgis et al., 2011a, b). Particularmente, la especie exética invasora Ligustrum lucidum
(“siempreverde”) ha experimentado una explosion demografica en los ultimos afios,
constituyéndose en la especie dominante en ciertas areas de las Sierras Chicas de Cordoba
(Gavier-Pizarro et al., 2012). Al mismo tiempo, existen otras especies lefiosas exdticas
invadiendo el 4rea (Gurvich et al., 2005; Giorgis et al., 2011a; Tecco et al., 2013), aunque,
al menos por el momento, con una menor abundancia regional que L. /ucidum. Se ha
observado que algunas de estas exoéticas invasoras afectan no sélo al reclutamiento,
composicion y abundancia de especies nativas (Tecco et al., 2006; Giantomasi et al., 2008;
Hoyos et al., 2010; Giorgis, 2011), sino también a procesos directamente vinculados al
ciclado de nutrientes (Furey et al., 2014) y del agua (Cingolani et al., 2010; Jobbagy et al.,
2013) del sistema.

A escala regional, se ha observado que la invasion de L. /ucidum esta fuertemente

asociada con la proximidad a centros poblados (Gavier-Pizarro et al., 2010). Esta relacion
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se deberia principalmente a dos factores: por un lado, a la fuerte presion de propagulos que
suponen estos centros urbanos y, por otra parte, al disturbio asociado a la urbanizacion
(Colautti et al., 2006; Pauchard et al., 2009; Simberloft, 2009). En conjunto, estos factores
aumentan las probabilidades de colonizacion y establecimiento de especies exoticas
invasoras (Simberloff, 2009; Gavier-Pizarro et al., 2010). Este patron se ha observado
también en las Sierras Grandes de Cordoba (Giorgis et al., 2011b) y en otras regiones
montafiosas del mundo (Pauchard et al., 2009). Si bien existen numerosos estudios que
abordan esta problematica a escala regional, no hemos encontrado trabajos que analicen la
relacion entre la presencia y abundancia de especies lefiosas invasoras con variables
ambientales que actian a escala local, tales como la posicion topografica, las
caracteristicas fisico-quimicas y la humedad del suelo, ademas de la pendiente y la
orientacién de las laderas. En sistemas montafiosos, estos factores son importantes
estructuradores de las caracteristicas de la vegetacion, ya que afectan la erosion y
deposicion de sedimentos, el balance térmico y las condiciones de humedad y fertilidad de
los suelos (Clark et al., 1999; Bledsoe & Shear, 2000; Cingolani et al., 2003). Es esperable,
en consecuencia, que esta heterogeneidad local, propia de ambientes montafiosos,
condicione la presencia y la abundancia de las diferentes especies leflosas nativas y
exdticas invasoras (Davis et al., 2000; Kakembo et al., 2007). En este contexto, adquiere
relevancia tedrica y aplicada entender los factores que subyacen al reemplazo del bosque
nativo por comunidades dominadas por especies lefiosas exoticas invasoras. En
consecuencia, las Sierras Chicas de Coérdoba ofrecen un experimento natural apropiado
para poner a prueba los efectos de factores locales sobre la composicion de lefiosas nativas
y exdticas invasoras, particularmente en remanentes de vegetacion proximos a

urbanizaciones y en sitios con una alta presion de propagulos.

Objetivo general

En este capitulo se pretende explorar, a escala local, si existe alguna asociacion entre la
presencia y abundancia de especies leflosas dominantes, tanto invasoras como nativas, con
ciertas variables ambientales locales en un area invadida de las Sierras Chicas de Cérdoba.
Especificamente, en este capitulo se propuso responder a las siguientes preguntas: 1) en un
area con altas densidades de lefiosas exdticas invasoras, (se observa una segregacion
espacial a escala local entre especies leflosas exdticas invasoras y/o nativas dominantes?, y

2) si existe esa segregacion, /estd asociada a variables ambientales?
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Materiales y Métodos
Censos de especies lefiosas y caracterizacion fisonomica de las parcelas

En cada parcela se registro la presencia y nimero de individuos, y se estimo visualmente el
porcentaje de cobertura de todas las especies lefiosas. Ademads, se midid el area basal a
todos los individuos que superaran los 5 cm de didmetro en la base. Estas mediciones se
realizaron de abril a noviembre en el afio 2010. Para la nomenclatura de las especies se

siguid6 a Zuloaga et al., (2008) y su actualizacion on-line (www.darwin.edu.ar). Las

parcelas se describieron fisondmicamente siguiendo una modificacion del sistema de
clasificacion propuesto por Foti & Blaney, (1994) y el protocolo propuesto por la
UNESCO (United Nations Educational, Scientific and Cultural Organization, 1973). En
este caso, se definieron a priori las distintas fisonomias de acuerdo al porcentaje de
cobertura de arboles y arbustos que presentd cada parcela. A partir de este sistema de

clasificacion, se determinaron cinco fisonomias:

Bosque cerrado: Areas dominadas por arboles con una cobertura de dosel del 61% o
mayor, con copas arboreas que generalmente se entremezclan.

Bosque abierto: Areas dominadas por arboles con una cobertura de dosel del 26-60%,
muchas de las copas no se tocan unas con otras. Generalmente se presenta un estrato
herbaceo o arbustivo, o ambos.

Matorral cerrado: Areas dominadas por arbustos que generalmente exceden 0,5 a 5 m de
altura cuando maduran, con una cubierta de dosel del 26% o mayor. Puede presentarse una
cubierta de dosel arborea del 25% o menor.

Matorral abierto: Areas dominadas por arbustos que exceden 0,5 a 5 m de altura cuando
maduran, con una cobertura de dosel entre 25% y 6%. Pueden tener coberturas de dosel
arboreas o de grandes arbustos del 10% o menores.

Pajonal con emergentes lefiosos: Areas dominadas por pastos, o vegetacion similar a
pastos, o0 vegetacion herbacea con un componente arboreo o arbustivo que no excede 5%

de la cobertura.

Con el proposito de identificar distintas comunidades de especies lefiosas (ver

andlisis de datos), las parcelas fueron clasificadas en base a su fisonomia y composicion
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(presencia y abundancia; Nichols, 1923; Foti & Blaney, 1994). Dado que el relevamiento
floristico de las parcelas no contemplo otras formas de vida (hierbas, gramineas, etc.), los
grupos de especies identificados no constituyen “comunidades” en el sentido estricto
(Whittaker, 1970; Begon et al., 1999), sino ensambles de lefiosas que se distribuyen en el
area de estudio conformando mas de un tipo fisonémico. Por practicidad, de aqui en mas se

haré referencia a estos ensambles de lefiosas como “comunidades lefiosas”.

Caracterizacion de factores a escala local

Las parcelas fueron caracterizadas segin su posicion topografica, pendiente y orientacion,
y distintas variables edéficas relacionadas con la estructura, contenido de agua y
concentracion de nutrientes en el suelo. En el caso de la orientacidn, se calcularon dos
nuevas variables: la orientacion norte-sur (=coseno x orientacion; valores positivos indican
orientacidn sur y valores negativos orientacion norte), y la orientacion este-oeste (=seno x
orientacion; valores positivos representan una orientacion hacia el oeste, y valores
negativos una orientacion hacia el este). Este método es una modificacion de las
estimaciones de Cushman & Wallin, (2002).

La estructura del suelo se caracterizd midiendo la profundidad, el grado de
compactacién y la densidad aparente. En los tres casos, para la recoleccion de las muestras
o la toma del dato, dentro de cada parcela, se realizaron transectas de 20 m de longitud
distribuidas a una distancia minima de tres metros entre si. La profundidad del suelo (cm)
se midid en 30 puntos por parcela utilizando una varilla de acero, la cual fue introducida en
el perfil del suelo hasta alcanzar la roca subyacente (Kolb et al., 2002; MacDougall et al.,
2006). En este caso, se dispusieron tres transectas, a lo largo de las cuales, se realizaron 10
mediciones de profundidad de suelo cada dos metros de distancia entre ellas. La

compactacion (kg/cm®) se midié con un penetrometro (E-280 Pocket Penetrometer) que

registra la dureza de la capa superficial del suelo. Para ello, a lo largo de cuatro transectas,
se tomaron 10 mediciones cada dos metros, y en total se realizaron 40 lecturas por parcela.
En el caso de la medicién de la densidad aparente del suelo (g/cm’), se recolectaron seis
muestras de los primeros 10 cm del perfil con un cilindro de acero de 10 x 5 cm. En este
caso, a lo largo de dos transectas, se recolectaron tres muestras de suelo cada cuatro
metros, aproximadamente. Las muestras fueron secadas al aire y luego pasadas por un
tamiz de 2 mm. Posteriormente, fueron secadas en un horno a 60°C durante tres dias hasta

peso constante y, a posterior, mediante el principio de Arquimedes se midi6 el volumen de
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las muestras con una probeta graduada (100: 1 ml). Luego, se procedid a calcular la
densidad aparente dividiendo el peso seco sobre el volumen (Throop et al., 2012).
Finalmente, las muestras fueron enviadas al Laboratorio de Edafologia de la Facultad de
Ciencias Agropecuarias (Universidad Nacional de Cérdoba, Argentina), para su
caracterizacion fisico-quimica en cuanto a: textura (Day, 1986), pH (Thomas, 1996),
conductividad eléctrica, materia organica, segiin la técnica de Walkley & Black (Nelson &
Sommers,1996), y nitrégeno total, segin la técnica de Kjeldahl (Bremner, 1996).

La humedad del suelo se estimd a partir del contenido volumétrico de humedad
(%). En cada una de las parcelas, se realizaron dos transectas de 20 m, en las cuales, cada
dos metros se tomaron 10 mediciones. El equipo utilizado para la mediciéon de humedad
fue un Moisture Probe Meter (MPB-160-B del ICT International Pty Ltd), con el cual se
tomaron 20 registros por parcela, en total, de los primeros 10 cm del perfil del suelo, en los
meses de noviembre y diciembre de 2010 y marzo de 2011. En el caso de la humedad,
profundidad, densidad aparente y compactacion del suelo se calculd una media por parcela.
Las diferencias en el nimero de replicas para cada una de las mediciones de las variables

ambientales por parcela dependio de la dificultad que implicaba su medicion.

Anadlisis de datos

Para cada especie lefiosa registrada en el relevamiento, se calculd un valor de importancia
(Vi) por parcela. Este indice se obtuvo como: =(4rea basal relativa + densidad relativa)/2
(Chen et al., 1997; Bledsoe & Shear, 2000). Especificamente el Vi es un indicador del
grado de dominancia en cada parcela de cada una de las especies, el cual oscila entre cero y
uno. Los valores mds cercanos a uno indican que la especie es dominante. A partir de una
matriz con los Vi de las especies lefiosas por parcela, se realizo un andlisis jerarquico de
agrupamientos con la finalidad de identificar las principales comunidades de lefiosas del
area de estudio. Las especies con una unica presencia, no se tuvieron en cuenta en el
analisis. Para ello se empled el método de agrupamiento promedio (UPGMA) con el indice
de disimilitud o distancia de Bray Curtis, utilizando el paquete cluster con la funcién
hclust(). No obstante, una de las parcelas se perdidé por motivos ajenos a esta investigacion,
por lo cual el nimero considerado en los analisis corresponde a las 31 parcelas restantes.
Una vez identificadas las distintas comunidades, se las caracterizd en cuanto a su riqueza
de especies lefiosas (riqueza total, de nativas y de invasoras) y se identifico la especie

lefiosa dominante de cada grupo, la cual le dio el nombre a la comunidad. Las especies
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dominantes se identificaron calculando los Vi dentro de cada comunidad, a partir de la
suma de los Vi obtenidos para todas las especies presentes en las parcelas que conformaron
cada una de las comunidades. En este caso el Vi, para cada especie, puede ser mayor a uno
y, mientras mas alto sea su valor, mayor serd su grado de dominancia en esa comunidad
(Chen et al., 1997; Bledsoe & Shear, 2000). Ademas, para evaluar si las comunidades
lefiosas identificadas en el andlisis anterior exhibian una fisonomia identificable en
particular, se realizd una tabla de contingencia entre las distintas comunidades lefiosas y
los cinco tipos de fisonomias. El nombre que se le atribuyé a cada comunidad responde, en
consecuencia, a la especie y la fisonomia dominantes de cada una (Fig. 2.1; Tabla 2.2).

Por ultimo, se evaluo si las comunidades lefiosas identificadas difieren en cuanto a
las variables topograficas y edaficas registradas. Debido a que los datos presentaron
homogeneidad de varianza, distribucion normal e independencia de los errores, se
analizaron a través de ANOVAs. Ademas, se utilizo el test HSD Tukey como prueba a
posteriori. En este caso se utilizé el paquete Im y la funcién aov(). Todos los andlisis

estadisticos fueron realizados en R (R Development Core Team, 2012).

Resultados
Identificacion y descripcion de las comunidades de especies lefiosas

En las 31 parcelas censadas se registrd un total de 885 individuos pertenecientes a 24
especies (13 familias y 19 géneros) de plantas lefiosas, de las cuales 14 son nativas y 10
exdticas invasoras (Apéndice 2.1). Las familias con mas representantes fueron
Rhamnaceae y Rosaceae, con cuatro especies cada una.

A partir del andlisis jerdrquico de agrupamientos, se identificaron cinco
comunidades (Fig. 2.1) que difirieron principalmente en cuanto a la identidad de la especie
dominante (Tabla 2.1) y a los tipos fisonémicos que conformaban (Tabla 2.2). Algunas
comunidades pueden adquirir mas de una fisonomia (por ej., la comunidad dominada por
la invasora L. lucidum corresponde generalmente a un bosque, pero esporadicamente puede
aparecer como un matorral) y viceversa (por €j., tanto bosques abiertos como matorrales
abiertos pueden ser parte de la comunidad dominada por la invasora Cofoneaster
glaucophyllus) (Fig. 2.1; Tabla 2.2). A continuacion se describen las cinco comunidades de

especies lefiosas en cuanto al tipo de fisonomia que presentaron, su riqueza de lefiosas
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(riqueza total, de invasoras y de nativas) y la identidad de las especies dominantes y

subordinadas mas importantes:

Bosques de Ligustrum lucidum, comunidad conformada principalmente por fisonomias de
bosque cerrado y, en menor medida, de bosque abierto y matorral cerrado (Fig. 2.1; Tabla
2.2). En esta comunidad se observd una riqueza media de 5,57 especies lefiosas, 2,71
invasoras y 2,86 nativas por parcela. La especie invasora L. lucidum es la que presentd el
mayor Vi observado no sélo en esta comunidad sino en toda el area de estudio (Tabla 2.1;
Apéndice 2.1). Le siguieron en orden de importancia Celtis australis, Lithraea molleoides

y Acacia caven.
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Matorrales de Bosques de Matorrales de Bosques mixtos de Pajonales con
Cotoneaster Ligustrum Condalia Lithraea molleoides Pyraca_nth_a
glaucophyllus lucidum buxifolia y Celtis australis angustifolia

Figura 2.1. Analisis de agrupamientos jerarquicos de las parcelas de acuerdo a la composicion
floristica de las especies leflosas dominantes presentes en el area de estudio. Las cinco
comunidades o ensambles de lefiosas identificadas se encuentran recuadradas y el nombre asignado
a cada una se indica en la porcion inferior del grafico (elegidos en funcidon de los valores de
importancia de cada especie en las respectivas comunidades; ver Tabla 2.1). Dentro de cada
recuadro, las letras indican el tipo de fisonomia presente en cada parcela: B, Bosque cerrado; BA,

Bosque abierto; M, Matorral cerrado; MA, Matorral abierto; P, Pajonal con emergentes lefiosos.
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Bosques mixtos de Lithraea molleoides y Celtis australis, fisonomicamente conformada
por bosques abiertos, aunque se observaron parcelas con coberturas propias de un matorral
cerrado y pajonal con algunos emergentes arbdreos (Fig. 2.1; Tabla 2.2). En esta
comunidad se observd una media de 7,14 especies lefiosas y una riqueza media de 2,42
invasoras y 4,71 nativas por parcela. A los altos Vi de la especie nativa, L. molleoides, y la
invasora C. australis, le siguieron en importancia las especies Celtis ehrenbergiana, L.

lucidum y Condalia montana (Tabla 2.1).

Tabla 2.1. Valores de importancia (Vi) de todas las especies lefiosas presentes en las cinco
comunidades identificadas. Las especies exdticas invasoras se indican con un asterisco. En negrita

se resalta la especie dominante de cada ensamble.Vi=(area basal relativa + densidad relativa)/2.

Bosques de  Bosques mixtos de  Matorrales de  Matorrales de  Pajonales con

Especies Ligustrum  Lithraea molleoides — Cotoneaster Condalia Pyracantha
lucidum y Celtis australis glaucophyllus  buxifolia angustifolia
Acacia caven 0,21 0,18 0,04 0,54 0,33
Celtis australis* 0,29 1 0,01 0,73 0
Celtis ehrenbergiana 0,16 0,45 0 0,49 0
Condalia buxifolia 0,08 0,29 0,07 1,15 0
Condalia montana 0,06 0,34 0 0,15 0
Cotoneaster glaucophyllus” 0,05 0,07 2,55 0,01 0,05
Gleditsia triacanthos” 0 0 0 0 0,48
Ligustrum lucidum” 3,05 0,4 0,14 0,1 0,05
Lithraea molleoides 0,23 1,14 0,14 0,21 0,52
Pyracantha angustifolia” 0,08 0,27 0,16 0,66 1,44
Schinus fasciculatus 0,03 0,04 0 0,54 0,15
Condalia microphylla 0 0,01 0 0 0
Acanthostyles buniifolius 0 0,03 0 0 0
Heterothalamus alienus 0 0 0 0,2 0
Kageneckia lanceolata 0 0 0,01 0 0
Lantana camara’ 0,01 0 0 0,01 0
Colletia spinosisima 0,01 0 0 0,01 0,1
Ligustrum sinensis” 0 0 0 0,05 0
Cestrum parqui 0 0 0 0,02 0
Morus alba” 0 0 0 0,04 0
Porlieria microphylla 0 0,04 0 0,01 0
Pyracantha coccinea” 0 0,09 0 0,06 0
Pinus halepensis” 0 0 0,01 0 0
0,15 0 0 0 0

Zanthoxylum coco
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Matorrales de Cotoneaster glaucophyllus, estuvo conformada por matorrales cerrados,
excepto por una parcela con fisonomia de un bosque cerrado (Fig. 2.1; Tabla 2.2). En esta
comunidad se observo una riqueza media de 3,2 especies lefiosas por parcela y una riqueza
media de 2,2 invasoras y 1 nativa. La dominancia del arbusto invasor C. glaucophyllus fue

seguida en importancia por Pyracantha angustifolia, L. molleoides y L. lucidum (Tabla
2.1).

Matorrales de Condalia buxifolia, estuvo conformada principalmente por matorrales
abiertos, aunque, también adquiri¢ fisonomias propias de un matorral cerrado y de un
bosque abierto (Fig. 2.1; Tabla 2.2). Esta comunidad presentd la mayor riqueza de
especies, con un total de 8,66 lefiosas por parcela, y una riqueza media de 3,33 especies
invasoras y 5,33 nativas por parcela. Al arbusto nativo dominante de esta comunidad, C.
buxifolia, le siguieron en orden de importancia C. australis, P. angustifolia, A. caven y

Schinus fasciculatus (Tabla 2.1).

Pajonales con Pyracantha angustifolia, fisonomicamente conformada por pajonales con
arbustos aislados y matorrales abiertos (Fig. 2.1; Tabla 2.2). Esta comunidad exhibi¢ una
riqueza media de 3,5 especies lefiosas por parcela y una riqueza media de 1,83 invasoras y
1,67 nativas. Al arbusto invasor dominante, P. angustifolia, le siguieron en orden de

importancia, L. molleoides, Gleditsia triacanthos y A. caven (Tabla 2.1).

Tabla 2.2. Relacion entre la clasificacion de las parcelas segiin su composicion de especies
lefiosas dominantes (Fig. 2.1) y su clasificacion fisonémica. Los nimeros corresponden a la
cantidad de parcelas asignadas a cada unidad fisondmica (columnas) y a cada comunidad definida

en términos de las especies leflosas (filas).

Unidades fisondmicas

Especie dominante de la Bosque Bosque Matorral =~ Matorral .

) . . Pajonal  Total
comunidad cerrado  abierto  cerrado abierto
Ligustrum lucidum 4 2 1 - - 7
Lithraea molleoides y i 5 1 i 1 7
Celtis australis
Cotoneaster glaucophyllus 1 - 4 - - 5
Condalia buxifolia - 1 2 3 - 6
Pyracantha angustifolia - - - 2 4 6
Total 5 8 8 5 6 31
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Patrones de distribucion de las comunidades lefiosas y variables ambientales

Las cinco comunidades lefiosas identificadas se asociaron diferencialmente a la orientacion
N-S de las laderas (Fiz6 31=4,35; p<0,01), y al contenido de humedad (Fsz6 3:=2,87;
p<0,05), la concentracién de nitrogeno (F426 31=3,49; p<0,05) y materia organica (F4
31=3,51; p<0,05), el pH (F426 31=2,79; p<0,05) y la profundidad del suelo (F426 31=4,53;
p<0,01; Tabla 2.3). Los bosques de L. lucidum y los bosques mixtos de L. molleoides y C.
australis se asociaron a la orientacion sur, mientras las restantes comunidades lo hicieron a
la orientacion norte (Tabla 2.3). Entre las comunidades asociadas a la orientacion norte, los
matorrales de C. glaucophyllus se ubicaron sobre suelos con mayor contenido de materia
organica, nitrogeno y pH mas alto (Tabla 2.3). Ademas, hubo una tendencia a que C.
glaucophyllus se ubicara sobre suelos con menor profundidad que las comunidades
dominadas por C. buxifolia y P. angustifolia. Los matorrales de C. buxifolia se
distribuyeron sobre suelos significativamente mas profundos. Finalmente, los pajonales
con P. angustifolia, a pesar de compartir la orientacion con las dos comunidades de
matorrales, fueron las Unicas parcelas que estuvieron asociadas a suelos significativamente
con un menor contenido de humedad y, ademas, presentaron una tendencia a ser los mas

acidos.
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Tabla 2.3. Factores topograficos y edaficos registrados en las cinco comunidades lefiosas
identificadas en el area de estudio. Los valores del cuadro corresponden a las medias de las
variables para las parcelas de cada comunidad y las letras indican diferencias significativas entre

los ensambles (HSD Tukey; p < 0.05).

Comunidad lefiosa

Bosques de  Bosques mixtos de ~ Matorrales de Matorrales  Pajonales con
Ligustrum  Lithraea molleoides — Cotoneaster  de Condalia Pyracantha

Variable ambiental lucidum y Celtis australis glaucophyllus buxifolia angustifolia
Orientacion (N — S) 0,57 0,39 -0,50° -0,41° 0,37
Orientacion (E — W) 0,07 -0,18 0,59 0,01 0,27
Pendiente (%) 33,57 28,08 35,80 23,13 30,50
Humedad (%) 8,08" 7,73 9,20 9,50 5,44°
Profundidad (cm) 44,01 36,11% 30,33" 54,29¢ 42,23
Compactacion suelo (kg/cmz) 1,49 1,44 1,71 1,91 1,93
Densidad aparente (g/cm3) 0,95 0,98 0,92 1,02 1,16
Arena (%) 78,97 81,49 80,48 77,00 80,78
Limo (%) 10,97 10,39 10,00 13,03 10,92
Arcilla (%) 10,06 8,13 9,52 9,97 8,30
pH 5,86™ 5,537%¢ 6,15¢ 5,42% 5,19
Cond. Electr. (dS/m) 0,65 0,72 0,96 0,53 0,58
Materia organica (%) 536 6,23" 8,59° 4,99* 3,92°
Nitrogeno total (%) 0,24 0,28 0,37° 0,24° 0,20°
Fésforo total (ppm) 5,39 6,52 4,86 5,15 5,37
Discusion

El arreglo espacial de las especies lefiosas de las Sierras Chicas de Coérdoba, junto a la
composicion floristica y la fisonomia de los ensambles, permitieron identificar cinco
comunidades principales, algunas de ellas dominadas por especies exdticas invasoras. Los
resultados de este trabajo también indican que la presencia y abundancia de las principales
exdticas invasoras del Chaco Serrano (Giorgis et al., 2011a) se asocian, a escala local, a
condiciones topograficas y edaficas particulares. Ademas, las caracteristicas ambientales a
las cuales estuvieron asociadas las comunidades dominadas por nativas (matorrales y
bosques de C. buxifolia y L. molleoides) fueron en su mayoria compartidas con alguna
comunidad dominada por exoticas invasoras, lo que plantearia un escenario posible de
avance de las exoticas invasoras sobre estos remanentes nativos.

En concordancia con resultados previos disponibles para el area de estudio (Gavier-

Pizarro et al., 2010; Giorgis et al., 2011a), y con respecto a las predicciones sobre el efecto
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de la proximidad a urbanizaciones, los resultados de este capitulo reportan un alto grado de
invasion por lefiosas en las Sierras Chicas de Cordoba. Cerca del 50% de la flora lefiosa
registrada correspondid a exoéticas invasoras, llegando a dominar en casi todas las
comunidades identificadas y, si no lo hicieron, fueron las especies subordinadas mas
importantes en cada comunidad. Esto ultimo es consistente con el patrén de avance de L.
lucidum documentado en las ultimas décadas a escala regional (Hoyos et al., 2010; Gavier-
Pizarro et al., 2012), pero destaca, ademads, la importancia de otras lefiosas exdticas
invasoras como C. glaucophyllus, P. angustifolia y Celtis australis. Las comunidades
dominadas por especies exdticas invasoras se caracterizaron por una baja riqueza de
lefiosas (1,83 a 5,57 especies por parcela), mientras que aquellas dominadas por especies
nativas exhibieron los mayores valores de riqueza (7,14 a 8,6 especies por parcela). Esto
aportaria nuevas evidencias a la tendencia general de desplazamiento de las especies
nativas y empobrecimiento floristico propio de comunidades invadidas descriptas a otras
escalas y en otras regiones del mundo (McKinney & Lockwood, 1999; Hejda et al., 2009).
La distribuciéon de las especies de plantas y de las comunidades vegetales ha sido
tradicionalmente asociada, dentro de una misma region climatica, a factores topograficos y
edaficos (Woodward, 1987). En este sentido, los resultados observados también permiten
destacar el efecto de los factores topograficos y edéficos a escala local sobre los patrones
de dominancia de las especies exoticas invasoras y nativas y, ademads, la segregacion
espacial de las comunidades de lefiosas en las Sierras Chicas de Cdordoba. Las parcelas con
comunidades de bosques (tanto las dominadas por la exdtica invasora L. lucidum como las
codominadas por la nativa L. molleoides y la invasora C. australis), se presentaron
preferentemente en laderas con orientacidn sur. Las laderas orientadas al norte presentaron
alternativamente matorrales o pajonales dominados por nativas (C. buxifolia) o por
exoticas invasoras (C. glaucophyllus o P. angustifolia). La presencia de bosques en laderas
expuestas al sur y de matorrales en laderas con orientacion al norte, podria deberse a las
diferencias ambientales entre ambas situaciones, principalmente mayor insolacién y menor
humedad en laderas norte, como tradicionalmente se cree. No obstante, como en este
capitulo no se ha observado este patréon no se puede descartar que esta asociacion se
relacione a la historia del uso del suelo y los regimenes de disturbio en la region (Giorgis,
2011). Por ejemplo, se ha observado que laderas con orientacion norte sufren una mayor
frecuencia de incendios que laderas sur, por lo que la regeneracion de especies arbdreas,
tanto nativas como exoticas, se veria retardada (Giorgis et al., 2013). En cuanto a las

comunidades leflosas asociadas a laderas norte, vale destacar las diferencias en variables
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edaficas entre los sitios ocupados por matorrales dominados por la exotica invasora C.
glaucophyllus y los pajonales dominados por el arbusto, también invasor, P. angustifolia.
Los primeros se presentan sobre suelos significativamente menos acidos que los segundos,
con mayor contenido de humedad y concentracidén de nutrientes y de materia orgéanica; las
parcelas con comunidades dominadas por la nativa C. buxifolia presentan para la mayoria
de las variables condiciones intermedias. La segregacidn espacial observada en las distintas
comunidades en relacion a la topografia, y la asociacién de los ensambles a variables
edaficas particulares, podrian responder a dos mecanismos no excluyentes operando a
escala local: por un lado, la presencia (o ausencia) de una especie exdtica en un sitio seria
el resultado de un filtro ambiental inicial (por ej., variables topograficas particulares
estrechamente vinculadas con aspectos microcliméaticos y/o disturbio). Por otro lado, si una
vez establecida, una especie exotica se torna dominante en el sitio, su impacto sobre
procesos ecosistémicos como la descomposicion y el ciclo del agua, modificarian
caracteristicas edaficas locales (por ej., contenido de nutrientes, pH, humedad, etc.). En
consecuencia, seria oportuno realizar estudios complementarios evaluando si las
diferencias en la calidad edéfica entre las comunidades lefiosas corresponden a una
condicidn preexistente o representan, mas bien, una consecuencia del establecimiento de la
especie exotica invasora que, en este ultimo caso, estaria actuando como un ingeniero
ecosistémico (Crooks, 2002).

Estudios como este, en los cuales se analice la relacion de las comunidades
floristicas con aspectos topograficos y edaficos locales, abarcando la heterogeneidad
ambiental propia de los sistemas montafiosos, podrian arrojar indicios de la dindmica de la
vegetacion del sistema, particularmente en areas expuestas a una alta presion de
propagulos exdticos (por €j., vegetacion natural proxima a regiones urbanizadas; Gavier et
al., 2010). De acuerdo a los resultados reportados en este trabajo, la dinamica de la
vegetacion a escala local de parche estaria siendo afectada seriamente por las lefiosas
exdticas invasoras, las cuales estarian desplazando a las especies nativas en nuestra area de
estudio. La aparente segregacion ambiental observada, no sélo sugiere que las especies
exdticas invasoras tienen una capacidad potencial para colonizar casi todos los ambientes
en las Sierras Chicas de Cordoba, variando la identidad de la exética invasora, sino que, en
algunos casos, al establecerse estarian conformando comunidades dominadas por una Unica
especie lefiosa. Este fenomeno se pone de manifiesto al observar que de las cinco
comunidades de lefiosas descriptas, cuatro estan dominadas o codominadas por una exdtica

invasora y, ademas, se asociaron a condiciones ambientales particulares, conformando tres

39



fisonomias distintas (por ej., fisonomias boscosas dominadas por L. /ucidum, matorrales
cerrados dominados por C. glaucophyllus y pajonales por P. angustifolia). A su vez, las
comunidades dominadas por nativas (por ej., C. buxifolia y L. molleoides), no sélo se
encontraron invadidas en distinto grado (Tabla 2.1), sino que se asociaron a condiciones
ambientales similares a alguna de las comunidades dominadas por especies invasoras
(Tabla 2.3). En conjunto, los patrones descriptos, aunque circunscriptos a un area del
Chaco Serrano con un avanzado grado de invasidn, son compatibles con un escenario de
expansion de las lefiosas exdticas invasoras sobre los remanentes de bosques y matorrales
nativos. En particular, se observo la presencia de L. lucidum en todas las comunidades
lefiosas (Tabla 2.1) y en casi todas las parcelas (datos no mostrados), ya sea como
individuos aislados o formando parches de bosques mono especificos. La expansion de L.
lucidum hacia los matorrales y pajonales podria, ademas, verse facilitada por las lefiosas
que dominan dichas fisonomias. Estudios previos en la region confirman que los arbustos
de P. angustifolia y, en menor medida, los de C. buxifolia, facilitan el reclutamiento y
supervivencia de L. lucidum bajo sus copas (Tecco et al., 2006, 2007). Estas evidencias de
nodricismo sugieren que, al menos los pajonales y matorrales de P. angustifolia, pero
probablemente también aquellos dominados por C. buxifolia y C.glaucophyllus podrian
transformarse en bosques de L. lucidum. En conjunto, estos antecedentes, junto a
resultados previos que muestran tendencias similares a escala de paisaje (Lichstein et al.,
2004; Hoyos et al., 2010; Gavier-Pizarro et al., 2012), sugieren para el mediano y largo
plazo un progresivo avance y dominancia de L. lucidum sobre todas las comunidades
lefiosas descriptas, tanto las dominadas por leflosas nativas como por otras exdticas

invasoras.

Consideraciones finales

Los resultados observados indican que detrds del gran aumento en la superficie invadida en
la regién (Hoyos et al., 2010; Gavier-Pizarro et al., 2012), existiria una compleja dindmica
en la que interactian numerosas especies en un ambiente heterogéneo. La capacidad de
algunas leflosas exdticas invasoras del Bosque Chaquefio Serrano de constituir
comunidades dominadas casi por una sola especie, su aparente asociacion a condiciones
edéficas particulares y su solapamiento ambiental con las lefiosas nativas, constituyen un
claro indicio de la necesidad de profundizar en el estudio de aspectos relacionados con la

dindmica a largo plazo de los patrones observados y su impacto ecosistémico.
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Capitulo 111

“Comparacion funcional de especies lefiosas invasoras y nativas a lo largo del espectro
de la economica foliar, la dimension del transporte de agua y ciertos caracteres

indicadores de la inversion en biomasa foliar”

Introduccion

A pesar del considerable esfuerzo por comprender los factores que subyacen al proceso de
invasion no es posible obtener hasta el momento generalizaciones acerca del por qué
ocurren y cudles son los mecanismos més importantes involucrados en este proceso (Pysek
& Richardson, 2007; Catford et al., 2009; Thompson & Davis, 2011). Numerosas
aproximaciones han sido utilizadas para caracterizar los atributos de una especie que ha
logrado una invasion exitosa (van Kleunen et al., 2010). En general, a partir de la
comparacion entre las especies invasoras con las especies residentes de una comunidad o
ecosistema se ha observado que tanto una divergencia fenotipica (limiting similarity;
Hutchinson, 1959; Pokorny et al., 2005; Lambdon et al., 2008), como una convergencia
fenotipica (habitat filtering; Keddy, 1992; Smith & Knapp, 2001) con las especies nativas
incrementaria las probabilidades de éxito de una especie invasora (Hierro et al., 2005).
Ambos mecanismos se basan en la idea de que el éxito de una especie invasora esta
determinado en como sus atributos coinciden o se diferencian de las especies nativas con
las que coexisten, influenciando uno o mas caracteres al mismo tiempo (Ordonez et al.,
2010). En consecuencia, este capitulo abordarad preguntas vinculadas a las caracteristicas
relacionadas con la adquisiciéon y uso de recursos de las ocho especies mas abundantes del
area de estudio, de las cuales la mayoria de ellas son las principales especies lefiosas
exdticas invasoras (por €j., Ligustrum lucidum y Pyracantha angustifolia) y residentes (por
ej., Acacia caven y Celtis ehrenbergiana) del Bosque Serrano de Cdrdoba (Giorgis et al.,
2011a), esperando contribuir a una mejor comprension de los atributos que subyacen al
éxito de las especies lefiosas en este tipo de ecosistema (es decir su invasividad, Alpert et
al., 2000).

La ecologia de comunidades ofrece multiples herramientas que pueden ser
utilizadas para comprender algunos aspectos de los factores y mecanismos involucrados en
el proceso de invasion (Shea & Chesson, 2002; McGill et al., 2006). En particular, la
ecologia funcional ha desarrollado un marco teérico conceptual, los “Esquemas ecologicos

de las estrategias de vida de las plantas” (Westoby, 1998; Reich et al., 2003), en el cual
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las especies de una comunidad pueden ser clasificadas en distintos tipos o grupos
funcionales de plantas (Diaz et al., 2002; Lavorel & Garnier, 2002; Reich et al., 2003).
Este esquema de estrategias de vida se encuentra conformado por distintas dimensiones,
ejes o espectros funcionales, ortogonales entre si (pero ver Reich et al., 2014) y que estan
relacionados a diferentes aspectos de la ecologia de las plantas. (Westoby et al., 2002;
Westoby & Wright, 2006; Violle et al., 2007). En general, cada una de estas
dimensiones/espectros funcionales se construyen en base a ciertos rasgos ecologicos
especificos (morfoldgicos, fisioldgicos y/o fenoldgicos), comunmente llamados “caracteres
funcionales”(Westoby & Wright, 2006; Violle et al., 2007), relacionados tanto con la
respuesta de las especies a ciertos factores ambientales (Lavorel & Garnier, 2002; Westoby
et al., 2002; Zeballos et al., 2014), como al efecto de las mismas sobre el ambiente (Furey
et al.,, 2014; Zeballos et al., 2014a). Ademads, cada una de las dimensiones/espectros
funcionales son representados por un conjunto de caracteres funcionales correlacionados
entre si debido a restricciones y/o compromisos evolutivos o biofisicos (Reich et al., 2003),
como resultado de la accion de diferentes presiones selectivas (Diaz et al., 2002; Westoby
& Wright, 2006). Es importante remarcar este ultimo punto, debido a que la base
fundamental de esta teoria parte de la hipdtesis de que una planta estd limitada en su
capacidad para realizar funciones alternativas (Chapin et al., 1993). Es decir, si un
individuo asigna recursos a alguna funcion, lo hace en desmedro de otra (Westoby &
Wright, 2006), lo cual tiene una influencia directa sobre el rendimiento de los organismos,
tanto en el crecimiento y la reproduccidén, como en la supervivencia (Reich et al., 2003;
Poorter et al., 2010). Por lo tanto, en el contexto de las invasiones biologicas, si una
especie invasora exhibe una estrategia de vida contrastante con la de las especies
residentes, las primeras pueden encontrar un nicho vacante a través del aprovechamiento
de un recurso subutilizado por las residentes o realizar un uso mas eficiente de los recursos,
aumentando sus probabilidades de establecimiento y expansion (Davis et al., 2000; Shea &
Chesson, 2002; Gurvich et al., 2005; Funk & Vitousek, 2007).

En la actualidad, se han caracterizado distintas dimensiones que conforman el
“Esquema ecologico de las estrategias de vida de las plantas” (Westoby et al., 2002; Reich
et al., 2003). Entre las dimensiones funcionales relacionadas a la adquisicion y uso de los
recursos en especies lefiosas, las mas importantes que se han descripto hasta el momento
son el espectro de la economia foliar y la dimension del transporte de agua (Westoby et
al., 1998; Reich et al., 2003; Wright et al., 2004; Hacke et al., 2006; Chave et al., 2009).

Numerosos estudios se han enfocado en comparar especies invasoras con nativas en
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relaciéon a distintos caracteres funcionales asociados a alguna de estas dimensiones
funcionales (por ej., Stratton et al., 2000; Gurvich et al., 2005; Leishman et al., 2005, 2007,
Tecco et al., 2010, 2013; Godoy et al., 2011; Zeballos et al., 2014a). De las dimensiones
mencionadas, la mas explorada en la literatura es el espectro de la economia foliar (Reich
et al., 1998; Wright et al., 2004), el cual resume un compromiso entre especies adquisitivas
y especies conservadoras. Las primeras combinan altos valores de area foliar especifica
(AFE) y contenido de nitrégeno foliar con bajos valores de contenido de materia seca foliar
(CMSy), atributos que determinan una rapida tasa de adquisicion y uso de recursos (Wright
et al., 2004). Por su parte, las especies conservadoras, tienen los atributos opuestos y, por
ende, una baja tasa de asimilacion y uso de recursos (Diaz et al., 2004; Wright et al., 2004).
A lo largo de este espectro de variacion funcional las especies invasoras se ubicarian hacia
el extremo del espectro que resume una estrategia adquisitiva en la asimilacion y uso de
recursos (Leishman et al., 2007, 2010; Ordonez et al., 2010; Ordonez & OIff, 2013); en
tanto que, las especies nativas se ubicarian en el extremo opuesto, con una estrategia
conservadora en la asimilacién y uso de recursos (Leishman et al., 2010; Tecco et al.,
2010). La segunda de las dimensiones, poco explorada en el contexto de las invasiones
biologicas, pero con una gran importancia para las especies lefiosas, es la dimension del
transporte de agua (Zimmermann, 1983; Tyree et al., 1994; Hacke & Sperry, 2001; Reich
et al., 2003; Hacke et al., 2006). Esta dimensidn, define un compromiso entre especies
eficientes y especies seguras. Las primeras poseen atributos que permiten una elevada
capacidad de transportar agua (caracterizada por altos valores de potencial hidrico, mas
positivos, y bajos de densidad de lefio), pero exhiben una baja tolerancia al estrés hidrico
(Bucci et al., 2004). Por su parte las especies seguras, poseen atributos que determinan una
alta tolerancia al estrés hidrico, confiriendo un sistema de conduccion seguro pero con una
baja capacidad de conducir agua (caracterizada por bajos valores de potencial hidrico, mas
negativos, y altos de densidad de lefio; Santiago et al., 2004; Bucci et al., 2012). A lo largo
de este eje de variacion funcional, se ha observado que las especies invasoras exhibirian
una estrategia de eficiencia en el transporte del agua, debido a una mayor conductividad
especifica y potencial hidrico; y una menor densidad de lefio que las especies nativas
(Stratton et al., 2000; Zeballos et al., 2014a), las cuales presentarian una estrategia de
seguridad en el transporte del agua. Tanto el espectro de la economia foliar, como la
dimension del transporte de agua tiene un efecto directo sobre los patrones de asignacion
de biomasa entre hojas y lefio (Reich et al.,, 1998; Westoby, 2002). De ahi que, la

asignacion diferenciada entre especies en el proceso de inversion y reinversion de materia
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seca en biomasa foliar sea un aspecto con gran influencia sobre la tasa de crecimiento vy,
por ende, en la habilidad competitiva de las especies (Givinish, 1995; Reich, 1998). En
especies lefiosas se ha observado que los individuos con una répida tasa de crecimiento
despliegan una gran superficie foliar con una baja asignacion de biomasa al lefio (Wright et
al., 2006). No obstante, hasta el momento no se ha explorado cdmo las especies invasoras
y nativas difieren con respecto a ciertos caracteres indicadores de la inversion en biomasa
foliar.

Los antecedentes descriptos para las especies invasoras en relacion a estas dos
dimensiones (espectro de la economia foliar y del transporte de agua), sugieren que éstas
exhibirian un conjunto de atributos funcionales que determinan una mayor tasa de
adquisicion y uso de recursos, tanto de carbono y nutrientes, como de agua, que las
especies nativas (Stratton et al., 2000; Leishman et al. 2010; Ordonez et al., 2010). A su
vez, estas estrategias de vida, tanto la adquisitiva, como la de eficiencia, estarian asociadas
a una mayor tasa de crecimiento (Reich et al., 2003; Diaz et al., 2004) y, por ende,
brindarian a las especies invasoras una mayor habilidad competitiva sobre las especies
nativas en ambientes con una gran disponibilidad de recursos (Grotkopp et al., 2002;
Burns, 2006; Grotkopp & Rejmanek 2007). Este patrén general ha sido observado en
especies lefiosas invasoras de las Sierras de Coérdoba (Tecco et al., 2010; Zeballos et al.,
2014a). Sin embargo, también se ha observado que algunas de las principales especies
lefiosas invasoras de la regidon presentan una superposicion en sus estrategias de vida con
algunas especies lefiosas nativas (Gurvich et al., 2005; Tecco et al., 2013). Esto sumaria
evidencias a que no existe un Unico sindrome funcional que unifique a todas las especies
invasoras (PySek & Richardson, 2007), advirtiendo la necesidad de profundizar en el
analisis de los atributos funcionales de las principales lefiosas invasoras del Bosque

Serrano de Cordoba.

Objetivo general

En este capitulo se propone caracterizar y comparar las ocho especies lefiosas dominantes,
tanto invasoras como nativas, del area de estudio, de las cuales la mayoria son las especies
mads abundantes de las Sierras Chicas de Cérdoba. En particular la comparacion procura
hacerse dentro del marco teorico del “Esquema ecolégico de las estrategias de vida de las
plantas” (Westoby, 1998; Reich et al., 2003), teniendo en cuenta las dimensiones de la

economia foliar, la del transporte de agua y ciertos caracteres indicadores de la inversion
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en biomasa foliar. Especificamente, se propone responder: 1) ;Las especies invasoras
difieren de las nativas en sus estrategias funcionales? 2) ;Las distintas especies invasoras
poseen diferentes estrategias funcionales? 3) ;Las distintas especies nativas comparten una

misma estrategia funcional o varian segun la identidad de la especie?

Materiales y Métodos

La medicién de los caracteres funcionales se realiz6 en las 8 especies lefiosas (4 nativas y 4
exoticas invasoras), las cuales resultaron ser las mas abundantes en el Capitulo II, durante
la época de crecimiento, desde febrero a marzo en el afio 2011, siguiendo protocolos
estandares establecidos en Pérez-Harguindeguy et al., (2013). La seleccion de individuos
de cada especie a caracterizar se realizd procurando abarcar las 16 laderas del area de
estudio. En consecuencia el nimero de réplicas estuvo condicionado a la abundancia de
cada una de las especies en el area de estudio. Originalmente se establecié un niimero de
dos individuos por ladera por especie (2 x 16= 32 individuos por especie). No obstante, no
fue posible encontrar algunas especies en todas las laderas y, en algunos casos, se encontrd
un solo individuo por ladera. En consecuencia, el ntmero final de individuos
caracterizados fue de 186. De los mismos, 98 correspondieron a especies invasoras (25
individuos de Celtis australis, 25 de Cotoneaster glaucophyllus, 21 de Ligustrum lucidum
y 27 de Pyracantha angustifolia) y 88 correspondieron a especies nativas (25 individuos de
Acacia caven, 19 de Celtis ehrenbergiana, 17 de Condalia buxifolia y 27 de Lithraea

molleoides).

Protocolo de medicion y significado ecologico de los distintos caracteres funcionales

Las muestras vegetales fueron recolectadas de individuos sexualmente maduros, con la
maxima exposicion solar posible, sin rastros de enfermedades ni herbivoria (Cornelissen et
al., 2003; Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Para la medicion de los caracteres funcionales
de cada individuo se recolectaron dos unidades muestrales, es decir dos ramas por
individuo, y en cada una de ellas se midieron los distintos caracteres funcionales. Para cada
individuo se obtuvo luego un promedio entre las dos unidades muestreales para cada
caracter. Una vez recolectadas las muestras se las llevd inmediatamente al laboratorio
donde fueron almacenadas en una heladera hasta su medicidn, la cual ocurridé dentro de las

posteriores 48 hs. En total, se midieron ocho caracteres funcionales indicadores tanto del
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espectro de la economia foliar (AFE y CMSy,; Wright et al., 2004), como de la dimension
del transporte de agua (AF.., AF/AC, D; y CSA;; Bhaskar & Ackerly, 2006) y de la
inversion en biomasa foliar (AF/MT y FMF; Poorter & Remkes, 1990; Pickup et al., 2005;
Sun et al., 2006; Tabla 3.1). A continuacién se enumeran los métodos utilizados para
dichas mediciones y el significado ecoldgico de los ocho caracteres funcionales

considerados:

1y 2. Area foliar especifica (AFE) y Contenido de materia seca de hoja (CMSy)

Una vez calculada el area foliar efectiva (ver a continuacion), las muestras fueron secadas
en estufa a 70°C por 48 hs y posteriormente se las pesd con una balanza de precision.
Luego, se dividi6 el area foliar por su peso seco obteniéndose el area foliar especifica
(AFE; mm*/mg). Ademés, se recolectaron otras dos hojas por unidad muestreal, para las
mediciones del contenido de materia seca de hoja (CMS,; mg/g). Estas hojas fueron
puestas en remojo por 24 hs en una caja de Petri. Luego, se midio el peso saturado de las
hojas y se llevaron las muestras a una estufa a 70°C por 48 hs. A posteriori, se determind el
peso seco constante, con una balanza de precision, y se calculd el contenido de materia
seca de hoja (CMS,;), dividiendo el peso seco sobre el peso saturado (Wilson et al., 1999;
Garnier et al., 2001; Vaieretti et al., 2007).

Estos dos caracteres se midieron debido a que son indicadores del espectro de la
economia foliar (Westoby, 1998; Wilson et al., 1999; Wright et al., 2004). Ambos
caracteres definen un compromiso entre especies con una rapida tasa potencial de
recuperacion de la inversion en nutrientes y materia seca en hojas (estrategia adquisitiva),
dada por altos valores de area foliar especifica (AFE) y bajos de contenido materia seca de
hoja (CMSy); y especies con una una lenta tasa potencial de recuperacion de los nutrientes
y la biomasa invertida pero con una gran eficiencia en la conservacion de recursos
(estrategia conservadora), determinada por los atributos opuestos (Poorter & Garnier,
1999; Vendramini et al., 2002; Diaz et al., 2004). Especies con altos valores en el area
foliar especifica (AFE) y bajos en el contenido materia seca de hoja (CMS;) exhiben, a su
vez, un corto periodo de vida foliar, un alto contenido de nitrogeno por unidad de masa
foliar y una alta tasa fotosintética (Westoby et al., 2002; Cornelissen et al., 2003). En
conjunto, estos atributos determinan una alta tasa de adquisicion y uso de recursos, de
fijacion de carbono y, por ende, podrian determinar una alta tasa relativa de crecimiento

potencial (Reich et al., 2003; Diaz et al., 2004; Lieshman et al., 2010).
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3. Area foliar efectiva (AF )

En el caso de las mediciones del area foliar efectiva (AF.; mmz) se recolectaron cinco
hojas por unidad muestreal. Estas hojas fueron escaneadas y, a posterior, se les calculo el
area de un lado de la hoja utilizando un software de analisis de imagenes (Leaf Area©
University of Sheffield, UK). Las mediciones del area foliar se realizaron en todos los
casos sobre la ldmina, tanto en hojas simples como compuestas. Es decir, no se incluyd la
superficie del raquis ni peciolos. En el caso de especies con hojas compuestas, se considerd
como el area foliar efectiva la media del area de entre 5-10 foliolulos por hoja por unidad
muestreal (Ackerly, 2004).

Este caracter adquiere importancia en la dimension del transporte de agua, ya que
se ha observado que el tamafio de las hojas es uno de los principales factores relacionados
con la tasa de intercambio gaseoso entre la planta y la atmoésfera (Monteith & Unsworth,
1990; Nobel, 1991; Schuepp, 1993). Esto se debe a que, a medida que aumenta el area
foliar, también lo hace la capa limite. Como resultado, se produce un proceso dinamico por
el cual se disminuye la conductancia de la capa limite y aumentarian tanto la conductancia
estomatica maxima, como la temperatura foliar (Wullschleger et al., 1998; Martin et al.,
1999). En consecuencia, se produce un incremento en la tasa de transpiracion (Gates, 1968;
Schuepp, 1993). Por lo tanto, en especies con hojas grandes se genera una mayor
resistencia, o menor conductancia, de la capa limite a la difusion del CO; y al vapor de
agua, dando como resultado, en general, tasas de respiracion y transpiracion mayores que
en especies con capas limites mas pequefias (Givnish, 1978; Lambers et al., 1998; Taiz &
Sieger, 2006). En términos generales, especies con una estrategia de eficiencia en la

conduccion de agua estarian asociadas a una mayor superficie por unidad foliar.

4. Area foliar total por drea de conduccién (AF/AC)

Para la medicidn del area foliar total por area de conduccion (AF/AC), la inversa del valor
de Huber, se recolectaron dos rama terminales por individuo. En el laboratorio, cada una
de las ramas fue cortada a 25 cm desde el dpice de la rama. Luego, se procedio a separar
las hojas del lefio en cada una de las ramas. Las fracciones de hojas y lefio fueron
almacenadas por separado en sobres de papel y se secaron en estufa a 70°C por 48 hs, hasta
obtener el peso seco constante utilizando una balanza de precision. A posterior, se

multiplicd el peso seco constante de las hojas por el area foliar especifica, de la respectiva
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rama, para obtener el Area Foliar total de la rama (mm?). En cada rama, al nivel en el que
fueron cortadas, se le removio la corteza y se midi6 con un calibre digital el didametro tanto
del lefio como de la medula, con los cuales se calculo el area del lefio y de la medula.
Luego se procedio a calcular al Area de Conducciéon (mm?) como el 4rea del lefio menos el
area de la medula. Con ambos valores se obtuvo la relacién Area Foliar total/Area de
Conduccién (mm*/mm?; Wright et al. 2006; Bucci et al., 2012).

El AF/AC es un caracter de importancia en la dimension del transporte de agua, ya
que brinda a las plantas una mayor tolerancia el estrés hidrico (Bhaskar & Ackerly, 2006)
puesto que, este caracter varia en respuesta al déficit de presion de vapor de la atmoésfera
(Mencuccini & Grace, 1995). Al incrementarse el déficit de presion de vapor aumenta la
tension en el sistema de conduccion (una disminucion del potencial hidrico) y, por ende, la
tasa de cavitacion (Bhaskar & Ackerly, 2006), con una notable pérdida en la tasa de
transpiracion (Sperry et al., 2002). Por lo tanto, una disminucidn en el area foliar total por
area de conduccion (AF/AC) previene un excesivo descenso del potencial hidrico que
conlleva a una mayor conductancia especifica foliar y, por ende, un mayor suplemento de
agua por unidad foliar (Mencuccini et al., 1995; Bucci et al., 2012), permitiendo a las
plantas seguir transpirando y fotosintetizando en un ambiente con una alta presion de
vapor. De esta manera se mantienen un suministro constante de agua a las hojas sin poner
en riesgo el sistema de conduccion (Bhaskar & Ackerly, 2006). Ademas, se ha observado
que el area foliar total por area de conduccion (AF/AC) esta relacionado positivamente con
la tasa relativa de crecimiento (Grady et al., 2013). En términos generales, altos valores de
AF/AC permitirian que una especie mantenga una estrategia de eficiencia en la
conduccion de agua al ajustar su superficie foliar en funcidn de la demanda evaporativa de
la atmosfera sin sufrir cavitacion en su sistema de conduccion (Bhaskar & Ackerly, 2006;

Bucci et al., 2012).

5. Densidad de lefio (D)

A partir de cada una de las ramas recolectadas para las mediciones del area foliar total por
area de conduccion (AF/AC) se obtuvo un segmento de aproximadamente 5 cm de
longitud, al cual se le removid la corteza y la médula si es que presentaba. Las muestras se
pusieron en remojo en capsulas de Petri por 24 hs. Una vez transcurridas las 24 hs, se
determind en una probeta graduada (10: 0,1 ml) el volumen de las muestras, mediante el

principio de Arquimedes. A posterior las muestras fueron secadas en una estufa durante 48
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hs a 70°C y se les midid el peso seco constante utilizando una balanza de precision. Para
calcular la densidad de lefio (D;; g/em’) se dividi6 el peso seco sobre el volumen (Pratt &
Black, 2006; Jacobsen et al., 2007, 2008).

La importancia de medir este caracter radica en que se encuentra relacionado a
distintas funciones del lefio que van desde el transporte de agua en el lefio (por ej.,
resistencia a la cavitacion; Hacke et al., 2001) hasta propiedades mecanicas (por ej.,
estabilidad mecanica contra la flexion del lefio; Jacobsen et al., 2007; Chave et al., 2009) y
de defensa del lefio (por ej., resistencia a patogenos; Taylor et al., 2002). No obstante,
recientemente numerosos trabajos aportan evidencia sobre la existencia de nuevo eje de
variacion funcional denominado “espectro de la economia del lefio” (sensu Chave et al.,
2009; Reich, 2014). Siendo la densidad de lefio (D)) el caracter indicador de este eje de
variacion. En el caso particular de este trabajo, la densidad de lefio (D) ha sido considerada
como un caracter relacionado con la dimension del transporte de agua, ya que especies con
altos valores de densidad de lefio presentan una baja conductividad hidrdulica del lefio y
capacitancia, bajos valores de potencial hidrico y una alta resistencia a la cavitacion
(Hacke et al., 2001; Santiago et al., 2004; Reich, 2014). Es decir, altos valores de densidad
del lefio (D) se asocian a una estrategia de seguridad (vs. eficiencia) en el transporte del
agua. Por ultimo, es interesante destacar que en especies lefiosas la densidad del lefio (Dy)
se relaciona negativamente con la tasa de crecimiento y positivamente con la supervivencia

(Poorter et al., 2010).

6. Contenido saturado de agua en el lefio (CSA))

Para el célculo del contenido saturado de agua en el lefio (CSAj; %) se utilizaron las
mismas muestras que para densidad de lefio (Dy), las cuales fueron puestas en remojo por
24 hs y, luego, con una balanza de precision se procedié a medir el peso saturado de agua
(Borchert, 1994). A continuacidn, se utilizé el peso saturado de agua y el peso seco del
lefio, en la siguiente formula: CSA; = ((peso saturado - peso seco) / peso seco) * 100
(Borchert, 1994).

El contenido saturado de agua en el lefio (CSA)) es utilizado, en este estudio, como
un sustituto de la capacidad relativa de almacenaje de agua en el lefio o capacitancia, ya
que es un indicador del contenido potencial de agua que puede ser almacenado en el lefio
(Borchert, 1994). Este caracter permite a las plantas lefiosas atenuar el aumento de la

presion inducido por el déficit de presion de vapor de la atmosfera sobre el flujo de agua en
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el xilema (Sperry et al., 2008; Meinzer et al., 2009). En consecuencia, las especies con una
mayor capacitancia pueden sostener una alta tasa de transpiracién y mantener las estomas
abiertas por un mayor tiempo cuando el déficit de presion de la atmosfera es alto, lo cual
ayudaria a reducir las limitaciones hidraulicas durante el intercambio gaseoso (Bhaskar &
Ackerly, 2006; Sperry et al., 2008). En términos de la dimension del transporte de agua,
altos valores en el contenido saturado de agua en el lefio (CSA;) aportarian a que una
especie con una estrategia de eficiencia en la conduccion de agua pueda amortiguar el
déficit de presidon de vapor de la atmodsfera a través de una liberacion de agua de sus tejidos
al sistema de conduccion sin que se produzca una perdida en la conductividad del lefio por

un aumento de la cavitacion (Meizner et al., 2009).

7'y 8. Area foliar total por masa total (AF/MT) y Fraccion de masa foliar (FMF)

A partir del area foliar total de una rama, obtenida para el célculo de la relacion drea foliar
total por area de conduccidon (AF/AC), y la masa total (es decir, la sumatoria del peso seco
de las hojas y del lefio de la misma rama), se procedio a calcular la relacion area foliar total
por masa total (AF/MT; mm?/g), dividiendo el area foliar total por la masa total de cada
rama (Wright et al., 2006). Ademas, se calculd la fraccion de masa foliar (FMF; %)
dividendo el peso seco de las hojas de una rama por la masa total de la misma rama
(Pickup et al., 2005).

Estos dos caracteres son indicadores de la asignacion diferencial entre hojas y lefio
en relacion a la biomasa total de una rama para cada una de las especies. Ademas, en
conjunto con el area foliar especifica (AFE), son de gran relevancia para explicar la tasa
relativa de crecimiento de una especie en particular (Poorter & Remkes, 1990) debido a
que la tasa relativa de crecimiento suele ser descompuesta en un componente fisioldgico, la
tasa de asimilacion neta (NAR), y un componente morfoldgico, la proporciéon del area
foliar total por masa total (LAR = AF/MT). Por un lado, el componente morfologico es el
producto del area foliar especifica (AFE), la proporcidn entre el area foliar y su peso, y la
fraccion de masa foliar (FMF), la cual es un indicador de la asignacién de biomasa que se
deriva a la produccion de hojas. En cambio, la tasa de asimilacion neta es el resultado neto
de la ganancia de carbono (fotosintesis) y la pérdida de carbono (respiracidon, exudacion,
volatilizacién, etc.) expresada por unidad de area foliar. La caracterizacion de las distintas
especies en cuanto al componente morfologico de la tasa relativa de crecimiento potencial

permite medir y comparar distintas especies, incluso en la ausencia de informacion de toda

50



la planta o de la ganancia de materia seca en un tiempo dado (Wright et al., 2006). En
general, esta aproximacion es utilizada en renovales y herbaceas, aunque recientemente ha

sido aplicada al estudio de especies lefiosas (Pickup et al., 2005; Sun et al., 2006).

Tabla 3.1. Nombre y sigla de los ocho caracteres funcionales medidos en las especies de estudio.
Se indica a cual de los espectros, dimensiones o ejes funcionales considerados se relaciona a cada

caracter (ver detalles de metodologia y significado ecoldgico en el texto).

Espectro, dimension o eje funcional

Espectro de la economia foliar Dimension del transporte de agua  Inversion en biomasa foliar
(Adquisitivas vs. Conservadoras) (Eficientes vs. Seguras) (Alta vs. Baja)
, ) , ) ) 7. Area foliar total por masa
1. Area foliar especifica (AFE) 3. Area foliar efectiva (AF )
total (AF/MT)
2. Contenido de materia seca de 4. Area foliar total por area de 8. Fraccion de masa foliar
hoja (CMS;) conduccion (AF/AC) (FMF)

5. Densidad de lefio (Dy)
6. Contenido saturado de agua en el

lefio (CSA))

Caracter funcional

Anadlisis de datos

En primer lugar, con el objetivo de caracterizar a las distintas especies, en cuanto a sus
estrategias funcionales, se realizaron tres analisis multivariados de componentes
principales (ACP): (1) con todas las especies, (2) solo con las especies invasoras y (3), solo
con las especies nativas. Luego, se evalud la existencia de diferencias en las estrategias
funcionales, (1) entre el conjunto de especies invasoras con respecto al conjunto de nativas,
(2) entre las invasoras, (3) entre las especies nativas y, (4) entre todas las especies entre si.
Para ello se realizdé un andlisis de procedimiento de permutaciéon de respuesta multiple
(MRPP; Zimmerman et al., 1985), contemplando a todos los caracteres funcionales en
conjunto de cada uno de los individuos. El MRPP es un test multivariado no paramétrico
analogo a un andlisis de la varianza, que prueba la hipotesis nula de que no existen
diferencias significativas entre grupos definidos a priori (Mielke et al., 1981). Este test
reporta tres estadisticos (T, A y p). El estadistico T describe el grado de separacion entre
los grupos que se comparan, mientras menor es su valor, mas se superponen los grupos que
se comparan en sus atributos. El estadistico A, definido como la agregaciéon dentro del

grupo corregida por el azar (chance-corrected within-group agreement), es un indicador
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del grado de homogeneidad que existe dentro del grupo, en comparacion de lo que se
esperaria por azar y, a su vez, es una medida independiente del tamafio de la muestra. De
manera que, cuando todos los individuos dentro de un grupo son iguales, A adquiere
valores de 1. Al contrario, cuando los individuos de un grupo son diferentes, A toma
valores cercanos a 0. En ecologia de comunidades, es comun encontrar valores de A
menores a 0,1; incluso cuando se observan diferencias significativas de lo esperado por
azar. En consecuencia, valores de A mayores a 0,3 son considerados elevados en esta
disciplina (McCune & Grace, 2002). Por ultimo, el valor p representa la probabilidad de
encontrar una combinacidn lineal de los promedios de las distancias medidas dentro de los
grupos, igual o menor que el observado, basdndose en todas las posibles combinaciones del
conjunto de datos generadas a través de las permutaciones al azar. Por lo tanto, se
realizaron dos andlisis de MRPP, para lo cual se utilizd una matriz de 183 individuos x
ocho caracteres funcionales. Por un lado, se efectu6: (1) un MRPP para observar si las
especies invasoras y nativas diferian en el espacio multivariado, sin discriminar por
especies; y (2) otro para comparar a todas las especies entre si, discriminado la identidad
de las especies. De manera complementaria, se realizdé un modelo de efectos mixtos, en el
cual se tomd a cada una de las especies como factor fijo y a la ladera (en donde se
muestred a cada uno de los individuos de cada especie) como factor aleatorio. Este analisis
tuvo la finalidad de comparar de forma individual los distintos caracteres de cada una de
las especies (Apéndice 3.1).

El analisis multivariado de componentes princiaples ACP, se realiz6 utilizando el
paquete vegan y para el modelo mixto se utilizé el paquete Imer4, estos tres andlisis se
realizaron en R (R Development Core Team, 2012). En cambio, el MRPP se realiz6 en el

programa estadistico PC-ORD version 6.0 (McCune & Mefford 1999).

Resultados
Comparacion funcional entre especies invasoras con especies nativas

Al analizar la relacion entre todas las especies en conjunto de acuerdo a los distintos
caracteres funcionales medidos, a través de un andlisis multivariado de componentes
principales (ACP), se observo que la componente principal 1 y 2 explicaron un 62,7% de la
variabilidad total de los datos (Fig. 3.1). El eje 1 del ACP (40,3% de la variabilidad) se

asocid, en mayor medida, a caracteres funcionales indicadores de la inversion en biomasa
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foliar, relacion fraccion de masa foliar (FMF; 0,50, entre paréntesis estan los eigen valores)
y éarea foliar total por masa total (AF/MT; 0,43); y, en menor medida, a caracteres
funcionales relacionados con la dimension del transporte de agua, area foliar total por area
de conduccién (AF/AC; 0,40), contenido saturado de agua en el lefio (CSA; 0,37),
densidad de lefio (Dy; -0,35) y area foliar efectiva (AFs; 0,35). Por otro lado, el eje 2 del
ACP (22,4%) se asocid, principalmente, con caracteres indicadores del espectro de la
economia foliar y de la inversion en biomasa foliar, area foliar especifica (AFE; 0,67) y
area foliar total por masa total (AF/MT; 0,43); y en menor medida al area foliar total por
area de conduccion (AF/AC; 0,35), caracter indicador de la dimension del transporte de
agua.

A lo largo del eje 1 del ACP (Fig. 3.1), se observo en el extremo derecho, a las
especies invasoras, C. australis, C. glaucophyllus y L. lucidum, las cuales se asociaron a
los valores mas bajos de densidad de lefio (D;) y los mas altos de area foliar total por masa
total (AF/MT), fraccion de masa foliar (FMF), area foliar total por 4area de conduccion
(AF/AC), area foliar efectiva (AF.s), y contenido saturado de agua en el lefio CSA; (Fig.
3.1). En el extremo izquierdo, se encontré a la nativa C. buxifolia, con los atributos
opuestos. Ademads, en un posicidon intermedia entre estos dos extremos se encuentran la
invasora P. angustifolia y las especies nativas C. ehrenbergiana 'y L. molleoides (Fig. 3.1).
En el caso particular de la nativa A. caven, se observd que presentd una gran variabilidad
funcional, ya que exhibid individuos con atributos similares tanto a C. buxifolia como a L.
molleoides (Fig. 3.1). Por otro lado, la especie invasora, P. angustifolia, y las especies
nativas, L. molleoides y C. ehrenbergiana, exhibieron una superposicion en el espacio
multivariado a lo largo del eje 1 (Fig. 3.1).

A lo largo del eje 2, se observd que las especies invasoras se separaron menos que
las especies nativas. Ademas, en el extremo superior, se ubico la especie nativa 4. caven, la
cual present6 los valores mads altos en el area foliar especifica (AFE), area foliar total por
masa total (AF/MT) y érea foliar total por area de conduccion (AF/AC; Fig. 3.1). En el
extremo inferior, se encontrd a la especie invasora P. angustifolia, con los atributos
opuestos. El resto de las especies, tanto invasoras, como nativas, se las observo en una

posicion intermedia entre P. angustifolia y A. caven (Fig. 3.1).
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Figura 3.1. Analisis multivariado de componentes principales segtn el plano conformado por las
dos primeras componentes principales (CP1 y CP2), donde se observa el ordenamiento de todas las
especies lefiosas (nativas y exoticas invasoras) basado en los distintos caracteres funcionales. Cada
punto representa un individuo. Abreviaturas de los caracteres funcionales: AFE, area foliar
especifica; CMS;, contenido de materia seca de hoja; D;, densidad de lefio; CSA,, contenido
saturado de agua de lefio; AF/AC, area foliar total por area de conduccion; AF.., area foliar
efectiva; FMF, fraccion de masa foliar; AF/MT, area foliar total por masa total. Circulos, especies
nativas; triangulos, especies invasoras. Abreviaturas de las especies: Aca cav, Acacia caven; Cel
aus, Celtis australis; Cel ehr, Celtis ehrenbergiana; Con bux, Condalia buxifolia, Cot gla,
Cotoneaster glaucophyllus; Lit mol, Lithraea molleoides; Lig luc, Ligustrum lucidum; Pyr ang,

Pyracantha angustifolia.

Al comparar a las especies invasoras y nativas, como dos grupos discretos sin
discriminar entre especies, se encontraron diferencias significativas entre ellos (Tabla 3.2).
Sin embargo, a pesar de que se observo un cierto grado de separacion entre el grupo de
especies invasoras y el grupo de especies nativas, cada grupo exhibidé un bajo grado de
agregacion, ya que el valor del estadistico A estuvo muy por debajo de 0,3. Por otro lado,

al comparar de a pares a las especies invasoras con las nativas, se observaron diferencias
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significativas en casi todas las comparaciones, con la excepcion de la comparacion entre la
nativa Celtis ehrenbergiana y la invasora Pyracantha angustifolia (Tabla 3.2). En general,
se observo un alto grado de separacion (estadistico T) y agregacion (estadistico A), entre
las especies comparadas. Sin embargo, en las comparaciones que involucraron a la especie
invasora C. glaucophyllus con algunas especies nativas, se observaron los valores mas
bajos en el estadistico T y A (Tabla 3.2). Esto se observd principalmente en las
comparaciones con las invasoras 4. caven y L. molleoides, en las cuales a pesar de que se
hayan diferenciado significativamente de la invasora C. glaucophyllus, las especies
exhibieron un bajo grado de agregacion (A) y de separacion (T; Tabla 3.2).

Los resultados del modelo mixto, con el cual se compararon los caracteres
funcionales individuales entre las distintas especies (Apéndice 3.1), respaldan los patrones
observados en los andlisis con los caracteres en conjunto (MRPP) y muestran la

variabilidad entre las distintas especies.

Tabla 3.2. Analisis de procedimiento de permutacion de respuesta multiple (MRPP) de la
hipétesis nula de que no existen diferencias entre (a) el conjunto de invasoras y el conjunto de

nativas y (b) las distintas especies invasoras y nativas.

Comparaciones T A p

a

Nativas vs. Invasoras -16,29 0,05 <0,001
b T A p
Acacia caven vs. Celtis australis -13,52 0,16 0,001
Acacia caven vs. Cotoneaster glaucophyllus -2,69 0,03 0,05
Acacia caven vs. Ligustrum lucidum -10,37 0,13 0,001
Acacia caven vs. Pyracantha angustifolia -14,74 0,17 0,001
Celtis australis vs. Celtis ehrenbergiana -12.9 0,18 0,001
Celtis australis vs. Condalia buxifolia -24,53 0,43 0,001
Celtis australis vs. Lithraea molleoides -15,14 0,16 0,001
Celtis ehrenbergiana vs. Cotoneaster glaucophyllus -10,22 0,15 0,001
Celtis ehrenbergiana vs. Ligustrum lucidum -13,08 0,21 0,001
Celtis ehrenbergiana vs. Pyracantha angustifolia -0,59 0,01 0,21
Condalia buxifolia vs. Cotoneaster glaucophyllus -23,02 0,4 0,001
Condalia buxifolia vs. Ligustrum lucidum -21,17 0,39 0,001
Condalia buxifolia vs. Pyracantha angustifolia -19,84 0,33 0,001
Cotoneaster glaucophyllus vs. Lithraea molleoides -8,68 0,1 0,001
Ligustrum lucidum vs. Lithraea molleoides -13,32 0,15 0,001
Lithraea molleoides vs. Pyracantha angustifolia -11,38 0,13 0,001

T, estadistico T; A, efecto del tamafio; p, la probabilidad de encontrar un valor de T mayor en todas
las permutaciones de los datos.
Valores de A mayores a 0,3 son considerados elevados en ecologia de comunidades.
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Caracterizacion y comparacion funcional de las especies invasoras

Los dos primeros ejes del ACP explicaron el 67,2% de la variabilidad de los datos (Fig.
3.2). El eje 1 (45,3% de la variabilidad total) fue explicado, principalmente, tanto por
caracteres asociados con el espectro de la economia foliar y la inversion en biomasa foliar,
tales como el area foliar total por masa total (AF/MT; 0,47, entre paréntesis estan los eigen
valores), seguido en orden de importancia, por la fraccién de masa foliar (FMF; 0,43) y el
area foliar especifica (AFE; 0,34), como por algunos caracteres asociados con la dimension
del transporte de agua, el area foliar total por area de conduccion (AF/AC; 0,43) y el area
foliar efectiva (AF¢s; 0,39). En cambio, el eje 2 (21,9%), fue explicado en mayor medida
por caracteres asociados con la dimension del transporte de agua, la densidad de lefio (Dy;
0,65) y el contenido saturado de agua en el lefio (CSAj; -0,60). Al observar qué posicion
adoptaron las especies invasoras en el espacio multivariado (Fig. 3.2), se observo un cierto
grado de separacidén entre ellas, principalmente a lo largo del eje 1. En el extremo
izquierdo, se observo a la especie P. angustifolia, la cual presentd los valores més bajos de
area foliar total por masa total (AF/MT), fraccion de masa foliar (FMF), area foliar total
por area de conduccion (AF/AC), area foliar especifica (AFE) y el area foliar efectiva
(AFs; Fig. 3.2). En el extremo opuesto, se observo al resto de las especies invasoras, las
cuales exhibieron los atributos opuestos en estos caracteres funcionales (Fig. 3.2). En
cambio, a lo largo del eje 2 no se observaron grandes diferencias entre las especies, aunque
se aprecia en el extremo inferior a C. glaucophyllus, con los valores mas bajos de densidad
de lefno (D)) y los mas altos en el contenido saturado de agua en el lefio (CSAj; Fig. 3.2).
En el extremo superior se encontraron a las especies C. australis y L. lucidum con los
atributos opuestos. En cambio, P. angustifolia exhibi6 individuos con atributos similares
tanto a C. glaucophyllus, como a C. australis y L. lucidum, ya que se observaron
individuos de esta especies a lo largo de todo el eje 2 (Fig. 3.2).

Al analizar si las especies invasoras se diferenciaron del azar en su ubicacion
dentro del espacio multivariado, se observaron diferencias significativas en casi todas las
comparaciones, con la excepcion de la comparacidn entre C. australis 'y L. lucidum (Tabla
3.3), a pesar de la baja segregacion espacial observada en el espacio multivariado (Fig.
3.2). Ademas, en las comparaciones donde estuvo involucrada P. angustifolia se
observaron los mayores valores de T y A (Fig. 3.2; Tabla 3.3) indicando un alto grado de
separacion y agregacion entre P. angustifolia y el resto de las especies invasoras. En

cambio, en el resto de las comparaciones, no solo se observaron los valores mas bajos en el
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estadistico T (Tabla 3.3), reflejando un bajo grado de separaciéon (Fig. 3.2), sino que, a su
vez, se observo un bajo grado de agregacion entre los individuos de cada especie (Fig. 3.2),

ya que los valores de A estuvieron muy por debajo de 0,3 (Tabla 3.3).
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Figura 3.2. Analisis multivariado de componentes principales segin el plano conformado por las
dos primeras componentes principales (CP1 y CP2), donde se observa el ordenamiento de las
especies exoticas invasoras basado en los distintos caracteres funcionales. Cada punto representa
un individuo. Abreviaturas de los caracteres funcionales: AFE, area foliar especifica; CMS,,
contenido de materia seca de hoja; D,, densidad de lefio; CSA,, contenido saturado de agua de lefio;
AF/AC, area foliar total por area de conduccion; AF.., area foliar efectiva; FMF, fraccion de masa
foliar; AF/MT, area foliar total por masa total. Abreviaturas de las especies: Cel aus, Celtis
australis; Cot gla, Cotoneaster glaucophyllus; Lig luc, Ligustrum lucidum; Pyr ang, Pyracantha

angustifolia.
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Tabla 3.3. Analisis de procedimiento de permutacion de respuesta multiple (MRPP) de la

hipotesis nula de que no existen diferencias entre las especies invasoras.

Comparaciones T A p

Celtis australis vs. Cotoneaster glaucophyllus -6,32 0,07 0,001
Celtis australis vs. Ligustrum lucidum -0,86 0,01 0,16
Celtis australis vs. Pyracantha angustifolia -22.31 0,27 0,001
Cotoneaster glaucophyllus vs. Ligustrum lucidum -5,12 0,06 0,001
Cotoneaster glaucophyllus vs. Pyracantha angustifolia -17,72 0,21 0,001
Ligustrum lucidum vs. Pyracantha angustifolia -21,48 0,27 0,001

T, estadistico T; A, efecto del tamafio; p, la probabilidad de encontrar un valor de T mayor en
todas las permutaciones de los datos.
Valores de A mayores a 0,3 son considerados elevados en ecologia de comunidades.

Caracterizacion y comparacion funcional de las especies nativas

Las componentes 1 y 2 del ACP realizado s6lo con las especies nativas, explicaron el 67%
de la variabilidad total de los datos (Fig. 3.3). El eje 1 (38,9% de la variabilidad total) fue
explicado en mayor medida tanto por caracteres funcionales indicadores de la inversion en
biomasa foliar, la fraccién de masa foliar (FMF; 0,47, entre paréntesis estan los eigen
valores), el area foliar total por masa total (AF/MT; 0,47), como por caracteres
relacionados a la dimension del transporte de agua, el éarea foliar total por area de
conduccion (AF/AC; 0,47) y el contenido saturado de agua en el lefio (CSAy; 0,38); y por
la densidad de lefio (Dy; -0,4). En cambio, el eje 2 (28,1%), fue explicado en mayor medida
por el caracter indicador del espectro de la economia foliar, el area foliar especifica (AFE;
0,61), y por un caracter indicador de la dimension del transporte de agua, el area foliar
efectiva (AF¢q; -0,51). Al analizar como las especies nativas se ubicaron en el espacio
multivariado, se observé una segregacion entre ellas (Fig. 3.3). En el extremo izquierdo, se
ubico C. buxifolia con los valores mas altos de densidad de lefio (D;) y los mas bajos en el
fraccion de masa foliar (FMF), area foliar total por masa total (AF/MT), contenido
saturado de agua en el (CSA)) y area foliar total por area de conduccion (AF/AC; Fig. 3.3).
En el extremo opuesto, se observo a la especie L. molleoides, con los atributos contrarios a
C. buxifolia. La especie C. ehrenbergiana exhibi6 una distribucidn intermedia entre estas
dos especies a lo largo del primer eje (Fig. 3.3). En cambio, 4. caven abarcé una amplia
region de la variacion funcional, observandose individuos con atributos similares a C.
buxifolia, hasta individuos con atributos similares a L. molleoides (Fig. 3.3). Por otro lado,
a lo largo del eje 2, en el extremo superior, se observo a la especie A. caven con los valores

mas altos de area foliar especifica (AFE), area foliar total por masa total (AF/MT) y éarea
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foliar total por area de conduccion (AF/AC; Fig. 3.3). En el extremo inferior, se ubicaron
las especies C. ehrenbergiana y L. molleoides con los atributos opuestos a 4. caven (Fig.
3.3). La especie C. buxifolia exhibi6 atributos intermedios en estos caracteres con respecto

a las demas especies a lo largo del eje 2 (Fig. 3.3).

5,0-
AFE O
251 AFIMT
AFIAC
"
& 00l O
N
o
(8]
FMF
25
-5,0‘ T Ll Ll L} Ll
40 20 0.0 2.0 40

CP 1(38,9%)
@ Acacavy ) Celenr () Conbux () Litmol

Figura 3.3. Analisis multivariado de componentes principales segin el plano conformado por las
dos primeras componentes principales (CP1 y CP2), donde se observa el ordenamiento de las
especies nativas basado en los distintos caracteres funcionales. Cada punto representa un individuo.
Abreviaturas de los caracteres funcionales: AFE, éarea foliar especifica; CMS;, contenido de
materia seca de hoja; D), densidad de lefio; CSA,, contenido saturado de agua de lefio; AF/AC, area
foliar total por area de conduccion; AF.., area foliar efectiva, FMF, fracciéon de masa foliar;
AF/MT, éarea foliar total por masa total. Abreviaturas de las especies: Aca cav, Acacia caven; Cel

ehr, Celtis ehrenbergiana; Con bux, Condalia buxifolia; Lit mol, Lithraea molleoides.

Las especies nativas se diferenciaron en cuanto a su ubicacidon dentro del espacio
multivariado, encontrandose diferencias significativas entre todas las comparaciones
(Tabla 3.4). En general, se observo un alto grado de separacion entre las especies, debido a

los elevados valores observados en el estadistico T (Fig. 3.3; Tabla 3.4). Ademads, en
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general, se observé un alto grado de agregacidon (A) entre los individuos de cada especie,
ya que el estadistico A exhibio, en general, altos valores. En el caso de las comparaciones
entre L. molleoides con A. caven y C. ehrenbergiana y L. molleoides, a pesar de que
difirieron significativamente en su ubicacidén dentro del espacio multivariado, exhibieron

un bajo grado de agregacion (Fig. 3.3; Tabla 3.4).

Tabla 3.4. Analisis de procedimiento de permutacion de respuesta multiple (MRPP) de la

hipotesis nula de que no existen diferencias entre las especies nativas.

Comparaciones T A p

Acacia caven vs. Celtis ehrenbergiana -9,73 0,14 0,001
Acacia caven vs. Condalia buxifolia -19,86 0,32 0,001
Acacia caven vs. Lithraea molleoides -7,94 0,11 0,001
Celtis ehrenbergiana vs. Condalia buxifolia -15,79 0,28 0,001
Celtis ehrenbergiana vs. Lithraea molleoides -7,92 0,11 0,001
Condalia buxifolia vs. Lithraea molleoides -20,58 0,33 0,001

T, estadistico T; A, efecto del tamafio; p, la probabilidad de encontrar un valor de T mayor en
todas las permutaciones de los datos.
Valores de A mayores a 0,3 son considerados elevados en ecologia de comunidades.

Discusion

La mayoria de los antecedentes sobre diferenciacion funcional de especies invasoras se
basan en caracteres vinculados al espectro de la economia foliar en tanto que aquellos
relacionados a la dimension del transporte de agua han sido menos explorados (pero ver
Stratton et al., 2000; Caplan & Yeakley, 2010; Zeballos et al., 2014a). En el area de
estudio, la diferenciacion funcional de las lefiosas estudiadas ocurre principalmente a lo
largo de la dimension del transporte de agua 'y de la inversion en biomasa foliar, en tanto
que los caracteres indicadores del espectro de la economia foliar tendrian una relevancia
secundaria. Las invasoras se encuentran en un extremo con atributos que maximizan la
capacidad de conduccion de agua a expensas de aumentar la vulnerabilidad a la cavitacion
(estrategia de eficiencia), en conjunto con una alta inversion en biomasa foliar. En cambio,
las nativas se ubican en el extremo opuesto, con atributos que determinan una mayor
resistencia a la cavitacidon con el desmedro de una menor capacidad de conduccion de agua
(estrategia de seguridad) y una baja inversion en biomasa foliar. Esta estrategia de las
especies nativas resulta apropiada en las Sierras Chicas de Coérdoba, dadas las medias
anuales de precipitacion y su marcada estacionalidad (De Fina, 1992), que sugieren que el

agua seria una de los principales factores limitantes de la vegetacion.

60



La diferenciacion funcional en cuanto a la dimension del transporte de agua podria
interpretarse como una diferenciacion de nicho (Chesson, 2004) y tendria implicancias en
cuanto a las probabilidades de coexistencia (o exclusidon competitiva) con las especies
residentes (sensu MacDougall et al., 2009). La estrategia de seguridad en el transporte del
agua conlleva limitaciones biofisicas que impide a las nativas incrementar el consumo de
agua ante un aumento del recurso (Schwinning & Sala, 2004). Las invasoras podrian
aprovechar estos excedentes de agua como consecuencia de su estrategia de eficiencia en
el transporte del agua. En un escenario de alta disponibilidad hidrica (por ej., meses de
lluvia), esta diferenciacion de nichos podria propiciar el establecimiento y coexistencia de
las especies invasoras y nativas. Sin embargo, las invasoras estudiadas combinan la
eficiencia en el transporte de agua con una alta inversion en biomasa foliar. En este
sentido, se ha sugerido que los atributos que facilitan el establecimiento y coexistencia de
una especie en una comunidad no son necesariamente los mismos que aquellos que le
confieren potencial para transformarse en dominantes (Cingolani et al., 2007; Tecco et al.,
2012). La mayor inversion en biomasa foliar que presentaron las invasoras sobre las
nativas, les permitiria alcanzar altas tasas de crecimiento y, por ende, una mayor habilidad
competitiva sobre las especies nativas. Es decir, la combinaciéon de eficiencia en el
transporte del agua y alta inversion en biomasa foliar promoveria que las especies
invasoras desplacen competitivamente a las especies nativas en condiciones de alta
disponibilidad de recursos (Davis et al., 2000). No obstante, las especies nativas tendrian

una ventaja competitiva en ambientes con una baja disponiblidad de recursos.

JLas especies invasoras difieren de las nativas en sus estrategias funcionales?

Las especies invasoras como grupo, sin distinguir entre especies, se diferenciaron
funcionalmente de las especies nativas. Los caracteres indicadores de la dimension del
transporte de agua y de la inversion en biomasa foliar fueron los que explicaron la
variacion funcional entre estos dos grupos mientras que, el espectro de la economia foliar
no tuvo un papel preponderante en explicar la variacion funcional entre las especies
invasoras y nativas seleccionadas. Estas evidencias apoyarian las propuestas recientes que
sostienen que para explicar la invasividad en especies lefiosas es de suma importancia
considerar caracteres vinculados al transporte y uso del agua (Ordonez & OlIf, 2013; Funk,
2013, Zeballos et al., 2014a), y no so6lo aquellos relacionados con el espectro de la

economia foliar. Ademas, los principales resultados observados concuerdan con el patrén
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descripto en estudios previos en donde han abordado la comparacién de especies lefiosas
invasoras y residentes, en cuanto a caracteres asociados con la dimension del transporte de
agua (Stratton et al., 2000; Caplan & Yeakley, 2010; Zeballos et al., 2014a). En este
sentido, se observo que las especies invasoras exhibieron una estrategia de eficiencia en el
transporte del agua, determinada por ciertos atributos que permiten una gran capacidad de
conduccion y uso del agua, tales como altos valores de potencial hidrico y bajos de
densidad de lefio (Zeballos et al., 2014a), entre otros atributos funcionales (Tecco et al.,
2010). En cambio, las especies nativas exhibieron una estrategia de seguridad en el
transporte del agua al exhibir los atributos opuestos. Con respecto al espectro de la
economia foliar entre las especies evaluadas no se observo el patron recurrente que
numerosos trabajos han encontrado en distintas partes del mundo (Leishman et al., 2007,
2010; Ordonez et al., 2010; Tecco et al., 2010), en el cual, las especies invasoras exhiben
una estrategia adquisitiva y las nativas una estrategia conservadora. En nuestro caso las
especies invasoras no se diferenciaron de las especies nativas a lo largo del espectro de la
economia foliar. A pesar de ello, las especies invasoras igualmente podrian exhibir una
ventaja competitiva sobre las especies nativas, no solo debido a un sistema de conducciéon
eficiente, sino también a la capacidad de invertir una gran cantidad de materia seca en
biomasa foliar, estrategias que en conjunto resultarian en una elevada tasa de crecimiento
(Vander Willigen & Pammenter, 1998; Reich et al., 2003; Grady et al., 2013). Es decir, los
caracteres que definen el espectro de la economia foliar estan medidos a un nivel de
organizacion de hoja, pero las plantas podrian ajustar otros caracteres a distintos niveles de
organizacion y lograr altas tasa de crecimiento relativo, a pesar de exhibir una estrategia
conservadora en el espectro de la economia foliar. En este sentido, las especies invasoras
con una estrategia conservadora (por e€j., P. angustifolia) tendrian una mayor habilidad
competitiva sobre las especies nativas, como resultado no sélo de asignar una gran
cantidad de recursos a la produccion de una biomasa foliar, con una baja capacidad
fotosintética pero significativamente mayor que las especies nativas, sino que también, de
asegurar un suministro de agua que permita el desarrollo de esa biomasa foliar (Reich,
2014), como consecuencia de su estrategia de eficiencia en el transporte del agua. Por lo
tanto, este resultado estaria de acuerdo con estudios previos, tanto en otras partes del
mundo (Leishman et al., 2007, 2010; Ordonez et al., 2010; Ordonez & OIlIf, 2013), como
en el centro de Argentina (Gurvich et al., 2005; Tecco et al., 2010), en el cual las especies
invasoras presentan una estrategia de rapido crecimiento en relacion a las especies nativas

(Grotkopp et al., 2002; Burns, 2006; Grotkopp & Rejmanek 2007). No obstante, las
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especies evaluadas en esta Tesis alcanzarian una alta tasa relativa de crecimiento por una
via distinta.

A pesar de las diferencias funcionales observadas entre las especies invasoras y
nativas seleccionadas, al comparar a todas las especies, manteniendo la identidad y el
estatus (invasora o nativa) de cada especie, se observd en concordancia con algunos
antecedentes previos (Tecco et al., 2013), una cierta superposicidon funcional entre algunas
nativas e invasoras lefiosas. En particular, la invasora P. angustifolia se superpuso
funcionalmente con las especies nativas, L. molleoides y C. ehrenbergiana, sin
diferenciarse significativamente de esta Ultima. Ademas, la invasora P. angustifolia fue la
especie con el sistema de conduccion mds seguro de las especies invasoras, pareciéndose a
las nativas. Al contrario, la nativa L. molleoides fue la especie que presento el sistema de
conduccion mas eficiente de las nativas, pareciéndose mas a las especies invasoras. Este
resultado suma nuevas evidencias a la ausencia de un sindrome funcional universal entre
especies invasoras (PySek & Richardson, 2007), es decir no todas las especies invasoras
que estan invadiendo el Bosque Serrano de Coérdoba exhibirian el mismo sindrome

funcional (Tecco et al., 2013).

¢Las distintas especies invasoras poseen diferentes estrategias funcionales?

Al analizar sélo las especies invasoras se observo un patron distinto al encontrado cuando
se compararon conjuntamente con las nativas. En este caso, los caracteres relacionados con
el espectro de la economia foliar y la inversion en biomasa foliar, explicaron en mayor
medida su variacidon funcional. En cambio, los caracteres funcionales indicadores de la
dimension del transporte de agua pasaron a segundo plano. En particular, se observo cierta
variabilidad funcional, en la cual, P. angustifolia se distribuyd hacia el extremo
correspondiente a una estrategia conservadora, con una baja inversion en biomasa foliar,
en tanto que las demas especies invasoras (L. lucidum, C. australis 'y C. glaucophyllus) se
distribuyeron hacia el extremo opuesto, con una estrategia adquisitiva y una elevada
inversion en biomasa foliar. El contraste de este resultado con lo observado al analizar a
todas las especies en conjunto sugiere la existencia de una jerarquia entre las distintas
dimensiones/espectros funcionales. Por un lado, la dimension del transporte de agua
pareciese ser la dimension funcional mas importante en determinar el establecimiento de
las especies lefiosas invasoras en el sistema. En particular, una estrategia de eficiencia en

el transporte del agua, comun a todas las invasoras y que las diferencia de las nativas,

63



estaria posibilitando su ingreso al sistema debido a que podrian hacer uso de la oportunidad
de nicho que las especies nativas generan al no poder aumentar el consumo de agua al
aumentar su disponibilidad como consecuencia de las limitaciones intrinsecas de su
estrategia funcional (Davis et al., 2000; Shea & Chesson, 2002; Chesson, 2004; Silvertown
et al., 2014). En cambio, el espectro de la economia foliar y la inversion en biomasa foliar
tendrian una menor importancia que la dimension del transporte de agua, aunque una
diferenciacion en cuanto a las dos primeras dimensiones o espectros funcionales entre las
distintas invasoras permitiria cierta segregaciéon en la forma de explotar los recursos
(MacDougall et al., 2009), lo cual les posibilitaria abarcar una mayor heterogeneidad

ambiental en los sitios donde invaden (Capitulo II de esta Tesis y Zeballos et al., 2014).

¢Las distintas especies nativas comparten una misma estrategia funcional o varian segun

la identidad de la especie?

En el caso de las especies nativas, se observd el mismo patron de variacion funcional
descripto previamente para el andlisis conjunto de todas las especies. Es decir, fueron
también los caracteres de la dimension del transporte de agua 'y de la inversion en biomasa
foliar los que explicaron en mayor medida la variacién funcional entre las nativas. En
particular, se observd un gradiente funcional, en el cual C. buxifolia se caracterizd por el
sistema de conduccidén mas seguro y la menor inversidon en biomasa foliar, L. molleoides
mostré los atributos opuestos (es decir mds eficiente y con una mayor inversion en
biomasa foliar que las demas nativas) y las restantes especies (4. caven y C.
ehrenbergiana) tuvieron estrategias funcionales intermedias. Al igual que la comparacion
de todas las especies, el espectro de la economia foliar explicd, en menor grado, la
variacion funcional entre las lefiosas nativas. En particular, este segundo eje permitid
diferenciar a A. caven (mas adquisitiva), del resto de las especies nativas, las cuales
presentaron una estrategia conservadora. Es probable que esta diferenciacion se relacione
con la capacidad de A. caven de incorporar nitrégeno atmosférico a través de asociaciones
simbidticas con bacterias fijadoras de nitrégeno (nodulos simbidticos). En conjunto, la
variabilidad funcional entre las nativas reflejaria cierta segregacion en la capacidad para
adquirir y utilizar el agua, aunque dentro de un rango en promedio mas seguro que el
descrito para las invasoras. Probablemente la tendecia hacia una estrategia funcional mas

conservadora y segura observada en las especies nativas seleccionadas sea el reflejo de la
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fuerte presion ambiental de la fluctuacion estacional en la disponibilidad de agua que ha

estructurado las comunidades vegetales residentes del ecosistema a lo largo del tiempo.

Consideraciones finales

En las Sierras Chicas de Cordoba, la fluctuacion temporal en la disponibilidad de agua, con
una marcada estacion seca invernal podria haber estructurado los atributos funcionales de
la vegetacion, particularmente aquellos vinculados con la dimension del transporte de
agua. Es decir, las especies nativas seleccionadas, con una estrategia de seguridad en el
transporte del agua parecerian estar adaptadas o ajustadas a la sequia estacional del
sistema, con el costo de no poder aumentar la adquisiciéon de agua en los periodos de
lluvias, principalmente debido a restricciones biofisicas en su sistema de conduccién. Este
excedente de agua en la estacién de lluvias podria interpretarse como una ventana
temporal, la cual cumpliria el rol de un nicho vacante que seria aprovechado por las
especies invasoras (Davis et al., 2000; Shea & Chesson, 2002; Hierro et al., 2005;
Silvertown et al., 2014). Estas tultimas, al tener un sistema de conduccion eficiente
(estrategia de eficiencia), tendrian la capacidad de maximizar la adquisicion del agua en la
estacion de lluvias, lo cual favoreceria su establecimiento en el ecosistema invadido
(Chesson et al., 2004). No obstante, el costo de dicho sistema de conduccién eficiente,
seria la predisposicion de las especies invasoras a suftrir algiin grado de cavitacion en la
época de sequia, lo cual, ante eventos de sequia extremos podria conducir a la muerte
(McDowell et al.,, 2008; McDowell & Sevano, 2010; Sala et al., 2010). Existen
mecanismos alternativos, que evitarian que las invasoras caviten ante un estrés hidrico a
pesar de poseer una estrategia eficiente (Bhaskar & Ackerly, 2006; de Dios Miranda et al.,
2010). Por ejemplo, las invasoras al exhibir los mayores valores en el contenido saturado
de agua en el lefio (CSA)) y en la relacion area foliar por area de conduccién (AF/AC),
podrian aumentar o mantener constante la conductividad hidraulica por aérea de unidad
foliar y continuar transpirando sin sufrir cavitacion en el sistema de conduccién ante
condiciones prolongadas de baja disponibilidad de agua. Por un lado, se produciria una
respuesta a corto plazo, en cuestion de horas o dias, por la cual se liberaria una mayor
cantidad del agua almacenada en sus tejidos al sistema de conduccién (Bhaskar & Ackerly,
2006; Meinzer et al., 2009). De forma alternativa y simultanea se produciria la abscision de
las hojas, la cual opera a una escala temporal més amplia, conocida como “sacrificio de

ramas” (branch sacrifice; Rood et al., 2000; Bucci et al., 2012). En suma, la estrategia de

65



eficiencia permitiria a las invasoras capitalizar los pulsos de agua en la temporada de lluvia
(Schwinning & Sala, 2004) tanto para el crecimiento individual como para la expansion de
sus poblaciones. Ademas, las especies invasoras tendrian una aptitud diferencial respecto
de las especies nativas dada por una mayor inversion en biomasa foliar que les conferiria
una ventaja competitiva que eventualmente podria conducir al desplazamiento de las
nativas (MacDougall et al., 2009).

Para finalizar, a pesar de que las especies invasoras exhibirian una estrategia de
rapido crecimiento en comparacion a las especies nativas, la especie invasora P.
angustifolia seria funcionalmente similar a algunas especies nativas, en especial a C.
ehrenbergiana. Esto sumado a la diferenciacion funcional existente entre las distintas
invasoras indicaria que no existe un unico sindrome funcional por el cual las especies
invasoras lograron establecerse en la region. Ademas, las variaciones funcionales entre las
especies invasoras les permitirian explotar los recursos de manera diferenciada, lo cual
redundaria en una mayor diversidad de ambientes invadidos (por ¢j., Capitulo Il y Zeballos
et al., 2014). Asi mismo, vale la pena destacar que las especies invasoras al presentar una
estrategia de eficiencia en la conduccion de agua y, a su vez, una gran inversion en
biomasa foliar, pueden generar un efecto negativo sobre el ciclo hidrologico (Boyce et al.,
2012; Jobbaggy et al., 2013; Cavaleri et al., 2014). Por ultimo, los patrones descriptos
resaltan la importancia de la inclusion de caracteres vinculados al transporte del agua,
particularmente para comprender las estrategias funcionales y los mecanismos

involucrados en el proceso de invasion por especies lefiosas.

66



Capitulo IV

“Plasticidad fenotipica de especies lefiosas invasoras y nativas a lo largo de un

gradiente local de disponibilidad de nutrientes y humedad del suelo”

Introduccion

Una caracteristica clave de las especies invasoras es su habilidad para colonizar y persistir
en un amplio rango de condiciones ambientales, incluyendo sitios con alta y una baja
disponibilidad de recursos y con una gran heterogeneidad ambiental (Baker, 1965; Parker
et al., 2003; Funk, 2008; Buswell et al., 2011). La plasticidad fenotipica en conjunto con la
variablidad genetica tendrian un rol fundamental al permitir que los individuos se adapten
a una mayor diversidad de ambientes (Sakai et al., 2001; Sexton et al., 2002). Ambos
mecanismos pueden tener consecuencias significativas tanto en el rendimiento y el éxito
reproductivo de los individuos, como en la amplitud del nicho de las especies (Sultan,
2001; Gonzales & Gianoli, 2004; Valladares et al., 2014). No obstante, se ha sugerido que
la plasticidad fenotipica seria uno de los mecanismos mas importantes, por el cual, las
especies invasoras ajustarian su morfologia, fisiologia y reproduccidén para lograr una
invasion exitosa (Alpert, 2000; Daehler, 2003; Spector & Putz, 2006; Davidson et al.,
2011).

En las ultimas décadas, la plasticidad fenotipica ha recibido una amplia atencion en
el estudio de las invasiones bioldgicas (Matesansz et al., 2010). Dependiendo del objetivo
del trabajo existen dos enfoques alternativos para evaluar la plasticidad fenotipica, uno en
sentido mas tradicional, sensu stricto, y el otro en un sentido mas amplio, sensu lato
(Richards et al., 2006; Valladares et al., 2006). La corriente sensu stricto se centra en
evaluar la base genética de la plasticidad fenotipica, a través del estudio de genotipos
replicados expuestos a diferentes condiciones ambientales (Richards et al., 2006; Gianoli
& Valladares, 2011). La aproximacién sensu lato, en cambio, hace foco en comparar si las
unidades de observacion exhiben diferentes fenotipos bajo un mismo rango de condiciones
ambientales (Valladares et al., 2006; Gianoli & Valladares, 2012). Esta ultima
aproximacion asume que las relaciones genéticas son significativamente mayores dentro de
las unidades experimentales que entre ellas, ya que los genotipos que se comparan (por ¢j.,
poblaciones y/o especies como unidades experimentales) comparten cierto grado de

relacion a pesar de no ser clones (Gianoli & Valladares, 2012). En los estudios ecologicos
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comparativos, la plasticidad fenotipica sensu lato tiene particular interés, debido a que
permite la inclusiéon de una gama mas amplia tanto de sistemas de estudio (especies o
poblaciones), como de caracteres a comparar. Ademas, permite alcanzar una vision mas
holistica de la plasticidad fenotipica, debido a que puede ser evaluada en el contexto
ecoldgico de las especies (Funk, 2008; Hulme, 2008; Gianoli & Valladares, 2012).

Las plantas suelen responder al ambiente a través de una respuesta plastica en
distintos aspectos de su fenotipo (Nicotra et al., 2010). Estas respuestas pueden ser de corto
y/o largo plazo (fisiologicas y/o morfoldgicas, respectivamente; Gonzéalez & Gianoli, 2004;
Gratani et al., 2006; Portsmuth & Niinemets, 2007), permitiendo a las plantas ajustar su
fenotipo a la variabilidad espacio/temporal de los recursos del ambiente (Sultan, 2000).
Los individuos que logran ajustarse a esa heterogeneidad ambiental obtienen una ventaja
competitiva sobre aquellos individuos que no lo logran (Poorter & Lambers, 1986; Davis et
al., 2000; Valladares et al., 2000; Funk, 2008). En consecuencia, disponer de plasticidad
fenotipica en caracteres relacionados a la adquisicion y uso de recursos (Sultan, 2003;
Funk, 2008; Godoy et al., 2011), constituiria una estrategia adaptativa en ambientes con
fluctuaciones espacio/temporales de los recursos importantes (Davis et al., 2000; Matesanz
et al., 2010), particularmente en ambientes con recursos limitantes. En el contexto de las
invasiones biologicas una mayor plasticidad fenotipica en caracteres relacionados con la
adquisicion y uso de recursos incrementaria la invasividad de las especies al poder
adaptarse a un rango mas amplio de condiciones ambientales (Alpert et al., 2000; Daehler,
2003; Funk, 2008).

Los antecedentes a la fecha en cuanto a la plasticidad fenotipica en invasoras no son
concluyentes y en algunos casos se contraponen (Palacio-Lépez & Gianoli, 2011;
Davidson et al., 2011). Por ejemplo, Davidson et al., (2011) encontraron una mayor
plasticidad fenotipica en especies invasoras al comparar caracteres relacionados a la
adquisicion y uso de recursos entre 75 pares de especies invasoras y nativas. Sin embargo,
en oposicidn a estos autores, Palacio-Lopez & Gianoli, (2011), observaron niveles
similares de plasticidad fenotipica entre especies invasoras y nativas, a partir de una
comparacion de 35 pares de especies invasoras y nativas provenientes de distintos géneros,
tribus y familias de plantas. Un patron similar fue observado por Godoy et al., (2011)
quienes no encontraron diferencias en la plasticidad fenotipica al comparar caracteres
relacionados con la adquisicion de recursos, la habilidad competitiva de las plantas y la
tolerancia al estrés, en 20 pares de especies invasoras y nativas filogenéticamente

relacionadas. En suma, los antecedentes a la fecha no permiten postular una relacion
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general entre la plasticidad fenotipica y la invasividad de una especie (Dachler, 2003;
Funk, 2008; Matesanz et al., 2010; Palacio-Lépez & Gianoli, 2011; Godoy et al., 2011).
Las Sierras de Cordoba se encuentran bajo un creciente proceso de invasion,
principalmente por parte de especies lefiosas (Giorgis et al., 2011a, b). El area de estudio
de esta Tesis constituye un claro ejemplo de este fendmeno, con un elenco de lefiosas
exoticas invasoras representativo de la region (Giorgis et al., 2011a) entre las cuales
dominan las cuatro especies seleccionadas para este estudio (Capitulo 2; Zeballos et al.,
2014). Como se desarrolld en el Capitulo III, estas especies invasoras se diferenciarian de
las especies nativas, principalmente por una mayor eficiencia en e/ transporte de agua 'y
una mayor inversion en biomasa foliar. Esta combinacion particular de atributos asociados
a una mayor habilidad competitiva en las especies invasoras es coherente con otros
antecedentes en la region y el mundo (Leishman et al., 2007, 2010; Godoy et al., 2011;
Thompson & Davis, 2011 Tecco et al., 2012, 2013). Sin embargo, estos patrones, en los
cuales la caracterizacion de especies (y posterior comparacion) se basa en los valores
promedio de los atributos, no reflejarian acabadamente la capacidad que tienen las especies
invasoras de adaptarse a la heterogeneidad ambiental propia de los sistemas que invaden
(Claridge & Franklin, 2002; Richards et al., 2006). Es decir, el rango de valores de un
caracter, es decir su variabilidad fenotipica, podria ser mas funcional en determinar la
invasividad de las especies que su promedio. En relacién a esto, no hay antecedentes en la
region que indaguen la existencia de plasticidad fenotipica en las especies invasoras bajo
diferentes condiciones ambientales (Valladares et al., 2006; Gianoli & Valladares, 2012),
un mecanismo que permitiria a las invasoras ajustarse a la heterogeneidad ambiental propia
del sistema serrano y eventualmente excluir competitivamente a las residentes (Spector &

Putz, 2006; Davidson et al., 2011).

Objetivo general

En este capitulo se propone evaluar y comparar la plasticidad fenotipica sensu lato de las
ocho especies lefiosas dominantes, tanto invasoras como nativas, del area de estudio. En
particular, se pretende comparar la magnitud y la direccion de la plasticidad fenotipica
entre dichas especies en ciertos caracteres funcionales relacionados a la dimension del
transporte de agua, al espectro de la economia foliar y a la inversion en biomasa foliar a
lo largo de un gradiente ambiental relacionado principalmente con la disponibilidad de

nutrientes y humedad en el suelo. Especificamente, me propongo responder: 1) ;Las
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distintas especies invasoras poseen diferentes respuestas plasticas frente a un mismo
gradiente ambiental? Es decir, ;la magnitud y direccion de la respuesta varia segin la
identidad de la especie invasora? 2) ;Las distintas especies nativas responden de forma
similar al gradiente ambiental? Es decir, ;la magnitud y direccion de la respuesta varia
segun la identidad de la especie nativa?; y 3) ;Las especies invasoras difieren de las
nativas en su plasticidad fenotipica? Es decir, ;la magnitud y direccion de la respuesta

varia seglin sea una especie invasora o nativa?

Materiales y Métodos
Caracterizacion del gradiente ambiental

El gradiente ambiental fue calculado como consecuencia de que se observd un patron
idiosincratico al analizar la relacion entre los caracteres funcionales de cada especie y las
distintas variables ambientales. Es decir, no se observo ninguna variable ambiental que
haya estado relacionada con algin caracter funcional en todas las especies, motivo por el
cual no fue posible comparar la capacidad de respuesta a algiina variable ambiental
especifica entre las distintas especies (Apéndice 4.1). En consecuencia, a partir de una
seleccion de algunas de las variables ambientales se determind un gradiente ambiental a lo
largo del cual se comparo la capacidad de las distintas especies de modificar su fenotipo.
En este caso, se realizd un andlisis multivariado de componentes principales (ACP; Fig.
4.1), a partir de una matriz de 10 variables ambientales por 16 sitios (laderas). Para ello se
calculd previamente una media para cada una de las variables ambientales, a partir de los
valores obtenidos en las dos parcelas ubicadas en cada ladera. El motivo por el cual se
calculd una media por ladera para cada variable ambiental, se debe a que el muestreo de
los caracteres funcionales de cada una de las especies se realiz6 a una escala de ladera. Las
diez variables ambientales utilizadas para el andlisis de componentes principales fueron:
pendiente, orientacidon norte-sur, orientacion este-oeste, humedad del suelo, profundidad,
densidad aparente del suelo, compactacion del suelo, conductividad eléctrica,
concentracion de nitrégeno y pH. El criterio por el cual se consideraron estas 10 variables
ambientales de las 15 variables medidas fue la seleccion de aquellas relacionadas en mayor
grado con los distintos caracteres funcionales (Apéndice 4.1). El mayor grado hace

referencia al niimero de correlaciones significativas entre los caracteres funcionales y las

70



variables ambientales medidas. En este caso, se realizé un andlisis de correlacion para cada

una de las especie.
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Figura 4.1. Primeras dos componentes principales resultantes del analisis multivariado de
componentes principales basado en las distintas variables edaficas y topograficas medidas en 16
laderas de las Sierras Chicas de Cérdoba. Cada punto corresponde a una ladera. Abreviaturas: Con
Elec, Conductividad eléctrica; N, Nitrogeno; Pend, Pendiente; H, Humedad del suelo; Ori NS,
orientacidon norte sur; Prof, profundidad; DensApa, Densidad aparente; Comp, Compactacion; Ori

EO, Orientacidn este oeste.

El primer eje del ACP explico un 38,12% de la variabilidad total de los datos
ambientales (Fig. 4.1). Este eje estuvo definido principalmente por el contenido de
nitrégeno (-1,05; en paréntesis los eigen valores de cada una de las variables), la
conductividad eléctrica (-0,95), pH (-0,91), la densidad aparente del suelo (0,89), el
contenido de humedad (-0,60) y profundidad del suelo (0,52). El segundo eje explico un
17,19% de la variabilidad total, y estuvo definido principalmente por la compactacidon del
suelo (-0,86) y la orientacidn, tanto norte-sur (0,79) como oeste-este (-0,77). A partir de
estos resultados, el eje 1 fue seleccionado como el indicador del gradiente ambiental, ya

que fue explicado principalmente por variables edaficas relacionadas con la disponibilidad
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de nutrientes y humedad del suelo (Fig. 4.1). En cambio, el eje 2 pareciese estar
respondiendo maés a un efecto topografico y de uso del suelo. A lo largo de este capitulo,
toda referencia al gradiente ambiental al cual se asocian los caracteres de las especies
corresponde al primer eje de esta ordenacion que resume las principales variaciones

ambientales relacionadas con la disponibilidad de recursos.

Caracterizacion de la plasticidad fenotipica y andlisis de datos

Se ha desarrollado una multiplicidad de herramientas con la finalidad de evaluar la
plasticidad fenotipica (Valladares et al., 2006). Entre ellas, el enfoque tradicional y mas
utilizado es el de la norma de reaccion. Esta aproximacion permite describir el patron y el
grado de expresion fenotipica de un genotipo, poblacion u especie, en respuesta a
diferentes condiciones ambientales (Ghalambor et al., 2007). En general, la norma de
reaccion es representada como la regresion entre algiin caracter fisiolégico o morfoldgico a
lo largo de un gradiente ambiental o bajo condiciones ambientales contrastantes (Gianoli &
Gonzalez-Teuber, 2005; Gianoli, 2001; Matzek, 2012). La magnitud de la plasticidad
fenotipica es evaluada como la pendiente de esta relacion (Nicotra et al., 2010) y la
direccidon de la pendiente refleja la forma en la cual el caracter estd respondiendo al
gradiente ambiental. Otra herramienta que actualmente es muy utilizada para comparar
plasticidad entre distintos tipos de caracteres y especies es el indice de plasticidad
fenotipica (Piy) propuesto por Valladares et al., (2000). A diferencia de la aproximacion de
la norma de reaccidn este indice refleja la fraccion de la variacidon fenotipica total de un
caracter observada en respuesta al gradiente ambiental (Valladares et al., 2002; Gratani et
al., 2003). La utilizacion de ambos tipos de aproximacion (normas de reaccion de las
especies e indices de plasticidad) facilita en gran medida la presentacion e interpretacion
de resultados complejos. Ademads, el indice permite la comparacion de variables que
difieren tanto en sus unidades como en el rango de variacién (Weilgelt & Jolliffe, 2003;
Valladares et al., 2005). En consecuencia, en esta Tesis la plasticidad fenotipica de las
especies fue analizada con las dos aproximaciones:

Para cada especie se estimd la pendiente de la norma de reaccion de cada uno de
los caracteres funcionales con respecto al gradiente ambiental mediante una regresion Tipo
IT (SMA; Standardized major axis; Warton et al., 2006, 2012). Este analisis es apropiado
cuando el proposito del estudio se enfoca en estimar la relacidon entre dos variables con una

alta precision (Warton et al., 2006; Leishman et al., 2007). Los caracteres funcionales
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fueron estandarizados previamente como consecuencia de las diferencias en la magnitud de
las distintas variables medidas. Asi, para cada especie se obtuvo el logaritmo natural de
cada caracter funcional. No fue necesaria tal transformacion para aquellas variables que
son proporciones, como la fraccion de biomasa foliar (FMF), densidad de lefio (D)) y el
contenido saturado de agua en el lefio (CSA)). En este punto, hay que remarcar que de las
64 regresiones Tipo II, s6lo 3 fueron significativas (datos no mostrados). A pesar de ello,
se optd por utilizar las normas de reaccion obtenidas ya que no sdlo simplifica la
interpretacion de los resultados, sino que, ademas, se ha observado que los caracteres
funcionales de las especies si se relacionan significativamente con alguna de las variables
ambientales utilizadas en el andlisis de componentes principales para caracterizar al
gradiente ambiental (Apéndice 4.1).

Se calcul6 para cada especie un indice de plasticidad fenotipica (Piy) para cada uno
de los caracteres funcionales (Apéndice 4.2). Este indice se calculdo como la diferencia
entre el valor méximo y el valor minimo, dividido por el valor méximo de cada caracter a
lo largo del gradiente ambiental (Valladares et al., 2000, 2006). El indice de plasticidad
fenotipica oscila entre cero y uno, valores cercanos a uno indican mayor plasticidad
fenotipica.

Se compard el grado de plasticidad fenotipica entre el conjunto de especies
invasoras y nativas (sin discriminar especies), a partir de los indices de plasticidad
fenotipica (Piy) de cada especie. A partir de este indice se calcularon las siguientes medias
para ambos grupos (invasoras y nativas): 1) una media para cada uno de los caracteres
funcionales; 2) una media para el conjunto de caracteres relacionados a la dimension del
transporte de agua; 3) otra media para el conjunto de caracteres asociados al espectro de la
economia foliar; 4) una media para los caracteres indicadores de la inversion en biomasa
foliar; y por tltimo, 5) una media de todos los caracteres funcionales.

Los andlisis descriptivos y estadistico fueron realizados con el programa estadistico
R (R Development Core Team, 2012). El analisis de componentes principales (ACP) fue
realizado con el paquete vegan a partir de una matriz de 16 laderas por 10 variables
ambientales. Ademas, se utilizd el paquete smatr con el cual no sélo se calcularon las
pendientes de las normas de reaccidn entre los caracteres funcionales y el gradiente
ambiental, sino que ademas, mediante likelihood ratio tests se calcularon las diferencias en
la magnitud de la pendiente de la norma de reaccion entre especies (Warton & Eber, 2002;
Warton et al., 2006). Por ultimo, utilizando el paquete stats se evaluaron a través del test

no paramétrico Mann-Whitney U las diferencias en el indice de plasticidad fenotipica entre
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las distintas medias calculadas para las especies invasoras y nativas como grupo

(Valladares et al., 2000; Gratani et al., 2003).

Resultados

¢ Las distintas especies invasoras poseen diferentes respuestas plasticas frente a un mismo
gradiente ambiental? Es decir, ;jla magnitud y direccion de la respuesta varia segun la

identidad de la especie invasora?

Las especies invasoras se diferenciaron, segun la identidad de la especie, tanto en la
magnitud de la pendiente como en la direccion de la respuesta al gradiente ambiental. Esta
diferenciacion se observo al comparar las pendientes de la norma de reaccioén de todos los
caracteres funcionales, es decir tanto los indicadores de la dimension del transporte de
agua, como del espectro de la economia foliar y la inversion en biomasa foliar (Tabla 4.1
y 4.2; Fig. 4.2 y 4.3). En particular, las principales diferencias se observaron entre
Pyracantha angustifolia y el resto de las invasoras, debido a que en todos los caracteres
funcionales esta especie fue la que presentd la mayor plasticidad fenotipica entre las
invasoras. En cambio, las demds especies invasoras exhibieron la menor plasticidad
fenotipica tanto dentro del conjunto de invasoras como al incluir a las nativas en la
comparacion (Tablas 4.1 y 4.2).

Aunque las principales diferencias en la magnitud de las pendientes se observaron
entre P. angustifolia y el resto de las invasoras, todas mostraron las mayores respuestas al
gradiente con caracteres vinculados a la dimension del transporte de agua. Es decir, las
pendientes de los caracteres dentro de cada especie (filas en Tablas 4.1 y 4.2) fueron
mayores en aquellos indicadores del transporte del agua. Ademas, la direccion de las
pendientes en respuesta al gradiente ambiental vari6 segun la identidad de la invasora (Fig.

42y43).
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Tabla 4.1. Comparacion entre todas las especies de las pendientes de la norma de reaccion de los
caracteres funcionales indicadores de la dimension del transporte de agua a lo largo del gradiente
ambiental. Pendiente calculada a partir de regresiones de Standardized major axis con sus
intervalos de confianza al 95%. Entre paréntesis los intervalos de confianza, a la izquierda se
detallan el limite inferior y a la derecha el limite superior. Abreviaturas, AF/AC, Area foliar total
por area de conduccion (mm*/mm?); AF.y, Area foliar efectiva (mm?); D, Densidad de lefio (g/ml);

CSA,, Contenido saturado de agua del lefio (%).

Pendiente de la norma de reaccion de caracteres indicadores de la
dimension del transporte del agua

AF/AC AF D CSA;

Especies nativas

Acacia caven 0,31 (0,20; 0,48)" 0,16 (0,11; 0,24)™ -0,12 (-0,19; -0,08)* 0,12 (-0,18; -0,08)"
Celtis ehrenbergiana 0,20 (0,12; 0,32)™™ 0,21 (0,13; 0,33)* 0,10 (0,06; 0,17)" 0,13 (0,08; 0,21)"
Condalia buxifolia 0,15 (0,09; 0,25°¢ 0,10 (0,06; 0,16)°  -0,07 (-0,12; -0,04™ 0,10 (0,06; 0,16)™
Lithraea molleoides 20,10 (-0,15; -0,07)% 0,04 (0,03; 0,06 -0,04 (-0,06; -0,02)°° 0,06 (0,04; 0,09)°°
Especies invasoras

Celtis australis 0,08 (0,05;0,12)° 0,05 (0,03; 0,08)°C  -0,02 (-0,03; -0,01)° 0,03(0,02; 0,05)°
Cotoneaster glaucophyllus 0,09 (0,06;0,13)% 0,04 (0,02;0,06)° 0,04 (0,02; 0,06)™ 0,08 (0,05; 0,12)™
Ligustrum lucidum 0,09 (0,05; 0,14 0,05 (0,03;0,08)" 0,04 (0,02; 0,06)™ 0,07 (0,12; 0,04)™
Pyracantha angustifolia 20,14 (-0,20; -0,09)°% 0,12 (0,08; 0,18)™ 0,08 (0,05; 0,11)* -0,11 (-0,16; -0,07)

Letras diferentes indican diferencias significativas en las pendientes entre especies para cada caracter, p < 0,05.

Tabla 4.2. Comparacion entre todas las especies de las pendientes de la norma de reaccién de los
caracteres funcionales indicadores del espectro de la economia foliar y la inversion en biomasa
foliar a lo largo del gradiente ambiental. Pendiente calculada a partir de regresiones de
Standardized major axis con sus intervalos de confianza al 95%. Entre paréntesis los intervalos de
confianza, a la izquierda se detallan el limite inferior y a la derecha el limite superior. Abreviaturas,
AFE, Area foliar especifica (mmz/mg); CMS,, Contenido de materia seca foliar (mg/g); AF/MT,

area foliar total por masa total (mm?/g); FMF, Fraccién de masa foliar (%).

Pendiente de la norma de reaccion de caracteres indicadores del espectro
de economia foliar y 1a inversion en biomasa foliar

AFE CMS,, AF/MT FMF

Especies nativas

Acacia caven 0,08 (0,05; 0,13 -0,18 (-0,28; -0,12)° 20,15 (0.22; -0,09°  -0,08 (-0,13; -0,05)°
Celtis ehrenbergiana 0,09 (0,05; 0,15)" -0,07 (-0,12; -0,04)° 0,12 (0,07; 0,19)™ 0,08 (0,05; 0,14)™
Condalia buxifolia 0,03 (0,01; 0,05) -0,08 (-0,14; -0,04)° 0,13 (0,08; 0,22)™ 0,06 (0,03; 0,10)™
Lithraea molleoides 0,02 (0,01; 0,03)°  -0,02 (-0,04; -0,01)™ 0,05 (0,03; 007" -0,04 (:0,07; -0,03)™
Especies invasoras

Celtis australis 0,02 (0,01;0,04)°  -0,02 (-0,03; -0,01)™ 0,03 (0,02; 0,05)° 0,02 (0,01; 0,04)™
Cotoneaster glaucophyllus 0,02 (0,01; 0,04)° -0,01 (-0,02; -0,01)*  -0,03 (-0,05; -0,02)d -0,02 (-0,03; -0,01)"
Ligustrum lucidum 0,02 (0,01; 0,04)°  -0,02 (-0,04; -0,01)™ 0,02 (0,01; 0,04)° 0,02 (0,01; 0,04)"
Pyracantha angustifolia 0,05 (0,03; 0,08)™ -0,03 (-0,05; -0,02)" 0,07 (0,05; 0,11)°° 0,04 (-0,07; -0,03)™

Letras diferentes indican diferencias significativas en las pendientes entre especies para cada caracteres, p < 0,05.
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Con respecto a la plasticidad en la dimension del transporte de agua, se observd
que las especies no se diferenciaron significativamente en la magnitud de la pendiente del
area foliar por area de conduccién (AF/AC), aunque P. angustifolia fue la inica invasora
que disminuyo sus valores en el area foliar total por area de conduccion (AF/AC) ante el
incremento en la disponibilidad de nutrientes y humedad en el suelo, mientras que el resto
de las especies lo aumentaron (Fig. 4.2A). Con respecto al area foliar efectiva (AF; Fig.
4.2B), P. angustifolia exhibi6 una pendiente significativamente mayor a las demas
invasoras (Tabla 4.1). En este caso, todas las invasoras respondieron aumentando los
valores del area foliar efectiva (AF.) a medida que se increment6 la concentracion de
nutrientes y humedad en el suelo (Fig. 4.2B). Nuevamente, P. angustifolia se diferencid
significativamente de las demds invasoras al presentar una pendiente mayor en la respuesta
de la densidad de lefio (Dj; Tabla 4.1). En cuanto a la direccidon de la respuesta, Celtis
australis fue la Unica invasora que disminuy6 los valores de densidad de lefio (D)) a
medida que aumentaba la concentracion de nutrientes y humedad en el suelo (Fig. 4.2C).
El patrén inverso se observd para el contenido saturado de agua en el lefio (CSA)), en el
cual C. australis se diferenci6 del resto de las invasoras al exhibir la menor pendiente y P.
angustifolia fue la Gnica que disminuy6 los valores en el contenido saturado de agua en el
lefio (CSA)) a medida que se incrementaba la disponibilidad de nutrientes y humedad en el
suelo (Fig. 4.2D).

Con respecto a la plasticidad vinculada a caracteres indicadores del espectro de la
economia foliar se observd, en el caso del area foliar especifica (AFE), que P. angustifolia
se diferencid de las demas especies al exhibir la mayor pendiente en respuesta al gradiente
ambiental (Tabla 4.2). En este caso las invasoras respondieron de forma homogénea al
aumento en la disponibilidad de nutrientes y humedad en el suelo. Es decir todas las
invasoras respondieron con un incremento en los valores del area foliar especifica (AFE;
Fig. 4.3A). Las principales diferencias en las pendientes de la norma de reaccion del
contenido de materia de seca foliar (CMS;) se observaron entre Cotoneaster glaucohyllus,
con la menor pendiente, y P. angustifolia, con la mayor pendiente (Tabla 4.2). El resto de
las invasoras no difirieron significativamente de C. glaucohyllus y P. angustifolia; y
exhibieron valores intermedios en sus pendientes entre estas dos especies (Tabla 4.2).
Ademéds, en respuesta a un aumento en la disponibilidad de nutrientes y humedad en el
suelo, todas las invasoras respondieron con una disminucién en sus valores en el contenido

de materia de seca foliar (CMSy; Fig. 4.3B).
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Figura 4.2. Graficos de norma de reaccion de las distintas especies invasoras entre el gradiente de
disponibilidad de nutrientes y humedad del suelo y los caracteres indicadores de la dimension del
transporte de agua. (A) AF/AC, Area foliar total por area de conduccion (mm?*mm?); (B) AF, Area
foliar efectiva (mm?); (C) D,, Densidad de lefio (g/ml); (D) CSA,, Contenido saturado de agua del
lefio (%). Linea azul: Ligustrum lucidum; linea mostaza: Cotoneaster glaucophyllus; linea negra:

Pyracantha angustifolia; linea violeta: Celtis australis.

Las invasoras también se diferenciaron tanto en la magnitud, como en la direccién
de la respuesta en los patrones de inversion en biomasa foliar a lo largo del gradiente
ambiental (Tabla 4.2). Al analizar la magnitud de la pendiente se observd que P.
angustifolia se diferencid significativamente de las demds especies tanto en el area foliar
total por masa total (AF/MT), como en la fraccion de masa foliar (FMF), al exhibir una
mayor magnitud de la pendiente en respuesta al gradiente ambiental (Tabla 4.2). En el caso
de la direccion en la respuesta se observo que C. australis y Ligustrum lucidum, frente a un
incremento en nutrientes y humedad en el suelo, aumentaron la inversiéon en biomasa
foliar, tanto en términos de area foliar total por masa total (AF/MT) como de fraccidon de
masa foliar (FMF; Fig. 4.3C y D). Al contrario, C. glaucophyllus disminuyé tanto la
superficie foliar por biomasa invertida (AF/MT), como la asignacion a biomasa foliar

(FMF) al incrementarse la disponibilidad de nutrientes y humedad en el suelo (Fig. 4.3C y
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D). Esto lo diferencié del resto de las invasoras que incrementaron su area foliar total por
masa total (AF/MT) con el aumento en la disponibilidad de nutrientes y humedad en el
suelo (Fig. 4.3C). La especie P. angustifolia exhibi¢ una estrategia intermedia entre las
demads invasoras, es decir aument6 la superficie foliar por biomasa invertida (AF/MT; Fig.
4.3C), pero disminuy6 la inversion en biomasa foliar (FMF, Fig. 4.3D) a medida que

aumentaba la disponibilidad de nutrientes y humedad en el suelo.
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Figura 4.3. Graficos de norma de reaccion de las distintas especies invasoras entre el gradiente de
disponibilidad de nutrientes y humedad del suelo y los caracteres indicadores de la espectro de la
economia foliar y la inversion en biomasa foliar. (A) AFE, Area foliar especifica (mm?*/mg); (B)
CMS,, Contenido de materia seca foliar (mg/g); (C) AF/MT, Area foliar total por masa total
(mm?*/g); (D). FMF, Fraccién de masa foliar (%). Linea azul: Ligustrum lucidum; linea mostaza:

Cotoneaster glaucophyllus; linea negra: Pyracantha angustifolia; linea violeta: Celtis australis.
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¢Las distintas especies nativas responden de forma similar al gradiente ambiental? Es
decir, ;la magnitud y direccion de la respuesta varia segun la identidad de la especie

nativa?

Las especies nativas se diferenciaron, segin la identidad de la especie, tanto en la
pendiente como en la direccion de la respuesta al gradiente ambiental. Esta diferenciacion
se observo al comparar las pendientes de la norma de reaccion de todos los caracteres
funcionales, es decir tanto los indicadores la dimension del transporte de agua, como del
espectro de la economia foliar y la inversion en biomasa foliar (Tabla 4.1 y 4.2; Fig. 44y
4.5). En particular, las principales diferencias en la pendiente se observaron entre Lithraea
molleoides y el resto de las nativas, debido a que en la mayoria de los caracteres
funcionales fue la especie que presentd la menor plasticidad fenotipica entre las nativas
(Tabla 4.1 y 4.2). Por otro lado, Acacia caven fue la que exhibié la mayor plasticidad
fenotipica tanto dentro del conjunto de nativas, como al incluir a las invasoras en la
comparacion (Tabla 4.1 y 4.2). Mas alla de la mayor o menor plasticidad de las especies,
todas las nativas mostraron las mayores respuestas al gradiente ambiental con caracteres
vinculados a la dimension del transporte de agua. Es decir, la mayoria de las pendientes de
los caracteres dentro de cada especie (filas en Tablas 4.1 y 4.2) fueron mayores en
caracteres indicadores de la dimension del transporte de agua que en las demas
dimensiones/espectros.

Al comparar la respuesta de las especies nativas al gradiente ambiental de los
caracteres relacionados con la dimension del transporte de agua se observaron diferencias
tanto en la magnitud de la pendiente (Tabla 4.1) como en la direccion de la respuesta (Fig.
4.4). En general A. caven y Celtis ehrenbergiana, exhibieron las mayores pendientes en los
cuatro caracteres (Tabla 4.1). Estas especies junto a Condalia buxifolia mostraron un
aumento en los valores de area foliar total por area de conduccion (AF/AC) a medida que
se incremento la disponibilidad de nutrientes y humedad en el suelo (Fig. 4.4A), en tanto
que Lithraea molleoides respondié de un modo opuesto. Por otro lado, todas las especies
nativas respondieron al incremento en la disponibilidad de nutrientes y humedad en el
suelo con un aumento en el area foliar efectiva (AFcw; Fig. 4.4B). Con respecto a la
densidad de lefio (D;) se observo que C. ehrenbergiana fue la unica que aumentd sus
valores a medida que se increment6 la disponibilidad de nutrientes y humedad en el suelo,
mientras que, el resto de las nativas exhibieron el patréon opuesto (Fig. 4.4C). Finalmente,

A. caven respondid con una disminucidén en el contenido saturado de agua en el lefio
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(CSA)) a medida que aumentaba la disponibilidad de nutrientes y humedad en el suelo,

mientras que el resto de las nativas exhibieron el patrén opuesto (Fig. 4.4D).
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Figura 4.4. Graficos de norma de reaccion de las distintas especies nativas entre el gradiente de
disponibilidad de nutrientes y humedad del suelo y los caracteres funcionales indicadores de la
dimensién del transporte de agua. (A) AF/AC, Area foliar total por 4rea de conduccién
(mm*/mm?); (B) AF, Area foliar efectiva (mm?); (C) D, Densidad de lefio (g/ml); (D) CSA,
Contenido saturado de agua del lefio (%). Linea amarilla: Lithraea molleoides; linea gris: Condalia

buxifolia; linea roja: Acacia caven; linea verde: Celtis ehrenbergiana.

Con respecto a la plasticidad fenotipica en respuesta al gradiente ambiental de los
caracteres relacionados con el espectro de la economia foliar, se observod que en el caso
del area foliar especifica (AFE), 4. caven y C. ehrenbergiana, presentaron una mayor
pendiente en respuesta al gradiente ambiental que C. buxifolia y L. molleoides (Tabla 4.2).
Al analizar la direccion de la respuesta de este caracter se observd que todas las nativas
aumentaron su area foliar especifica (AFE) frente a incrementos en la disponibilidad de
nutrientes y humedad en el suelo (Fig. 4.5A). Con respecto a la pendiente en respuesta del

contenido de materia seca foliar (CMSy) al gradiente ambiental, se observo que fue
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significativamente mayor en A. caven que en el resto de las nativas y menor en L.
molleoides (Tabla 4.2). Mas alla de estas diferencias en magnitud, todas las especies
nativas disminuyeron su contenido de materia seca foliar (CMSy,) frente al incremento en la

disponibilidad de nutrientes y humedad en el suelo (Fig. 4.5B).
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Figura 4.5. Graficos de norma de reaccion de las distintas especies nativas entre el gradiente de
disponibilidad de nutrientes y humedad del suelo y los caracteres funcionales indicadores del
espectro de la economia foliar y la inversion en biomasa foliar. (A) AFE, Area foliar especifica
(mm*/mg); (B) CMS,, Contenido de materia seca foliar (mg/g); (C) AF/MT, area foliar total por
masa total (mm?/g); (D) FMF, Fraccién de masa foliar (%). Linea amarilla: Lithraea molleoides;

linea gris: Condalia buxifolia; linea roja: Acacia caven; linea verde: Celtis ehrenbergiana.

Al comparar la respuesta de las especies nativas al gradiente ambiental en los dos
caracteres relacionados con la inversion en biomasa foliar se observaron diferencias tanto
en la magnitud de la pendiente (Tabla 4.2) como en la direccion de la respuesta (Fig. 4.5C
y D). La nativa L. molleoides exhibidé una menor pendiente, en ambos caracteres que las
demas nativas (Tabla 4.2). Con respecto a la direccion de las respuestas se observd que A.

caven disminuyd su area foliar total por masa total (AF/MT) frente al incremento de
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nutrientes y humedad, mientras que las demds nativas mostraron el patrén opuesto (Fig.
4.5C). Por otra parte C. ehrenbergiana y C. buxifolia incrementaron los valores de la
fraccion de masa foliar (FMF) a medida que aumentaba la disponibilidad de nutrientes y
humedad en el suelo, mientras que 4. caven y L. molleoides mostraron el patron opuesto

(Fig. 4.5D).

¢Las especies invasoras difieren de las nativas en su plasticidad fenotipica? Es decir, ;la

magnitud y direccion de la respuesta varia segun sea una especie invasora o una nativa?

En general, las especies invasoras exhibieron una menor plasticidad fenotipica en respuesta
al gradiente ambiental que las especies nativas. Este patron se observd tanto al comparar
las pendientes de la norma de reaccidn de los caracteres (Tablas 4.1 y 4.2; Apéndice 4.3)
como los indices de plasticidad (Piy; Tabla 4.3; Apéndice 4.2).

Con respecto a la plasticidad fenotipica estimada a partir de las normas de reaccioén
se observd que en todos los caracteres medidos las pendientes eran significativamente
mayores en las especies nativas (Tablas 4.1 y 4.2). No obstante, la invasora P. angustifolia
y la nativa L. molleoides fueron la excepcidn a este patron general, debido a que estas dos
especies mostraron una plasticidad similar al grupo contrario. Es decir, P. angustifolia
exhibié una plasticidad similar a las nativas en los ocho caracteres, en tanto que L.
molleoides tuvo valores similares a los del resto de las invasoras (Tablas 4.1 y 4.2). Como
se menciond previamente, aunque la magnitud de la respuesta fuera significativamente
mayor en las especies nativas, todas las especies mostraron las mayores respuestas al
gradiente ambiental en los caracteres funcionales vinculados a la dimension del transporte
de agua (filas en Tablas 4.1 y 4.2).

Con respecto a la plasticidad fenotipica estimada a partir del indice de plasticidad
fenotipica (Piy) se obtuvo un patrén similar al descrito para las normas de reaccion. Es
decir, en todos los casos en que hubo diferencias significativas entre los indices de
plasticidad, las especies invasoras exhibieron valores mas bajos que las nativas (Tabla 4.3).
Estas diferencias se observaron en algunos de los caracteres individuales vinculados tanto a
la dimension del transporte de agua como al espectro de la economia foliar y la inversion
en biomasa foliar. Pero ademads, las invasoras tuvieron un indice de plasticidad fenotipica
significativamente menor a las nativas al considerar el indice de plasticidad fenotipica (Piy)

correspondiente a la media de todos los caracteres funcionales (Tabla 4.3).
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Las diferencias de plasticidad fenotipica entre invasoras y nativas con respecto a la
dimension del transporte de agua, se observaron principalmente en la densidad de lefio
(D1). En este caso, las especies nativas presentaron un mayor indice de plasticidad
fenotipica que las invasoras (Tabla 4.3). El patron de mayor plasticidad en nativas para
responder al gradiente ambiental también fue observado al evaluar las normas de reaccion
(Tabla 4.1). Excepto por P. angustifolia y L. molleoides, las pendientes del area foliar
efectiva (AF.r), el area foliar total por area de conduccidén (AF/AC) y la densidad de lefio
(D)) y el contenido saturado de agua del lefio (CSA;) fueron mayores en las nativas que en

las invasoras (Tabla 4.1).

Tabla 4.3. Comparacién de los indices de plasticidad fenotipica a lo largo del gradiente ambiental
promedios resultantes de las 4 especies de cada grupo. Se indican los indices de plasticidad
fenotipica (Pi,) para cada caracter individual, para el conjunto de caracteres indicadores de la
dimension del transporte de agua, el espectro de la economia foliar y la inversion en biomasa
foliar; y para el conjunto de todos los caracteres. Indice de plasticidad fenotipica (Pi,) calculado
como (maximo - minimo) / méximo. Abreviaturas, AF/AC, Area foliar total por &rea de
conduccién; AF.g., Area foliar efectiva; D, Densidad de lefio; CSA,, Contenido saturado de agua
del lefio AFE, Area foliar especifica; CMS;,, Contenido de materia seca foliar; AF/MT, Area foliar

total por masa total; FMF, Fraccién de masa foliar.

indices de plasticidad fenotipica(Pi,)

Invasoras Nativas
Dimension del transporte de agua
AF/AC 0,8 +0,03 0,84 £ 0,1
AFes 0,65+ 0,08 0,65+0,12
D 0,34 + 0,04 0,5+ 0,08
CSA, 0,5+0,08 0,52+0,15
Media 0,57+ 0,19 0,63 +0,17
Espectro de la economia foliar
AFE 0,41 + 0,04 0,39 +0,13
CMS;, 0,29 + 0,08 0,56 +0,2"
Media 0,35+ 0,09 0,47+0,18
Inversion en biomasa foliar
AF/MT 0,51 + 0,09 0,64 0,06
FMF 0,31 + 0,04 0,53 +0,1"
Media 0,41 +0,13 0,59 + 0,10
Todos los caracteres
Media total 0,48 + 0,18 0,58 +0,17"

* p<0,05; ** p<0,01 (segun Test de Man-Whitney U).
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La mayor plasticidad fenotipica de las nativas con respecto al espectro de la
economia foliar, se observo en el indice de plasticidad fenotipica (Piy) para el contenido de
materia seca foliar (CMSy). La media del indice de plasticidad calculada para ambos
caracteres del espectro también fue mayor en las especies nativas, aunque esta diferencia
no fue estadisticamente significativa (Tabla 4.3). El patron de mayor plasticidad en nativas
para responder al gradiente ambiental también se observo al evaluar las normas de reaccion
(Tabla 4.2). Excepto por P. angustifolia y L. molleoides, las pendientes del contenido de
materia seca foliar (CMSy) y area foliar especifica (AFE) fueron mayores en las nativas
que en las invasoras (Tabla 4.2).

La mayor plasticidad fenotipica de las nativas con respecto a los caracteres
indicadores de la inversion en biomasa foliar, se observo tanto al considerar los indices
individuales y promediados de ambos caracteres (Tabla 4.3) como al comparar las
pendientes de las normas de reaccion (Tabla 4.2). Nuevamente, P. angustifolia y L.

molleoides se contraponen a este patron general.

Discusion

Tradicionalmente la plasticidad fenotipica se ha considerado como uno de los principales
mecanismos involucrados en determinar la invasividad en especies exdticas, debido a que
facilitaria la colonizacién y expansion hacia nuevas areas en ambientes con una gran
heterogeneidad en la disponibilidad de los recursos (Daehler, 2003; Richards et al., 2006;
Funk, 2008). Sin embargo, en este capitulo contrariamente a lo esperado, las especies
invasoras seleccionadas no exhibieron una elevada plasticidad fenotipica en respuesta al
gradiente ambiental. Este resultado concuerda con algunos estudios comparativos
realizados en distintos ambientes del mundo, en los cuales las especies invasoras no
exhibieron una mayor plasticidad fenotipica que las especies residentes (Peperkorn et al.,
2005; Godoy et al., 2011). En el caso de las Sierras Chicas de Cdrdoba, la plasticidad de
las invasoras seria incluso significativamente menor. No obstante, al analizar la plasticidad
fenotipica individual de cada especie se observd que no todas de las especies se ajustaron
al patron general. En especial, la invasora P. angustifolia exhibid una plasticidad fenotipica
similar a las nativas mas plasticas, en cambio la nativa L. molleoides presentd6 una
plasticidad similar a las invasoras menos plasticas. Mas alld de las diferencias en la
magnitud de las respuestas, los caracteres relacionados con la dimension del transporte de

agua fueron los que exhibieron un mayor grado de plasticidad fenotipica a lo largo del
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gradiente ambiental, indistintamente del origen y la identidad de las especies, relegando a
segundo plano a los caracteres funcionales asociados con el espectro de la economia foliar
y la inversion en biomasa foliar. Esta mayor plasticidad general en la dimension del
transporte de agua, probablemente se deba a que en las Sierras Chicas de Cordoba el agua
seria el recurso que en mayor medida limita la distribucion de la vegetacidon, como
consecuencia de la fuerte estacionalidad en las precipitaciones a lo largo del afio (De Fina,
1992), las fuertes pendientes y la escasa profundidad de los suelos. En cuanto a la
direccion de la respuesta funcional, se observd una diversidad de estrategias funcionales
que les permiten ajustarse al gradiente ambiental, tanto entre las especies invasoras como
en las nativas. En conjunto, la variabilidad tanto en la magnitud de la plasticidad fenotipica
como en la direccién de las respuestas entre las distintas especies pone de manifiesto que
existiria una diversidad de mecanismos por el cual las especies invasoras y nativas logran

establecerse y expandirse en respuesta a la heterogeneidad ambiental.

¢ Plasticidad fenotipica o adaptacion local?

Como se ha dicho previamente la plasticidad fenotipica es considerada como uno de los
mecanismos con que una especie invasora puede hacer frente a la heterogeneidad
ambiental (Daehler, 2003; Richards et al., 2006). Numerosos estudios al comparar a las
especies invasoras con las especies nativas y no invasoras han observado que las invasoras
exhiben una mayor plasticidad fenotipica en caracteres relacionados con la asignacion y
uso tanto de recursos como de biomasa, lo cual les permitiria ajustarse rapidamente a la
variabilidad en la disponibilidad de los recursos y desplazar a las especies menos plasticas
(Daehler, 2003; Niinemets et al., 2003; Burns & Winn, 2006; Funk, 2008; Schumacher et
al., 2009; Davidson et al., 2011). No obstante, entre las poblaciones de una especie
invasora existiria un mecanismo alternativo por el cual se produce la selecciéon de un
fenotipo dptimo adaptado a condiciones ambientales en particular a través del ajuste de
ciertas caracteristicas que le brindan una gran habilidad competitiva en ese ambiente
(hipotesis de la asimilacion genética; Pigliucci et al., 2006; Crispo, 2007). Si este nuevo
fenotipo Optimo es exitoso puede ser gendticamente fijado (asimilado) disminuyendo la
magnitud en la respuesta de la plasticidad fenotipica a lo largo del gradiente ambiental.
Alternativamente, la menor plasticidad fenotipica puede ser el resultado de una
preadaptacion en su lugar de origen a ciertas caracteristicas en particular, las cuales durante
el evento de colonizacion se habrian fijado en la nueva poblacién establecida (por ej., a

través de un cuello de botella o deriva génica), disminuyendo el pool genético y, por ende,
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la plasticidad fenotipica (Sakai et al., 2001). No obstante, en ambos procesos se estaria
produciendo una adaptacion local de un fenotipo en particular a ciertas condiciones
ambientales limitando la capacidad de responder plasticamente (Pigliucci et al., 2006). Es
interesante analizar los patrones descriptos para las invasoras de las Sierras Chicas de
Cordoba en este contexto (Pigliucci et al., 2006). Es decir, ;la baja plasticidad de las
invasoras se relacionard con un fenotipo dptimo fijado?

En esta Tesis la menor plasticidad fenotipica con respecto a las nativas se observd
en las tres dimensiones/espectros funcionales (la dimension del transporte de agua, el
espectro de la economia foliar y los caracteres relacionados con la inversion en biomasa
foliar) y fue particularmente el reflejo de la baja variabilidad que exhibieron en el
contenido de materia seca de hoja (CMSy,), la densidad de lefio (D)), el area foliar total por
masa total (AF/MT) y la fracciéon de masa foliar (FMF). Sin embargo, los atributos que
exhibieron las invasoras en estos caracteres funcionales estan relacionados a una alta tasa
tanto de adquisicion y uso de recursos, como de crecimiento potencial (Capitulo 3; Reich
et al., 2003; Leishman et al., 2007, 2010; Tecco et al., 2010; Zeballos et al., 2014a). Por lo
tanto, la baja capacidad de modificar alguno de estos caracteres funcionales estaria
limitando la respuesta fenotipica de estas especies al gradiente ambiental (Pigliucci et al.,
2006; Palacio-Lopez & Gianoli, 2011), pero por otro lado, podria implicar el desarrollo de
un fenotipo Optimo en este ambiente capaz de desplazar competitivamente a las especies
residentes de las comunidades que estan invadiendo. No obstante, seria interesante abordar
esta hipotesis con los experimentos correspondientes (por €j., Gianoli & Gonzalez-Teuber,
2005). Dos especies, una invasora (P. angustifolia) y una nativa (L. molleoides) no se
ajustaron al patrén general de menor plasticidad fenotipica en las especies invasoras y
mayor plasticidad en las especies nativas. P. angustifolia presentd una plasticidad
fenotipica mayor al resto de las invasoras y, similar a las demas especies nativas, en tanto
que L. molleoides exhibid una plasticidad fenotipica baja entre las nativas, aunque similar a
las demas especies invasoras. De acuerdo a esto se podria interpretar que tanto el
desarrollo de una adaptacion local a través de un fenotipo optimo (por ej., C. australis, C.
glaucophyllus y L. lucidum, en conjunto con la nativa L. molleoides), como la posesion de
una elevada plasticidad fenotipica (por ej., la invasora P. angustifolia y las nativas A.
caven, C. ehrenbergiana y C. buxifolia) podrian ser mecanismos no excluyentes de las
leniosas dominantes de las Sierras Chicas de Cordoba, ya sean invasoras o nativas. En el
contexto de la sucesion de las comunidades vegetales este resultado tiene implicancias

significativas. Por ejemplo, P. angustifolia a través de su elevada plasticidad fenotipica
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podria ajustarse a diferentes condiciones ambientales y, una vez establecida generaria
ciertas condiciones microclimaticas que favoreceria el reclutamiento de otras especies
invasoras menos plasticas, en especial de la invasora L. lucidum (Crooks, 2002; Tecco et
al., 2006, 2007).

A grandes rasgos, entre las especies invasoras se observaron dos respuestas
funcionales a lo largo del gradiente ambiental. Por un lado, C. australis, C. glaucophyllus y
L. lucidum, no modificarian significativamente sus estrategias funcionales a lo largo de
gradiente ambiental, como consecuencia de su baja plasticidad fenotipica, pero
alternativamente se observd que poseen ciertos atributos que permitirian una alta tasa de
adquisicion y uso de recursos (Capitulo III); y, por ende, una gran habilidad competitiva, lo
cual podria estar relacionado con un proceso de adaptacion local (Pigliucci et al., 2006;
Crispo, 2007). Por otro lado, P. angustifolia si modificaria significativamente sus
estrategias funcionales a lo largo de gradiente ambiental, debido a su mayor plasticidad
fenotipica, en tanto que se observo que exhibe ciertos atributos similares a las especies
nativas (Capitulo III). En particular, la capacidad de esta especie para ajustar su fenotipo
frente a un incremento en la disponibilidad de nutrientes y humedad en el suelo consistio
en disminuir la eficiencia de su sistema de conducciéon (a través de un aumento en la
densidad de lefio) pero, ademas, disminuyo los mecanismos que permitirian tolerar algun
evento ocasional de estrés hidrico, al disminuir el area foliar por area de conduccion
(AF/AC) y el contenido saturado de agua en el lefio (CSAj). De esta forma, estaria
limitando su capacidad de amortiguar el efecto de un aumento del déficit de presion de
vapor a través de un aumento en la abscision de las hojas y/o la liberacion de una mayor
cantidad del agua almacenada en sus tejidos al sistema de conduccién (Bhaskar & Ackerly,
2006; Bucci et al.,, 2012). No obstante, la elevada plasticidad observada en todos los
caracteres indicadores de la dimension del transporte de agua permitiria a esta especie
ajustar rapidamente su fenotipo en respuesta a la heterogeneidad ambiental.

En resumen, entre las principales especies invasoras de las Sierras Chicas de
Cordoba no existiria un unico mecanismo con el cual las especies se relacionan con la
variabilidad ambiental. Al contrario, se observo que los atributos funcionales de las
invasoras C. australis, C. glaucophyllus y L. lucidum no variaron a lo largo del gradiente
ambiental, lo cual sugiere que estas especies habrian desarrollado un fenotipo Optimo
ajustado a ambientes con una gran disponibilidad de nutrientes y humedad en el suelo
(Pigliucci et al., 2006; Crispo, 2007). En cambio, P. angustifolia se ajustaria a la

heterogeneidad ambiental a través del desarrollado de una gran plasticidad fenotipica. Las
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mismas inferencias podrian ser aplicadas a las especies nativas estudiadas. Es decir, la falta
de plasticidad fenotipica de L. molleoides podria ser el reflejo de un fenotipo 6ptimo a lo
largo de toda el area de estudio (Pigliucci et al., 2006; Crispo, 2007). En cambio, las
nativas, A. caven, C. ehrenbergiana y C. buxifolia, responderian a la heterogeneidad
ambiental a través del desarrollo de una gran plasticidad fenotipica.

Indistintamente del origen de las especies, las respuestas en las estrategias
funcionales a lo largo del gradiente ambiental se observaron, principalmente, en los
caracteres relacionados a la dimension del transporte de agua, que fueron los mas plasticos
entre todas las especies. En cambio, los indicadores del espectro de la economia foliar y la
inversion en biomasa foliar tendrian una menor implicancia en la capacidad que tienen las
especies para ajustarse al gradiente ambiental, como consecuencia de su baja plasticidad
fenotipica. Esto podria ser consecuencia de que en las Sierras Chicas de Coérdoba la
disponibilidad de agua en el sistema es uno de los recursos mas importantes que limita la
distribucion de la vegetacion debido a la gran estacionalidad de las precipitaciones (De
Fina, 1992). Un resultado similar fue observado por Premoli & Brewer, (2007) en especies
lefiosas a lo largo de un gradiente de altitud en los bosques andinos patagonicos. En este
caso, la tasa de fotosintesis y ciertos atributos morfoldgicos relacionados con la
asimilacion de carbono no exhibieron una respuesta plastica como consecuencia de un
proceso de adaptacion local de las poblaciones a distintas altitudes, mientras que los
caracteres relacionados al transporte y uso del agua experimentaron una respuesta plastica
inducida por el ambiente (Premoli & Mathiasen, 2011). En conjunto estos resultados
resaltarian la importancia de los caracteres relacionados al transporte del agua, un aspecto
poco abordado al comparar especies lefiosas invasoras con las residentes de una comunidad
(Funk, 2013; Ordonez & OIff, 2013). En particular, entre los distintos caracteres
relacionados a la dimension del transporte de agua, la relacion area foliar por area de
conduccion (AF/AC) fue la variable con el mayor grado de plasticidad entre todas las
especies, tanto al analizar las pendientes de las normas de reaccion como los indices de
plasticidad fenotipica (Pi,). La importancia de que este caracter sea el mas plastico podria
relacionarce en que permitiria a las especies ajustarse a los cambios en la disponibilidad
del agua en el ambiente sin modificar su sistema de conduccion, lo cual seria mas costoso
energéticamente (Bhaskar & Ackerly, 2006; Bucci et al., 2012). Es decir, en general la
mayor resistencia hidraulica al flujo de agua desde el suelo a la atmosfera suele encontrarse
en las hojas (Nardini & Salleo, 2000; Sack & Holbrook, 2006; Pratt et al., 2010), por ende,

una disminucion en la superficie foliar permitiria operar de tal manera que se asegure un
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suministro constante de agua como respuesta a la alta demanda evaporativa de la atmdsfera
y, de esta forma, mantener el sistema de conduccidn con una baja caida en la
conductividad hidraulica (por ej., perdida de conductividad por cavitacion; Mencuccini &
Grace, 1995; Bhaskar et al., 2007). Al contrario, al disminuir la demanda evaporativa en la
atmosfera, una aumento en la superficie foliar permitiria rdpidamente aumentar la ganancia
de carbono y, por lo tanto, la tasa de crecimiento (Grady et al., 2013). En consecuencia,
una mayor capacidad de modificar el area foliar por drea de conduccion (AF/AC)
permitiria a las plantas ajustarse rdpidamente a los cambios en la demanda evaporativa a
través de una respuesta homeostatica, la cual preservaria la funcionalidad del sistema de
conduccion con un bajo costo energético (Mencuccini & Grace, 1995; Maseda &
Fernandez, 2006; Bhaskar et al., 2007). Por lo tanto, la plasticidad en atributos vinculados
al agua cobra especial relevancia bajo un escenario de cambio climatico mundial (IPCC,
2007; Rockstrom et al., 2009). En particular, se predice para fines del siglo XXI un
incremento tanto las precipitaciones como las temperaturas en el centro de la Argentina
(Nuiiez, 2007a), los cuales ya han sido registrados en América del Sur en las ultimas cuatro
décadas al sur de los 20° S (Nuiiez, 2007b). En consecuencia, se plantea un escenario de
mayor disponibilidad de agua en el sitema, el cual permitiria que las especies invasoras que
han desarrollado un fenotipo optimo a estas condiciones ambientales persistan y aumenten
su abundancia (Matesanz et al., 2010).

Si bien la direccion de las respuestas al gradiente ambiental entre los distintos
caracteres funcionales no fue homogénea entre las distintas especies, si se observo un
patréon comun en los caracteres funcionales medidos a un nivel de organizacion de hoja. Es
decir, a diferencia de los caracteres medidos a un nivel superior (por ej., ramas), los
caracteres medidos en hojas (AF.«, AFE y CMS,;), respondieron en la misma direccion a lo
largo del gradiente ambiental independientemente del origen, especie y dimensidn/espectro
funcional a la que pertenecieron. En este caso, todas las especies respondieron con un
aumento en su capacidad de fijar carbono, a través de un aumento en el area foliar
especifica (AFE) y una disminucién en el contenido de materia seca de hoja (CMSy) a
medida que se incrementd la disponibilidad de nutrientes y humedad en el suelo
(Fernandez & Reynolds, 2000). Al contrario, al analizar los caracteres funcionales que
involucran un nivel de organizacidn con una jerarquia superior al foliar, en este caso, a un
nivel de organizacion de rama (AF/AC, D), CSA;, AF/MT y FMF), se observaron distintos
patrones en la direccion de las respuestas a lo largo del gradiente ambiental. En este nivel

de organizacion mas complejo interactian distintos caracteres asociados a una o mas
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funciones (modularidad funcional; Klingenberg, 2008), organizados con una estructura y
funciéon semiautonoma (Kroon et al., 2005; Klingenberg, 2008). Esta interaccion entre
caracteres con una funcionalidad semiauténoma permitiria que distintas especies en
respuesta a los mismos cambios ambientales modifiquen diferentes aspectos de su
fenotipo, pero finalmente exhiban estrategias funcionales similares (Young et al., 2007).
En consecuencia, este podria ser el motivo por el cual no se ha observado un patrén tnico
en respuesta al gradiente ambiental, ya que existiria una diversidad de estrategias para
adaptarse a los cambios inducidos por el ambiente, las cuales dependeran del nivel de
organizacion en el que se mida al caracter funcional (Kroon et al., 2005; Maseda &

Fernandez, 2006).

Consideraciones finales

En las Sierras Chicas de Cordoba tres de las principales especies lefiosas invasoras que
dominan los remanentes de vegetacion proximos a urbanizaciones exhibirian una menor
plasticidad fenotipica que las especies lefiosas nativas dominantes, pero exhibirian ciertos
atributos que les brindarian una mayor tasa de crecimiento (Capitulo III, Tecco et al., 2010,
2013; Zeballos et al., 2014a). Las caracteristicas de estas tres invasoras (C. australis, C.
gluacophyllus y L. lucidum) podrian estar indicando que estas especies lefiosas invasoras
dominantes habrian sufrido un proceso de asimilacion genética por el cual, hoy en dia, se
observa un fenotipo 6ptimo adaptado a condiciones ambientales especificas (Duglosch &
Parker, 2008), proceso que estaria limitando la respuesta fenotipica de estas especies al
gradiente ambiental (Pigliucci et al., 2006; Palacio-Lopez & Gianoli, 2011). Es decir, la
invasividad de estas tres especies lefiosas invasoras que dominan distintos ensambles de
leniosas del Bosque Serrano (ver Capitulo II) estaria basada en un ventaja constitutiva (ver
Capitulo III), la cual probablemente evolucion6 en el nuevo héabitat, mas que en una mayor
plasticidad fenotipica (Godoy et al., 2011; Palacio-Lopez & Gianoli, 2011). No obstante,
no todas las especies invasoras exhibirian el mismo comportamiento. En especial, la
invasora P. angustifolia se asemejaria funcionalmente a las nativas tanto en sus caracteres
medios (ver Capitulo III) como en su alta plasticidad fenotipica. Esto le permitiria
establecerse en gran diversidad de ambientes (ver Tabla 2.1). El impacto a largo plazo de
este resultado seria, entre otros, que P. angustifolia genere ciertas condiciones
microclimaticas en los lugares que se establece que faciliten el reclutamiento de las

especies invasoras que no exhibieron una respuesta plastica (Tecco et al., 2006, 2007). Por
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lo tanto, a escala del paisaje se produciria, a mediano y largo plazo, un progresivo avance y
dominancia de las especies invasoras que han desarrollado un fenotipo Optimo en los
ambientes que por si mismas no podrian colonizar. No obstante, esta tendencia deberia ser
corroborada con un experimento de jardin comun o trasplante reciproco.

Hay que destacar que a diferencia de la mayoria, sino todos, los estudios que
evaluan la plasticidad fenotipica sensu stricto, la aproximacion sensu lato de la plasticidad
fenotipica abordada en este estudio, suministra informacion en el contexto ecologico en
que se desarrollan las especies. Al contrario, los estudios con una la aproximacion sensu
stricto son realizados en condiciones controladas en invernaderos o jardines comunes
(Gianoli & Valladares, 2011), evaluando la respuesta de las especies bajo condiciones
ambientales contrastantes de temperatura, luz, nutrientes o agua, de forma independiente
(Hulme, 2008). Si bien esta manera de valorar la plasticidad fenotipica ha permitido
entender diversos aspectos de los mecanismos involucrados, tiene la desventaja de
simplificar el estudio de la plasticidad fenotipica. La aproximacion sensu lato adoptada en
esta Tesis, si bien no refleja acabadamente el valor adaptativo ni los mecanismos
involucrados en determinar la plasticidad fenotipica, suministra informacion acerca del
grado y el patron de plasticidad fenotipica (pero ver mds abajo), asi como también de sus
diferencias entre las especies evaluadas, en respuesta a un gradiente ambiental real, en el
cual interactia una multiplicidad de factores simultdneamente. En consecuencia, este
enfoque puede contribuir a la comprensidon de la importancia ecoldgica de la plasticidad
fenotipica, poniendo un mayor énfasis en el fenotipo y en la representatividad de la
muestra genotipica, y de esta manera lograr la identificacion de los patrones generales de la
plasticidad fenotipica en la naturaleza (Funk, 2008; Hulme, 2008; Palacio-Lopez &
Gianoli, 2011; Gianoli & Valladares, 2012).

Finalmente, vale destacar que las inferencias de plasticidad fenotipica realizadas en
este capitulo a partir de la variabilidad funcional observada a lo largo de los gradientes
ambientales deberian sustentarse con experimentos complementarios. Por ejemplo,
mediante trasplantes reciprocos o a través de comparaciones entre plantas que crecen en
condiciones naturales y otras crecidas en un ambiente comun. Este tipo de aproximaciones
permitirian evaluar si las respuestas fenotipicas de las distintas especies al gradiente
ambiental son plésticas o son el reflejo de adaptacion local del fenotipo a los distintos
ambientes del gradiente estudiado, como resultado de seleccion fenotipica divergente.
Asimismo, estudios de seleccién fenotipica permitirian evaluar si dichas respuestas son

adaptativas (Stanton et al., 2000; Caruso et al., 2003; Etterson, 2004).
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Discusion general

En la actualidad las invasiones bioldgicas no sélo son uno de los principales factores de
cambio ambiental global (Dukes & Mooney, 1999; Sala et al., 2000; Rockstrom et al.,
2009), sino que ademas, como consecuencia del cambio climatico global, persisten o
amplian su rango de distribucién en areas donde las condiciones ambientales no les eran
favorables (Nuiies, 2007a, b; Walther et al., 2009; Bellard et al., 2013). Por lo tanto, es de
fundamental importancia comprender los mecanismos involucrados en determinar que una
especie logre una invasion exitosa (Levine et al., 2003). En particular, los estudios a escala
local son necesarios para comprender como las especies invasoras responden al cambio
climatico de una forma mas precisa (Thuiller et al., 2005; Milbau et al., 2009; Valladares et
al., 2014). A esta escala de analisis, las caracteristicas del ambiente y de las especies tanto
invasoras como nativas son los principales factores involucrados en determinar el éxito de
una invasion (Theoharides & Dukes, 2007; Catford et al., 2009; Milbau et al., 2009). Es
decir, la presencia y abundancia de las especies dependerian en forma simultanea tanto de
las caracteristicas de las especies invasoras y residentes como de su ajuste a las
condiciones ambientales del sitio (Leishman et al., 2010; Ordonez & OIff, 2013) y en
consecuencia ambos factores deberian ser incorporados conjuntamente en los estudios de
invasiones bioldgicas. La presente Tesis pretende aportar en este sentido, al indagar en
como los patrones de distribucidn de las especies lefiosas invasoras de las Sierras Chicas de
Cordoba estan influenciados por las diferencias en las estrategias funcionales entre
invasoras y nativas y/o en la capacidad de ajustar sus estrategias funcionales en respuesta a
la heterogeneidad en la disponibilidad de recursos propia de un ambiente serrano.

En parcial acuerdo a la hipotesis general de esta Tesis, la distribuciéon y dominancia
de lefiosas invasoras en ambientes serranos con una alta presion de propagulos y alta
heterogeneidad ambiental se relacionaria con una diferenciacidon funcional con respecto a
las especies nativas. Pero contrariamente a lo postulado en la mayoria de los casos no seria
el resultado de una mayor plasticidad fenotipica para ajustarse al ambiente. Es decir, en
general la dominancia de las especies leflosas invasoras estudiadas no se relacionaria con
una elevada plasticidad fenotipica sino con una ventaja constitutiva, determinada por una
mayor eficiencia en el transporte del agua e inversion en biomasa foliar que las especies
nativas. Resultados similares se han observado en estudios recientes en los cuales las
especies invasoras no exhiben una mayor plasticidad fenotipica que las especies nativas

(Peperkorn et al., 2005; Godoy et al., 2011; Palacio-Lopez & Gianoli, 2011), sino que,
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poseen ciertos atributos que les confieren una mayor habilidad competitiva (Godoy et al.,
2011, 2012). Esta diferenciacién funcional con las especies nativas, les brindaria una
ventaja competitiva a las especies invasoras en ambientes con una mayor disponibilidad de
recursos, lo cual se condice con la segregacion espacial observada entre las distintas
comunidades de lefiosas. Es decir, las invasoras estudiadas estan dominando las
comunidades lefiosas principalmente en aquellos ambientes con una mayor disponibilidad
de nutrientes y humedad en el suelo (ver Capitulo II). No obstante, la invasora Pyracantha
angustiolia constituye una excepcion a este patron general, ya que, por un lado, domina
comunidades lefiosas en ambientes con una menor disponibilidad de nutrientes y humedad
en el suelo (ver Capitulo II), y, por otro lado, presenta caracteristicas funcionales y una
plasticidad fenotipica similar a algunas especies nativas (ver Capitulos Il y IV). Esto suma
evidencias a la existencia de estrategias alternativas entre las lefiosas invasoras que
coexisten en la region (Tecco et al., 2013). En particular, la estrategia de seguridad en el
transporte del agua con una baja inversidn en biomasa foliar sumado a la elevada
plasticidad fenotipica de P. angustiolia le conferiria la capacidad de establecerse en
ambientes con una menor disponibilidad de recursos, a diferencia de las demas invasoras
con estrategias que las benefician en condiciones de mayor disponibilidad de recursos. La
existencia de estas dos estrategias condicionaria los patrones de distribucion y expansion
de las invasoras impactando en la dindmica de las comunidades vegetales de las Sierras
Chicas de Cordoba. La mayor eficiencia en el transporte del agua y la gran inversion en
biomasa foliar podria incrementar la expansion en el paisaje de las invasoras en el contexto
de cambio climatico mundial (Nufiez, 2007a, b; IPCC, 2007; Rockstrom et al., 2009), en
especial en los ambientes con una mayor disponibilidad de recursos. Mas aun, la capacidad
de ajustarse a condiciones de menor disponibilidad de recursos permitiria la colonizacion
y/o persistencia en condiciones menos favorables. En conjunto, los patrones observados en
esta Tesis plantearian un escenario en el cual las especies invasoras persistirian y
ampliarian sus rangos de distribucion hacia nuevas areas (Matesanz et al., 2010) con el
potencial de transformarse en las especies dominantes del Bosque Serrano (Hoyos et al.,
2010; Giorgis, 2011; de la Casa et al., 2006), debido a que desplazarian competitivamente,

o impedirian la regeneracion, de las especies nativas.
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“Composicion de especies leiiosas en comunidades invadidas en las Sierras Chicas de

Cordoba, Argentina: su relacion con factores ambientales locales”

A escala regional se ha observado que la invasion por especies lefiosas esta fuertemente
asociada con la alta presion de propagulos que supone la proximidad a caminos y centros
poblados (Colautti et al., 2006; Hoyos et al., 2010; Gavier-Pizarro et al., 2010, 2012;
Giorgis et al., 2011b). Sin embargo, las caracteristicas del ambiente al que arriban dichos
propagulos constituye un filtro que opera a escala local y condiciona el establecimiento y
éxito de una invasion (Alpert, 2000; Catford et al., 2009). En efecto, a esta escala, las
condiciones fisicas del ambiente adquieren gran importancia como estructuradores de la
distribucion de la vegetacion (Woodward, 1987). En este sentido y de acuerdo con la
primera prediccion, se observo una segregacion espacial en la distribucidn de la vegetacion
lefiosa. Su relacion con caracteristicas ambientales contrastantes sugiere que esta se
relacionaria con una capacidad diferencial de las especies para utilizar los recursos
disponibles en los distintos ambientes. Las cinco comunidades de lefiosas identificadas se
asociaron a condiciones ambientales particulares y estuvieron en su mayoria dominadas
por alguna de las cuatro lefiosas invasoras estudiadas (Fig. 2.1). A su vez, las dos
comunidades dominadas o codominadas por nativas (matorrales y bosques de Condalia
buxifolia y Lithraea molleoides), no solo se encontraron invadidas por lefiosas exoéticas
(Tabla 2.1) sino que se asociaron a condiciones ambientales similares a alguna de las
comunidades dominadas por especies invasoras (Tabla 2.3). De acuerdo con los patrones
observados, la dindmica de la vegetacion a escala local estaria siendo significativamente
afectada por las leflosas exdticas invasoras, conformando ensambles lefiosos dominados
por distintas especies exoticas invasoras que estarian desplazando a las nativas. La
aparente segregacion ambiental observada, sugiere que las especies invasoras tienen una
capacidad potencial para establecerse en casi todos los ambientes en las Sierras Chicas de

Cordoba, variando la identidad de la invasora.

“Comparacion funcional de especies lefiosas invasoras y nativas a lo largo del espectro de
la economica foliar, la dimension del transporte de agua y ciertos caracteres indicadores

de la inversion en biomasa foliar”

La comparacion entre especies invasoras y nativas de una comunidad o ecosistema basada

en caracteres funcionales relacionados con la adquisicion y uso de recursos ha permitido

94



avanzar en la comprension de los mecanismos que estan por detrds de los procesos de
invasion (Leishman et al. 2010; Ordonez et al., 2010; Tecco et al., 2010). En particular, se
ha observado que el éxito de una especie invasora estaria relacionado, en parte, a como sus
atributos coinciden o se diferencian de los de las especies nativas con las que coexisten
(Hutchison, 1959; Keddy, 1992; Smith & Knapp, 2001; Pokorny et al., 2005; Lambdon et
al., 2008). Tanto en el Bosque Serrano como en otros ecosistemas del mundo se ha
observado que las especies invasoras se diferenciarian de las especies nativas al exhibir un
conjunto de atributos funcionales que determinan una mayor tasa de adquisicion y uso de
recursos (Stratton et al., 2000; Gurvich et al., 2005; Leishman et al. 2007, 2010; Ordonez
et al., 2010; Tecco et al., 2010; Zeballos et al., 2014a). En este sentido y de acuerdo a la
segunda prediccion, a pesar de que se observd un patron general, en el cual las especies
lefiosas invasoras evaluadas exhibieron ciertos atributos que permiten una mayor tasa de
adquisicion y uso de recursos que las especies nativas, no todas las invasoras presentaron
el mismo sindrome funcional. Principalmente, la diferenciacion funcional entre invasoras y
nativas estuvo determinada por los caracteres vinculados a la dimension del transporte de
agua y a la inversion en biomasa foliar, mientras que, el espectro de la economia foliar
tuvo una relevancia secundaria. Este patron podria ser el reflejo de la fluctuacidon temporal
en la disponibilidad de agua en las Sierras Chicas de Cérdoba, con una marcada estacion
seca invernal (De Fina, 1992), que habria estructurado los atributos funcionales de su
vegetacion, particularmente aquellos vinculados con la dimension del transporte de agua.
En particular, las especies nativas se caracterizaron por una baja capacidad de conducir
agua (estrategia de seguridad) y una baja inversidn en biomasa, lo cual reflejarian su
adaptacion y ajuste a la sequia estacional del sistema. El costo de dicha estrategia es que no
permite incrementar la adquisicion de agua en los periodos de lluvias, principalmente
debido a restricciones biofisicas en su sistema de conduccioén (Schwinning & Sala, 2004).
Este excedente de agua en la estacion de lluvias podria interpretarse como un nicho
vacante ocupando una ventana temporal, que seria aprovechado por las especies invasoras
(Davis et al., 2000; Shea & Chesson, 2002; Hierro et al., 2005; Silvertown et al., 2014). Al
exhibir ciertos atributos que maximizan la capacidad de conduccion de agua (estrategia de
eficiencia), las especies invasoras podrian capitalizar los pulsos de agua en la temporada de
lluvia (Schwinning & Sala, 2004), lo cual favoreceria su establecimiento en el ecosistema
invadido (Chesson et al., 2004; Silvertown et al., 2014). Ademas, las especies invasoras
tendrian una aptitud diferencial a la nativas dada por la mayor inversion en biomasa foliar,

la cual les conferiria una ventaja competitiva que eventualmente podria conducir al
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desplazamiento de las nativas (MacDougall et al., 2009). Mas aun, es posible que el
proceso de invasion de estas especies se haya incrementado como consecuencia del
aumento en las precipitaciones que ha ocurrido desde mediados del siglo pasado (de la
Casa et al., 20006).

A pesar de este patrén general de diferenciacion funcional, también se observd
cierta superposicion entre algunas nativas y la invasora P. angustifolia. Ademads, esta
especie se diferencid de las demds invasoras, principalmente en atributos vinculados al
espectro de la economia foliar (Fig. 3.2), sumando evidencias a que no existiria un
sindrome funcional Unico entre las especies invasoras que dominan ensambles lefiosos del
Bosque Serrano de Cordoba (PysSek & Richardson, 2007; Tecco et al., 2013). La existencia
de mas de una estrategia funcional entre las especies invasoras les permitiria utilizar los
recursos de manera diferenciada lo cual redundaria en una mayor diversidad de ambientes

invadidos (por ¢j., Capitulo II; Zeballos et al., 2014; Silvertown et al., 2014).

“Plasticidad fenotipica de especies lefiosas invasoras y nativas a lo largo de un gradiente

local de disponibilidad de nutrientes y humedad del suelo™

La plasticidad fenotipica es considerada como uno de los principales mecanismos con los
que una especie invasora hace frente a la heterogeneidad ambiental en los sitios donde
invade (Alpert, 2000; Daehler, 2003). En este sentido, distintos estudios han observado que
las invasoras a través de una gran plasticidad fenotipica se adaptarian rapidamente a la
heterogeneidad en la disponibilidad de los recursos en las comunidades que invaden e
incluso podrian desplazar a las especies menos plasticas (Niinemets et al., 2003; Burns &
Winn, 2006; Funk, 2008; Schumacher et al., 2009; Davidson et al., 2011). Sin embargo, los
principales resultados del Capitulo IV contradicen de forma parcial estos antecedentes y a
la tercera prediccion de esta Tesis, debido a que se observo que las especies invasoras
presentan en general una baja plasticidad fenotipica. Por el contrario, las especies nativas si
mostraron una gran plasticidad fenotipica en respuesta a la heterogeneidad ambiental del
sistema modificando algunos de sus atributos vinculados al transporte del agua. Esto indica
que las especies invasoras tendrian una baja capacidad de modificar sus estrategias
funcionales para adaptarse a la heterogeneidad ambiental de las Sierras Chicas de Cordoba.
No obstante, esta baja plasticidad fenotipica podria ser el resultado de una preadaptacion

en su lugar de origen a ciertas caracteristicas en particular o del desarrollo de un fenotipo
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optimo a ciertas condiciones ambientales, ambos procesos disminuirian la variabilidad
genética (Sakai et al.,, 2001; Palacio-Lopez & Gianoli, 2011), limitando la plasticidad
fenotipica (Pigliucci et al., 2006), pero seleccionando una alta capacidad competitiva en
determinadas condiciones ambientales. En este sentido, las invasoras al poseer ciertos
atributos medios relacionados con una alta tasa de adquisicién y uso de recursos (ver
Capitulo III; Leishman et al., 2007, 2010; Tecco et al., 2010; Zeballos et al., 2014a),
tendrian el potencial de desplazar competitivamente a las especies residentes en ambientes
con una gran disponibilidad de recursos. Nuevamente, la excepcidon a este patron general
fue la invasora P. angustifolia, que exhibi6 una plasticidad fenotipica similar a las nativas
mas plasticas, lo cual le permitiria establecerse en un amplio rango de condiciones
ambientales. Es decir, tanto en términos de estrategias funcionales (ver Capitulo III) como
de plasticidad fenotipica (ver Capitulo 1V), existiria mas de un mecanismo que permite a
una invasora establecerse y dominar las comunidades lefiosas a lo largo de los gradientes
ambientales que caracterizan el Bosque Serrano. Esto tendria implicancias directas en la
dinamica de las comunidades invadidas (ver mds abajo; Horn, 1975; Simberloft & Holle,

1999; Tecco et al., 2006).

“La dominancia de las principales invasoras en una region de las Sierras Chicas de
Cordoba seria explicada por mecanismos alternativos que involucran una adaptacion

local o una elevada plasticidad fenotipica™

En esta Tesis se ha observado un patron general que es recurrente en la bibliografia de
ecologia de invasiones, sobre todo en estudios con un enfoque comparativo entre especies
invasoras y residentes de una comunidad/ecosistema en base a caracteristicas funcionales
relacionadas con la adquisicion y uso de recursos (Leishman et al., 2007, 2010; Tecco et
al., 2010, 2013; Ordonez et al., 2010; Zeballos et al., 2014a). Es decir, al comparar el
conjunto de especies invasoras y nativas, sin discriminar segun la identidad de las especies,
las invasoras se diferencian de las nativas en ciertos atributos que determinan una ventaja
competitiva de las primeras sobre las segundas (Grotkopp et al., 2002; Burns, 2006;
Grotkopp & Rejmanek 2007). Sin embargo, los patrones de diferenciacion descriptos en
esta Tesis reflejan la importancia de mantener la identidad de cada una de las especies en
los estudios comparativos entre especies invasoras y residentes de una

comunidad/ecosistema. Principalmente, debido a que las especies invasoras no exhibieron
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un unico mecanismo con el cual se establecerian y expandirian en las Sierras Chicas de
Cordoba. En este sentido, entre las especies invasoras se observaron dos mecanismos
alternativos. Por un lado, las invasoras Celtis australis, Cotoneaster glaucophyllus y
Ligustrum lucidum no tendrian la capacidad de modificar sus estrategias funcionales a lo
largo del gradiente ambiental debido a su baja plasticidad fenotipica (ver Capitulo IV). No
obstante, tendrian una estrategia funcional de mayor eficiencia en el transporte del agua y
mayor inversion en biomasa foliar que les conferiria mayores tasas de crecimiento que las
especies nativas (Vander Willigen & Pammenter, 1998; Reich et al., 2003; Grady et al.,
2013), sobre todo en ambientes con alta disponibilidad de recursos (ver Capitulo III)
promoviendo su dominancia en dichos ambientes (ver Capitulo II). Es decir, este conjunto
de invasoras eficientes (C. australis, C. glaucophyllus y L. lucidum) expresarian un
fenotipo Optimo adaptado a los ambientes con una mayor disponibilidad de recursos
(Pigliucci et al., 2006; Crispo, 2007; Palacio-Lopez & Gianoli, 2011), en los cuales
tendrian una ventaja competitiva sobre las especies nativas. El segundo mecanismo seria el
descripto para la invasora P. angustifolia. Esta invasora presentd una estrategia funcional
mas conservadora y segura en la adquisicion y uso de recursos que las demas invasoras,
pero con una mayor plasticidad fenotipica, lo cual permitiria que esta especie modifique
sus atributos funcionales en respuesta a los gradientes ambientales (ver Capitulo IV). De
ahi que esta especie tendria el potencial de establecerse y dominar en una gran diversidad
de ambientes (ver Tabla 2.1), incluyendo aquellos con una baja disponibilidad de recursos
(Funk, 2008), como los pajonales (ver Capitulo II). Ademas, la estrategia funcional que
exhibid P. angustifolia, la cual es similar a algunas especies nativas y se diferencia de las
demas invasoras seleccionadas le brindaria la capacidad de colonizar sitios con una baja
disponibilidad de recursos y,a su vez, determinaria una mayor tasa de crecimiento que las
especies nativas a las cuales podria desplazar competitivamente. En conjunto, la existencia
de estos dos mecanismos alternativos de invasion en las Sierras Chicas de Cérdoba plantea
un escenario en el cual las distintas especies invasoras desplazarian paulatinamente a las
especies nativas transformandose en las especies dominantes del Bosque Serrano
independientemente de la disponibilidad de recursos en el ambiente.

Los dos mecanismos de invasion mencionados para las especies invasoras podrian
también usarse andlogamente para interpretar las diferencias entre las especies nativas. Es
decir, al igual que las invasoras con una estrategia de eficiencia en el transporte del agua y
con una gran inversion en biomasa foliar, L. molleoides mostré una baja capacidad de

modificar su estrategia funcional, como consecuencia de su baja plasticidad fenotipica (ver
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Capitulo III y IV), pero exhibid una mayor eficiencia en el transporte del agua que las
demas nativas y dominé las comunidades de los ambientes con una mayor disponibilidad
de recursos (ver Capitulo II y III). Es decir, esta especie también podria haber desarrollado
un fenotipo optimo adaptado a las condiciones de mayor disponibilidad de recursos, en las
cuales, por su estrategia funcional, tendria una mayor habilidad competitiva que el resto de
las especies nativas (ver Capitulo III). Por otro lado, las demés especies nativas, al igual
que P. angustifolia, serian mas seguras en su sistema de conduccidn pero lo compensarian

con una alta plasticidad fenotipica vinculada al transporte del agua.

Implicancias para la conservacion

Dada la creciente problematica ambiental que supone el reemplazo de remanentes de
Bosque Serrano por comunidades dominadas por lefiosas invasoras, es importante
identificar areas prioritarias a proteger y restaurar, centrandose en determinados sectores,
fisonomias y comunidades floristicas, con el objetivo de garantizar determinados servicios
ecosistémicos (por ej., proteccion de cuencas hidricas). Si bien el disefio experimental de
esta Tesis no fue realizado con el objetivo de responder preguntas vinculadas a la
restauracion y conservacion del sistema, algunos patrones observados podrian ser de
relevancia a estos fines. En particular, el patron de segregacion ambiental observado entre
las especies invasoras constituiria informacion util en el disefio de un programa de control
de especies invasoras. Por ejemplo, se podrian priorizar las acciones de control en los
distintos ambientes donde son dominantes, como en los sitios con una mayor humedad en
el suelo. No obstante, dado que los programas de erradicacién de especies exoticas son
muy costosos y laboriosos (Mark & Dickinson, 2008), se sugiere como prioritario la
implementacion de un programa de manejo centrado en el control de L. lucidum, la
principal invasora de las Sierras Chicas de Cérdoba (Giorgis et al., 2011b; Gavier-Pizarro
et al., 2012). En este sentido, a partir de los patrones descriptos en esta Tesis, seria
conveniente focalizarse en dos areas, los pajonales y las laderas con orientacion sur. En los
pajonales seria necesario erradicar localmente a la especie P. angustifolia, ya que una vez
establecida generaria ciertas condiciones microclimaticas que favoreceria el reclutamiento
de otras especies invasoras, en especial de L. lucidum (Simberloff & Holle, 1999; Mack,
2003; Tecco et al., 2006, 2007). De esta forma se impediria que L. /ucidum se establezca
en ambientes que por su propia estrategia funcional le son adversos y, se restablecerian las

comunidades de C. buxifolia. La importancia de focalizar programas de control en laderas
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con orientacion al sur, se debe a que es el tipo de ambiente donde L. lucidum tendria, al
menos en la actualidad, su mayor desarrollo. Al controlar su reclutamiento en estos
ambientes, se facilitaria la recuperacion de bosques de L. molleoides, al tiempo que se
disminuiria la principal fuente de propagulos de L. lucidum desde esos bosques hacia otras
areas que le son menos favorables, como los pajonales y matorrales. Vale destacar que la
planificacion de una restauracion del sistema serrano debe tener en cuenta el legado
edafico que conlleva la dominancia de una invasora, ain luego de erradicarla localmente
(Marchante et al., 2009; Grman & Suding, 2010). En este sentido, los impactos
ecosistémicos de las invasiones sobre la biota del suelo, el ciclado de nutrientes y otros
procesos asociados, son dificiles de predecir (Mack & D’Antonio, 2003; Ehrenfeld, 2003,
2004; Levine et al., 2003; Wolfe & Klironomos, 2005; Strayer et al., 2006; Furey et al.,
2014), pudiendo comprometer la recolonizacién de las especies nativas y requerir
actividades de enmienda por parte de los restauradores (Marchante et al., 2009; Grman &
Suding, 2010).

Por ultimo, es interesante destacar la presencia y dominancia de la invasora C.
australis. Antecedentes previos en la region han reportado su presencia ocasionalmente
(Giorgis et al., 2011a), pero nunca como un elemento dominante de las comunidades
serranas. En nuestra drea de estudio, ésta fue la unica especie invasora que compartio
dominancia con lefiosas tipicas del bosque nativo como L. molleoides. Seria importante
estudiar si este comportamiento se mantiene en el tiempo, o si C. australis eventualmente
excluye competitivamente a las especies nativas y logra formar comunidades mono
especificas. Estas evidencias alertan sobre el potencial invasor de la especie, y podrian
estar indicando que C. australis se encuentra en una primera fase de invasion (sensu Mack
et al., 2000), lo cual minimizaria los costos y aumentaria las probabilidades de éxito de un

eventual programa de erradicacién (Hulme, 2006).

Consideraciones finales

En este estudio la plasticidad fenotipica es abordada desde un enfoque sensu lato (Richards
et al., 2006; Valladares et al., 2006), con la finalidad de alcanzar una comprension de los
mecanismos involucrados en el proceso de invasion en el contexto ecoldgico donde se
desarrollan las especies (Gianoli & Valladares, 2012). Esta aproximacidn tiene sus
limitaciones (ver mds abajo) pero ofrece un escenario mas real que los experimentos en un

jardin comun o invernadero, en donde las condiciones ambientales son simplificadas a un
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escenario estandar, el cual no suelen representar fielmente lo que ocurre en la naturaleza
(Hulme, 2008). Por el contrario, en esta tesis se quiere extender este concepto y poner en el
mismo nivel a la plasticidad fenotipica y a la variabilidad fenotipica en especies lefiosas
para de esta forma poner un mayor énfasis en el fenotipo, en la representatividad del
genotipo, y reconocer que cualquier cambio fenotipico inducido por el ambiente es
legitima plasticidad (Hulme, 2008; Gianoli & Valladares, 2012). De esta forma, este
enfoque permitiria evaluar la existencia de patrones generales en un mayor nimero de
individuos y escenarios. Los estudios mas experimentales, se podrian realizar a posteriori
para confirmar los patrones observados a campo (Hulme, 2008). A la luz de los resultados
en esta Tesis, seria de gran importancia elaborar un estudio experimental de jardin comun
que permita corroborar la aparente existencia de plasticidad fenotipica y de adaptacion
local en las especies evaluadas en esta Tesis.

La aproximacion adoptada en esta Tesis para evaluar plasticidad fenotipica tiene
algunas limitaciones. Estas serian principalmente, la falta de un control filogenético en las
comparaciones entre especies invasoras y nativas, y la ausencia de datos del valor
adaptativo de las respuestas plasticas observadas. Es decir, la plasticidad fenotipica
observada en las distintas especies no brindaria informacion de su valor adaptativo como
consecuencia de que no se ha podido relacionar la plasticidad con algin indicador de la
aptitud de las especies a lo largo del gradiente ambiental. Sin embargo, la comparacion
entre las especies mas que evaluar diferencias entre pares de especies que estén
relacionadas filogenéticamente, se enfoca en comparar las lefiosas invasoras y nativas con
capacidad de dominar en términos de abundancia los ensambles lefiosos de las Sierras
Chicas de Cérdoba. Es decir, compara las especies con mayor efecto en los procesos
ecosistémicos y la dinamica de las comunidades (Grime, 1998). Los patrones descriptos en
esta Tesis poseen gran relevancia debido a que existen pocos trabajos que incorporen, en
simultaneo, la evaluacion de aspectos ambientales en relacion a la abundancia de las
especies, las estrategias funcionales de las especies en esos ambientes y la capacidad de
modificar dichas estrategias a lo largo del gradiente ambiental in situ. Los patrones
observados resaltan la importancia de incorporar estos tres aspectos en un mismo estudio,
debido a que el éxito que tienen las invasoras al establecerse y expandirse en las Sierras
Chicas de Cordoba se encuentra afectado por una multiplicidad de factores que actian de
forma conjunta.

Otro punto a destacar es la segregacion espacial observada en la distribucion de las

especies invasoras y su relacion con caracteristicas ambientales especificas. Esto plantea la
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inquietud de si las diferencias en la calidad edafica entre las comunidades lefiosas
corresponden a una condicion preexistente o representan, mas bien, una consecuencia del
establecimiento de la especie invasora que, en este ultimo caso, estaria actuando como un
ingeniero ecosistémico (Crooks, 2002). En consecuencia, seria oportuno realizar estudios
experimentales complementarios evaluando si las especies invasoras tienen la capacidad de
modificar las condiciones ambientales en los sitios que invaden (por ej., Yelenik et al.,
2004; Grman & Suding, 2010; Furey et al., 2014).

En la actualidad, como se ha observado, la region esta siendo invadida
principalmente por especies con una estrategia de rapido crecimiento, lo cual lleva a
preguntarse: ;Por qué entre las especies nativas dominantes no se observan especies con
una estrategia de rapido crecimiento? Una posible explicaciéon podria estar relacionada
tanto con el origen biogeografico de las especies del Bosque Serrano, las cuales son
especies chaquefias con caracteristicas xerdfiticas bien marcadas, en conjunto con el
aislamiento que exhiben las montafias de Cérdoba, el cual probablemente habria impedido
la llegada de especies con una estrategia de rapido crecimiento como, por ejemplo, del
bosque templado de los Andes, tanto en el Sur del pais (por ej., especies de Nothofagus
spp), o en el norte (por ej., Alnus acuminata). No obstante, no se puede descartar que el
creciente aumento en las temperaturas y las precipitaciones que se viene observado desde
hace unas décadas atrds y, los incrementos predichos a futuro (Nufiez et al., 2007a, b;
IPCC, 2007), estén promoviendo el establecimiento de especies invasoras con estrategias
constrastantes a las especies residentes de las Sierras Chicas de Cérdoba. En concordancia,
al menos seis especies nativas de regiones fitogeograficas mas calidas y humedas
(Bahuinia forficata, Lantana camara, Manihot grahamii, Jacaranda mimosifolia,
Phytolacca dioica y Schinus areira) se encuentran naturalizadas y en expansion en los
ecosistemas serranos de Cordoba (Giorgis & Tecco 2014). En consecuencia, nuevos
estudios deberian investigar sobre la importancia del contexto biogeografico en la
comprension del proceso de invasidn (Hierro et al., 2005), debido a que las Sierras Chicas
de Cérdoba tienen claramente el potencial de soportar especies con caracteristicas mas
mésicas, o al menos comunidades con una mayor biomasa, lo cual podria haber sido
impedido de forma natural por el origen biogeografico de las especies y el aislamiento de
la region. Por otro lado, factores, como los cambios a largo plazo en el clima podrian estar

involucrados en determinar la presencia y abundancia de este tipo de vegetacion.
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Apéndice 2.1
Listado de especies lefiosas censadas en el area de estudio. Se indica el valor de importancia (Vi)
relativo al area total muestreada (31 parcelas). Este indice es la media entre la abundancia relativa y

la densidad relativa.

- Form .
Familia dg Vi(?a Vi

Especies nativas

Acacia caven (Molina,) Molina var, caven Fabaceae Arbusto 1,31
Acanthostyles buniifolius (Hook, & Arn,) R, M, King & H, Rob Asteraceae Arbusto 0,03
Celtis ehrenbergiana (Klotzsch) Liebm Cannabaceae Arbol 1,10
Cestrum parqui L'Hér Solanaceae Arbusto 0,02
Colletia spinosisima J, F, Gmel Rhamnaceae Arbusto 0,13
Condalia buxifolia Reissek Rhamnaceae Arbusto 1,57
Condalia microphylla Cav Rhamnaceae Arbusto 0,01
Condalia montana A, Cast Rhamnaceae Arbusto 0,47
Heterothalamus alienus (Spreng,) Kuntze Asteraceae Arbusto 0,26
Kageneckia lanceolata Ruiz & Pav Rosaceae Arbusto 0,01
Lithraea molleoides (Vell,) Engl Anacardiaceae  Arbol 2,24
Porlieria microphylla (Baill,) Descole, O 'Donell & Lourteig Zygophyllaceaec Arbusto 0,05
Schinus fasciculatus (Griseb,) I, M, Johnst, var, fasciculatus Anacardiaceae  Arbusto 0,76
Zanthoxylum coco Gillies ex Hook, f, & Arn Rutaceae Arbol 0,15
Especies invasoras

Celtis australis L Celtidaceae Arbol 2,04
Cotoneaster glaucophyllus Franch, f, serotinus (Hutch,) Stapf ~ Rosaceae Arbusto 2,72
Gleditsia triacanthos L Fabaceae Arbol 0,47
Lantana camara L Verbenaceae Arbusto 0,02
Ligustrum lucidum W, T, Aiton Oleaceae Arbol 3,74
Ligustrum sinensis Lour Oleaceae Arbusto 0,05
Morus alba L Moraceae Arbol 0,04
Pinus halepensis Mill Pinaceae Arbol 0,01
Pyracantha angustifolia (Franch,) C, K, Schneid Rosaceae Arbusto 2,63
Pyracantha coccinea M, Roem Rosaceae Arbusto 0,16
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Apéndice 3.1

Graficos de cajas para las ocho especies evaluadas en la Tesis entre los distintos caracteres
funcionales, tanto los relacionados con la dimension del transporte de agua (Figura 1),
como a el espectro de la economia foliar y la inversion en biomasa foliar (Figura 2).
Letras distintas indican diferencias significativas, evaluadas a través de un modelo mixto,
en el cual la especie fue tomada como variable fija y, la ladera donde fue muestreado el

individuo, se tomd como variable aleatoria.
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Figura S3.1. Graficos de cajas para las ocho especies evaluadas en la Tesis en cuanto a los
caracteres funcionales relacionados con la dimension del transporte de agua. A, AF.y., area foliar
efectiva (mmz); B, AF/AC, area foliar total por area de conduccidon (mmz/mmz); C, D,, densidad de
lefio (g/ml); D, CSA,, contenido saturado de agua de lefio (%). Abreviaturas de las especies: Aca
cav, Acacia caven; Cel aus, Celtis australis; Cel ehr, Celtis ehrenbergiana; Con bux, Condalia
buxifolia; Cot gla, Cotoneaster glaucophyllus; Lig luc, Ligustrum lucidum; Lit mol, Lithraea
molleoides; Pyr ang, Pyracantha angustifolia. Cajas blancas, especies nativas; Cajas grises,

especies invasoras. Letras distintas indican diferencias significativas.
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Figura S3.2. Graficos de cajas para las ocho especies evaluadas en la Tesis en cuanto a los
caracteres funcionales relacionados con el espectro de la economia foliar y la inversion en biomasa
foliar. A, AFE, area foliar especifica (mmz/mg); B, CMS,, contenido de materia seca de hoja
(mg/g); C, AF/MT, érea foliar total por masa total (mm?/g); D, FMF, fraccién de masa foliar (%).
Abreviaturas de las especies: Aca cav, Acacia caven; Cel aus, Celtis australis; Cel ehr, Celtis
ehrenbergiana; Con bux, Condalia buxifolia; Cot gla, Cotoneaster glaucophyllus; Lig luc,
Ligustrum lucidum; Lit mol, Lithraea molleoides, Pyr ang, Pyracantha angustifolia. Cajas blancas,

especies nativas; Cajas grises, especies invasoras. Letras distintas indican diferencias significativas.
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Apéndice 4.1.

Correlaciones Spearman para cada una de las especies tanto invasoras como nativas, entre
los distintos caracteres funcionales relacionados al espectro de la economia foliar, la
dimension del transporte de agua y a la inversion en biomasa foliar y las variables
ambientales medidas en 16 laderas de las Sierras Chicas de Cordoba. Se presenta una tabla

para cada una de las especies (S4.1.1 — S4.1.8).

Tabla S4.1.1. Correlaciones Spearman entre los caracteres funcionales medidos en 25 individuos
de la especie nativa Acacia caven y las distintas variables ambientales medidas, tanto topograficas

como edaficas, en 16 laderas de las Sierras Chicas de Cordoba.

Dimension del transporte de agua Esp ectryo de .la I.nversio'n en

economia foliar ~ biomasa foliar

AF/AC  AFy D CSA, AFE CMS, AF/MT FMF

Pendiente -0,41" 0,04 0,18 -0,47" -0,677" -0,08 0,61 021

Orientacion Este-Oeste -0,24 -0,16 -0,04 -0,01 0,02 -0,23 -0,10 -0,17
Orientacion Sur-Norte 0,06 0,21 -0,06 0,00 0,17 -0,19 0,12 0,03
Humedad del suelo 0,52 0,58  -0,50" 030 0,11 -0,11 0,40 0,37

Compactacion 0,30 -0,08 0,07 0,09 -0,14 0,28 0,19 0,10
Profundidad de suelo 0,31 0,09 -0,10 0,07 0,01 0,21 0,21 0,22

Densidad aparente -0,60”"  -0,20 0,33 0,30 -0,55" 0,22 -0,64™ 0,30
Materia orgénica 0,12 0,43" -0,32 0,02  -0,04 -0,08 0,09 0,07

Nitrégeno total 0,05 0,36 0,29 0,01  -0,05 0,03 0,00 -0,02

Fosforo 0,00 0,07 -0,09 0,12 038 -0,11 0,16 0,22
pH 0,22 0,00 0,00 021 -0,27 0,16 0,05 0,29
Conductividad eléctrica 0,38 0,677  -0,39 0,43 0,15 -0,25 0,33 0,30

Abreviaturas: AF/AC, Area foliar total por 4rea de conduccion (mm’/mm?); AF.., Area foliar efectiva (mm?); Dy,
Densidad de lefio (g/ml); CSA,, Contenido saturado de agua del lefio (%); AFE, Area foliar especifica (mm?*/mg);
CMS,, Contenido de materia seca foliar (%); AF/MT, érea foliar total por masa total (mm?/g); FMF, Fraccién de
area foliar (%).

* p<0,05; ** p<0,01; *** p<0,001.
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Tabla S4.1.2. Correlaciones Spearman entre los caracteres funcionales medidos en 19 individuos

de la especie nativa Celtis ehrenbergiana y las distintas variables ambientales medidas, tanto

topograficas como edéficas, en 16 laderas de las Sierras Chicas de Cordoba.

Dimension del transporte de agua

Espectro de la

Inversion en

economia foliar ~ biomasa foliar

AF/AC  AF. D CSA, AFE CMS, AFMT FMF

Pendiente -0,04 021 023 -0,54" -003 025 -0,19 0,20

Orientacion Este-Oeste  -0,38 0,11 008 -0,76"" -0,07 041 0,21 -0,32
Orientacion Sur-Norte 0,23 0,32 0,18 0,17 0,54" -0,29 0,62 0,31
Humedad del suelo 0,38 -0,05 008 0,17 039  -0,15 0,22 0,27

Compactacion -0,35 0,11 -0,10 -0,52° -0,19 0,15 0,31 0,38

Profundidad de suelo 0,00 0,28 -0,04 0,00 0,06 0,18 0,34 0,24

Densidad aparente -0,43 -0,04 -0,12 -0,66"" -0,37 0,38 -0,40 -0,32
Materia orgénica 0,38 0,19 0,11 0,06 0,09 -0,36 0,26 0,37
Nitrogeno total 0,35 0,08 009 0,14 0,01 0,37 0,17 0,33
Fosforo 0,24 0,05 017 034 0,09 0,04 0,13 0,01

pH 0,29 021 025 -0,11 0,56°  -0,10 0,23 -0,09
Conductividad eléctrica 0,25 0,15 020 0,09 0,32 -0,08 0,21 0,01

Abreviaturas: AF/AC, Area foliar total por area de conduccion (mm”/mm”); AF.g, Area foliar efectiva (mm”);
D), Densidad de lefio (g/ml); CSA,, Contenido saturado de agua del lefio (%); AFE, Area foliar especifica
(mm*/mg); CMS,, Contenido de materia seca foliar (%); AF/MT, 4rea foliar total por masa total (mm?/g); FMF,

Fraccion de area foliar (%).
*, p<0,05; %%, p < 0,01; ***, p <0,001.
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Tabla S4.1.3. Correlaciones Spearman entre los caracteres funcionales medidos en 17 individuos

de la especie nativa Condalia buxifolia y las distintas variables ambientales medidas, tanto

topograficas como edéficas, en 16 laderas de las Sierras Chicas de Cdordoba.

Dimension del transporte de agua

Espectro de la

Inversion en

economia foliar ~ biomasa foliar

AF/AC  AFy D CSA; AFE CMS, AF/MT FEMF

Pendiente 0,01 040 -029 -034  -035 0,08 -0,09 -0,06
Orientacion Este-Oeste 0,24 035 -0,08 -0,18  -0,19 0,00 0,23 0,14
Orientacion Sur-Norte 0,13 022 005 -0,19 -0,14 -0,13 0,13 0,18
Humedad del suelo 0,46 023  -0,53" 026 0,18 -0,26 0,34 0,30
Compactacion -0,18 030 -0,04 -0,07 0,19 -0,09 0,22 0,29
Profundidad de suelo -0,06 0,12 027 0,10 0,10 0,06 0,07 0,10
Densidad aparente -0,32 0,07 -0,02 -042  -037 034 -0,36 -0,36
Materia organica 0,32 0,34 -0,57" 0,14 0,37 -0,53" 0,16 0,13
Nitrogeno total 0,32 036 -0,58" 0,15 0,38 052" 0,17 0,13
Fosforo -0,13 0,15 0,19 054 030 -0,14 -0,18 -0,25
pH 0,45 023 -0,41 0,06 0,11 -0,09 0,37 0,42
Conductividad eléctrica 0,27 0,13  -022 0,23 0,28 -0,23 0,14 0,06

Abreviaturas: AF/AC, Area foliar total por area de conduccion (mm”/mm”); AF.g, Area foliar efectiva (mm”);
D), Densidad de lefio (g/ml); CSA,, Contenido saturado de agua del lefio (%); AFE, Area foliar especifica
(mm*/mg); CMS,, Contenido de materia seca foliar (%); AF/MT, 4rea foliar total por masa total (mm?/g); FMF,

Fraccion de area foliar (%).
*, p<0,05; %%, p < 0,01; ***, p <0,001.
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Tabla S4.1.4. Correlaciones Spearman entre los caracteres funcionales medidos en 27 individuos
de la especie nativa Lithraea molleoides y las distintas variables ambientales medidas, tanto

topograficas como edéficas, en 16 laderas de las Sierras Chicas de Cérdoba.

Espectro de la Inversion en

Dimension del transporte de agua , . . .
P g economia foliar ~ biomasa foliar

AF/AC  AFg D CSA, AFE CMS;, AF/MT FMF

Pendiente -0,15 0,10 -0,17 0,03 0,38 -0,04 0,09 -0,39
Orientacion Este-Oeste 0,02 0,47 -0,06 0024 0,31 -0,09 -0,01 -0,27
Orientacion Sur-Norte -0,15 023  -0,06 032 0,03 0,08 0,01 -0,01
Humedad del suelo 0,31 -0,07 0,04 0,16 0,49 0,00 0,33 0,09

Compactacion 0,13 040" 007 -0,15 0,28 0,03 -0,06 0,13

Profundidad de suelo -0,08 025 0,00 -0,06 0,08 0,03 0,22 0,19

Densidad aparente 0,01 025 -0,11 -0,42" -031 0,29 -0,13 -0,10
Materia orgéanica 0,24 -0,02  -0,02 0,24 0,52  -0,28 0,28 -0,02
Nitrdgeno total 0,26 0,02  -0,04 022 0,54  -0,33 0,28 -0,02
Fosforo -0,20 0,02 -0,11 0,18 0,11 -0,36 -0,15 -0,18
pH -0,17 0,22 020 0,23 041"  -0,27 0,14 -0,17
Conductividad eléctrica  -0,06 0,02 -0,02 049" 0,27 -0,03 0,00 0,13

Abreviaturas: AF/AC, Area foliar total por area de conduccion (mm”/mm”); AF.g, Area foliar efectiva (mm?);
Dy, Densidad de lefio (g/ml); CSA,, Contenido saturado de agua del lefio (%); AFE, Area foliar especifica
(mm*/mg); CMS,, Contenido de materia seca foliar (%); AF/MT, 4rea foliar total por masa total (mm?/g); FMF,
Fraccion de area foliar (%).

* p<0,05;** p<0,01; *** p<0,001.
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Tabla S4.1.5. Correlaciones Spearman entre los caracteres funcionales medidos en 25 individuos
de la especie invasora Celtis australis y las distintas variables ambientales medidas, tanto

topograficas como edéficas, en 16 laderas de las Sierras Chicas de Cdérdoba.

Espectro de la Inversion en

Dimension del transporte de agua , . . .
P g economia foliar ~ biomasa foliar

AF/AC  AFq D CSA; AFE CMS, AFMT FMF

Pendiente 0,23 027 021 0,06 023 0,11 0,29 0,17
Orientacion Este-Oeste 0,11 -0,47* 0,14  -0,04 0,01 043" 0,04 0,12
Orientacién Sur-Norte 0,14 0,35 0,03 0,39 021 -034  -0,08 0,43"
Humedad del suelo 0,26 0,03 0,12 0,06 0,05 0,00 0,03 0,04
Compactacion -0,03 0,07 026 -0,56" -0,08 0,34 0,14 0,23
Profundidad de suelo 0,21 0,07 0,36 0,01 024 0,02 0,23 0,12
Densidad aparente -0,14 0,33 0,48 -048 0,04 038 0,03 -0,06
Materia organica 0,56~ 0,22 0,11 0,07 0,07 -0,05  -0,04 0,14
Nitrogeno total 0,58 0,21 0,17 0,07 0,01  -0,05 0,00 0,07
Fésforo 0,30 0,24 -0,46° 0,37 0,38  -0,42 0,27 -0,12
pH 0,01 0,19  -0,13 0,13 0,09 0,05 -0,07 0,04
Conductividad eléctrica 0,26 0,17 0,05 0,35 0,04  -031 0,09 0,02

Abreviaturas: AF/AC, Area foliar total por area de conduccion (mm”/mm”); AF.g, Area foliar efectiva (mm?);
Dy, Densidad de lefio (g/ml); CSA,;, Contenido saturado de agua del lefio (%); AFE, Area foliar especifica
(mm*/mg); CMS,, Contenido de materia seca foliar (%); AF/MT, area foliar total por masa total (mm?/g); FMF,
Fraccion de area foliar (%).

* p<0,05;** p<0,01; *** p<0,001.
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Tabla S4.1.6. Correlaciones Spearman entre los caracteres funcionales medidos en 25 individuos
de la especie invasora Cotoneaster glaucophyllus y las distintas variables ambientales medidas,

tanto topograficas como edaficas, en 16 laderas de las Sierras Chicas de Coérdoba.

Espectro de la Inversion en

Dimension del transporte de agua , . . .
P g economia foliar ~ biomasa foliar

AF/AC  AFq D CSA, AFE CMS;, AF/MT FMF

Pendiente -0,10 0,11 0,30  -0,35 0,12 0,30 0,11 0,25
Orientacion Este-Oeste -0,11 -0,10 0,10 -023 -0,17 0517 0,00 0,41
Orientacion Sur-Norte 0,62"" 0,46" 020 033 0,52 -036 0,49" 0,01
Humedad del suelo 0,36 0,51 -0,22 012 0,38 -0,39 0,40 0,18
Compactacion -0,52" 0,36 0,12 -039 -0,19 032 0,23 0,01
Profundidad de suelo -0,06 -0,12 028 -0,14 0,15 -0,09 0,08 0,27
Densidad aparente -0,50" -0,29 0,02 -0,45° -020 056"  -0,15 0,17
Materia orgéanica 0,25 0,35 0,07 0,18 0,17 -0,38 0,11 -0,16
Nitrdgeno total 0,14 0,33 0,05 0,16 0,08 -0,33 0,04 0,13
Fosforo 0,24 0,61 -0,15 035 055 -031 0,617 025
pH 0,37 0,07 026 -0,01 0,17 0,22 0,07 -0,42"
Conductividad eléctrica 0,30 0,41" 024 013 044"  -028 0,40 0,01

Abreviaturas: AF/AC, Area foliar total por area de conduccion (mm”/mm”); AF.g, Area foliar efectiva (mm?);
Dy, Densidad de lefio (g/ml); CSA,;, Contenido saturado de agua del lefio (%); AFE, Area foliar especifica
(mm*/mg); CMS,, Contenido de materia seca foliar (%); AF/MT, 4rea foliar total por masa total (mm?/g); FMF,
Fraccion de area foliar (%).

* p<0,05;** p<0,01; *** p<0,001.
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Tabla S4.1.7. Correlaciones Spearman entre los caracteres funcionales medidos en 21 individuos
de la especie invasora Ligustrum lucidum vy las distintas variables ambientales medidas, tanto

topograficas como edéficas, en 16 laderas de las Sierras Chicas de Cdordoba.

Dimension del transporte de agua Esp ectryo de .la I.nversio'n en
economia foliar ~ biomasa foliar
AF/AC AFs. Dy CSA; AFE CMS, AF/MT FMF
Pendiente 0,23 034 0,66 -044" 0,09 0,19 0,14 0,06
Orientacion Este-Oeste -0,13 0,09 0,30 -0,54" 0,09 0,15 0,00 -0,10
Orientacion Sur-Norte 0,27 -0,31  -0,19 0,00 0,43 -0,10 0,50* 0,14
Humedad del suelo 0,09 0,58 0,17 0,10 0,18 -0,36 0,38 0,14
Compactacion 0,25 -0,06 0,01 0,01 -0,62" 0,12 -0,70"  -022
Profundidad de suelo 0,00 0,14 -0,30 0,24 0,11 0,13 0,07 0,04
Densidad aparente -0,21 -0,08 0,22 -0,24 -0,53" 0,18 -0,63 -0,31
Materia Orgénica 0,38 0,32 0,43 -0,13 0,17 -0,09 0,39 0,21
Nitrogeno total 0,33 031 055"  -0,05 0,13 0,14 032 0,19
Fosforo 0,18 -0,04 0,08 0,03 0,08 -0,03 0,18 0,12
pH 0,26 038 0,01 0,15 039 0,25 0,48" 0,35
Conductividad eléctrica 0,07 0,44 0,09 -0,09 0,02 -0,25 0,23 0,07

Abreviaturas: AF/AC, Area foliar total por 4rea de conduccion (mm’/mm?); AF.., Area foliar efectiva (mm?); Dy,
Densidad de lefio (¢/ml); CSA,, Contenido saturado de agua del lefio (%); AFE, Area foliar especifica (mm”/mg);
CMS,, Contenido de materia seca foliar (%); AF/MT, érea foliar total por masa total (mm?/g); FMF, Fraccién de
area foliar (%).

* p<0,05; ** p<0,01; *** p<0,001.
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Tabla S4.1.8. Correlaciones Spearman entre los caracteres funcionales medidos en 27 individuos
de la especie invasora Pyracantha angustifolia y las distintas variables ambientales medidas, tanto

topograficas como edéficas, en 16 laderas de las Sierras Chicas de Cdérdoba.

Espectro de la Inversion en

Dimension del transporte de agua , . . .
P g economia foliar ~ biomasa foliar

AF/AC  AFg D CSA, AFE CMS;, AF/MT FMF

Pendiente 0,13 0,16 023 -0,41" 0,19 0,36 0,29 0,19
Orientacion Este-Oeste 0,25 0,09 -0,33 0,09 0,10 0,30 -0,12 -0,24
Orientacion Sur-Norte 0,33 029 -027 022 0,30 -0,48" 042" 0,19
Humedad del suelo 0,29 031  -0,02 -0,19 0,53 -0,23 0,27 0,22
Compactacion -0,01 0,06 002 -0,09 0,00 0,23 0,15 0,09
Profundidad de suelo 0,17 20,03 -0,12 0,06 0,01 0,03 0,12 0,03
Densidad aparente 0,02 0,34 031 -034 0,06 0,39 -0,03 0,12
Materia orgéanica 0,01 0,34 0,03 -0,19 0,53"  -0,28 0,30 0,15
Nitrogeno total -0,01 026 0,09 -020 043"  -026 0,23 0,11
Fosforo 0,18 0,03 002 043" 0,13 -0,25 -0,07 -0,38"
pH 0,23 035 -0,16 -021 0,16 0,26 0,31 0,19
Conductividad eléctrica 0,10 024  -0,09 0,05 0,34 -0,23 0,15 -0,28

Abreviaturas: AF/AC, Area foliar total por area de conduccion (mm”/mm”); AF.g, Area foliar efectiva (mm?);
Dy, Densidad de lefio (g/ml); CSA,;, Contenido saturado de agua del lefio (%); AFE, Area foliar especifica
(mm*/mg); CMS,, Contenido de materia seca foliar (%); AF/MT, area foliar total por masa total (mm?/g); FMF,
Fraccion de area foliar (%).

* p<0,05;** p<0,01; *** p<0,001.
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Apéndice 4.2

Indices de plasticidad fenotipica (Pi,) calculados para cada una de las especies tanto
invasoras como nativas. Este indice se calculd como la diferencia entre el valor maximo y
el valor minimo dividido por el valor maximo de cada caracter a lo largo del gradiente
ambiental. El indice de plasticidad fenotipica oscila entre cero y uno, valores cercanos a

uno indican mayor plasticidad fenotipica.

Espectro de la Inversion en

Dimension del transporte de agua , . . .
P . economia foliar  biomasa foliar

AF/AC  AF Dy CSA; AFE CMS, AFMT FMF Media
Especies nativas
Acacav | 0,94 0,68 0,53 0,63 | 0,54 0,85 0,73 0,58 | 0,68
Cel ehr 0,81 0,8 0,41 0,63 | 0,46 0,45 0,62 0,39 | 0,57
Con bux | 0,71 0,59 0,59 0,31 | 0,24 0,43 0,62 0,63 | 0,51
Lit mol 0,9 0,54 0,45 0,49 | 0,34 0,49 0,6 0,52 | 0,54
Especies invasoras
Cel aus 0,8 0,65 0,32 0,58 | 0,37 0,39 0,47 0,31 0,48
Cot gla 0,83 0,57 0,3 0,47 | 0,38 0,24 0,58 0,34 | 0,46
Lig luc 0,81 0,59 0,39 0,41 | 0,42 0,22 0,39 0,25 | 0,43
Pyrang | 0,76 0,76 0,33 0,55 | 0,46 0,32 0,59 0,34 | 0,51

Abreviaturas de los caracteres funcionales, AF/AC, Area foliar total por area de conduccion (mm?/mm?);
AF ., Area foliar efectiva (mmz); D), Densidad de lefio (g/ml); CSA,, Contenido saturado de agua del lefio
(%); AFE, Area foliar especifica (mm?*/mg); CMS,, Contenido de materia seca foliar (mg/g); AF/MT, Area
foliar total por masa total (mm?*/g); FMF, Fraccion de masa foliar (%).

Abreviaturas especies, Aca cav, Acacia caven; Cel ehr, Celtis ehrenbergiana; Con bux, Condalia buxifolia;
Lit mol, Lithraea molleoides; Cel aus, Celtis australis; Cot gla, Cotoneaster glaucophyllus; Lig luc,
Ligustrum lucidum; Pyr ang, Pyracantha angustifolia.
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Apéndice 4.3

Normas de reaccidon de los caracteres funcionales de todas las especies en respuesta a un
gradiente ambiental. En cada caja se grafican las normas de reaccion correspondientes a un
caracter funcional para las ocho especies. En la primera figura se muestran las normas de
reaccion de caracteres vinculados a los caracteres indicadores de la dimension del
transporte de agua (Fig. S4.3.1) y en la siguiente los correspondientes a la estrategia de la

economia foliar y la inversion en biomasa foliar (Fig. S4.3.2).
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Figura S4.3.1. Graficos de norma de reaccion de las especies invasoras y nativas entre los
caracteres indicadores de la dimension del transporte de agua y un gradiente ambiental relacionado
con la disponibilidad de nutrientes y humedad en el suelo. (A) AF/AC, Area foliar total por 4rea de
conduccion (mm*/mm?); (B) AF, Area foliar efectiva (mm?); (C) D,, Densidad de lefio (g/ml); (D)
CSA,, Contenido saturado de agua del lefio (%). Especies nativas: linea roja: Acacia caven; linea
verde: Celtis ehrenbergiana; linea gris: Condalia buxifolia; linea amarilla: Lithraea molleoides.
Especies invasoras: linea violeta: Celtis australis; linea mostaza: Cotoneaster glaucophyllus; linea
azul: Ligustrum lucidum; linea negra: Pyracantha angustifolia. Linea punteada: especies exoticas

invasoras; Linea recta: especies nativas.
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Figura S4.3.2. Graficos de norma de reaccion de las especies invasoras y nativas entre los
caracteres indicadores del espectro de la economia foliar y la inversion en biomasa foliar y un
gradiente ambiental relacionado con la disponibilidad de nutrientes y humedad en el suelo. (A)
AFE, Area foliar especifica (mm*/mg); (B) CMS;, Contenido de materia seca foliar (mg/g); (C)
AF/MT, area foliar total por masa total (mm?*/g); (D) FMF, Fraccion de masa foliar (%). Especies
nativas: linea roja: Acacia caven; linea verde: Celtis ehrenbergiana; linea gris: Condalia buxifolia,
linea amarilla: Lithraea molleoides. Especies invasoras: linea violeta: Celtis australis; linea
mostaza: Cotoneaster glaucophyllus; linea azul: Ligustrum lucidum; linea negra: Pyracantha

angustifolia. Linea punteada: especies exdticas invasoras; Linea recta: especies nativas.
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Apéndice 5

Composicion de especies lenosas en comunidades invadidas
en montanas del centro de Argentina: su relacion con
factores ambientales locales

Sebastian R. Zeballos'", Paula A. Tecco’ 2, Marcelo Cabido"? & Diego E. Gurvich!2
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Abstract: Woody species composition in invaded communities from mountains of central Argentina: their
relations with local environmental factors. Invasions by exotic woody species are threatening ecosystem
functions worldwide. The spread and subsequent replacement of native forest by exotic dominated stands is
particularly evident nearby urban centers were exotic propagule pressure is highest. Yet, there 1s a lack of infor-
mation on the environmental factors that underlie these replacements. In this study we addressed the following
questions: (1) 1s there a local spatial segregation between the dominant native and exotic woody species? and
(2) 1f this local segregation does exist, is it driven by environmental features?. For this, in 2010 we established
31 plots distributed along 16 sampling sites where we surveyed the composition and abundance of all woody
species with a basal diameter > Scm. To characterize the environment of each plot, we measured the topographic
position (slope, exposure) and different properties such as soil physics (bulk density, soil impedance), structure
(soil deep. texture) and chemical characteristics (pH, nutrient and water content). Through a cluster analysis we
were able to identify five different woody communities in coexistence: (1) Woodlands dominated by the exotic
Ligustrum lucidum: (2) Mixed woodlands dominated by the native Lithraea molleoides and the exotic Celtis
australis; (3) Scrublands dominated by the native Condalia buxifolia; (4) Scrublands dominated by the exotic
Cotoneaster glaucophyllus, and (5) Scrubby grasslands with the exotic Pyracantha angustifolia. These commu-
nities were all associated with different local topographic and edaphic features. The environmental segregation
among the identified communities suggests that woody invaders have the potential to colonize almost all the
environments of the study site (though varying in the identity of the dominant exotic species). The observed
patterns, even being restricted to a single well invaded area of mountain Chaco, may posit the spread of woody
invaders towards native communities in the region. Rev. Biol. Trop. 62 (4): 1549-1563. Epub 2014 December 01.

Key words: biological invasions, cluster analysis, environmental segregation, Mountain Chaco, subtropical
forest, woody aliens.

En la provincia de Cordoba. el Bosque
Chaqueiio Serrano adquiere gran importancia,
no solo porque contiene la mitad de especies
de plantas vasculares de toda la provincia
(Zuloaga. Morrone. & Belgrado. 2008: Gior-
gis. 2011). sino también porque un 13.5%
de su flora corresponde a taxones endémi-
cos del centro de Argentina (Giorgis et al..
2011a). A su vez, provee importantes servicios
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wo

ecosistémicos, particularmente la provision de
agua. ya que los territorios que ocupa forman
parte de las cuencas de los principales rios que
abastecen al menos al 80% de la poblacion de
la provincia. No obstante. la vegetacion del
Bosque Chaqueiio Serrano se encuentra amena-
zada debido a cambios en el uso del suelo, los
cuales se incrementaron notablemente desde
tiempos prehispanicos (Schofield & Bucher.
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1986) hasta la actualidad (Zak, Cabido, &
Hodgson, 2004; Brown, Martinez-Ortiz, Acer-
bi, & Corcuera, 2006).

Sumado a la deforestacién, uno de los
principales factores de cambio de la vegetacion
en el area es la invasion de especies lefiosas
exoticas (Hoyos et al., 2010; Giorgis et al.,
2011a, b). Particularmente, la especie invasora
Ligustrum lucidum (“siempreverde”) ha expe-
rimentado una explosion demografica en los
ultimos afios, constituyéndose en la especie
dominante en ciertas areas de las Sierras Chicas
(Gavier-Pizarro et al., 2012). Al mismo tiempo,
existen otras especies lefiosas exoticas inva-
diendo el area (Gurvich, Tecco, & Diaz, 2005;
Giorgis et al., 2011a; Tecco, Urcelay, Diaz,
Cabido, & Pérez-Harguindeguy, 2013), aun-
que, al menos por el momento, con una menor
abundancia regional que Ligustrum lucidum.
Se ha observado que algunas de estas invasoras
afectan no solo al reclutamiento, composicién
y abundancia de especies nativas (Tecco, Gur-
vich, Diaz, Pérez-Harguindeguy, & Cabido,
2006; Giantomasi, Tecco, Funes, Gurvich, &
Cabido, 2008; Hoyos et al., 2010; Giorgis,
2011), sino también a procesos directamente
vinculados al ciclado de nutrientes (Furey,
Tecco, Pérez-Harguindeguy, Giorgis, & Gros-
si, 2014) y con el ciclo del agua (Cingolani,
Gurvich, Zeballos, & Renison, 2010; Jobbagy,
Acosta, & Nosetto, 2013).

A escala regional se ha observado que la
invasion de Ligustrum lucidum estd fuerte-
mente asociada con la proximidad a centros
poblados (Gavier-Pizarro, Radeloff, Stewart,
Huebner, & Keuler, 2010). Esta relacion se
deberia principalmente a dos factores: por un
lado, a la fuerte presion de propagulos que
suponen estos centros urbanos y, por otra parte,
al disturbio asociado a la urbanizacion (Colaut-
ti, Grigorovich, & Maclsaac, 2006; Pauchard et
al., 2009; Simberloff, 2009). En conjunto, estos
factores aumentan las probabilidades de coloni-
zacion y establecimiento de especies exdticas
(Simberloff, 2009; Gavier-Pizarro et al., 2010).
Este patrdn se ha observado también en las Sie-
rras Grandes de Cordoba (Giorgis et al., 2011b)
y en otras regiones montafiosas del mundo

(Pauchard et al., 2009). Si bien existen nume-
rosos estudios que abordan esta problematica a
escala regional, no hemos encontrado trabajos
que analicen la relacién entre la presencia y
abundancia de especies lefiosas exoticas con
variables ambientales que actian a escala local,
tales como la posicion topografica, las caracte-
risticas fisico-quimicas y la humedad del suelo,
ademas de la pendiente y la orientacion de las
laderas. En sistemas montafiosos estos factores
son importantes estructuradores de las carac-
teristicas de la vegetacion, ya que afectan la
erosion y deposicion de sedimentos, el balance
térmico y las condiciones de humedad y fer-
tilidad de los suelos (Clark, Palmer, & Clark,
1999; Bledsoe & Shear, 2000; Cingolani, Cabi-
do, Renison, & Solis, 2003). Es esperable, en
consecuencia, que esta heterogeneidad local,
propia de ambientes montafiosos, condicione
la presencia y la abundancia de las diferen-
tes leflosas exoticas y nativas (Davis, Grime,
& Thompson, 2000; Kakembo, Rowntree, &
Palmer, 2007). En este contexto, adquiere rele-
vancia teorica y aplicada entender los factores
que subyacen al reemplazo del bosque nativo
por comunidades dominadas por lefiosas exo-
ticas. Las Sierras Chicas de Cordoba ofrecen
un experimento natural apropiado para poner
a prueba los efectos de factores locales sobre
la composicion de lefiosas nativas y exoticas,
particularmente en remanentes de vegetacion
proximos a urbanizaciones y en sitios con
una alta presion de propagulos. Por lo tanto,
el objetivo del presente trabajo es explorar, a
escala local, si existe alguna asociacion entre
la presencia y abundancia de especies lefiosas,
tanto exdticas como nativas, con ciertas varia-
bles ambientales locales en un area invadida de
las Sierras Chicas de Cérdoba. Especificamen-
te, en este trabajo nos propusimos responder a
las siguientes preguntas: 1) en un area con altas
densidades de lefiosas exoticas, ;se observa
una segregacion espacial a escala local entre
especies lefiosas exoticas y/o nativas domi-
nantes?, y 2) si existe esa segregacion, ;esta
asociada a variables ambientales?
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MATERIALES Y METODOS

Area de estudio y disefio experimental:
El area de estudio forma parte de la Estancia Los
Potreros (31°07°007-31°07°31”S - 64°23°191”-
64°22°59” W), ubicada en las Sierras Chicas de
Cérdoba, cerca de la localidad de Salsipuedes.
El area comprende 280ha y se encuentra entre
los 900 y 1000msnm, correspondiendo al piso
del Bosque Serrano dentro del Distrito Cha-
quefio Serrano (Cabrera, 1976). El clima es
templado calido con una estacidon seca en los
meses mas frios. La temperatura media anual
es de 15°C, y la precipitacion media anual
de 850mm, con concentracion estival de las
lluvias (de Fina, 1992). La vegetacion del area
de estudio se compone de un mosaico de fiso-
nomias en distintos estados sucesionales, con
bosques abiertos a cerrados, matorrales y, en
menor medida, pastizales inducidos por fuego
y pastoreo (Cabido & Zak, 1999; Gavier-Piza-
rro & Bucher, 2004). Ademas, este mosaico de
fisonomias vegetales se encuentra sometido a
distintos grados de invasion por plantas exd-
ticas (Giorgis, 2011; Giorgis et al., 2011a). El
area de estudio constituye un escenario apro-
piado para abordar nuestro objetivo, ya que la
proximidad a los centros urbanizados en las
Sierras Chicas ha propiciado una alta presion
de propagulos de lefiosas exdticas. En conse-
cuencia, la distribucion de las especies exoticas
en el area de estudio no estaria limitada por una
falta de propagulos sino que podria estarlo por
las interacciones bidticas o los requerimientos
ambientales propios de cada especie. Esto
permite abarcar un elenco de especies lefiosas
que, no sélo es representativo de las principales
invasoras de la region (Giorgis et al., 2011a;
Tecco et al., 2013), sino que coexiste en un
area acotada, afectada por un macroclima y
variables regionales homogéneas, en la cual se
puede indagar sobre su relacion con variables
ambientales a escala local.

Se establecieron 32 parcelas permanentes
de 10x20m distribuidas en 16 laderas. Una de
las parcelas se perdié por motivos ajenos a esta
investigacion, por lo cual el nimero considera-
do en los analisis corresponde a las 31 parcelas

restantes. Las laderas se concentraron dentro de
un radio de un kilémetro alrededor del casco
principal de la estancia y a unos 500m de dis-
tancia promedio entre cllas, ya que el objetivo
del estudio fue analizar cudl era el patron de
la vegetacion y su relacion con las variables
ambientales a escala local. La seleccion de la
ubicacion de las parcelas no fue al azar, sino
que se procurd tener una representacion de
todas las especies leflosas nativas y exdticas,
y de las diferentes fisonomias presentes en el
area de estudio (desde bosques bien conser-
vados a pastizales dominados por gramineas
en mata, llamados comunmente pajonales).
Ademas, debido a la gran heterogeneidad de
la vegetacion dentro de cada ladera (por ej.,
en una misma ladera se podia encontrar un
pajonal y un bosque conservado) se decidid
establecer dos parcelas por ladera a los efectos
de considerar dicha heterogeneidad. En cada
parcela se registrd la presencia y nimero de
individuos, y se estimd visualmente el porcen-
taje de cobertura de todas las especies lefiosas.
Ademas, se midio el area basal a todos los
individuos que superaran los Scm de diametro
en la base, durante abril a noviembre de 2010.
Para la nomenclatura de las especies se siguid
a Zuloaga et al. (2008) y su actualizacion on-
line (www2.darwin.edu.ar). Las parcelas se
describieron fisonomicamente siguiendo una
modificacion del sistema de clasificacion pro-
puesto por Foti y Blaney (1994) y el protocolo
propuesto por la Organizacion de las Naciones
Unidas para la Educacion, la Ciencia y la
Cultura (UNESCO, 1973). En este caso, se
definieron a priori las distintas fisonomias de
acuerdo al porcentaje de cobertura de arbo-
les y arbustos que presentd cada parcela. De
esta forma se identificaron cinco tipos de
fisonomias: Bosque cerrado, Bosque abierto,
Matorral cerrado, Matorral abierto y Pajonal
con emergentes leflosos. Con el propdsito de
identificar distintas comunidades de especies
lefiosas, las parcelas fueron clasificadas en
base a su fisonomia y composicion (presencia
y abundancia) (Nichols, 1923; Foti & Blaney,
1994). Dado que el relevamiento floristico de
las parcelas no contempld otras formas de vida

©DOSOC)| Rev. Biol. Trop. (Int. I. Trop. Biol. ISSN-0034-7744) Vol. 62 (4): 1549-1563, December 2014 1551



(hierbas, gramineas, entre otras), los grupos de
especies identificados no constituyen “comuni-
dades” en el sentido estricto (Whittaker, 1970;
Begon, Harper, & Twonsend, 1999), sino un
conjunto de lefiosas que se distribuyen en el
area de estudio conformando mas de un tipo
fisondmico. Por practicidad, de aqui en mas se
hara referencia a estos ensambles de lefiosas
como “comunidades lefiosas”.

Caracterizacion de factores ambientales
a escala local: Las parcelas fueron caracteriza-
das segun su posicion topografica, pendiente y
orientacion, y distintas variables edaficas rela-
cionadas con la estructura, contenido de agua y
concentracion de nutrientes en el suelo. En el
caso de la orientacidn, se calcularon dos nuevas
variables: la orientacion norte-sur (=coseno X
orientacion; valores positivos indican orienta-
cion sur y valores negativos orientacion norte),
y la orientacion este-oeste (=seno X orienta-
cion; valores positivos representan una orien-
tacion hacia el oeste, y valores negativos una
orientacion hacia el este). Este método es una
modificacion de las estimaciones de Cushman
y Wallin (2002).

Para caracterizar la estructura del suelo se
midi6 la profundidad, el grado de compacta-
cion y la densidad aparente. En los tres casos,
para la recoleccion de las muestras o la toma
del dato dentro de cada parcela, se realizaron
transectas, de 20m de longitud, distribuidas a
una distancia minima de tres metros entre si.
La profundidad del suelo (cm) se midié en
30 puntos por parcela utilizando una varilla
de acero, la cual fue introducida en el perfil
del suelo hasta alcanzar la roca madre (Kolb,
Alpert, Enters, & Holzapfel, 2002; MacDou-
gall, Boucher, Turkington, & Bradfield, 2006).
En este caso, se dispusieron tres transectas a lo
largo de las cuales, se realizaron 10 mediciones
de profundidad de suelo cada dos metros de
distancia entre ellas. La compactacion (kg/cm?)
se mididé con un penetrometro (E-280 Pocket
Penetrometer) que registra la dureza de la capa
superficial del suelo. Para ello, a lo largo de
cuatro transectas, se tomaron 10 mediciones
cada dos metros, y en total se realizaron 40

lecturas por parcela. En el caso de la medicion
de la densidad aparente del suelo (g/cm?®), se
recolectaron seis muestras de los primeros
10cm del perfil con un cilindro de acero de
10x5cm. En este caso, a lo largo de dos tran-
sectas, se recolectaron tres muestras de suelo
cada cuatro metros, aproximadamente. Las
muestras fueron secadas al aire y luego pasadas
por un tamiz de 2mm. Posteriormente, fueron
secadas en un horno a 60°C durante tres dias
hasta peso constante y se procedid a calcular la
densidad aparente (Throop, Archer, Monger, &
Waltman, 2012). Finalmente, las muestras fue-
ron enviadas al Laboratorio de Edafologia de
la Facultad de Ciencias Agropecuarias (Univer-
sidad Nacional de Coérdoba, Argentina), para
su caracterizacion fisico-quimica en cuanto a:
textura (Day, 1986), pH (Thomas, 1996), con-
ductividad eléctrica, materia organica segun la
técnica de Walkley & Black (Nelson & Som-
mers,1996) y nitrogeno total segin la técnica
de Kjeldahl (Bremner, 1996).

La humedad del suelo se estimo a partir
del contenido volumétrico de humedad (%). En
cada una de las parcelas, se realizaron dos tran-
sectas de 20m, en las cuales, cada dos metros
se tomaron 10 mediciones. El equipo utilizado
para la medicion de humedad fue un Moisture
Probe Meter (MPB-160-B del ICT Internatio-
nal Pty Ltd), con el cual se tomaron 20 registros
por parcela, en total, de los primeros 10cm del
perfil del suelo, en los meses de noviembre y
diciembre de 2010 y marzo de 2011. En el caso
de la humedad, profundidad, densidad aparente
y compactacion del suelo se calculé una media
por parcela.

Para cada especie lefiosa registrada en el
relevamiento, se calculd su valor de impor-
tancia (Vi) por parcela. Este indice se obtuvo
como una media entre el area basal relativa y
la densidad relativa de cada una de las espe-
cies (Chen, Hsieh, Jiang, Hsieh, & Sun, 1997,
Bledsoe & Shear, 2000). Especificamente el
Vi es un indicador del grado de dominancia
en cada parcela de cada una de las especies,
el cual oscila entre cero y uno. Los valores
mas cercanos a uno indican que la especie es
dominante. A partir de una matriz con los Vi
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de las especies lefiosas por parcela, se realizd
un analisis jerarquico de agrupamientos con la
finalidad de identificar las principales comuni-
dades de lefiosas del area de estudio. Las espe-
cies con una Unica presencia, no se tuvieron
en cuenta en el analisis. Para ello se empleo el
método de agrupamiento promedio (UPGMA)
con el indice de disimilitud o distancia de
Bray Curtis. Una vez identificadas las distintas
comunidades, se las caracterizd en cuanto a su
riqueza de especies lefiosas (riqueza total, de
nativas y de exoticas) y se identificd la especie
lefiosa dominante de cada grupo, la cual le
dio el nombre a la comunidad. Las especies
dominantes se identificaron calculando los Vi
dentro de cada comunidad, a partir de la suma
de los Vi obtenidos para todas las especies pre-
sentes en las parcelas que conformaron cada

una de las comunidades. En este caso el Vi,
para cada especie, puede ser mayor a uno vy,
mientras mas alto sea su valor, mayor serd su
grado de dominancia en esa comunidad (Chen
et al., 1997; Bledsoe & Shear, 2000). Ademas,
para evaluar si las comunidades lefiosas iden-
tificadas en el andlisis anterior exhibian una
fisonomia identificable en particular, se realizo
una tabla de contingencia entre las distintas
comunidades lefiosas y los cinco tipos de fiso-
nomias. El nombre que se le atribuyd a cada
comunidad responde, en consecuencia, a la
especie y la fisonomia dominantes de cada una
(Fig. 1, Cuadro 2).

Por ultimo, se evalud si las comunida-
des lefiosas identificadas difieren en cuanto
a las variables topograficas y edaficas regis-
tradas. Debido a que los datos presentaron

0.8 |
wn
o
0.6 ’_L ’_l;
| 2 2 i
< a
- 0 = [30]
0.4 g r <§(
~ Z o )
- <€ < m < <<
0.2 - 211 == o 2z
- = x5 S Ny
=S o = ©Q
o ':: <<
[a] [aa] g ) o
0~ |= o
i
o<
==
Matorral de Bosques de Matorrales de  Bosques mixtos de  Pajonales de
Cotoneaster Ligustrum Condalia Lithraea molleoides ~ Pyracantha
glaucophyllus lucidum buxifolia y Celtis australis angustifolia

Fig. 1. Analisis de agrupamientos jerarquicos de las parcelas de acuerdo a la composicion floristica de las especies lefiosas
dominantes presentes en el area de estudio. Las cinco comunidades de lefiosas identificadas se encuentran recuadradas y el
nombre asignado a cada una se indica en la porcion inferior del grafico (elegidos en funcién de los valores de importancia de
cada especie en las respectivas comunidades; ver Cuadro 1). Dentro de cada recuadro, las letras indican el tipo de fisonomia
presente en cada parcela: B, Bosque cerrado; BA, Bosque abierto; M, Matorral cerrado; MA, Matorral abierto; P, Pajonal
con emergentes lefiosos.

Fig. 1. Cluster classification of plots based on the composition of the main woody species in the study area. Letters at the end
of the clusters refer to the physiognomy of each plot (B, closed woodland; BA, open woodland; M, closed scrubland; MA,
open scrubland; P, scrubby grassland). The five woody communities are indicated within a box and named at the bottom.
Names refer to the main physiognomy and the dominant species of the community.
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homogeneidad de varianza, distribucién nor-
mal e independencia de los errores, se anali-
zaron a través de ANOVA. Ademas, se utilizd
el test HSD Tukey como prueba a posteriori.
Todos los analisis estadisticos fueron realiza-
dos en R (R Development Core Team, 2012).
Para el analisis de clusters se utilizé el paquete
vegan (version 2.0-10) y el paquete stats (ver-

sion 3.1.0) para los andlisis de la varianza.

RESULTADOS

Identificacion y descripcion de las
comunidades de especies lefiosas: En las 31
parcelas censadas se registrd un total de 885
individuos pertenecientes a 24 especies (13
familias y 19 géneros) de plantas lefiosas, de las
cuales 14 son nativas y 10 exoticas (Apéndice).
Las familias con mas representantes fueron
Rhamnaceae y Rosaceae, con cuatro especies
cada una.

CUADRO 1
Valores de importancia (Vi) de todas las especies leflosas presentes en las cinco comunidades identificadas.
Las especies exoticas se indican con un asterisco. En negrita se resalta la especie dominante de cada comunidad.
Vi=(area basal relativa + densidad relativa)/2

TABLE 1
Importance values (Vi) for all woody species within each of the five woody communities.
Exotic species are indicated with an asterisk. Bold numbers highlight the dominant species in each community.
Vi=(relative basal area + relative density)/2

Bosques de Bosques mixtos Matorrales de Matorrales Pajonales con
Especies Ligustrum  de Lithraea molleoides ~ Cotoneaster de Condalia Pyracantha
lucidum y Celtis australis glaucophyllus buxifolia angustifolia

Acacia caven 0.21 0.18 0.04 0.54 0.33
Acanthostyles buniifolius 0 0.03 0 0 0
Celtis australis* 0.29 1 0.01 0.73 0
Celtis ehrenbergiana 0.16 0.45 0 0.49 0
Cestrum parqui 0 0 0 0.02 0
Colletia spinosisima 0.01 0 0 0.01 0.1
Condalia buxifolia 0.08 0.29 0.07 1.15 0
Condalia microphylla 0 0.01 0 0 0
Condalia montana 0.06 0.34 0 0.15 0
Cotoneaster glaucophyllus” 0.05 0.07 2.55 0.01 0.05
Gleditsia triacanthos” 0 0 0 0 0.48
Heterothalamus alienus 0 0 0 0.2

Kageneckia lanceolata 0 0 0.01 0 0
Lantana camara” 0.01 0 0 0.01 0
Ligustrum lucidum” 3.05 0.4 0.14 0.1 0.05
Ligustrum sinensis™ 0 0 0 0.05 0
Lithraea molleoides 0.23 1.14 0.14 0.21 0.52
Morus alba” 0 0 0 0.04 0
Porlieria microphylla 0 0.04 0 0.01 0
Pynus halepensis” 0 0 0.01 0 0
Pyracantha angustifolia® 0.08 0.27 0.16 0.66 1.44
Pyracantha coccinea” 0 0.09 0 0.06 0
Schinus fasciculatus 0.03 0.04 0 0.54 0.15
Zanthoxylum coco 0.15 0 0 0 0
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A partir del analisis jerarquico de agru- observado no solo en esta comunidad sino en
pamientos, se identificaron cinco comunida- toda el area de estudio (Cuadro 1). Le siguie-
des (Fig. 1) que difirieron principalmente en  ron en orden de importancia Celtis australis,
cuanto a la identidad de la especie dominante  Lithraea molleoides y Acacia caven.

(Cuadro 1) y a los tipos fisonéomicos que con-

formaban (Cuadro 2). Algunas comunidades Bosques mixtos de Lithraea molleoides 'y
pueden adquirir mas de una fisonomia (por ej., Celtis australis, fisonomicamente conformada
la comunidad dominada por Ligustrum luci-  por bosques abiertos, aunque se observaron
dum corresponde generalmente a un bosque,  parcelas con coberturas propias de un mato-

pero esporadicamente puede aparecer como un  rral cerrado y pajonal con algunos emergentes
matorral) y viceversa (por ej., tanto bosques  arboreos (Fig. 1, Cuadro 2). En esta comunidad
abiertos como matorrales abiertos pueden ser  se observd una media de 7.14 especies lefiosas
parte de la comunidad dominada por Cofoneas- y una riqueza media de 2.42 exdticas y 4.71
ter glaucophyllus) (Fig. 1, Cuadro 2). A conti-  nativas por parcela. A los altos Vi de la especie
nuacion se describen las cinco comunidades de nativa, L. molleoides, y la exética C. austra-
especies leflosas en cuanto al tipo de fisonomia  /is, le siguieron en importancia las especies
que presentaron, su riqueza de leflosas (riqueza  Celtis ehrenbergiana, L. lucidum y Condalia
total, de nativas y de exdticas) y la identidad montana (Cuadro 1).

de las especies dominantes y subordinadas

mas importantes: Matorrales de Cotoneaster glaucophy-
llus, estuvo conformada por matorrales cerra-

Bosques de Ligustrum lucidum, comuni- dos, excepto por una parcela con fisonomia de

dad conformada principalmente por fisonomias ~ un bosque cerrado (Fig. 1, Cuadro 2). En esta
de bosque cerrado y, en menor medida, de bos-  comunidad se observo una riqueza media de

que abierto y matorral cerrado (Fig. 1, Cuadro 3.2 especies lefiosas por parcela y una riqueza
2). En esta comunidad se observo una riqueza ~ media de 2.2 exdticas y | nativa. La dominan-
media de 5.57 especies lefiosas, 2.71 exdticas cia del arbusto exdtico C. glaucophyllus fue
y 2.86 nativas por parcela. La especie exodti- seguida en importancia por Pyracantha angus-
ca L. lucidum es la que presentd el mayor Vi tifolia, L. molleoides y L. lucidum (Cuadro 1).

CUADRO 2
Relacion entre la clasificacion de las parcelas segtn su composicion de especies lefiosas dominantes (Fig. 1)
y su clasificacion fisonomica. Los numeros corresponden a la cantidad de parcelas asignadas a cada unidad
fisondmica (columnas) y a cada comunidad definida en términos de las especies lefiosas (filas)

TABLE 2
Relation between the floristic classification of plots (Fig. 1) and their physiognomy. Values indicate the number
of plots assigned to each physiognomic unit (columns) and to each woody community defined in terms of the
dominant species (rows)

Unidades fisonomicas

Especie dominante de la comunidad Bosque Bosque Matorral Matorral .
cerrado abierto cerrado abierto Pajonal Total
Ligustrum lucidum 4 2 1 - - 7
Lithraea molleoides y Celtis australis - 5 1 - 1 7
Cotoneaster glaucophyllus 1 - 4 - - 5
Condalia buxifolia - 1 2 3 6
Pyracantha angustifolia - - - 2 6
Total 5 8 8 5 31
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Matorrales de Condalia buxifolia, estu-
vo conformada principalmente por matorrales
abiertos, aunque, también adquirié fisonomias
propias de un matorral cerrado y de un bosque
abierto (Fig. 1; Cuadro 2). Esta comunidad
present6 la mayor riqueza de especies, con un
total de 8.66 lefiosas por parcela, y una riqueza
media de 3.33 especies exdticas y 5.33 nativas
por parcela. Al arbusto nativo dominante de
esta comunidad, C. buxifolia, le siguieron en
orden de importancia C. australis, P. angustifo-
lia, A. caven 'y Schinus fasciculatus (Cuadro 1).

Pajonales con Pyracantha angustifolia,
fisonomicamente conformada por pajonales
con arbustos aislados y matorrales abiertos
(Fig. 1, Cuadro 2). Esta comunidad exhibio
una riqueza media de 3.5 especies lefiosas por
parcela y una riqueza media de 1.83 exdticas y

1.67 nativas. Al arbusto exdtico dominante, P,
angustifolia, le siguieron en orden de impor-
tancia, L. molleoides, Gleditsia triacanthos y
A. caven (Cuadro 1).

Patrones de distribucion de las comu-
nidades lefiosas y variables ambientales:
Las cinco comunidades lefiosas identificadas
se asociaron diferencialmente a la orientacion
N-S de las laderas (F, ,, ;,=4.35, p<0.01), y al
contenido de humedad (F, ,¢ ;,=2.87, p<0.05),
la concentracién de nitrogeno (F, ) ;,=3.49,
p<0.05) y materia organica (Fy06 3173.51,
p=0.05), el pH (F,,; ;,,=2.79, p<0.05) y la
profundidad del suelo (F,,¢ ;,=4.53, p<0.01;
Cuadro 3). Los bosques de Ligustrum lucidum
y los bosques mixtos de Lithraea molleoides
y Celtis australis se asociaron a la orienta-
cion sur, mientras las restantes comunidades

CUADRO 3
Factores topograficos y edaficos registrados en las cinco comunidades lefiosas identificadas en el area de estudio. Los
valores del cuadro corresponden a las medias de las variables para las parcelas de cada comunidad y las letras indican
diferencias significativas entre los ensambles (HSD Tukey; p<0.05)

TABLE 3
Topographic and edaphic factors recorded in the five communities identified in the study area. Means are provided for
each community and letters indicate mean differences between them (HSD Tukey; p<0.05)

Variable ambiental Bosques de

Ligustrum lucidum

Bosques mixtos de
Lithraea molleoides y
Celtis australis

Comunidad lefiosa

Matorrales de Pajonales con

Matorrales de

Orientacion (N - S) 0.57° 0.39°
Orientacion (E - W) 0.07 -0.18
Pendiente (%) 33.57 28.08
Humedad (%) 8.08b 7.73%
Profundidad (cm) 44.01b¢ 36.11
Compactacion suelo (kg/cm?) 1.49 1.44
Densidad aparente (g/cm?) 0.95 0.98
Arena (%) 78.97 81.49
Limo (%) 10.97 10.39
Arcilla (%) 10.06 8.13
pH 5.86% 5.532e
Conductividad Eléctrica (dS/m) 0.65 0.72
Materia organica (%) 5.36 6.23
Nitrégeno total (%) 0.24 0.28%
Fosforo total (ppm) 5.39 6.52

Cotoneaster Pyracantha
glaucophyllus Condalia badrolia aZgustifolia
-0.50? -0.41° -0.37*
0.59 0.01 0.27
35.80 23.13 30.50
9.20 9.50 5.442
30.332 54.29¢ 42,23
1.71 1.91 1.93
0.92 1.02 1.16
80.48 77.00 80.78
10.00 13.03 10.92
9.52 9.97 8.30
6.15¢ 5.42% 5.192
0.96 0.53 0.58
8.59P 4.99* 3.922
0.37° 0.24* 0.20°
4.86 5.15 537
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lo hicieron a la orientacion norte (Cuadro 3).
Entre las comunidades asociadas a la orien-
tacion norte, los matorrales de Cotoneaster
glaucophyllus se ubicaron sobre suelos menos
profundos y con mayor contenido de materia
organica, nitrégeno y mas alto pH (Cuadro
3). Los matorrales de Condalia buxifolia se
distribuyeron sobre suelos significativamente
mas profundos. Finalmente, los pajonales con
Pyracantha angustifolia, a pesar de compartir
la orientacion con las dos comunidades de
matorrales, fueron las Unicas parcelas asocia-
das a suelos significativamente mas acidos y
con el menor contenido de humedad.

DISCUSION

El arreglo espacial de las especies lefiosas
de las Sierras Chicas de Cdérdoba, junto a la
composicion floristica y la fisonomia de los
ensambles, permitieron identificar cinco comu-
nidades principales, algunas de ellas dominadas
por especies exoticas. Ademas, los resultados
de este trabajo también indican que la presen-
cia y abundancia de las principales invasoras
del Chaco Serrano (Giorgis et al., 2011a) se
asocian, a escala local, a condiciones topo-
gréficas y edaficas particulares, que difieren
parcialmente de aquellas donde se presentan
las comunidades dominadas por nativas. Las
caracteristicas ambientales a las cuales estu-
vieron asociadas las comunidades dominadas
por nativas (matorrales y bosques de Condalia
buxifolia y Lithraea molleoides), fueron en su
mayoria compartidas con alguna comunidad
dominada por exdticas, lo que plantearia un
escenario posible de avance de las exoticas
sobre estos remanentes nativos.

En concordancia con resultados previos
disponibles para el area de estudio (Gavier-
Pizarro et al., 2010; Giorgis et al., 2011a), y
con respecto a las predicciones sobre el efecto
de la proximidad a urbanizaciones, nuestros
resultados reportan un alto grado de invasion
por lefiosas en las Sierras Chicas de Coérdoba.
Cerca del 50% de la flora lefiosa registrada
correspondid a exdticas, llegando a dominar
en casi todas las comunidades identificadas

y, si no lo hicieron, fueron las especies subor-
dinadas mas importantes en cada comunidad.
Esto ultimo es consistente con el patron de
avance de Ligustrum lucidum documentado en
las ultimas décadas a escala regional (Hoyos
et al., 2010; Gavier-Pizarro et al., 2012), pero
destaca, ademas, la importancia de otras lefio-
sas invasoras como Cotoneaster glaucophyllus,
Pyracantha angustifolia y Celtis australis. Las
comunidades dominadas por especies exoticas
se caracterizaron por una baja riqueza de lefio-
sas (1.83 a 5.57 especies por parcela), mientras
que aquellas dominadas por especies nativas
exhibieron los mayores valores de riqueza
(7.14 a 8.6 especies por parcela). Esto aporta-
ria nuevas evidencias a la tendencia general de
desplazamiento de las especies nativas y empo-
brecimiento floristico propio de comunidades
invadidas descritas a otras escalas y en otras
regiones del mundo (McKinney & Lockwood,
1999; Hejda, Pysek, & Jarosik, 2009).

La distribucidn de las especies de plantas
y de las comunidades vegetales ha sido tradi-
cionalmente asociada, dentro de una misma
region climatica, a factores topograficos y
edaficos (Woodward, 1987). Nuestros resul-
tados también permiten destacar el efecto de
los factores topograficos y edaficos a escala
local sobre los patrones de dominancia de
las especies exdticas y nativas y, ademas, la
segregacion espacial de las comunidades de
lefiosas en las Sierras Chicas de Coérdoba. Las
parcelas con comunidades de bosques (tanto
las dominadas por la invasora L. lucidum como
las codominadas por la nativa L. molleoides y
la exdtica C. australis), se presentaron prefe-
rentemente en laderas con orientacién sur. Las
laderas orientadas al norte presentaron alterna-
tivamente matorrales o pajonales dominados
por nativas (C. buxifolia) o por exoticas (C.
glaucophyllus o P. angustifolia). La presencia
de bosques en laderas expuestas al sur y de
matorrales en laderas con orientacion al norte,
puede deberse a las diferencias ambientales
entre ambas situaciones (principalmente mayor
insolacion y menor humedad en laderas norte).
No obstante, no se puede descartar que esta
asociacion se relacione a la historia del uso del
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suelo y los regimenes de disturbio en la region
(Giorgis, 2011). Por ejemplo, se ha observado
que laderas con orientacién norte sufren una
mayor frecuencia de incendios que laderas
sur, por lo que la regeneracién de especies
arboreas, tanto nativas como exoticas, se veria
retardada (Giorgis, Cingolani, Gurvich, Tecco,
& Cabido, 2013). En cuanto a las comunidades
lefiosas asociadas a la ladera norte, vale desta-
car las diferencias en variables edaficas entre
los sitios ocupados por matorrales dominados
por la exdtica C. glaucophyllus y los pajonales
dominados por el arbusto, también exotico, P,
angustifolia. Los primeros se presentan sobre
suelos significativamente menos acidos que los
segundos, con mayor contenido de humedad y
concentracion de nutrientes y de materia orga-
nica; las parcelas con comunidades dominadas
por la nativa C. buxifolia presentan condiciones
intermedias. La segregacion espacial observada
en las distintas comunidades en relacién a la
topografia, y la asociacion de estas a variables
edaficas particulares, podrian responder a dos
mecanismos no excluyentes operando a escala
local: por un lado, la presencia (o ausencia) de
una especie invasora en un sitio seria el resulta-
do de un filtro ambiental inicial (por ej., varia-
bles topograficas particulares estrechamente
vinculadas con aspectos microclimaticos y/o
disturbio). Por otro lado, si una vez establecida,
una especie exotica se torna dominante en el
sitio, su impacto sobre procesos ecosistémicos
como la descomposicion y el ciclo del agua,
modificarian caracteristicas edaficas locales
(por ej., contenido de nutrientes, pH, humedad,
entre otras). En consecuencia, seria oportuno
realizar estudios complementarios evaluando
si las diferencias en la calidad edafica entre
las comunidades lefiosas corresponden a una
condicion preexistente o representan, mas bien,
una consecuencia del establecimiento de la
especie invasora que, en este ultimo caso, esta-
ria actuando como un ingeniero ecosistémico
(Crooks, 2002).

Estudios como este, en los cuales se ana-
lice la relacién de las comunidades floristicas
con aspectos topograficos y edaficos locales,
abarcando la heterogeneidad ambiental propia

de los sistemas montafiosos, podria arrojar
indicios de la dindmica de la vegetacion del
sistema, particularmente en areas expuestas a
una alta presién de propagulos exoticos (por
ej., vegetacion natural préxima a regiones
urbanizadas; Gavier-Pizarro et al., 2010). De
acuerdo a los resultados reportados en este tra-
bajo, la dindmica de la vegetacidn a escala local
de parche estaria siendo afectada seriamente
por las lefiosas invasoras, las cuales estarian
desplazando a las especies nativas en nues-
tra area de estudio. La aparente segregacion
ambiental observada, no sélo sugiere que las
especies invasoras tienen una capacidad poten-
cial para colonizar casi todos los ambientes
en las Sierras Chicas de Cérdoba, variando la
identidad de la invasora, sino que, en algunos
casos, al establecerse estarian conformando
comunidades dominadas por una unica especie
lefiosa. Este fendmeno se pone de manifiesto
al observar que de las cinco comunidades de
lefiosas descritas, cuatro estan dominadas o
codominadas por una exotica y, ademas, se
asociaron a condiciones ambientales particu-
lares, conformando tres fisonomias distintas
(por ej., fisonomias boscosas dominadas por
L. lucidum, matorrales cerrados dominados por
C. glaucophyllus y pajonales por P. angustifo-
lia). A su vez, las comunidades dominadas por
nativas (por e¢j., C. buxifolia y L. molleoides),
no solo se encontraron invadidas en distinto
grado (Cuadro 1), sino que se asociaron a con-
diciones ambientales similares a alguna de las
comunidades dominadas por especies exoticas
(Cuadro 3). En conjunto, los patrones descrip-
tos, aunque circunscriptos a un area del Chaco
Serrano con un avanzado grado de invasion,
son compatibles con un escenario de expansion
de las lefiosas exdticas sobre los remanentes
de bosques y matorrales nativos. En particular,
se observo la presencia de L. lucidum en todas
las comunidades lefiosas (Cuadro 1) y en casi
todas las parcelas (datos no mostrados), ya sea
como individuos aislados o formando parches
de bosques mono especificos. La expansion
de L. lucidum hacia los matorrales y pajonales
podria, ademas, verse facilitada por las lefio-
sas que dominan dichas fisonomias. Estudios
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previos en la region confirman que los arbus-
tos de P. angustifolia y, en menor medida,
los de C. buxifolia, facilitan el reclutamiento
y supervivencia de L. lucidum bajo sus copas
(Tecco et al., 2006; 2007). Estas evidencias
de nodricismo sugieren que, al menos los
pajonales y matorrales de P. angustifolia, pero
probablemente también aquellos dominados
por C. buxifolia y C. glaucophyllus podrian
transformarse en bosques de L. lucidum. En
conjunto, estos antecedentes, junto a resultados
previos que muestran tendencias similares a
escala de paisaje (Lichstein, Grau, & Aragon,
2004; Hoyos et al., 2010; Gavier-Pizarro et al.,
2012), sugieren para el mediano y largo plazo
un progresivo avance y dominancia de L. [uci-
dum sobre todas las comunidades lefiosas des-
critas, tanto las dominadas por lefiosas nativas
como por otras exoticas.

Dada la creciente problematica ambiental
que supone el reemplazo de remanentes de
bosque serrano por comunidades dominadas
por leflosas invasoras, es importante identificar
areas prioritarias a proteger y restaurar, cen-
trandose en determinados sectores, fisonomias
y comunidades floristicas, con el objetivo de
garantizar determinados servicios ecosistémi-
cos (por ej., proteccion de cuencas hidricas). A
partir de los patrones descritos en este estudio,
seria conveniente que un programa de erradi-
cacion de especies exdticas se focalizara en
laderas sur, donde L. lucidum tendria, al menos
en la actualidad, su mayor desarrollo. De esta
manera, al controlar su reclutamiento en estos
ambientes, se facilitaria la recuperacion de bos-
ques de L. molleoides, al tiempo que se dismi-
nuiria la presion de propagulos de L. lucidum
desde esos bosques hacia otras areas que le son
menos favorables, como los pajonales y mato-
rrales. Ademas, la planificacion de una restau-
racion del sistema serrano debe tener en cuenta
el legado edafico que conlleva la dominancia
de una exotica, aun luego de erradicarla local-
mente (Marchante, Kjoller, Struwe, & Freitas,
2009; Grman & Suding, 2010). En este sentido,
los impactos ecosistémicos de las invasiones
sobre la biota del suelo, el ciclado de nutrientes
y otros procesos asociados, son dificiles de

predecir (Mack & D’Antonio, 2003; Ehren-
feld, 2003; 2004; Levine et al., 2003; Wolfe
& Klironomos, 2005; Strayer, Eviner, Jeschke,
& Pace, 2006; Furey et al., 2014), pudiendo
comprometer la recolonizacion de las especies
nativas y requerir actividades de enmienda por
parte de los restauradores (Marchante et al.,
2009; Grman & Suding, 2010).

Es interesante destacar la presencia y
dominancia de la exotica C. australis. Ante-
cedentes previos en la region han reportado
su presencia ocasionalmente (Giorgis et al.,
2011a), pero nunca como un elemento domi-
nante de las comunidades serranas. En nuestra
area de estudio, ésta fue la tinica especie inva-
sora que compartio6 dominancia con lefiosas
tipicas del bosque nativo como L. molleoides.
Seria importante estudiar si este comporta-
miento se mantiene en el tiempo, o si C. aus-
tralis eventualmente excluye competitivamente
a las especies nativas y logra formar comu-
nidades mono especificas. Estas evidencias
alertan sobre el potencial invasor de la especie,
y podrian estar indicando que C. australis se
encontraria en una primera fase de invasioén
(sensu Mack et al., 2000), lo cual minimiza los
costos y aumenta las probabilidades de éxito de
un programa de erradicacion (Hulme, 2006).

Nuestros resultados indican que detras del
gran aumento en la superficie invadida en la
region (Hoyos etal., 2010; Gavier-Pizarro et al.,
2012), existe una compleja dindmica en la que
interactiian numerosas especies en un ambiente
heterogéneo. La capacidad de algunas invaso-
ras lefiosas del Bosque Chaquefio Serrano de
constituir comunidades dominadas casi por una
sola especie, su aparente asociacién a condi-
ciones edaficas particulares y su solapamiento
ambiental con las leflosas nativas, constituyen
un claro indicio de la necesidad de profundizar
en el estudio de aspectos relacionados con la
dindmica a largo plazo de los patrones obser-
vados y su impacto ecosistémico.
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RESUMEN

En todo el mundo, las invasiones de especies lefiosas
exoticas estan amenazando las funciones ecosistémicas.
La dispersion y el subsecuente reemplazo de bosques de
especies nativas por comunidades dominadas por exdticas
es evidente, particularmente, en proximidad a centros urba-
nos donde la presion de propagulos de especies exoticas es
alta. Sin embargo, existe una falta de informacion sobre los
factores ambientales que subyacen este reemplazo. En este
estudio nos propusimos responder las siguientes preguntas:
(1) ¢(se observa una segregacion espacial a escala local
entre especies lefiosas exdticas y/o nativas dominantes?,
y (2) si existe esa segregacion, jestd asociada a variables
ambientales? En el 2010 se establecieron 31 parcelas dis-
tribuidas en 16 laderas en los bosques Chaqueilos de las
Sierras de Cordoba, en Argentina central. En cada uno de
los sitios de muestreo se relevo la composicion y abundan-
cia de todas las especies lefiosas con un diametro a la altura
de la base superior a 5cm. Para caracterizar el ambiente en
cada una de las parcelas medimos la posicion topografica
(pendiente y orientacion) y algunas propiedades asociadas
con la fisica (densidad aparente y compactacion), estruc-
tura (profundidad y textura) y con la quimica (pH y el
contenido de nutrientes y agua) del suelo. A través, de
un analisis jerarquico de agrupamiento, se identificaron
cinco comunidades de leflosas coexistiendo: (1) Bosques
dominados por Ligustrum l[ucidum, (2) Bosques mixtos
dominados por Lithraea molleoides y Celtis australis, (3)
Matorrales de Condalia buxifolia, (4) Matorrales de Coto-
neaster glaucophyllus, y (5) Pajonales con emergentes de
Pyracantha angustifolia. Estas comunidades se asociaron
diferencialmente a las variables topograficas y edaficas
locales. La segregacion ambiental observada sugiere que
las especies invasoras tienen una capacidad potencial para
colonizar casi todos los ambientes en el area de estudio
(variando la identidad de la invasora). En conjunto, los
patrones descritos, aunque circunscriptos a un area de
Chaco Serrano con un avanzado grado de invasion, plan-
tearfan un escenario de posible expansion de las lefiosas
exoticas sobre las comunidades nativas.

Palabras clave: analisis jerarquicos de agrupamiento,
bosque subtropical, Chaco Serrano, invasiones bioldgicas,
lefiosas exdticas, segregacion ambiental.
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APENDICE

Listado de especies lefiosas censadas en el area de estudio. Se indica el valor de importancia (Vi) relativo al area total

muestreada (31 parcelas). Este indice es la media entre la abundancia relativa y la densidad relativa

APPENDIX

List of woody species surveyed in the study area. The importance value (Vi) is provided in relation to the total area (31

plots). The Vi index represents an average between the relative abundance and the relative density

Familia Forma de vida Vi
Especies nativas
Acacia caven (Molina) Molina var. caven Fabaceae Arbusto 1.31
Acanthostyles buniifolius (Hook. & Arn.) R M. King & H. Rob. Asteraceae Arbusto 0.03
Celtis ehrenbergiana (Klotzsch) Liebm. Celtidaceae Arbol 1.10
Cestrum parqui L"Hér. Solanaceae Arbusto 0.02
Colletia spinosisima J.F. Gmel. Rhamnaceae Arbusto 0.13
Condalia buxifolia Reissek Rhamnaceae Arbusto 1.57
Condalia microphylla Cav. Rhamnaceae Arbusto 0.01
Condalia montana A. Cast. Rhamnaceae Arbusto 0.47
Heterothalamus alienus (Spreng.) Kuntze Asteraceae Arbusto 0.26
Kageneckia lanceolata Ruiz & Pav. Rosaceae Arbusto 0.01
Lithraea molleoides (Vell.) Engl. Anacardiaceae Arbol 2.24
Porlieria microphylla (Baill.) Descole, O'Donell & Lourteig Zygophyllaceae Arbusto 0.05
Schinus fasciculatus (Griseb.) .M. Johnst. var. fasciculatus Anacardiaceae Arbusto 0.76
Zanthoxylum coco Gillies ex Hook. f. & Arn. Rutaceae Arbol 0.15
Especies exoticas
Celtis australis L. Celtidaceae Arbol 2.04
Cotoneaster glaucophyllus Franch. f. serotinus (Hutch.) Stapf Rosaceae Arbusto 2.72
Gleditsia triacanthos L. Fabaceae Arbol 0.47
Lantana camara L. Verbenaceae Arbusto 0.02
Ligustrum lucidum W.T. Aiton Oleaceae Arbol 3.74
Ligustrum sinensis Lour. Oleaceae Arbusto 0.05
Morus alba L. Moraceae Arbol 0.04
Pinus halepensis Mill Pinaceae Arbol 0.01
Pyracantha angustifolia (Franch.) C.K. Schneid Rosaceae Arbusto 2.63
Pyracantha coccinea M. Roem. Rosaceae Arbusto 0.16
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