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Evaluacién de tres modelos de la Teoria de Metacomunidades.
Un estudio de caso con las comunidades de aves de la Sierra de Guasayan

(Santiago del Estero, Argentina)

RESUMEN

Una de las preocupaciones en el campo de la ecologia es poder explicar la
importancia relativa de los mecanismos que ocurren a escala local y regional, los cuales
son determinantes de la estructura de las comunidades locales. La combinacion de estos
mecanismos es contemplado por la Teoria de Metacomunidades, que se define como un
conjunto de comunidades locales que estan vinculadas por la dispersién de mudltiples
especies que interactan potencialmente. Contempla 4 marcos conceptuales:
“Ordenamiento de Especies”, “Efecto de Masa”, “Dinamica de Parches” y “Modelo
Neutral’. Mientras que el primero destaca la importancia que tienen las caracteristicas del
habitat sobre las especies (efecto local) como principal causa de la distribucion espacial
de los organismos, el resto de los modelos vinculan sus explicaciones a las limitaciones
de la dispersion y la competencia. En el contexto de las Ciencias Forestales y la
conservacion de la biodiversidad de vertebrados, es importante para el manejo
comprender el rol de los ambientes de bosques en los modelos de metacomunidades y
las respuestas asociadas de los diferentes grupos de fauna.

El objetivo de este estudio fue evaluar si la estructura de la metacomunidad de aves
de la Sierra de Guasayan estuvo determinada por mecanismos correspondientes a los
modelos de “Ordenamiento de Especies”, “Efecto de Masa” y “Neutral’. Se hicieron
aportes de como abordar el estudio de estos modelos con organismos de dispersion
activa (aves), cuando no se dispone de la componente espacial y/o conectividad para el
analisis, y los ambientes estan préximos y conectados. Para ello, se propusieron dos
novedosas modalidades de analisis: metacomunidad completa de aves (mecanismos
principales), y especies de aves mas afines a cada ambiente (mecanismos internos). Las
variables predictoras utilizadas estuvieron vinculadas a la composicion y estructura de la
vegetacion, composicion y configuracion espacial del habitat, y a la altitud. Los analisis de
datos llevados a cabo para evaluar las predicciones fueron el “Analisis de
Correspondencia sin Tendencias”, el “Analisis de Gradientes Directos” y la aplicacién del

“Indice de Disimilitud de Jaccard”.
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Tanto en la época reproductiva como no reproductiva de las aves, se determin6 con
la modalidad metacomunidad completa, que la diversidad beta de las especies de aves
tuvo una respuesta moderada para una heterogeneidad ambiental baja, lo que sugiere
gue los efectos de los factores locales del modelo “Ordenamiento de Especies” (OE)
prevalecieron sobre los mecanismos de dispersiéon establecidos por los modelos “Efecto
de Masa” (EM) y “Neutral”’. Entonces, los mecanismos principales se correspondieron con
OE, y por lo tanto fue el modelo dominante de la metacomunidad. Con respecto a los
mecanismos internos, el andlisis con la modalidad especies de aves mas afines a cada
ambiente, mostr6 para ambas épocas una combinacion actuante de los modelos OE y
EM, con intensidad baja para EM y alta para OE. El “Efecto de Masa” de intensidad baja
detectado, estuvo regulado por el grado de contraste ambiental y por el comportamiento
etoldgico reproductivo de las especies.

En sintesis, la estructura de la metacomunidad de aves de la Sierra de Guasayan
estuvo determinada en ambas épocas por la combinacion de los modelos “Ordenamiento
de Especies” y “Efecto de Masa”, evidencidndose una correspondencia entre los
mecanismos principales e internos. Esta Tesis constituye un avance para el estudio
empirico de la Teoria de Metacomunidades en sistemas naturales poco abordados, y a
su vez para la comprension de como mas de un modelo puede actuar en una misma

metacomunidad.

Palabras Clave: Metacomunidad, Aves, Bosque, Ordenamiento de Especies, Efecto de

Masa, Sierra de Guasayan.
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Evaluating three models of the Theory of Metacommunities in the bird communities

of Sierra de Guasayan (Santiago del Estero, Argentina): a case study

ASBTRACT

One of the main concerns in ecology is that of being able to explain the relative
importance of the mechanisms occurring at local and regional level that determine the
structure of local communities. The combination of these mechanisms is addressed by the
Theory of Metacommunities defined as a set of local communities linked one to another
by the dispersion of the multiple species interacting potentially. It embraces four
conceptual frameworks: “Species Sorting”, “Mass Effect”, “Patch Dynamics” and “Neutral
Model”. While the former highlights the importance that habitat characteristics have on
species (local effect) as the main cause of the spatial distribution of organisms, the rest of
the models connect their explanations to dispersion and competition limitations. Within the
context of the Forest Sciences and the vertebrate biodiversity conservation it is important
that the role of these forest environments in the metacommunities models and the
responses associated to the various groups of fauna for management is understood.

The aim of this study was to assess whether the structure of the Sierra de
Guasayan bird metacommunity was determined by mechanisms related to the “Species
Sorting”, “Mass Effect” and “Neutral” models. Contributions as to how to tackle the study
of these models that include active dispersion organisms (birds) when the spatial and/or
connectivity components are not available, environments are close and connected to each
other were made. Thus two novel modes of analysis were proposed: the entire bird
metacommunity (main mechanisms), and that of the birds species better attuned to each
environment (internal mechanisms). Variables related to plant composition and structure,
habitat composition, spatial configuration, and altitude were used as predictors. In turn,
the “Detrended Correspondence Analysis”, the “Direct Gradient Analysis” as well as the
application of the “Jaccard’s Dissimilitude Index” were used to evaluate the data obtained.

Using the entire bird metacommunity mode in both the reproductive and non-
reproductive birds season it was determined that the bird beta diversity had a moderate
response to a low environmental heterogeneity which suggests that the effects of local
factors of the “Species Sorting” (SS) model prevailed over the dispersion mechanisms of
the “Mass Effect” (ME) and “Neutral” models. As the main mechanisms corresponded to

SS, this was the metacommunity dominant model. The mode of the bird species better
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attuned to each environment corresponding to internal mechanisms showed a
combination of the OE and EM models for both seasons with a low intensity for EM and a
high one for OE. The low intensity “Mass Effect” detected was regulated by the degree of
environmental contrast and the ethological reproductive behavior of the species.

All in all the structure of the Sierra de Guasayan bird metacommunity was
determined by the combination of the “Species Sorting” and “Mass Effect” models in both
seasons making apparent a correspondence between the main and internal mechanisms.
This Thesis is a step taken towards the empirical study of the Theory of Metacommunities
in scantly addressed natural systems, and for the understanding of how more than one

model can operate on a same metacommunity.

Key words: Metacommunity, Birds, Species Sorting, Mass Effect, Sierra de Guasayan.
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Diagrama conceptual sintesis de la Tesis. P1: predicciones de los mecanismos principales (modalidad
metacomunidad completa). P2 y P3: predicciones de los mecanismos internos (modalidad especies mas
afines a cada ambiente). LS: Laderas Secas, LH: Laderas Himedas y P: Piedemonte. El grosor de las
flechas verdes corresponde a la intensidad del modelo sefalado.
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CORIA, O.R.: Evaluacion de tres modelos de la Teoria de Metacomunidades... 1

1. INTRODUCCION

Una de las preocupaciones en el campo de la ecologia es poder explicar la
importancia relativa de los mecanismos que ocurren a escala local y regional, que son
determinantes de las estructuras de las comunidades locales (Ricklefs, 1987; Ricklefs y
Schluter, 1993). Tradicionalmente la ecologia se reducia a comprender los factores que
operan a escala local, como las interacciones entre las especies, o las caracteristicas de
los hébitats que limitan la presencia o abundancia de los organismos; un ejemplo es el
estudio de Clements (1936) sobre climax. Investigaciones posteriores abordaron, por
separado, procesos que ocurren a una escala mayor, por ejemplo el trabajo de MacArthur
y Wilson (1967) sobre la Teoria de Biogeografia de Islas. Posteriormente, estudios como
el de Wilson (1992) comenzaron a integrar los mecanismos que actian a escalas local y
regional mediante la Teoria de Metacomunidades, estableciendo que la dinAmica local
de las comunidades esta también influenciada por fendbmenos que pueden actuar a
escala regional (Leibold et al., 2004). Se define a una metacomunidad como un conjunto
de comunidades locales que estan vinculadas por la dispersion de multiples especies que
interactlan potencialmente (Gilpin y Hanski, 1991; Wilson, 1992). Trabajos recientes han
sugerido que la Teoria de Metacomunidades puede ser categorizada en cuatro marcos
conceptuales: “Ordenamiento de Especies”, “Efecto de Masa”, “Dinamica de
Parches” y “Modelo Neutral” (Leibold et al., 2004; Holyoak et al., 2005). Mientras que
el primero destaca la importancia que tienen las caracteristicas del habitat sobre las
especies (efecto local) como principal causa para explicar la distribucion espacial de los
organismos, el resto de los modelos vinculan sus explicaciones a las limitaciones de la

dispersién y la competencia.
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Diversas teorias son utilizadas para la gestion de paisajes, ya sea de ambientes
naturales o antropizados, con fines productivos, conservacionistas, o combinados. La
Teoria de Metacomunidades presenta una integracion de procesos a diferentes escalas
que contribuyen a la comprension de los determinantes de la distribucion de los
organismos en el espacio (Leibold et al., 2004), conocimiento que es muy importante para
la toma de decisiones. En el contexto de las Ciencias Forestales y la conservacion de la
biodiversidad de vertebrados, es importante comprender el rol de los ambientes de
bosques en los modelos de metacomunidades y las respuestas asociadas de los
diferentes grupos de fauna. Con la presente tesis se hicieron aportes de como abordar el
estudio de tres modelos de metacomunidades con organismos de dispersién activa
(aves), cuando no se dispone de la componente espacial y/o conectividad para el
analisis, y los ambientes estan préximos y conectados. Estos tipos de organismos, asi
como esta configuracion espacial de ambientes son frecuentes en la naturaleza, y fueron
muy poco abordados por los estudios empiricos tipicos observacionales. De este modo,
la comunidad cientifica demanda una ampliacion del espectro de habitats y organismos
considerados (Logue et al., 2011). Los modelos presentan predicciones vinculadas a la
diversidad alfa, beta y gamma (Chase et al., 2005). En el presente estudio, por el tipo de
disefio, so6lo se abordd la componente diversidad beta, y se propusieron predicciones de

correlacion.

1.1 La diversidad beta

La distribucion de las especies en el espacio que predicen los modelos de
metacomunidades puede ser evaluada con la diversidad beta (). Los aportes iniciales
sobre este concepto y de como cuantificarla provienen de los trabajos de Whittaker
(1956, 1960 y 1977) y MacArthur (1965). Whittaker (1960) distinguié 3 niveles de la

diversidad de especies en las comunidades naturales:
- Diversidad alfa (a). La rigueza en especies de un sitio 0 comunidad particular.

- Diversidad beta (B). La magnitud de cambio en la composicion de las comunida-
des o el grado de diferenciacion entre comunidades, en relacion con un gradiente

ambiental complejo o a patrones ambientales.

- Diversidad gamma (y). La diversidad de especies de un nimero de muestras o de

comunidades para algun grupo de ambientes, los cuales estan de tal forma
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combinados que el valor de diversidad gamma es el resultado tanto de las

diversidades a como de la diversidad  de esas muestras.

Whittaker (1956, 1960) propuso 2 conceptos relacionados con la diversidad 8 que
hasta la actualidad contindan vigentes: el decaimiento de la similitud con la distancia
(distance decay in similarity) y el recambio de especies (species turnover). Después
Whittaker (1977) utilizé por primera vez el término de paisaje, y definié a la diversidad 3
como “la magnitud de cambio en la composicion de las especies a lo largo de un
gradiente ambiental o entre diferentes comunidades en un paisaje”. Hasta ese momento
sus propuestas para medirla fueron: 1) la formula B=(y)/(a promedio), 2) el porcentaje de
similitud entre pares de muestras y 3) las unidades de cambio medio de la similitud con la
distancia. Desde entonces se fueron desarrollando distintas aproximaciones para abordar
el estudio de la diversidad 8, etapa en la cual se propusieron diversas medidas de By a
donde se evidencia lo confuso del concepto (Calderén-Patron et al., 2012). Tanto fue asi
gue una de las revisiones mas completas realizadas por Koleff et al. (2003a) sobre las
medidas para datos de presencia-ausencia entre pares de sitios, indicaron que la mayoria
de los estudios solo utilizaron 1 indice de diversidad y que las medidas de diversidad 8
menos usadas fueron las de ganancia y pérdida (recambio de especies). Del andlisis que
realizaron para 24 indices mostraron la redundancia de los mismos, lo que evidencié la
confusiébn en el uso de las medidas, remarcando que la conceptualizacién de la
diversidad 3 habia sido insuficiente y que era necesario un trabajo mas exhaustivo para

evitar la proliferacion de medidas similares.

Las discusiones recientes (Vellend, 2001; Koleff et al., 2003a, 2003b; Legendre et
al., 2005; Jost, 2006, 2007; Jurasinski et al., 2009; Moreno y Rodriguez, 2010, 2011;
Tuomisto, 2010a, 2010b, 2010c, 2011; Anderson et al., 2011) sobre la diversidad B
permitieron que sea analizada a fondo, registrandose componentes que no habian sido
reflexionados con anterioridad, dando lugar a un marco de trabajo renovado y fresco con
un enorme potencial de aplicacién en ecologia, biogeografia y biologia de la conservacion
(Calderén-Patron et al., 2012). Entre estas novedades se destacaron los andlisis de
patrones espaciales de la diversidad B y de los factores que pueden determinar sus
causas, la prediccién de especies compartidas entre 2 comunidades de Chao et al.
(2005), la particion de la diversidad B en sus componentes de recambio y anidamiento de
Baselga (2010a), asi como la particion aditiva y multiplicativa de la diversidad y y el

concepto de la diversidad verdadera de Jost (2006, 2007). También las revisiones
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conceptuales mas importantes propuestas por Jurasinski et al. (2009), Tuomisto (2010a,
b y c) y Anderson et al. (2011). Dada la amplia variedad de conceptos y fenbmenos
biolégicos que han sido estudiados bajo el término “diversidad beta”, cada uno analizado
con métodos particulares, resulta muy complicado intentar obtener generalizaciones
sobre el tema (Calderén-Patrén et al., 2012). Por este motivo en el presente trabajo se
abordé el andlisis de la diversidad B de acuerdo con el trabajo de Anderson et al. (2011),
porque ellos hicieron una revision de los conceptos mas importantes de la diversidad 3,
asi como de los disefios de muestreo necesarios para estudiarla, dependiendo de la
pregunta a contestar y de los datos e informacion disponibles, y por lo tanto, se tuvo

mayor claridad para elegir el método mas apropiado para evaluar la diversidad beta.

1.2 Los modelos de metacomunidades

La perspectiva del modelo de “Ordenamiento de Especies” (OE) asume que hay
heterogeneidad ambiental. Establece que los factores locales son los que determinan el
ordenamiento de las especies en el espacio, persistiendo en cada ambiente solamente
las especies tolerantes (0 de mayor fitness). Las especies son capaces de llegar a
cualquier tipo de habitat (dispersion no localizada) y percibir la heterogeneidad ambiental
en toda la metacomunidad (Chase et al., 2005), pero los factores locales terminan

ordenando las especies en los habitats.

El modelo de “Efecto de Masa” (EM) considera la existencia de heterogeneidad
ambiental, y que la estructura y dindmica de las comunidades estan fuertemente
influenciadas por la tasa de dispersién de las especies entre los ambientes (Leibold et al.,
2004), e influye en la diversidad local y regional (Chase et al., 2005). Especificamente
este modelo asume que la dispersion sucede mas rapido que los mecanismos locales,
por lo tanto la exclusién de individuos de una comunidad es continuamente reemplazada
por nuevos individuos que provienen de otras comunidades en las que son
competidores superiores muy productivos (Leibold y Gades, 2005). De esta manera,
una comunidad local mantiene poblaciones que se extinguirian sin inmigracion. Este
efecto requiere que los diferentes tipos de ambientes estén lo suficientemente
conectados y/o muy proximos, para que la dispersion de especies esté facilitada. Por lo
tanto, este modelo considera como determinantes tanto el efecto local, asi como la

dispersion de especies desde el ambiente en que son competidoras superiores hacia otro
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ambiente a donde son competidoras inferiores (Cottenie, 2005). Algunas de las
predicciones especificas de este modelo son: (1) la diversidad a aumenta con el
incremento de la dispersibn entre ambientes, porque especies pueden persistir en
habitats a donde no son favorecidas, debido al efecto del tamafio de las poblaciones, (2)
la diversidad B disminuye a medida que los ambientes estdn mas juntos y/o conectados
debido al incremento de la tasa de dispersion. Entonces, las especies que son mejores
colonizadoras pero pobres competidoras son favorecidas, sin importar la variacion de las
condiciones ambientales locales, siempre y cuando cada especie conserve un habitat de

origen.

El modelo de “Dinamica de Parche” considera que las extinciones estocasticas en
las comunidades locales pueden detener la llegada al punto final esperado del proceso
de ensamblaje (Leibold y Gades, 2005). Por lo tanto, las comunidades locales serian
insaturadas y estarian abiertas a la invasién de otras especies de la metacomunidad
(Granado, 2007). El modelo asume que hay mdltiples parches de habitats idénticos que
presentan un equilibrio entre la dispersion y la competencia local, donde las especies que
son mejores competidoras son colonizadoras pobres, y viceversa (Logue et al., 2011). De
esta manera, las especies competidoras inferiores (las que se extinguirian en las
comunidades locales y en la metacomunidad acorde con la perspectiva del ordenamiento
de especies) pueden existir en comunidades locales, aun si se extinguen en
practicamente todas ellas, si tienen una tasa de dispersibon mas alta que sus
competidoras superiores (Levins y Culver, 1971; Hastings, 1980). Este paradigma tiende
a ocurrir con mayor probabilidad cuando las tasas de dispersion son lentas comparadas
con las tasas de extincion estocéstica que este modelo asume (Leibold y Gades, 2005).
Este marco conceptual no fue abordado en este estudio por ausencia de habitats

idénticos en el disefo.

A diferencia de los 3 modelos anteriores, el paradigma “Neutral” (MN) en vez de
asumir que hay numerosas (0 aun infinitas) maneras en que las especies puedan diferir
entre ellas, asume que las especies son equivalentes en todos los aspectos
ecolégicamente relevantes (Hubbell, 2001). Esto incluye las habilidades para interactuar
con el ambiente a escala local (y, donde existe heterogeneidad ambiental, a escala
regional), y también la habilidad de dispersion a través de la metacomunidad. Entonces lo
que determina la dinAmica es impulsada por procesos de deriva estocasticos y no por el

ordenamiento ecoldgico (Leibold y Gades, 2005). Hubbell (2001) ha investigado como
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este fendmeno puede depender de las tasas de dispersion; el modelo asume que la
dispersion es limitada. Por lo tanto, en este paradigma la dispersion es tan alta en
ambientes proximos y/o conectados, que anula completamente la dindmica del modelo de
“Ordenamiento de Especies” (Cottenie, 2005). Quizas el valor de este marco conceptual
reside mas en proveer un modelo para comparar comunidades reales con lo que se

esperaria si las especies de verdad fueran neutrales (Alcocer, 2004).

1.3 El efecto local en el contexto de metacomunidades

El término “efecto local” en el contexto de los modelos de metacomunidades, hace
referencia a la importancia que tienen sobre las especies de una comunidad los factores
que operan a escala local, como las interacciones entre las especies, o las caracteristicas
del habitat. Esto esta intimamente vinculado al concepto de “nicho ecolégico”, que es la
base central del estudio de las interacciones entre los sistemas biolégicos con su entorno
(Leibold y Gades, 2005). En sus comienzos la ecologia se reducia a comprender estos
factores, que luego fueron adoptados como uno de los componentes dentro de los
modelos de metacomunidades, siendo el otro componente de importancia las
interacciones entre las comunidades mediante la dispersion de especies. Por lo tanto, las
explicaciones que proponen los diferentes modelos de coémo se estructuran las
comunidades, estan en funcion del grado de importancia de estos dos componentes. En
sintesis, el paradigma “Ordenamiento de Especies” se trata de una idealizacion util sobre
como pueden estructurarse las metacomunidades relacionandose intimamente con el
concepto de nicho, en cambio, los otros tres paradigmas (Leibold et al., 2004) pueden ser
descritos como derivados de la perspectiva de OE en los que la relacién con el concepto
de nicho no es tan directa. En el contexto de estos modelos, Leibold y Gades (2005) han
propuesto el concepto de “nicho sintético”, que lo definen como la relacién entre una
poblacion de organismos y su ambiente (Leibold, 1995, 1998; Chase y Leibold, 2003),
donde las interacciones pueden operar en ambas direcciones: del ambiente al organismo
y viceversa. De este modo, el ambiente afecta la aptitud esperada de un organismo
(como en la definiciébn de Hutchinson (1957)), pero a la vez responde a las actividades de
los organismos (como lo propuesto por Elton (1927)). Leibold y Gades (2005) propusieron
separar el concepto de nicho sintético en los componentes respuesta e impacto
respectivamente, y demostrar que influyen sobre varios aspectos de la ecologia evolutiva,

de poblaciones, de comunidades y de ecosistemas de manera muy distinta.
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Para este trabajo se abordd como “efecto local’ el componente respuesta de las
especies a las caracteristicas del habitat. Estudios demostraron que variables vinculadas
a la composicién y estructura de la vegetacion, composicion y configuracién espacial del
hébitat (p.ej. grado de heterogeneidad local) y la altitud pueden influir en la composicion y
diversidad de las comunidades de aves (Terborgh, 1971; Wilson, 1974; Kathleen y
Franzreb, 1978; Potti, 1986; Telleria et al., 1992; Ruiz et al., 1997; Hinsley y Bellamy,
2000; Jobin et al., 2001; Benton et al., 2003; Turner, 2005; Bojorges-Bafios y Lépez-Mata,
2006; Martinez y Rechberger, 2007; Zaccagnini et al., 2007; Miranda et al., 2010). Por lo
tanto, estas caracteristicas de habitat fueron contempladas como factores locales en este

estudio.

1.4 Propuesta de andlisis para el estudio empirico de metacomunidades

En la presente tesis se evaluaron los marcos conceptuales de “Ordenamiento de
Especies”, “Efecto de Masa” y “Modelo Neutral” de la Teoria de Metacomunidades,
tomando como caso de estudio las comunidades de aves de la Sierra de Guasayan. En
esta sierra existen cuatro tipos de ambientes que se diferencian en la vegetacion, grado
de heterogeneidad local y factores abioticos, con la siguiente secuencia en el espacio de
oeste a este: Piedemonte Occidental - Laderas Secas - Laderas Himedas - Piedemonte
Oriental. La elevacién de la sierra incide en la libre circulacién de las masas de aire,
generando caracteres mesoclimaticos de montafia y de bosque (Roic y Villaverde, 1987).
En las laderas la humedad es determinante de la presencia o ausencia de las especies
de plantas, sin que la altura influya en forma significativa. Esto establece la presencia de
elementos de vegetacion de Yungas y de Chaco Serrano en las Laderas Hiumedas (LH)
(vertiente oriental) que es el ambiente mas homogéneo, con pendientes pronunciadas, y
una estructura vertical de vegetacion mas compleja que el resto. En cambio las Laderas
Secas (LS) (vertiente occidental) tienen pendientes muy suaves, marcados rasgos de
aridez y espesura defectiva, apareciendo con mayor frecuencia especies tipicas del
Chaco Semiérido (Giménez y Abrahan, 1987). Se destaca en LS del area de estudio la
total ausencia de Anadenanthera colubrina var. cebil y la menor abundancia de
Schinopsis marginata, especies de arboles que son abundantes en LH. También se
destaca la presencia de pastizales que se combinan con fachinales y arboles de buen
porte mas dispersos en el espacio que en LH. Por lo tanto, de las dos vertientes, la

occidental es la que tiene mas afinidad al Chaco Semiarido. Por su parte, los
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piedemontes son de mayores superficies, y a diferencia de las laderas orientales
presentan un bosque tipico del Chaco Semiarido (Araujo y Acosta, 2008; Aparicio et al.,
2008). No se consider6 al Piedemonte Occidental, porque de acuerdo al disefio que se
necesitd para abordar la propuesta de esta tesis, fue estratégico aprovechar que las
Laderas Hiumedas se ubiquen entre dos ambientes con caracteristicas diferentes, lo cual
permitio analizar los modelos de metacomunidades con las dos modalidades que se
explican a continuacion. Por lo tanto, no haber considerado al Piedemonte Occidental no

tuvo ningun tipo de implicancia con el propdsito de esta tesis.

Los estudios empiricos tipicos observacionales de los modelos de
metacomunidades utilizan disefios de distancia y/o conectividad (Chase et al., 2005;
Driscoll y Lindenmayer, 2009; Logue et al., 2011; Corbelli, 2011). Asumen que entre los
ambientes mas proximos y/o conectados los mecanismos de dispersion establecidos por
EM y MN se acentlan, infiriendo de esta manera indirectamente la tasa de dispersion. Es
posible utilizar el disefio de distancia cuando en un mismo contexto regional hay al menos
dos tipos de ambientes con varias réplicas de ellos dispuestos en el espacio de tal
manera que exista variabilidad espacial, asi disponer del componente espacial y
ambiental. Es mas probable encontrar estos disefios en paisajes muy fragmentados como
en el estudio que abordd Driscoll y Lindenmayer (2009), o en paisajes con usos de la
tierra netamente antropizados (cultivos y plantaciones forestales) como en el estudio de
Corbelli (2011). Logue et al. (2011) consideran que los estudios empiricos no deberian
reducirse a s6lo contemplar escenarios tendientes a la insularidad cuando los mismos en
la naturaleza no siempre son predominantes, y que no deberian descuidar las diferencias
gue tienen las especies en cuanto a capacidades de dispersion, tamafios corporales y
percepcion de escalas. Otro aspecto que es descuidado en los estudios tipicos revisados,
es gue no realizaron algun analisis sobre la dispersién de las especies en relacion a sus
abundancias (Modelo “Efecto de Masa”; ver punto 1.2), de este modo cuando los
ambientes estan proximos y/o conectados, sélo asumen que la tasa de dispersion
incrementa. Tomando en cuenta todos estos aspectos, y que los ambientes estan
proximos y conectados, se abordd este estudio analizando: 1) la metacomunidad
completa de aves, y 2) las especies de aves mas afines a cada ambiente. Con la
primera modalidad se consider6 a todas las especies como sucede generalmente en los
estudios de metacomunidad de aves, y de acuerdo con los mecanismos que explican los
modelos siguiendo a los planteamientos tipicos, se evaluaron predicciones considerando

las situaciones esperables cuando los ambientes se sitian como en el presente disefio.
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Debido a que los ambientes estan proximos y conectados, considerar a todas las
especies de aves (organismos con dispersion activa) en el andlisis, no permite detectar
con claridad los mecanismos de manera estricta tal como lo plantean los modelos, y es
por la presencia de especies “multi-habitat”, lo cual dificulta por ejemplo analizar sobre la
dispersion de las especies en relacion a sus abundancias. Por este motivo, también se
evaluaron predicciones con la modalidad especies mas afines a cada ambiente,
agrupandolas en categorias de abundancias; por ejemplo Mouquet y Loreau (2003)
seleccionaron al mejor competidor (abundancia relativa alta) de cada comunidad para
estudiar el modelo de “Efecto de Masa”. Para esta segunda modalidad, ademas de
evaluar predicciones vinculadas a la diversidad beta, se propusieron predicciones de

correlacion.

Con estas dos modalidades para el disefio abordado, la presente tesis incorpora los
conceptos de mecanismos principales y mecanismos internos. Los principales
pertenecen al modelo que se corresponde con la modalidad metacomunidad completa de
aves, por lo tanto es el dominante, y los internos se vinculan con la modalidad especies
de aves méas afines a cada ambiente. De acuerdo a como estan planteadas las
predicciones para este estudio, es posible detectar combinaciones de modelos actuantes.

1.4.1 Modalidad metacomunidad completa de aves

Para la evaluacion de predicciones con los disefios tipicos que disponen de la
componente ambiental y espacial, es ampliamente utilizado el andlisis de particion de la
varianza (Logue et al., 2011). Este analisis permite descomponer la varianza total de la
matriz respuesta multivariada (abundancia de especies) en sus componentes
ambientales y espaciales (Borcard et al., 1992). Se plantea que si la componente
ambiental independientemente de la componente espacial explica la fraccion significativa
de la diversidad B, entonces la metacomunidad se corresponde con el modelo OE, en
cambio si es la componente espacial independientemente de la componente ambiental
que explica la fraccion significativa, entonces la metacomunidad se corresponde con el
“Modelo Neutral”, y si ambas componentes explican fracciones significativas entonces se
corresponde con el modelo EM (Cottenie, 2005; Corbelli, 2011). No obstante, la particion
de la varianza no permite ni una distincién inequivoca entre los cuatro paradigmas de

metacomunidades (Cottenie, 2005), ni una evaluacion concisa de las caracteristicas de
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dispersion (Jacobson y Peres-Neto, 2010) que distinguen conceptualmente a los cuatro
modelos de metacomunidades segun Leibold et al. (2004). Cottenie (2005) deja en claro
de su discusion sobre la relacion entre los componentes de variacion y los tipos de
metacomunidades, que los modelos no tienen fronteras de corte claras, sino que forman
un continuum con zonas de transicion posible, por ejemplo, entre OE y EM depende de la
cantidad de dispersion para una cantidad dada de heterogeneidad ambiental. Con el
andlisis de particion de la varianza es posible no incorporar las variables de habitat
relevantes para el grupo de fauna que se estudia, por ejemplo Corbelli (2011) no
considerd ningun tipo de variable de habitat para las aves, sélo redujo la componente
ambiental al tipo de uso de la tierra, pero si considerd variables de habitat para las
hormigas. Como se explica a continuacion, la propuesta de esta tesis requiri6 como
requisito estricto conocer el grado de heterogeneidad ambiental de acuerdo con las

variables de habitat relevantes para las aves.

Como en este estudio no estuvo disponible la componente espacial para evaluar la
respuesta de la diversidad B con el analisis de particion de la varianza, se propuso
evaluar la correspondencia entre la metacomunidad de aves y los modelos utilizando el
método de ordenamiento (ver detalles en punto 2.6.2). Se evaluaron los ordenamientos
de las unidades de muestreo de acuerdo con las especies de aves, asumiendo que la
existencia de segregacion de los ambientes evidencia el efecto local establecido por las
caracteristicas del habitat sobre las aves (componente respuesta de nicho sintético),
descartando de esta manera al “Modelo Neutral”. Situacion contraria, se descartan a los
modelos de “Ordenamiento de Especies” y “Efecto de Masa”. Debido a que tanto OE y
EM incorporan al efecto local en sus explicaciones, para discernir la correspondencia de
la metacomunidad de aves con uno u otro, se recurrid a la relaciéon entre el grado de
heterogeneidad ambiental y la respuesta de la diversidad B asociada. Esto es posible
porque para una cantidad dada de heterogeneidad ambiental cuando los ambientes estan
préximos y conectados, se esperan respuestas diferentes de la diversidad 8 de acuerdo a
los mecanismos que plantean los dos modelos. Cuando la diversidad 3 es mayor que el
grado de heterogeneidad ambiental, implica que los mecanismos de efecto local
establecidos por el modelo OE son més importante que los mecanismos de dispersion
correspondiente a EM, lo cual se evidencia con el grado de diferenciacion de nichos entre
los ambientes que se ve reflejado por la diversidad B. Entonces, en la situacion contraria,
cuando la diversidad B es menor que el grado de heterogeneidad ambiental, los

mecanismos de dispersion de EM son mas importantes. Cuando ambas son moderadas,
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se asume que los mecanismos efecto local y de dispersion actian de manera
equivalente, por lo tanto se corresponde con el modelo EM. Si la coincidencia esta por
debajo de lo moderado, la metacomunidad se corresponde con EM (efecto local, y
dispersiébn muy acentuada), y si estd4 por arriba entonces se corresponde con OE (el

efecto local es el Unico determinante).

1.4.2 Modalidad especies de aves mas afines a cada ambiente

Para esta modalidad no se incluyeron a las especies “multi-habitat”, por ejemplo a
las que perciben el ambiente a escalas espaciales mayores que las demas especies,
como las rapaces y carrofieras, asi como tampoco a las especies generalistas que tienen
un rango de tolerancia amplio con buena capacidad de mantener poblaciones en
ambientes que tienen caracteristicas diferentes (Kolasa y Waltho, 1998)
independientemente de su capacidad de dispersion. Los estudios tipicos sobre este tema
no toman en cuenta este aspecto cuando los ambientes estan préximos y/o conectados,
limitdndose a evaluar los efectos diferenciando distancias y/o conectividades, siendo que
en hébitats muy proximos o con buena conexidén las especies “multi-habitat” suelen
percibir espacialmente al ambiente de forma mas amplia que las especialistas (Kolasa y
Waltho, 1998). Esto se acentla si las diferencias entre habitats no presentan contrastes
muy altos como sucede con el disefio del presente estudio, en el cual los tres ambientes
tienen principalmente bosque, diferenciandose en estructura y composicion de la
vegetacion, y en altitud y humedad. La parte oriental de la sierra con elementos de
vegetacion de Yungas y de Chaco Serrano alberga especies de aves poco afines al
bosque chaquefio semiarido, tales como Amazilia chionogaster, Arremon flavirostris,
Myioborus brunniceps, Myiopagis viridicata, Pachyramphus validus, Phaeomyias murina,
Pheucticus aureoventris y Sappho sparganura (Nores y Cerana, 1990; Nores et al., 1991;
Ferrari et al., 2004; Ferrari et al., 2006; Coria y Heredia, 2012). Nores y Cerana (1990)
plantearon la explicacién mas probable sobre la presencia de algunas de estas aves en el
lugar. Ellos sugieren que el ambiente de la vertiente oriental de la Sierra de Guasayan es
un relicto de vegetacion, de una banda continua de selvas y bosques humedos que
habria existido anteriormente, por lo tanto las Laderas Himedas de esta sierra puede
considerarse un refugio actual. De este modo, la razon por la cual este ambiente ha

persistido hasta el momento en un medio semiarido puede ser atribuida al relieve.
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Por lo expuesto, fue pertinente hacer una seleccion de especies méas afines para
cada ambiente. Para las Laderas Secas y el Piedemonte Oriental se seleccionaron a
especies tipicas del Chaco Semiérido, y para las Laderas Himedas a especies con mas
afinidad a Yungas y/o Chaco Serrano. De esta manera se pudo analizar como fue la
dinamica de las especies desde las Laderas Humedas (LH) hacia el Piedemonte (P) y
Laderas Secas (LS), y viceversa.

Una limitante de este planteo para este estudio en concreto, es que existié un
porcentaje de especies mas afines compartidas entre LS y P, y por lo tanto al registrarse
individuos de estas especies en LH no se tuvo certeza sobre cual fue la poblacién origen
(LS o P). Para este estudio concreto de tipo observacional de metacomunidades de aves,
hubiese solucionado en parte este inconveniente el anillar a todos los individuos de las
especies mas afines compartidas entre LS y P, lo cual no estuvo dentro de las
posibilidades de este trabajo, ademas de representar una solucién parcial dado que los
registros no son siempre visuales; de hecho muchas especies son mas oidas que vistas.
Ante esto, se podria haber trabajado con las especies mas afines exclusivas de LSy P
respectivamente, pero como se muestra en los resultados, del grupo de especies mas
afines compartidas entre los dos ambientes, s6lo hubo una especie que fue registrada en
LH en la época reproductiva y otra en la época no reproductiva, lo cual no representé un
inconveniente para poder visualizar los mecanismos predominantes de los modelos.
Logue et al. (2011) sefialan que es muy bajo el porcentaje de estudios empiricos que
realizan mediciones directas de la tasa de dispersion real, siendo lo comun inferirla
indirectamente con los disefios tipicos de distancias y/o conectividades. También
reconocen que las mediciones directas son dificiles de realizar en la practica,

especialmente en los estudios observacionales.

1.5 Hipétesis y predicciones

Se presentan las hipotesis y sus predicciones, correspondientes a cada uno de los
modelos de metacomunidades que se abordaron en la presente tesis. Las predicciones
P1 corresponden a la modalidad metacomunidad completa de aves, y las predicciones P2
y P3 a la modalidad especies de aves mas afines a cada ambiente. La evaluacion de las

predicciones P2, permite detectar combinacion de modelos actuantes.
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ORDENAMIENTO DE ESPECIES

HIPOTESIS: Los factores locales determinan la distribucion espacial de las

especies de aves.

Predicciones

Si el efecto local de las caracteristicas de los habitats sobre la avifauna es mas
importante que los mecanismos de dispersion establecidos por los modelos “Efecto de
Masa” y “Neutral”, y considerando que los ambientes estdn proximos y conectados, se

espera:

OE-P1: que los ambientes presenten un ordenamiento segregado de acuerdo con
las especies de aves, y que para una heterogeneidad ambiental baja la
diversidad B sea moderada o alta, 0 que sea una diversidad 3 alta para

una heterogeneidad ambiental moderada o alta.

OE-P2: que todas las categorias de abundancias de las aves tengan diversidades (3

medias y/o superiores.

OE-P3: que exista correlacion significativa entre los factores ambientales y las
abundancias de especies de aves, sin mostrar dependencia con la

abundancia como ocurre con la prediccion EM-P3.

EFECTO DE MASA

HIPOTESIS: Los factores locales y la dispersién de individuos de las especies mas

abundantes hacia otros ambientes determinan la distribucion espacial de la avifauna.

Predicciones
Si son importantes tanto el efecto local de las caracteristicas de los hébitats sobre
la avifauna, asi como los mecanismos de dispersion en relaciébn a las especies mas

abundantes, y considerando que los ambientes estan proximos y conectados, se espera:

EM-P1: que los ambientes presenten un ordenamiento segregado de acuerdo con
las especies de aves, y que la diversidad B sea baja para una
heterogeneidad ambiental baja, moderada o alta, o que sea una diversidad

B moderada para una heterogeneidad ambiental moderada o alta.
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EM-P2: que las especies de aves mas abundantes tengan una diversidad  (nunca

EM-P3:

muy alta) menor que el resto de las categorias de abundancias (con
diversidades 3 medias y/o superiores).

Con esta prediccion también es posible detectar la intensidad del “Efecto
de Masa” y asociado a ello si existe combinacion de modelos actuantes.
Para esto, si la prediccion se cumple, es posible tomar como referencia la

diversidad B de las especies de aves mas abundantes. Una diversidad 3

muy baja corresponde a una intensidad muy alta de EM, porgque implica
gue la mayoria o todas las especies dispersaron individuos de un ambiente
hacia otro. Entonces, una diversidad B baja, media y alta, corresponde a
una intensidad alta, media y baja respectivamente. Debido a que la fuerza
gue contrarresta al mecanismo de dispersion del “Efecto de Masa” es el
efecto local, entonces cuando la intensidad de EM es alta, el efecto local
actla con intensidad baja. Se evidencia combinacion de modelos
actuantes, cuando la intensidad de EM es moderada y baja, porque
corresponde a una intensidad moderada y alta de OE respectivamente,
cumpliéndose de este modo también la prediccion OE-P2. Por ultimo,
cuando la diversidad B de las especies mas abundantes es muy alta, el

efecto local establecido por OE es el Unico determinante.

gue exista correlacion significativa entre los factores ambientales y las
abundancias de especies de aves, y para cada ambiente las correlaciones
mas bajas con los factores determinantes correspondan a las especies

mas abundantes.

A diferencia de EM-P2, esta prediccién puede detectar EM en los graficos
s6lo cuando tiene intensidad alta, asi como el efecto local mediante la
significancia, y a su vez muestra los factores determinantes. Por lo tanto,
ambas predicciones (EM-P2 y EM-P3) resultan ser complementarias, ya

que la primera permite detectar “Efecto de Masa” a cualquier intensidad.

MODELO NEUTRAL

HIPOTESIS: La equivalencia de las especies minimiza los efectos de los factores

locales, siendo la dispersion el principal mecanismo que determina la distribucién

espacial de las aves.
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Predicciones

Si las caracteristicas de los habitats no establecen efecto local sobre las aves
debido a la equivalencia de las especies, y considerando que los ambientes estan
proximos y conectados, se espera:

MN-P1: que los ambientes no presenten un ordenamiento segregado de acuerdo

con las especies de aves.

MN-P2: que todos los grupos de categorias de abundancias de aves tengan una

diversidad beta baja y/o muy baja.

MN-P3: que no exista correlacion significativa entre los factores ambientales y las

abundancias de especies de aves.

1.6 Objetivos

Objetivo general:

Evaluar si la estructura de la metacomunidad de aves de la Sierra de Guasayan
esta determinada por mecanismos correspondientes a los modelos de “Ordenamiento de
Especies”, “Efecto de Masa” y “Neutral”, cuando no se dispone de la componente
espacial ni de conectividad en el disefio, tanto para la época reproductiva como no

reproductiva de las especies.

Objetivos especificos:

1. Obtener la diversidad beta de la metacomunidad completa de aves, el grado de
heterogeneidad ambiental, y el grado de segregacién de los ambientes de

acuerdo con las especies de aves.

2. Establecer la correspondencia de la metacomunidad completa de aves con los tres

modelos abordados de la teoria.

3. Obtener para categorias de abundancias de aves mas afines a cada ambiente, la

diversidad beta y el grado de correlacién con las variables de habitat.
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4. Evaluar predicciones con categorias de abundancias de aves mas afines a cada
ambiente, que permita discernir si actian mecanismos pertenecientes a mas de

uno de los modelos.
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2. MATERIALES Y METODOS

2.1 Area de estudio

El &rea de estudio se ubica en el centro de la Sierra de Guasayan (entre 64°52°0 -
64°46°0 y 27°58°S - 28°02°S), departamento Guasayan, al suroeste de la provincia de
Santiago del Estero, Argentina. El clima de la zona pertenece al area mesoclimética 2
BB’3 (Torres Bruchman, 1975), segun la clasificacion de Thornthwaite. La precipitacion
media anual es de 562 mm, y oscila en la sierra entre 440 mm en el oeste y 620 mm en el
este concentradas en el periodo estival. La temperatura media anual es de 19 °C. Los
suelos se originaron a partir de materiales loéssicos y pertenecen al Orden de los

Entisoles (Zuccardi y Fadda, 1971) y Molisoles (Angueira y Vargas Gil, 1993).

Roic y Villaverde (1987) definen fitogeograficamente a la Sierra de Guasayan como
una porcién del territorio perteneciente al Distrito Chaquefio Serrano con caracteristicas
propias, enclavado en el Distrito Chaqueiio Occidental que lo circunda. Es porque tienen
en cuenta que el bosque de Schinopsis lorentzii y Aspidosperma quebracho-blanco es la
comunidad climax del Distrito Chaquefio Occidental y Schinopsis marginata lo es del
Distrito Chaquefio Serrano (Cabrera, 1971). Giménez y Abrahan (1987) definen a la
formacién, desde el punto de vista silvicola, como un bosque caducifolio de espesura
normal a defectiva, formada por un estrato superior arbéreo con dos pisos de arboles, un
estrato medio arbustivo bien caracteristico y un estrato inferior herbaceo, con presencia
de helechos, musgos y hepaticas. Estudios realizados muestran la existencia de cuatro

ambientes caracteristicos:
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Laderas Humedas (LH) (Figura 1). Se ubican en la vertiente oriental de la sierra.
Giménez y Abrahan (1987) destacan que esta zona al ser mas humeda, la
vegetacion se manifiesta mas densa y cerrada que en el resto de los ambientes,
cuya comunidad climax esta constituida por S. marginata y Anadenanthera
colubrina var. cebil, acompafiada por Ceiba chodatii, Caesalpinia paraguariensis,
Prosopis alba, entre otras. La capa de humus es abundante y se observa gran
cantidad de musgos, liquenes y helechos. Varela y Sidan (2005) encontraron que A.
colubrina var. cebil y S. marginata fueron los arboles de mayor porte (13,5 m - 14,5

m).

Laderas Secas (LS) (Figura 2). Se ubican en la vertiente occidental de la sierra.
Este ambiente presenta mayores rasgos de aridez y espesura defectiva de la
vegetacion. Si bien S. marginata y A. colubrina var. cebil son las especies
principales, aparecen con mayor frecuencia especies tipicas del Chaco Semiéarido
como A. quebracho blanco, Ziziphus mistol y Acacia praecox (Giménez y Abrahan,
1987). También existen areas con alternancias entre pastizal y fachinal. En la zona
especifica del area de estudio de esta tesis hay ausencia total de A. colubrina var.

cebil, y menor abundancia de S. marginata que en LH.

Piedemonte Oriental (P) (Figura 3). En este ambiente la vegetacion es mas baja y
abierta que las Laderas Humedas, con ausencia del S. marginata y A. colubrina var.
cebil, existiendo especies tipicas del Chaco semiéarido, tales como A. quebracho
blanco, Prosopis nigra, Celtis ehrenbergiana y Z. mistol, entre otras (Araujo y
Acosta, 2008). Hay asentamiento de familias con actividades de ganaderia
extensiva y agricultura de subsistencia principalmente. Este bosque pedemontano

presenta degradacion debido a su historia de uso. Se lo denomina en el resto del

texto como Piedemonte.

Piedemonte Occidental. Este ambiente presenta mayor altitud que el Piedemonte
Oriental. De acuerdo con Aparicio et al. (2008) quienes estudiaron la vegetacién a 7
Km al sudoeste de las Laderas Secas abordadas en este trabajo, destacaron la
presencia de especies representativas de ambientes tipicos del Chaco Semiarido.
El paisaje, de antiguo modelado fluvial, esté casi totalmente cubierto de bosques y
s6lo los paleocauces estan ocupados por pastizales, también inducidos por
incendios y desmontes. El bosque maduro es el “quebrachal’, que crece en las

partes altas, donde el elemento predominante es el Schinopsis lorentzii asociado
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con el Aspidosperma quebracho-blanco. Otras especies abundantes son Prosopis
kuntzei, Ziziphus mistol, Acacia praecox, Celtis tala, Geoffroea decorticans y
Condalia microphylla. En el pasado existieron amplias é&reas cubiertas por
gramineas, sin embargo en la actualidad y a raiz del intenso pastoreo a que fueron
sometidas, son progresivamente sustituidas por pasturas sembradas y por especies
leflosas invasoras nativas asociadas a suelos modificados. También existen areas

destinadas a la agricultura. Este ambiente no fue considerado en la presente tesis

(ver punto 1.4).

Figura 1. Ladera Humeda de la quebrada “El Qjito”
(ambiente de la vertiente oriental de la sierra).

~

Figura 2. Ladera Seca (ambiente de la vertiente
occidental de la sierra).
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Figura 3. Ambiente del Piedemonte.

2.2 Muestreo de aves

Para el muestreo de aves se utilizd el método de Conteo por Puntos de Radio Fijo
(adecuado para terrenos irregulares) considerando las recomendaciones generales de
Hutto et al. (1986) y Ralph et al. (1995). No fue posible llevar a cabo un disefio
completamente al azar o sistemético, debido a dificultades logisticas vinculadas al relieve
del terreno. Los puntos se situaron a lo largo de tres transectas principales que
atravesaron los tres ambientes (Figura 4). Dos transectas se ubicaron en dos caminos
secundarios (no pavimentados) del piedemonte que continuaron por las dos quebradas
de la sierra. La tercera se ubicd en un sendero del piedemonte que continué por una
cuesta. Se definieron un total de 11 puntos para cada ambiente, nimero determinado en
base a la cantidad maxima de puntos que pudieron realizarse en LH. En las laderas la
distancia minima entre los puntos fue de 200 m, mientras que en el piedemonte de 500

m. La distancia minima entre dos puntos de diferentes ambientes fue de 400 m.

Mediante un muestreo piloto llevado a cabo en diciembre de 2009, se definié un
tiempo de conteo de 15 min. Aunque en las Laderas Hamedas la detectabilidad visual fue
mas restringida, la detectabilidad auditiva superé los 50 m en todos los puntos, y se
evidencié que en los tres ambientes una buena parte de los registros fueron mediante
escuchas de las especies que estaban entre 25-50 m. Por lo tanto, se optd por obtener la

abundancia relativa de cada especie utilizando los datos del radio de 50 m.
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Figura 4. Disefio de muestreo: naranja: Laderas Secas; verde: Laderas Humedas; amarillo:
Piedemonte.

El muestreo se llevé a cabo en la época reproductiva (verano) y no reproductiva
(invierno) durante dos ciclos anuales, con dos campafias completas por temporada. Se
realizaron en total 8 campafias para el muestreo de aves: 1 en enero y 1 en febrero de
2010, 2 en julio de 2010, 2 en enero de 2011y 2 en julio de 2011.

En cada punto se registr6 de manera visual y auditiva el nimero de individuos de
cada especie, asi como durante el traslado entre puntos. Para contribuir con la
objetividad de los datos, se grabaron los sonidos en cada punto durante el registro de las
especies, lo cual permitié la posterior identificacion en gabinete de aquellos cantos de los
cuales se tuvieron dudas. El conteo en la época reproductiva se realiz6 desde el
amanecer hasta las 10 hs, en algunos dias excepcionales hasta las 11 hs cuando se
extendia la actividad de las aves por alto grado de nubosidad en combinacién con
temperaturas no muy elevadas. De igual manera, a la tarde el rango de horario del conteo
fue desde las 18 hs hasta las 20 hs, aunque en dias excepcionales se comenzé a las 17
hs. Durante la época no reproductiva los horarios de muestreo fueron desde el amanecer
hasta las 11 hs, y desde las 16 hs hasta las 18:30 hs. No se muestre6 cuando las
condiciones meteorolégicas dificultaban la detectabilidad de las aves (fuertes vientos,
lluvias) (Conner y Dickson, 1980). Con el muestreo piloto se comprob6 que la maxima
actividad de las aves fue mayor a la mafana, por lo tanto, en los diferentes muestreos se

traté de ser lo mas equitativo posible rotando los horarios de visitas para cada punto.
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2.3 Muestreo de vegetacién

Para el muestreo de la vegetacién se realizaron transectas de 50 m de longitud con
un ancho de faja de 5 m, las cuales fueron orientadas de este a oeste siguiendo los
senderos y quebradas en donde fueron situados los puntos de muestreo de las aves. En
cada transecta se determinaron tres parcelas de 5 x 10 m (150 m?), una en el centro y las
restantes en los extremos, y dentro de las cuales se tomaron los datos. En total,
considerando los tres ambientes, se realizaron 33 transectas con 99 parcelas. Para los
puntos situados en caminos y senderos las transectas se ubicaron a 25 m de los mismos,
y en las quebradas a 10 m desde el inicio de las laderas. Varela y Sidan (2005) para un
estudio especifico de vegetacion en las Laderas Himedas de la Sierra de Guasayan,

utilizaron una superficie menor de unidad de muestreo (100 m?).

Para la obtencién de los datos de vegetacion necesarios para la época reproductiva
de las aves, se realizaron 4 campafias durante los meses de febrero y marzo de 2011.
Para la época no reproductiva (julio de 2011), s6lo se volvieron a medir aquellas variables
gue pudieron presentar variaciones acentuadas en sus valores, y fueron los casos de la
altura y cobertura del estrato inferior, y cobertura del estrato medio; para el resto de las
variables se utilizaron los mimos valores de la época reproductiva. Algunas especies
fueron herborizadas para su posterior identificacion en gabinete, siendo posible para
ciertos casos identificar a las plantas sélo hasta nivel de género. Para la toma de datos se

consideraron los siguientes estratos:

- Estrato inferior. Integrado Unicamente por herbaceas. No se fij6 un limite superior

para este estrato.

- Estrato medio. Comprendido entre 0,5 y 3,99 m. Integrado principalmente por
subarbustos y arbustos. También formaron parte de este estrato las especies
clasificadas como arboles que tuvieron alturas comprendidas dentro del rango

establecido. Las herbaceas no integraron este estrato.

- Estrato alto. Comprendido entre 4 y 12 m. Integrado principalmente por arboles.
También formaron parte de este estrato las especies clasificadas como arbustos

que tuvieron alturas comprendidas dentro del rango establecido.
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- Estrato superior. Integrado Unicamente por los arboles con alturas mayores a los
12 m.

Los datos que se registraron en cada parcela son:

- Nomero de individuos de cada especie de planta de los estratos medio, alto y

superior.

- Cobertura (%) de cada estrato utilizando el método visual (Hays et al., 1981), que
consiste en estimar visualmente el porcentaje de la parcela cubierta por las
especies de plantas del estrato. La cobertura se estima como la proyeccion vertical
de las copas de las plantas sobre el suelo. Los rangos de porcentajes utilizados
son: <5%, 5-25%, 25-50%, 50-75%, 75-95 y 95-100% (Daubenmire, 1959).

- Altura (m) de todos los individuos de cada especie de planta del estrato medio, alto
y superior. Para el estrato inferior se tomaron 10 medidas de altura. En los casos de
los individuos de hasta 5 m de altura se midié directamente con una vara métrica, y
para los individuos mas altos se aplic6 el método basado en principios
trigonométricos que consiste en los siguientes pasos:

1. El observador se sitla a una distancia (D) de la planta, medida previamente en
metros con una cinta métrica en proyeccion horizontal.

2. Desde la distancia D, con un Blume-Leiss (Figura 5) se visualiza el 4pice de la
planta y se registra la lectura en grados (a) de la pendiente sobre la horizontal a
los ojos del observador. Después, desde el mismo punto, se obtiene un
segundo registro de la pendiente (b) pero esta vez visualizando a la base de la
plata.

3. Para obtener el valor de la altura de la planta (H) se aplica la férmula: H=D*(tg a
+tg b).

Para el método trigonométrico, cuando las plantas estaban en pendientes, se
consideraron las modalidades de mediciones segun cada caso, ver los detalles en
Hays et al. (1981).
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Figura 5. Medicion de angulo con un
Blume-Leiss para determinacion de
altura de arboles.

- Numero de estratos. Esta variable puede adquirir un valor minimo de 1 y un

maximo de 4, en funcion de los estratos presentes (inferior, medio, alto y superior).

Numero de individuos de lianas. No se considerd la composicion de especies

porque sélo fueron de interés como caracteristicas estructurales de la vegetacion
en relacién al habitat de las aves. Cuando alguna de las lianas se encontraba
enraizada en dos o mas puntos dentro de la parcela, se la consider6 como un

mismo individuo (Lorea y Brassiolo, 2007).

NUumero de unidades discretas de epifitas. Por la misma razén que para las
lianas, tampoco se considerd la composicion de las epifitas. El conteo se llevé a
cabo sélo en algunas especies del género Tillandsia (familia Bromeliaceae),
vulgarmente conocidas como claveles del aire. Por ejemplo, especies como
Tillandsia lorentziana y T. duratii fueron citadas para el lugar de estudio por Roic y
Villaverde (1987). Esta eleccion se fundamenta, por un lado, por la notable
contribucién que tienen en la estructura de la vegetaciébn por sus tamafios y
ubicacién frecuente sobre las copas de las plantas, y por otro lado, porque
presentan una menor dificultad para el conteo comparado con otros tipos de epifitas
como musgos Yy liquenes. Este género tiene sistemas especializados en la
reproduccion tanto vegetativa como germinativa. La propagacion vegetativa es
produciendo brotes que generalmente tienen un crecimiento acelerado y maduran

en pocos afios (Benzing, 1980, 2000). Por lo tanto, cuando se observa un individuo,
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éste puede estar acompafiado de varios descendientes. Debido al tiempo
disponible para el muestreo que se tuvo para este trabajo, no fue posible detenerse
en cada uno de los claveles del aire para determinar con certeza el nimero de
individuos. Ante esto, se contaron estas “unidades discretas de epifitas” (Figura
6), que probablemente en algunos casos consistieron de un solo individuo y en
otros de varios individuos originarios de una misma semilla; en las parcelas
relevadas nunca se observé formacién de matas grandes, es decir, un nimero alto
de individuos juntos. Para algunas copas, se recurrid a la ayuda de un binocular
para el conteo. Los datos obtenidos fueron adecuados para los propésitos de esta
tesis.

AP L ) .
Figura 6. Vista parcial de una copa de
arbol con tres unidades discretas de
epifitas (circulos rojos).

Para cada transecta, con los datos tomados en las tres parcelas, se obtuvieron los

valores de las siguientes variables:

- Cobertura del estrato inferior, medio, alto y superior (%). Para cada estrato

corresponde al promedio de las coberturas de las tres parcelas.

- Altura del estrato inferior, medio, alto y superior (m). Para los estratos medio,
alto y superior corresponde al promedio de las alturas de todos los individuos de las
tres parcelas. De igual manera con el estrato inferior, pero utilizando las 10 medidas

de altura obtenidas en cada parcela.

- Densidad de plantas de los estratos medio, alto y superior (n°ha). Para cada
estrato corresponde al promedio de las densidades de plantas (considerando todas

las especies) de las tres parcelas.
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- Densidad de cada especie de planta (n°ha). Corresponde al promedio de las

densidades de cada especie de planta de las tres parcelas.

- Numero de estratos. Corresponde al promedio del nimero de estratos de las tres

parcelas.

- Densidad de epifitas y lianas (n°ha). Corresponde al promedio de las densidades

de las tres parcelas.

- Valores de heterogeneidad de estructura de la vegetacioén. Se obtuvieron para
las variables de cobertura de cada estrato, altura de cada estrato, densidad de
plantas por estrato, nUmero de estratos y densidad de epifitas y lianas. Para cada
variable corresponde al rango de los valores de las tres parcelas, siendo la

diferencia entre el valor mdximo y minimo.

2.4 Criterios de seleccion para las especies de aves mas afines a cada ambiente

Para la seleccion de la especies de aves mas afines a cada ambiente (Tablas 1y
2), se establecieron criterios que se aplicaron en funcién de consultas a expertos y a
trabajos publicados (Nores y Cerana, 1990; Nores et al., 1991; Nores, 1996; Nores et al.,
2000; Rouges y Blake, 2001; Ferrari et al., 2004; Marigliano et al., 2005; Antelo et al.,
2006; Capllonch et al., 2006; Ferrari et al., 2006; Navarro y Marigliano, 2006; Navarro et
al., 2007; Straneck, 2007; Blendinger y Alvarez, 2009; Soria et al., 2010; Narosky y
Yzurieta, 2010; Ortiz et al., 2011; Coria y Heredia, 2012; SIB, 2012). Los criterios son:

- Criterio 1. No se consideraron a las especies que tienen percepcion de escala

grande como las carrofieras o rapaces.

- Criterio 2. Para el Piedemonte y Laderas Secas se consideraron a las especies
que tienen fuerte afinidad con ambientes del Chaco Semiéarido, y que a la vez no
tienen poblaciones en los bosques maduros o secundarios de las Yungas y/o

Chaco Serrano.

- Criterio 3. Para las Laderas Himedas se consideraron a las especies que tienen
fuerte afinidad con bosques maduros o secundarios de Yungas y/o Chaco Serrano,
y que a la vez no tienen poblaciones en ambientes de bosque del Chaco Semiarido

y/o pastizales naturales.
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Tabla 1. Especies de aves mas afines a cada ambiente en la época reproductiva.

LADERAS SECAS

LADERAS HUMEDAS

PIEDEMONTE

Agelaioides badius
Aratinga acuticaudata
Asthenes baeri
Columbina picui
Empidonomus
aurantioatrocristatus
Euscarthmus meloryphus
Furnarius rufus
Molothrus rufoaxillaris
Nothoprocta cinerascens
Nothura darwinii

Nothura maculosa
Nystalus maculatus
Ortalis canicollis
Phacellodomus sibilatrix
Polioptila dumicola
Saltatricula multicolor
Sicalis flaveola
Sporophila caerulescens
Stigmatura budytoides
Synallaxis albescens
Veniliornis mixtus

Zenaida auriculata

Amazilia chionogaster
Arremon flavirostris
Myioborus brunniceps
Myiopagis viridicata
Pachyramphus validus
Phaeomyias murina

Pheucticus aureoventris

Agelaioides badius
Asthenes baeri

Chunga burmeisteri
Columbina picui
Coryphistera alaudina
Empidonomus
aurantioatrocristatus
Euscarthmus meloryphus
Furnarius cristatus
Furnarius rufus
Knipolegus striaticeps
Machetornis rixosa
Melanerpes cactorum
Molothrus rufoaxillaris
Myiopsitta monachus
Nothoprocta cinerascens
Nystalus maculatus
Ortalis canicollis
Polioptila dumicola
Poospiza torquata
Progne tapera
Pseudoseisura lophotes
Rhynchospiza strigiceps
Saltatricula multicolor
Sicalis flaveola
Sporophila caerulescens
Stigmatura budytoides
Synallaxis albescens
Tyrannus savana
Veniliornis mixtus
Xolmis irupero

Zenaida auriculata
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Tabla 2. Especies de aves mas afines a cada ambiente en la época no reproductiva.

LADERAS SECAS

LADERAS HUMEDAS

PIEDEMONTE

Agelaioides badius
Ammodramus humeralis
Aratinga acuticaudata
Asthenes baeri
Columbina picui
Embernagra platensis
Furnarius rufus
Myiopsitta monachus
Nothura maculosa
Ortalis canicollis
Polioptila dumicola
Poospiza torquata
Saltatricula multicolor
Sicalis flaveola
Stigmatura budytoides
Zenaida auriculata

Arremon flavirostris
Myioborus brunniceps
Sappho sparganura

Phaeomyias murina

Agelaioides badius
Aratinga acuticaudata
Asthenes baeri

Chunga burmeisteri
Columbina picui
Coryphistera alaudina
Eudromia elegans
Furnarius rufus
Lophospingus pusillus
Melanerpes cactorum
Mimus triurus

Molothrus rufoaxillaris
Myiopsitta monachus
Nothoprocta cinerascens
Nystalus maculatus
Ortalis canicollis
Phacellodomus sibilatrix
Polioptila dumicola
Poospiza torquata
Pseudoseisura lophotes
Saltatricula multicolor
Sicalis flaveola
Stigmatura budytoides
Vanellus chilensis
Veniliornis mixtus
Xolmis irupero

Zenaida auriculata

2.5 Categorias de abundancias

Para cada ambiente, se asigné a cada especie de ave una categoria de
abundancia, considerando su abundancia relativa expresada en porcentaje segun la

formula:
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AR(%)=[(ni/Nj)*100] donde,
ni= numero total de individuos de la especie i correspondiente a todos los puntos de conteo
del ambiente j.

Nj= numero total de individuos de todas las especies i del ambiente j.

El nimero de individuos de cada punto correspondié al promedio de individuos de
los 4 registros de conteo. En la bibliografia las clasificaciones de las abundancias en
categorias presentan diferentes rangos de porcentajes, asi como en el nimero de
categorias, y los criterios que se utilizan son arbitrarios. Por ejemplo, Echevarria et al.
(2011) definieron tres categorias: menores al 1 %, especies raras; del 1 al 10 %, especies
poco comunes; y mayores al 10 %, especies comunes. De haber seguido esta
clasificacion para el presente trabajo, s6lo se hubiese tenido en la categoria mas alta a 2
especies mas afines a LH, una en cada época, y ninguna para el resto de los ambientes,
imposibilitando cualquier tipo de analisis para los propdsitos de esta tesis. Por su parte,
Verea et al. (2000) definieron solamente dos categorias para la abundancia: 1) menor al
2%, especies raras, y 2) superior al 2%, especies comunes; tampoco se siguié a esta
clasificacion porque se trabajé con 3 categorias. Por lo tanto, se definié para esta tesis de
acuerdo con los valores de porcentajes obtenidos, tanto para la época reproductiva como
no reproductiva de las aves, agrupar a las especies en las siguientes categorias de

abundancias:

- Al. Abundancias bajas (abundancias relativas < 1%).
- A2. Abundancias medias (abundancias relativas entre 1 - 2,99%).

- A3. Abundancias altas (abundancias relativas = 3%).

Para la evaluacion de las predicciones P2 y P3, se trabaj6 solamente con las

especies mas afines a cada ambiente de cada una de estas categorias.

2.6 Analisis de datos

2.6.1 Métricas del paisaje

Los resultados de la aplicacién de métodos cuantitativos en Ecologia del Paisaje se

agrupan en lo que se denomina métricas del paisaje. Son aplicables a un triple nivel
(McGarigal y Marks, 1995):



CORIA, O.R.: Evaluacién de tres modelos de la Teoria de Metacomunidades... 30

- A nivel de parche. Los calculos se aplican a cada parche individualmente. Este
nivel es adecuado para determinar, por ejemplo, cual parche tiene la forma mas

irregular de todos los representados.

- A nivel de clase. Los céalculos se aplican a cada conjunto de parches de la misma
clase, es decir, en aquéllos que representan el mismo tipo de uso del suelo, habitat,

u otros.

- A nivel de paisaje. Los célculos se aplican al conjunto del paisaje, es decir, a todos
los parches y clases a la vez. El resultado informa, por ejemplo, el grado de

heterogeneidad del conjunto del area que se ha cuantificado.

Las métricas aportan interesantes datos numéricos sobre la composicion y
configuracion espacial. Composicion se refiere a la variedad y abundancia de tipos de
parches sin considerar sus caracteristicas espaciales o su localizacion. En cambio
configuracion espacial se refiere a las caracteristicas como posicién y orientacion de los
parches dentro de una clase o paisaje. Dependiendo del objetivo de estudio, pueden ser

necesarios uno o varios de los niveles de métricas (McGarigal, 2002).

En este estudio se obtuvieron para cada punto de muestreo 5 métricas, so6lo a
nivel de clase, porque se necesitd analizar por tipos de habitats. Estas variables se
utilizaron como parte de las predictoras en los analisis multivariados (ver punto 2.6.3). Si
bien los tres ambientes considerados son continuos y forman parte del mismo paisaje, se
definieron como parches discretos a cada ambiente (ver Anexo 3) para obtener de cada
uno de ellos 4 métricas a nivel de paisaje (Tabla 3), s6lo como informacion
complementaria necesaria para apoyar algunos puntos de la discusion. De los 5 tipos de
métricas en total, 2 son de composicion (Numero de Parches e Indice de
Heterogeneidad) y 3 de configuracion espacial (Area de Clase, indice de Forma y

Porcentaje de Adyacencias Comunes).

Para el célculo de las métricas (Figura 7) se utiliz6 el software Fragstats 3.4
(McGarigal et al., 2002), considerado el mas completo en lo que se refiere a la diversidad

y capacidad de métricas del paisaje.
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Tabla 3. Métricas del paisaje utilizadas.

METRICA SIGNIFICADO
Area de Clase | Es el area de cada clase expresada en hectareas.

Es la cantidad de parches que posee una determinada clase.

Numero de
Parches
Representa la abundancia proporcional de cada tipo de clase dentro
de cada punto de conteo. El valor es 0 cuando el area considerada
indice de contiene solamente una clase (no hay diversidad). El indice se
Heterogeneidad | incrementa a medida que aumenta el nimero de clases, o si la
de Shannon- o . 3 . i )
Wiener distribucién proporcional del area de interés entre los tipos de clases

se hace mas equitativa. Su férmula es H’ = Xpi*In pi, donde pi es la

proporcion del area analizada que ocupa una determinada clase.

Estd fundamentado en las caracteristicas de forma de los
fragmentos. Se basa en la relacién entre area y perimetro. En este
. estudio se obtuvo en el software: “Mean Shape Index” que calcula la
Indice de Forma

forma media a nivel de clase. Adquiere valor = 1. Es igual a 1
cuando el parche es cuadrado e incrementa a medida que el parche

se vuelve mas irregular.

Representa la proporcién de adyacencias entre parches de igual
] clase sobre el total de adyacencias. Es un indicador del grado de
Porcentaje de y i
Adyacencias fragmentacion. Se expresa en % y varia entre 0-100, a mayor valor

Comunes se incrementa las proporciones de adyacentes, por lo tanto se

considera menor la fragmentacion.

Nota: Todas estas métricas se obtuvieron para cada punto de muestreo a nivel de clase, y las Ultimas
4 también para cada ambiente a nivel de paisaje.

La digitalizacién se realizd creando un solo tema y usando poligonos para cada una
de las clases. En el mismo Arc View 3.2 se transform6 con resolucion de 1x1 m todo el
tema al formato “Grid”, luego se cortaron las areas de cada punto de conteo y los
respectivos ambientes, para poder ser ingresados al software Fragstats 3.4. El apoyo
visual con las imagenes fusionadas fue importante para la digitalizacion a escala de
paisaje, y para una digitalizacion éptima de cada punto de conteo fue importante el

conocimiento in situ por parte del autor. Para definir cada clase (Figura 8) se considero:

- Bosque: area con presencia de los estratos alto y/o superior.

- Fachinal: area con predomino de especies del estrato medio y ausencia de los

estratos altos y superior.
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- Claro: éarea rodeada de bosque, con predomino de herbaceas y ausencia del

estrato medio, alto y superior. Generada por accion antropica.

- Claro Rocoso: area con superficie de rocas rodeada de bosque. Ausencia de

cobertura de vegetacion.
- Suelo Desnudo: area sin ningun tipo de cobertura.
- Cultivo: area con sembrados, principalmente huertas.
- Edificacidn: construcciones antrépicas, principalmente viviendas.

- Pastizal: area dominada por el estrato inferior con presencia de matas de pastizal

natural, y con ausencia de los estratos alto y superior.

- Agua: superficies destinadas a represas.

Obtencion de Imagenes LANDSAT5
TM, LIS3 y Pancromatica HRC
Fuente: www.inpe.br/

JL Obtencion de imagen de

Google Earth Pro

Unién de bandas y transformacién
de coordenadas al sistema Gauss \1,
kruger. Recorte de area de estudio

Georreferenciacion

v v

Fusion de las imagines Apoyo visual Digitalizacion con Arc View 3.2
multiespectrales con la >
Pancromatica HRC \1,

Obtencion de las métricas del
paisaje con FRAGSTAT 3.4

Figura 7. Pasos generales realizados para la obtencién de las métricas del paisaje.

En total fueron digitalizadas 7 tipos clases para el Piedemonte, 3 para la Vertiente
Oriental (ambiente mas humedo) y 5 para la Vertiente Occidental de la sierra (ver Anexo
3). Se calcularon a nivel de clase para cada punto de conteo las métricas
correspondientes, obteniéndose un total de 33 variables considerando los 3 ambientes
(ver Anexo 4). En ningun punto de conteo de la Vertiente Oriental participé la clase
“Fachinal” que se sitia en la cima de la sierra de esa vertiente que continda hacia las

Laderas Secas; si tuvo participacion a nivel de paisaje, de esta manera se reflejé s6lo a


http://www.inpe.br/
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las Laderas Humedas vinculado al disefio de interés de este estudio. Tampoco participo
la clase “Agua” en ningun punto de conteo, si a nivel de paisaje. Lo mismo ocurrié para la

clase “Suelo Desnudo” en Laderas Secas.

d)

Figura 8. Imagenes fotograficas de algunas de las clases digitalizadas con Arc View 3.2. a)
Claro en el piedemonte. b) Alternancia entre pastizal y fachinal en Ladera Seca. c) Claro
rocoso en Ladera Himeda. d) Suelo desnudo en el Piedemonte.

2.6.2 Ordenamiento, diversidad beta y heterogeneidad ambiental

En este punto se explica como se determind el ordenamiento de las unidades de
muestreo, la diversidad B de la metacomunidad completa de aves y el grado de
heterogeneidad ambiental, necesarios para evaluar la correspondencia de la estructura
de la metacomunidad con los modelos abordados (predicciones P1 de las hipoétesis; ver
punto 1.5). También se explica como se evalud la diversidad B para los grupos de

especies mas afines a cada ambiente (predicciones P2 de las hipétesis).

Se tom6 como referencia el trabajo de Anderson et al. (2011), quienes proponen en

funcion del objetivo de estudio y el disefio de muestreo, los andlisis apropiados para
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evaluar la diversidad B (en términos generales: indices clasicos y métodos multivariados);

ellos separan claramente 2 conceptos relacionados al término “diversidad 3”:

1. Recambio de especies (turnover) (recambio direccional): mide el cambio en la
composicion de especies entre comunidades desde una unidad de muestreo a otra

a lo largo de un gradiente ambiental, espacial o temporal.

2. Variacion (variation) (recambio no direccional): mide el cambio en la
composicion de especies entre comunidades entre un conjunto de unidades de la
muestra dentro de una amplitud espacial o temporal, o dentro de una determinada

categoria de un factor (tal como un tipo de héabitat o tratamiento experimental).

Metacomunidad completa de aves

Para determinar el ordenamiento de las unidades de muestreo, la diversidad 8 de la
metacomunidad y el grado de heterogeneidad ambiental, se opt6 por el “Ordenamiento
con Analisis Indirecto” (tipo de analisis V2 en Anderson et al. (2011) del concepto 2). Este
es un tipo de analisis multivariado que permite visualizar patrones en graficos de
ordenamientos, en base a medidas de similitudes aplicados al set de datos
multivariantes. Por lo tanto, examina la posible relacién de la variable respuesta frente
una o a varias variables independientes (temporales, espaciales o ambientales). Esto
permitié evaluar las segregaciones que establecen las predicciones OE-P1, EM-P1 y MN-
P1. También posibilité evaluar la diversidad 8 con més de dos ambientes a la vez, lo cual
fue adecuado para el disefio de este estudio. De la amplia variedad de métodos
especificos que existen para este tipo de analisis (Anderson et al., 2011), se opté por el
“Analisis de Correspondencia sin Tendencias” (Detrended Correspondence Analysis,
DCA) debido a que se necesité de una clasificacion de la diversidad beta para poder

evaluar las predicciones.

El estadistico “Longitud de Gradiente” (LG) que se obtiene con el DCA mide el
recambio de especies entre comunidades (Lep$ y Smilauer, 2003). Para la propuesta de
clasificacion de la diversidad B se tomé como referencia el rango de LG 3-4 que
corresponde a una zona intermedia entre la respuesta lineal y unimodal de las especies

(Lep$ y Smilauer, 2003). También se utiliz6 el DCA con las variables de habitat para
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evaluar el grado de heterogeneidad ambiental. Ambas se clasificaron como baja, media y
alta (Figura 9).

LG «— 3 4 —»
Baja Media Alta

Figura 9. Clasificacion de la diversidad beta
y la heterogeneidad ambiental de acuerdo al
estadistico LG: Baja (LG<3; rojo), Media
(LG: 3-4; naranja) y Alta (LG>4, verde).

Cuando se visualiz6 segregacion de los ambientes en el diagrama de
ordenamiento, para poder discernir si la metacomunidad de aves se correspondi6 con el
modelo de OE o EM, se establecieron relaciones entre la diversidad beta y el grado de
heterogeneidad ambiental (Tabla 4) (ver detalles en el punto 1.4.1).

Tabla 4. Combinaciones de la relacién entre la diversidad beta y el
grado de heterogeneidad ambiental, para poder discernir
correspondencia de la metacomunidad de aves con los modelos
OE y EM; LG: Baja (LG<S3; rojo), Media (LG: 3-4; naranja) y Alta
(LG>4, verde).

COMBINACIONES CORRESPONDENCIA

Heterogeneidad ambiental

Diversidad beta

\ \ D ORDENAMIENTO DE

Heterogeneidad ambiental ESPECIES
i | |

Diversidad beta

Heterogeneidad ambiental

Diversidad beta

\ EFECTO DE MASA

Heterogeneidad ambiental

Diversidad beta

Como informacion complementaria para apoyar algunos puntos de la discusion,
también se aplicé esta modalidad para evaluar la diversidad beta, por un lado, al grupo de
especies de aves “multi-habitat’, y por otro lado, al grupo de especies de aves mas afines
a cada ambiente; para ambas épocas y considerando los tres ambientes. Por Gltimo, para

complementar la interpretacion de los graficos de ordenamientos de la metacomunidad
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completa de aves, se aplico el “indice de Disimilitud de Jaccard” para ambas épocas y
combinaciones de ambientes considerados (LS-LH / LH-P / LS-P). El indice mencionado

es el mismo que se explica en el siguiente punto.

Modalidad de especies de aves mas afines a cada ambiente

Para obtener la diversidad 8 de las categorias de abundancias de acuerdo con la
modalidad especies de aves mas afines a cada ambiente, se utilizé el tipo de andlisis T1
del concepto 1 de Anderson et al. (2011). Este analisis mide el recambio de especies
entre dos ambientes. Es adecuado para esta modalidad porque se necesité evaluar la
dindmica de las especies entre los ambientes LS-LH y LH-P. Se calcul6 el recambio de

especies mediante el “indice de Disimilitud de Jaccard” (Ja= 1 - Js), siendo:

Js=(C)/(a+b-C) donde,
a = numero de especies en el ambiente A.
b = nimero de especies en el ambiente B.

C = nimero de especies presentes en ambos ambiente Ay B.

Es un indice cualitativo que mide diferencias en la presencia o ausencia de
especies. No se consideré un indice cuantitativo que incorpora las abundancias, porque
s6lo interesd captar las diferencias entre estos grupos (con diferencias sustanciales en
abundancias) en base al numero de especies compartidas entre los ambientes, por lo
tanto, haber considerado datos de abundancias en los calculos hubiesen generado ruido.
Se eligié a Jg porque su rango de valor va desde cero (0) cuando los dos ambientes
comparten todas las especies, hasta uno (1) cuando no hay especies compartidas, lo cual
permiti6 hacer una clasificacion de la diversidad  que se necesitdé para este estudio, y
como no se encontré ninguna referencia de clasificacion sobre este indice, se propuso la

siguiente:

- Muy alta: 0,90-1
- Alta: 0,6-0,89

- Media: 0,40-0,59
- Baja: 0,10-0,39

- Muy baja: 0-0,09
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De acuerdo con las predicciones P2 de las hipétesis, se aplico este indice para
comparar la diversidad beta entre las categorias de abundancias, por un lado,

combinando los ambientes LS-LH, y por otro lado, combinando LH-P.

2.6.3 Analisis de correlacién de las aves con los factores locales

Para evaluar las correlaciones de las abundancias de las especies de aves con los
factores ambientales, se aplico el “Andlisis de Gradiente Directo” porque permite
relacionar multiples variables respuestas con una o multiples variables predictoras (Lep$

y Smilauer, 2003). Se lo llevo a cabo para:

- Evaluar las predicciones de correlacion OE-P3, EM-P3 y MN-P3, correspondiente a

la modalidad especies de aves mas afines a cada ambiente.

- Determinar los factores locales que explicaron la diversidad f de metacomunidad

completa de aves.

Previamente se realizé el “Andlisis de Correspondencia sin Tendencias” (Detrended
Correspondence Analysis, DCA) para conocer la longitud del gradiente de la variabilidad
de los datos, valor que permite decidir si es conveniente realizar un “Analisis Canonico de
Correspondencias” (Canonical Correspondence Analysis, CCA) o un “Andlisis de
Redundancia” (Redundancy Analysis, RDA). Si el valor del gradiente es <3 se
recomienda llevar a cabo un RDA, si es >4 un CCA, y si se encuentra entre 3-4 ambos
métodos de ordenamiento trabajan razonablemente bien. En todos los casos en que se
llevd a cabo un CCA, se optd por mostrar los graficos mediante un “Analisis de
Correspondencia Canénico Restringido” (DCCA), porque no presentan efecto de arco
(Lep$ y Smilauer, 2003). Todos los andlisis fueron realizados con el programa CANOCO
4.56 (Ter Braak y Smilauer, 2002).

Se establecieron como variables respuestas a las abundancias relativas de cada
especie de ave. Las variables predictoras estuvieron vinculadas a la composicion y
estructura de la vegetacion, métricas del paisaje y a la altitud. La suma del nUmero de
variables predictoras fue de 102 para los ambientes de Laderas Secas-Laderas
Humedas, 119 para Laderas Himedas-Piedemonte, y en total para los tres ambientes de
125 (ver Anexo 7).
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Debido a que la cantidad de variables predictoras originales excede notablemente
al nimero de variables respuestas (Tabla 5), lo cual por regla general no es
recomendable para el andlisis, se recurri6 a disminuir la cantidad de variables
independientes llevando a cabo un “Analisis de Gradiente Directo” de vegetacion, con el
objetivo de obtener los valores de cada unidad de muestreo correspondientes a los dos
primeros ejes candnicos. Estos valores resumen la variabilidad de la vegetacion y pueden
ser utilizados como proxy (Lep$ y Smilauer, 1999) de todas las variables vinculadas a la
flora (composicion y estructura). EI nombre de estos valores puede variar segun el
software, en CANOCO 4.56 se llaman especificamente “Sample scores”. A continuacion
se detallan los fundamentos y pasos seguidos para esta modalidad de reduccion del

nuamero de variables predictoras:

1. Analisis de Gradiente Directo de plantas. Se utiliz6 como variables respuestas a
las densidades absolutas de cada especie de planta y como variables predictoras
a las variables de estructura de vegetacion, métricas del paisaje y altitud. Esto se
fundamenta porque existe vinculacion entre las caracteristicas estructurales de la
vegetacion con su composicién, asi como las métricas del paisaje y la altitud
pueden influir en las abundancias y presencia de las especies de plantas. Este

andlisis se realiz6 especificamente para cada combinacion de ambientes

abordados.

2. Valores “Sample scores” como variables proxy E1y E2. En funcion del analisis
llevado a cabo en el paso 1, se conformaron con los valores “Sample scores” dos
nuevas variables denominadas para la presente tesis como proxy E1y E2. Estos
valores fueron extraidos del “archivo .SOL” de la salida de CANOCO 4.56 (ver

ejemplo en la Figura 10).

3. Matriz definitiva de las variables predictoras. Esta matriz fue la que se
confronté con la matriz de las abundancias de aves, y se conformé con las dos
variables proxy E1 y E2 (que contienen la informacién de la variabilidad de la
estructura y composicion de la vegetacion), las métricas del paisaje vy la altitud (ver

ejemplo en la Figura 11).

De esta manera, se logro reducir considerablemente el nUmero de variables para
cada combinaciébn de ambientes que se necesitdé analizar (Tabla 5). Las variables

ambientales fueron estandarizadas y las variables dependientes transformadas
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logaritmicamente con el programa CANOCO 4.56, que provee una transformacion flexible
mediante la férmula Y=log(A*y+1). Debido a los valores bajos de abundancias relativas
(rango de 0-0,1) de muchas especies de aves, se opté por usar el valor 10 para A en la
formula, de acuerdo a lo sugerido por Lep$ y Smilauer (2003). La significacién de los ejes
y de cada variable seleccionada se realiz6 mediante el test de permutacién de Monte
Carlo modelo completo (cuando fue posible) o la prueba de modelo reducido (999,
p<0,05). De los tipos de permutaciones disponibles en el programa CANOCO 4.56, se
utilizé la “Cuadricula Espacial Rectangular’ (“Rectangular Spatial Grid”) porque fue la que
mejor se adecud al disefio de muestreo de este trabajo. Para obtener la proporcién de la
composicion de las especies explicada por las variables ambientales se dividié la
“Sumatoria de Autovalores Canoénicos” sobre la “Sumatoria de Autovalores” (total de

variacion de las variables respuestas), multiplicado por 100 para expresar en porcentaje.

wCanoImp produced data file
RDA canonical axes:
Cent. /stand.
Loo_tran=formation

Variables proxy E1 y E2 Ejes candnicos

|samp: sample scores| ’
o~ L

N NAME KAX]:) (sz) A3 x4 |
EIG 0.2661 0.1327 0. 0804 0.0760

1 LHL -0.1984 -0.3329 -1.3115 -0.2828
2 LH2Z -0.8534 -0.5327 0.3677 -0.7162
3 LH3 -0. 8408 -0.9631 -1.0783 0.3570
4 LH4 -0.8341 -0.5616 -0.0758 -1.95486
5 LH5 -0.7284 -0.4300 -0.9505 -1.2362
a LHE -0.6792 -0.6304 -0.3179 -0.3522
7 LH7 -1.1419 -0.3312 0.7640 -0.3705
& LHE -1.04286 -0.0492 1.2208 -0.8229
a9 LHS -0.9337 -0.0251 0.4911 2.4156
10 LH10 -1.2723 0.0915 0.0216 1.8100
11 LH11 -1.2014 1.5005 -0.3611 1.0497
12 L5l 0.4090 -1.5965 -0.8135 0.9572
13 L52 1.0532 -0. 8442 -1.1511 0.6675
14 L53 1.6800 -0.4327 -1.5807 -0.1333
15 Ls54 1.4441 -0.4458 -0.1540 -0.6623

Unidades de muestreo Sample scores

Figura 10. Vista parcial de la tabla que contiene los valores “Sample
scores” en el “archivo .SOL” del programa Canoco 4.56.

Tabla 5. NUumeros de las variables predictoras originales,

dependientes, para todas las combinaciones de ambientes. ER:

época no reproductiva.

COMBINACIONES
DE AMBIENTES

predictoras definitivas y
época reproductiva; EnR:

NUMERO DE VARIABLES

Predictoras Predictoras Dependientes | Dependientes
originales definitivas (ER) (EnR)
LS-LH-P 125 36 104 79
LS-LH 102 20 29 20
LH-P 119 32 38 31
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Variables proxy Métricas del paisaje
((1)  (E2] ALT NPB NPCLR NPP NPF
lH1  -0,1984 -0,3329 522 1 2 0 0

LlH2  -0,8534 -0,5327 527
LH3  -0,8408 -0,9631 541
LH4  -0,8341 -0,5616 551
LHs  -0,7284 -0,4300 572
LlH6  -0,6792 -0,6304 536
LH7  -1,1419 -0,3312 552
LH8  -1,0426 -0,0492 573
LH9  -0,9337 -0,0251 542
LH10 -1,2723 0,0915 567
LH11 -1,2014 1,5005 644
Ls1 0,4090 -1,5965 575
Ls2 1,0532 -0,8442 578
Ls3 1,6800 -0,4327 534
Ls4 1,4441 -0,4458 599

= R e e N N R
OO0 90 00 0 R NS E WM
T A == =-R=NE=-RE=-RE =R =-R=NE=]
T N N === N=-RE=-RE=-R=-RE=RI=]

Figura 11. Vista parcial de una matriz definitiva de las
variables predictoras. Se observan en la segunda y
tercer columna los valores “Sample scores” extraidos de
la tabla mostrada en la figura 9, asignados a cada unidad
de muestreo (primera columna). ALT: altitud.
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3.1 Riqueza de aves

3. RESULTADOS

Se registr6 en los puntos de muestreo de los tres ambientes y ambas épocas

(reproductiva y no reproductiva), un total de 118 especies de aves, pertenecientes a 14

6rdenes y 33 familias. El total de especies para la época reproductiva fue de 104 y para la

época no reproductiva de 79. En ambas épocas, el Piedemonte (P) albergd la mayor

riqueza especifica, seguido por las Laderas Secas (LS), siendo las Laderas Humedas

(LH) el ambiente con la menor cantidad de especies detectadas. Para ambas épocas se

registré6 un mayor numero de especies que hacen uso exclusivo de P (Tabla 6).

Tabla 6. Riquezas especificas de aves. T: total; Af: mas afines a cada ambiente; Ex:

exclusivas.
LADERAS
LADERAS SECAS i PIEDEMONTE
HUMEDAS
T Af Ex T Af Ex T Af Ex
Epoca
_ 67 22 11 40 7 12 76 31 23
reproductiva
Epoca no
_ 49 16 6 32 4 6 62 27 22
reproductiva
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3.2 Mecanismos principales

Tanto en la época reproductiva como no reproductiva, la estructura de la
metacomunidad completa de aves se correspondié con el modelo de “Ordenamiento de
Especies”. Los “Andlisis de Correspondencia sin Tendencias” (Detrended
Correspondence Analysis, DCA) llevados a cabo (ver punto 2.6.2), mostraron que los
ordenamientos de las unidades de muestreo de acuerdo con las especies de aves
tuvieron segregaciones moderadas entre los ambientes (Figuras 12a y b). Por lo tanto, se
evidencié la existencia del componente respuesta del nicho sintético. Estos resultados
permitieron descartar al “Modelo Neutral”, el cual no reconoce la existencia de nicho.
Como los modelos “Ordenamiento de Especies” y “Efecto de Masa” incorporan el efecto
local en sus explicaciones, para discernir la correspondencia de la metacomunidad de
aves con uno u otro modelo, se recurri6 a evaluar la relacion entre el grado de

heterogeneidad ambiental y la respuesta de la diversidad beta asociada.
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Figura 12. Diagramas de ordenamientos DCA de los
puntos de muestreos con todas las especies de aves de
los tres ambientes y para ambas épocas. LS: Laderas
Secas; LH: Laderas Himedas; P: Piedemonte.
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Los valores de las longitudes de los gradientes se ubicaron en el rango 3-4
(diversidad beta media) (Tablas 7 y 8).

Tabla 7. Resumen DCA de la Metacomunidad completa de aves. Epoca reproductiva.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,544 | 0,114 | 0,090 | 0,052 2,244
Longitud del gradiente 3,295 | 1,608 | 1,578 | 1,257

Porcentaje acumulado de la variancia 243 | 294 | 33,4 | 357

de especies

Sumatoria de Autovalores 2,244

Tabla 8. Resumen DCA de la Metacomunidad completa de aves. Epoca no reproductiva.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,537 | 0,175 | 0,124 | 0,077 2,678
Longitud del gradiente 3,171 | 1,919 | 2,148 | 1,403

Porcentaje acumulado de la variancia 20,1 | 26,6 | 31,2 | 34,1

de especies

Sumatoria de Autovalores 2,678

El ambiente LH mostré6 mas similitud con el ambiente LS que con P respecto a la
avifauna, siendo notable la separacion acentuada entre este Gltimo ambiente y LH.
Ademas, el ambiente LS fue mas similar a P que a LH (Figura 12; Tabla 9).

Tabla 9. indice de Disimilitud de Jaccard para ambas épocas y
combinaciones de ambientes.

COMBINACIONES EPOCA EPOCA NO
DE AMBIENTES | REPRODUCTIVA | REPRODUCTIVA
LS-LH 0,68 0,55
LH-P 0,75 0,73
LS-P 0,45 0,48

Considerando los tres ambientes, las especies de aves “multi-habitat” para ambas
épocas mostraron una diversidad B baja, mientras que las especies de aves mas afines a
cada ambiente una diversidad B alta (Tabla 10; ver todos los resimenes DCA en Anexo
5).

Tabla 10. Total de especies de aves “multi-habitat” y mas afines a cada ambiente, y sus
Longitudes de Gradientes (LG) para ambas épocas considerando los tres ambientes.

. EPOCA NO
GRUPOS DE ESPECIES EPOCA REPRODUCTIVA REPRODUCTIVA
Total LG Total LG
Especies “multi-habitat” 62 2,557 45 2,553
Espe_C|es mas afines a cada 42 4.779 34 4.814
ambiente
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Los ordenamientos de las unidades de muestreo de acuerdo con las variables
ambientales (Figuras 13a y b), mostraron para ambas épocas una heterogeneidad
ambiental baja, con longitudes de gradientes <3 (Tablas 11 y 12). Se evidencié para

ambas épocas, que LH presenté un menor contraste con LS que con P.
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Figura 13. Diagramas de ordenamientos DCA de los puntos de

muestreos con todas

las variables ambientales de

ambientes y para ambas épocas. LS: Laderas Secas; LH: Laderas
Humedas; P: Piedemonte.

los tres
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Tabla 11. Resumen DCA de las variables ambientales. LS-LH-P. Epoca reproductiva.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,260 | 0,068 | 0,058 | 0,028 1,107
Longitud del gradiente 1,875 | 1,534 | 1,201 | 1,132

Porcentaje acumulado de la variancia 235 | 29,6 | 348 | 37,3

de especies

Sumatoria de Autovalores 1,107

Tabla 12. Resumen DCA de las variables ambientales. LS-LH-P. Epoca no reproductiva.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,263 | 0,069 | 0,052 | 0,033 1,123
Longitud del gradiente 1,914 | 1,462 | 1,396 | 1,050

Porcentaje acumulado de la variancia 234 | 29,6 | 34,2 37,2

de especies

Sumatoria de Autovalores 1,123

El ambiente LS se ubic6 como un intermedio entre LH y P, y mostr6, aunque
levemente, un menor contraste con LH que con P. Esto también se reflejé en los valores
de las longitudes de gradientes obtenidos para las diferentes combinaciones de
ambientes, y mostraron para todos los casos una heterogeneidad ambiental baja (Tabla
13; ver resumenes DCA en el Anexo 6).

Tabla 13. Longitudes de gradientes para ambas épocas y
combinaciones de ambientes de acuerdo con las variables
ambientales.

COMBINACIONES
DE AMBIENTES LONGITUD DE GRADIENTE
Epoca Epoca no
reproductiva reproductiva
LS-LH 1,503 1,538
LH-P 1,854 1,877
LS-P 1,660 1,710

Los resultaron expuestos sobre la modalidad metacomunidad completa, mostraron
gue tanto en la época reproductiva como no reproductiva, los ambientes tuvieron
segregaciones moderadas de acuerdo con las especies de aves, y que la heterogeneidad
ambiental fue baja con una respuesta media de la diversidad 3 de aves (Figura 14). Esto
fue consistente con el modelo de “Ordenamiento de Especies” (OE) (Prediccion OE-
P1). Los mecanismos de dispersion establecidos por el “Efecto de Masa” no fueron
suficientes para contrarrestar el efecto local de OE. Por lo tanto, los mecanismos
principales determinantes de la estructura la metacomunidad completa de aves,
correspondieron al efecto local que generaron las caracteristicas diferenciales de los
hébitats. En el siguiente punto se muestran las variables ambientales significativas que

explicaron la diversidad f.
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Heterogeneidad ambiental

Diversidad beta
| | | |

Figura 14. Relacion entre la diversidad B de la
metacomunidad completa de aves y el grado de
heterogeneidad ambiental, que permitié discernir
correspondencia de la metacomunidad de aves entre
los modelos OE y EM; LG: Baja (LG<3; rojo), Media
(LG: 3-4; naranja).

3.2.1 Factores locales determinantes

Se llevd a cabo el “Andlisis de Gradiente Directo” (ver punto 2.6.3) para conocer
cuales fueron las variables ambientales que explicaron la diversidad B de la
metacomunidad completa de aves. De acuerdo con los valores de las longitudes de
gradientes (LG) (Tablas 7 y 8), tanto para la época reproductiva como no reproductiva de
las aves, se realiz6 el “Andlisis de Redundancia” (Redundancy Analysis, RDA) (Figuras
15y 16; Tablas 14 y 17).

Para la obtencién de las variables proxy E1 y E2 que contienen la variabilidad de la
vegetacion (composicion y estructura) (ver punto 2.6.3), se llevaron a cabo andlisis RDA
para ambas épocas (LG=2,883). Para los analisis mostrados en las figuras 15 y 16, tanto
para la composicién como para la estructura de la vegetaciéon, fueron consideradas como
relevantes las tres variables que tuvieron los valores mas altos de correlacion con los
proxy E1y E2, siempre superiores a 0,6 o inferiores a -0,6. En los Anexos 8, 9, 10, 11, 12
y 13 se muestran estas correlaciones para todas las variables de composicion vy

estructura de la flora.

En la época reproductiva fueron 7 las variables ambientales significativas (p<0,05)
(Figura 15; Tabla 14); las variables proxy de vegetacion E1 y E2 mostraron 9 variables

relevantes de composicion (Tabla 15), y 6 de estructura (Tabla 16).
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Figura 15. Andlisis RDA de la metacomunidad completa de aves. Gréafico entre
puntos de muestreo de los tres ambientes y las variables ambientales
significativas (p<0,05) (vectores rojos). E1: variable proxy de vegetacién
(Tablas 15 y 16; ver Anexos 8 y 9); ISH: indice de Heterogeneidad de
Shannon-Wiener; E2: variable proxy de vegetacion (Tablas 15 y 16; ver Anexos
10 y 11); ATL: Altitud; IFCLR: indice de Forma del Claro Rocoso; PACCLR:
Porcentaje de Adyacencias Comunes del Claro Rocoso; ACCLR: Area de
Clase del Claro Rocoso. LS: Laderas Secas; LH: Laderas Humedas; P:

Piedemonte.

Tabla 14. Resumen RDA para la época reproductiva. Metacomunidad completa de aves.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,279 | 0,118 | 0,067 | 0,039 1
Correlacién Especies-Variables 0,968 | 0,942 | 0,898 | 0,891
Ambientales
Porcentaje acumulado de la variancia:
Especies 27,9 39,7 46,4 50,3
Especies-Variables Ambientales 48,8 | 69,4 | 81,2 88
Sumatoria de Autovalores 1
Sumatoria de Autovalores Candnicos 0,572
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Tabla 15. Variables de composicién de la flora con valores mas altos
de correlacién con los proxy E1 y E2, superiores a 0,6 e inferiores a -
0,6. Valido para ambas épocas. Metacomunidad completa de aves.

El E2
Solanum argentinum (0,7958) Acacia aroma (0,8569)
+ | Castela coccinea (0,7613) Aloysia gratissima (0,6912)
Lippia turbinata (0,7374) Schinus sp. (0,6245)

Ruprechtia apetala (-0,8435)
- | Acalypha lycioides (-0,8114) Sin variables relevantes
Caesalpinia paraguariensis (-0,8034)

Tabla 16. Variables de estructura de la vegetacion con valores mas altos de correlacion
con los proxy E1 y E2, superiores a 0,6 e inferiores a -0,6. Epoca reproductiva.
Metacomunidad completa de aves.

El E2

Altura del Estrato Inferior (0,7093)
Cobertura del Estrato Inferior (0,6189)

+| Sin variables relevantes

Rango de Cobertura del Estrato Superior (-0,6602)
- | Rango Densidad de Lianas (-0,6125) Cobertura del Estrato Alto (-0,6222)
Densidad de Lianas (-0,6047)

El test de Monte Carlo mostr6 que las 7 variables ambientales de la figura 15
explicaron de manera significativa el 57,2%* de la varianza (F=4,764; p=0,0010). El

primer eje candnico también fue significativo (F=9,664; p=0,0010).

En la época no reproductiva fueron 6 las variables ambientales significativas
(p<0,05) (Figura 16; Tabla 17); las variables proxy de vegetacién E1 y E2 mostraron 9

variables relevantes de composicion (Tabla 15), y 6 de estructura (Tabla 18).

El test de Monte Carlo mostr6 que las 6 variables ambientales de la figura 16
explicaron de manera significativa el 49,4% de la varianza (F=4,235; p=0,0010). El primer

eje canonico también fue significativo (F=8,592; p=0,0010).

! Se calculé mediante la division entre la Sumatoria de Autovalores Candnicos sobre la Sumatoria de
Autovalores multiplicado por 100. Valido también para la figura 16.
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Figura 16. Andlisis RDA de la metacomunidad completa de aves.
Grafico entre puntos de muestreo de los tres ambientes y las
variables ambientales significativas (p<0,05) (vectores rojos). E1:
variable proxy de vegetacion (Tablas 15 y 18; ver Anexos 8 y 12);
ISH: indice de Heterogeneidad de Shannon-Wiener; E2: variable
proxy de vegetacion (Tablas 15 y 18; ver Anexos 10 y 13); PACP:
Porcentaje de Adyacencias Comunes del Pastizal; NPP: Numero
de Parches del Pastizal; PACCLR: Porcentaje de Adyacencias
Comunes del Claro Rocoso; LS: Laderas Secas; LH: Laderas
Humedas; P: Piedemonte.

Tabla 17. Resumen RDA para la época no reproductiva. Metacomunidad completa de aves.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,248 | 0,095 | 0,049 | 0,045 1
Correlacion Especies-Variables 0,96 | 0,891 | 0,835 | 0,855
Ambientales
Porcentaje acumulado de la variancia:
Especies 24,8 34,4 39,3 43,7
Especies-Variables Ambientales 50,3 | 695 | 79,4 | 88,5
Sumatoria de Autovalores 1
Sumatoria de Autovalores Candnicos 0.494

Tabla 18. Variables de estructura de la vegetacion con valores mas altos de correlacion
con los proxy E1 y E2, superiores a 0,6 e inferiores a -0,6. Epoca no reproductiva.
Metacomunidad completa de aves.

El E2

] ] Altura del Estrato Inferior (0,7613)
Sin variables relevantes ]
+ Cobertura del Estrato Inferior (0,6611)

NuUmero de Estratos (-0,6674)

Rango de Cobertura del Estrato Superior (-0,6602) Cobertura del Estrato Alto (-0,6222)
Rango Densidad de Lianas (-0,6125)
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Los resultados expuestos sobre las correlaciones, mostraron que los factores
locales relevantes para la avifauna del ambiente Laderas Humedas, a diferencia de las
Laderas Secas y el Piedemonte, estuvieron vinculados a un ambiente mas homogéneo,
con un bosque de estructura vertical mas compleja, y composicion de flora mas similar a
un bosque de Yungas y/o Chaco Serrano. La altitud estuvo positivamente asociada a los
ambientes LS y LH. Si bien LS y P fueron los mas heterogéneos, el primero se diferenci6

por mostrar al pastizal como clase relevante para la avifauna.

3.3 Mecanismos internos

Con las especies mas afines a cada ambiente agrupadas por categorias de
abundancias, se evaluaron predicciones de diversidad {3, y de correlaciones de las aves
con los factores locales, predicciones P2 y P3 respectivamente (ver punto 1.5). Se
analiz6 la dinAmica de las aves desde las Laderas Hiumedas hacia las Laderas Secas y
Piedemonte, y viceversa. Esta modalidad contribuyé a evaluar los mecanismos de
manera estricta tal como lo plantean los modelos de metacomunidades, y a su vez
posibilitd determinar si existieron combinaciones de modelos, por lo tanto, también
mecanismos actuantes que no pudieron ser detectados con la modalidad metacomunidad
completa de aves (ver detalles de este planteamiento en el punto 1.4). Se evidencié que
los mecanismos internos actuantes correspondieron a una combinacién de los modelos
“Ordenamiento de Especies” (OE) y “Efecto de Masa” (EM), con dominancia de los
efectos locales de OE por sobre los mecanismos de dispersién de EM. No se cumplieron
ninguna de las predicciones correspondientes al “Modelo Neutral” planteadas para esta

tesis.

3.3.1 Diversidad beta

Se determind la diversidad B mediante el “indice de Disimilitud de Jaccard”, para
cada categoria de abundancia y combinacion de ambientes en ambas épocas (Figuras
17ayb).
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Figura 17. Representacion gréfica de los valores de disimilitud de Jaccard para
las categorias de abundancias de las especies de aves. Abundancia baja (A1),
media (A2) y alta (A3). Dinamica de las especies para ambas épocas, a) entre

las Laderas Secas y Laderas Himedas, y b) entre las Laderas Hiumedas vy el
Piedemonte.

En la época reproductiva, entre los ambientes LH-P, la diversidad B para la
categoria A3 (especies con abundancias altas) y Al (especies con abundancias bajas),
fue muy alta (alcanzando méxima disimilitud), y fue alta para A2 (especies con
abundancias medias) (Figura 17b: época reproductiva). Este caso fue sélo consistente
con la prediccion OE-P2 del modelo de “Ordenamiento de Especies”.

En el resto de los casos (Figuras 17a, y b: época no reproductiva), las diversidades
B de las especies mas abundantes (A3) fueron altas, y menores que el resto de las
categorias, mostrando Al y A2 diversidades (3 altas y muy altas. Esto fue consistente con
las predicciones OE-P2 y EM-P2, y por lo tanto, existieron combinaciones de
mecanismos actuantes de ambos modelos (OE y EM). De acuerdo con los valores de las
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diversidades B de A3, la intensidad del “Efecto de Masa” fue baja en los tres casos,
especialmente entre los ambientes mas contrastados (LH-P), lo cual demostr6 que OE
actuo con intensidad alta en estos casos.

De las especies mas afines compartidas entre LS y P, fue registrada a Sporophila
caerulescens en LH durante la época reproductiva, y a Ortalis canicollis en la época no
reproductiva. Una limitante del disefio, fue que no se tuvo certeza sobre cual fue la
poblacion de origen (si LS o P), cuando se registraron individuos de estas especies en
LH. No obstante, solo fueron dos casos puntuales y sus incorporaciones al analisis no

alteraron los resultados expuestos.

3.3.2 Correlaciones de las aves con los factores locales

Se evaluaron las correlaciones de las abundancias de las aves més afines a cada
ambiente con los factores ambientales (Figuras 18, 19, 20 y 21; Tablas 20, 22, 24 y 26).
En todos los casos las longitudes de los gradientes (LG) obtenidos con DCA fueron
mayores a 4 (Tabla 19). Por lo tanto, se llevdo a cabo el “Analisis Canonico de
Correspondencias” (Canonical Correspondence Analysis, CCA), optandose por mostrar
los gréaficos mediante un “Analisis de Correspondencia Candnico Restringido” (DCCA)

porque no presentan efecto de arco (Lep$ y Smilauer, 2003).

Tabla 19. Longitudes de gradientes DCA para ambas
épocas y combinaciones de ambientes.

COMBINACIONES LONGITUD DE GRADIENTE
DE AMBIENTES

Epoca Epoca no
reproductiva reproductiva
LS-LH 4,316 4,703
LH-P 7,167 5,505

Para la obtencion de las variables proxy E1 y E2 que contienen la variabilidad de la
vegetacion (composicion y estructura) (ver punto 2.6.3), se llevd a cabo el analisis RDA
en todos los casos (LS-LH ambas épocas: LG=2,028; LH-P ambas épocas: LG=2,839).
Para los andlisis mostrados en las figuras 18, 19, 20 y 21, tanto para la composicion
como para la estructura de la vegetacion, fueron consideradas como relevantes las tres
variables que tuvieron los valores mas altos de correlacién con los proxy E1 y E2,

siempre superiores a 0,6 o inferiores a -0,6. En los Anexos 14, 15, 16, 17, 18, 19y 20 se
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muestran estas correlaciones para todas las variables de composicion y estructura de la

flora.

Para los ambientes LS-LH en la época reproductiva fueron 5 las variables
ambientales significativas (p<0,05) (Figura 18; Tabla 20), entre ellas la variable proxy de
vegetacion E2, que mostré a 4 variables relevantes de composicion, sin destacar a

ninguna de estructura (Tabla 21).
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Figura 18. Andlisis DCCA para la época reproductiva. Laderas Secas (naranja) y Laderas
Humedas (verde). Variables ambientales significativas (p<0,05) (vectores rojos). NPCLR:
Numero de Parches del Claro Rocoso; IFP: indice de Forma del Pastizal; PACF: Porcentaje
de Adyacencias Comunes del Fachinal; NPF: Numero de Parches del Fachinal; E2: variable
proxy de vegetacion (Tabla 21; ver Anexos 14 y 15).

Tabla 20. Resumen DCCA para la época reproductiva. LS-LH.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,900 | 0,200 | 0,050 | 0,027 2,588
Longitud del gradiente 4,164 | 1,955 | 2,653 | 2,126
Correlacién Especies-Variables 0,988 | 0,906 | 0,853 | 0,849
Ambientales
Porcentaje acumulado de la variancia:
Especies 348 | 425 | 44,4 | 454
Especies-Variables Ambientales 56,0 | 68,4 0 0
Sumatoria de Autovalores 2,588
Sumatoria de Autovalores Candnicos 1,598
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Tabla 21. Variables de composicién y estructura de la vegetacién con valores mas altos
de correlacion con el proxy E2, superiores a 0,6 e inferiores a -0,6. Epoca reproductiva.
Laderas Secas-Laderas Hamedas.

COMPOSICION ESTRUCTURA
Lantana sp. (0,7597)
+ | Salvia cuspidata (0,7198) Sin variables relevantes

Prosopis nigra (0,6481)

- Sida sp. (-0,64) Sin variables relevantes

El test de Monte Carlo mostr6 que las 5 variables ambientales de la figura 18
explicaron de manera significativa el 62%? de la varianza (F=5,169; p=0,0010). El primer
eje candnico también fue significativo (F=8,529; p=0,0010). Se determiné que de las 7
especies mas abundantes, sélo 2 dispersaron individuos, Amazilia chionogaster desde
LH hacia LS y Sporophila caerulescens desde LS hacia LH. Por lo tanto, estas especies
se ubicaron con mas proximidad al inicio de los vectores y de los puntos de muestreo de
su correspondiente ambiente colindante, indicando que tuvieron una menor correlacion
con las variables ambientales que el resto de las especies mas abundantes que no
dispersaron individuos (Myioborus brunniceps, Arremon flavirostris, Saltatricula multicolor,
Synallaxis albescens y Columbina picui). De manera similar ocurrié con las especies de
las otras categorias de abundancias que mostraron dispersion. De las 8 especies con
abundancias intermedias, s6lo Pheucticus aureoventris dispersoé individuos, mientras que
de las 14 especies con abundancias bajas solamente Phaeomyias murina fue registrada

en ambos ambientes.

Para los ambientes LH-P en la época reproductiva fueron 3 las variables
ambientales significativas (p<0,05) (Figura 19; Tabla 22), entre ellas la variable proxy de
vegetacion E1, que mostré a 6 variables relevantes de composicién y a 4 de estructura
(Tabla 23).

% Se calculé mediante la divisién entre la Sumatoria de Autovalores Candnicos sobre la Sumatoria de
Autovalores multiplicado por 100. Valido también para las 3 figuras 19, 20 y 21.
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Figura 19. Analisis DCCA para la época reproductiva. Dindmica de las especies
mas afines de los ambientes Laderas Himedas (verde) y Piedemonte (amarillo).
Variables ambientales significativas (p<0,05) (vectores rojos). E1: variable proxy
PACCL: Porcentaje de
Adyacencias Comunes de Claro; NPCL: Numero de Parches de Claro.

de vegetacion (Tabla 23; ver Anexos 16 y 17);

Tabla 22. Resumen DCCA para la época reproductiva. LH-P.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,925 | 0,183 | 0,019 | 0,127 2,687
Longitud del gradiente 5607 | 1,834 | 1,161 | 1,982
Correlacion Especies-Variables 0,983 | 0,937 | 0,763 0
Ambientales
Porcentaje acumulado de la variancia:
Especies 34,4 41,2 42 46,7
Especies-Variables Ambientales 68,3 | 86,3 0 0
Sumatoria de Autovalores 2,687
Sumatoria de Autovalores Candnicos 1,293
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Tabla 23. Variables de composicion y estructura de la flora con valores mas altos de
correlacién con el proxy E1, superiores a 0,6 e inferiores a -0,6. Valido para ambas
épocas. Laderas Himedas-Piedemonte.

COMPOSICION ESTRUCTURA
Solanum argentinum (0,8741).
+ Castela coccinea (0,8014). Rango de la Densidad del Estrato Medio (0,6648)
Lippia turbinata (0,7613)
Acalypha lycioides (-0,9599) Altura del Estrato Superior (-0,869)
_ | Caesalpinia paraguariensis (-0,8964) | Rango de Cobertura del Estrato Superior (-0,7888)
Zapoteca formosa (-0,8696) Cobertura del Estrato Superior (-0,7654)

El test de Monte Carlo mostr6 que las 3 variables ambientales de la figura 19
explicaron de manera significativa el 48% de la varianza (F=5,567; p=0,0010). EI primer
eje canonico también fue significativo (F=9,451; p=0,0010). Se determind que de las 38
especies en total, solamente Sporophila caerulescens que es de abundancia intermedia
disperso individuos hacia el otro ambiente. Por lo tanto, se ubicé con mayor proximidad a
los puntos de muestro de las Laderas Hamedas, mostrando una menor correlacion con

las variables ambientales que el resto de las especies del Piedemonte.

Para los ambientes LS-LH en la época no reproductiva fueron 3 las variables
ambientales significativas (p<0,05) (Figura 20; Tabla 24), entre ellas la variable proxy de
vegetacion E1, que mostré a 6 variables relevantes de composicién y a 6 de estructura
(Tabla 25).

Tabla 24. Resumen de DCCA para la época no reproductiva. LS-LH.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,821 | 0,082 | 0,035 | 0,168 3,646
Longitud del gradiente 3,568 | 1,700 | 1,132 | 4,141
Correlacién Especies-Variables 0,949 | 0,789 | 0,638 0
Ambientales
Porcentaje acumulado de la variancia:
Especies 22,5 24,8 25,7 30,3
Especies-Variables Ambientales 54,7 71,4 0 0
Sumatoria de Autovalores 3,646
Sumatoria de Autovalores Candnicos 1,337

El test de Monte Carlo mostr6 que las 3 variables ambientales de la figura 20
explicaron de manera significativa el 37% de la varianza (F=5,235; p=0,0010). El primer
eje canodnico también fue significativo (F=3,473; p=0,0010). Se determind que de las 6
especies mas abundantes, solamente 2 de las Laderas Himedas (Arremon flavirostris y
Sappho sparganura) dispersaron individuos hacia las Laderas Secas, por lo cual se

ubicaron con mayor proximidad al inicio del vector “Area de la Clase Bosque”, indicando
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gue tuvieron una menor correlacion con esta variable que el resto de las especies

(Myioborus brunniceps y Phaeomyias murina) en este ambiente. No hubo ninguna

especie de abundancias intermedias que dispersaron individuos, y de las 11 especies con

abundancias més bajas, solamente Ortalis canicollis fue registrada en los dos ambientes.
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Figura 20. Andlisis DCCA para la época no reproductiva. Dinamica de las especies mas afines de
los ambientes Laderas Secas (naranja) y Laderas Humedas (verde). Variables ambientales
significativas (p<0,05) (vectores rojos). E1: variable proxy de vegetacion (Tabla 26; ver Anexos 18
y 19); ACB: Area de Clase Bosque; IFF: indice de Forma del Fachinal.
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Tabla 25. Variables de composicién y estructura de la vegetacién con valores mas altos
de correlacién con el proxy E1, superiores a 0,6 e inferiores a -0,6. Epoca no
reproductiva. Laderas Secas-Laderas Himedas.

COMPOSICION

ESTRUCTURA

Acacia aroma (0,899)
+ Solanum argentinum (0,7763)
Sphaeralcea bonariensis (0,713)

Altura del Estrato Inferior (0,7829)
Rango de la Densidad del Estrato Medio (0,7492)
Cobertura del Estrato Inferior (0,6585)

Acalypha lycioides (-0,8168).
Zapoteca formosa (-0,7405).
Caesalpinia paraguariensis (-0,6851)

Cobertura del Estrato Alto (-0,8067)
Densidad del Estrato Alto (-0,8004)
Rango de Cobertura del Estrato Alto (-0,6497)

Para los ambientes LH-P en la época no reproductiva fueron 5 las variables

ambientales significativas (p<0,05) (Figura 21; Tabla 26), entre ellas la variable proxy de

vegetacion E1, que mostré a 6 variables relevantes de composicién y a 4 de estructura

(Tabla 23).
Ln . . 5 .
i g [f, S o sy
PhSl * gl:g::(a:;)la \.,) Stsr’;e:::b(i‘:n:? que dispersé individuos al
- A \/’:‘ Abundancia
MeCcl : alta (A3).
A MiTr
ZeAu A
@ NoCi
; A
| PsLo &%SiFl @ P
o~ sé OASCIMZI* Ardcx
w h
-
wi S1B1j )
] ‘4\‘ ” "w PAhMu
PoTop Q =
Oy
iy
1gBa
VaChSGEEIR, Lyspax ACC  OrCa
[l A BroRuk
Xolr A
(\'l EUE[ Epoca no Reproductiva
-2 EJE1 8

Figura 21. Andlisis DCCA para la época no reproductiva. Dindmica de las especies mas afines
de los ambientes Laderas Himedas (verde) y Piedemonte (amarillo). Variables ambientales
significativas (p<0,05) (vectores rojos). E1: variable proxy de vegetacion (Tabla 23; ver Anexos
16 y 20); ACB: Area de Clase Bosque; IFCLR: indice de Forma del Claro Rocoso; ACC: Area
de Clase Cultivo; ISH: indice de Heterogeneidad de Shannon-Wiener.
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Tabla 26. Resumen DCCA para la época no reproductiva. LH-P.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,895 | 0,262 | 0,053 | 0,017 2,738
Longitud del gradiente 5,045 | 1,892 | 1,084 | 0,688
Correlacién Especies-Variables 0,988 | 0,954 | 0,780 | 0,701
Ambientales
Porcentaje acumulado de la variancia:
Especies 32,7 | 42,3 | 44,2 | 448
Especies-Variables Ambientales 49,5 63 0
Sumatoria de Autovalores 2,738
Sumatoria de Autovalores Canénicos 1,749

El test de Monte Carlo mostré6 que las 5 variables ambientales de la figura 21
explicaron de manera significativa el 64% de la varianza (F=7,768; p=0,0010). EI primer
eje canodnico también fue significativo (F=5,659; p=0,0010). Se determind que de las 8
especies mas abundantes solamente Sappho sparganura dispersé individuos, y ninguna
lo hizo de las especies con abundancias intermedias. De las 11 especies con
abundancias mas bajas, sélo Ortalis canicollis fue registrada en ambos ambientes. Las
especies que se dispersaron mostraron menores correlaciones con las variables
ambientales significativas de su ambiente origen, de manera similar a lo explicado para

las figuras anteriores.

Los resultados de las correlaciones de las figuras 18, 19, 20 y 21, mostraron que en
todos los casos existieron factores locales que explicaron de manera significativa la
distribucion espacial de las especies de aves. Se evidencié que muy pocas especies con
abundancias altas presentaron correlaciones menores que el resto de las especies. Por lo
tanto, todos los casos fueron consistentes con la prediccion OE-P3 del modelo
“Ordenamiento de Especies”. También mostraron que de las 18 especies mas afines
compartidas entre LS y P en la época reproductiva, de un total de 35 especies mas afines
entre los dos ambientes, sélo se registré a Sporophila caerulescens en LH. Esta especie
tuvo abundancia alta en LS y abundancia media en P. De manera similar ocurrié en la
época no reproductiva, de las 13 especies mas afines compartidas entre LS y P de un
total de 35 especies més afines de los dos ambientes, Unicamente se registré a Ortalis

canicollis en LH.

No obstante, con la evaluacién de las predicciones sobre diversidad B (punto 3.3.1),
se detecté una participacion débil de los mecanismos de dispersion establecidos por el
modelo de “Efecto de Masa”, que correspondieron a los casos de las figuras 18, 20 y 21.

De las especies mas abundantes, fueron 3 mas afines a LH que dispersaron individuos, y
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1 de las mas afines al Chaco Semiarido. Se evidenci6 mayor dispersion entre los
ambientes menos contrastados (LS-LH), y entre LH-P s6lo hubo dispersion en la época
no reproductiva (Figura 22). De estas 4 especies, Arremon flavirostris fue la Unica no
migrante y solo dispers6 individuos en la época no reproductiva.

Epoca reproductiva
Amazilia chionogaster LS <= [H P

Sporophila caerulescens LS =) A P

Epoca nho reproductiva
Arremon flavirostris LS <<= IH P

Sappho sparganura [S=MH= P

Figura 22. Especies con abundancias altas que dispersaron
individuos hacia otro ambiente. Las flechas indican la
direccion de la dispersion. LS: Ladera Seca; LH: Ladera
Haimeda; P: Piedemonte.
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4. DISCUSION

Los resultados mostraron que la estructura de la metacomunidad de aves de la
Sierra de Guasayan, estuvo determinada en ambas épocas por la combinacién de los
modelos “Ordenamiento de Especies” (OE) y “Efecto de Masa” (EM). Los
mecanismos principales correspondieron a OE (modalidad metacomunidad completa
de aves) y por lo tanto fue el modelo dominante de la metacomunidad, mientras que los
mecanismos internos (modalidad especies de aves mas afines a cada ambiente)
correspondieron principalmente a OE, en combinacion con una intensidad baja del
modelo EM. Esto evidencié una correspondencia entre los mecanismos principales e
internos. Las dos modalidades permitieron evaluar los modelos de metacomunidades con
un disefio donde los ambientes estan proximos y conectados, sin disponer de la
componente espacial, y sin la posibilidad de aplicar el andlisis tipico de particion de la
varianza. Los aportes de esta tesis representaron un avance novedoso sobre cémo
evaluar los determinantes de las estructuras de metacomunidades en paisajes poco
abordados. Estudios de este tipo son importantes porque aln existen muchos vacios

sobre estudios empiricos de los modelos actuales (Logue et al., 2011).

4.1 Mecanismos principales

En la Sierra de Guasayan, tanto en la época reproductiva como no reproductiva, la
estructura de la metacomunidad completa de aves se correspondié con el modelo de
“Ordenamiento de Especies”, de acuerdo al planteamiento de la presente tesis de

como abordar el estudio de metacomunidades cuando los ambientes estan proximos y
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conectados. Los ambientes tuvieron segregaciones moderadas segun las especies de
aves, y el grado de heterogeneidad ambiental fue bajo con una respuesta media de la
diversidad B de aves (Prediccion OE-P1). Estos resultados sugieren que los efectos de
los factores locales prevalecieron sobre los mecanismos de dispersion establecidos por
los modelos “Efecto de Masa” y “Neutral” (Leibold et al., 2004; Chase et al., 2005). La
respuesta que tuvo la diversidad [, significa que las especies de aves respondieron de
manera acentuada a las caracteristicas diferenciales existentes entre los habitats, y
refleja una segregacion de nichos que tuvo como determinante a los factores locales,
considerando que los ambientes estuvieron proximos y conectados. Esta segregacion
corresponde a la componente respuesta del “nicho sintético” propuesto por Leibold y
Gades (2005) para el contexto de metacomunidades, quienes lo definen como la relacion
entre una poblacién de organismos y su ambiente (Leibold, 1995, 1998; Chase y Leibold,
2003) en la que las interacciones pueden operar en ambas direcciones: del organismo al
ambiente y viceversa. Para el “Modelo Neutral” que plantea la equivalencia de las
especies, y considerando que los ambientes estuvieron proximos y conectados, se
esperaba que las especies se dispersen a través de la metacomunidad sin responder a
las caracteristicas diferenciales de los ambientes. Por su parte, para EM se esperaba que
los mecanismos de dispersion en relacion al tamafio de las poblaciones, considerando la
cercania y conectividad que tuvieron los ambientes, contrarresten el efecto local

dominante que se evidenci6 para la metacomunidad abordada.

Se destaca que esta resultante de la diversidad B fue un intermedio entre las
respuestas de las aves “multi-habitat” y las mas afines a cada ambiente. En ambas
épocas, las especies del primer tipo de aves tuvieron una diversidad B baja, mientras que
fue alta en las especies mas afines a cada ambiente Esto evidencié como las diferencias
entre los tipos de organismos de una misma clase, en este caso aves “multi-habitat” vs.
especies mas afines a cada ambiente, pueden responder de manera diferente en un
mismo lugar de estudio, y por lo tanto, corresponderse con diferentes modelos. Esto fue
consistente con el planteamiento de Logue et al. (2011) sobre considerar diferencias
sustanciales entre las especies, como por ejemplo a las que perciben el ambiente a
escalas espaciales mayores que las demas especies, y/o especies generalistas que
tienen un rango de tolerancia amplio con buena capacidad de mantener poblaciones en
ambientes que tienen caracteristicas diferentes (Kolasa y Waltho, 1998). Vinculado a
esto, Cottenie (2005) plante6 que la diversidad en los tipos de metacomunidades (o la

relativa importancia entre los factores locales vs. los procesos de dispersion del “Modelo
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Neutral”) podria explicarse en parte por determinantes tales como el tipo de dispersion, la
escala espacial, los tipos de habitat y el tamafio de los organismos; reconocié que el
primer aspecto esta asociado a la tasa de dispersion, y como tal, no es sorprendente que
sea un importante determinante de la estructura de una metacomunidad. Como en la
presente tesis se abordé la modalidad metacomunidad completa considerando a todas
las especies como sucede generalmente en los estudios tipicos, el mecanismo principal

se correspondio con el modelo de “Ordenamiento de Especies”.

Los estudios sobre los modelos de metacomunidades con organismos de
dispersién activa fueron relativamente poco estudiados (Logue et al., 2011), siendo esta
tesis la primera en abordar las modalidades propuestas. Otras investigaciones con
comunidades de aves también apoyaron principalmente al modelo de “Ordenamiento de
Especies” (Corbelli, 2011; Meynard y Quinn, 2008; Presley et al., 2012). Con un disefio
tipico para estudio de metacomunidades, Corbelli (2011) evalué comunidades de aves en
la pampa Mesopotamica y en el bosque Atlantico, y probé que los patrones de diversidad
B de aves estuvieron asociados al uso de la tierra, sin aportes significativos de la
distribuciéon espacial de los sitios de estudio. Sus resultados sugieren que el recambio de
especies entre ensambles estuvo determinado por los rangos de tolerancia fisiolégica y
las aptitudes biolégicas de las especies en cultivos de soja y plantaciones de eucalipto.
En su estudio en los sitios que se encentraron cercanos, incorpor6 a todas las especies
de aves en el analisis, tal como se abord6 en el presente estudio con la modalidad
metacomunidad completa de aves (ver punto 1.4.1). Meynard y Quinn (2008) que
estudiaron las comunidades de aves de los bosques templados en Chile, también
concluyeron que el modelo OE es el que mejor explicé la metacomunidad de aves.
Presley et al. (2012) evaluaron comunidades de aves passeriformes en un gradiente
altitudinal con 5 tipos de bosques en Per(, y determinaron que la estructura de la
metacomunidad de ajusté al modelo OE. A diferencia de los anteriores estudios y de la
presente tesis, los resultados de Driscroll y Lindemayer (2009) con aves en regiones de
Australia con agricultura y plantaciones de pinos (exoéticas), no apoyaron de manera
consistente a ninguno de los procesos contemplados por los modelos de
metacomunidades; sus analisis sugieren que los diferentes mecanismos de los modelos
metacomunidades actian efimeramente, a veces al mismo tiempo y en diferentes
subconjuntos de la fauna en las diferentes regiones, y que la complejidad de las
respuestas significa que las ideas metacomunidad aun no pueden ser utilizadas de

manera predictiva en un contexto de gestion. No obstante, Cottenie (2005) que llevo a
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cabo un meta-analisis con 158 metacomunidades que abarcaron una amplia gama de
grupos taxonémicos, habitats, escalas espaciales, tamafios corporales y mecanismos de
dispersion, concluyé que la mayoria de las comunidades tenian una significativa
componente ambiental, por lo cual la heterogeneidad del habitat y la dinamica OE fueron

los dominantes.

4.1.1 Los factores locales determinantes

Se demostré que en la Sierra de Guasayan para ambas épocas, la estructura de la
metacomunidad completa de aves estuvo determinada por el efecto local establecido por
el modelo OE. Los factores locales relevantes para las aves reflejaron los atributos mas
caracteristicos de estos ambientes. A diferencia de las Laderas Secas (LS) y el
Piedemonte (P), en las Laderas Himedas (LH) los factores estuvieron vinculados a un
ambiente mas homogéneo, con un bosque de estructura vertical mas compleja, y
composicion de flora mas similar a un bosque de Yungas y/o Chaco Serrano. La altitud
estuvo positivamente asociada a los ambientes LS y LH. Si bien LS y P fueron los mas
heterogéneos, el primero se diferencié por mostrar al pastizal como clase relevante para
la avifauna. A continuacion se discuten aspectos sobre estas correlaciones, considerando
algunos ejemplos de especies mas afines a cada ambiente, y de algunos organismos con

percepcion de escala grande.

Laderas Himedas

Las caracteristicas relevantes de este ambiente fueron consistentes con los
estudios descriptivos de flora de Roic y Villaverde (1987), Giménez y Abrahan (1987) y
Varela y Sidan (2005). Se destacd que para ambas épocas existid correlacion positiva
entre las abundancias de las especies de aves de LH con las variables “Rango de
Cobertura del Estrato Superior” y “Cobertura del Estrato Alto”, asi como con el “Rango de
la Densidad de Lianas”. Por su parte, el “Numero de Estratos” fue relevante para la época
no reproductiva, y la “Densidad de Lianas” para la reproductiva. También la variable
“Porcentaje de Adyacencias Comunes del Claro Rocoso” fue significativa, con correlacion
positiva con las abundancias de aves en ambas épocas. Si bien existieron parches

pequefios y aislados de la clase claro rocoso, mostrando valores mas bajos de
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adyacencias comunes que el bosque (con mayor superficie y continua; ver Anexo 3), los
claros rocosos fueron exclusivos de LH, y fue importante para algunas especies de aves
como se discute en el parrafo siguiente. El “indice de Heterogeneidad de Shannon-
Wiener” se correlacion6 negativamente con las abundancias de las aves en amabas
épocas, mostrando a este ambiente como el mas homogéneo. Es importante mencionar
variables que también se correlacionaron positivamente pero en menor medida que las
anteriores, reforzando estas caracteristicas estructurales, como la “Cobertura, Densidad y

Altura del Estrato Superior”.

Entre las plantas que se correlacionaron positivamente con las abundancias de
aves, se encontraron especies que presentan poca afinidad a la subregion Chaco
Semiéarido (Hoc, 1992; Giménez y Hernadez, 2008). Se destacaron como relevantes en
ambas épocas Ruprechtia apetala y Acalypha lycioides; y con menores correlaciones
pero de importante mencién se encontraron Zapoteca formosa, Schinopsis marginata y
Anadenanthera colubrina, var. cebil. Estas especies contribuyeron a la resultante de las
caracteristicas estructurales de vegetacion de esta vertiente de la sierra. Estos atributos
de la flora fueron consistentes con las obtenidas por Varela y Sidan (2005), quienes
estudiaron la estructura y diversidad de lefiosas de la vertiente oriental de las Sierra de
Guasayan entre las localidades de Villa Guasayan (norte) y Villa La Punta (sur),
concluyendo que los arboles de mayor porte (13,5 m - 14,5 m) encontrados fueron A.
colubrina, var. cebil y S. marginata (especies que forman parte del estrato superior en el
presente estudio), y en todos los sitios obtuvieron para R. apetala mayor densidad,

frecuencia y valor de importancia.

Las especies de aves mas afines a LH tienen requerimientos de habitat vinculados
a estos factores ambientales relevantes. Miranda et al. (2010) mostré la importancia de la
estructura de la vegetacion del bosque de Yungas para el ensamble de aves,
contemplando a especies como Arremon flavirostris (estrato sotobosque) y Myiopagis
viridicata (estrato dosel) principalmente asociadas a un bosque maduro de Yungas que a
un secundario. En el area de estudio, LH fue el ambiente con caracteristicas mas
similares a un bosque de Yungas (Giménez y Abrahan, 1987; Nores y Cerana, 1990).
Bodrati (2006) destaca que M. viridicata en el Chaco Humedo tiene preferencia por los
bosques altos y densos, habitando en el interior de estas formaciones en el estrato alto y
eventualmente en el medio. Se registraron en estas laderas a 2 especies con percepcion

de escala grande, que no fueron detectadas en los otros ambientes, por ejemplo a Falco
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peregrinus que requiere de paredes para anidar y de disponibilidad de alimento
(Zuberogoitia, 2012), por lo tanto, se vio favorecida en LH porque dispuso de pendientes
pronunciadas con claros rocosos adecuado para sus requerimientos de nidificacion; esto
significo que el efecto local de las caracteristicas del habitat fue mas importante que la
percepcion de escala de esta especie, considerando que los ambientes estuvieron
colindantes (LS-LH-P).

Laderas Secas

Las caracteristicas relevantes de este ambiente, fueron consistentes con las
descripciones de flora realizadas por Giménez y Abrahan (1987), quienes destacaron la
presencia de un bosque con espesura defectiva. Tanto fue asi que en ambas épocas
existié correlacion positiva entre las abundancias de las especies de aves con el “indice
de Heterogeneidad de Shannon-Wiener”, y en la no reproductiva con el “Porcentaje de
Adyacencias Comunes del Pastizal” y el “Numero de Parches del Pastizal’; se determiné
a nivel de paisaje que este ambiente fue el mas heterogéneo (ver Anexo 3). La variable
“Altitud” se correlacioné positivamente en la época reproductiva, presentando en
promedio el mayor valor de esta variable. En ambas épocas, las correlaciones entre la
estructura de la vegetacién con las abundancias de las aves estuvieron vinculadas
principalmente al estrato inferior (positivas) y al estrato alto (negativas), lo cual fue
coincidente con la presencia del pastizal y la mayor superficie de fachinal en estas
laderas (ver Anexo 3); se destacaron las variables “Altura y Cobertura del Estrato Inferior”
y la “Cobertura del Estrato Alto”. El grupo de plantas que se correlacionaron
positivamente con las abundancias de aves fueron principalmente especies tipicas del
Chaco Semiarido, siendo las especies relevantes Acacia aroma, Aloysia gratissima y
Schinus sp; con menores correlaciones pero de importante mencion se encontraron

Schinopsis lorentzii y Prosopis alba.

Las especies de aves més afines a este ambiente tienen requerimientos de habitat
vinculadas a estas variables. Especies de tinAmidos como Nothura darwinii y Nothura
maculosa son aves terricolas que nidifican en el estrato inferior (Cozzani y Zalba, 2009;
de La Pefia, 2006) y habitan principalmente pastizales naturales o pasturas implantadas
con una cobertura variable y cuya vegetacion no supera los 50 cm de alto (Bump y Bump,

1969); también fueron registradas en pastizales de altura en otros lugares como en la
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Sierra de Cérdoba (Bucher, 1996) o en Valle de Lema (Salta) (Mosa, 2004). Especies
como Stigmatura budytoides y Saltatricula multicolor tienen habitos de recorrer tanto
areas con arbustales como boscosas en busqueda de alimento y nidificacion (Mezquida,
2002; Mezquida, 2003; Sferco y Nores, 2003); en el punto de muestreo LS8 de este
estudio se registré un nido de S. budytoides a una altura de 2 m en arbusto de Celtis sp.
(ver imagen en Anexo 21). La especie Sporophila caerulescens generalmente recolecta
semillas en el estrato entre 0,50 y 2 m de plantas herbaceas y arbustivas como Aloysia
gratissima y Lippia turbinate (de La Pefa, 2011) que fueron frecuentes en este ambiente,
y nidifica a baja altura entre 40-60 cm del suelo (de La Pefa, 1981). Se registraron en
estas laderas a 3 especies con percepcién de escala grande, que no fueron registradas
en LH, por ejemplo a Caracara plancus, que es una especie con preferencia a los
ambientes abiertos, habitando en pastizales naturales, pasturas, humedales y zonas
agricolas (Donazar et al., 1993; White et al., 1994; Vargas et al., 2007); en estos casos
puntuales el efecto local de las caracteristicas de habitat fue mas importante que la
percepcién de escala de estas especies, considerando que los ambientes estuvieron
colindantes (LS-LH).

Piedemonte

Los factores locales relevantes de este ambiente fueron consistentes con las
descripciones realizadas por Araujo y Acosta (2008), quienes mencionaron un bosque
bajo y abierto con especies tipicas del Chaco Semiarido, tales como Aspidosperma
guebracho-blanco y Prosopis nigra. Tanto fue asi que en ambas época existioé correlacion
positiva entre las abundancias de las aves con el “indice de Heterogeneidad de Shannon-
Wiener”, debido principalmente a la presencia de un mayor namero de clases, con
exclusividad en este ambiente de los claros, cultivos y edificaciones, mostrando mayores
superficies los dos primeros (ver Anexo 3). La “Altitud” se correlacioné negativamente en
la época reproductiva; este ambiente presenté en promedio el menor valor de esta
variable. Con respecto a la estructura de la vegetacion, se evidenciaron correlaciones
negativas con las abundancias de aves, destacdndose en ambas épocas el “Rango de
Cobertura del Estrato Superior” y el “Rango Densidad de Lianas”; también el “Numero de
Estratos” en la época no reproductiva, y la “Densidad de Lianas” en la no reproductiva.

Esto reflej6 notablemente la diferencia en la estructura vertical de la vegetacion con
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respecto a LH, mostrando este Ultimo mayor complejidad. Los factores relevantes de
composicion de la flora fueron especies tipicas de la Subregién Chaco Semiérido.

Las especies de aves mas afines a este ambiente tienen requerimientos de habitat
vinculadas con estas variables ambientales. Especies como Xolmis irupero, Coryphistera
alaudina y Columbina picui nidifican en é&rboles y para buscar alimento tienen
preferencias por areas abiertas como claros en el bosque y/o &reas con cultivos (Wilson,
1973; Ochoa de Masramoén, 1969; Areta y Bodrati, 2007; Sferco y Nores, 2003). La
especie Machetornis rixosa es propia de zonas secas semiabiertas (Hilty y Brown, 1986;
Sferco y Nores, 2003; Marigliano et al., 2010). También estuvieron en este ambiente
especies mas afines compartidas con LS, como S. budytoides y S. multicolor que fueron
comentadas en el punto Laderas Secas. Se registraron a especies con percepcion de
escala grande, que no fueron detectadas en LH, como ser Falco sparverius, que es una
especie con tendencias a incrementar su abundancia en ambientes fragmentados (Zurita
y Bellocq, 2007). Al igual que en LS, en este ambiente también se registré a Caracara
plancus (época no reproductiva); en estos casos puntuales, al igual que las especies
comentadas para los otros ambientes, también fue mas importante el efecto local que la

percepcion grande de escala.

4.2 Mecanismos internos

Con la modalidad especies de aves mas afines a cada ambiente se pudo
determinar la existencia de combinaciones de modelos actuantes. Para ambas épocas,
se analizé la dindmica de las aves desde las Laderas Hiumedas hacia las Laderas Secas
y Piedemonte, y viceversa. En la época reproductiva, entre los ambientes mas
contrastados (LH-P) las diversidades B de las categorias de abundancias alcanzaron
valores altos sin dependencia del nimero de individuos de las especies (prediccién OE-
P2). En el resto de la combinaciones también se evidenciaron valores altos pero con
dependencia de la abundancia, es decir, las especies mas abundantes tuvieron
diversidades B menores que el resto de las categorias. Estos resultados fueron
consistente con las predicciones OE-P2 y EM-P2, con intensidad baja para EM y alta
para OE. En todos los casos existieron factores locales significativos y se evidencié que
muy pocas especies con abundancias altas presentaron correlaciones bajas (prediccion

OE-P3). Estos resultados sugieren que los efectos de los factores locales prevalecieron
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sobre los mecanismos de dispersién establecidos por los modelos “Efecto de Masa” y
“Neutral” (Leibold et al., 2004; Chase et al., 2005). Por lo tanto, se demostré que el
modelo OE fue el dominante, en combinacion con una débil participacion de los
mecanismos de dispersion establecidos por EM. Los estudios empiricos sobre
metacomunidades muestran con frecuencia que mas de un mecanismo pueden ocurrir en
un mismo sistema de estudio (Ellis et al., 2006; Soininen et al., 2007; Driscoll, 2008). Por
ejemplo, Cottenie (2005) con su meta-analisis mostr6 que el modelo OE fue el que
predoming, seguido de una combinacién de los mecanismos de OE y EM, y que sdlo una

minoria de las estructuras de metacomunidades se ajusté al “Modelo Neutral”.

Para un modelo EM con intensidad alta, se esperaba que la mayoria o todas las
especies mas abundantes dispersen individuos considerando la proximidad vy
conectividad entre los ambientes, no obstante esto sucedi6 con pocas especies. El
“Efecto de Masa” de baja intensidad detectado, estuvo regulado por el grado de contraste
ambiental y por el comportamiento etoldgico reproductivo de las especies. En ambas
épocas se evidencié “Efecto de Masa” entre LS-LH (ambientes menos contrastados), y
sélo en la época no reproductiva entre LH-P. Las especies mas afines a LH que se
dispersaron lo hicieron principalmente hacia LS que a P, registrandose sélo a Sappho
sparganura en P. Incluso una especie de abundancia intermedia (Pheucticus
aureoventris) y abundancia baja (Phaeomyias murina) de LH fueron registradas en LS en
la época reproductiva. Considerando que LH tuvo igual distancia espacial con LSy P, y
gue solamente se diferencié con éstos en el grado de similitud de las caracteristicas de
habitat, evidencié que el contraste ambiental fue determinante para los mecanismos de
dispersion de EM. Esto se vincula con la hipétesis de contraste de Fischer et al. (2006).
Corbelli (2011) apoy6 a esta hipotesis demostrando que la utilizacion de los usos de la
tierra por parte de especies de aves (en términos de riqgueza y abundancia) estuvo
relacionada con el grado de contraste ambiental (representado por el contraste de la
estructura de la vegetacion) entre el habitat modificado y el habitat natural, encontrando
por ejemplo, que la abundancia y riqueza de aves de bosque Atlantico fue mayor en
plantaciones de eucalipto que en cultivos de soja. El aspecto etologico reproductivo se
vinculé a que entre LH-P se evidencié EM so6lo en la época no reproductiva, y fue por la
dispersion de individuos de la especie S. sparganura (abundancia alta). También
Arremon flavirostris (abundancia alta en ambas épocas) disperso individuos hacia LS soélo
en la época en que no se reproduce. Otra especie a destacar es Ortalis canicollis

(especie tipica del Chaco Semiarido) registrada en P con abundancia intermedia en la
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época reproductiva y abundancia baja en la época no reproductiva, y en LS con
abundancia baja en ambas épocas, mostré dispersion hacia LH so6lo en época no
reproductiva, no obstante lo ocurrido con esta especie no fue suficiente para evitar el
cumplimiento de la prediccion de EM. Es ampliamente conocido que las aves en la época
en que no se reproducen se tornan menos territoriales, lo cual representdé un factor
determinante de dispersiobn para algunas especies. Este aspecto etoldgico no es
considerado en los estudios de metacomunidades, posiblemente porque en las
investigaciones con aves Unicamente abordan la época reproductiva, por ejemplo los
trabajos de Driscroll y Lindemayer (2009) y Corbelli (2011).

Los factores locales que explicaron la distribucién espacial de las aves mas afines a
cada ambiente, se presentaron de manera similar a lo que ocurrié con la metacomunidad
completa. Ejemplos de especies mas afines fueron discutidos en el punto 4.1.1. En los 4
analisis de correlaciones (Figuras 17, 18, 19 y 20; ver punto 3.3.1) se evidencié una
mayor compactaciéon de los puntos de muestreo y especies en LH con respecto a P y LS,
indicando a LH como un ambiente mas particular y quizds con aves mas especializadas

con respecto a los otros dos ambientes.

4.3 Perspectivas futuras

Evaluar cada uno de los modelos tanto en sus supuestos fundamentales como en
las predicciones de los patrones de diversidad que invocan, permitira apreciar si resulta
necesario prescindir de algunos componentes ya incorporados a los modelos e/o
incorporar algunos nuevos, de manera de obtener predicciones mas ajustadas; sin
embargo, quizas el camino inevitable sea la elaboracion de un modelo nuevo (Palma,
2010). Por el momento, aun existen muchos vacios sobre estudios empiricos de los
modelos actuales (Logue et al., 2011). Esta tesis representa un aporte hovedoso de cémo
evaluar los modelos de metacomunidades en sistemas naturales pocos abordados. Los
resultados indicaron que la metacomunidad de aves de la Sierra de Guasayan, se
estructuré en ambas épocas por una combinacion de los modelos de “Ordenamiento de
Especies” y “Efecto de Masa”, siendo dominante el efecto local de los ambientes (OE), y
el mecanismo de dispersion de EM estuvo regulado por el grado de contraste ambiental y
la etologia reproductiva de las especies. Resulta interesante contemplar estos dos

ultimos componentes en otros tipos de ambientes, disefios y organismos, asi evaluar con
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mayor profundidad sus importancias relativas en los marcos conceptuales de
metacomunidades. Un desafio interesante a futuro, es abordar en un mismo sistema de
estudio la propuesta de andlisis de esta tesis en paralelo con los analisis tipicos. Esto
permitira evaluar las potencialidades y limitaciones de ambos tipos de andlisis, abriendo
posibilidades para mejorar estos métodos de analisis, integrarlos o abrir nuevas lineas de
pensamientos sobre como abordar el estudio empirico de la Teoria de Metacomunidades.
Las evidencias de la existencia de combinaciones de mecanismos determinantes de la
estructura de las metacomunidades (Cottenie, 2005; Ellis et al., 2006; Soininen et al.,
2007; Driscoll, 2008) posiblemente se profundicen con nuevos estudios empiricos y

marguen la tendencia de unificacién de los modelos que plantea Palma (2010).

Mientras se avanza en entender y predecir la variacion y persistencia de la
diversidad de especies y de la composicion de la comunidad en el espacio y en el tiempo,
que es una pregunta central en Ecologia (Hutchinson, 1959; Pacala y Tilman, 1993;
Brown, 1995; Chesson, 2000; Gaston, 2003), uno de los desafios en la conservacion de
la biodiversidad es tomar decisiones en un marco de incertidumbre, debido a que la
experiencia muestra que los modelos conceptuales revisten un caracter provisorio: es el

mejor conocimiento con el que se dispone en un momento dado (Feinsinger, 2001).
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5. CONCLUSION

Con la presente tesis se hicieron aportes novedosos de cémo abordar el estudio de
tres modelos de la Teoria de Metacomunidades con organismos de dispersion activa
(aves), cuando no se dispone de la componente espacial y/o conectividad para el
andlisis, y los ambientes estan proximos y conectados. Para ello, se propuso trabajar con
dos modalidades: metacomunidad completa de aves (mecanismos principales) y
especies de aves mas afines a cada ambiente (mecanismos internos). Esto permitié
evaluar con claridad los modelos para el disefio abordado, y determinar la existencia de

una combinacion de marcos conceptuales actuantes.

Tanto en la época reproductiva como no reproductiva de las aves, se determind con
la modalidad metacomunidad completa, que la diversidad beta de las especies de aves
tuvo una respuesta moderada para una heterogeneidad ambiental baja, lo que sugiere
que los efectos de los factores locales del modelo “Ordenamiento de Especies” (OE)
prevalecieron sobre los mecanismos de dispersién establecidos por los modelos “Efecto
de Masa” (EM) y “Neutral”. El analisis con la modalidad especies de aves mas afines a
cada ambiente, mostr6 una combinacion actuante de los modelos OE y EM, con
intensidad baja para EM y alta para OE. El “Efecto de Masa” de intensidad baja
detectado, estuvo regulado por el grado de contraste ambiental y por el comportamiento

etologico reproductivo de las especies.

Se concluye que para ambas épocas la estructura de la metacomunidad de aves de
la Sierra de Guasayan estuvo determinada por una combinacién de los modelos

“Ordenamiento de Especies” y “Efecto de Masa”, sin cumplimiento de las
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predicciones del “Modelo Neutral”. Los mecanismos principales correspondieron a OE,
y por lo tanto fue el modelo dominante de la metacomunidad, mientras que los
mecanismos internos correspondieron principalmente a OE, en combinacion con una
intensidad baja del modelo EM. Por lo tanto, se evidencié una correspondencia entre los

mecanismos principales e internos.
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Anexo 1. Todas las especies de plantas registradas y las correspondientes abreviaturas de los nombres

cientificos.

Abutilon sp. AbSp | Cnidoscolus tubulosus | CnTu | Ruprechtia apetala RuAp
Acacia aroma AcAr | Condalia microphylla CoMi | Ruprechtia triflora RuTr

Acacia caven AcCa | Coursetia hassleri CoHa | Salvia cuspidata SaCu
Acacia praecox AcPr | Croton sp. CrSp | Cfr. Schaefferia argentinensis | ScAr

Acalypha lycioides AcLy | Ephedra triandra EpTr | Schinopsis lorentzii ScLo
Aloysia gratissima AlGr Eupatorium sp. EuSp | Schinopsis marginata ScMa
Aloysia scorodonioides AlSc | Eupatorium sp1l. EuSp1 | Schinus sp. ScSp
Anadenanthera colubrina var. cebil | AnCo | Geoffraea decorticans | GeDe | Sida cordifolia SiCo

Anisocapparis speciosa AnSp | Harrisia pomanensis HaPo | Sida sp. SiSp

Aspidosperma quebracho-blanco AsQu | Heimia montana HeMo | Solanum argentinum SoAr

Buddleja sp. BuSp | Jodina rhombifolia JoRh | Solanum sp. SoSp
Caesalpinia gilliesii CaGi | Lantana sp. LaSp | Sphaeralcea bonariensis SpBo
Caesalpinia paraguariensis CaPa | Larrea divaricata LaDi Stetsonia coryne StCo

Capparicordis tweediana CaTw | Lippia sp. LiSp Tabebuia nodosa TaNo
Capsicum chacoénse CaCh | Lippia turbinata LiTu Tecoma tenuiflora TeTe

Castela coccinea CaCo | Manihot guaranitica MaGu | Tournefortia rubicunda ToRu
Ceiba chodatii CeCh | Mimosa detinens MiDe | Vallesia glabra VaGl

Celtis sp. CeSp | Opuntia quimilo OpQu | Vernonia saltensis VeSa
Cercidium praecox CePr | Porlieria microphylla PoMi | Ximenia americana XiAm
Cereus forbesii CeFo | Prosopis alba PrAl Zapoteca formosa ZaFo

Cestrum parqui CePa | Prosopis nigra PrNi Ziziphus mistol ZiMi

Anexo 2. Todas las variables de estructura de vegetacion y las correspondientes
abreviaturas de los nombres. También la variable altitud.

Altura del Estrato Inferior AE!| | Rango Densidad del Estrato Alto RDEA
Rango Altura del Estrato Inferior RAEI | Densidad del Estrato Superior DES
Altura del Estrato Medio AEM | Rango Densidad del Estrato Superior | RDES
Rango Altura del Estrato Medio RAEM | Densidad de Epifitas DEP
Altura del Estrato Alto AEA | Rango Densidad de Epifitas RDEP
Rango Altura del Estrato Alto RAEA | Densidad de Lianas DLI
Altura del Estrato Superior AES | Rango Densidad de Lianas RDLI
Rango Altura del Estrato Superior RAES | Altitud ALT
Cobertura del Estrato Inferior CEl

Rango Cobertura del Estrato Inferior RCEI

Cobertura del Estrato Medio CEM

Rango Cobertura del Estrato Medio RCEM

Cobertura del Estrato Alto CEA

Rango Cobertura del Estrato Alto RCEA

Cobertura del Estrato Superior CES

Rango Cobertura del Estrato Superior | RCES

Ndmero de Estratos NE

Rango Numero de Estratos RNE

Densidad del Estrato Medio DEM

Rango Densidad del Estrato Medio RDEM

Densidad del Estrato Alto DEA
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Anexo 3. Métricas del paisaje

1

Digitalizacion de los diferentes ambientes considerados; a, b y c: resaltan los recortes de la
vertiente occidental, la oriental, y el piedemonte, respectivamente, sobre los cuales fueron
realizados los andlisis de métricas a nivel de paisaje; d: ejemplo de un area buffer circular de 100
m de radio correspondiente al punto LS7.

Métricas de cada ambiente a nivel de paisaje (*) y area de cada clase.

Laderas Secas Laderas Himedas Piedemonte
Area Total * 255,63 234,02 523,45
Numero de Parches * 159 25 324
indice de Heterogeneidad * 1,06 0,35 0,77
indice de Forma * 2,2 1,87 1,86
Porcentaje de 98,35 99,63 99,02
Adyacencias Comunes *
Bosque 120,39 213,91 420,57
Fachinal 70,14 11,91 34,08
Claro 0 0 27,76
Claro Rocoso 0 8,20 0
Suelo Desnudo 0,30 0 13,42
Cultivo 0 0 26,63
Edificaciéon 0 0 0,88
Pastizal 64,25 0 0
Agua 0,55 0 0,11

Nota: Todas las areas estan expresadas en hectareas.
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Anexo 4. Todas las variables de las métricas del paisaje y las
correspondientes abreviaturas de los nombres.

Numero de Parches Bosque NPB
Ndmero de Parches Claro Rocoso NPCLR
Ndmero de Parches Pastizal NPP
Ndmero de Parches Fachinal NPF
Ndmero de Parches Suelo Desnudo NPSD
Ndmero de Parches Cultivo NPC
Ndmero de Parches Claro NPCL
Ndmero de Parches Edificacion NPE
Area de Clase Bosque ACB
Area de Clase Claro Rocoso ACCLR
Area de Clase Pastizal ACP
Area de Clase Fachinal ACF
Area de Clase Suelo Desnudo ACSD
Area de Clase Cultivo ACC
Area de Clase Claro ACCL
Area de Clase Edificacion ACE
indice de Shannon ISH
indice de Forma Bosque IFB
indice de Forma Claro Rocoso IFCLR
indice de Forma Pastizal IFP
indice de Forma Fachinal IFF
indice de Forma Suelo Desnudo IFSD
indice de Forma Cultivo IFC
indice de Forma Claro IFCL
indice de Forma Edificacion IFE
Porcentaje de Adyacencias Comunes Bosque PACB
Porcentaje de Adyacencias Comunes Claro Rocoso PACCLR
Porcentaje de Adyacencias Comunes Pastizal PACP
Porcentaje de Adyacencias Comunes Fachinal PACF
Porcentaje de Adyacencias Comunes Suelo Desnudo PACSD
Porcentaje de Adyacencias Comunes Cultivo PACC
Porcentaje de Adyacencias Comunes Claro PACCL
Porcentaje de Adyacencias Comunes Edificacion PACE




CORIA, O.R.: Evaluacién de tres modelos de la Teoria de Metacomunidades...

Anexo 5. Resumenes DCA para las especies de aves “multi-habitat” y las mas afines a cada ambiente
para ambas épocas.

Resumen DCA para especies de aves “multi-habitat” en la época reproductiva.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,387 0,108 0,085 0,067 1,836
Longitud del gradiente 2,557 1,764 1,553 1,424

Porcentaje acumulado de la variancia de especies 21,1 26,9 31,6 35,2

Sumatoria de Autovalores 1,836

Resumen DCA para especies de aves “multi-habitat” en la época no reproductiva.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,391 0,152 0,100 0,074 2,105
Longitud del gradiente 2,553 1,891 1,517 1,642

Porcentaje acumulado de la variancia de especies 18,6 25,8 30,6 34,1

Sumatoria de Autovalores 2,105

Resumen DCA para especies de aves mas afines a cada ambiente en la época reproductiva.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,944 0,287 0,147 0,079 3,047
Longitud del gradiente 4,779 2,528 2,069 1,407

Porcentaje acumulado de la variancia de especies 31,0 40,4 45,3 47,9

Sumatoria de Autovalores 3,047

Resumen DCA para especies de aves mas afines a cada ambiente en la época no reproductiva.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,895 0,356 0,202 0,106 2,678
Longitud del gradiente 4,814 3,866 2,657 2,471

Porcentaje acumulado de la variancia de especies 24,2 33,9 39,3 42,2

Sumatoria de Autovalores 3,693

Anexo 6. Resimenes DCA de las variables ambientales para ambas épocas de las combinaciones
LS-LH, LH-P y LS-P.

Resumen DCA para las variables ambientales. LS-LH época reproductiva.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,212 0,064 0,034 0,023 0,756
Longitud del gradiente 1,503 0,917 0,794 0,979

Porcentaje acumulado de la variancia de especies 28,1 36,6 41,1 44,1

Sumatoria de Autovalores 0,756

Resumen DCA para las variables ambientales. LS-LH época no reproductiva.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,215 0,061 0,033 0,021 0,760
Longitud del gradiente 1,538 0,907 0,961 0,962

Porcentaje acumulado de la variancia de especies 28,3 36,2 40,6 43,3

Sumatoria de Autovalores 0,760

Resumen DCA para las variables ambientales. LH-P época reproductiva.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,349 0,084 0,036 0,018 1,053
Longitud del gradiente 1,854 1,505 0,935 0,702

Porcentaje acumulado de la variancia de especies 33,1 41,4 44,5 46,2

Sumatoria de Autovalores 1,053

Resumen DCA para las variables ambientales. LH-P época no reproductiva.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,353 0,100 0,042 0,026 1,069
Longitud del gradiente 1,877 1,604 0,942 0,934

Porcentaje acumulado de la variancia de especies 33,0 42,3 46,3 48,7

Sumatoria de Autovalores 1,069

Resumen DCA para las variables ambientales. LS-P época reproductiva.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,264 0,108 0,045 0,032 1,080
Longitud del gradiente 1,660 1,361 1,148 1,298

Porcentaje acumulado de la variancia de especies 24,5 34,5 38,7 41,6

Sumatoria de Autovalores 1,080

Resumen DCA para las variables ambientales. LS-P época no reproductiva.

Ejes 1 2 3 4 Inercia Total
Autovalor (Eigenvalues) 0,269 0,110 0,049 0,028 1,099
Longitud del gradiente 1,710 1,354 1,101 1,062

Porcentaje acumulado de la variancia de especies 24,5 34,5 39,0 41,5

Sumatoria de Autovalores 1,099
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Anexo 7. Todas las variables predictoras originales (125) y sus correspondientes
ambientes: LS: Laderas Secas; LH: Laderas Humedas; P: Piedemonte. Para la
combinacién LS-LH suman un total de 102, y 119 para LH-P. Verde: especies de
plantas; Amarillo: variables de estructura de la vegetacion; Rojo: altitud; Naranja:

métricas del paisaje.
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Anexo 8. Valores de correlacion de las densidades de las especies de plantas
correspondientes a la variable proxy E1 de la época reproductiva y no reproductiva
(Figuras 15 y 16). Metacomunidad completa de aves.

RuAp -0,8435 CePa -0,2742 ScSp 0,094 CeFo 0,4491
AcLy -0,8114 SoSp -0,2594 CaGi 0,1078 VaGl 0,4586
CaPa -0,8034 BuSp -0,2592 LaSp 0,1170 SpBo 0,4652
ToRu -0,7934 CaTw -0,2387 GeDe 0,1179 MiDe 0,4663
ZaFo -0,7447 SclLo -0,2205 XiAm 0,1357 CaCh 0,5021
CeCh -0,7377 CnTu -0,2064 AcAr 0,1462 CePr 0,5389
ScMa -0,7166 TaNo -0,1974 PrAl 0,1688 CeSp 0,5596
AcPr -0,7034 HeMo -0,1450 JoRh 0,2043 PrNi 0,6112
VeSa -0,4804 MaGu -0,0886 EpTr 0,2874 EuSp 0,6575
ScAr -0,4673 AcCa -0,0855 CoMi 0,3333 LiTu 0,7374
SiSp -0,4633 AlSc -0,0680 AbSp 0,3383 CaCo 0,7613
PoMi -0,4548 AIGr -0,0080 ZiMi 0,3784 SoAr 0,7958
EuSpl -0,4286 RuTr 0,0217 LaDi 0,3971
TeTe -0,4076 HaPo 0,0416 AsQu 0,4064
AnCo -0,4015 CoHa 0,0456 OpQu 0,4244
SaCu -0,3875 AnSp 0,0531 StCo 0,4359
LiSp -0,2943 SiCo 0,0862 CrSp 0,4387

Anexo 9. Valores de correlacion de las variables de estructura de la
vegetacion (resaltadas con amarillo), métricas del paisaje y altitud
correspondientes a la variable proxy E1 (Figura 15). Epoca
reproductiva. Metacomunidad completa de aves.

RCES -0,6602 AEM -0,2182 DEM 0,3046
RDLI -0,6125 DEP -0,2041 NPF 0,3141
DLI -0,6047 RCEI -0,0968 NPC 0,3365
CES -0,5913 NPP -0,0307 IFC 0,3520
ALT -0,5600 ACF -0,0138 PACC 0,3524
PACCLR -0,5493 RDEP -0,0068 ACCL 0,3670
IFCLR -0,5412 CEl 0,0053 PACF 0,3859
DES -0,5344 PACP 0,0354 IFF 0,3988
AES -0,5289 IFB 0,0460 RDEM 0,4040
NPCLR -0,4715 IFP 0,0569 ISH 0,4102
NE -0,4698 AEI 0,0874 NPCL 0,4741
ACCLR -0,3743 RAEA 0,0891 NPSD 0,5034
CEA -0,3589 ACP 0,0945 NPB 0,5168
DEA -0,3457 RAEM 0,1264 ACSD 0,5412
RDES -0,3392 CEM 0,1770 IFSD 0,5417
RAES -0,3214 RCEA 0,1977 PACSD 0,5714
ACB -0,3110 ACE 0,2518 IFCL 0,6034
PACB -0,2999 RAEI 0,2561 PACCL 0,6380
RCEM -0,2957 NPE 0,2705
RDEA -0,2918 ACC 0,2762
RNE -0,2580 PACE 0,2959
AEA -0,2314 IFE 0,2985
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Anexo 10. Valores de correlaciéon de las densidades de las especies de plantas correspondientes
a la variable proxy E2 de la época reproductiva y no reproductiva (Figuras 15 y 16).
Metacomunidad completa de aves.

CeFo -0,4512 CaCh -0,1948 CoMi 0,1214 ScLo 0,5017
VaGl -0,4015 CaPa -0,1706 RuUAp 0,17 SpBo 0,5073
AsQu -0,3581 MiDe -0,1636 CePa 0,1881 SiCo 0,5574
CrSp -0,3564 ScAr -0,1253 XiAm 0,1964 PrAl 0,586
LaDi -0,3059 EpTr -0,1217 SiSp 0,2001 TeTe 0,5893
StCo -0,305 TaNo -0,1126 ToRu 0,2037 AcCa 0,5951
AcLy -0,298 EuSpl -0,1124 LiTu 0,2088 ScSp 0,6245
PrNi -0,2959 AnSp -0,1058 AlSc 0,2104 AlGr 0,6912
ZaFo -0,286 BuSp -0,1048 OpQu 0,2119 AcAr 0,8569
HaPo -0,2649 EuSp -0,1017 SaCu 0,2284

CaTw -0,2647 JoRh -0,0755 VeSa 0,2453

CaCo -0,2514 CnTu -0,0583 AbSp 0,2494
AnCo -0,2412 MaGu -0,0324 SoAr 0,2749

ScMa -0,2365 SoSp 0,0117 AcPr 0,326

RuTr -0,2338 GeDe 0,037 ZiMi 0,338

HeMo -0,2321 CoHa 0,0387 LaSp 0,3503

CePr -0,2228 CeSp 0,0695 CaGi 0,3865

CeCh -0,2133 PoMi 0,0876 LiSp 0,423

Anexo 11. Valores de correlacion de las variables de estructura de la vegetacion (resaltadas con
amarillo), métricas del paisaje y altitud correspondientes a la variable proxy E2 (Figura 15). Epoca
reproductiva. Metacomunidad completa de aves.

CEA -0,6222 NPCLR -0,3412 RDES -0,1549 IFF 0,5126
NE -0,5581 NPCL -0,3412 AES -0,1434 NPP 0,5142
ACB -0,5397 RDEP -0,2739 PACC -0,136 PACF 0,535
DEA -0,5086 RCES -0,2604 RCEI -0,1343 ACP 0,5903
PACB -0,4342 CEM -0,2485 IFC -0,1299 ACF 0,6002
PACCL -0,4308 DLI -0,2249 AEA -0,1238 CEl 0,6189
IFCL -0,4302 ACCLR -0,2233 RCEA -0,0549 IFB 0,6305
PACSD -0,4021 RAEM -0,2229 NPB -0,0206 ALT 0,6389
IFSD -0,3924 ACCL -0,2225 RAES 0,0334 IFP 0,6755
ACSD -0,3903 ACC -0,2145 RCEM 0,1106 PACP 0,7049
IFCLR -0,3891 NPE -0,2093 RNE 0,2103 AEI 0,7093
PACCLR -0,3773 PACE -0,2075 RAEA 0,2278
AEM -0,3672 ACE -0,2043 RAEI 0,2307
CES -0,3641 IFE -0,2036 DEM 0,231
NPSD -0,3606 DEP -0,1871 ISH 0,3826
RDEA -0,3473 NPC -0,1829 NPF 0,4213
DES -0,3427 RDLI -0,1758 RDEM 0,5069
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Anexo 12. Valores de correlacion de las variables de estructura de la vegetacion (resaltadas con amarillo),
métricas del paisaje y altitud correspondientes a la variable proxy E1 (Figura 16). Epoca no reproductiva.
Metacomunidad completa de aves.

NE -0,6674 RCEM -0,3146 RAEA 0,0891 IFF 0,3988
RCES -0,6602 ACB -0,311 ACP 0,0945 RDEM 0,404
RDLI -0,6125 PACB -0,2999 RAEM 0,1264 ISH 0,4102

DLI -0,6047 RDEA -0,2918 CEM 0,1426 NPCL 0,4741
CES -0,5913 CEl -0,2431 RCEA 0,1977 NPSD 0,5034
ALT -0,56 RNE -0,2349 ACE 0,2518 NPB 0,5168

PACCLR -0,5493 AEA -0,2314 NPE 0,2705 ACSD 0,5412
IFCLR -0,5412 AEM -0,2182 ACC 0,2762 IFSD 0,5417
DES -0,5344 DEP -0,2041 PACE 0,2959 PACSD 0,5714
AES -0,5289 AEI -0,0894 IFE 0,2985 IFCL 0,6034
NPCLR -0,4715 NPP -0,0307 DEM 0,3046 PACCL 0,638
RCEI -0,3914 ACF -0,0138 NPF 0,3141
ACCLR -0,3743 RDEP -0,0068 NPC 0,3365
CEA -0,3589 RAEI 0,0044 IFC 0,352
DEA -0,3457 PACP 0,0354 PACC 0,3524
RDES -0,3392 IFB 0,046 ACCL 0,367
RAES -0,3214 IFP 0,0569 PACF 0,3859

Anexo 13. Valores de correlacién de las variables de estructura de la
vegetacion (resaltadas con amarillo), métricas del paisaje y altitud
correspondientes a la variable proxy E2 (Figura 16). Epoca no

reproductiva. Metacomunidad completa de aves.

CEA -0.6222 NE -0.2242 RCEI 0.3081
ACB -0.5397 ACCLR -0.2233 RAEI 0.3767
DEA -0.5086 RAEM -0.2229 ISH 0.3826
PACB -0.4342 ACCL -0.2225 NPF 0.4213
PACCL -0.4308 ACC -0.2145 RDEM 0.5069
IFCL -0.4302 NPE -0.2093 IFF 0.5126
PACSD -0.4021 PACE -0.2075 NPP 0.5142
IFSD -0.3924 ACE -0.2043 PACF 0.5350
ACSD -0.3903 IFE -0.2036 ACP 0.5903
IFCLR -0.3891 DEP -0.1871 ACF 0.6002
PACCLR -0.3773 NPC -0.1829 IFB 0.6305
AEM -0.3672 RDLI -0.1758 ALT 0.6389
CES -0.3641 RDES -0.1549 CEl 0.6611
NPSD -0.3606 AES -0.1434 IFP 0.6755
CEM -0.3545 PACC -0.1360 PACP 0.7049
RDEA -0.3473 IFC -0.1299 AEI 0.7613
DES -0.3427 AEA -0.1238
NPCLR -0.3412 RNE -0.0622
NPCL -0.3412 RCEA -0.0549
RDEP -0.2739 NPB -0.0206
RCEM -0.2653 RAES 0.0334
RCES -0.2604 RAEA 0.2278
DLI -0.2249 DEM 0.2310
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Anexo 14. Valores de correlacion de las densidades de las especies de plantas correspondientes a
la variable proxy E2 (Figura 18). Epoca reproductiva. Especies de aves mas afines a cada ambiente.
Laderas Secas y Laderas Himedas.

SiSp -0,6400 ScLo -0,1173 PrAl 0,0987 AIGr 0,5460
CePa -0,5927 JoRh -0,1163 TeTe 0,1068 LiSp 0,6392
AcLy -0,4196 CnTu -0,0938 ScAr 0,1140 PrNi 0,6481
SpBo -0,3665 RuTr -0,0922 CaCo 0,1669 SaCu 0,7198
EuSp -0,3381 PoMi -0,0874 XiAm 0,1669 LaSp 0,7597
ScSp -0,3294 RuAp -0,0736 VeSa 0,1835

AcCa -0,3165 MaGu -0,0727 SiCo 0,1911

CaGi -0,2832 HaPo -0,0723 AnCo 0,2078

CrSp -0,2681 CoHa -0,0560 AcAr 0,2384

SoAr -0,2507 LiTu -0,0208 OpQu 0,2613
HeMo -0,2188 TaNo -0,0055 AlSc 0,3092

CeFo -0,2102 CoMi -0,0012 AcPr 0,3211
CaTw -0,2094 ScMa 0,0115 BuSp 0,3274

VagGl -0,2020 AsQu 0,0200 ZaFo 0,3994

CaPa -0,1977 ToRu 0,0237 CeCh 0,4251

GeDe -0,1842 CeSp 0,0509 SoSp 0,5061

ZiMi -0,1202 AbSp 0,0644 EuSpl 0,5194

Anexo 15. Valores de correlacion de las variables de estructura de la vegetacion
(resaltadas con amarillo), métricas del paisaje y altitud correspondientes a la variable
proxy E2 (Figura 18). Epoca reproductiva. Especies de aves mas afines a cada
ambiente. Laderas Secas y Laderas Hiimedas.

PACCLR -0,3546 RCEI -0,1264 CEM 0,2104
NPCLR -0,3513 RCES -0,111 RCEA 0,3155
IFCLR -0,3433 ACP -0,046 ACF 0,377

DLI -0,3425 AEA -0,0434 RAEI 0,399

RDEP -0,2473 RCEM -0,0424 DEM 0,5135

DEP -0,2439 NPP -0,0384 ALT 0,7305
NE -0,2348 NPF -0,0163
RDES -0,2011 RNE -0,0126
AES -0,1959 NPB -0,0026
PACP -0,1833 ACB 0,0082
IFB -0,1687 CEl 0,0547
RAES -0,1675 PACB 0,0844
RAEM -0,1632 DEA 0,1029
DES -0,1528 AEM 0,1442
ISH -0,1498 RDEA 0,1467
ACCLR -0,1461 PACF 0,1622
CEA -0,1401 RDEM 0,1888
RDLI -0,1379 AEI 0,1891
CES -0,1377 RAEA 0,1896
IFP -0,1299 IFF 0,1982
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Anexo 16. Valores de correlacion de las densidades de las especies de plantas correspondientes
a la variable proxy E1 de la época reproductiva y no reproductiva (Figuras 19 y 21). Especies de
aves mas afines a cada ambiente. Laderas Himedas y Piedemonte.

AclLy -0,9599 ScLo -0,4188 SiCo 0,1398 CeFo 0,4659
CaPa -0,8964 SaCu -0,3667 GeDe 0,1744 MiDe 0,4815
ZaFo -0,8696 CaTw -0,2821 JoRh 0,1953 VaGl 0,4902
RuAp -0,8654 BuSp -0,2781 PrAl 0,2358 CaCh 0,5257
ScMa -0,8561 LiSp -0,2729 CaGi 0,259 OpQu 0,5464
ToRu -0,8558 SoSp -0,2473 ScSp 0,259 CePr 0,5581
CeCh -0,7815 CnTu -0,2298 EpTr 0,2933 CeSp 0,6176
AcPr -0,7541 TaNo -0,2257 CoMi 0,3518 SpBo 0,6776
SiSp -0,6706 HeMo -0,1955 LaSp 0,3625 PrNi 0,746
PoMi -0,5914 MaGu -0,1076 AbSp 0,3767 EuSp 0,756
VeSa -0,5571 AlSc -0,0214 AcAr 0,4026 LiTu 0,7613
TeTe -0,4871 RuTr -0,0214 LaDi 0,4035 CaCo 0,8014
ScAr -0,4599 CoHa -0,0152 ZiMi 0,4083 SoAr 0,8741
AnCo -0,4559 HaPo 0,0228 AsQu 0,4198
EuSpl -0,4494 AlGr 0,0382 CrSp 0,4439
CePa -0,4255 AnSp 0,0458 StCo 0,4448

Anexo 17. Valores de correlacion de las variables de estructura de la vegetacion
(resaltadas con amarillo), métricas del paisaje y altitud correspondientes a la variable
proxy E1 (Figura 19). Epoca reproductiva. Especies de aves mas afines a cada
ambiente. Laderas Himedas y Piedemonte.

AES -0,8690 RDEA -0,3434 ACF 0,4889
ALT -0,8672 DEP -0,254 NPCL 0,4897
RCES -0,7888 AEM -0,2042 ISH 0,5044
CES -0,7654 RCEI -0,0383 NPF 0,5147
NE -0,7573 RDEP -0,0135 NPSD 0,522
DES -0,6965 RAEM 0,0865 RAEI 0,5251
PACCLR -0,6814 CEl 0,0878 DEM 0,5429
IFCLR -0,664 IFB 0,1688 NPB 0,5455
DLI -0,6593 ACE 0,2525 ACSD 0,5654
CEA -0,6432 NPE 0,2712 IFSD 0,5663
RDLI -0,6248 CEM 0,2722 PACSD 0,5997
RAES -0,5833 ACC 0,279 IFCL 0,6354
NPCLR -0,5764 RAEA 0,2885 IFF 0,6624
AEA -0,546 PACE 0,2961 RDEM 0,6648
RDES -0,5051 IFE 0,2984 PACF 0,6748
PACB -0,4949 AEI 0,3341 PACCL 0,6757
ACB -0,4779 NPC 0,3428
DEA -0,4584 IFC 0,3601
ACCLR -0,4334 PACC 0,3604
RNE -0,3991 ACCL 0,3686
RCEM -0,3748 RCEA 0,3885




CORIA, O.R.: Evaluacién de tres modelos de la Teoria de Metacomunidades...

Anexo 18. Valores de correlacion de las densidades de las especies de plantas
correspondientes a la variable proxy E1 (Figura 20). Epoca no reproductiva. Especies
de aves mas afines a cada ambiente. Laderas Secas y Laderas Himedas.

AclLy -0,8168 TaNo -0,2037 GeDe 0,2298 LiTu 0,6833
ZaFo -0,7405 PoMi -0,1892 EuSp 0,2668 SiCo 0,6999
CaPa -0,6851 JoRh -0,1862 CaCo 0,3094 SpBo 0,713
CeCh -0,6677 CeFo -0,1835 XiAm 0,3094 SoAr 0,7763
ScMa -0,6446 SoSp -0,1613 CeSp 0,3512 AcAr 0,8990
RuAp -0,5754 CnTu -0,159 LaSp 0,3565

AnCo -0,451 AcPr -0,0896 CoMi 0,3661

RuTr -0,3779 SaCu -0,072 CaGi 0,3973
EuSp1l -0,3734 CrSp -0,0529 TeTe 0,4197

ScAr -0,3635 MaGu -0,0433 ScLo 0,4264

ToRu -0,3197 SiSp 0,0111 OpQu 0,4415

CaTw -0,3107 VeSa 0,0118 AbSp 0,4459

HeMo -0,3107 CoHa 0,0272 AcCa 0,5371

AsQu -0,2776 PrNi 0,0389 ZiMi 0,5447

BuSp -0,2622 CePa 0,1129 AlGr 0,6095

HaPo -0,2492 AlSc 0,1468 ScSp 0,6237

VaGl -0,2267 LiSp 0,2001 PrAl 0,6738

Anexo 19. Valores de correlacion de las variables de estructura de la vegetacion
(resaltadas con amarillo), métricas del paisaje y altitud correspondientes a la
variable proxy E1 (Figura 20). Epoca no reproductiva. Especies de aves mas afines
a cada ambiente. Laderas Secas y Laderas Himedas.

ACB -0,8430 RDES -0,2997 NPF 0,7505
CEA -0,8067 RDEP -0,2845 IFB 0,7592
DEA -0,8004 AEA -0,2669 IFP 0,7668
PACB -0,7176 DEP -0,2558 PACP 0,7793
RCES -0,6497 RNE -0,2173 AEI 0,7829
CES -0,6475 RAEM -0,1616 ISHP 0,8614
NE -0,6405 RCEA -0,0892 IFF 0,8946
IFCLR -0,6056 RAES -0,0479 PACF 0,8953
DES -0,6026 RCEI 0,1193
PACCLR -0,6001 RAEA 0,2263
RCEM -0,5603 DEM 0,2896
DLI -0,5342 RAEI 0,4053
AEM -0,5296 ALT 0,5101
RDEA -0,5211 NPP 0,5158
NPCLR -0,5095 ACF 0,5507
RDLI -0,4986 NPB 0,6136
AES -0,3868 CEl 0,6585
CEM -0,3812 ACP 0,6885
ACCLR -0,3787 RDEM 0,7492




CORIA, O.R.: Evaluacién de tres modelos de la Teoria de Metacomunidades...

Anexo 20. Valores de correlacion de las variables de estructura de la vegetacion (resaltadas con
amarillo), métricas del paisaje y altitud correspondientes a la variable proxy E1 (Figura 21). Epoca
no reproductiva. Especies de aves mas afines a cada ambiente. Laderas Himedas y Piedemonte.

AES -0,8690 RNE -0,4037 RCEA 0,3885
ALT -0,8672 RCEM -0,3963 ACF 0,4889
RCES -0,7888 RDEA -0,3434 NPCL 0,4897
CES -0,7654 DEP -0,254 ISHP 0,5044
NE -0,7462 AEM -0,2042 NPF 0,5147
DES -0,6965 AEI -0,1917 NPSD 0,522
PACCLR -0,6814 RDEP -0,0135 DEM 0,5429
IFCLR -0,664 RAEM 0,0865 NPB 0,5455
DLI -0,6593 RAEI 0,1526 ACSD 0,5654
CEA -0,6432 IFB 0,1688 IFSD 0,5663
RDLI -0,6248 CEM 0,2335 PACSD 0,5997
RAES -0,5833 ACE 0,2525 IFCL 0,6354
NPCLR -0,5764 NPE 0,2712 IFF 0,6624
AEA -0,546 ACC 0,279 RDEM 0,6648
RDES -0,5051 RAEA 0,2885 PACF 0,6748
CEl -0,5027 PACE 0,2961 PACCL 0,6757
PACB -0,4949 IFE 0,2984
ACB -0,4779 NPC 0,3428
RCEI -0,4634 IFC 0,3601
DEA -0,4584 PACC 0,3604
ACCLR -0,4334 ACCL 0,3686

Anexo 21. Imagen de un nido con pichones de la especie Stigmatura budytoides.
Foto tomada en enero de 2011 en ambiente de Ladera Seca.
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