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RESUMEN

Las invasiones biolégicas representan una de las principales amenazas a la biodiversidad
mundial. Los sistemas montafiosos han sido menos afectados por invasiones que otros sistemas debido
a que a mayor altitud las condiciones climaticas son mas extremas, la presion de propagulos es menor y
existe una menor ocurrencia de disturbios. Sin embargo, estudios recientes describen un rapido
incremento de especies invasoras en zonas montafiosas debido a la alteraciéon de dichos factores
limitantes y la ocurrencia de nuevas interacciones bidticas. En particular, el nodricismo es una
interacciéon entre plantas que al reducir las restricciones climaticas en ambientes estresantes podria
favorecer la expansidon de plantas exéticas en las montafas. A su vez, las especies exdticas podrian

modificar las condiciones microambientales afectando la regeneracion de las especies nativas.

El objetivo de este trabajo fue estudiar el efecto de nodricismo de dos lefiosas nativas
(Maytenus boaria y Polylepis australis) y una lefiosa invasora (Cotoneaster franchetii) sobre la
regeneracion de renovales de las tres especies en las Sierras Grandes de Cérdoba. Para ello se registro
el nimero de renovales de las especies lefosas, la abundancia por clases de tamafio y el tamafio
promedio de los mismos bajo las copas de Maytenus, Polylepis y Cotoneaster y en sitios de pastizal sin
cobertura arbdrea ni arbustiva, en un bosquecillo de altura en la cual las tres especies codominan. Se
midieron ademas las condiciones microambientales abidticas y bidticas en los cuatro tratamientos

mencionados anteriormente.

El reclutamiento de renovales de Polylepis fue muy bajo en las condiciones estudiadas lo cual
impidi6é evaluar estadisticamente la existencia o no de diferencias entre tratamientos. Se encontraron
diferencias en la abundancia total y por clases de tamafio de renovales de Cotoneaster y de Maytenus. El
establecimiento de los renovales de ambas especies fue mayor bajo las copas de Polylepis. Cotoneaster
recluto significativamente menos en los sitios abiertos y bajo copas de Maytenus, en tanto los renovales
de Maytenus se establecieron en todas las condiciones estudiadas, aunque con una tendencia a reclutar
menos bajo las copas conespecificas. Las principales diferencias de microhabitat entre las nodrizas se
registraron en términos de porcentaje de radiacidn fotosintéticamente activa, apertura de la canopia y
temperatura del aire al nivel del suelo. La alta abundancia de renovales bajo Polylepis podria
relacionarse con un nodricismo diferencial dado por condiciones intermedias de luz y temperaturas
mas altas en el invierno. Este nodricismo podria facilitar la expansién de la invasiéon de Cotoneaster en
las Sierras Grandes de Cérdoba. Los patrones observados estan en consonancia con evidencia global
que sugiere que en las interacciones entre exoticas y nativas que coexisten, es mas frecuente el

beneficio obtenido por las exédticas que por las nativas involucradas en la interaccién.

Palabras claves: invasiones de plantas, amortiguamiento climatico, facilitacién, expansién

altitudinal, Cotoneaster franchetii, Maytenus boaria, Polylepis australis.
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INTRODUCCION

En los ultimos siglos el hombre ha introducido cientos de especies de arboles y
arbustos en nuevas areas fuera de sus rangos naturales de distribucién. Muchas de estas
especies se han naturalizado y convertido en invasoras en los nuevos sitios a los que
arribaron (Richardson & Rejmanek, 2011; Richardson et al,, 2011). Una especie invasora es un
organismo que, fuera de su area nativa, consigue establecerse, dispersarse y se vuelve un
problema para la salud humana, la economia y/o el ambiente (McNeely, 2001). La
importancia de estudiar las invasiones bioldgicas radica en que representan una de las
mayores amenazas a la biodiversidad mundial y tienen diversos impactos sobre procesos y
servicios ecosistémicos donde invaden (Vitousek et al., 1997; Pejchar & Mooney, 2009). Las
plantas lefiosas han sido reconocidas recientemente como especies invasoras de gran
importancia ya que algunas se encuentran entre los organismos invasores mas extendidos y

perjudiciales (Richardson & Rejmdanek, 2011; Vila et al., 2011).

Los sistemas montaifiosos han sido menos afectados por invasiones que otros sistemas
debido a que a mayor altitud las condiciones climaticas son mas extremas, la presién de
propagulos es menor por la baja densidad poblacional (MEA, 2005) y existe una menor
ocurrencia de disturbios (Milbau, 2009; Lembrechts et al., 2015). Sin embargo, estudios
recientes describen un rapido incremento de especies invasoras en zonas montafiosas
(Pauchard et al,, 2009; Alexander et al. 2011; 2016), debido a la alteracién de dichos factores
limitantes y la ocurrencia de nuevas interacciones bidticas (Lembrechts et al., 2015; Kuebbing

& Nuifiez, 2015).

Las especies invasoras pueden establecer interacciones de facilitaciéon entre ellas o
con especies nativas (Simberloff & Von Holle, 1999; Richardson et al., 2000; Stachowicz, 2001;
Lenz & Facelli, 2003; Kuebbing & Nufiez, 2015). En particular, el nodricismo es una
interaccion entre plantas en la cual una de ellas protege a la otra de las restricciones
climaticas en ambientes estresantes, o de sufrir niveles elevados de herbivoria (Aerts et al,,
2007; Cavieres et al,, 2008; Svriz et al,, 2013). La planta nodriza puede mitigar el estrés
climatico reduciendo la radiacidn solar excesiva, la amplitud térmica diaria, conservando la
humedad del suelo o incrementando los nutrientes en el mismo (Tecco et al.,, 2007; Aerts et
al, 2007; Vitousek & Walker, 1989). La planta nodriza puede también favorecer la
regeneracion de lefiosas al reducir la competencia con pastos y herbaceas, reducir el ramoneo

al dificultar el acceso del ganado (Holmgren et al., 1997; Stachowicz, 2001; Garcia & Ramoén
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Obeso, 2003) y actuar como trampa de semillas (Garcia-Fayos & Verdu, 1998). Por otro lado,
una especie nodriza podria ejercer efectos negativos (i.e. de interferencia) sobre el proceso de
establecimiento y desarrollo de renovales de la especie hospedada (ej., al reducir la cantidad y
calidad de la luz bajo su dosel; Svriz et al., 2013). Es decir, el nodricismo puede involucrar
tanto efectos positivos como negativos sobre la planta hospedada, teniendo un balance neto
positivo que compensa los costos de coexistencia (i.e. mayor supervivencia a expensas de un
menor crecimiento). Finalmente, estos efectos ejercidos por una planta nodriza pueden variar
segln la identidad de las especies involucradas en la interacciéon y seguin la cobertura y/o

arquitectura de la planta hospedera (ej., arbustiva o arbérea; Gémez-Aparicio et al., 2005).

Se ha observado que existe una asimetria en cuanto a las interacciones que se generan
entre especies exdticas y nativas que coexisten en un ambiente invadido, en la cual es mas
frecuente el beneficio obtenido por las exéticas que por las nativas involucradas en la
interacciéon (Kuebbing & Nuifiez, 2016). En el contexto de interacciones de nodricismo entre
especies lefiosas, tanto la especie nativa como la exdtica podrian participar alternativamente
como planta huésped u hospedera. En linea con ello, se ha visto que lefiosas exdticas pueden
funcionar como nodrizas en los lugares donde invaden afectando la regeneracion de lefiosas
nativas tanto de forma positiva como negativa (Tecco et al,, 2006; Williams et al., 2006; Yang
et al., 2009; Svriz et al. 2013). En consecuencia, el patrén espacial de establecimiento de
lefiosas nativas y exdticas puede ser afectado por la interaccién de nodricismo entre dichas
especies, especificamente por las modificaciones en las condiciones del microhabitat
generado por cada especie y su efecto sobre el proceso de regeneracion de las mismas. Por lo
expuesto anteriormente es importante entender las interacciones entre las lefiosas nativas y
exOticas, y en particular su rol en las invasiones en sistemas de montafia en donde las
condiciones climaticas son mas extremas y el nodricismo podria facilitar la expansion

altitudinal de las mismas (Tecco et al., 2016).

En las Sierras Grandes de Cordoba se ha observado que la mayoria de las especies
invasoras se concentran en las partes bajas y que su probabilidad de ocurrencia disminuye
con la altitud, probablemente debido a una disminucién de la presion de propagulos hacia las
partes mas altas (Giorgis et al, 2011a, 2016). El arbusto asiatico Cotoneaster franchetii Bois
(Rosaceae) es una de las especies exoéticas que alcanza mayores altitudes y de las mas
abundantes en las partes altas de las Sierras Grandes (Giorgis et al., 2011a, b; Paiaro et al,,

2011; Ferrero, 2018). En los bosques de altura de las Sierras Grandes, C. franchetii coexiste



con las dos lefiosas nativas dominantes, Polylepis australis y Maytenus boaria, las cuales
podrian estar ejerciendo un efecto de nodricismo sobre la especie invasora favoreciendo su
persistencia y expansion en el sistema. Al mismo tiempo, los individuos adultos de C
franchetii podrian afectar el establecimiento de renovales de las lefiosas nativas al generar
condiciones microclimaticas nuevas para el sistema, es decir un nivel de nodricismo diferente
al proporcionado por las plantas nativas. Esta coexistencia de dos leflosas nativas con una
exética plantea un escenario natural ideal en el cual es factible evaluar las posibles
interacciones entre las mismas, particularmente importante en el avance e impacto de la

invasiéon (Kuebbing & Nuifiez, 2016).

Como se menciond previamente, el potencial de amortiguar la severidad climatica bajo
las copas esta relacionado con la arquitectura de la planta hospedadora. En términos
generales, los arboles estan formados por un solo tronco principal del que salen muchas
ramas secundarias distanciadas del suelo, con una clara dominancia apical; mientras que los
arbustos son multifustales (Richardson & Rejmanek, 2011). La lefiosa exética C. franchetii es
un arbusto (Richardson & Rejmanek, 2011), mientras que la nativa M. boaria es un arbol
mediano de copa globosa y compacta; y la nativa P. australis puede crecer tanto en forma
arbustiva como arboérea, presentando una copa tortuosa y redondeada (Demaio et al., 2002).
Se desconoce si estas diferencias de arquitectura entre las lefiosas nativas dominantes y la
invasora C. franchetii generan distinto amortiguamiento climatico y por lo tanto tienen efectos
desiguales en la regeneracion de estas tres especies lefiosas en los bosques de altura de las
Sierras Grandes donde coexisten. Las relaciones de nodricismo podrian ocurrir tanto desde
las nativas hacia la exotica o viceversa, con implicancias opuestas desde el punto de vista de la

conservacion.

En resumen, se desconoce si la invasion de C. franchetii en los bosques de altura de las
Sierras Grandes de Cordoba tiene un efecto positivo, negativo o nulo sobre el establecimiento
de M. boaria y P. australis. Asimismo, se desconoce si las lefiosas nativas ejercen un efecto de

nodricismo sobre los renovales de la invasora.



OBJETIVOS, HIPOTESIS Y PREDICCIONES

Objetivo general

Examinar el efecto de nodricismo de dos lefiosas nativas (Maytenus boaria y Polylepis

australis) y una leflosa invasora (Cotoneaster franchetii) sobre la regeneracién de renovales de

las tres especies en las Sierras Grandes de Coérdoba.

Objetivos especificos

1. Evaluar la abundancia, estructura de tamafios y tamafo medio de renovales (altura,

didmetro a la base, y biomasa aérea) de C. franchetii, M. boaria y P. australis bajo las
copas de nodrizas heteroespecificas y en los claros herbaceos (sin cobertura lefiosa)

en un bosque codominado por las especies de estudio.

Comparar las condiciones abioticas (luz, temperatura, profundidad y humedad del
suelo) y biéticas (cobertura vegetal) de los microhabitats generados bajo las copas de
las tres especies lefiosas (C. franchetii, M. boaria y P. australis) y en los claros
herbaceos (sin cobertura lefiosa) en un bosque codominado por las especies de

estudio.

Hipotesis

1. Una arquitectura arbustiva ramificada cerca de la superficie del suelo, al proteger de la

desecacion por el sol, el viento y disminuir la amplitud térmica genera un
amortiguamiento climatico que favorece el establecimiento de los renovales bajo sus
copas. Este amortiguamiento disminuye en arquitecturas arbéreas donde la copa se

encuentra mas lejos de la superficie del suelo dejando mas expuestos los renovales.

Predicciones

1.1.

1.2.

La abundancia de los renovales de las tres especies serd mayor bajo copas de C.
franchetii e ird disminuyendo progresivamente hacia arquitecturas mas abiertas como

P. australis y M. boaria, siendo menor en los claros sin cobertura lefiosa.

La mayor abundancia de renovales bajo las copas de C. franchetii se observara para

todas las clases de tamafio (plantulas y renovales de mas de una temporada de edad),



mientras que hacia arquitecturas mas abiertas disminuira la abundancia de renovales

de mas de una estacién de crecimiento (es decir de clases de tamafio méas grandes.

1.3. La cantidad y calidad de luz serd mayor en sitios sin cobertura lefiosa e ira
disminuyendo progresivamente bajo cobertura de M. boaria, P. australis y C. franchetii,

siendo menor en éste ultimo.

1.4. La amplitud térmica diaria serd mayor en sitios sin cobertura lefiosa e ira
disminuyendo progresivamente bajo cobertura de M. boaria, P. australis y C. franchetii,

siendo menor en éste ultimo.

1.5. La humedad del suelo sera menor en sitios sin cobertura lefiosa e ira aumentando
progresivamente bajo cobertura de M. boaria, P. australis y C. franchetii, siendo mayor

en éste ultimo.

Para poner a prueba estas predicciones se selecciond una porciéon de bosque de altura
invadido por C. franchetii donde la abundancia de las tres lefiosas es similar, y por lo tanto se
asume que codominan. Asimismo, debido a la gran abundancia de plantas semilleras y de
frutos producidos por cada una (Obs. Pers), se asume que la presion de propagulos de las tres
especies no es limitante en el area de estudio. La evaluacion de la estructura de tamafios de
los renovales establecidos en cada situacion permitiria inferir el efecto de las condiciones de
microhdabitat de las nodrizas al analizar la transicién de renovales entre las distintas clases de
tamarfio. Sin embargo, no se puede descartar que existan posibles diferencias en la lluvia de

semillas dadas por el efecto percha de las nodrizas estudiadas.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El estudio se llevd a cabo en el Parque Nacional Quebrada del Condorito (31° 34’ S, 64°
50’ 0), en las Sierras Grandes de Cordoba, Argentina. Estas sierras pertenecen a la provincia
fitogeografica Chaquena (Cabrera, 1976), aunque debido al gran nimero de endemismos que
se encuentran en la porcion superior dicho piso altitudinal ha sido propuesto como una
unidad biogeografica separada (Cabido et al., 1998). El clima es templado frio de montafia, con

gran amplitud térmica. La temperatura media anual ronda los 8,7°C (temperaturas medias de
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12,1°C en enero y 4,9°C en julio), siendo comunes las heladas desde mayo a septiembre
(Colladon, 2004). Las lluvias llegan a los 900 mm anuales (Colladon, 2010), concentrados en la
estacion calida (octubre a abril). La vegetacidon se presenta como un mosaico heterogéneo de
pastizales de altura y bosques codominados por P. australis y M. boaria (Cingolani et al., 2004;
Cingolani et al., 2008). En particular, el sitio de estudio es un area de 500 m2 en los
alrededores del sendero de bajada al Rio de los Condoritos (1657 + 3 m.s.n.m.), en un
bosquecillo codominado por las lenosas nativas Maytenus boaria y Polylepis australis y la

lefiosa exoética Cotoneaster franchetii.

Las especies de estudio

Cotoneaster franchetii Bois. (Rosaceae, Maloideae) es un arbusto nativo de Asia que ha
sido introducido con fines ornamentales en Sudamérica y otros continentes (Richardson &
Rejmanek, 2011; Lett et. al, 2015). Esta especie es considerada invasora en América del Norte,
Europa, Nueva Zelanda, Australia, Sudafrica y Sudamérica (Richardson & Rejmanek, 2011). C.
franchetii es un arbusto perenne que alcanza entre 0,5 y 3 metros de altura, posee hojas
ovaladas y pequefias flores blancas multiestaminadas (Zheng-yi et al, 2003). Sus frutos
carnosos, redondeados y de color naranja rojizo son dispersados por aves (Zheng-yi et al,,
2003). En el area de estudio (PN “Quebrada del Condorito”) C. franchetii es dispersada por
aves nativas como el zorzal (Turdus chiguanco) (Diaz Vélez et al, 2018). La época de
fructificacion de C. franchetti comienza a finales del verano y se extiende durante el otofio y el
invierno (en Cérdoba: mayo-agosto; Tecco et al., 2006; Dellafiore & Rosa, 2015). En su rango
nativo de distribucion (del suroeste de China y norte de Tailandia) crece en laderas soleadas

de montafias rocosas entre los 1600 y los 2900 m s. n. m. (Zheng-yi et al., 2003).

Maytenus boaria Molina (Celastraceae) arbol nativo de Sudamérica que se distribuye
en las regiones templadas de Chile, Perq, Brasil y Argentina, incluyendo las montafias del
centro de Argentina (Cordoba) (Donoso & Wendler, 1985). Es un arbol perenne de copa
globosa y compacta que alcanza entre 5 y 8 m de altura (Demaio et al., 2002; Cabello &
Camelio, 1985). Sus hojas son simples y lanceoladas con bordes aserrados y el extremo agudo.
Sus flores son pequefias y verdosas, mientras que sus frutos son pequefios, rojizos y carnosos

y son dispersados por aves nativas como el zorzal (Turdus chiguanco) (Demaio et al., 2002;



Cabello & Camelio, 1985). La época de floracion de M. boaria se extiende entre octubre y

diciembre, y la de fructificacion entre enero y mayo (Demaio et al., 2002; obs. pers.).

Polylepis australis Bitter (Rosaceae) es un arbol perenne endémico de las montafias
del centro y noroeste de Argentina (Kessler & Schmidt-Lebuhn, 2006). Su copa es tortuosa y
redondeada, y puede alcanzar entre 3 y 8 m de altura (Demaio et al., 2002). Sus hojas son
compuestas, ovadas y con bordes aserrados, y se disponen sobre braquiblastos. Sus flores
pequefias y verdosas se disponen en inflorescencias racemosas que penden. Posee fruto seco
alado que se dispersa por viento. En Cérdoba (Argentina) su floracién ocurre entre
septiembre y noviembre, y la época de fructificacién se extiende entre diciembre y enero

(Demaio et al., 2002).

Diserio experimental

Se estudi6 la regeneracion de las tres especies lefiosas y las condiciones de
microhdbitat bajo las copas del arbusto invasor Cotoneaster franchetii, de las especies
arboreas nativas codominantes Maytenus boaria y Polylepis australis, y en los claros herbaceos
(sin cobertura arbérea ni arbustiva). Se consideraron estas situaciones como cuatro
tratamientos (de aqui en mas llamados: Cotoneaster, Maytenus, Polylepis y Abiertos,
respectivamente), para los cuales se seleccionaron como réplicas 12 individuos de cada una
de las especies lefiosas y 12 parcelas de 4 m2 en los claros herbaceos sin cobertura arboérea ni
arbustiva (sitios abiertos) (48 réplicas en total; Fig. 1). Se procuré que los 36 individuos
seleccionados como plantas nodrizas tuvieran copas comparables en tamafio (los individuos
de Polylepis seleccionados tuvieron arquitectura arboérea) y que las 48 réplicas (36 individuos
+ 12 sitios abiertos) estuvieran a distancias similares de individuos de las tres especies
lefiosas para minimizar sesgos en las respuestas por diferencias de tamafio de las copas y/o
presion de propagulos. El tamafio promedio de copa de las tres especies fue de 7,37 + 0,69
(calculado a partir del promedio de dos didmetros perpendiculares de cada copa; formula:
area= m x r2). La distancia promedio de las réplicas a individuos de las tres especies lefiosas

fue de 2,14 + 0,19 m.
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Fig. 1. Disefio experimental: aspecto de las cuatro situaciones (tratamientos) consideradas (de
izquierda a derecha): bajo copas de Cotoneaster franchetii (A), Polylepis australis (B) y Maytenus boaria
(C), y sitios abiertos (parcelas en los claros herbaceos sin cobertura arboérea ni arbustiva) (D). Se

tuvieron 12 réplicas para cada caso. (Ilustraciéon por Guadalupe Gazal).

En cada réplica se distribuyeron al azar tres cuadratas de hierro de 40 x 40 cm sobre
el suelo (bajo la copa en el caso de las nodrizas, y dentro de los claros herbaceos en los sitios
abiertos) dentro de las cuales se realizaron las mediciones de reclutamiento de las tres
especies lefiosas y de las condiciones de microhabitat. El muestreo de los renovales se realizé
durante marzo de 2017. Como medida de abundancia, se registr6 el nimero de renovales de
las especies lefiosas en dichas cuadratas (incluyendo todos los individuos de hasta 100 cm de
altura). El tamafio medio de los renovales de Cotoneaster, Maytenus y Polylepis se midié en
términos de diametro a altura de la base (DAB), altura y biomasa aérea. Para obtener esta
ultima variable se cosech6 la porcion aérea de cada uno de los renovales y se secaron en una
estufa de circulacién forzada por méas de 72 horas. Luego en una balanza de precisién (0,0001
g) se midid el peso seco de cada uno de los renovales cosechados. El DAB (mm) se midié con
un calibre digital y la altura (cm) con una cinta métrica. Ademas de comparar estas tres
variables de tamafio entre tratamientos (ver andlisis), la altura de los renovales se utilizé
posteriormente para describir la estructura de tamafios de los renovales de cada especie en
cada tratamiento. Las clases de tamano definidas para clasificar los renovales fueron: 1
(renovales de hasta 5 cm de altura), 2 (5,1 a 10 cm), 3 (10,1 a 15 cm), 4 (15,1 a 20 cm) y 5
(20,1 a 100 cm). De acuerdo a datos experimentales de adiciéon de semillas y transplante de
plantulas en la region se ha observado que al final de la primera estacion de crecimiento las
plantulas de Cotoneaster y Maytenus llegan a medir 8,4 cm y 11,7 cm respectivamente
(Marcora et al. datos sin publicar). Esto sugiere que las dos primeras clases de tamafio

establecidas en esta tesis corresponderian a plantulas y/o renovales de la temporada



muestreada, mientras que las siguientes clases de tamaiio (3, 4 y 5) podrian interpretarse
como renovales que ya pasaron al menos un invierno y estdn en su segunda temporada de

crecimiento o mas.

Para caracterizar la transicion de arquitecturas mas cerradas a mas abiertas predicha
entre las nodrizas estudiadas se calculé el porcentaje de apertura de la canopia para cada
réplica. Para calcular el porcentaje de apertura de la canopia se tomaron dos fotos de la misma
desde el nivel del suelo y fueron analizadas con el software Gap Light Analyzer (GLA). Como
medida de la cantidad y calidad de la luz disponible para los renovales en cada tratamiento, se
midié el porcentaje de radiacion fotosintéticamente activa (PAR) que alcanza el nivel del
suelo. EI PAR (n mol m-2 s-1) se midi6é con un sensor LICOR en cinco puntos de cada réplica
(LICOR Environmental, Lincoln, NE, USA) (Stoutjesdijk & Barkman, 1992) y fue calculado
como: PAR al nivel del suelo x 100/ PAR por encima de la copa. Estas mediciones también se

realizaron en los sitios abiertos, en los cuales la matriz herbacea también genera cobertura.

En la mitad de las réplicas se instalaron sensores (6 réplicas por tratamiento, 24 en
total) para registrar la temperatura del aire a 10 cm sobre el suelo cada 2 horas
(Thermochron iButton DS1921G). Para esto, se construy6 una estructura de proteccidon con
un caflo de pvc dentro del cual se colgd cada sensor en una bolsita de tela de voile, para que la
medicion fuera la de la temperatura del aire circundante. A su vez, para que la medicién no
estuviese afectada por la radiacion solar directa sobre el sensor, el cafio de pvc se protegié con
una media sombra dispuesta a unos centimetros sobre el mismo (Fig. 2). De los registros
tomados por los 24 sensores durante mas de 500 dias se selecciond un afio completo (octubre
2017 a octubre 2018) y se calcularon las temperaturas promedio, maxima y minima por dia.
Con éstas se calcularon las temperaturas media anual, maxima y minima promedio anual para
el sitio de estudio. Ademas, se usaron las temperaturas maxima y minima diarias del verano
(21 diciembre a 21 marzo) y del invierno (21 junio a 21 septiembre) de dicho afio para

comparar la amplitud térmica diaria entre tratamientos.
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Media sombra

Carfo de PVC

Sensor

Fig. 2. Estructura de proteccién construida para los sensores de temperatura (Thermochron

iButton DS1921G) instalados en la mitad de las réplicas (6 réplicas por tratamiento, 24 en total).

Para caracterizar las condiciones de humedad del suelo, se midi6 en cada una de las
cuadratas de las réplicas consideradas, la humedad a 5 cm de profundidad (TDR ‘Moisture
Probe Meter’) en dos momentos, uno dentro de la estacién himeda (febrero) y otro dentro de
la estacion seca (junio). La caracterizaciéon de la profundidad del suelo se realizé en las
mismas cuadratas enterrando una varilla de hierro de 100 cm de largo mediante golpes hasta
que dejara de enterrarse y midiendo con una cinta métrica la porcién no enterrada de la

varilla.

Finalmente se caracterizé la cobertura del suelo bajo las plantas nodrizas y en los
sitios abiertos. Esta caracterizacidn se realizé en términos de porcentajes de cobertura vegetal
total, mantillo, suelo desnudo y roca; y desglosado en porcentajes de cobertura de formas de
vida (helechos, pastos, hierbas, subarbustos). Los subarbustos tenidos en cuenta para la
caracterizacion son arbustos enanos (ej., Gaultheria poeppigii) y no incluyeron a Cotoneaster.
Las mediciones de estas variables se realizaron en las tres cuadratas utilizadas para registrar

la abundancia de renovales en cada réplica.
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Analisis de datos

Los andlisis y graficos se realizaron usando la version de R 3.5.1 (R Core Team, 2018).
Las diferencias en la abundancia de renovales entre los cuatro tratamientos (las tres especies
nodrizas y los sitios abiertos) fueron analizadas usando Modelos Lineales Generales Mixtos
(MLGM), (familia Poisson, funcién glmer, paquete Ime4) incluyendo las cuadratas como factor
aleatorio. Esto se evalud tanto para los renovales de Cotoneaster como para los de Maytenus.
Los renovales de Polylepis no fueron considerados en el andlisis de datos ya que el
reclutamiento de renovales de esta especie fue muy bajo (4 renovales en total, todos bajo
copas conespecificas). Ademas, tanto para los renovales de Cotoneaster como para los de
Maytenus se repitieron dichos analisis sin tener en cuenta los renovales creciendo bajo la
especie conespecifica, a los fines de evitar que el reclutamiento por semillas caidas bajo la

propia copa pudiese enmascarar diferencias entre los demas tratamientos.

Las diferencias en el tamafio medio (altura, biomasa, y DAB) de los renovales de
Cotoneaster y de Maytenus entre las distintas nodrizas fueron analizadas con andlisis no
paramétricos (Kruskal-Wallis, funcién kruskal.test) ya que no se cumplian los supuestos de
normalidad y homogeneidad de varianza (homocedasticidad). Debido a que solo se encontrd
una plantula de Cotoneaster en los sitios abiertos, se excluy6 este tratamiento del analisis de
tamafio medio de esa especie (la comparacion se realiz6 para los renovales registrados bajo

las copas de las tres especies nodrizas).

Para poner a prueba la hip6tesis sobre condiciones microambientales diferenciales
entre tratamientos se analizaron individualmente cada una de las variables abidticas. Las
diferencias en PAR (radiaciéon fotosintéticamente activa), apertura de la canopia y
profundidad de suelo entre tratamientos fueron analizadas con andlisis no paramétricos
(Kruskal-Wallis, funcién kruskal.test), ya que no se cumplian los supuestos de normalidad y
homogeneidad de varianza (homocedasticidad). Para las tres variables anteriores se uso el

promedio de las mediciones por réplica para el analisis.

Las diferencias en la amplitud térmica entre los tratamientos se analizaron con
Modelos Lineales Generales Mixtos (MLGM) (funciéon Ime, paquete nlme) incluyendo las
mediciones repetidas en el tiempo (fechas) como factor aleatorio dada la estructura de
autocorrelacién temporal. Dado que no se cumplia el supuesto de homogeneidad de varianza

entre tratamientos se agregd en el modelo la funcién varldent (paquete nlme) que es una
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funcién de estructura de varianza constante que permite que haya diferentes varianzas para
cada uno de los niveles del factor de clasificaciéon (tratamientos). El analisis se repitié para

cada una de las dos estaciones consideradas (verano e invierno).

Las diferencias en la humedad del suelo entre los tratamientos se analizaron con
Modelos Lineales Generales Mixtos (MLGM) (funcién Imer, paquete Ime4) incluyendo las
cuadratas como factor aleatorio. Los datos fueron transformados usando logio para que
cumplan con los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianza (homocedasticidad).

El analisis se repiti6 para cada una de las dos fechas consideradas (febrero y junio).

Por ultimo, se evalud la diferencia en la cobertura del suelo de los microhabitats entre
tratamientos mediante un andlisis de ordenacion NMDS (Non -metrical multidimensional
scaling) usando distancias de Bray-Curtis (funcién metaMDS, paquete vegan). Ademas, se usé
la funcién envfit para evaluar cudl variable (porcentajes de cobertura vegetal total y por forma
de vida, mantillo, suelo desnudo y roca) fue la mas importante en explicar las diferencias

entre los sitios.

En todos los andlisis se comprobaron graficamente los supuestos de normalidad y
homogeneidad de varianza. Las diferencias a posteriori se evaluaron usando pruebas
simultaneas para hipétesis lineales generales (funcidn glht, paquete multicomp). En el caso de
las variables analizadas mediante analisis no paramétricos (Kruskal-Wallis, funcion
kruskal.test) las diferencias a posteriori fueron evaluadas usando test de comparaciones
multiples para Kruskal-Wallis (funcién dunn.test, paquete dunn.test). Las diferencias fueron

consideradas significativas con un p<0,05.
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RESULTADOS

Reclutamiento de renovales

Abundancia de renovales

Se registraron un total de 553 renovales de las tres especies lefiosas estudiadas en los
cuatro tratamientos. De estos, 383 (69%) fueron renovales de Cotoneaster, 166 (30%) de
Maytenus y 4 (<1%) de Polylepis. Los renovales de Maytenus se encontraron en todos los
tratamientos, y los renovales de Cotoneaster estuvieron presentes bajo las tres especies
nodrizas mientras que en los sitios abiertos se encontr6é s6lo un renoval. Por ultimo, se
encontraron so6lo 4 renovales de Polylepis (todos bajo copas conespecificas) por lo cual los

renovales de esta especie no fueron consideradas en el analisis de datos.

La abundancia de renovales de Cotoneaster fue significativamente diferente entre los
distintos tratamientos, siendo mayor bajo los individuos adultos de Cotoneaster, intermedia
bajo Polylepis y menor bajo Maytenus y en los sitios abiertos (Fig. 3, Tabla 1). El patréon de
diferencias entre las nodrizas nativas y el sitio abierto se mantuvo cuando se excluyeron del

analisis los renovales presentes bajo la nodriza conespecifica (Tabla 1).
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Fig. 3: Abundancia de renovales de Cotoneaster bajo las copas de Cotoneaster (C), Polylepis (P),
Maytenus (M), y en los sitios abiertos (A). La abundancia es expresada como el nimero promedio de
renovales por cuadrata (40 x 40 cm?) por tratamiento. Letras distintas indican diferencias significativas

(P < 0,05) entre tratamientos.
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La abundancia de renovales de Maytenus fue significativamente diferente entre
tratamientos, siendo mayor bajo copas de Polylepis que bajo copas conespecificas. El resto de
los tratamientos no difirieron significativamente entre si (Fig. 4, Tabla 1). Al excluir del
andlisis la nodriza conespecifica se mantuvo el patrén ya que no se encontraron diferencias en
la abundancia de renovales de Maytenus bajo copas de Polylepis, Cotoneaster y en los sitios

abiertos (Tabla 1).
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Fig. 4: Abundancia de renovales de Maytenus bajo las copas de Cotoneaster (C), Polylepis (P),
Maytenus (M), y en los sitios abiertos (A). La abundancia es expresada como el nimero promedio de
renovales por cuadrata (40 x 40 cm?) por tratamiento. Diferentes letras indican diferencias

significativas (P < 0,05) entre tratamientos.
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Tabla 1: Resumen estadisticos ANOVA (MLGM) para evaluar las diferencias en la abundancia de
renovales de Cotoneaster y de renovales de Maytenus por cuadrata bajo copas de Cotoneaster, Polylepis,
Maytenus y en sitios abiertos. Se indica también los estadisticos correspondientes a la comparacion de

cada variable excluyendo la nodriza conspecifica.

Factor NODRIZA
Chi-cuadrado | gl N P

Abundancia Cotoneaster 41,455 3 144 | <0,0001
Abundancia Cotoneaster sin nodriza

15,431 2 108 0,0004
conespecifica
Abundancia Maytenus 10,486 3 144 0,0149
Abundancia Maytenus sin nodriza

4,6145 2 108 0,0996
conespecifica

Abundancia de renovales por clases de tamaiio

Se encontraron renovales de Cotoneaster de todas las clases de tamafio bajo copas
conespecificas y de Polylepis (Fig. 5a), habiendo mayor abundancia de las clases 1y 2
(<10cm) en relacién a clases de mayor altura (10 a 100 cm). Bajo copas de Maytenus sélo se
encontraron renovales de Cotoneaster pequefios (clase 2; 5,1 a 10 cm) y el tnico renoval de
esta especie registrado en los sitios abiertos correspondié a la clase de tamafio mas grande

(clase 5; =2 20 cm).

En el caso de los renovales de Maytenus (Fig. 5b), se registraron todas las clases de
tamafio en todos los tratamientos, con excepcién de la nodriza conespecifica donde no se
encontraron renovales de la clase mas pequena (clase 1; < 5 c¢cm). Ademas, bajo las tres
condiciones nativas (Polylepis, Maytenus y sitios abiertos) se encontré una mayor abundancia
de renovales de mayor tamafio (clase 5; = 20 cm) en relacién a las demas clases de tamafio.
Contrariamente, bajo copas de Cotoneaster 1a abundancia de renovales de Maytenus fue menor

en las clases 3y 4 (10,1 a 20 cm) en relacién a las demas clases de tamafio.
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Fig. 5: Abundancia media de renovales de Cotoneaster (a) y Maytenus (b) segtin clase de tamafio
bajo las copas de Cotoneaster (C), Polylepis (P), Maytenus (M), y en los sitios abiertos (A). Las clases de
tamafios definidas para clasificar los renovales fueron: 1 (hasta 5 cm de altura), 2 (5,1 a 10 cm), 3 (10,1
al15cm), 4 (15,1a20cm)y 5 (20,1 a 100 cm). La abundancia es expresada como el nimero promedio
de renovales por clase de tamafio por réplica. Notese que es diferente la escala utilizada para el grafico

de las dos especies de renovales.
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Tamariio promedio de renovales

Sélo se encontro 1 plantula de Cotoneaster en los sitios abiertos por lo cual se excluyo
dicho tratamiento de los analisis de tamano promedio de esta especie (la comparacién del

tamafio promedio se realiz6 para los renovales registrados bajo las tres copas nodrizas).

Se encontraron diferencias significativas en la altura promedio de renovales de
Cotoneaster entre las distintas nodrizas (Fig. 6a; Tabla 2). La altura de los renovales fue
significativamente menor bajo las copas conespecificas que bajo copas de Polylepis. Al excluir
del analisis los renovales crecidos bajo la nodriza conespecifica se mantuvo la ausencia de
diferencias en la altura promedio de los renovales de Cotoneaster bajo ambas nodrizas nativas
(Tabla 2). El tamafio de los renovales de Cotoneaster en términos de biomasa y didmetro a la
base (DAB) no difiri6 significativamente entre nodrizas (Fig. 6b y 6c; Tabla 2). Estos
resultados se mantuvieron cuando se excluyeron de los analisis los renovales crecidos bajo la

nodriza conespecifica (Tabla 2).

Si bien el tamafio promedio (en términos de altura, biomasa y DAB) de los renovales
de Cotoneaster no difirié entre ambas nodrizas nativas, el tamafio de las cajas de los box-plot
de todas las variables de tamafio medidas refleja el mayor rango de tamafios de renovales
reclutados bajo Polylepis que bajo Maytenus (Fig. 6), en donde so6lo reclutaron renovales

pequefios.
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Fig. 6: Tamafio promedio de los renovales de Cotoneaster bajo las copas de Cotoneaster (C),

Polylepis (P) y Maytenus (M). El tamafio promedio es expresado en términos de (a) altura promedio
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(cm), (b) biomasa promedio (g), y (c) DAB promedio (mm) de los renovales. Diferentes letras indican
diferencias significativas en la altura de los renovales de Cotoneaster (P < 0,05, Tabla 2) entre

tratamientos.

Tabla 2: Resumen estadisticos andlisis Kruskal-Wallis para evaluar las diferencias en el tamafio
promedio (medido en términos de biomasa, DAB y altura) de renovales de Cotoneaster bajo copas de
Cotoneaster, Polylepis y Maytenus. Se indica también los estadisticos correspondientes a la comparacion

de cada variable excluyendo la nodriza conspecifica.

Factor NODRIZA
Cotoneaster
Chi-cuadrado gl N p

Altura 11,361 2 382 0,0034
Altura sin nodriza conespecifica 2,1753 1 55 0,1402
Biomasa 4,3979 2 382 0,1109
Biomasa sin nodriza conespecifica 3,1749 1 55 0,0748
DAB 4,0545 2 382 0,1317
DAB sin nodriza conespecifica 3,8321 1 55 0,0503

El tamafio promedio de renovales de Maytenus en términos de altura, biomasa y DAB
difirié significativamente entre tratamientos, siendo, en todos los casos, menor bajo las copas
de Cotoneaster que en las demas condiciones (Fig. 7, Tabla 3). Este patrén se mantuvo sin
cambios cuando se excluyd de los anadlisis a los renovales registrados bajo la nodriza
conespecifica (Tabla 3). Ademas, el tamafio de las cajas de los box-plot de todas las variables
de tamano medidas (Fig. 7) refleja que en todos los tratamientos se encontraron renovales
pequefios y grandes, pero que bajo copas de Cotoneaster no se encontraron muchos renovales
de tamafios grandes en comparacion con los otros tratamientos, lo cual baja el promedio del

tamafio de los renovales de Maytenus.
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Fig. 7: Tamafio promedio de los renovales de Maytenus bajo las copas de Cotoneaster (C), Polylepis
(P), Maytenus (M), y en los sitios abiertos (A). El tamafio promedio es expresado en términos de (a)
altura promedio (cm), (b) biomasa (g) promedio, y (c) DAB promedio (mm) de los renovales. Diferentes
letras indican diferencias significativas en la altura, biomasa y DAB de los renovales de Maytenus (P <

0,05, Tabla 3) entre tratamientos.

Tabla 3: Resumen estadisticos analisis Kruskal-Wallis para evaluar las diferencias en el tamafio
promedio (medido en términos de biomasa, DAB y altura) de renovales de Maytenus bajo copas de
Cotoneaster, Polylepis, Maytenus y en sitios abiertos. Se indica también los estadisticos

correspondientes a la comparacién de cada variable excluyendo la nodriza conspecifica.

Factor NODRIZA
Maytenus
Chi-cuadrado gl N P

Altura 20,939 3 166 0,0001
Altura sin nodriza conespecifica 11,596 2 145 0,0030
Biomasa 25,847 3 166 <0,0001
Biomasa sin nodriza conespecifica 17,042 2 145 0,0002
DAB 20,500 3 166 0,0001
DAB sin nodriza conespecifica 11,689 2 145 0,0028
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Condiciones de microhabitat

Cantidad y calidad de luz

El porcentaje de radiacion fotosintéticamente activa (PAR) difiri6 significativamente
entre tratamientos (Fig. 8a, Tabla 4). EI PAR fue mayor en los sitios abiertos que bajo las tres
nodrizas. Entre las plantas nodrizas, el PAR fue significativamente menor bajo Cotoneaster

que bajo Polylepis e intermedio (ns) bajo Maytenus.

El porcentaje de apertura de la canopia difirié significativamente bajo los distintos
tratamientos (Fig. 8b, Tabla 4). La apertura de la canopia fue mayor en los sitios abiertos que
bajo las nodrizas. En cuanto a estas ultimas, se observé una apertura significativamente

menor bajo Cotoneaster que bajo ambas nodrizas nativas (Maytenus y Polylepis).
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Fig. 8: (a) Porcentaje de radiacion fotosintéticamente activa (PAR) bajo las copas y (b) apertura de
la canopia para Cotoneaster (C), Polylepis (P), Maytenus (M), y en los sitios abiertos (A), expresados
respectivamente como promedio de PAR (%) y promedio de apertura de canopia (%) por tratamiento.

Diferentes letras indican diferencias significativas (P < 0,05, Tabla 4) entre tratamientos.

Temperatura

La temperatura media anual en el sitio de estudio registrada a partir de los 24
sensores distribuidos fue de 11,35 = 0, 07 °C y no difirié significativamente entre los

tratamientos (P> 0,05).

21



Se observd un patrén diferente de amplitud térmica diaria entre tratamientos segun la
estacidn del afio considerada. En verano la amplitud térmica diaria difiri6é significativamente
entre tratamientos, siendo mayor en los sitios abiertos en comparacién con las tres copas
nodrizas (Fig. 9a, Tabla 4). Esto se corresponde con una temperatura maxima diaria mayor y
una temperatura minima diaria menor en los sitios abiertos con respecto a las tres nodrizas
(Tabla 4). En invierno la amplitud térmica diaria difiri6 significativamente entre los distintos
tratamientos y puede describirse como un gradiente en el cual la amplitud es mayor bajo
copas de Polylepis, menor bajo las copas de Maytenus, e intermedia (ns) bajo las copas de
Cotoneastery en los sitios abiertos (Fig. 9b, Tabla 4). Para el invierno la temperatura minima
diaria no difirié entre tratamientos (Tabla 4). Por lo contrario, en esta estacion la temperatura
maxima diaria sigui6 el mismo patrén que la amplitud térmica diaria, i.e. mayor bajo Polylepis
que bajo Maytenus y con valores intermedios bajo Cotoneaster y en sitios abiertos (Fig. 10;

Tabla 4).
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Fig. 9: Amplitud térmica diaria de la estaciéon de verano (a; 21 diciembre a 21 marzo) y de la
estacién de invierno (b; 21 junio a 21 septiembre) bajo las copas de Cotoneaster (C), Polylepis (P),
Maytenus (M), y en los sitios abiertos (A), expresado como promedio de amplitud térmica diaria (°C)
por tratamiento. Diferentes letras indican diferencias significativas (P < 0,05, Tabla 4) entre

tratamientos en la amplitud térmica diaria.
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Fig. 10: Temperatura maxima diaria de la estacién de invierno bajo las copas de Cotoneaster (C),
Polylepis (P), Maytenus (M), y en los sitios abiertos (A), expresado como promedio de temperatura
maxima diaria (°C) por tratamiento. Diferentes letras indican diferencias significativas (P < 0,05, Tabla

4) entre tratamientos en la temperatura maxima diaria.

Humedad del suelo

Se observd un patron diferente de humedad del suelo entre tratamientos segun la
estacion del afo considerada. En la estacion humeda (febrero) la humedad del suelo no difirié
significativamente entre tratamientos (Fig. 11a, Tabla 4). De manera contraria, en la estacién
seca (junio) la humedad del suelo fue significativamente mayor en los sitios abiertos que bajo
la nodriza Polylepis, e intermedia, aunque no significativamente diferente bajo Cotoneaster y

Maytenus (Fig. 11b, Tabla 4).
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Fig. 11: Humedad del suelo de la estacion hiimeda (a; febrero) y de la estacién seca (b; junio) bajo
las copas de Cotoneaster (C), Polylepis (P), Maytenus (M), y en los sitios abiertos (A). La humedad es
expresada como porcentaje de humedad promedio por cuadrata por tratamiento. Diferentes letras

indican diferencias significativas (P < 0,05, Tabla 4) entre tratamientos en la humedad del suelo.

Profundidad del suelo

La profundidad del suelo no difirié significativamente entre tratamientos (Fig. 12,
Tabla 4). En términos generales puede observarse en el box-plot que las nodrizas Cotoneaster
y Polylepis se encontraron en suelos menos profundos; y que por el contrario Maytenus se

encontrd en un rango mayor de profundidades.
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Fig. 12: Profundidad del suelo bajo las copas de Cotoneaster (C), Polylepis (P), Maytenus (M), y en
los sitios abiertos (A), expresado como promedio de profundidad del suelo (cm) por tratamiento. No

hubo diferencias significativas (P > 0,05, Tabla 4) entre tratamientos en la profundidad del suelo.
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Tabla 4: Resumen estadistico de las comparaciones de variables microambientales entre tratamientos
(bajo copas de Cotoneaster, Polylepis, Maytenus y en sitios abiertos). Segun la variable analizada se
indica el Chi-cuadrado del Kruskal-Wallis (radiacion fotosintéticamente activa (PAR), apertura de la

canopia y profundidad del suelo) o el F del Anova (amplitud térmica y humedad).

Factor NODRIZA
Chi-cuadrado /F | gl N P
PAR (%) 31,8940 3 48 | <0,0001
Apertura canopia (%) 38,6660 3 48 | <0,0001
Amplitud térmica diaria verano (°C) 16,6688 3 24 | <0,0001
Amplitud térmica diaria invierno (°C) 5,4313 3 24 0,0067
Maxima térmica diaria verano (°C) 10,2730 3 24 0,0003
Minima térmica diaria verano (°C) 8,6770 3 24 0,0007
Maxima térmica diaria invierno (°C) 4,1641 3 24 0,0191
Minima térmica diaria invierno (°C) 2,5047 3 24 0,0884
Humedad en estacién himeda (febrero) 5,5697 3 144 0,1345
Humedad en estacién seca (junio) 8,0348 3 144 | 0,0453
Profundidad suelo 4,5975 3 48 0,2038

Cobertura del suelo

La cobertura del suelo en los microhabitats bajo las distintas especies nodriza y en los
claros herbaceos se diferencié significativamente en funciéon de las variables bidticas
(cobertura de vegetacidn total, formas de vida y mantillo) y abiéticas (suelo desnudo, roca)
analizadas (P=0,024). De las variables medidas, las que mas contribuyen a explicar la
distribucion de los sitios en la ordenacién fueron la cobertura de subarbustos (r2=0,4992,
P=0,001), helechos (1r2=0,4937, P=0,001) y suelo desnudo (r?=0,4563; P=0,001). Los sitios
abiertos tienden a tener una mayor cobertura de helechos y subarbustos que lo encontrado
bajo las tres copas nodrizas; y bajo copas de Cotoneaster hay un mayor porcentaje de suelo
desnudo que en las tres condiciones nativas (Fig. 13). Sin embargo, el porcentaje de variacién
explicada por las variables medidas fue muy bajo (r2=0,1321), lo que resulta en una alta

superposicion de los poligonos definidos para cada tratamiento (Fig. 13).
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Fig. 13. Analisis de ordenacién NMDS (Non-metrical multidimensional scaling) de la cobertura de
suelo de los microhabitats bajo copas de Cotoneaster, Polylepis y Maytenus y en los sitios abiertos. Se
grafican los poligonos resultantes para cada tratamiento para facilitar su interpretacion. Los vectores
representan las variables que explican la distribucién de los sitios en la ordenacion: % suelo desnudo
(r2=0,4563; p=0.001), % helechos (r2=0.4937, p=0.001), % subarbustos (r?=0.4992, p=0.001), % pastos
(r?=0,2646, p=0,002), % vegetacion total (r2=0,1863, p=0,006), % roca (r?=0,1765, p=0,016) v %
hierbas (r2=0,1777, p=0,017). No se incluye la cobertura de las especies de estudio.

DISCUSION

En este trabajo se propuso estudiar el efecto del nodricismo de dos lefiosas nativas
(Maytenus boaria y Polylepis australis) y una lefiosa invasora (Cotoneaster franchetii) sobre la
regeneracion de renovales de las tres especies en las Sierras Grandes de Cérdoba (Argentina).
Tal como se plante6 en la introduccidn podria esperarse que en ambientes estresantes como
las zonas altas de regiones montafiosas, las interacciones entre planta huésped y hospedera
sean positivas y favorezcan el establecimiento en relaciéon a sitios abiertos sin arboles ni
arbustos (Callaway et al.,, 2002). A su vez, las plantas invasoras podrian tener un efecto
positivo, negativo o nulo sobre la regeneracion de nativas, en relaciéon al efecto nodriza
generado por plantas nativas, por ejemplo al crear condiciones diferentes a las existentes en
el sistema nativo (Tecco et al., 2007; Svriz et al, 2013). En linea con lo postulado por

Kuebbing & Nufiez (2016), en este trabajo se encontraron diferentes patrones de
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establecimiento segun la especie de renoval y de planta nodriza que sugieren cierta asimetria
en las interacciones entre nativas y exdticas y que pueden analizarse a partir de los siguientes

interrogantes:

(Las lefiosas nativas tienen un efecto positivo, negativo o nulo sobre el

establecimiento de Cotoneaster franchetii en relacion a sitios abiertos?

Los resultados encontrados en este trabajo indican que la lefiosa nativa Polylepis
estaria favoreciendo la regeneracion de Cotoneaster. La abundancia de renovales de
Cotoneaster fue mayor bajo la nodriza conespecifica y luego bajo las copas de Polylepis, que en
las demas condiciones. Ademas, bajo copas de Polylepis estan presentes renovales de
Cotoneaster de todos los tamanos, situacién que no se da bajo las copas de Maytenus ni en

sitios abiertos.

En contraposicién, las copas de Maytenus tuvieron un efecto nulo sobre el
reclutamiento de Cotoneaster ya que la abundancia de renovales no difirié de lo observado
en sitios abiertos. Ademas los renovales encontrados fueron inicamente de tamafio pequefio
(clase 2). Considerando que esta clase de tamafio corresponderia a plantulas germinadas en la
temporada muestreada (ver Materiales y Métodos), la ausencia de renovales de las clases de
tamafio mas grandes sugiere que las plantulas de Cotoneaster no prosperarian bajo Maytenus

tras no lograr sobrevivir al invierno siguiente a su primera temporada de crecimiento.

Dado el caracter observacional del estudio, no puede descartarse que las nodrizas
reciban una mayor presion de semillas al actuar como perchas en relacidon a los sitios abiertos.
Sin embargo, las caracteristicas del sitio de estudio en relaciéon a la abundancia y cercania
entre si de plantas semilleras permite suponer que la presién de propagulos de las tres
especies no es un factor limitante. La presencia de una de las especies ornitdcoras (y ausencia
de la otra) en los sitios abiertos sugiere que los patrones no responden a la falta de dispersiéon
sino a condiciones diferenciales para el reclutamiento. Otro aspecto que permite suponer que
los patrones de reclutamiento de Cotoneaster bajo Polylepis estan asociados a condiciones
diferenciales bajo la canopia (y no solo a una alta lluvia de semillas) es el bajo reclutamiento
de la invasora bajo Maytenus, con quien comparte dispersor y ventana fenoldgica de

fructificacidn, y que también se esperaria que funcione como percha.
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Se infiere que Polylepis tendria un efecto positivo, y Maytenus tendria un efecto
nulo sobre el establecimiento de la lefiosa invasora en relacion a sitios abiertos. En
conjunto, estos resultados indican que en las Sierras Grandes el nodricismo podria ser una
interaccion que facilite el avance de la invasion de Cotoneaster, particularmente considerando
que Polylepis es la lefiosa mas ampliamente distribuida en el rango altitudinal de las Sierras
Grandes (Cingolani et al.,, 2004; Cingolani et al., 2008). La invasora podria beneficiarse del
nodricismo en todo el gradiente altitudinal llegando asi a las partes altas donde todavia no se
la encuentra (Ferrero, 2018). Esta prediccion se sustenta en los resultados de este trabajo y
coincide con trabajos previos realizados en otras regiones en los cuales observan una mayor
presencia y avance altitudinal de especies invasoras en zonas montafiosas debido a la

ocurrencia de nuevas interacciones bidticas (Alexander et al.,, 2016; Lembrechts et al., 2015).

¢(La lefiosa invasora Cotoneaster tiene un efecto positivo, negativo o nulo sobre el

establecimiento de Maytenus en relacion a la nodriza nativa Polylepis?

Los resultados de este trabajo indican que la invasora tendria un efecto nulo sobre
el establecimiento de la lefiosa nativa Maytenus en relacion al efecto de nodricismo
generado por la nativa Polylepis. Es decir, la mayor abundancia de renovales de Maytenus se
encontr6 bajo copas de Polylepis y hubo una tendencia a disminuir en sitios abiertos aunque
dicha diferencia no fue significativa. Asimismo, la abundancia de Maytenus bajo Cotoneaster
no difiri6 de lo observado bajo Polylepis, por lo cual el efecto de la invasora sobre la
regeneracion de Maytenus seria nulo. Es decir, la invasora no crearia condiciones diferentes a
las existentes en el sistema nativo que favorezcan la regeneracion de Maytenus, al menos para
el tamafio de individuos de Cotoneaster incluidos en este estudio y para la etapa de

regeneracion estudiada (hasta 100 cm de altura).

Sin embargo, aunque la abundancia no difiri6 si habria diferencias en la estructura de
tamanos de renovales de Maytenus entre nodrizas. Bajo la nodriza invasora, contrariamente a
lo esperado, hubo una predominancia de plantulas pequefias en relacién a renovales de mayor
tamafio. Un patrén similar se observo para el arbusto invasor Rosa rubiginosa (Rosaceae), que
actiia como nodriza de Maytenus boaria en estadios tempranos del establecimiento, pero que
luego compite con los renovales nativos de mayor tamafio produciendo un menor desarrollo

de la nativa bajo esta nodriza (Svriz et al., 2013). De forma similar, bajo copas de Cotoneaster
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la abundancia de plantulas pequefias de Maytenus (clases 1 y 2; <10 cm) fue alta e incluso
mayor que en los otros tratamientos, pero luego esta abundancia no se reflej6 en un alto
numero de renovales de las categorias de tamafio mayores. De acuerdo a los datos previos del
area de estudio (Marcora et al. datos no publicados), las mayor proporciéon de renovales
pequefios de Maytenus encontrados bajo Cotoneaster (clases 1y 2; <10 cm) corresponderian a
plantulas que no completaron un afio de crecimiento. Es decir, las categorias 1 y 2 podrian
estar reflejando el efecto de la lluvia de semillas dada por la sincronia en el consumo (y
dispersién) de ambas especies, mientras que la menor abundancia de renovales que hayan
pasado mas de una temporada de crecimiento (categorias 3 en adelante) reflejaria la ausencia

de un nodricismo diferencial por parte de Cotoneaster.

Resulta interesante destacar que la nativa Maytenus se ve beneficiada por el
nodricismo de Polylepis. La abundancia de renovales de Maytenus fue incluso mayor bajo la
nodriza nativa que bajo copas conespecificas y se encontraron renovales de todas las clases de
tamafio. Ademas, el numero de renovales de mayor tamano (clase 5, >20 cm) fue mayor que
en el resto de los tratamientos, lo cual sugiere que Polylepis resulta ser la mejor nodriza para
la regeneracion de Maytenus. No obstante, de acuerdo a los patrones de estructura de tamafos
de renovales de Maytenus entre tratamientos, y considerando los datos previos para el area de
estudio (Marcora et al. datos no publicados), se infiere que Maytenus puede reclutar en todas
las condiciones consideradas. Es decir, Maytenus no dependeria exclusivamente del
nodricismo para su regeneracion, al menos en el sitio estudiado. La relacién de dependencia
de Maytenus con otras lenosas para la regeneraciéon podria variar si se estudiase su
reclutamiento en otros puntos de las Sierras Grandes. Segun la rigurosidad climatica, podria
esperarse que sea mas necesario el nodricismo hacia mayores altitudes (Callaway et al., 2002)
0 en sitios con presencia de ganado, que lo selecciona dado que es sumamente palatable

(Marcora et al., 2013).

En cuanto a la regeneracion de Polylepis, en este trabajo se observo que el
reclutamiento de esta especie fue sumamente bajo, encontrandose pocos renovales y
exclusivamente bajo copas conespecificas. Este bajo reclutamiento impidi6 evaluar el
potencial nodricismo que podrian ofrecer las distintas condiciones estudiadas a Polylepis;
para lo cual deberia realizarse una aproximaciéon experimental con adicién de semillas. No
obstante, a partir de este resultado observacional podria pensarse que la condicién de

codominancia con Maytenus y Cotoneaster no estaria favoreciendo la regeneracion de

29



Polylepis. Enrico y colaboradores (2004) llevaron a cabo un estudio sobre la regeneracion de
Polylepis australis en distintas comunidades dominadas por esta especie en el Parque Nacional
“Quebrada del Condorito”. En dicho estudio, observaron que la densidad de plantulas de
Polylepis se relacionaba negativamente con los porcentajes de cobertura vegetal total y
cobertura de musgos y helechos, y que de esta manera la regeneraciéon de Polylepis era menor
en areas boscosas (Enrico et al., 2004). Esta ultima idea coincide con otros estudios que
muestran que dentro de los boques la acumulaciéon de mantillo y de cobertura vegetal
(especialmente de helechos) disminuye la regeneracién de Polylepis, a pesar de que pueda
haber maxima presion de semillas (Cierjacks et al., 2007; Zimmermann et al., 2009). Teniendo
en cuenta dichos estudios previos sobre la regeneracidén de Polylepis podria pensarse que el
bajo nimero de renovales encontrados en este trabajo puede relacionarse a la cobertura

vegetal en los sitios de muestreo ubicados dentro del bosque.

Los patrones de reclutamiento de renovales de Cotoneaster y de Maytenus
encontrados en este trabajo refuerzan las conclusiones de trabajos previos sobre la asimetria
en las interacciones entre exdéticas y nativas que coexisten en un sistema. En los sistemas
invadidos en los cuales se dan multiples interacciones, es mas frecuente el beneficio obtenido
por las especies exoéticas que por las nativas involucradas en la interaccion (Kuebbing &
Nufiez, 2016). En este bosque de altura de las Sierras Grandes de Cérdoba, la lefiosa exdtica
Cotoneaster obtiene un beneficio a partir del servicio de nodricismo que le ofrece una nativa
(Polylepis) en tanto que en su estadio adulto no provee de dicho servicio a ninguna de las
lefiosas nativas (Maytenus y Polylepis). Estos resultados también coinciden con otros trabajos
en donde vieron que a largo plazo las lefiosas exoéticas podrian afectar negativamente la
regeneracion de leflosas nativas para lo cual seria importante realizar estudios de
competencia entre las especies que coexisten en este sistema (Williams et al., 2006; Svriz et al.

2013).
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(Los patrones de regeneracion se relacionan con condiciones de microhabitat

diferenciales provistas por las nodrizas?

Las diferencias en abundancia y tamafio medio de los renovales podrian deberse a
diferencias en distintos aspectos del microhabitat provisto por las copas de Cotoneaster,
Polylepis y Maytenus y los sitios abiertos. En este sentido, la relacion existente entre la
arquitectura de las diferentes especies nodriza evaluadas en este trabajo (ej., distinta apertura
de la canopia) y los diferentes microhabitat generados coincide con resultados obtenidos en el
trabajo de Gomez-Aparicio (2005). En el mismo se encontr6 que nodrizas con distintas
arquitecturas de canopia tienen un efecto diferencial en la disponibilidad de luz y en otras

variables relacionadas (ej. la temperatura del aire) bajo las canopias (Gémez-Aparicio, 2005).

En el presente trabajo, las principales diferencias en las condiciones del microhabitat
que podrian explicar los patrones de reclutamiento de renovales se encontraron en el
porcentaje de radiacion fotosintéticamente activa (PAR), la apertura de la canopia y la
temperatura del aire. De acuerdo a lo predicho, los patrones de luz estuvieron relacionados
con la arquitectura de las nodrizas, mostrando una tendencia a que la apertura y el PAR sean
menores bajo copas de Cotoneaster, seguido por las copas nativas de Maytenus y Polylepis, y
mayores en los sitios abiertos. En consecuencia, la arquitectura cerrada de Cotoneaster
genera un microhabitat mas sombreado que las condiciones nativas, lo cual podria reducir la
transicion de plantulas a clases de mayor tamafio tanto de Cotoneaster como de Maytenus. Los
resultados de esta tesis coinciden con otros estudios experimentales (ej. Aerts 2007, Tecco et
al,, 2007), en los cuales se observé mayor supervivencia de renovales bajo copas arbustivas
que en sitios sin cobertura lefiosa pero un menor desarrollo de los renovales bajo las nodrizas
de arquitectura mas cerrada (microhabitat mas sombreado). En este trabajo Polylepis resultd
ser la condiciéon que mas beneficié la regeneracion de plantulas tanto de Maytenus como de
Cotoneaster. Uno de los mecanismos que podria explicar esto es que bajo las nodrizas los
renovales son protegidos del exceso de radiacion de los sitios abiertos, en tanto de las tres
nodrizas estudiadas Polylepis fue la de mayor apertura de la canopia y con mayor proporcién
de luz fotosintéticamente activa bajo la misma. Vale destacar que dado que las condiciones
luminicas bajo Polylepis no se diferenciaron significativamente de las provistas por Maytenus,
otros aspectos analizados (ej. temperatura en invierno, ver abajo) y/o no considerados en esta
tesis (ej. diferencias en las nutrientes del suelo, Stachowicz, 2001; Vitousek & Walker, 1989)

podrian estar generando condiciones mas favorables bajo Polylepis (ver abajo).
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Los patrones encontrados para la amplitud térmica no respondieron a la prediccién
planteada (menor amplitud hacia copas mas cerradas, ej. Cotoneaster). Para la estacién de
invierno, el patrén de amplitud térmica fue un gradiente en el cual la amplitud fue mayor
bajo copas de Polylepis y menor bajo las copas de Maytenus. A diferencia de lo esperado (una
menor amplitud térmica genera un mayor amortiguamiento que favorece el establecimiento
de renovales), la menor amplitud térmica bajo copas de Maytenus no resulta beneficiosa para
los renovales. Una posible explicacion a esto, es que la menor amplitud térmica bajo Maytenus
estuvo dada por una menor temperatura maxima promedio (e igual temperatura minima
promedio) en relacién al resto de las condiciones. En contrapartida, las maximas diarias de
temperatura en invierno fueron mas altas bajo Polylepis, una condicién que podria inferirse
como beneficiosa para los renovales en la estacion mas desfavorable. Esto ultimo, en
combinacion con la disponibilidad de luz pareciera ser la condiciéon que diferencia los
microambientes bajo Maytenus y Polylepis, resultando ser Polylepis mejor nodriza tanto para
renovales de Cotoneaster como de Maytenus. Por otra parte, las diferencias en la amplitud
térmica para la estacién de verano no mostraron relacién con los patrones observados de los
renovales de Cotoneaster y Maytenus, con lo cual podria pensarse que la amplitud térmica en

dicha estacion no condicionaria la regeneracion de estas especies.

De manera contraria a la esperada, las nodrizas con arquitecturas mas cerradas no
generaron un microhabitat con suelo mas hiimedo. So6lo se observaron diferencias entre las
nodrizas y los sitios abiertos en la estacion seca (junio), aunque el patréon fue contrario al
esperado, siendo mayor la humedad en abiertos que bajo copas nodrizas. Las diferencias en la
humedad del suelo entre tratamientos en la estacién seca no se relacionan con los patrones
de abundancia y tamafio de los renovales observados, posiblemente debido a que en este
sistema son otros los factores que limitan la regeneraciéon en mayor medida que la humedad.
En un estudio previo se vio para Polylepis australis que el crecimiento anual en el sitio de
estudio esta determinado por las temperaturas y no por las precipitaciones, por lo cual podria
pensarse que en este sistema las bajas temperaturas del invierno limitarian el crecimiento de
los renovales (Lanza et al, 2018). De forma similar otros estudios han mostrado que el
sombreado que producen las nodrizas puede resultar mas limitante para el establecimiento

de los renovales que la humedad (Aerts et al., 2007).

Otro de los mecanismos por los cuales una nodriza puede favorecer el establecimiento

y desarrollo de renovales bajo su copa involucra la reduccion de la competencia con pastos
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y herbaceas (Holmgren et al., 1997; Stachowicz, 2001). Si bien este mecanismo no fue
medido en este trabajo, teniendo en cuenta el analisis de ordenacién de los sitios en funcion
de la cobertura del suelo, no habria grandes diferencias en la cobertura vegetal como para
esperar diferencias en la competencia segin la nodriza. A su vez, en la comparacién de la
profundidad del suelo no se encontraron diferencias entre las tres especies nodrizas y los
sitios abiertos, y se vio que todos los tratamientos tienen poco desarrollo de suelo (menor a
20 cm en todos los sitios). Por lo tanto, los patrones de reclutamiento de renovales no
parecieran estar explicados por diferencias entre tratamientos en la competencia ni en

caracteristicas de los sitios como la profundidad del suelo.

Existen otros factores que pueden contribuir a explicar las relaciones de nodricismo y
que no fueron medidos en esta tesis. Por un lado, el incremento de nutrientes en el suelo
(Stachowicz, 2001; Vitousek & Walker, 1989), asociado a diferencias entre nodrizas en la
calidad de la broza o en las condiciones de microhabitat generadas que modifican las tasas de
descomposicion. Estudios previos evidenciaron tanto incrementos como reducciones de
dichas tasas en bosques dominados por especies invasoras (Tecco et al,, datos sin publicar;
Furey et al., 2014) con lo cual podria pensarse que un mayor contenido de nutrientes bajo
copas de Polylepis contribuya a explicar la mayor capacidad de nodricismo de esta lefiosa. Por
otro lado, la proteccion contra la herbivoria asociada a la arquitectura de la nodriza y/o ala
presencia de espinas podria contribuir al reclutamiento de renovales (Garcia & Ramo6n Obeso,
2003; Stachowicz, 2001) pero no seria un mecanismo que explique los patrones encontrados

en este trabajo debido a que el 4rea de estudio cuenta con exclusién de ganado.

CONSIDERACIONES FINALES

La coexistencia de dos lefiosas nativas con una lefiosa exdtica plante6 un escenario
natural ideal en el cual evaluar las relaciones de nodricismo entre las mismas, especialmente
importantes en un sistema de montafia donde las condiciones climaticas son extremas. Los
resultados obtenidos estan en consonancia con trabajos previos que postulan que en las
interacciones entre especies nativas y exdticas que se generan en ambientes invadidos, las
segundas se benefician mas que las primeras (Kuebbing & Nuifiez, 2016), y que la existencia de
dichas interacciones permite el avance de las invasiones en el gradiente altitudinal

(Lembrechts et al., 2015; Kuebbing & Nufiez, 2015).
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El nivel de nodricismo ofrecido por Polylepis, l1a principal lefiosa en las partes altas de
las sierras (Cingolani et al., 2004; Cingolani et al., 2008) tiene implicancias opuestas desde el
punto de vista de la conservacion. Por un lado provee de nodricismo para el reclutamiento de
la nativa Maytenus mientras que por otro lado, tiene un efecto negativo desde el punto de vista
de la posible expansion en el sistema de Cotoneaster. A su vez, en el presente trabajo el
reclutamiento de la invasora en los sitios abiertos (claros herbaceos sin cobertura arbérea ni
arbustiva) fue muy bajo. Estos resultados sugieren que en las Sierras Grandes de Cérdoba los
parches de bosques podrian constituir areas de preferencia o vias de expansién de la invasion;
una amenaza mas para estos bosques que actualmente ya se encuentran muy reducidos en
superficie debido a la presencia de ganado y al régimen de fuego asociado a dicha practica
ganadera (Cingolani et al., 2008; Giorgis et al., 2010). Ademas, en linea con trabajos previos,
podria esperarse que en un futuro otras especies exoticas que se encuentran en las zonas mas
bajas de las sierras se expandan hacia mayores altitudes a través de interacciones positivas
con Cotoneaster o con las nativas del sistema en estudio (Kuebbing y Nuiiez, 2013, 2016;

Tecco et al.,, 2006, 2007, 2016).

Teniendo en cuenta la importancia de entender el proceso de regeneracion de
Cotoneaster y sus implicancias en el avance de la invasién, seria importante continuar
estudiando las relaciones de nodricismo, y posibles relaciones de competencia, entre esta
especie y las lefiosas nativas. Ademas, seria interesante incluir el gradiente altitudinal de las
Sierras Grandes como un factor que podria incluir variabilidad en las relaciones de
nodricismo y el efecto sobre las plantulas ya que en trabajos previos se postula que las
relaciones de facilitaciéon se incrementan con la altitud dado que las condiciones son mas
estresantes (Callaway et al., 2002). También resultaria importante hacer experimentos de
adicion de semillas ya que la transicion desde semilla a plantula es un importante filtro en el
avance de la invasién y se ve altamente influenciado por las condiciones de microhdabitat
(Mazia et al,, 2001). Dicha aproximaciéon experimental permitiria ademas descartar el efecto
de la lluvia de semillas y seguir el desarrollo de los renovales en el tiempo. Por ultimo, podria
incluirse en futuros estudios otros mecanismos ligados al nodricismo que no fueron tenidos
en cuenta en este trabajo como el incremento de nutrientes del suelo, la disminucién de la

competencia con pastos y herbaceas, o la proteccion contra la herbivoria.
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