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Caracterización del ensamble de mamíferos frugívoros dispersores de

semillas de Pyracantha spp. en ecosistemas antropizados del Chaco

Serrano

1. Resumen

Las invasiones biológicas son una de las principales causas de pérdida de

biodiversidad a escala global. Entre los mecanismos que operan en los ecosistemas y que

determinan el éxito de una invasión, se encuentran los mutualismos como la dispersión de

semillas por animales. En las sierras de Córdoba, especies nativas de China del género

Pyracantha han incrementado su distribución desde hace más de 30 años, convirtiéndose en

especies invasoras. El rol de las aves como dispersora de esta especie ya ha sido abordado,

pero aún no se ha documentado cuál es el rol de los mamíferos nativos, exóticos y domésticos

frente a esta especie. Para abordar esta pregunta, se realizó un muestreo con cámaras trampa

en 16 individuos de Pyracantha spp., para determinar qué especies de mamíferos consumen

sus frutos y dispersan las semillas. Se determinaron los tipos de sustratos donde los animales

defecan, para lo cual se realizaron transectas y se caracterizaron los sitios de deposición de

las heces encontradas, las cuales fueron recogidas para analizar su contenido. Para evaluar la

respuesta germinativa luego del paso por el tracto digestivo de los mamíferos previamente

identificados, se realizaron experimentos de germinación con heces de individuos de

cautiverio, considerando las especies confirmadas a campo, más especies potencialmente

dispersoras que no se llegaron a registrar en este muestreo. Los resultados obtenidos de las

cámaras trampa y la recolección de heces a campo muestran que las especies que consumen

Pyracantha spp. en vida silvestre son: vaca, caballo, zorro gris, zorrino, pecarí, jabalí, ciervos

exóticos (presumiblemente axis y colorado) y liebre. A partir de un PCA se determinó que no

existe una relación particular entre alguna de las especies de mamíferos dispersoras y un tipo

de sustrato particular de defecación, por lo que se descartó la existencia de dispersión

direccionada. Los experimentos de germinación mostraron que el paso por el tracto digestivo

del ciervo colorado, el caballo, la corzuela parda, el pecarí de collar, los ciervos exóticos y el

zorro gris, aumenta la velocidad de germinación y disminuye el tiempo medio de

germinación de Pyracantha atalantoides. Los valores de la proporción de germinación

arrojaron que las especies ciervo colorado y caballo mostraron diferencias significativas con

respecto al control de frutos enteros pero no mostraron diferencias significativas con el

control de los frutos despulpados, por lo que los mamíferos estarían promoviendo la
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germinación mediante la remoción de la pulpa del fruto. Aquí se determinó que hay

mamíferos, tanto nativos, como invasores y domésticos, que se alimentan de frutos y

dispersan efectivamente semillas de los arbustos invasores del género Pyracantha en el

Bosque Chaqueño Serrano. Este primer paso descriptivo es fundamental para comprender

cómo se estructuran las interacciones mutualistas entre plantas y animales (nativos, invasores

y domésticos) y qué consecuencias podrían tener sobre la estructuración de las comunidades

y el funcionamiento de estos nuevos ecosistemas.

Palabras claves: Antropoceno, especies exóticas, frugivoría, invasiones biológicas,

mamíferos nativos, mamíferos invasores, mamíferos domésticos, respuesta germinativa.

2. Introducción

Las poblaciones humanas han modificado la superficie terrestre desde hace más de

12.000 años, generando profundos cambios en la biosfera, inclusive en sitios que actualmente

son considerados “silvestres” o poco intervenidos (Ellis et al., 2021). Debido a esta gran

presión humana sobre los ecosistemas, se ha propuesto la creación de una nueva época

geológica denominada “Antropoceno” (Crutzen, 2006). Entre los grandes cambios antrópicos

que caracterizan a esta época, se pueden mencionar a las invasiones biológicas, producto del

traslado de especies asociadas al desplazamiento de las poblaciones humanas, con la

consecuente eliminación de las barreras de dispersión naturales (Capinha et al., 2015). Las

invasiones biológicas representan una de las principales causas de pérdida de biodiversidad a

escala global (Gilbert & Devine, 2013), ya que generan profundos cambios en los sistemas

ecológicos donde se establecen (Gurevitch & Padilla, 2004).

Son numerosos los factores que determinan el éxito o no de una invasión biológica.

Hay filtros y/o barreras que las especies tienen que atravesar para poder colonizar el nuevo

ambiente (Kruger et al., 1986), entre los que se encuentran las características del sitio

invadido y las interacciones que se producen con los componentes del ecosistema donde se

establecen (Richardson et al., 2000a). Hay interacciones pueden actuar a modo de barreras,

cuando se dan procesos como la competencia entre especies, la herbivoría, la depredación y/o

el parasitismo (Elton, 1958); por otro lado pueden actuar como facilitadoras de la invasión,

donde se encuentran los mutualismos tales como la polinización, la dispersión de semillas y

la simbiosis con microorganismos (Richardson et al., 2000b). En el contexto de las invasiones

biológicas, la dispersión de semillas por animales es un proceso de gran importancia, ya que
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permite la colonización de nuevos ambientes y el establecimiento de nuevas poblaciones,

expandiendo el área de distribución de la especie invasora (Richardson et al., 2000b). Muchas

especies de plantas exóticas invasoras poseen frutos carnosos y de colores llamativos que

atraen a animales frugívoros como aves y mamíferos que se alimentan de ellos, llevando a las

semillas lejos de la planta madre y propiciando así su dispersión (Richardson et al., 2000b;

Herrera & Pellmyr, 2002). La efectividad de la dispersión de semillas se define idealmente

como “una medida del número de plantas adultas producidas por las actividades de un

dispersor” (Schupp, 1993). Este parámetro se puede abordar evaluando los componentes

cuantitativos de la dispersión, que hace referencia a la cantidad de frutos removidos y

consumidos por el dispersor; y/o evaluando componentes cualitativos, entre los que se

encuentran el efecto del paso a través del tracto digestivo de los animales sobre la respuesta

germinativa de las semillas y la calidad de los sitios de deposición de las heces para la

germinación y el establecimiento de las plántulas (Schupp, 1993; Shupp et al., 2010).

Enfocándonos en el componente cualitativo, hay numerosos estudios que han

demostrado que el paso a través del tracto digestivo de ciertos animales puede beneficiar en

gran medida la germinación de las semillas. Esto puede ocurrir debido a la escarificación

mecánica o química de la cubierta de las semillas; la separación entre pulpa y semilla (ya que

la primera puede contener sustancias inhibitorias de la germinación) y/o mediante el efecto

que genera la materia fecal sobre las semillas, la cual proporciona un sustrato apto para la

germinación (Traveset & Verdú, 2002). Por otra parte, los beneficios de la dispersión

dependen en gran medida de los micrositios donde las semillas son depositadas (Chamber &

MacMahon, 1994), ya que el tipo de sustrato a donde éstas lleguen será crucial para el

establecimiento de la futura plántula. No todos los sitios donde arriben las semillas serán

igualmente aptos para la germinación, ya que las condiciones abióticas, tales como la

intensidad de la luz, la disponibilidad de agua y la estructura y fertilidad del suelo, serán

determinantes para el posterior desarrollo de las plántulas (Schupp & Fuentes, 1995).

Además, las semillas consumidas pueden ser depositadas en sitios muy diversos, debido a los

distintos usos de hábitat de las especies (Chamber & MacMahon, 1994; Wenny, 2001). El

abanico de posibles destinos para las semillas puede verse fuertemente modificado debido a

que en los ecosistemas antropizados, se establecen nuevas relaciones tróficas entre las

especies de plantas invasoras y los ensambles de animales que consumen frutos carnosos,

conformados no solo por fauna nativa, sino también por especies de fauna exótica y por

animales domésticos (Traveset & Richardson, 2020). Esto puede promover el arribo de

semillas a sitios de alta calidad para la germinación, ya que alguna de todas estas especies de
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animales puede depositar las semillas desproporcionadamente en micrositios particulares que

sean favorables para la planta (Wenny, 2001).

En la provincia de Córdoba, se han registrado 147 especies de plantas exóticas

invasoras (Giorgis et al., 2021), las cuales fueron introducidas en su mayoría por su uso como

especies ornamentales; de éstas, un gran porcentaje son dispersadas por animales (Giorgis &

Tecco, 2014). Dentro de estas especies se encuentran las pertenecientes al género

Pyracantha, las cuales se caracterizan por tener frutos carnosos y de colores llamativos

(Jocou & Gandullo, 2019). Tanto Pyracantha angustifolia como Pyracantha atalantoides se

encuentran ampliamente distribuidas en las Sierras de Córdoba, constituyendo poblaciones

que ocupan extensas áreas y que reemplazan en gran medida a la flora nativa. Fueron

introducidas en el centro de Argentina con fines ornamentales al comienzo del siglo XIX y

actualmente están distribuidas y naturalizadas en gran parte del Chaco Serrano cordobés

(Jocou & Gandullo, 2019; Delucchi, 1991) y en 22 países más por fuera de China, donde

presentan su área de distribución original (Chari et al., 2020). Toleran una amplia gama de

condiciones climáticas y tipos de suelos, lo cual las convierte en especies invasoras muy

competitivas y con gran potencial para continuar expandiéndose (Chari et al., 2020).

Pyracantha no solo tiene implicancias en su rol como invasora, sino que además establece

relaciones sinérgicas con otras especies exóticas invasoras, como el siempre verde (Ligustrum

lucidum), facilitando su establecimiento (Tecco et al., 2006; 2007). El rol de las aves como

dispersoras de especies leñosas invasoras ya ha sido abordado, encontrándose evidencia de

que aves frugívoras nativas cumplen el rol de dispersoras legítimas de las semillas de

distintas especies de plantas invasoras (Vergara-Tabares, 2017). Sin embargo, aún no hay

estudios en la región que clarifiquen cuál es el rol de los mamíferos, tanto autóctonos como

exóticos, en esta problemática.

Dentro de los vertebrados dispersores de semillas, los mamíferos terrestres herbívoros

y omnívoros de mediano y gran tamaño (> 0,5 kg), en comparación con otros vertebrados

como aves o micromamíferos, son muy relevantes por su tamaño corporal y mayor tamaño de

áreas de acción, lo cual podría incidir en un mayor consumo de frutos y una mayor distancia

de dispersión de semillas (Vidal et al., 2013; Nathan et al., 2008; Jordano et al., 2007). Esto

se complementa con el hecho de que, algunas de estas especies, presentan tiempo de tránsito

intestinal mayor que otros grupos de vertebrados, por lo cual las semillas son retenidas más

tiempo en el tracto digestivo y, por lo tanto, son defecadas en lugares alejados del sitio de

consumo (Traveset, 1998). Los mamíferos herbívoros y omnívoros presentes en el Chaco

Serrano tienen gran potencial de ser dispersores de Pyracantha debido a sus dietas
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generalistas y oportunistas, que varían según la disponibilidad de recursos en los hábitats

donde se establecen (Abraham de Moira et al., 2002; Nuñez & Bozzolo, 2006; Canel et al.,

2016), inclusive algunas especies de carnívoros, los cuales tienen una gran plasticidad en sus

dietas (Draper et. al, 2022). Se conoce que la comunidad de mamíferos potencialmente

dispersores presente en el Chaco Serrano está conformada por: (1) fauna nativa típica de la

región, como lo son el zorro gris (Lycalopex gymnocercus), el zorrino (Conepatus chinga), el

pecarí de collar (Pecari tajacu) y la corzuela parda (Subulo gouazoubira), entre otros; (2)

mamíferos exóticos domésticos, como la vaca (Bos taurus) y el caballo (Equus caballus)

que se encuentran en gran abundancia debido a la intensa actividad ganadera en la zona desde

hace muchos años; y (3) mamíferos exóticos silvestres e invasores, introducidos en Córdoba

para impulsar su caza deportiva, como el ciervo axis (Axis axis) y el ciervo colorado (Cervus

elaphus), o introducidos en otros sitios del país y que ampliaron su rango de distribución e

invadieron nuevas regiones, como el jabalí (Sus scrofa) y la liebre europea (Lepus

europaeus) (Lizarralde, 2016; Torrico Chalabe, 2021). Todas estas especies de mamíferos

presentan poblaciones que se distribuyen en sitios con gran abundancia de plantas invasoras

como Pyracantha spp. Juncosa-Polzella (2019), durante sus campañas de muestreo en el

Bosque Serrano de las laderas orientales de las Sierras Grandes, encontró numerosas heces de

zorro gris (L. gymnocercus) con semillas de varias especies de plantas nativas e invasoras.

Dichas observaciones sugirieron que al menos el zorro gris y probablemente otras especies de

mamíferos, estarían involucradas en la dispersión y el reclutamiento de leñosas invasoras en

el Bosque Serrano. Para comprender el funcionamiento de los nuevos ecosistemas en las

Sierras Centrales de Argentina, con comunidades conformadas por especies nativas, exóticas

invasoras y domésticas, es necesario describir las nuevas relaciones tróficas establecidas entre

los distintos organismos, particularmente aquellas de naturaleza mutualista que promoverán

los cambios causados por las invasiones de plantas leñosas.

2. 1. Objetivo general

Evaluar el rol de los mamíferos terrestres de mediano y gran tamaño (> 0,5 kg), silvestres

(nativos y exóticos invasores) y domésticos, como dispersores de semillas de Pyracantha

angustifolia y Pyracantha atalantoides en el Bosque Serrano de Córdoba.
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2. 2. Objetivos específicos

1. Caracterizar el ensamble de mamíferos de mediano y gran tamaño (> 0,5 kg) (silvestres

nativos y exóticos, y domésticos) que consumen frutos de P. angustifolia y P.

atalantoides.

2. Identificar cuáles especies de este ensamble de mamíferos dispersan las semillas

consumidas de ambos Pyracantha.

3. Caracterizar los sitios de deposición de las heces de estos mamíferos que contengan

semillas de ambos Pyracantha.

4. Evaluar la respuesta germinativa de semillas de Pyracantha atalantoides luego del paso

por el tracto digestivo de los mamíferos dispersores.

3. Materiales y Métodos

3. 1. Área de estudio

El área de estudio se ubica en la ladera oriental de las Sierras Grandes de Córdoba, en

los departamentos de Santa María y de Punilla. Corresponde a la provincia fitogeográfica

Chaqueña, distrito Chaqueño Serrano, la cual llega hasta los 2000 msnm y cuya vegetación

característica está compuesta por bosques y estepas serranas (Cabrera, 1976). Actualmente,

también presenta poblaciones naturalizadas de especies vegetales exóticas invasoras,

principalmente árboles y arbustos de la familia Rosaceae (Giorgis & Tecco, 2014; Giorgis et

al., 2011; 2021). La precipitación media anual es de aproximadamente 800 mm al año,

concentrada en las estaciones cálidas y la temperatura media anual es de 13 °C (De Fina,

1992).

Se seleccionaron dos sitios de estudio, elegidos por presentar altos niveles de invasión

de P. angustifolia y P. atalantoides. El primero se localiza dentro de la estancia “La

Granadilla” (Departamento Santa María), de 800 hectáreas de superficie, ubicada a 3 km de

la localidad de San Clemente (31°42’54’’S, 64°39’03’’O); el segundo sitio se sitúa dentro de

la estancia “La Higuerita” (Departamento Punilla), de 6.000 hectáreas de superficie, próximo

a la ruta provincial 34 (31°35’02.8” S, 64°37’27.4” O) (Figura 1 y 2). El rango altitudinal que

ocupan va desde los 1.100 a 1.300 msnm. Ambos sitios se caracterizan por presentar un

paisaje heterogéneo, compuesto por parches de roquedales, arbustales, bosquecillos y

pastizales; las comunidades vegetales asociadas son las típicas del Bosque Serrano (Cabrera,

1976).
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Figura 1. Mapa del área de estudio. 1) Departamento Punilla; 2) Departamento Santa María,

provincia de Córdoba, Argentina. 3) Estancia “La Higuerita” y 4) Estancia “La Granadilla”.
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Figura 2: A) Imagen de la estancia La Granadilla, obtenida en mayo de 2022 y B) estancia La

Higuerita obtenida en julio de 2021. En ambas fotos se puede observar las especies invasoras de

interés, P. angustifolia y P. atalantoides en período de fructificación.

3. 2. Arbustos invasores focales

P. angustifolia y P. atalantoides (Familia Rosaceae), son arbustos hermafroditas de

2-5 m de altura con ramas espinescentes, originarios de China, donde crecen en matorrales

sobre laderas de montañas; presentan frutos carnosos de 5-8 mm de diámetro los cuales

contienen hasta 6 semillas cada uno, follaje perenne y abundante fructificación, motivo por el

cual han sido utilizados como especies ornamentales en diversas partes del mundo (Nguyen,

2006; Jocou & Gandullo, 2019). Ambas especies presentan el período de floración en

primavera-verano y fructifican a mediados de otoño (Csurhes et al., 2016), permaneciendo

con frutos durante todo el invierno, cuando la mayoría de especies nativas no se encuentran

en período de fructificación (Ferreras et al., 2022). Las flores se disponen en corimbos

compuestos, de 2 a 4 cm de diámetro el cual puede contener hasta 30 flores (Nguyen, 2006;

Chari et al., 2020). Los frutos se desarrollan principalmente en los extremos de las ramas, las

cuales suelen estar distribuidas en casi la totalidad de los rangos de altura de los arbustos,

aunque con mayor abundancia en el extremo superior; esta disposición los hace disponibles

para el consumo por un amplio elenco de animales terrestres y voladores (observaciones

personales). Crecen en áreas perturbadas, campos abandonados, pastizales abiertos, bordes de

caminos y bordes de arroyos (Jocou & Gandullo, 2019; Csurhes et al., 2016). P. angustifolia

suele formar densos matorrales espinosos e impenetrables donde se establece, lo cual puede

excluir a otras plantas (Chari et al., 2020).

3. 3. Caracterización del ensamble de mamíferos

Para determinar qué especies de mamíferos consumen los frutos de Pyracantha, se

seleccionaron un total de 16 plantas (7 en La Granadilla, 9 en La Higuerita), entre individuos

de P. angustifolia y P. atalantoides (de acuerdo a la disponibilidad encontrada en el campo)

en el período de fructificación, durante los meses de julio a octubre del año 2021. Debajo de

cada individuo focal se colocaron ramas con frutos para que funcionen a modo de “cebo”

obtenidas de la poda del mismo individuo y de individuos cercanos. Frente a cada individuo

cebado, se colocó una cámara trampa (marca Bushnell, modelo Attack), la cual fue
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programada para funcionar las 24 horas durante un promedio de 30 días y para que dispare

tres fotos sucesivas cada vez que detecte un animal en frente a ella, sin período de descanso

entre una y otra detección (Figura 3). Se usaron un total de 16 cámaras trampa distribuidas en

los dos sitios de estudio, cubriendo 7 arbustos diferentes en el primer sitio, estancia La

Granadilla y otros 9 arbustos en el segundo sitio, estancia La Higuerita. En el sitio de estudio

La Granadilla, se seleccionaron individuos de Pyracantha ubicados a una distancia

aproximada de 250 m unos de otros, en tanto que, en La Higuerita, esta distancia fue de

aproximadamente 500 m. Esta diferencia se debió a la disponibilidad de individuos que se

hallaron a campo en un sitio y en otro.

Las estaciones fueron visitadas cada 10 días aproximadamente, donde se realizó el

monitoreo de las cámaras para reponer pilas y tarjetas, así como para colocar nuevas ramas

con frutos debajo de los árboles cuyo cebo había disminuido o había sido consumido.

El número total de días cámara por sitio (lo cual corresponde al total de días activos

que tuvieron el conjunto de todas las cámaras colocadas frente a los árboles) fue de 226 días

para “La Granadilla” y 221 días para “La Higuerita”. Si bien las cámaras estuvieron

instaladas por más tiempo, en los días cámara mencionados no se tienen en cuenta los días en

los cuales las cámaras por diversos motivos dejaron de funcionar o los días en los cuales las

cámaras funcionaron pero los cebos ya no contenían frutos.

3. 4. Evaluación de distribución de heces, caracterización de sitios de deposición y análisis

del contenido de la materia fecal recolectada a campo.

Durante los meses en que se realizaron las instalaciones y monitoreos de las cámaras

trampa (período de julio a octubre del año 2021), se georeferenciaron y colectaron todas las

heces de mamíferos halladas en el terreno, con el fin de analizar su contenido para evaluar la

identidad de semillas presentes en cada una de ellas (Figura 3).

Para caracterizar los sitios de deposición de heces por mamíferos y continuar con la

recolección de las heces a campo, se realizó un muestreo sistemático durante los meses de

mayo y junio del año 2022. Para esto se realizaron dos transectas de ancho fijo, de 2 m de

ancho por 300 m de longitud, tomando como centro de las mismas a cada individuo de

Pyracantha seleccionado previamente. Las mismas atravesaron las unidades de paisaje

(roquedales, arbustales/bosquecillos y pastizales), identificadas previamente utilizando

Google Earth pro (Anexo 1). Se caracterizó el sitio de deposición de las heces a un radio de 1

m, considerando: % de cobertura de cada estrato vegetal (arbóreo, arbustivo, herbáceo y
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pastos), % de suelo desnudo/roca y % de hojarasca. Cada deposición encontrada fue

georreferenciada y recolectada para su posterior identificación y procesamiento. Para este

análisis se excluyeron las heces de ganado doméstico (vaca y caballo), debido a su

abundancia y distribución en toda la zona de estudio.

Las muestras colectadas en las transectas y las colectadas fortuitamente durante los

sucesivos recorridos del terreno para los objetivos previos, fueron secadas a temperatura

ambiente en el laboratorio. Para el procesamiento de las heces, primero se identificaron las

especies a las cuales pertenecían dichas muestras mediante el reconocimiento por expertos y

a través de bibliografía descriptiva de heces (Calfayan, 2021; Chame, 2003). En el

laboratorio, se desarmó manualmente cada una de las muestras y se identificó la identidad de

todas las especies de semillas y otros componentes, tales como restos vegetales y restos

animales encontrados por materia fecal, con el fin de evaluar cuán frecuente es el consumo de

Pyracantha en relación a los otros ítems alimenticios. Para aquellas muestras de gran tamaño,

como las heces de ciervos, se analizaron submuestras de las mismas.

El análisis del contenido de las heces también fue utilizado para completar la

caracterización del ensamble de mamíferos que consumen y dispersan semillas de

Pyracantha en la zona de estudio (Figura 3).

Figura 3. Esquema integral de objetivos y metodologías. Las flechas de colores indican las

asociaciones entre los objetivos específicos planteados y la metodología mediante la cual fueron

abordados los mismos.
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3. 5. Evaluación de respuesta germinativa

Se realizaron experimentos ex situ para evaluar la respuesta germinativa de las

semillas luego del paso por el tracto digestivo de distintas especies de mamíferos (Figura 3).

Para esto se trabajó en el Parque de la Biodiversidad, ubicado en la ciudad de Córdoba

Capital y en la reserva Tatú Carreta, ubicada en Casa Grande, provincia de Córdoba. Ambos

sitios comenzaron en sus orígenes como zoológicos y actualmente funcionan como centros de

rehabilitación de fauna, investigación y permanencia de animales que no pueden ser

reintroducidos a sus hábitats naturales.

En el parque de la Biodiversidad se trabajó con cuatro ciervos colorados (C. elaphus),

cinco pecaríes de collar (P. tajacu), un zorro gris (L. gymnocercus) y una corzuela parda (S.

gouazoubira); en la Reserva Tatú Carreta se trabajó con un caballo (E. caballus), y con

corzuelas parda (S. gouazoubira) y ciervos axis (A. axis), pero las heces de los individuos de

estas dos especies presentes en este establecimiento no fueron utilizadas en los experimentos.

Esto fue debido a la imposibilidad de hallar semillas en sus heces, probablemente por un

efecto de dilución dada la abundancia de los animales y de las heces de éstos y a que sus

recintos tenían una gran superficie, haciendo difícil el encuentro de aquellas heces con

semillas. La cantidad de individuos por especie con los que se trabajó fueron la totalidad de

los individuos de las especies de interés presentes en los establecimientos.

Las especies fueron seleccionadas de acuerdo a los siguientes criterios: (1) aquellas

que presentaron registros de visita en las estaciones de muestreo y (2) aquellas cuya zona de

distribución coincide con los sitios de estudio, como es el caso de la corzuela parda, la cual

está citada para la zona (Torres, 2018) y convive en muchos sitios de las sierras de Córdoba

con Pyracantha spp., por otro lado, los ciervos exóticos, los cuales se conoce que están

presentes en el área de estudio. Las especies que presentaron registros de consumo, pero no

fueron parte del experimento de oferta de frutos, como en el caso del jabalí (S. scrofa), la

liebre (L. europaeus) y la vaca (B. taurus), fue debido a que no se albergaban ejemplares de

estas especies en ninguna de los dos establecimientos y porque las heces con semillas

encontradas en el campo fueron colectadas luego de que se realizaron los experimentos de

germinación.

Para el experimento de oferta de frutos y posterior recolección de semillas, se

utilizaron solo frutos de P. atalantoides, por ser la especie que continuaba en período de

fructificación durante el mes de octubre del 2021, período en el cual se realizaron tres viajes

de campo para colectar frutos, tanto para ofrecer a los animales, como para utilizar de
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controles en los experimentos (ver abajo). En el Parque de la Biodiversidad, los frutos fueron

ofrecidos por los cuidadores de los animales durante seis días y las heces fueron recolectadas

diariamente. En la reserva Tatú Carreta, los frutos fueron ofrecidos al caballo por los

cuidadores durante tres días consecutivos y las heces se recolectaron una única vez, el día

posterior al último ofrecimiento. Se realizaron dos viajes más con el fin de recolectar heces

de ciervo axis (A. axis) y corzuela (S. gouazoubira), pero, como se mencionó previamente, en

ninguna de las heces colectadas se hallaron semillas de P. atalantoides.

Una vez colectadas las muestras de heces con semillas de P. atalantoides, éstas se

dejaron secar a temperatura ambiente en un lugar sombreado y fresco, luego se desarmaron

manualmente y se separaron las semillas. Para las especies de ciervo colorado (C. elaphus) y

pecarí (P. tajacu), que contaban con más de un individuo por corral, se utilizaron todas las

semillas colectadas en las heces a modo de un único pool, debido a la imposibilidad de

reconocer que deposición pertenecía a cada individuo a la hora de recolectar las muestras.

También se utilizaron semillas de ciervos exóticos recolectadas de las heces encontradas a

campo durante el período de instalación de las cámaras trampa, agrupadas bajo este nombre

genérico debido a la imposibilidad de reconocer a qué especies pertenecen, pudiendo ser

tanto ciervo colorado (C. elaphus), como ciervo axis (Axis axis).

Para llevar a cabo el análisis de la respuesta germinativa, se realizaron tres

tratamientos durante el mes de enero de 2022: (1) semillas despulpadas manualmente; (2)

frutos enteros; (3) semillas colectadas en heces (por especie de mamífero) (Samuels & Levey,

2005). Se colocaron 20 semillas en cada bandeja con tierra y se realizaron 6 bandejas por

cada tratamiento (sumando un total de 120 semillas por tratamiento); en los casos del

tratamiento frutos enteros, se colocaron 20 frutos por bandeja. La incubación se realizó en un

cuarto con temperatura y luz ambiental, en el Centro de Zoología Aplicada (FCEFyN -

UNC). El monitoreo de la germinación se llevó a cabo diariamente durante 50 días, en donde

se realizó el conteo de las semillas germinadas, es decir aquellas que tenían radícula de al

menos 2 mm. Una vez que la radícula emergió, la semilla fue removida para evitar el

sobreconteo; en el caso de los frutos enteros cada vez que emergió una radícula de un fruto,

éste fue removido. Las bandejas fueron regadas día por medio. La respuesta germinativa fue

caracterizada mediante los siguientes índices (Lozano-Isla et al., 2019): (1) proporción de

germinación total, que corresponde a la proporción de semillas que completan el proceso de

germinación, el cual se calculó con la siguiente ecuación:

16
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dónde: ni, el número de semillas germinadas en el tiempo i-ésimo;

N, el número total de semillas en cada unidad experimental;

k, el último día de evaluación de la germinación;

(2) coeficiente de velocidad de germinación, calculado como:
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dónde: Gi, el número de semillas germinadas en el i-ésimo tiempo

Xi, el número de días transcurridos desde la siembra.

(3) tiempo medio de germinación, que corresponde al número de semillas germinadas con

respecto al número de semillas germinadas al momento de la evaluación, cuya fórmula

aplicada fue:

𝑀𝐺𝑇 = 𝑖

𝑘

∑=1𝑛
𝑖
𝑡
𝑖

𝑖

𝑘
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𝑖

⎛

⎝

⎞

⎠

dónde: ni, el número de semillas germinadas en el tiempo i-ésimo;

k, el último día de evaluación de la germinación;

ti, el tiempo transcurrido desde el inicio del experimento hasta la i-ésima observación.

3. 6. Análisis de datos

Para caracterizar el ensamble de mamíferos, se analizaron las fotografías obtenidas en

las cámaras trampa, identificando y etiquetando las fotos con las diferentes especies (para ello

se utilizaron los programas Exif Pro 2.1 y Adobe Bridge 2019), diferenciando cuáles especies

solo visitaron el sitio y cuáles consumieron frutos de las especies en estudio. Las etiquetas

que se le asignaron a cada foto fueron: fecha, hora, sitio, individuo de Pyracantha,
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ausencia/presencia de cebo de frutos, especie de mamífero, consumo de fruto y tipo de fauna

(nativa, exótica o doméstica). Se consideraron como eventos de consumo aquellos donde

hubo interacción entre las distintas especies de mamíferos y los frutos/semillas

(Urrea-Galeano et al., 2018). Todas aquellas fotos que fueron “falsos disparos” de las

cámaras, no fueron tenidas en cuenta para este análisis y tampoco fueron consideradas

aquellas fotos donde aparecen mamíferos de tamaño menor a 0,5 kg. Se estimaron índices de

intensidad de uso del sitio para cada especie, expresados como “nº registros/especie/100 días

cámaras”, lo cual dio un indicio de la intensidad de consumo de Pyracantha, así como de

visitas a los sitios, aportando a la caracterización del ensamble. Se consideró a un evento de

captura diferente de otro, cuando estuvieron separados por al menos 20 minutos, todos los

valores obtenidos fueron estandarizados a 100 días cámara a los fines comparativos (Maffei

et al., 2002; Tobler et al., 2008; Quiroga, 2013).

Para calcular el valor promedio de eventos de consumo de frutos de Pyracantha spp.

por árbol por especie de mamífero, se evaluó la cantidad de eventos de consumo

independientes en cada árbol por especie, utilizando los eventos de consumo/100 días

cámara. Para evaluar posibles diferencias en el consumo entre las distintas especies de

mamíferos, se realizó un modelo lineal generalizado, a un factor, con una distribución del

error binomial negativa para modelar la sobredispersión (Zuur et al., 2009). El paquete

utilizado para correr el modelo fue MASS del software R (R Development Core Team 2016).

Para describir las características y la similitud de los sitios de deposición de heces con

semillas de Pyracantha por las diferentes especies de mamíferos, se realizó un análisis de

ordenación (PCA). Para evaluar si hubo diferencias significativas en las características de los

micrositios de deposición entre especies se realizó un ADONIS (Anderson, 2001) y para

evaluar entre qué especies hubo diferencias se realizó un test post-hoc con corrección de

Bonferroni (Nakagawa, 2004). Para llevar a cabo dichos análisis se utilizó el paquete vegan

(Oksanen et al., 2017) para R Studio (R Development Core Team 2016). Para el análisis del

contenido presente en las heces recolectadas a campo, se calculó la frecuencia de encuentro

de cada uno de los ítems alimenticios. Para esto se calculó el total de ítems hallados por

especie de mamífero y la frecuencia de encuentro de cada ítem particular con respecto al

total.

Para comparar los índices que describen la respuesta germinativa de las semillas, se

realizaron modelos lineales generalizados a un factor [cuyos niveles del factor fueron:

semillas despulpadas, frutos enteros y aquellos correspondientes a cada especie de mamífero

identificada como dispersor legítimo (i.e., corzuela parda, ciervo colorado, caballo, zorro gris,
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pecarí de collar, ciervo exótico)]. La distribución del error utilizada para los tres índices

evaluados (proporción de germinación, velocidad de germinación y tiempo medio de

germinación) fue normal. Se realizaron test post-hoc de Tuckey para las comparaciones de a

pares. Para calcular los índices de germinación se utilizó el paquete GerminaR (Lozano-Isla

et al., 2019) para R Studio (R Development Core Team 2016). El nivel de significancia para

todos los análisis fue de 0,05.

4. Resultados

4. 1. Caracterización del ensamble de mamíferos

Se analizaron un total de 86.297 fotos de las 16 cámaras trampa utilizadas, de las

cuales 33.291 fueron fotos de mamíferos. Se registraron 10 especies de mamíferos en total

entre los dos sitios de estudio, encontrándose cinco especies silvestres nativas: zorro gris,

zorrino, pecarí, puma y gato montés; dos especies silvestres exóticas: jabalí y liebre europea;

y tres especies domésticas: perro, vaca y caballo. Las especies registradas en ambos sitios

fueron: la vaca, el zorro gris, el zorrino, el caballo y el jabalí. Mientras que en La Granadilla

se obtuvo el único registro de puma, los registros de liebre y de perro; y en La Higuerita se

registró una piara de pecarí y el gato montés (Tabla 1).

Tabla 1. Especies de mamíferos registradas por las cámaras trampa en cada sitio y en el muestreo

total, utilizando la tasa de registros/100 días cámaras por sitio, por especie y en total, y porcentaje del

total de cámaras que tuvieron presencia de cada especie durante el muestreo en las Eª La Granadilla y

La Higuerita, de junio a octubre de 2021. Se marcan con negrita aquellas especies potencialmente

dispersoras de semillas.
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Las especies más abundantes, que presentaron mayor porcentaje de presencia en las

cámaras y, por ende, que mostraron mayor uso del espacio, fueron la vaca y el zorro, cuyas

presencias estuvieron registradas en 13 de las 16 cámaras. Mientras que las especies menos

abundantes fueron el puma, en La Granadilla, donde se registró una única vez y en una única

cámara; y el pecarí de collar, en La Higuerita, registrados dos veces en una única cámara. Del

total de especies, las potencialmente dispersoras fueron siete, mientras que perro, puma y

gato montés no lo fueron por presentar una dieta carnívora estricta (Tabla 1).

Las especies que fueron registradas en las cámaras trampa consumiendo frutos tanto

de P. angustifolia como de P. atalantoides fueron seis: el caballo, el jabalí, la liebre, la vaca,

el zorrino y el zorro gris (Figura 4). En el caso del pecarí de collar, la presencia fue registrada

en solo un individuo de Pyracantha, cuyo cebo ya no estaba activo, por lo que no se

obtuvieron registros consumiendo Pyracantha en silvestría.
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Figura 4: Especies de mamíferos registradas por las cámaras trampa consumiendo el arbusto invasor

Pyracantha spp. (a) Caballo (Equus caballus); (b) Vaca (Bos taurus); (c) Zorro gris (Lycalopex

gymnocercus); (d) Zorrino (Conepatus chinga) ;(e) Liebre (Lepus europaeus); (f) Jabalí con crías (Sus

scrofa).

Para el zorro gris, del total de registros cada 100 días cámara (es decir, el total de

registros cada 100 días cámara entre ambos sitios), en el 77,6% de los casos se lo observó

consumiendo frutos (49,9 eventos de visitas y 38,7 eventos de consumo). Para la vaca, del
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total de registros cada 100 días cámara (19,9 registros totales), se le observó consumiendo

frutos de Pyracantha spp. en el 78,6% de los eventos (15,7 eventos de consumo). En el caso

de liebre, del total de registros (29,8 eventos), se la observó consumiendo frutos en un 89,3%

de los casos (26,62 eventos). Para el caballo, se registró consumo en un 61,2% de los eventos

(4 eventos de visita vs 2,5 eventos de consumo). Para el jabalí, se registró consumo en 80,9%

(1,1 registros de visitas vs 0,9 eventos de consumo). Para la especie zorrino, del total de

eventos de visitas (1,8), se registró consumo en el 72,2% de las veces (1,3 eventos de

consumo; Figura 5).

Figura 5: Registros totales de visitas a las estaciones de muestreo (barras completas) vs. eventos de

consumo (barras incompletas), por especie de mamíferos consumidores de Pyracantha spp.

Los eventos promedio de consumo/100 días cámara por individuo de Pyracantha spp.

presentaron diferencias significativas entre las especies de mamíferos registradas (χ²4, 75 =

69.948; p < 0,0001). Las especies zorro, vaca y liebre, que presentaron eventos promedios de

consumo de Pyracantha por árbol de 39,93; 26,49 y 21,20 respectivamente, se diferenciaron

significativamente de caballo y zorrino que presentaron una media de 2,05 y 0,95 eventos de

consumo por árbol respectivamente (Figura 6). Para este análisis, se excluyó el jabalí debido

a los pocos registros que se obtuvieron en las cámaras trampa (n = 2) que no permite calcular

desvío estándar.
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Figura 6: Eventos medio de consumo Pyracantha spp. por especie de mamífero en ambos sitios de

estudio. El consumo promedio es expresado en términos de “registros cada 100/días/cámara” por

árbol, dividido el total de árboles. Diferentes letras indican diferencias significativas en el consumo

entre especies (p <0,05).

4. 2. Evaluación de distribución de heces, caracterización de sitios de deposición y análisis

del contenido de la materia fecal recolectada a campo.

Se recolectaron un total de 170 heces, 78 durante el período de instalación y revisión

de cámaras trampas y 92 durante el recorrido de las transectas (muestreo sistemático). Del

total de heces (n=170), de la especie que se encontró mayor número fue de zorro gris (52,4%

del total de las heces); mientras que de la especie de la que se encontró menor número de

heces, fue del pecarí de collar (4,1%). Se recolectaron algunas heces de vaca y de caballo,

pero estas no fueron utilizadas debido a que eran un número muy bajo de muestras y no

representativo. Del total de heces colectadas, en 11 no se pudo determinar a qué especie

pertenecían , por lo que fueron descartadas para el análisis (Figura 7).
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Figura 7: Número de heces colectadas en el período de instalación de las cámaras trampa (julio -

octubre del 2021) y durante el recorrido de las transectas (mayo - junio del 2022), por especie de

mamífero.

La elección de sitios para la deposición de heces, en las distintas especies de

mamíferos consumidores de Pyracantha spp., presentó diferencias significativas en función

de las distintas variables de cobertura consideradas (ver sección 2.4 en Materiales y Métodos)

(Estadístico del ADONIS; F4, 68 = 6,504; p < 0,001). Las especies entre las cuáles se

observaron diferencias significativas, en cuanto a los sitios de deposición de sus heces,

fueron: ciervo exótico y liebre (F = 7,954; p= 0,005); liebre y pecarí (F = 11,757; p = 0,01) y

liebre y zorro gris (F = 14,275; p = 0,01). En el caso de las liebres, su patrón de deposición

está mayormente influenciado por el vector “pastos”, a diferencia de los ciervos exóticos del

cual difiere por estar influenciado por el estrato vegetal hojarasca, en donde las liebres no

presentaron deposiciones. En el caso de la diferencia entre las liebres y los pecaríes, en el

patrón de deposición de éstos últimos no se encontraron heces asociadas al sustrato de los

pastos. Mientras que para la especie zorro gris, si bien se encontraron heces asociadas a todos

los tipos de cobertura vegetal, el vector menos asociado a éstas fue el estrato de cobertura

vegetal pastos y por este motivo difiere significativamente del sustrato de deposición de las

liebres (Figura 8).
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Por otra parte, no se observó un patrón de agrupación específico entre los micrositios

analizados y las deposiciones de las distintas especies de mamíferos (Figura 8).

Figura 8: Análisis de ordenación PCA (Análisis de Componentes Principales) de la cobertura de

suelo de los micrositios donde defecan las distintas especies de mamíferos bajo estudio: zorro gris,

liebre europea, pecarí de collar, jabalí y ciervo exótico. Los vectores representan la característica de

cada micrositio analizado: % roca/suelo desnudo, % hojarasca, % pastos, % herbáceo, % arbustivo y

% arbóreo. Se graficaron las distintas elipses para facilitar la interpretación de los resultados.

Para la especie zorro gris (n = 89 muestras), los ítems alimenticios hallados fueron 12:

semillas intactas de P. angustifolia (presentes en el 64% de las heces); semillas intactas de P.

atalantoides (en el 32,5% de las muestras), semillas intactas de otras dos especies exóticas

invasoras Cotoneaster franchetii y Ligustrum lucidum, pero en muy baja cantidad, ya que

sólo estuvieron presente en 2 heces (2 y 3% respectivamente); semillas no identificadas, una

tipo drupa y una cucurbitácea, encontradas en una única materia fecal respectivamente (1,1%

de las heces analizadas); dentro de las especies de flora nativa, Celtis tala en 17 muestras

(19,1%), semillas pertenecientes a la familia Solanácea en 9 muestras (10,1%) y Lithraea

molleoides en 2 muestras (2,3%). Los invertebrados, artrópodos principalmente, fueron

abundantes, encontrándose en 39 heces (43,8%). Por último, se hallaron restos de animales

vertebrados (que incluyen pelo y plumas) en 28 heces de zorro gris (31,5%) y restos vegetales

(los cuales incluyen restos de pasto, cortezas y ramas) en 11 heces (12,4%) (Figura 9)
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Para las heces agrupadas bajo la denominación de ciervo exótico (n= 12 muestras), se

encontraron un total de 5 ítems, de los cuales 4 corresponden a semillas de especies vegetales

exóticas invasoras, las que incluyeron: P. angustifolia (en 9 heces de 12), P. atalantoides (en

7 de 12), Gleditsia triacanthos (1 de 12) y C. franchetti (4 de 12); el otro ítem hallado fue

restos vegetales, presentes en todas las heces (Figura 9).

En las heces de jabalí (n= 14 muestras), se encontraron un total de 5 ítems

alimenticios diferentes (Figura 9). P. angustifolia, que se encontró en 8 muestras (72,7%); P.

atalantoides, presente en 4 muestras (36,4%), C. franchetti, presente en 10 heces (90,9%) y

Ephedra triandra, presente en una única muestra fecal (9,1%); en todas las heces se hallaron

restos vegetales.

En las heces de liebre europea (n= 28 muestras), se encontraron tres ítems: restos

vegetales, presentes en la totalidad de las heces; semillas de P. angustifolia y/o P. atalantoides

partidas, en 24 muestras (85,7%); semillas de P. angustifolia sanas y enteras en 13 muestras

(46,4%) y semillas de P. atalantoides enteras en 2 muestras (7,1%) (Figura 9).

Por último, en las heces de pecarí (n=7 muestras) se hallaron tres ítems: restos

vegetales, presentes en todas las heces; P. angustifolia en 2 muestras (28,7%) y P.

atalantoides en una única muestra (14,3%) (Figura 9).
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Figura 9: Frecuencia acumulada de los distintos ítems alimenticios hallados en las heces de las

especies de mamíferos: zorro gris (L. gymnocercus), ciervo exótico (A. axis y C. elaphus), jabalí (S.

scrofa), liebre (L. europaeus) y pecarí (P. tajacu).

4. 3. Evaluación de respuesta germinativa

Después de 50 días de experimento, la mayor proporción de germinación obtenida fue

de 0,73 ( ), para las semillas encontradas en las heces de ciervo colorado. El± 0, 05

porcentaje final de germinación difirió significativamente entre los distintos tratamientos y

los controles utilizados (F7,39=7,9985; p <0,0001). Los test post-hoc de Tukey mostraron que

no hubo diferencias significativas entre las semillas obtenidas de las heces de ciervo

colorado, caballo y los frutos despulpados manualmente; mientras que sí las hubo entre las

semillas provenientes de las heces de estas dos especies animales y el control de frutos

enteros. Por otro lado, no se hallaron diferencias significativas entre el control de frutos

enteros y las semillas provenientes de las heces de pecarí de collar. Para las semillas

provenientes de las heces de corzuela parda, zorro gris y ciervos exóticos no hubo diferencias

significativas con ninguno de los dos controles (Figura 10). La media de los valores de dicho

índice fue de 0,73 para ciervo colorado; 0,52 para caballo; 0,62 para el control fruto

despulpado; 0,49 para corzuela; 0,44 para ungulado spp.; 0,41 para la especie zorro gris; 0,23

para pecarí y 0,24 para el control de frutos enteros.
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Figura 10: Proporción de germinación en función de los controles utilizados (frutos enteros y frutos

despulpados manualmente de P. atalantoides) y las distintas especies de mamíferos empleados para

los experimentos de germinación. Letras diferentes indican diferencias significativas en la proporción

de la germinación entre los tratamientos (p <0,05).

En el caso del índice de “Velocidad media de germinación”, se encontraron

diferencias significativas entre los tratamientos (F7, 39 = 10,853; p < 0,0001). El test a

posteriori arrojó diferencias entre los frutos enteros y semillas de frutos despulpados

manualmente, y las distintas especies de mamíferos, presentando éstas últimas mayores

velocidades de germinación en todos los tratamientos (Figura 11).
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Figura 11: Velocidad de la respuesta germinativa en función de los dos controles utilizados (frutos

enteros y frutos despulpados manualmente) y los distintos taxones de mamíferos. Diferentes letras

indican diferencias significativas en la velocidad media de germinación entre los tratamientos (p

<0,05).

Finalmente, para el índice “Tiempo medio de germinación”, también se encontraron

diferencias significativas entre los tratamientos (F7, 39 = 20,601; p < 0,0001). Los controles

difirieron significativamente entre sí y con las distintas especies de mamíferos, las cuales no

difirieron significativamente entre ellas (Figura 12). El tiempo medio de germinación para las

semillas que atravesaron los tractos digestivos de las especies de mamíferos empleadas fue de

15,5 días para ciervo colorado; 15,8 días para caballo; 16,5 días para corzuela; 17,5 días para

zorro gris; 18,3 días para ciervo exótico y 19,3 días para pecarí. En los controles, el tiempo

medio de germinación fue mayor, siendo de 27,4 días para el control de frutos despulpados y

de 32,5 días para los frutos enteros.
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Figura 12: Tiempo medio de germinación en función de los controles utilizados y las distintas

especies de mamíferos. Diferentes letras indican diferencias significativas en el tiempo medio de

germinación entre los tratamientos (p <0.05).
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5. Discusión

En este trabajo se describe el ensamble de mamíferos que consumen frutos de un

arbusto invasor y se determinan cuáles especies de mamíferos son dispersoras legítimas de

semillas, analizando el efecto del paso por el tracto digestivo sobre la respuesta germinativa.

Este trabajo representa el primer estudio de las sierras Orientales de Córdoba tendiente a

conocer qué rol ocupan los mamíferos medianos y grandes (nativos, invasores y domésticos)

en la dispersión de semillas de plantas invasoras. Los resultados obtenidos arrojaron que hay

mamíferos, tanto nativos, como invasores y domésticos, que se alimentan de frutos de

arbustos invasores del género Pyracantha y dispersan efectivamente sus semillas. En el

contexto de los nuevos ecosistemas caracterizados por la presencia dominante de mamíferos

domésticos y por los actuales procesos de invasión que también operan a escala global

(Crutzen, 2006), la descripción del ensamble de mamíferos dispersores de semillas es

fundamental para comprender cómo se estructuran las interacciones mutualistas entre plantas

y animales y qué consecuencias podrían tener sobre la estructuración de las comunidades y el

funcionamiento de estos nuevos sistemas.

Caracterización del ensamble de mamíferos frugívoros y determinación de dispersores

legítimos

Los registros de las cámaras trampa en combinación con el análisis de las heces

recolectadas en el campo, indicaron que las especies que consumen Pyracantha spp en vida

silvestre son al menos ocho: caballo, ciervo exótico (posiblemente ciervo axis y ciervo

colorado), liebre, jabalí, pecarí de collar, vaca, zorrino y zorro gris. Esto indica que las

plantas invasoras Pyracantha spp son un recurso utilizado por un gran número de mamíferos

tanto nativos, como domésticos e invasores. Esto posiblemente se deba al hecho de presentar

su fenología de fructificación (otoño-invierno) mayormente desacoplada con las plantas

nativas (primavera-verano), lo cual las convierte en un recurso valioso para las distintas

especies de mamíferos de la zona, que de otro modo utilizarían otros recursos para

alimentarse en épocas invernales, tal como Vergara-Tabares et al., (2018) observó que ocurre

con las aves.

Las diferencias encontradas en la cantidad de eventos de consumo de Pyracantha spp.

por los distintos mamíferos podría deberse a la amplia variedad de especies, pertenecientes a

grupos funcionales muy distintos, que utilizan el mismo recurso, las cuales van desde

especies frugívoras, a especies folívoras y carnívoras generalistas y desde tamaños medianos
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(1,5 kg) a grandes (600 kg; Van Leeuwen et al., 2022). Esta diferencia hallada en los

consumos también puede estar explicada por las abundancias de los individuos en los sitios

de estudio, las cuales podrían variar mucho, ya que, por ejemplo, las vacas y los zorros se

encontraron en gran número, de acuerdo a lo observado en el campo y a los registros de las

cámaras trampa, lo que explicaría el alto porcentaje de los puntos de muestreo (80% de los

árboles con cámaras) que fueron visitadas por estas dos especies.

Teniendo en cuenta la dispersión de semillas, las especies que pueden estar

contribuyendo más a la expansión de esta especie invasora (en términos de cantidad de

semillas dispersadas), podrían ser las vacas, los caballos, los ciervos y jabalíes, los cuales por

su mayor tamaño corporal y de comisuras bucales pueden ingerir, por evento de consumo,

mayor cantidad de frutos que las especies de menor tamaño. Esto también se relaciona con la

mayor cantidad de semillas que pueden depositar en los sitios por cada deposición (Howe,

1986). En el caso particular de los jabalíes, además de poseer un gran tamaño corporal, son

también animales gregarios, que se mueven en grandes tropas y con amplios requerimientos

territoriales, lo que aportaría aún más a la cantidad de frutos dispersados y a las posibles

distancias de dispersión (Welander, 2014; Cruz et al., 2015). Sin embargo, el zorro gris

también podría ser un dispersor de gran importancia para Pyracantha, ya que, si bien su

tamaño es menor, los eventos de consumo registrados para esta especie fueron numerosos, lo

cual indica que también esta especie está movilizando un importante número de semillas. En

el caso de los zorrinos, su influencia podría ser baja debido a que los registros de consumo

fueron pocos y porque, además, es un carnívoro generalista cuya dieta está compuesta

generalmente por invertebrados y en menor medida por restos vegetales (Castillo, 2010). La

interpretación de estos resultados sugiere que, considerando al menos el componente

cuantitativo de la dispersión de semillas, los mamíferos aquí registrados tendrían una

efectividad muy contrastante como dispersores.

Resulta llamativo que en todas las heces halladas a campo se encontraron semillas

enteras de P. atalantoides y P. angustifolia. Incluso para algunas de las especies de mamíferos

consideradas ocasionalmente depredadoras de semillas debido a que, por su dentición,

trituran la mayoría de alimentos que ingieren (como la liebre y las distintas especies de

venados; Rumiz, 2010; Gill & Beardall, 2001, Fedriani & Delibes, 2008; Gonzáles, 2021).

Sin embargo, debido al pequeño tamaño de las semillas de Pyracantha es posible que evadan

la masticación de dichas especies. Este atributo de las semillas le podría aportar una ventaja a

Pyracantha posibilitando el establecimiento de relaciones mutualistas con un amplio número

de dispersores de hábitos terrestres.
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Otro resultado obtenido que merece ser destacado fue que en las heces de los

mamíferos analizadas (si bien las semillas de Pyracantha fueron las más frecuentes y

abundantes), se encontraron semillas de otras especies invasoras (i.e., Cotoneaster franchetii,

Gleditsia triacanthos y Ligustrum lucidum), y nativas (i.e., Ephedra triandra). Esto es un

indicio de cómo los mamíferos contribuirían al reclutamiento no sólo de Pyracantha spp, sino

también otras especies invasoras y nativas. Particularmente, el zorro gris fue quién presentó

mayor número de heces con semillas de Pyracantha y otras especies nativas e invasoras, lo

cual indica que es un dispersor ampliamente generalista. Dado que este estudio se realizó en

otoño-primavera temprana, es posible que los mamíferos aquí registrados consuman frutos y

dispersen semillas de otras especies que fructifican en verano. Futuras investigaciones a nivel

de comunidades, podrían evaluar cómo las distintas especies animales y vegetales se vinculan

entre sí a través de un enfoque de redes de interacción y así contribuir al entendimiento de

cómo se conforman las tramas tróficas en los nuevos ecosistemas.

Distribución espacial de semillas dispersadas por mamíferos

No se encontró ningún patrón de deposición de las heces de mamíferos asociado a un

tipo particular de sustrato, por lo cual, al menos para los datos obtenidos en esta tesina, se

descarta la existencia de un patrón de dispersión direccionada. Dentro de las especies

silvestres, el zorro gris fue la especie de la que más heces se encontraron, las cuales

estuvieron asociadas a una gran diversidad de sustratos. Esto puede deberse a que, al ser una

especie carnívora, utiliza el marcaje con heces para marcar territorio (Draper et al., 2022);

además de que es una especie con una amplia área de acción y cuya abundancia suele

aumentar en ambientes disturbados (Quiroga, 2013; Paulucci, 2018).

La mayoría de los mamíferos dispersores abarcan una amplia variedad de sitios de

deposición, lo que puede conducir a que un cierto número de semillas de Pyracantha spp

sean depositadas en sitios aptos para el establecimiento, contribuyendo a la invasión. Según

Vergara-Tabares (2017) a partir de la distribución espacial de heces de aves con semillas de P.

angustifolia, se determinó que los sitios con menores niveles de depredación de semillas y

mayores niveles de germinación ocurrieron bajo la copa de arbustos conespecíficos. Dado

que la mayoría de los mamíferos dispersaron semillas en un rango de variabilidad ambiental

similar, sería interesante evaluar la combinación del efecto de los diferentes tipos de

micrositios de deposición, con diferentes tipos de heces. Cabe aclarar que los diferentes tipos

de heces de las especies de mamíferos, podrían afectar diferencialmente la probabilidad de

establecimiento de nuevos individuos de Pyracantha, en algunos casos favoreciendo el
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establecimiento incluso lejos de conespecíficos. Esto sería esperable para aquellos mamíferos

que depositan heces con grandes cantidades de materia orgánica (e.g., vacas y caballos)

promoviendo el efecto positivo de fertilización en el establecimiento de plántulas, ya que el

tamaño pequeño de semillas de Pyracantha spp la convierte en una especie muy dependiente

de condiciones externas (como el tipo de sustrato) para poder establecerse (Carmona et al.,

2013; Bravo et al., 2014).

Efecto del paso por el tracto digestivo de los mamíferos sobre la respuesta germinativa

de Pyracantha atalantoides

Todas las especies de mamíferos evaluadas en esta sección pueden ser consideradas

dispersoras legítimas de al menos P. atalantoides y los resultados muestran que además

tienen un efecto sobre la respuesta germinativa de las semillas. Las distintas especies de

mamíferos con las que se trabajó aumentaron significativamente la velocidad de germinación

de P. atalantoides y disminuyeron significativamente el tiempo medio de germinación con

respecto a los controles. Se conoce que la aceleración del tiempo de germinación puede

traducirse en efectos positivos sobre el posterior crecimiento y fecundidad de las plantas, ya

sea por el acceso temprano a recursos o por la reducción de la competencia durante la etapa

de establecimiento de las plántulas (Verdú & Traveset, 2005; Gioria et al., 2018). Es por esto

que el efecto producido por los mamíferos sobre el tiempo de germinación de las semillas

puede favorecer el establecimiento y otorgarle una ventaja competitiva frente a semillas de

especies con tiempos de germinación mayores, promoviendo de esta forma la invasión.

El hecho de que no se hayan encontrado diferencias significativas en la proporción de

germinación entre el control de frutos despulpados manualmente y las semillas provenientes

de las heces de los mamíferos que presentaron las mayores proporciones de germinación

(ciervo colorado y caballo), sugiere que la desinhibición se produce cuando la pulpa es

removida del fruto. Esto indica que no estaría operando un proceso de escarificación

mecánica y/o química de la cubierta de la semilla debido al paso por el intestino de los

mamíferos (Samuels & Levey, 2005). Por otro lado, el hecho de que se hayan encontrado

diferencias significativas en la proporción de germinación entre el control de frutos

despulpados y las semillas provenientes de las heces de pecarí, presentando el control valores

mayores de este índice que las semillas que atravesaron el tracto digestivo, podría sugerir que

esta especie tiene efectos negativos sobre la germinación de las semillas. Por otro lado,

Simian (2021) demostró bajo condiciones experimentales, que P. atalantoides presenta en sus

semillas dormición fisiológica superficial. En el caso que los mamíferos no rompieran dicha
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dormición, esto podría implicar que una vez que las semillas son dispersadas por ellos, una

gran proporción de las mismas quedarían sin germinar. Por lo tanto, como menciona Simián

(2021), en cada temporada una proporción de las semillas sería incorporada al suelo y podría

persistir hasta que se den las condiciones necesarias para romper la dormición (Dekker, 1999;

Gioria & Pyšek, 2016; Gioria et al., 2020, 2021).

Posibles efectos post-dispersión de los mamíferos invasores y domésticos en el

establecimiento de Pyracantha spp.

En este trabajo se determinó que un amplio ensamble de mamíferos terrestres

consume frutos de Pyracantha spp. y dispersan efectivamente las semillas. Es destacable que

del total de especies que se registraron consumiendo Pyracantha spp., cinco fueron especies

exóticas (tres exóticas invasoras y dos exóticas domésticas). De éstas , tanto el ciervo

colorado como el jabalí representan un fuerte disturbio en los sistemas que invaden mediante

el pisoteo y las hozadas (Cruz et al., 2015, Barrios-García, 2013). Estos disturbios

favorecerían el establecimiento de Pyracantha spp., la cual crece fácilmente en sitios

degradados (Chari et al., 2020). Esto puede definirse como un tipo de interacción donde

especies exóticas se favorecen entre sí, promoviendo mutuamente su avance en el ecosistema

(Pyracantha ofreciendo recursos en una época desfavorable para la alimentación, y el jabalí y

el ciervo promoviendo su dispersión y generando sustratos favorables para su

establecimiento) (Simberloff & Von Holle, 1999). Por otro lado, entre los mamíferos

domésticos, el caballo estaría involucrado en la dispersión de semillas de Pyracantha.

Mientras que no se pudo determinar si la vaca es o no un dispersor legítimo, ya que no se

realizaron experimentos de germinación ni se analizaron sus heces. Sin embargo, el hecho de

que sea una especie tan abundante en zonas con alto grado de invasión, la convierte en una

especie esencial para evaluar en futuros trabajos. Ya que, de ser dispersora, junto con los

caballos, deberán ser especies en las cuales poner especial atención a la hora de planificar

estrategias de mitigación de la invasión por Pyracantha, ya que en su manejo tradicional en

estas zonas de las sierras, es común el cambio de potreros y traslados de los animales, lo cual

podría promover aún más la invasión hacia otros lugares.

Cabe destacar que los sitios adecuados para la semilla, no necesariamente lo serán

para las plántulas (Schupp, 1995). Si bien las vacas, caballos, ciervos y jabalíes

presumiblemente tengan gran impacto a la hora de dispersar las semillas (y en algunos casos

generar sitios disturbados de poca competencia para las semillas de invasoras), es probable

que para el estadío de plántula sus efectos sean exactamente los opuestos, ya que el pisoteo,
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ramoneo y hozadas pueden impedir su posterior crecimiento y desarrollo, por lo cual pueden

estar operando mecanismo de compensación por parte de estos animales en los ecosistemas

donde dispersan Pyracantha spp. (Rey & Alcántara, 2000).

Como se mencionó anteriormente, el hecho de que Pyracantha pueda crecer y

establecerse en sitios disturbados (Chari et al., 2020) y que algunos mamíferos como los

zorros o el ganado doméstico frecuenten este tipo de ambientes (Peredo et al., 2013), puede

promover aún más la dispersión de este arbusto invasor. Si a esto se le agrega los cambios de

uso del suelo que afectan a las sierras de Córdoba (como agricultura y ganadería, los

incendios, y el desmonte), el panorama a futuro puede ser de mayor expansión de esta

especie, promovido tanto por mamíferos, como por aves a mayores altitudes

(Juncosa-Polzella, 2019; Vergara-Tabares et al., 2018).

Consideraciones finales: más caminos para entender el futuro de los nuevos ecosistemas

Debido a que el presente estudio ha sido el primero en abordar la dispersión de

Pyracantha spp. por mamíferos, han surgido numerosos interrogantes para posibles

investigaciones a futuro (además de las ya mencionadas anteriormente), que aportarán

información para clarificar los mecanismos de regeneración de plantas zoocoras y tratar de

predecir cambios en los nuevos ecosistemas del Bosque Chaqueño Serrano.

En primer lugar, una de las preguntas que surgieron de esta investigación es acerca de

las relaciones positivas (mutualismos y/o facilitaciones) que puedan ocurrir entre especies

exóticas invasoras (tanto animales como vegetales). Por ejemplo, ¿cuál es la implicancia de

los jabalíes en el reclutamiento de Pyracantha y otras especies exóticas como Cotoneaster?,

ya que si bien los registros consumiendo frutos fueron muy bajos, las heces analizadas

presentaron grandes proporciones de semillas de estas especies. Sería de gran importancia

poder realizar experimentos de germinación con esta especie para ver cuáles son los efectos

sobre las semillas, ya que se conoce que es una especie en expansión en la provincia, con

tasas de crecimiento altas y que representa un importante disturbio debido a sus hábitos de

forrajeo.

Por otro lado, en este trabajo se abordó cuál es rol de los mamíferos medianos y

grandes en la dispersión de semillas de Pyracantha spp, pero se desconoce cuál es el rol de

los micromamíferos frente a esta especie. En las cámaras trampa se obtuvieron registros de

ratones y cuises interactuando con los frutos, pero se desconoce el destino de las semillas.

Hay amplia evidencia empírica sobre el rol que ocupan los roedores en la dispersión de

semillas, ya que muchas especies acumulan semillas en sitios alejados entre sí para
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alimentarse de ellas en épocas de disminución de recursos (en inglés scatter-hoarding).

Debido a que una proporción de esas semillas acumuladas no son depredadas, pueden

contribuir al reclutamiento de nuevas plantas (e.g., Gómez et al., 2008).

Si bien en este trabajo se analizó el efecto de los mamíferos sobre la dispersión de

semillas de arbustos invasores, para entender el funcionamiento de los nuevos ecosistemas, es

importante evaluar el efecto de estas plantas invasoras sobre las especies animales que

consumen sus frutos. Como se mencionó aquí, el arbusto Pyracantha es un recurso muy

importante en épocas invernales, utilizado por numerosas especies, por lo que sería

importante comparar la dieta de las especies en zonas invadidas y zonas no invadidas, para

evaluar si la presencia de esta exótica/s está generando un desbalance con otros componentes

del ecosistema que no están siendo consumidos en sitios invadidos.

Por todo lo mencionado, resulta importante trabajar con aquellas especies exóticas de

mamíferos silvestres que pueden estar contribuyendo a una mayor expansión, así como

continuar con los estudios con la fauna doméstica para profundizar cuáles son sus efectos y

establecer acciones concretas de manejo, como, por ejemplo, tener especial precaución en el

traslado de los animales de zonas invadidas a zonas no invadidas.
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7. Anexo

Anexo 1: recorrido de las transectas realizadas en el muestreo sistemático de búsqueda

de heces.
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Anexo 1: Mapas de los sitios de estudio donde se pueden ver en rojo la ubicación de los individuos

focales de Pyracantha spp donde se colocaron las cámaras trampa y en azul el recorrido de las

transectas realizadas para cada árbol. A) Estancia La Granadilla; B) Estancia La Higuerita 1 y C)

Estancia La Higuerita 2.
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