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Variacion en la efectividad de la dispersién de semillas del arbusto invasor Cotoneaster
franchetii en un gradiente altitudinal

Resumen

Las invasiones biologicas constituyen un problema ambiental global del cual los sistemas
montafiosos no estan exentos. El centro de Argentina, experimenta una creciente invasion por lefiosas
exoticas ornitdcoras. Si bien la mayor riqueza de especies invasoras se encuentra en las partes bajas, C.
franchetii ha colonizado el piso superior de las Sierras (~2000 msnm). Se ha sugerido que la dispersion
ornitécora juega un rol fundamental para la expansion de esta especie en la region. La invasion de C.
franchetii en las Sierras de Cordoba conforma en consecuencia un buen sistema de estudio para evaluar la
influencia de gradientes ambientales y la variacion asociada de los ensambles de mutualistas, sobre la
efectividad de dispersion de plantas invasoras ornitocoras. Para evaluar dicha relacion, se caracterizaron
mediante puntos de conteo de radio fijo los ensambles de aves en tres sitios altitudinales de las Sierras
Grandes de Cordoba (700, 1100 y 1800 msnm) representativos del rango altitudinal actual de C. franchetii.
Los indices de diversidad alfa mostraron un patréon de decrecimiento de la riqueza de aves en general y
frugivoras en particular. Ademas la diversidad beta y los analisis SIMPER y PERMANOVA a una via
mostraron disimilitudes entre dichos ensambles de aves en general y frugivoras en particular conforme se
ascendia a lo largo del gradiente estudiado. Para evaluar el consumo de frutos de C. franchetii en el gradiente
altitudinal e identificar qué variables lo explicaran, se cuantificaron eventos de frugivoria en 15 arbustos
focales por altitud y se registré la abundancia e identidad de aves frugivoras (clasificandolas en grupos
funcionales). Comparaciones exactas de Fisher mostraron que el consumo proporcional por dispersores
legitimos aumentod con la altitud, a pesar que la riqueza de dispersores disminuy6 (una sola especie a 1800
msnm). Un GLM inflado en ceros indic6 que el consumo de frutos por dispersores legitimos se relaciond en
forma directa con la abundancia de frugivoros y con la altitud, pero no asi con la riqueza de dispersores
legitimos. EI mayor consumo por dispersores tanto proporcional como por planta focal se observo en el sitio
de mayor altitud, donde s6lo estuvo presente el Zorzal Chiguanco. Esto sugiere, que la riqueza de
dispersores no determinaria una elevada efectividad de dispersién, sino que el factor determinante seria la
presencia de una especie de ave generalista y abundante. Finalmente, debido que C. franchetii comparte el
ensamble de frugivoros con otras exoticas presentes en sitios mas bajos, y dado que las interacciones
mutualistas no serian una limitante para su dispersién hacia sitios elevados, se sugiere que no habria
limitaciones en cuanto a la dispersién para la expansién altitudinal del conjunto de exoéticas ornitcoras de

las sierras de Cordoba.

Palabras clave: invasiones bioldgicas, gradientes altitudinales, ornitocoria, dispersion de semillas,

Chaco Serrano.



Introduccion

Durante los altimos siglos las invasiones biolégicas han tomado significancia a escala
global como consecuencia del cambio en el uso de la tierra y la globalizacién (Davis et al.
2000; Sala 2000). Actualmente no existe region del planeta que se encuentre exenta de
especies invasoras. Debido a esto, las invasiones bioldgicas son consideradas uno de los
problemas ecoldgicos mas importantes en la actualidad. Constituyen una de las principales
causas de pérdida de biodiversidad (Gilbert & Levine, 2013) y generan profundos efectos
sobre el funcionamiento de los ecosistemas, lo cual se traduce en impactos significativos en
las esferas econdmica y cultural (Pimentel et al., 2000; Pimentel et al., 2005). Las invasiones
biologicas son un fendmeno definido por una serie de procesos que implican: (i) la
introduccion, que corresponde al transporte de organismos, mediado por la actividad humana
(intencional o accidental) hacia areas fuera de su rango de distribucion natural determinado
por sus propias capacidades naturales de dispersion y barreras biogeograficas; (ii) el destino
de éstos organismos en su nuevo rango, que incluye la habilidad para sobrevivir, establecerse,
interactuar con la biota residente, reproducirse y generar poblaciones autosustentables
(naturalizacion), y (iii) la invasion, que implica dispersarse a mayores distancias, proliferar y
ejercer influencia en la dinamica del ecosistema invadido, (Williamson, 1996; Richardson et
al., 2011).

No todas las especies exdticas que se introducen en una region fuera de su rango
original se naturalizan y vuelven invasoras (Williamson, 1996). Se ha sugerido que el éxito de
la invasion depende tanto de los atributos propios de la especie exotica (invasividad) y de la
susceptibilidad de la comunidad de ser invadida (invasibilidad). En relacion a esto se han
postulado una gran diversidad de hipotesis (ej. Elton, 1958; Lonsdale, 1999; Traveset &
Richardson, 2011), que en muchos casos incorporan como mecanismos a las interacciones
entre las especies exoticas y especies de la comunidad residente (Richardson et al., 2000;
Traveset & Richardson, 2011). Estas interacciones interespecificas pueden funcionar a modo
de barrera para el éxito de la especie exdtica, como por ejemplo la competencia, depredacién,
herviboria y/o parasitismo (Elton, 1958; Davis et al., 2000); o bien, pueden ser de naturaleza
mutualista permitiendo la naturalizacion y posterior invasion. Ejemplos de éstas dltimas
serian la polinizacidn, facilitacion y/o dispersion de semillas (Traveset & Richardson, 2014).

Mientras que la importancia de las interacciones negativas ha sido extensamente abordada
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(Elton, 1958), el estudio de los efectos de las interacciones positivas recién tomd relevancia a
comienzos del siglo XXI (Richardson et al., 2000), particularmente en el estudio de la
ecologia de invasiones de plantas (Traveset & Richardson, 2011). En este sentido, modelos
tedricos y evidencia empirica demuestran que las interacciones positivas son importantes
conductoras de la estructura de las comunidades, y por lo tanto del éxito de la invasion
(Richardson et al., 2000; Traveset & Richardson, 2011).

Un tipo de interaccion positiva que frecuentemente se establece entre las especies
exoticas y otros organismos de la comunidad residente son los mutualismos (Richardson et
al., 2000). Los mutualismos se establecen tempranamente durante la introduccion y son
importantes en todas las etapas del proceso de invasion (Richardson, 2011), facilitando la
naturalizacion del organismo exotico y generando retroalimentaciones positivas que
beneficien el crecimiento poblacional desencadenando su expansion en la region (Richardson
et al., 2000). En plantas, por ejemplo, hay evidencias de interacciones mutualistas con
microorganismos del suelo (micorrizas), polinizadores y/o dispersores de semillas que
facilitarian el éxito de invasion (Richardson et al., 2000). La dispersion de semillas de una
especie exotica por animales en un nuevo sistema constituye un mecanismo esencial para el
proceso de invasion (Richardson et al., 2000; Richardson, 2011), aumentando las
probabilidades de establecimiento y contribuyendo a la expansion de la poblacion (Packer &
Clay, 2000). En particular, las aves constituyen dispersores clave a escala global, ya que el
40% de los arboles y el 60% de los arbustos invasores son dispersados por estos animales.
(Kissling et al., 2009; Richardson & Rejmanek, 2011). Es decir, la invasividad de estas
lefiosas se ve facilitada por la interaccién mutualista con los dispersores del sistema invadido
(Bruno et al., 2003; Brooker et al., 2008).

En el contexto de las invasiones, se ha observado que distintos factores pueden
condicionar el tipo de interacciones establecidas entre las plantas invasoras y el ensamble de
aves frugivoras. La importancia relativa de la riqueza y la abundancia de dispersores legitimos
puede variar segun el escenario analizado. Por ejemplo, una alta riqueza de dispersores
adquiere mayor importancia a medida que la abundancia aves de este grupo decae; pero en
contrapartida una elevada abundancia de individuos de unas pocas especies dispersoras
generalistas, podria mitigar la disminucion en la riqueza del grupo y asi mantener el servicio
de dispersion (Rumeau et al. 2017; Quitian et al. 2018). No obstante, las plantas exoticas de
frutos carnosos no solo interactian con los dispersores sino que establecen interacciones con

aves frugivoras nativas, que varian entre los extremos de mutualismo (dispersion legitima) y
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antagonismo (predacion de semillas) (Mandon-Dalger et al., 2004). Esto ocurre por la
variabilidad en la forma en que las aves manipulan/consumen los frutos y que determina el
tipo de interaccion resultante, permitiendo la clasificacion de los frugivoros en tipos de grupos
funcionales (i.e. dispersores legitimos, consumidores de pulpa y depredadores de semillas;
Schupp, 1993). La proporcion de frutos consumidos por uno u otro grupo de frugivoros
afectaria la cantidad de semillas efectivamente dispersadas de la especie exdtica (Montaldo,
1993; Montaldo, 2000; Mokotjomela et al., 2016; Simmons et al, 2018), aumentando la
chance de invasion conforme prevalezcan dispersores legitimos en el ensamble de aves
frugivoras (Traveset et al., 2014). Esta prevalencia puede verse afectada por cambios en
pardmetros de la diversidad del ensamble de frugivoros (riqueza, abundancia y proporcién
relativa de dispersores versus el total de frugivoros), asociados a gradientes ambientales
(Ferger et al. 2014; Blake & Loiselle 2000). En consecuencia para evaluar la efectividad de la
dispersion de semillas se debe analizar la relacion que existe entre la riqueza y abundancia de
dispersores legitimos respecto a los otros grupos funcionales de frugivoros (predadores de

semillas y/o consumidores de pulpa).

Numerosos antecedentes destacan la existencia de patrones de diversidad de aves a lo
largo de gradientes ambientales, particularmente asociados a cambios en altitud (Terborgh,
1977; Herzog, 2005). Si bien el patron global de diversidad de especies a lo largo de
gradientes altitudinales mas comun seria una curva unimodal (Nogués-Bravo et al. 2008), la
mayoria de los patrones de recambio de aves asociados a gradientes altitudinales muestran
una disminucién de la riqueza de especies de aves conforme aumenta la altitud (Brown &
Gibson, 1983; Begon et al. 1990; Kattan & Franco, 2004; Ferger, 2014). De manera similar al
patron mencionado de diversidad de aves en gradientes altitudinales, se ha reportado en
ambientes de montafia una disminucion en la diversidad de plantas invasoras en relacion al
incremento altitudinal (Pauchard at al., 2009). Sin embargo, a nuestro conocimiento, no
existen trabajos que analicen la relacién entre la variacion de la diversidad de aves debida a
gradientes altitudinales y la dispersion de semillas invasoras. Esta caracterizacion toma
relevancia, dado que una de las principales restricciones a la expansion altitudinal de especies
invasoras es la disminucion de presion de propagulos desde las partes bajas hacia mayores
altitudes (Pauchard et al., 2009, Alexander et al., 2011; Giorgis et al. 2016).

En el contexto de invasiones en gradientes altitudinales, las montafias de Cordoba
estan experimentando una creciente invasion por lefiosas exoticas ornitdcoras (Giorgis et al.,

2011a & 2017). Si bien la mayor riqueza de plantas invasoras se concentra en las partes bajas,
6



el arbusto asiatico Cotoneaster franchetii Bois (Rosaceae) se distribuye en un amplio rango
altitudinal desde los 700 hasta los 2000 msnm, siendo una de las especies exoticas lefiosas
mas abundantes en las partes altas de las Sierras Grandes (Diaz Vélez et al., 2018). Se ha
sugerido que la dispersion ornitocora juega un rol fundamental en su naturalizacion y
expansion en la region (Giorgis & Tecco, 2014; Lett et al., 2015; Diaz Vélez et al., 2018). Sin
embargo, se desconoce como varia el servicio de dispersion de semillas de esta especie a lo
largo de su rango altitudinal de distribucion. De acuerdo a los antecedentes globales acerca
del rol de las aves frugivoras en los procesos de dispersion de plantas invasoras y el
significativo recambio en los ensambles de aves en gradientes altitudinales del mundo
(McCain, 2009, McCain & Grytnes, 2010; Kattan, 2004; Vergara-Tabares et al., 2018a), cabe
preguntarse (i) ¢Qué impacto tiene el recambio de especies de aves frugivoras sobre la
proporcion de dispersores legitimos de C. franchetii a lo largo del gradiente altitudinal
en el cual se distribuye la invasora?, (ii) ¢hay una prevalencia de dispersores legitimos a
lo largo de todo el gradiente que compensa cualquier cambio en la riqueza o abundancia
de frugivoros en general?. En resumen, ¢cdmo afecta el recambio de especies de aves
frugivoras a lo largo de un gradiente altitudinal a la efectividad de dispersion de C.

franchetii?

Objetivo general

Determinar si las variaciones altitudinales en el ensamble de aves frugivoras redunda en

variaciones de la efectividad de dispersion de C. franchetii.



Objetivos especificos

o Caracterizar el recambio de especies de aves a lo largo del gradiente
altitudinal abarcado por la invasora C. franchetii.

o Categorizar las especies de aves frugivoras presentes a lo largo del gradiente
estudiado segun su rol funcional en: (1) Dispersores legitimos, (2) Consumidores de pulpa y
(3) Predadores de semilla.

. Comparar el nivel de frugivoria entre grupos funcionales de aves frugivoras
sobre C. franchetii a lo largo del gradiente altitudinal, ;como impacta cada grupo funcional en
el consumo observado entre diferentes altitudes?

o Determinar como impacta el recambio de especies frugivoras asociado a la

altitud sobre el nivel de consumo de frutos de C. franchetii por dispersores legitimos.

Hipotesis

Las variaciones a lo largo del gradiente altitudinal en la abundancia de dispersores o en la
proporcién de dispersores relativa al total de frugivoros afectan la dispersion efectiva de C.

franchetii.

Predicciones:

1. De acuerdo a los patrones de riqueza mas comunes asociados a gradientes
altitudinales se predicen cambios en la composicion de los ensambles de aves ademas de una
disminucion en la riqueza, de aves en general y frugivoras en particular, a medida que se

ascienda en el gradiente altitudinal



Riqueza de aves
y aves frugivoras

Altitud

Figura 1. Patron esperado de riqueza de los ensambles de aves y aves frugivoras conforme se avance
en el gradiente altitudinal.

2. Se predice un mayor consumo proporcional por dispersores de semillas de C.
franchetii en las altitudes que contengan mayor proporcion de dispersores legitimos en
términos de su abundancia y abundancia relativa respecto al total de frugivoros (Fig. 2). Se
desconoce en qué altitud dicha proporcion sera mayor.

Frutos consumidos por
dispersores legitimos

Abundancia y abundancia relativa

Figura 2. Consumo proporcional de frutos por dispersores legitimos a medida que la abundancia y
abundancia relativa de individuos dispersores legitimos sea mayor.



3. Dado que se predice una disminucion en la riqueza de aves frugivoras con la
altitud y que se desconoce cémo varia la abundancia de dispersores legitimos en relacion a la
altitud, se muestran tres escenarios posibles segun qué factor tenga un efecto significativo
sobre la dispersion de semillas (Figura 3): A) En el caso de que se observe una disminucion y
covariacion entre la riqueza y abundancia de aves frugivoras o dispersoras conforme se
incrementa la altitud se predice que el consumo de frutos se veria influenciado de manera
directa por ambas variables. B) En el caso de que la abundancia de dispersores se mantenga
constante a pesar de una disminucién de la riqueza con la altitud, se espera que no haya un
efecto sobre el consumo de frutos C) Finalmente, en el caso de que se observe un incremento
en la abundancia de dispersores conforme aumente la altitud (contrariamente a la variacion de
la riqueza), se esperaria un efecto de la interaccion entre la riqueza y la abundancia de
dispersores sobre el consumo de frutos. Este efecto de la interaccion se podria traducir en que
el consumo de frutos se veria compensado, es decir la riqueza tendria un mayor peso sobre la
dispersion de semillas a altitudes bajas mientras que la abundancia tendria un mayor peso a

altitudes superiores.

e Abundancia de dispersores
e Riqueza de frugivoros y dispersores

—_— Consumo de frutos por dispersores

A B C

~_ “

~

~
S

Altitud Altitud Altitud

Figura 3. Consumo de frutos por dispersores bajo tres escenarios hipotéticos de interaccién entre las
variables explicativas “Riqueza de frugivoros y dispersores” y “Abundancia de dispersores” a lo largo
de un gradiente altitudinal. A) Covariacion entre las dos variables explicativas. No puede identificarse
la responsable del efecto sobre el consumo de frutos. B) Disminucién de la riqueza de frugivoros y
dispersores sin efecto alguno sobre la variable dependiente, la cual se mantiene constante al igual que
“Abundancia de dispersores”. C) Compensacion del consumo de frutos por dispersores conforme se
avanza en el gradiente.
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Metodologia

Area de estudio y disefio experimental

El area de estudio comprende una franja altitudinal entre los 670 y los 1800 msnm en la ladera
oriental de las Sierras Grandes de Cordoba. La vegetacion del area corresponde al distrito del
Chaco Serrano en la provincia fitogeografica Chaquefia (Cabrera, 1976), aunque la vegetacion
de las partes més altas presenta numerosos elementos andinos (Cabido et al., 1998). A grandes
rasgos, el area de estudio abarca una serie de pisos altitudinales de vegetacion: desde el
extremo inferior del Bosque Serrano (500 — 1300 msnm) dominado por Schinopsis marginata
y Lithraea molleoides, pasando por un piso intermedio de matorrales (1300 — 1700msnm)
Ilamado localmente Romerillal, dominado por Baccharis aliena; y finalmente, pastizales de
altura (1700 — 2790 msnm) con parches de bosques de Polylepis australis (Luti et al., 1979).
Actualmente se cuestiona la existencia del cinturon de Romerillal propuesto por Luti et al
(1979) y se describe a la franja altitudinal desde 1300-1700 msnm como un area compuesta
por diversos tipos floristicos y casi todos los tipos fisondmicos. La ausencia de fisonomias
boscosas en esta franja y en los sitios altitudinales superiores responderia mas al régimen de
disturbios (herbivora e incendios) y a una lenta recuperacion de las vegetacion causado por la
severidad climatica de dichas altitudes, que a limitantes fisioldgicas de las especies (Cingolani
et al. 2008; Giorgis et al. 2017).

Si bien no se conoce exactamente la forma del patrén de diversidad de aves a lo largo del
gradiente altitudinal de la regién, diversos estudios (Nores et al., 1983, Ordano, 1996;
Salvador et al., 2016; Vergara-Tabares et al., 2018a) sugieren un importante recambio en la
riqueza, composicion y abundancia de aves a lo largo del mismo. En el rango altitudinal
abarcado por el area de estudio, la temperatura media anual varia desde los 16°C a los 11°C.
La precipitacion es estacional, concentrada entre Octubre a Abril, con una media anual de
aproximadamente 600 mm a 887 mm desde los 770 a los 1800 msnm (Vazquez et al. 1979;
Cabido et al. 1987; Ugarte et al., 2006). El rango altitudinal contemplado en este estudio no
abarca todo el gradiente altitudinal de las Sierras Grandes de Coérdoba el cual se extiende
hasta los ~2800 msnm, sino que se corresponde con el que actualmente es abarcado por las
poblaciones del arbusto invasor C. franchetii en el area (Ferrero 2018, ver abajo). Es decir, de

acuerdo a los objetivos de esta tesina, la caracterizacion del ensamble de aves se circunscribe
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a una primera descripcion del ensamble de aves presente a lo largo del gradiente altitudinal
abarcado hoy por la invasora en el periodo de fructificacion de la especie. Especificamente, se
seleccionaron tres sitios de estudio, correspondientes a tres poblaciones de C. franchetii
distribuidas a lo largo del gradiente con intervalos de aproximadamente 300 a 700 metros de
elevacion (Figura 4). El sitio correspondiente al extremo de menor altitud (670 — 700 msnm)
se localiza cercano al pueblo de Cuesta Blanca (31°28'31.75"S, 64°35'42.42"0). El sitio de la
altitud intermedia (1060 — 1100 msnm) se localiza dentro de la estancia “Las Higueritas”,
proximo a la ruta provincial 34 (31°35°02.8”S, 64°37°27.4”0). Finalmente, el sitio del
extremo de mayor altitud (1760 — 1800 msnm) estd localizado proximo a la Quebrada de
Batan (31°35°53.6”S, 64°43°10.0”0).

Para minimizar sesgos asociados a la densidad de los individuos focales y a la oferta de frutos
de otras especies se seleccionaron poblaciones de C. franchetii similares en términos de
abundancia de la especie focal y se midié la oferta de frutos de la vegetaciéon vecina a los
fines de incluirlo en los modelos (ver abajo) (Blendinger et al. 2012; Smith et al. 2014). En
general, en el piso inferior (700 msnm) se encontraron otras especies en periodo de
fructificacion ademas de la especie focal como: Ligustrum lucidum, Pyracantha angustifolia,
Pyracantha coccinea, Cotoneaster glaucophyllum y Lithraea molleoides. En el piso
intermedio también se encontraron arboles y arbustos con frutos ademéas de C. franchetii,
como Lithraea molleoides, Celtis ehrenbergiana, P. angustifolia, P. coccinea y C.
glaucophyllum. Por el contrario en el piso altitudinal superior (1800 msnm) la Unica especie
presente en su periodo de fructificacion result6 ser C. franchetii.

Especie de estudio

Cotoneaster franchetii Bois es una especie nativa de China, la misma fue introducida en
Sudamérica y en otros continentes como una planta ornamental debido a que posee frutos
muy vistosos, eventualmente se ha dispersado desde los jardines naturalizdndose o
convirtiéndose en invasora (Richardson & Rejmanek, 2011). En la provincia de Cordoba tiene
un amplio rango de distribucion, invadiendo areas correspondientes a Bosque Serrano en las
Sierras Chicas (Giorgis et al. 2011a) pero siendo ademaés de las pocas lefiosas invasoras que
actualmente llega a los pisos superiores de las Sierras Grandes (2012 msnm; Giorgis et al.
2011b). En el area de estudio, la distribucion altitudinal de las poblaciones de esta invasora
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llega a los 1870 msnm (Ferrero, 2018). Es un arbusto perenne, de 1 a 2 m de altura con ramas
que penden, las cuales son atractivas para aves que perchan. Sus flores son de color rosado y
son pequefias, las mismas se agrupan en inflorescencias con 5-15 flores axilares dispuestas en
corimbos. Los frutos se producen de manera sincronica en grandes nameros por individuo,
son ligeramente elongados de 6-9 mm de diametro (Sersic et al. 2015), de un color rojo
brillante cuando estdn maduros y contienen 2-3 semillas internas (Diaz-Vélez et al. 2018). En
el centro de Argentina la floracion ocurre desde Octubre a Enero (Sersic et al. 2015), y los
frutos maduros estan disponibles desde Marzo (verano tardio) hasta Septiembre (invierno
tardio) (Giorgis et al. 2014), lo que contrasta con los periodos de fructificacion de la mayoria
de las especies nativas de frutos carnosos (Gurvich et al. 2005). En Quebrada del Condorito se
ha observado el consumo de los frutos de C. franchetii por dos especies de aves: Zorzal
Chiguanco (Turdus chiguanco) y Chingolo (Zonotrichia capensis), las cuales difieren en su
comportamiento de forrajeo, siendo dispersora legitima, la primera, y predadora de semillas,
la segunda, teniendo consecuencias inmediatas para la dispersion de semillas (Diaz-Vélez et
al. 2018).
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Figura 4. Localizacion de los sitios de estudio, se sefialan los tres pisos altitudinales en los que se
trabajo (arriba). Esquema simplificado de uno de los pisos altitudinales (abajo), sefialando los puntos
de conteo de aves (x24) para caracterizar los ensambles de aves y los arbustos focales (x15) donde se
cuantificaron los eventos de frugivoria con su respectivo vecindario donde se estimd la cantidad de
frutos carnosos.

Caracterizacion de los ensambles de aves a lo largo del gradiente altitudinal

Se utilizd un disefio con puntos de conteo con un radio fijo de 40 m para caracterizar el
recambio de aves a lo largo del gradiente de invasion. Para ello se establecieron 24 puntos
distribuidos en cada uno de los pisos altitudinales invadidos por C. franchetii (Figura 4). En
cada punto de conteo se registro la identidad taxondmica y la abundancia de todas las especies
vistas y oidas durante un periodo de 10 minutos. El conteo de las aves fue realizado durante el

periodo matutino (Ralph et al. 1996) en el mes de septiembre.
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Cuantificacion de eventos de frugivoria y clasificacion funcional de aves frugivoras

La toma de datos fue llevada a cabo dentro del periodo de fructificacion de C. franchetii (ver
descripcion de la especie), concentrando los muestreos entre inicios del mes de Junio y finales
de Julio. Debido a que puede haber superposicion en la fructificacién con otras especies
congéneres (i.e. C. glaucophyllus) y otras exoticas del género Pyracantha, se priorizé la toma
de datos en el menor periodo de tiempo posible para evitar sesgos asociados a cambios de la
oferta de alimento debido a la fructificacion de estas otras especies que se encuentren

presentes en el ensamble vegetal de dichas areas.

Para las observaciones de frugivoria, se seleccionaron dentro de cada altitud, 15
individuos focales de la especie C. franchetii. Los individuos seleccionados se hallaron
separados por una distancia minima de 70 metros, y tuvieron altura, copa y tamafio de cosecha
similares (Figura 4). En cada arbusto focal se registrd y cuantificé durante un total de 4 horas,
el nimero de individuos por especie de ave que consumiera sus frutos y el nimero de frutos
consumidos por cada ave (60 hs de observacion por altitud y 180 horas de observacion en
total). Ademas, mientras se realizaban las observaciones de eventos de frugivoria, se registrd
la presencia y abundancia de todas aquellas aves frugivoras presentes en el vecindario del
individuo focal (definido como la superficie incluida dentro de un radio de 20 m alrededor del

arbol focal) durante el tiempo de muestreo.

Dichas especies de aves fueron clasificadas segun el grupo funcional de frugivoros al
que pertenecieran (1- Dispersores legitimos, 2- Consumidores de pulpa y 3- Predadores de
semillas; segun Schupp, 1993) de acuerdo a la forma en que manipularan los frutos. Cabe
destacar que el grupo de los consumidores de pulpa constituye un gris en la clasificacion de
las aves frugivoras en cuanto a su rol frente al servicio de dispersion de semillas, ya que se
caracterizan por ser un grupo en el que tienen comportamientos tanto de forrajeo como de
post-forrajeo muy diversos. En general, no dispersan la semilla lejos de la planta materna, ni
la destruyen, usualmente picotean el fruto y las semillas eventualmente caen debajo de la
planta materna (Jordano & Schupp, 2000). Por ende por mas que existan consumidores de
pulpa que brinden el servicio de remocién de la pulpa que pudiera otorgarle a la semilla una
ventaja germinativa, al no desplazarla del sitio original, no contribuirian a la dispersion de
semillas propiamente dicha (Jordano et al. 2007; Schupp, 2010). Es por ello que en este
trabajo se observd el comportamiento de forrajeo y manipuleo del fruto de los consumidores

de pulpa, se los describié y se los cuantific, pero en cuanto al tratamiento de los datos se
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considero su rol méas cercano a un predador de semillas, que a un dispersor legitimo, es decir

no se considerd su aporte al servicio de dispersion de semillas.

Por dltimo, cabe destacar que muchas de las aves frugivoras debido a sus
caracteristicas morfoldgicas varian en su rol respecto al servicio de dispersion de semillas de
acuerdo a la especie vegetal con la cual interactian. Es por eso que la clasificacion de los
frugivoros dentro de cada uno de los grupos funcionales antes descriptos es especifico a cada

interaccion planta ornitdcora-ave frugivora (Snow & Snow, 1988).

Estimacion de la oferta de frutos en el vecindario

Debido al recambio de especies vegetales a lo largo del gradiente altitudinal y a la
disminucion del numero de especies exdticas invasoras de frutos carnosos conforme aumenta
la altitud (cuya fructificacion coincide con la de C. franchetii), podria ocurrir que la oferta de
frutos difiera entre los pisos altitudinales pudiendo afectar asi a la intensidad de frugivoria en
cada uno de ellos (Blendinger et al. 2012; Gleditsch & Carlo, 2011). De acuerdo a esto, se
estimé el nimero de frutos disponibles tanto de la planta focal como asi también el nimero de
frutos presentes en el vecindario de cada planta focal (radio de 20 m). Estas Gltimas fueron
agrupadas como conespecificas o heterospecificas, sin distinguir entre especies particulares.
La descripcion y caracterizacion del patron de variacion de frutos heterospecificos y
conespecificos se analizan en el anexo 2. La cantidad estimada de frutos en el vecindario de
cada planta focal fue utilizada como una covariable en los modelos estadisticos (ver siguiente

seccion).

La estimacién de la oferta de frutos tanto de C. franchetii como de las otras especies
vegetales presentes en el vecindario, se realizo contando el nimero de frutos en tres ramas
representativas de la planta obteniéndose un valor promedio; luego se contd el numero de
ramas presentes en tres brazos representativos de la planta y se promediaron los valores; luego
se realiz6 un recuento del nimero de brazos que poseian frutos; y, finalmente, se multiplicé
dicho numero por los valores promedios obtenidos anteriormente (modificado de Ferreras &
Galetto, 2010).
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Analisis estadistico

a. Caracterizacion del ensamble de aves y aves frugivoras en el gradiente

altitudinal

Se caracterizo el ensamble de aves de cada uno de los sitios altitudinales en términos de la
riqueza y la abundancia de cada una de las especies. A continuacion se calcularon los indices
de diversidad alfa: Riqueza, indice de Simpson, indice de Shannon y Equitatividad.
Finalmente se realizaron pruebas no paramétricas de Kruskal-Wallis y comparaciones de a
pares (Conover, 1999) para identificar si existian diferencias significativas en la riqueza e

indices de diversidad de los ensambles de aves entre los tres pisos altitudinales.

Para evaluar el grado de recambio de especies o las diferencias en la diversidad alfa entre
los ensambles de aves de los tres pisos altitudinales se calcul6 la diversidad Beta (Whittaker,
1956). Luego, para evaluar si existian diferencias en la composicion de los ensambles entre las
diferentes altitudes a lo largo del gradiente se realizé un analisis PERMANOVA a Una Via de
a pares entre los tres sitios altitudinales. Finalmente, mediante un analisis SIMPER se
identificaron a las principales especies responsables de la disimilitud global entre los
ensambles de aves a lo largo del gradiente. Por medio de curvas de rango abundancia se
identificaron aquellas especies dominantes y también aquellas que estaban ausentes en cada uno
de los pisos altitudinales (Anexo 1. Figura 1 A, B y C). Todos los analisis de realizaron
mediante los softwares PAST (Hammer et al. 2001) e INFOSTAT (Di Rienzo et al. 2016).

Adicionalmente, se procedi6 a analizar si el recambio de aves a lo largo del gradiente
altitudinal redunda en variaciones en el ensamble de aves frugivoras. Para esto se realizo la
misma serie de pasos que en la seccion previa incorporando s6lo a aquellas especies de aves
que se observaron alimentandose de frutos (ver seccion “Cuantificacion de eventos de
frugivoria y clasificacion funcional de aves frugivoras” para detalles de observaciones de
frugivoria) en los arbustos focales. Para todos los andlisis se us6 un nivel de significancia

igual a 0,05.
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b. Eventos de frugivoria

Para evaluar la proporcion del total de frutos consumidos de C. franchetii por cada uno de los
grupos funcionales de aves frugivoras entre los tres pisos altitudinales, se realizd un Test
Exacto de Fisher empleando el software INFOSTAT (Di Rienzo et al. 2016). Particularmente,
se comparod la proporciéon de frutos consumidos por cada grupo funcional (i.e. dispersores

legitimos, consumidores de pulpa y predadores de semillas) entre los tres pisos altitudinales.

Para evaluar el impacto del recambio de aves asociado a la altitud sobre el nivel de
consumo de frutos de C. franchetii por dispersores legitimos se empled un modelo lineal
generalizado (MLG) inflado en ceros. Se utilizé una distribucion Poisson para el error debido
a que los datos provienen de conteos (Zurr et al. 2009). En el modelo se incluyeron como
variables explicativas: la altitud, la abundancia de dispersores, la cantidad de frutos carnosos
presentes en el vecindario y las interacciones entre la altitud y la abundancia de dispersores y
entre la altitud y la cantidad de frutos en el vecindario; mientras que la variable respuesta fue
el numero de frutos consumidos por dispersores legitimos por planta focal. Para determinar
qué combinacion de variables regresoras se incluirian en el modelo, se realizé un analisis de
correlacion de Pearson entre todas las variables correspondientes a la caracterizacion del
ensamble de aves (riqueza y abundancia de dispersores) y del vecindario (frutos del
vecindario, frutos de la planta focal) a fin de no emplear variables redundantes, es decir que
estén correlacionadas (p > 0,6). EI modelo emplea para su andlisis, dos n diferentes, en una
primera etapa elabora una matriz con distribucion binomial, es decir de ocurrencia o ausencia
e incluye a todas las unidades experimentales (arbustos focales de C. franchetii; n=45). En
una segunda etapa elabora una nueva matriz incluyendo solamente las unidades
experimentales (arbustos focales) donde se observd consumo por dispersores legitimos, por
tal motivo es que en esta etapa el n empleado es menor que en la etapa anterior (nzgo=4,
N1100=4 Y N1g00= 6, para cada sitio altitudinal). Los paquetes giImmADMB (Skaug et al., 2012)
y pscl (Jackman et al., 2017) permitieron realizar el MLG inflados en ceros en el software
RStudio (R Core Team, 2016).
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Resultados

Caracterizacion del ensamble de aves a lo largo del gradiente

Se encontraron diferencias significativas tanto de la riqueza de aves como de los indices de
diversidad alfa de Simpson y Shannon entre las tres altitudes estudiadas, indicando un patron
general de empobrecimiento del ensamble conforme se avanza en el gradiente altitudinal
(Tabla 1). En particular se encontrd que la riqueza disminuye significativamente a partir de la
altitud intermedia (1100 msnm) mientras que en términos de indices de diversidad, la
disminucion es significativa a partir del piso superior (1800). La equitatividad, por el
contrario no mostrd diferencias significativas entre los ensambles de aves de los diferentes

pisos altitudinales (Tabla 1).

Piso altitudinal
700 mshm 1100 mshm 1800 mshm
Riqueza A33(5,63t2,50) B28(4,00£1,73) B 16(3,19+1,44) = 1348 0,001
fndice de Simpson A 0,94 (0,73+0,14) A 0,94 (0,630,22) B 0,73 (0,50+0,24) 17,65  0,0001
indice de Shannon A 3,02 (1,51+0,45) A 3,05 (1,19+0,50) B 1,75 (0,88+0,47) ’ 16,68 0,0002
Equitatividad 0,62 (0,89+0,09) 0,75 (0,93+0,07) 0,36 (0,8620,14) 339  0,1809

Valorde H Valorp

Tabla 1. Comparacion no paramétrica (Kruskal-Wallis) de los parametros de diversidad de los
ensambles de aves en los tres sitios altitudinales. Se presentan los valores absolutos por altitud y las
medias y desvios entre paréntesis. Las letras en negrita indican diferencias entre las medias entre las
tres altitudes (p< 0,05).

Ademas de la disminucidn en la riqueza de aves hacia el extremo de mayor altitud, se
observo un recambio en la composicion de especies de los ensambles de aves a lo largo del
gradiente de elevacion. Los valores del indice de Diversidad Beta de Whittaker, que refleja
una disimilitud, muestran que los sitios mas cercanos son menos disimiles siendo la mayor
disimilitud entre los sitios de 700 y 1800 msnm (0,80). La disimilitud de los ensambles de
aves entre los pisos de 700 y 1100 msnm fue de 0,41 y entre los pisos de 1100 y 1800 msnm
fue de 0,68. El andlisis PERMANOVA a Una Via indico la existencia de diferencias
significativas en la composicion entre los ensambles de aves presentes en cada uno de los
pisos altitudinales (F = 6,689; p = 0,0001). Por su parte, el analisis SIMPER para dichos
ensambles de aves identifico siete especies de aves como las responsables del 50% de su
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diferencia. Entre las tres primeras que poseen la mayor contribucion porcentual a la
disimilitud total de los ensambles se encuentran, el Zorzal Chiguanco (Turdus chiguanco), el
Chingolo (Zonotrichia capensis), y la Paloma Ala Manchada (Patagioenas maculosa) las
cuales se corresponden ademas con las especies con mayor abundancia relativa en al menos

uno de los tres pisos altitudinales (Tabla 2).

Especie Contl;fucién Contribucion % Abundancia relativa
? acumulada 700 msnm 1100 msnm 1800 msnm

Turdus chiguanco 17,29 17,29 0,08 0,07 0,45
Zonotrichia capensis 10,51 27,8 0,03 0,14 0,22
Patagioenas maculosa 6,587 34,39 0,13 0,06 0,01
Sappho sparganura 5,519 39,91 0,09 0,03 0,00
Zenaida auriculata 4,965 44,87 0,08 0,04 0,00
Saltator aurantiirostris 4,502 49,38 0,09 0,03 0,00
Myiopsitta monachus 4,456 53,83 0,11 0,06 0,00

Tabla 2. Resultados de un anlisis SIMPER entre los ensambles de aves registrados en cada uno de
los pisos altitudinales (700, 1100 y 1800 msnm respectivamente) a partir de puntos de conteo. Se
muestra la contribucion porcentual y acumulada de cada especie a la disimilitud global entre los
ensambles. Ademas se muestra la abundancia relativa promedio de cada especie.

En el Anexo 1, se presentan las curvas de rango abundancia de los ensambles de aves
de los tres pisos altitudinales (Figura 1: A, B y C) y la tabla del anélisis SIMPER completa
(Figura 2).

Caracterizacion del ensamble de frugivoros de C. franchetii

El ensamble de aves frugivoras registrado sobre los individuos focales y vecindario de C.
franchetii (Figura 4) en la temporada de fructificacibn también mostré diferencias
significativas entre pisos altitudinales. Especificamente, se observo una disminucion en la
riqueza y diversidad, y un incremento en la equitatividad en el sitio de mayor altitud con

respecto a la elevacién intermedia y la mas baja (Tabla 3).

Piso altitudinal
700 msnm 1100 msnm 1800 msnm

Riqueza A8(329+159)  AL11(3,67+2,26)  B3(1,64+0,63) 1008  0,0051
indice de Simpson A 0,76 (0,50+0,27) A0,84 (0,48+0,28) B 0,47 (0,26+0,24) 8,40 0,0139
indice de Shannon A 1,61 (0,92+0,54) A 2,04 (0,90+0,59) B 0,78 (0,38+0,36) 844  0,0137

r

Equitatividad A0,62 (0,87£0,09) A0,70 (0,84+0,14) B0, 73 (0,96+0,06) = 8,44 0,0133

Valorde H Valorp
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Tabla 3. Comparacion no paramétrica (Kruskal-Wallis) de los pardmetros de diversidad de los
ensambles de aves frugivoras de C. franchetii en los tres sitios altitudinales. Se presentan los valores
absolutos por altitud y las medias y desvios entre paréntesis. Las letras en negrita indican diferencias
entre las medias entre las tres altitudes (p< 0.05).

En concordancia con el patron general del ensamble completo, se detectaron
diferencias significativas en la composicion y en los rangos de abundancia del ensamble de
frugivoros a lo largo del gradiente. Los valores del indice de Diversidad Beta (Whittaker,
1975) entre los ensambles de aves frugivoras de los pisos altitudinales fueron los siguientes:
700-1100msnm 0,36; 1100-1800msnm 0,63; 700-1800msnm 0,67. El analisis PERMANOVA
a Una Via entre los ensambles de aves frugivoras de los diferentes pisos altitudinales mostro
que dichos ensambles difieren significativamente en cuanto a su composicion (F = 9,589; p =
0,0001). A continuacion, un analisis SIMPER puso en evidencia que tan s6lo cinco especies
explican casi el 80% de la disimilitud entre los ensambles de aves frugivoras a lo largo del
gradiente altitudinal (Tabla 4). Tabla completa del andlisis SIMPER de los ensambles de

frugivoros en Anexo 1, Tabla 2.

, Contribuciéon Contribucion % Abundancia relativa
Taxon
% acumulada

700 msnm 1100 1800

Turdus chiguanco 2569 25,69 0,23 0,21 0,66
Zonotrichia capensis = 18,18 43,86 0,04 0,23 0,29
Myiopsitta monachus 1361 57,48 0,31 0,07 0,00
Patagioenas maculosa " 13,39 ’ 70,87 0,27 0,06 0,00
Agelaioides badius 863 7949 0,00 0,18 0,00

Tabla 4. Resultados del analisis SIMPER entre los ensambles de aves frugivoras presentes en cada
uno de los pisos altitudinales. Se muestra la contribucién porcentual y acumulada de cada especie a la
disimilitud global entre los ensambles de las diferentes altitudes. Ademéas se muestra la abundancia
relativa promedio de cada especie en dichos ensambles.

A continuacion en la Figura 5, se muestra un grafico de rango abundancia del
ensamble de aves frugivoras de cada uno de los pisos altitudinales considerados a lo largo del
gradiente altitudinal. Se observa que en cada sitio altitudinal cambia la identidad de la especie
dominante del ensamble de frugivoros, a los 700 msnm la especie dominante es la Cotorra
(Myiopsitta monanchus), a los 1100 la especie dominante es el Chingolo y a los 1800 msnm la
especie dominante es el Zorzal Chiguanco, siendo esta Ultima la segunda especie mas
abundante a los 1100 msnm y la tercera a los 700 msnm. Es decir su abundancia relativa
aumenta a lo largo del gradiente altitudinal.
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Figura 5. Abundancias relativas por especie del ensamble de aves frugivoras en cada uno de los pisos
altitudinales. En azul se muestran los dispersores legitimos, en rojo los predadores de semillas y en
verde los consumidores de pulpa.
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En la tabla 5 se muestra el listado completo de aves frugivoras de C. franchetii
observadas durante los conteos de eventos de frugivoria tanto en la planta focal como en su
vecindario (ver materiales y métodos seccion “Cuantificacion de eventos de frugivoria y
clasificacion funcional de aves frugivoras” para mas detalles). En la misma se observa el
empobrecimiento del ensamble hacia el extremo de mayor altitud. En el caso de los
dispersores legitimos, decrece la riqueza de especies conforme se incrementa la elevacion,
guedando una sola especie, el Zorzal Chiguanco en el piso de mayor elevacion (1800 msnm).
Dicha especie esta presente a lo largo de todo el gradiente altitudinal. En cuanto a los
consumidores de pulpa se encontraron las mismas especies en los pisos altitudinales bajos e
intermedios, mientras que no se registré ninguna especie a los 1800 msnm. En cuanto a los
predadores hay una especie, la Catita Serrana Grande (Psilopsiagon aymara) que no se
encontrd en el piso altitudinal de menor elevacion y aparece a los 1100 msnm y permanece a
los 1800 msnm; con otras dos especies, la Paloma Ala Manchada y la Cotorra, ocurre lo
contrario, se encuentran a los 700 y 1100 msnm pero no fueron registradas en el piso de
mayor elevacion. La Unica especie predadora de semillas presente a lo largo de todo el

gradiente es el Chingolo.
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Presencia en el gradiente
Rol funcional Especie Nombre vulgar Manipulacion del fruto
pe g P 700msnm 1100msnm 1800msnm
Turdus . .
. Zorzal Chiguanco Ingiere el fruto entero X X X
chiguanco
Turdus .
) Zorzal Chalchalero Ingiere el fruto entero X
amaurochalinus
Dispersores Turdus .
o ) . Zorzal Colorado Ingiere el fruto entero X
legitimos rufiventris 0
Mim . .
PS Calandria Grande Ingiere el fruto entero X X
saturninus
Mimus triurus Calandria Real Ingiere el fruto entero X
Picotea el fruto adn fijo al peddnculo
Plprafelde_a Naranjero para obtener trocitos de pulpa, 0 bl_en X X
bonariensis lo arranca y extrae la pulpa con el pico
dejando caer las semillas.
Consumidores __
de pulpa Piranga flava Fueguero X X
Saltator . i i
AT penitero de Collar Picotea el fruto para obtener trocitos X X
aurantiirostris de pulpa.
Agelalpldes Tordo Musico X X
badius
. Tragan el fruto entero per ruye |
Patagioenas Paloma Ala ag ? uto ente 9 pero d(?St wek
semilla en el pasaje a través del X X
maculosa Manchada S
intestino
Predad d Myiopsitta Cotorra X X
reca c_)”res € monachus
semillas .
Psilopsiagon Catita Serrana. " lcotea el fruto para gbtener y predar y y
aymara Grande las semillas
Zonotrlchla Chingolo X X X
capensis

Tabla 5. Ensamble de C. franchetii registrados durante los conteos de eventos de frugivoria tanto en la
planta focal como en su vecindario a lo largo del gradiente. Se ordenan de acuerdo al grupo funcional
correspondiente (dispersores legitimos, consumidores de pulpa y predadores) y se indica con una cruz
el sitio altitudinal donde se observo su presencia.

A partir de la categorizacion funcional de las aves frugivoras (Tabla 5) se desprende
gue en todas las altitudes el grupo de dispersores legitimos posee una menor proporcion de
especies en relacion a las no dispersoras (consumidores de pulpa y predadores).
Especificamente, los dispersores legitimos representaron el 37,5% de los frugivoros (3 g,
disp.-Srig, total frug.) €N €l sitio mas bajo, el 27,27% (3 riq. disp.: L Lrig, total frug.) €N la altitud intermedia y
el 33,33% (1riq. disp.:3riq. total frug.) €N €l extremo de mayor elevacion. Sin embargo, este patron

fue diferente al evaluar estas proporciones en términos de abundancia. La abundancia de
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dispersores legitimos fue similar a lo largo del gradiente altitudinal a diferencia de los demas
frugivoros, y esto se reflejé en un incremento en la abundancia proporcional de dispersores
hacia el extremo de mayor altitud (Figura 6). Es decir, en términos de abundancia, los
dispersores legitimos representaron el 35,5% de frugivoros en el sitio mas bajo (70 apund. disp.:
197 abund. total frug); €l 23,6% (84 abund. disp.:356abund. total frug.) €N la altitud intermedia y en el
extremo de mayor elevacion representaron el 66,67% (95 abund. disp.: 143abund. total frug.) SUperando
a los frugivoros no dispersores (consumidores de pulpa y predadores de semillas, ver
materiales y métodos seccion “Cuantificacion de eventos de frugivoria y clasificacion

funcional de aves frugivoras” para mas detalles).
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Figura. 6. Abundancia de aves frugivoras de cada grupo funcional en cada sitio altitudinal (en
colores). El largo de las barras representa la abundancia total de frugivoros en cada uno de los sitios
altitudinles, de izquierda a derecha se encuentra el sitio de menor a mayor altitud. Los valores en el
compartimento azul indican el porcentaje de dispersores legitimos en relacién al total de frugivoros de
cada altitud.
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Consumo de frutos de C. franchetii a lo largo del gradiente altitudinal

Durante las 180 hs de observacion se detectaron 684 frutos consumidos por frugivoros
(ndmero de interacciones). Del total de interacciones 139 se debieron a dispersores legitimos,
155 a consumidores de pulpa y 390 a predadores de semilla. Los frutos de C. franchetii fueron
consumidos a lo largo de todo su distribucién en el gradiente altitudinal pero mostrando
diferencias en los consumos proporcionales realizados por cada grupo funcional de frugivoros
en cada piso altitudinal (Figura 7). Se observa que en la poblacion de C. franchetii de menor
altitud (700 msnm) el mayor consumo proporcional de frutos es efectuado por predadores de
semillas, mientras que en la poblacion de altitud intermedia (1100 msnm) ocurre el mayor
consumo por consumidores de pulpa. Finalmente, aunque el mayor consumo proporcional se
da por predadores de semillas, el mayor consumo proporcional por dispersores legitimos se da

en la poblacidon del extremo altitudinal superior (1800 msnm).
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Figura 7. Consumo total sobre C. franchetii por altitud (largo de las barras), particionado por grupo
funcional. Los numeros indican riqueza de aves de cada grupo.

El test exacto de Fisher empleado para comparar las proporciones de frutos
consumidos indica que existe una relacion significativa entre la proporcion de frutos
consumidos por cada uno de los grupos funcionales de frugivoros y el piso altitudinal. Es

decir, si bien en las tres poblaciones de C. franchetii el consumo de frutos fue similar, la
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participacion de determinados grupos funcionales fue diferente en cada altitud. En particular,
se observa una mayor proporcion de consumo por dispersores legitimos en relacion a otros
grupos funcionales a medida que se asciende en el gradiente altitudinal. Esta tendencia que se
observa en la figura 7 es respaldada por el analisis para el consumo proporcional por
dispersores legitimos entre altitudes (F700 vs. 1200 msnm = 0,07, p = 0,02; F1100 vs. 1800 msnm = 0,24, p
< 0,0001; ¥ F700 vs. 1800 msnm = 0,31, p < 0,001).

Por ultimo, el MLG inflado en ceros incluyé como variable respuesta a la cantidad de
frutos por individuo de C. franchetii consumidos por aves dispersoras legitimas y las
siguientes variables regresoras: altitud, abundancia de dispersores, riqueza de dispersores y
cantidad de frutos del vecindario. Como las interacciones entre, la altitud y la abundancia de
dispersores y entre la altitud y la cantidad de frutos en el vecindario no fueron significativas,
se excluyeron del modelo final aqui reportado. EI MLG inflado en ceros mostré en primer
lugar que existe una relacién significativa entre el ndmero de frutos consumidos por
dispersores legitimos y la altitud (Z4, 10 = 2,804; p = 0,005). Especificamente, el consumo de
frutos por dispersores legitimos incrementa con la altitud. Esto se visualiza en la figura 8, en
la cual la posicion de las lineas de tendencia correspondientes a cada altitud refleja el mayor
consumo a los 1800 (linea naranja) con respecto a los 1100 (linea verde) y los 700 (linea
azul). En segundo lugar, el modelo indico la existencia de una relacion significativa entre el
consumo de frutos por dispersores y la abundancia de dicho grupo (Zs, 10 = 2,415; p = 0,015).
Especificamente, se observa una tendencia a un mayor consumo de frutos a medida que
incrementa la abundancia de dispersores legitimos (pendiente de las lineas de tendencia).
Finalmente el consumo de frutos no se relaciono significativamente con la abundancia de
frutos totales en el vecindario (Z4 10 = 1,239; p = 0,215), ni con la riqueza de dispersores
legitimos (Z4, 10 = 1,454; p = 0,146; Figura 8). De acuerdo a este analisis, si bien la ocurrencia
de los eventos de frugivoria no se explicaria puntualmente por ninguna de las variables
empleadas en el modelo (Z4, 41 = 1,675; p = 0,094), la altitud y la abundancia de dispersores

explicarian la intensidad o magnitud de ocurrencia de los eventos.
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Figura 8. Grafico de dispersion de aquellas variables que resultaron significativas en el analisis MLG.
Se muestra la variable dependiente “consumo de frutos por dispersores legitimos/arbusto focal” y las
dos variables regresoras “Abundancia de dispersores legitimos” y “Altitud”. La variable regresora
abundancia de dispersores legitimos fue transformada con el logaritmo en base 10 a los fines de poder
graficar. Cada punto del grafico representa una unidad experimental o arbusto focal en el que se
observé al menos un evento de frugivoria por dispersores legitimos (n=14). Los puntos en violeta
corresponden a unidades experimentales de la poblacion de 700 msnm, en verde las de 1100 msnm y
en naranja las de 1800 msnm.
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Discusién

Este trabajo constituye el primer reporte que aborda como varia la efectividad en la dispersion
[en términos cuantitativos (Schupp et al. 2010)] de una especie invasora frente a gradientes
ambientales naturales. En el presente estudio se observo que en el rango altitudinal invadido
por C. franchetii ocurre un recambio y una disminucion de la riqueza de especies de aves
conforme se asciende en altitud, lo cual se corresponde con lo sugerido en algunos trabajos de
la region (Nores et al. 1983; Ordano, 1996; Vergara-Tabares et al. 2018a). Adicionalmente, se
observo una marcada variacion altitudinal, tanto en la composicion como en la abundancia de
las especies presentes en el ensamble de aves frugivoras asociadas a C. franchetii sobre todo
entre el piso altitudinal inferior (700 msnm) y los dos sitios altitudinales méas elevados. Por
otro lado, esta variacion en el ensamble de frugivoros se asocio a cambios en el consumo de
frutos de C. franchetii por dispersores legitimos. En particular se observé que la variacion en
la efectividad de la dispersiéon del arbusto invasor C. franchetii a lo largo del gradiente
altitudinal estuvo principalmente condicionada por la abundancia de dispersores.
Llamativamente y a pesar de ser el sector con menor riqueza de dispersores legitimos (i.e.
solo estuvo presente el Zorzal Chiguanco), el mayor consumo por dispersores tanto
proporcional como por planta focal se observé en el sitio de mayor altitud (Figura 7 y 9). Esto
sugiere, que la riqueza de dispersores no seria un factor determinante de una elevada
efectividad de dispersion, sino que s6lo con la presencia de una especie de ave generalista y
abundante, una planta invasora podria garantizar un elevado éxito en la dispersion de sus
semillas. A continuacion, se discuten en detalle los patrones de variacién de la diversidad en
los ensambles de aves y de aves frugivoras asociadas al gradiente altitudinal, como asi
tambien el posible impacto de dichas variaciones sobre la efectividad de dispersion de la

invasora C. franchetii.
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—— Riqueza de frugivoros y dispersores

Consumo de frutos por dispersores
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Figura 9. Se muestra el escenario aproximado de la relacion entre las variables Altitud, Abundancia
de aves frugivoras dispersoras, Riqueza de aves frugivoras y su efecto sobre la variable respuesta
“Consumo de frutos por dispersores”.

Variacion del ensamble de aves y de frugivoros a lo largo del gradiente altitudinal

invadido por C. franchetii

En nuestro trabajo se observd un patrén de decrecimiento de la riqueza de aves tanto del
ensamble total como de las aves frugivoras asociadas al consumo de frutos de C. franchetii
conforme se asciende en el gradiente. Se han reportado una gran variedad de patrones de
diversidad altitudinales para todos los grupos taxondmicos [i.e. vertebrados, invertebrados,
plantas, etc. (Rahbek, 2005; McCain, 2007)]. Por ejemplo, un patrén unimodal, es decir de
picos de riqueza a altitudes intermedias, o una asintota horizontal en elevaciones bajas, siendo
el méas frecuente reportado para el caso de los ensambles de aves, una disminucion de la
riqueza con la altitud (McCain, 2009). Los factores principales que explicarian los patrones de
diversidad observados a lo largo de gradientes altitudinales podrian ser reunidos en cuatro
grupos principales: clima actual, espacio, historia evolutiva y procesos bidticos (McCain,
2007). Pero también los cambios en la composicion de las comunidades asociados a
gradientes altitudinales podrian deberse a una fluctuacion en los recursos disponibles (Blake
& Loiselle, 2000). En cuanto al patréon de riqueza que se encontrd en este trabajo coincide
mas con aquel que se asocia a los sistemas montafiosos himedos, en donde la riqueza decrece
de manera lineal con la altitud siendo la principal variable abi6tica condicionante sobre la
presencia de algunas especies, la temperatura (McCain, 2009). Cabe mencionar que los
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ensambles caracterizados en el presente trabajo se corresponderian con aquellos encontrados
en el periodo invernal y se desconoce cdmo podrian variar en las otras estaciones. Ademas los
ensambles de aves y su patron de riqueza a lo a lo largo del gradiente, fueron caracterizados a
los fines de analizar el servicio de dispersion de semillas de C. franchetii, por lo que el
gradiente altitudinal abarcado en los sitios de estudio fue acotado al &rea de distribucion de la
especie exoética en cuestion y no abarca el gradiente altitudinal completo de las Sierras
Grandes, que llega hasta los ~2800 msnm. Es relevante mencionar esto ya que existen
antecedentes que sugieren que si se incorporara todo el gradiente altitudinal, el patron de
riqueza de aves podria variar respecto a lo que se reporta en el presente estudio (Nogués-
Bravo et al. 2008).

Por otro lado, si bien el patrén de riqueza observado para los ensambles de aves totales
fue similar al patron de los ensambles de aves frugivoras, para cada uno de los grupos
funcionales la situacién no fue la misma. Es decir, el patron de riqueza observado para el
grupo de las aves frugivoras totales, no tuvo concordancia con cada uno de los grupos
funcionales, los cuales presentaron diferentes patrones tanto de riqueza de especies como de
abundancia de individuos a lo largo del gradiente altitudinal. En el caso de los no dispersores
(predadores de semillas y consumidores de pulpa), obtuvimos que el patron de riqueza
presentd un pico a elevaciones intermedias, y lo mismo se observo para la abundancia de
individuos. Por el contrario, en el caso de los dispersores legitimos, el patron de riqueza si se
condice con el patron general, es decir disminuye el nimero de especies con la altitud, siendo
una sola especie (el Zorzal Chiguanco) la representante del grupo a los 1800 msnm (Figura 4).
Curiosamente, a diferencia de lo ocurrido con los otros grupos (i.e. no dispersores), cuyo
patron de riqueza y abundancia coinciden; en el grupo de los dispersores legitimos el patron
de la abundancia de individuos aumenta linealmente con la altitud, en oposicion al patron de
riqueza. Ademas, se observaron diferencias en la riqueza de especies dentro cada uno de los

grupos funcionales en los diferentes pisos altitudinales del gradiente estudiado.

La variacion en la composicion de los ensambles de aves frugivoras en las diferentes
altitudes analizadas, no significaria un cambio desde el punto de vista de la diversidad
funcional, ya que en los tres pisos altitudinales estudiados siempre hubo al menos una especie
por cada grupo funcional de frugivoros (a excepcion de la mayor altitud en la que no se
registraron consumidores de pulpa). En otras palabras, esto implicaria que el servicio
ecosistemico de dispersion de semillas se mantendria a lo largo de todo el gradiente analizado

independientemente de la identidad taxondémica de las aves que conformen el ensamble de
31



frugivoros de C. franchetii. Finalmente, debido que la funcién ecosistémica se mantendria
independientemente de la riqueza de especies en cada uno de los grupos funcionales, siempre
y cuando exista al menos una especie dispersora generalista (Rumeu et al. 2017); y
considerando las marcadas diferencias en la abundancia total y porcentual de individuos en
cada uno de dichos grupos, cabe preguntarse, ¢qué implicancias tendra la abundancia de los
diferentes grupos funcionales sobre el éxito en el servicio de dispersion de semillas de C.

franchetii a lo largo del gradiente altitudinal?

Como varia el éxito de dispersion de C. franchetii en un gradiente altitudinal

En relacién al éxito de dispersion de C. franchetii a lo largo del gradiente altitudinal
estudiado se encontr6 que existe una menor efectividad de dispersion de este arbusto invasor
en los pisos altitudinales bajo e intermedio (700 y 1100 msnm, respectivamente) respecto de
la mayor altitud. Dicha presuncion estaria soportada por el hecho de que a pesar de haber un
nivel de consumo de frutos por aves similar entre las 3 altitudes, el mayor consumo
proporcional por dispersores legitimos se observd en la mayor altitud. Ademas, cuando se
analizo el consumo por dispersores a nivel de individuos de C. franchetii, se observé también
un mayor consumo en la mayor altitud (ver Figura 8). Por otro lado, en los pisos de menor
altitud (700 y 1100 msnm) la riqueza de dispersores legitimos fue levemente mayor que en el
piso altitudinal superior (1800 msnm; Figura 7). Es decir, la riqueza de dispersores legitimos
no se relacionaria con el nivel de consumo de frutos de C. franchetii por parte de este grupo
funcional. Estos hallazgos indican que no se cumpliria ninguno de los escenarios planteados
en la tercera prediccion. En primer lugar, la riqueza y abundancia de dispersores no covarian,
sino que la riqueza disminuye mientras que la abundancia de dispersores aumenta a lo largo
del gradiente, por lo que el escenario A no seria valido. Por otro lado, la abundancia vy el
consumo no se mantienen constantes a lo largo del gradiente (Figura 8), por lo que el
escenario B tampoco seria valido. Por altimo el escenario C, no se cumpliria porque no habria
una compensacion entre la riqueza y la abundancia de dispersores que mantenga un elevado
servicio de dispersién a lo largo de todo el gradiente. Lo que se observo, es que en altitudes
bajas, en donde la riqueza de frugivoros y dispersores legitimos es elevada y la abundancia es
baja, el consumo fue bajo; mientras que en el piso altitudinal superior donde la riqueza es
minima y la abundancia maxima, el consumo fue méximo. Es por ello que a partir de los

resultados del analisis MLG (Figura 8) se infiere que las variables que explicarian el aumento
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del consumo por dispersores legitimos serian en relacién a la altitud la abundancia de dicho
grupo funcional. El escenario alternativo a los planteados originalmente seria, en

consecuencia, el propuesto en la figura 9.

En efecto, el servicio de dispersion de semillas de la exdtica invasora C. franchetii se
veria incrementado a lo largo del gradiente altitudinal, debido a un aumento en la abundancia
de dispersores legitimos. Como también se ha planteado en otros trabajos, a medida que un
ensamble se hace menos diverso, la abundancia de un dispersor generalista tendria mas peso
que la riqueza de especies a la hora de mantener el servicio ecosistémico (Rumeau et al.,
2017). En el presente estudio, la abundancia de una sola especie dispersora generalista, el
Zorzal Chiguanco en el piso altitudinal superior no solo permite mantener el servicio de
dispersion de semillas de C. franchetii en todo el gradiente altitudinal, sino que la efectividad
de dicho servicio se ve incrementada hacia sitios mas elevados del gradiente. En otras
palabras, el éxito de dispersion del arbusto invasor estudiado depende en parte de la relacion
mutualista planta-dispersor, y se infiere de los resultados que en el sitio de estudio, dicha
coaccion seria mas fuerte en los sitios mas elevados del gradiente altitudinal abarcado en este
trabajo. Esto implicaria que dicha interaccion seria uno de los factores que contribuiria a

incrementar el riesgo de invasion por C. franchetii del piso superior de las Sierras de Cérdoba.

El consumo de frutos de C. franchetii por dispersores legitimos no sélo podria estar
influenciado por la altitud y por la abundancia de dispersores, sino también por variaciones
en la identidad de frutos a lo largo del gradiente analizado (Anexo 2. Figura 1) (Blake &
Loiselle, 2000). Aunque la disponibilidad de frutos total en el vecindario y la oferta de frutos
de C. franchetii no cambian significativamente a lo largo del gradiente altitudinal, es plausible
que las diferencias en la composicion del ensamble de plantas ornitdcoras pueda afectar la
remocién de frutos en el caso de que exista una preferencia por parte de algunas especies de
aves frugivoras hacia algun fruto en particular (por ejemplo del género Pyracantha), ya sea
porque puedan brindar un mayor aporte nutricional o porque sean mas accesibles (Herrera,
2002; Vergara-Tabares, 2016). Por otro lado, podria suceder que al haber una mayor variedad
en la oferta de frutos de diferentes especies, éstas puedan estar compitiendo entre si en la
atraccion de diferentes frugivoros (Manasse & Howe, 1983). A diferencia de los pisos
altitudinales bajo e intermedio (700 y 1100 msnm), en los que existen otras especies tanto

nativas como exoticas que ofrecen frutos carnosos en el periodo de muestreo, a los 1800
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msnm hoy y en el area estudiada, solo se encuentra C. franchetii como Unico recurso
alimenticio para las aves frugivoras, por lo tanto los procesos de preferencia no operarian a
dicha altitud. Por el contrario, en los sitios de menor altitud los ensambles combinados de
plantas nativas e invasoras ornitdcoras conformarian redes de interaccion con las aves
frugivoras y dispersoras. La evaluacion del consumo diferencial que hacen las especies de
aves de las diferentes plantas se deberia abordar mediante métricas de redes y su analisis
podria contribuir al entendimiento de cémo las plantas ornitdcoras se integran a una

comunidad receptora en gradientes altitudinales.

En términos del peso de la interaccién planta invasora-dispersores, se sugiere que ésta
seria mayor en sitios altitudinales mas elevados y eso estaria explicado por la gran abundancia
(Figura 6) de una sola especie dispersora legitima, el Zorzal Chiguanco (Figura 5). Ademas,
como ya se mencioné a esta altitud del gradiente (1800 msnm), no se encuentran presentes
otras especies vegetales tanto nativas como exoticas que provean frutos en el periodo invernal
(Vergara-Tabares, 2016). Por lo tanto, C. franchetii seria un recurso alimenticio clave para las
aves frugivoras, el cual mitigaria el desafio energético que puede representar el periodo
invernal dada la escasez de recursos alimenticios (ej. Rojas et al., 2018). La presencia de
dicho recurso en la parte mas elevada del gradiente, quizas explique la elevada abundancia de
dispersores legitimos, particularmente del Zorzal Chiguanco. En particular, podriamos pensar
que la presencia de la planta ornitocora afectaria la distribucion y fundamentalmente el
comportamiento estacional de aquellas aves frugivoras que sean capaces de rastrear los
recursos disponibles (Rey, 1995; Borgmann et al. 2015; Vergara-Tabares et al. 2018b). Dicho
comportamiento por parte de las aves dispersoras, afectaria consecuentemente a la dispersion
de la planta de frutos carnosos, desencadenando una retroalimentacion positiva. Al menos
para la especie lefiosa invasora P. angustifolia (con la cual la especie focal comparte el
ensamble de frugivoros en el area de estudio), se ha registrado durante el periodo otofio-
invierno una mayor abundancia de frugivoros, principalmente dispersores legitimos del
género Turdus, en aquellos sitios que estaban invadidos por esta especie, respecto a los sitios
en los cuales no se encontraba presente (Vergara-Tabares et al., 2018b). Esto evidenciaba la
mayor capacidad que poseen estas aves respecto a las otras especies frugivoras, de rastrear sus
recursos alimenticios. Particularmente, cabe destacar que entre las aves que fueron capaces
de rastrear sus recursos alimenticios, una de las especies que mas vario en términos de

abundancia, fue el Zorzal Chiguanco (Vergara-Tabares et al., 2018b). Finalmente de acuerdo
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a la literatura y los resultados aqui obtenidos nos permitiria sugerir que la interaccion
mutualista entre C. franchetii con el dispersor legitimo Zorzal Chiguanco, modularia el éxito

de la invasion de esta exotica.

Importancia de la dispersion por aves para las invasiones en montafias

Hasta hace relativamente poco, no se prestaba mucha atencion a las invasiones en ambientes
de montafia, porque segun se creia estos ambientes no eran muy propicios de ser invadidos
por sus condiciones climaticas severas y por una disminucién de la presién de propagulos con
la altitud (Pauchard et al., 2009). Pero cada vez son méas los ambientes montafiosos invadidos
por especies exaticas. Por ejemplo, en la provincia de Cérdoba existen especies invasoras
tanto herbaceas como lefiosas que incluso llegan a las partes altas de las sierras, como el caso
de C. franchetii (Giorgis et. al., 2011a; Giorgis et al., 2014; Tecco et al., 2016, Ferrero 2018).
Cada vez existe més evidencia que muestra que los ambientes montanos no estan exentos de
ser invadidos por especies exdéticas (McDougall et al., 2011). Particularmente para especies
con frutos carnosos las aves juegan un rol fundamental en la dispersion de sus semillas
(Richardson & Rejmanek, 2011; Traveset & Richardson, 2014). C. franchetii, establecid
relaciones interespecificas de tipo mutualista con varias especies de aves dispersoras
legitimas, entre ellas tres del género Turdus conocidas en el mundo por ser importantes
dispersoras de semillas de numerosas familias incluyendo a la familia Rosaceae a la que

pertenece nuestra especie focal (Sallabanks, 1992).

Por altimo, un punto alarmante que se desprende de los resultados y observaciones es
que C. franchetii comparte el ensamble de dispersores legitimos con otras exdticas como las
del género Pyracantha o Ligustrum en los pisos altitudinales mas bajos (700 y 1100 msnm)
del gradiente estudiado. Existe evidencia experimental que sugiere de que las especies lefiosas
exoticas e invasoras P. angustifolia, L. lucidum, podrian desarrollarse exitosamente y
sobrevivir al invierno en altitudes muy superiores a las correspondientes a su rango de
distribucion actual (Tecco et al., 2016). Es mas, puede que existan interacciones facilitadoras
entre ellas, que influyan en la supervivencia de los renovales en dichos sitios, como por
ejemplo el hecho de que L. lucidum se vea favorecida por el nodricismo que le provee P.
angustifolia, ya sea por el microclima generado por su dosel, o por la proteccion mecénica
contra herbivoros (Tecco et al., 2006). Es por ello que se piensa que estas exaticas tendrian el
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potencial de colonizar &reas aun mas elevadas de las montafas, ya que se observo que el
principal dispersor legitimo de dichas especies es el Zorzal Chiguanco (Diaz-Vélez et al.,
2018; Vergara-Tabares et al., 2018b) y que el mismo se encuentra a lo largo de todo el
gradiente altitudinal en una abundancia que es suficiente no s6lo para mantener sino
incrementar el servicio de dispersion de semillas conforme se avance en el gradiente
altitudinal. Por ultimo todo esto lleva a plantearse que seria posible que las otras especies
lefiosas invasoras que se encuentran hoy en los pisos altitudinales méas bajos, extiendan su
rango de distribucion altitudinal volviéndose invasoras en la parte mas alta de las montafas
del centro de Argentina, como ya lo hizo C. franchetii, ya que las interacciones bidticas de

tipo mutualista no serian una limitante para garantizar el éxito de su dispersion.

Nuevos interrogantes

Si bien este trabajo se centro en la dispersion de C. franchetii por aves, hay mamiferos, como
los zorros y el ganado bovino, que podrian estar participando en el servicio de dispersion de
esta y otras lefiosas exoticas en las sierras de Cordoba. Por ejemplo, tanto el Zorro Gris como
el Zorro Colorado (Lycalopex gymnocercus y L. culpaeus), han sido descriptos como
dispersores de diversas especies nativas y exoticas incluyendo especies de la familia Rosaceae
(Varela & Bucher, 2006). En sitios altitudinales bajos e intermedio se observaron heces y
ejemplares de Zorro Gris, mientras que en el sitio ubicado en la maxima elevacién del
gradiente se observaron heces y un ejemplar de Zorro Colorado. Por ello y debido a la
literatura existente sobre la distribucion de ambas especies suponemos que a los 700 msnm las
heces correspondian al Zorro Gris, a los 1100 msnm a cualquiera de las dos especies y en el
piso altitudinal superior (1800 msnm) las heces pertenecian al Zorro Colorado. En las heces
encontradas en los pisos altitudinales bajo e intermedio se encontraron semillas de C.
franchetii, de Lithraea molleoides, del género Pyracantha, entre otras que no fueron
identificadas. Por otra parte, consideramos que el ganado bovino podria jugar un rol en la
dispersion de C. franchetii ya que no so6lo se registré su presencia a lo largo de todo el
gradiente altitudinal estudiado, sino que ademas se registraron eventos de consumo. EXxiste
sustento empirico para la idea de que el ganado bovino podria ser dispersor de la especie
focal, ya que numerosos antecedentes lo sitan como dispersor de otras especies de especies
lefiosas con frutos carnosos Yy lefiosos (i.e. Gleditsia), (Janzen, 1984; Brown & Archer, 1987),

no solo exaticas, sino también nativas, en la provincia de Cordoba, particularmente se lo ha
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citado de plantas del género Acacia (Venier et al. 2012). Estos animales tienen una elevada
capacidad de desplazamiento pudiendo trasladar grandes distancias las semillas respecto de la
planta materna, ingieren grandes cantidades de alimento y ademés al consumir frutos de
diversas especies de especies exoticas (heces observadas) su deposicion conjunta podria
permitir que se desarrollen las interacciones de facilitacion antes mencionadas, ayudando asi a
las etapas tempranas del proceso de invasion. La deposicion conjunta de semillas de diversas
especies tanto nativas como exoticas también tendria un papel importante como modelador de
los patrones de distribucion de los ensambles de especies lefiosas de frutos carnosos y lefiosos.
Por todo lo expuesto anteriormente consideramos relevante estudiar el rol de estos mamiferos
como agentes de dispersion no solo de C. franchetii, sino de otras lefiosas exoticas con frutos

carnosos o lefiosos en las montafias de centro de Argentina.

Consideraciones finales

Como se sabe las invasiones bioldgicas conllevan a profundos cambios en el funcionamiento
de los ecosistemas, las mismas afectan a diversos servicios ecosistémicos, en algunas
ocasiones, ocasionando importantes pérdidas economicas (Mack et al. 2000; Charles &
Dukes, 2007). Particularmente, las invasiones por especies lefiosas causan alteraciones en
funciones ecosistémicas, como el ciclado del agua, ciclado de los nutrientes y regimenes de
incendios, por lo que se lo ha considerado como un tema de suma importancia en nuestro
territorio (Le Maitre et al. 1996; Farley et al. 2005).

La conservacion del piso superior de las Sierras de Cdrdoba, es de suma
importancia debido que es la cabecera de cuenca que abastece de agua a 2 millones de
personas (Poca et al. 2018), ademas de su gran importancia como un sitio caliente de
endemismos (Lescano et al. 2015; Cabido et al. 2018). A su vez, ha sido descripto como una
especie de “refugio andino” para muchas especies de aves, en el que bajo un modelo de islas,
la parte méas elevada de las sierras de Cordoba, funcionaria como refugio o isla de la fuente en

cuyo caso seria la cordillera de los andes (Nores, 1995).

Debido a los resultados obtenidos y a la evidencia presente en la literatura, se visualiza
el riesgo de expansion de C. franchetii hacia mayores altitudes y probablemente de otras
exoticas lefiosas que se encuentran actualmente en franjas altitudinales inferiores, debido que

si no poseerian limitaciones de tipo fisiologicas, respecto a las condiciones ambientales
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desafiantes que impone la creciente altitud, no habrian limitaciones en relacién a las
interacciones mutualistas que permitan garantizar el servicio de dispersion de semillas por

aves.

Consideramos importante por ello aplicar medidas de control o mitigacién en el frente
de invasion de la lefiosa exotica C. franchetii, tomar medidas de control en rutas, caminos y
senderos, que pudieran contribuir en gran medida a incrementar la presion de propagulos, no
solo depositando semillas de la especie focal, sino de todo el ensamble de exdticas que se
encuentran en los pisos altitudinales inferiores. Por otro lado, se podrian colocar perchas en
sitios estratégicos para modificar asi los patrones espaciales de dispersion de semillas y

generar zonas de control mas efectivo.
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Anexo 1. Caracterizacion de los ensambles de aves y aves frugivoras.

Anexo

WUSW()(), © SIAR Ip BADB[II BDUEPUNQY

45




WUusSwW(( [ & SIAE P BAE[II vDURCpUNQY

1o
v1°0

9170

46



- ST1°0

- 70

- ST0

- €0
- S€°0

- 10
- S¥0

¢o

WUSW()()S] € SIAE IP BAB[I BIdURPUNQY

47

Figura 1. Curvas de rango abundancia de los ensambles de aves totales de os tres pisos altitudinales.
A, ensamble de aves del piso altitudinal de 700 msnm. B, ensamble de aves 1100 msnm. C, ensamble

de aves 1800 msnm.



. Contribucion % Abundancia relativa
Especie
| Acumulada | 700 msnm 1100 msnm 1800 msnm
Turdus chiguanco 17,29 17,29 0917 05 425
Zonotrichia capensis 1051 278 0,375 1,04 213
Patagioenas maculosa 6,587 3439 146 0458 0,0833
Sappho sparganura 5519 39,91 1 0,25 0,0417
Zenaida auriculata 4,965 44,87 0875 0,333 0
Saltator aurantiirostris 4502 49,38 0,625 0,667 0
Myiopsitta monachus 4,456 53,83 121 0417 0
Myioborus brunniceps 2,611 56,44 0,667 0 0
Geospizopsis plebejus 2,528 5897 0 0 0917
Colaptes melanochloros 2211 61,18 0417 0,0417 0
Poospiza melanoleuca 2,147 63,33 0,208 0,25 0
Polioptila dumicola 2119 65,45 0,0417 05 0
Anairetes parulus 2,037 6748 0 0,125 0,333
Troglodytes aedon 1973 69,46 0,292 0,0417 0
Furnarius rufus 1,969 7143 0,458 0 0
Turdus amaurochalinus 1873 733 0,25 0,125 0
Psilopsiagon aymara 1824 75,12 05 0 0
Agelaioides badius 1674 76,8 0,125 0,375 0
Molothrus bonariensis 1,601 784 0,208 0,0833 0
Sturnella loyca 1574 7997 0 0,333 0,208
Pipraeidea bonariensis 1,508 81,48 0,0417 0,25 0
Cinclodes olrogi 1,46 8294 0 0 0,375
Nothura maculosa 1413 84,35 0,0417 0,208 0
Pithangus sulphuratus 1223 85,58 0,25 0,0833 0
Mimus saturninus 1,136 86,71 0 0,292 0
Mimus triurus 1113 87,83 0 0,208 0
Embernagra platensis 1111 88,94 0 0,167 0
Leptotila verreauxi 1,102 90,04 0,167 0 0
Vanellus chilensis 1,099 91,14 0,167 0,125 0,0833
Geospizopsis unicolor 1,076 92,21 0 0 0,583
Turdus rufiventris 09412 93,15 0,208 0 0
Columbina picui 0,8978 94,05 0 0,333 0
Sicalis flaveola 0,8003 94,85 0,333 0 0
Patagioenas picazuro 0,5088 95,36 0 0,125 0
Catamenia inornata 0,5026 95,86 0 0 0,292
Drymornis bridgesii 0431 96,29 0,167 0 0
Serpophaga griseiceps 0,3934 96,69 0,0833 0 0
Chlorostilbon lucidus 0,3785 97,07 0,125 0 0
Poospiza whitii 0,3479 9741 0 0,0833 0
Geositta rufipennis 0,3298 97,74 0 0 0,0417
Geranoeatus polyosoma 0,2895 98,03 0 0 0,0417
Cistothorus platensis 0,2895 98,32 0 0 0,0417
Pseudoseisura lophotes 0,2862 98,61 0 0,0833 0
Falco sparverius 0,247 98,86 0,0417 0 0
Piranga flava 0,2162 99,07 0 0,0417 0
Cranioleuca pyrrhophia 0,1938 99,27 0,0417 0 0
Synallaxis frontalis 0,1652 9943 0 0 0,0417
Stigmatura budytoides 0,1444 99,58 0,0417 0 0
Phytotoma rutila 0,1375 99,71 0,0417 0 0
Hemitriccus 0,1204 99,83 0,0417 0 0
Milvago chimango 0,1035 99,94 0,0417 0 0
Leptasthenura fuliginiceps 0,06217 100 0 0 0,0417
Muscisaxicola rufivertex 0 100 0 0 0

Tabla 1.
Analisis
SIMPER de los
ensambles de
aves de los tres
pisos
altitudinales
estudiados.
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. Contribucion % . )
Especie Abundancia relativa
| Acumulada | 700 msnm 1100 msnm 1800 msnm

Turdus chiguanco 25,69 25,69 3 487 6,33

Zonotrichia capensis 18,18 43,86 0,533 5,53 2,73
Myiopsitta monachus 1361 57,48 4,13 16 0
Patagioenas maculosa 13,39 70,87 3,6 147 0
Agelaioides badius 8,628 79,49 0 42 0
Pipraeidea bonariensis 6,68 86,17 0 2,73 0

Psilopsiagon aymara 5173 91,35 0 1,67 0,467
Turdus amaurochalinus 2,799 94,15 1 0 0
Saltator aurantiirostris 2,279 96,42 0,133 0,6 0
Turdus rufiventris 1,663 98,09 0,667 0 0
Mimus saturninus 0,8452 98,93 0 0,533 0
Piranga flava 0,7304 99,66 0,0667 0,333 0
Mimus triurus 0,3365 100 0 0,2 0

Tabla 2. Andlisis SIMPER, de los ensambles de aves frugivoras de los tres pisos altitudinales.

300

w 250

2

= B Myiopsitta monachus
g 200 - u Psilopsiagon aymara
: B Patagioenas maculosa
9 2 Zonotrichi .

2 onotrichia capensis
= 150 - e
o u Saltator aurantiirostris
o

o i Pipraeidea bonariensis
0
g 100 " Piranga flava

Z “ Mimus saturninus

30 - Turdus amaurochalinus
Turdus chiguanco
0 T T
700 msnm 1100 msnm 1800 msnm
Altitud

Figura 2. Consumo de frutos por piso altitudinal, particionado por especie. En tonos rojos se muestran
los predadores de semillas, en verde los consumidores de pulpa, y por ultimo en amarillos los
dispersores de semillas.
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Anexo 2 Estimacion de la oferta de frutos conespecificos y heterospecificos del vecindario de
los arbustos focales.

Metodologia

Se realizaron pruebas estadisticas para corroborar si existieron diferencias significativas en la
oferta de frutos entre los tres pisos altitudinales. Esto se evaluo tanto para la cantidad de frutos
totales del vecindario como para la cantidad de frutos conespecificos y la de frutos
heteroespecificos. En primer lugar se evalué si las variables cumplian con los supuestos de
normalidad y homogeneidad de la varianza. Para las variables “cantidad de frutos
conespecificos” y “cantidad de frutos heteroespecificos” que cumplieron con los supuestos se
realiz6 un ANOVA para evaluar si habia diferencias significativas entre las medias de dichas
variables entre los sitios altitudinales. Con la variable “cantidad de frutos totales del
vecindario” se evaluaron las significancias estadisticas de las diferencias observadas entre las
diferentes altitudes mediante el test no paramétrico de Kruskal-Wallis. Se realizaron
comparaciones de a pares en los tres casos (Tuckey para el paramétrico y DGC para el no
paramétrico). Los andlisis se realizaron empleando el software INFOSTAT (Di Rienzo et al.
2016).

Resultados

La oferta de frutos en el vecindario de los arbustos focales varid significativamente entre
sitios altitudinales siendo significativamente mayor en el sitio méas bajo (700 msnm) que en
las otras dos altitudes (H= 7,87; p= 0,0196; Kruskal-Wallis y comparacion de a pares). Esta
variacion estaria dada por diferencias significativas en la oferta de frutos de otras especies a lo
largo del gradiente (cantidad de frutos heterospecificos ; F=9,08; p= 0,0005; ANOVA) y no
por diferencias en la oferta de frutos de C. franchetii propiamente dicho, que no vari6 entre
sitios altitudinales (cantidad de frutos conespecificos; p> 0,05). En relacion a la oferta de
frutos heterospecificos, el test de Tuckey evidencia dos grupos bien diferenciados, el piso de
menor altitud (700 msnm) con la maxima cantidad de frutos heterospecificos y el extremo
superior (1800 msnm) en el cual la oferta era nula. El sitio de 1100 msnm no se diferencia de
ninguno. No obstante, como se indico en la seccion anterior, estas diferencias en la oferta de
frutos no tuvo una influencia significativa sobre el nivel de consumo de frutos de C. franchetii

por dispersores legitimos a lo largo del gradiente.
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Figura 1. Gréfico de puntos de la variacion de: la cantidad de frutos totales del vecindario (circulo
rosado), la cantidad de frutos heteroespecificos (triangulo naranja) y la cantidad de frutos
conespecificos (cuadrado azul) entre los diferentes pisos altitudinales.
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