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Resumen

Las especies exdticas invasoras pueden alterar la estructura y el funcionamiento
de los ecosistemas invadidos, afectando su diversidad nativa y los servicios ecosistémicos
que brindan. Existe un creciente registro de plantas invasoras que avanzan sobre los
ecosistemas de montaiia en todo el mundo. Debido a que los sistemas montafiosos son
fundamentales en la provisién de servicios ecosistémicos y que albergan una elevada
biodiversidad, es de gran importancia evaluar los mecanismos que favorecen la expansion
de plantas invasoras en la altitud. En este contexto, tanto las estrategias funcionales de una
especie como su variabilidad intraespecifica tendrian relevancia en el éxito de la invasion
ya que permiten dar una respuesta a la severidad climatica y a la elevada heterogeneidad
ambiental que caracterizan a los gradientes altitudinales. En esta Tesis se evalud el rol de
la variabilidad inter e intraespecifica de caracteres funcionales en la capacidad invasora de
la principal lefiosa exoética de las Sierras Grandes de Cérdoba, Cotoneaster franchetii Bois.
Para ello se utilizé un enfoque comparativo con la lefiosa nativa dominante, Polylepis
australis Bitter, a lo largo de un gradiente altitudinal. Como forma de contextualizar la
comparacion entre las especies, primero se estudiaron los patrones de distribucion de
ambas especies y su relacidon con variables ambientales a escala local en una transecta
altitudinal, entre los 1270 y los 2050 m s.n.m. Posteriormente, se compararon las
estrategias de uso de recursos y de uso del agua mediante la determinaciéon de ocho
atributos funcionales en cada una de las especies en el gradiente. La variabilidad
intraespecifica se evalué considerando tres aspectos diferentes: (a) la direccién del cambio
en relacidn con el gradiente altitudinal y con un gradiente edafico vinculado a la topografia,
(b) la magnitud de esa variabilidad en cada especie y (c) la asociaciéon con variables
indicadoras de la aptitud (es decir, el potencial adaptativo de la variabilidad a nivel de
especie). Finalmente, mediante un experimento de jardin comun en invernadero se evalué
si la variabilidad intraespecifica de los caracteres funcionales observada a campo esta
determinada principalmente por componentes plasticos o por variacién genética. La
invasora C. franchetii fue mas abundante a menores altitudes y P. aqustralis a mayores
altitudes. No obstante, se observd que ambas especies ocurrieron mas frecuentemente en
el mismo tipo de habitat (sitios mas protegidos del clima y de disturbios y con mayor

disponibilidad hidrica). En cuanto a los atributos funcionales, C. franchetii presentd, en



promedio y en todo el gradiente, una estrategia mas conservativa en el uso de recursos
(una adquisicion y ciclado mas lento de los nutrientes) y mas segura en el uso de agua (un
tallo que privilegia evitar pérdida de funcionalidad del xilema por cavitacién a costa de
tener un flujo de agua menos eficiente) que P. australis. Ambas especies presentaron
niveles similares de variabilidad intraespecifica en los caracteres funcionales. Sin embargo,
en P. australis esta variabilidad se asocié en forma directa con el gradiente altitudinal y con
el gradiente edafico (mas conservativa con la altitud y a menor desarrollo del suelo),
mientras que en C. franchetii esa relacion no se observd. En ambas especies se presentd
una relacion entre la variabilidad de sus caracteres y las variables de aptitud
(principalmente en términos de crecimiento para P. australis y de peso de las semillas y
germinacién en C. franchetii). Notablemente, a pesar del menor ajuste de sus
caracteristicas a los gradientes estudiados, en términos generales, la invasora presenté
mayor aptitud que la nativa en todo el gradiente altitudinal. El experimento de jardin
comun indicd, para ambas especies, un predominio de plasticidad fenotipica en la
variabilidad de los caracteres funcionales. En conjunto, los resultados de la Tesis sugieren
una invasién reciente de C. franchetii en el drea de estudio y que su éxito no estd
determinado por un ajuste preciso de sus estrategias funcionales a los gradientes
ambientales que ocupa, aun cuando predominan mecanismos de repuesta rdpida
(plasticidad) en esa variabilidad. Una estrategia mas conservativa en el uso de los recursos
y mas segura en el transporte del agua junto con una mayor aptitud en comparacién con
P. australis, permitirian a C. franchetii establecerse exitosamente en un rango ambiental
mas amplio que la nativa, tanto en la altitud como en la heterogeneidad local, en este
ecosistema altamente restrictivo. Asimismo, la elevada aptitud de C. franchetii y la
preferencia por los mismos habitats que P. gustralis indican un importante riesgo para la
lefiosa nativa y para los ecosistemas de altura de Cérdoba en general, si la invasiéon contintda

extendiéndose en la altitud.



Summary

It is well known that invasive alien species are affecting native biodiversity and
disrupting important ecosystem services by changing ecosystems structure and processes.
There is increasing evidence of plant invasions moving towards high elevation
environments worldwide. Understanding the drivers of invasion success in these
environments is of great value given that mountains ecosystems provide valuable services
for lowland human settlements and bear high biodiversity. Functional strategies as well as
their intraspecific variability allow species to adjust to the climatic severity and high
environmental heterogeneity that characterize altitudinal gradients. Accordingly,
functional variability is expected to be of great relevance for invasion success. The aim of
this Thesis was to evaluate the role of functional trait inter- and intraspecific variability in
the invasion success of Cotoneaster franchetii Bois, the main woody exotic species at the
higher elevations of Céordoba mountains. For this purpose, a comparative approach with
the native dominant woody species, Polylepis australis Bitter, was used along the altitudinal
gradient. Distribution patterns of both species along an altitudinal transect (i.e., 1270 to
2050 m a.s.l.) were first studied in order to put the functional comparisons in context.
Resource-use and water-use strategies of both species were compared along the altitudinal
gradient and within the local environmental gradients of certain elevations (i.e., four
elevations along each species distribution range). Intraspecific variability was assessed
considering three main aspects: (a) the direction of the functional change in relation to the
altitudinal and local gradients, (b) the magnitude of the variability in each species and (c)
the relationship of that variability with three fitness variables (i.e., the adaptative potential
of the intraspecific functional variability). In addition, the role of genetic variation and
phenotypic plasticity in functional trait variability of each species were evaluated with a
common garden experiment in a greenhouse. The abundance of the invasive C. franchetii
was highest at the lower elevations while the native P. australis was more abundant at the
upper part of the altitudinal gradient. Both species seemed to share habitat preferences
since both showed highest frequencies of occurrence in the same habitats (i.e.
topographies less exposed to climate harshness and disturbance and with higher water
availability). In regard to the functional attributes, C. franchetii presented a more

conservative functional strategy than P. australis along the complete altitudinal gradient



(i.e., C. franchetii acquires and liberates nutrients at a slower rate than the native species).
Moreover, water-use strategy of the invasive species was safer in comparison with that of
the native species (i.e., C. franchetii stems can maintain water flux even at low water
potentials, avoiding xylem cavitation, at the expense of less efficient flux). Both species had
similar levels of intraspecific variability of functional traits. However, in P. australis
intraspecific variability patterns were associated with both environmental gradients (the
altitudinal and local one) while for invasive C. franchetii such association was not observed.
Additionally, intraspecific variability in functional traits were correlated with fitness
variables in both species: mainly in terms of growth in P. aqustralis and in terms of
reproduction in C. franchetii. Notably, despite C. franchetii functional attributes appeared
poorly adjusted to the studied environmental gradients, this invasive species presented
higher fitness than the native throughout the altitudinal gradient. The common garden
experiment showed that phenotypic plasticity was the main driver of functional traits
intraspecific variability in both species. Overall, results suggest that C. franchetii invasion is
recent in the study area and that the invasive success is not triggered by a close adjustment
of its functional attributes to environmental gradients, even when the variability is mainly
driven by plasticity. On the contrary, a more conservative resource-use strategy and a safer
water-use strategy along with a higher performance in comparison with native P. australis,
would allow C. franchetii to stablish in a variety of environmental conditions in a generally
restrictive ecosystem. These high performance and broad environmental tolerance, in
addition to the similar habitat preference of the native P. australis, suggest an increasing
spread of this invader in these mountains and an additional threat to the already retreated

high mountain woodlands.



Capitulo 1

Introduccion General

1.1. Motivacidén

Las invasiones biolégicas son consideradas, en la actualidad, una de las
problematicas ambientales mas relevantes y uno de los principales componentes del
cambio global (Vitousek et al. 1996; Mack et al 2000; Netwing 2007a; Vila et al. 2011). Existe
en la literatura una cierta variedad en cuanto a las definiciones de especie exdtica y de
especie invasora (Valéry et al. 2008) e incluso se viene advirtiendo sobre las dificultades
que esto genera a nivel de la construccidon del conocimiento en la disciplina (ej. Richardson
et al. 2000; Richardson y Pysek 2006; Heger et al. 2013). En esta Tesis se sigue a las
definiciones elaboradas por Richardson et al. (2000) y PysSek et al. (2009) y se considera
como especies exoticas invasoras a aquellas especies que han sido introducidas intencional
o accidentalmente mas alld de su rango natural de distribucién y que en las areas de
introduccién llegan a formar poblaciones autosustentables y persistentes sin asistencia
humana, y con descendencia reproductiva que tiene el potencial de aumentar, mas o
menos rapidamente, su rango de distribucidn. Si bien las especies invasoras pertenecen a
todos los taxones bioldgicos, este estudio, tanto metodolégica como tedricamente, se

enfoca en especies invasoras vegetales, principalmente plantas vasculares.

Al ingresar a un nuevo ambiente, las especies exdticas, en especial aquellas que se
vuelven invasoras, interactian con otros componentes del ecosistema afectando a la
biodiversidad y las interacciones comunitarias (ej. Tecco 2006; Hoyos et al. 2010; Powell et
al. 2011), a los ciclos de agua, nutrientes y energia (Ehrenfeld 2003; Jobbagy et al. 2013;
Furey et al. 2014; LeMaitre et al. 2015) y otros factores como el régimen de disturbios, las
condiciones climaticas y microclimaticas y al integridad fisica de los ambientes (Levine et
al. 2003; Vila et al. 2006; Charles y Dukes 2007; Netwing 2007a). Esos impactos alteran

profundamente la estructura y funcionamiento de los ecosistemas y, en ultima instancia,



afectan, en general de manera negativa, a los servicios de provision, de regulacién vy
culturales que esos ecosistemas brindan a la sociedad (Mack et al. 2000; Charles y Dukes
2007; Pejchar y Mooney 2009). Asimismo, las invasiones bioldgicas pueden interactuar con
otros procesos que alteran a los ecosistemas como los disturbios de origen antrdpico, el
cambio en el uso del suelo y el cambio global (Hobbs 2000; Tecco 2006; Thuiller et al. 2006,
2007; Vila et al. 2007). Aunque no estan medidos en todo el mundo, el creciente registro
de los dafios econdmicos vinculados a las invasiones por especies exdticas indica que los
costos asociados a los impactos directos en los servicios ecosistémicos, asi como los
asociados al manejo de esas invasiones, llegan a ser muy elevados (cientos de millones de
délares en algunos casos; ej. Mack et al. 2000; Pimentel et at. 2005; Charles y Dukes 2007;
Vila et al. 2009). El incremento de las invasiones bioldgicas estd conducido por la creciente
conectividad a nivel mundial, principalmente ligada a la expansion del comercio mundial
(Mack et al. 2000; Vila et al. 2007). Los humanos son, entonces, la principal via de dispersidon
de los propagulos de especies exdticas ya sea de manera intencional (por ejemplo, para el
cultivo, horticultura o con fines ornamentales) o de manera accidental y practicamente no
guedan ambientes en el mundo que no se enfrenten a esta problematica (Mack et al. 2000;

Thuiller et al. 2006, 2007; Vila et al. 2007).

En el mismo sentido, la idea de que los ecosistemas de montaiia son
inherentemente mas resistentes a las invasiones ha sido cuestionada (Pauchard et al.
2009,2016; Alexander et al. 2011). Si bien, en general, el nivel de invasiones es aun bajo en
comparacion con otros ecosistemas (McDougall et al. 2011b), en todo el mundo existe un
creciente registro de plantas exdticas que avanzan en la altitud, principalmente desde las
tierras bajas que los rodean (Pauchard et al. 2009; Alexander et al. 2011; Pysek et al. 2011;
Marini et al. 2013; Guo et al. 2018). Este avance esta conducido, al igual que las invasiones
en general, por la creciente actividad y afluencia humana a mayores altitudes, con el
consiguiente aumento en los niveles de disturbio, y por el cambio climatico (Pauchard et
al. 2009, 2016; Kueffer et al. 2013; Alexander et al. 2016; Petitpierre et al. 2016). De esa
forma, se modifican los factores que se han considerado limitantes para las invasiones en
montafias: las condiciones climaticas severas, la baja incidencia del disturbio

antropogénico y la baja presion de propdagulos (Pauchard et al. 2009, 2016).

Los ecosistemas de montaiia albergan una elevada biodiversidad, incluidos



numerosos endemismos, asociada a la elevada heterogeneidad ambiental (Kérner 2003).
Por esa razon, estos ecosistemas forman parte de una gran proporcion de las areas
protegidas del mundo (Kueffer et al. 2013). Ademas, son ambientes muy valiosos porque
proveen importantes servicios ecosistémicos a nivel global. Por ejemplo, son la fuente de
agua dulce de la mayoria de las regiones terrestres y llegan a significar entre el 90 y el 100%
de la provision de agua en regiones aridas y semiaridas (Diaz et al. 2001; Viviroli et al. 2003,
2011). Asimismo, brindan servicios culturales como turismo, recreacién y tienen un elevado
valor histérico y estético (Diaz et al. 2001; Kueffer et al. 2013). Entonces, dada su
importancia ecoldgica, econdmica y sociocultural, el fendmeno de las invasiones por
especies exoticas en sistemas montaifiosos y sus posibles impactos adquiere gran
relevancia. En particular, el estudio de los patrones y procesos de las invasiones en estos
ecosistemas, asi como la identificacion y la prevencién de la dispersion y del
establecimiento de especies potencialmente invasoras serian pasos claves en el control de
esta problematica (Mack et al. 2000; McDougall et al. 2011a, b; Kueffer et al. 2013;
Pauchard et al. 2016).

1.2. Antecedentes
1.2.1. Caracteristicas de las especies exdticas invasoras

En el contexto de avance continuo de las invasiones bioldgicas, en las ultimas
décadas ha habido una explosién de trabajos buscando describir los mecanismos que
explican su ocurrencia, sus interacciones con la biota nativa y, mas actualmente, los
mencionados impactos ecoldgicos y su valoracion econdmico-cultural (Mack et al. 2000;
Richardson y PySek 2006). Al mismo tiempo, el estudio de la dindmica de las invasiones se
ha utilizado para poner a prueba distintas teorias ecoldgicas y evolutivas, donde estas

I”

especies constituyen “unidades de experimentacién natural” (ver Callaway y Maron 2006;
Sax et al. 2007). Gran parte del conocimiento de la ecologia de las invasiones vegetales
puede contextualizarse, a grandes rasgos, dentro de alguna de tres grandes “areas de
estudio”: el estudio de las caracteristicas y estrategias que permiten a una especie volverse
invasora (su invasividad, Richardson y PySek 2006), las caracteristicas bidticas y abidticas
del ambiente que lo vuelven susceptible a sufrir invasiones (su invasibilidad; Richardson y

Pysek 2006; Chytry et al. 2008) y el estudio del impacto de dichas invasiones sobre los
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componentes de los ecosistemas invadidos (ej. Parker et al. 1999; Levine et al. 2003; Vila
et al. 2011). En particular, el enfoque vinculado a la invasividad de las especies permitiria
identificar especies potencialmente invasoras y planificar estrategias de prevencion con
suficiente anticipaciéon (Netwing 2007b). En este sentido, uno de los objetivos mds
importantes en el estudio de las invasiones ha sido (y continua siendo) determinar si
existen propiedades que caractericen y definan a las especies invasoras en general (ej.
Baker 1965; Rejmdanek y Richardson 1996; Pysek y Richardson 2007; van Kleunen et al.
20104, b, 2015; entre otros). Para abordar este objetivo, el enfoque comparativo es uno de
los mds comunes y recomendados en la literatura (ej. Van Kleunen et al. 2010b, 2015). El
abanico de comparaciones incluye a otros componentes de la comunidad nativa (por
ejemplo, la misma forma de vida, las especies dominantes, especies con algun grado de
parentesco, Funk 2008; Tecco et al. 2010, 2013; Drenovsky et al. 2012b; Zeballos et al.
2014a) asi como a otras especies exdticas no invasoras o a la especie en cuestién en su
rango nativo y su rango invasor (Poll et al. 2009; vanKleunen et al. 2010b; Matzek 2011,

2013; Heberling et al. 2015).

Vinculado a este enfoque, uno de los temas mas estudiados actualmente es si las
especies invasoras exitosas tienen estrategias de vida y/o estrategias funcionales (Grime
1977; Grime et al. 1997; Reich et al. 2003; Diaz et al. 2004, 2016) similares o diferentes a
las de las nativas, y en qué sentido (ej. Leishman et al. 2007, 2010; Tecco et al. 2010; entre
otros). Tradicionalmente se han sugerido algunas caracteristicas que serian tipicas de las
invasoras en comparacién con especies no invasoras. Por ejemplo, una elevada tasa de
crecimiento, una elevada area foliar especifica (AFE), un elevado contenido de nutrientes
en la hoja, ciclos de vida mas cortos y una elevada fecundidad; es decir, atributos asociados
con una alta competitividad y aptitud. Varios estudios y revisiones apoyan esta
caracterizacion de las especies invasoras (Daehler 2003; Leishman et al. 2007; PySek y
Richarson 2007; van Kleunen et al. 2010b); sin embargo, es creciente el nimero de
evidencias que la contradicen (Funk y Vitousek 2007; Leishman et al. 2010, Ordonez y OIff
2013; Tecco et al. 2013; Tabassum y Leishman 2016). Frente a estos resultados, se ha
propuesto que tanto los atributos ventajosos como la convergencia o divergencia respecto
a especies nativas es, en realidad, contexto dependiente (es decir, dependen del ambiente

y de la escala de analisis) y que no existe, entonces, un conjunto universal de atributos que
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identifique a todas las especies potencialmente invasoras bajo todas las condiciones
ambientales (Tecco et al. 2013; Carboni et al. 2016; Funk et al. 2017). En particular, en los

ecosistemas de montafia esta comparacidn practicamente no se ha explorado.

Otra de las caracteristicas que se atribuye a las especies invasoras es la de tener
una elevada variabilidad fenotipica intraespecifica en caracteres que son relevantes en su
relaciéon con el ambiente y con la aptitud. (ej. “Genotipos de Propdsito General”, Baker
1965; Daehler 2003; Rejmanek et al. 2005; Richards et al. 2006). Las especies exdticas que
llegan a un nuevo ambiente deben enfrentarse a los desafios y presiones que impone el
nuevo entorno. Una mayor variabilidad intraespecifica permitiria a estas especies ajustarse
rapidamente a esas nuevas presiones ambientales favoreciendo la colonizacién, el
establecimiento y la expansion (Dietz y Edwards 2006; Theoharides y Dukes 2007; Davison
et al. 2011). Ademas, especies con mayor variabilidad intraespecifica tendrian un nicho
ecolégico mds amplio, lo que les permitiria ocupar una mayor diversidad de ambientes,
tanto en el espacio como en el tiempo (Sultan 2000, 2001; Jung et al. 2010; Violle et al.

2012; Sides et al. 2014).

La magnitud de variabilidad intraespecifica de una especie en un caracter dado
estd determinada por su variabilidad genética y la plasticidad fenotipica de esos genotipos
(y la interaccién entre ambos; Richards et al. 2006; Albert et al. 2011). A su vez, en la
invasion por plantas el componente genético estaria dado principalmente por un proceso
de evolucién radpida, conducido por las presiones selectivas del nuevo ambiente (Maron et
al. 2004; Richardson y PySek 2006; Zenni et al. 2014). Existe evidencia empirica que apoya
la importancia de ambos componentes en las invasiones (ej. Daehler 2003; Parker et al.
2003; Maron et al. 2004; Bossdorf et al. 2005; Davison et al. 2011). Sin embargo, Daehler
(2003) y Gianoli y Valladares (2011) proponen que un objeto de estudio mas adecuado en
condiciones naturales y a nivel de especie es determinar el rango fenotipico completo de
la especie exdtica ya que es ese rango, cualquiera sea su origen, lo que va a permitir a una
especie responder a los cambios ambientales en el espacio y el tiempo. Especificamente,
la variabilidad intraespecifica aumentaria la invasividad de una especie exdtica si produce
fenotipos ventajosos en comparacién con las nativas con las que podria competir. Esa
ventaja podria darse en dos escenarios o una combinacion de ambos: si se presenta una

mayor aptitud promedio en un rango amplio de ambientes (es decir una elevada tolerancia
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ambiental) o bien si provoca un incremento y una ventaja en la aptitud en comparacién
con las nativas en ambientes que le son favorables (Richards et al. 2006; Richardson y Pysek
2006). Revisiones recientes evaluando la variabilidad intraespecifica de especies vegetales
invasoras en comparacion con no-invasoras han arrojado resultados contradictorios y han
tenido dificultades para determinar si la variabilidad estaba relacionada con una mejor

aptitud (Daehler 2003; Davison et al. 2011; Palacio-Lépez y Gianoli 2011).

Los ambientes de montafia se caracterizan por presentar una elevada
heterogeneidad espacial tanto en el gradiente altitudinal como a nivel local (por pequefios
cambios en la topografia, exposicién, orientacion de la ladera, pendientes, entre otros;
Kérner 2003). Por lo tanto, una elevada variabilidad intraespecifica seria de especial
importancia en las invasiones exitosas en este tipo de ecosistema (Alpert y Simms 2002;
Albert et al. 2011; Molina-Montenegro et al. 2012; Lazaro-Nogal et al. 2015). Sin embargo,
no existen demasiados registros de la variabilidad de caracteres morfo-funcionales de
plantas invasoras en montanas y menos aun en especies lefiosas en comparacidon con

formas de vida no-lefiosa (Zenni et al. 2014).

1.2.2. Perspectiva de estrategias funcionales

La perspectiva de estrategias funcionales de plantas brinda un marco conceptual
apropiado para abordar la comparacién entre invasoras y nativas, ya que se trata de
caracteristicas que son de relevancia ecolégica al reflejar la relacidn de una especie con el
medio que la rodea (Lavorel et al. 2007; Violle et al. 2007). Aunque existen numerosas
acepciones de los que son los caracteres funcionales, en esta Tesis se trabaja con una de
las definiciones mas aceptadas en la literatura y que indica que los caracteres funcionales
se refieren cualquier caracter morfolégico, fisiolégico o fenoldgico que impacta en
desempefio de un individuo directamente o a través de un efecto en caracteres de aptitud
(biomasa vegetativa, rendimiento reproductivo y supervivencia; Violle et al. 2007). Lavorel
et al. (2007) agregan que deben ser relativamente faciles de medir (sensu Hodgson et al.
1999) y que su determinacién se debe poder estandarizar a fin de compararlos entre
diversas formas de vida y condiciones ambientales (ej. Cornelissen et al. 2003b; Pérez-
Harguindeguy et al. 2013). El interés en estos caracteres reside en el rol que tienen en las

funciones principales de la planta (crecimiento, reproduccién, supervivencia), asi como en
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la repuesta a las condiciones ambientales (caracteres de respuesta) y en su impacto en la
estructura y dindmica de comunidades y ecosistemas (caracteres de efecto; Diaz y Cabido
2001; Lavorel y Garnier 2002; Lavorel et al. 2007). Asimismo, se considera que estos
caracteres reflejan compromisos (trade-offs) adaptativos y evolutivos entre diferentes
funciones de la planta (Ackerly et al. 2000; Reich et al. 2003). Conjuntos de caracteres que
covarian se han agrupado en “ejes de especializacién” que describen estrategias
funcionales alternativas que un organismo (en realidad una especie) puede desarrollar
(Westoby et al. 1998, 2002; Westoby y Wright 2003; Wrigth et al. 2004) y que son
consistentes a través de los diversos ambientes y formas de vida (Grime 1977; Grime et al.
1997; Diaz et al. 2004, 2016). Entre los compromisos mas destacados se encuentra el eje
de adquisicion de recursos o economia del carbono. Alli se separan, por un lado, especies
con atributos vinculados con el crecimiento y adquisicion rapida de recursos (hojas
delgadas, blandas, con altas concentraciones de nutrientes, con elevada area foliar
especifica y de vida corta) exitosas en ambientes productivos, y, por el otro, especies con
atributos asociados con la conservacion y retencidon de recursos (hojas de vida larga,
gruesas y duras con alta concentracion de compuestos de defensa y bajo contenido en
nutrientes) exitosas en ambientes donde los recursos y las condiciones ambientales son
mas limitantes (Grime et al. 1997; Diaz et al. 2004, 2016; Wright et al. 2004). Otro eje de
especializacién funcional se relaciona con las estrategias de uso del agua de lefosas. A
través de éste se explica el compromiso eficiencia-seguridad en el transporte de agua a
través de la planta (Hacke y Sperry 2001; Hacke et al. 2006). En un extremo se encuentran
especies con caracteristicas que maximizan su eficiencia en la conduccién de agua y, asi, su
capacidad fotosintética (elevado potencial hidrico, elevada conductancia, vasos de
conduccién de gran didmetro, entre otros) pero que deben disminuir la seguridad (pérdida
de funcionalidad por cavitacidn). Dichas especies estan vinculadas a ambientes con alta
disponibilidad de agua. En el otro extremo, hay especies que maximizan la seguridad
(mantienen el flujo de agua incluso a potenciales hidricos muy bajos, es decir cuando hay
muy poca disponibilidad de agua en el suelo), pero deben limitar la eficiencia, lo que
determinaria una tasa de crecimiento baja (Hacke et al. 2006). Este compromiso ha sido
estudiado en especies lefosas pertenecientes a diversos ambientes (Ackerly 2004; Bucci et
al. 2004; Ishida et al. 2008; Zeballos et al. 2014a). En conjunto, queda establecido el

caracter adaptativo que tendrian estos caracteresy estrategias funcionales como respuesta
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a las condiciones ambientales. Por lo tanto, es esperable que indagar tanto las estrategias
funcionales promedio como en la variacién intraespecifica de los caracteres funcionales de
las especies invasoras en comparacién con la de especies nativas, pueda brindar
herramientas para comprender la dinamica de la invasion (ej. Tecco et al. 2010; Gross et al.
2013; Leffler et al. 2014; Funk et al. 2016) asi como evaluar sus posibles impactos (ej. Levine

et al. 2003, Drenovsky et al. 201243, te Beest et al. 2015).

1.2.3. Invasiones en ecosistemas de montafa
Caracteristicas generales de los ecosistemas de montafia

Los ecosistemas de montafa constituyen ambientes complejos que abarcan
simultdneamente numerosos gradientes ambientales a cortas distancias (Kérner 2003,
2007). Es decir, son ecosistemas que se caracterizan por una muy elevada heterogeneidad
espacial. Esta Tesis toma como base conceptual la descripcidn realizada por Kérner (2003)
sobre los ecosistemas alpinos. Aunque no es enteramente aplicable ya que el drea de
estudio se encuentra por debajo del limite arbdéreo (es decir, no puede considerarse
alpino), se puede considerar una buena aproximacién a los patrones y procesos mas
generales que ocurren alli. En esta seccidn, se hace una breve descripcion de las
caracteristicas que se consideraron mas importantes para el desarrollo de la Tesis, basadas,

principalmente, en los trabajos de Kérner (2003, 2007).

Los ambientes de montafia estan dominados por el estrés climatico y, por ende, la
vegetacién presenta numerosas adaptaciones en este sentido. Las presiones mas
importantes estan dadas por las bajas temperaturas y la elevada radiacion, ambos
haciéndose mads pronunciados con el aumento de la altitud. En cuanto a los cambios en el
gradiente altitudinal, como se menciond, se trata de un gradiente complejo donde algunas
variables cambian de la misma manera en diferentes sistemas de montafia (porque se
vinculan de manera directa con la altitud sobre el nivel del mar), mientras que otras se
comportan de distintas formas segun la regién. Entre las variaciones comunes a todos los
gradientes altitudinales se encuentran: (a) una disminucién en la presién atmosférica y por
lo tanto una menor presidn parcial de oxigeno y didxido de carbono, menor densidad del

aire y una menor capacidad de retener humedad; (b) una disminucion de la temperatura
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de la atmodsfera a un ritmo promedio de 0,6 °C cada 100 m de aumento de la altitud (menos
marcado en areas continentales); y (c) un aumento de la fracciéon de radiacién UV-B en
comparacion con menores altitudes y un mayor contraste entre las superficies expuestas
al sol y la sombra, principalmente cuando no hay nubes que contrarresten este efecto.
Entre las variables para las cuales no hay cambios equivalentes entre regiones, una de las
principales es la precipitacion. Tampoco son equivalentes el largo de la temporada de
crecimiento ni los patrones de viento y nubosidad. El cambio en la temperatura es el que
mayor atencion ha recibido y es sabido que tiene una gran relevancia ecoldgica (Sakai y
Larcher 1987; Korner 2016). La baja temperatura termina afectando a toda la dindmica del
ecosistema, incluyendo a componentes bidticos y abidticos. En las plantas el estrés por
temperatura termina por impedir el desarrollo celular, la diferenciacién de tejidos y puede
provocar la muerte de diferentes érganos y tejidos. Existen numerosas adaptaciones al
clima frio que incluyen mecanismos fisioldgicos (ej. cambios en la composicion de
membranas celulares), morfolégicos (ej. menor estatura y crecimiento achaparrado) y un
ajuste muy preciso de la fenologia de la planta para determinar periodos de crecimiento
gue eviten la exposicién de drganos sensibles a temperaturas bajo cero (ej. a heladas
tardias en la primavera y tempranas en el otofio). Asimismo, el ajuste fenoldgico determina
el cese del crecimiento y el comienzo de un periodo de aclimatacion de los tejidos a fin de

hacer frente a las temperaturas del invierno (Lambers et al. 2008; Kérner 2016).

A pesar de las condiciones estresantes en general, el clima final que experimentan
la vegetacion de las montanas depende mucho de la heterogeneidad local, la cual est3
vinculada principalmente a la topografia y el relieve. Por ejemplo, laderas en distintas
orientaciones y pendientes tienen diferentes incidencias solares y, por lo tanto, mantienen
distintos patrones de temperatura, diarios y estacionales. Asimismo, la topografia y el
relieve influyen en los patrones de viento y, principalmente, en los patrones edaficos y la
distribucién de la precipitacidén, los cuales cambian a distancias muy cortas. Esta
multiplicidad de microclimas y factores estresantes a pequefia escala junto con la
diversidad de patrones edaficos explican, en gran medida, la elevada diversidad bioldgica
en los ecosistemas de montafia. En general, la distribucidn de la vegetacidn esta asociada
muy estrechamente a la distribucién de los suelos (ej. Cabido et al. 1987; Cingolani et al.

2003; Zeballos et al. 2014b).
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En lineas generales, los suelos de los ecosistemas de montafia tienden a acumular
materia organica (MO) en mayor proporcién que suelos a menores altitudes,
principalmente hasta la zona del limite arbdreo (a mayores altitudes, en la zona alpina y
nival, la MO disminuye junto con la cobertura vegetal; Kérner 2003, pero ver Hagerdon et
al. 2010). La MO tiende a aumentar (mayormente en los horizontes mas superficiales)
porque los ciclos biogeoquimicos se vuelven mas lentos con la disminucidon de la
temperatura (por ejemplo, la actividad enzimatica de la descomposicién es mas lenta y
también la broza de la vegetacién de montaina suele ser de baja calidad; Chapin et al. 2002;
Kérner 2003). Asimismo, otros factores como la exposicidon de la ladera, el tipo de roca
madre, la edad de los suelos y la distribucién de la precipitacion pueden influir en la
acumulacién de MO y en la fertilidad del suelo. Por otro lado, la acumulacién de MO
produce una acidificacion que, en conjunto con los patrones de distribucidon de la
precipitacion, afectan la disponibilidad de nutrientes para las plantas (por ejemplo, un pH
del suelo bajo promueve la pérdida de minerales por lixiviacion y también afecta los
procesos biolégicos que alli ocurren; Kérner 2003; Lambers et al. 2008). De esa forma, la
fertilidad del suelo varia mucho a pequeifia escala y puede verse limitada por una baja
actividad microbiana. Ademas, los suelos de montafia son muy susceptibles de erosionarse
por las elevadas pendientes y los disturbios asociados con el agua, el viento y los ciclos de
congelamiento y descongelamiento. Por otro lado, en cuanto a la disponibilidad de agua
para las plantas, la distribucién de este recurso es también muy heterogénea y depende de
las caracteristicas del suelo, de la precipitacién en la temporada de crecimiento y de la
cobertura vegetal. El estrés hidrico a bajas temperaturas se puede presentar por una falta
de humedad del suelo o por el congelamiento del suelo. Sin embargo, en lineas generales,
no hay dificultades hidricas en plantas de montafia, principalmente a mayores altitudes,

porque, finalmente, las bajas temperaturas disminuyen mucho la demanda evaporativa.

Patrones de invasion en montarfias

Como se menciond mas arriba, el proceso de invasién en montafias del mundo es
un fendmeno reciente (McDougall et al. 2011a; Alexander et al. 2016). Sin embargo, ha
recibido considerable atencién debido a la preocupacidn por los posibles impactos en esos

ecosistemas, asi como por la idea de que aun se estad a tiempo de evitarlas mediante su
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manejo temprano (McDougall et al. 2011a,b; Kueffer et al. 2013). La mayoria de los
estudios hasta el momento se han enfocado en los patrones de riqueza de especies exdticas
en la altitud y la dindmica de su expansion y, al contrario, muchos menos trabajos han
abordado las caracteristicas de las especies que invaden estos ecosistemas o sus relaciones
con las comunidades locales (Alexander et al. 2016, pero ver Pollnac y Rew 2014,
Lembretches et al. 2017b). Existe un amplio registro, proveniente de una variedad de
regiones del mundo, de que se produce una disminucién de la riqueza de especies de
plantas exdticas con la altitud (Alexander et al. 2011; Giorgis et al. 2011; Py3Sek et al. 2011,
Marini et al. 2013; Seipel et al. 2016; Guo et al. 2018). Este patréon coincide con la
disminucion de la presién de propagulos, el menor nivel de disturbios antropogénicos vy el
aumento en la severidad climatica que se producen con el aumento de la altitud, los cuales
serian los principales factores modeladores de las invasiones en montafias (Pauchard et al.
2009; Alexander et al. 2011, Marini et al. 2013). Asimismo, es conocido que las rutas y
caminos, los cuales poseen elevados niveles de disturbio, son las principales vias de
distribucién de especies exéticas en estos ecosistemas (Pauchard y Alaback 2004; Arévalo
et al. 2005; Pauchard et al. 2009; Alexander et al. 2009; Giorgis et al. 2011; Paiaro et al.
2011) y que la ocurrencia y riqueza de especies exdticas es mucho menor en dreas naturales
o seminaturales adyacentes (Pollnac et al. 2012; Pollnacy Rew 2014). Por otro lado, ademas
de la disminucién de la riqueza, se ha observado un patrén de anidamiento de especies
exdticas en la altitud, es decir, que las especies que alcanzan mayores altitudes son un
subgrupo del conjunto de especies que se encuentran en las dreas mas bajas (ej. Haider et
al. 2010; Alexander et al. 2011; McDougall et. al 2011a; Marini et al. 2013; Zhang et al.
2015; Steyn et al. 2017). A partir de este fendmeno se ha propuesto que las especies
exdticas que colonizan la altitud son, en realidad, especies generalistas, con una amplia
tolerancia ambiental y climdtica (Haider et al. 2010; Alexander et al. 2011; Steyn et al.
2017). Asociado a esta hipodtesis, se piensa que la plasticidad fenotipica y la evolucidn
rapida (como adaptacién local) tendrian un rol preponderante en la persistencia y
expansion de las especies exdticas invasoras ya que les permitiria ajustar sus fenotipos en
el gradiente altitudinal (Alexander et al. 2016). Segun una revisién realizada por Alexander
et al. (2016), hay evidencia de que ambos procesos ocurren en invasoras de ecosistemas
de montafia (ej. Parker et al. 2003; Ansari y Daehler 2010; Monty y Mahy 2009; Haider et

al. 2012); aunque también existen trabajos que reportan especies exdticas a grandes
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altitudes que no muestran diferenciacion genética ni elevada plasticidad (Poll et al. 2009;
Trtikova et al. 2010; Steyn et al. 2017). Tanto la plasticidad como la adaptacién local podrian
tener un rol importante en el futuro de las invasiones si terminan facilitando una mayor
expansion altitudinal y una mejor respuesta frente al cambio climatico global (Chevin et al.

2010; Kueffer et al. 2013).

En conjunto, los antecedentes indican que los gradientes asociados a los cambios
en la altitud junto con la importante heterogeneidad espacial a nivel local que se presentan
en los ecosistemas de montana permiten evaluar la respuesta funcional de las invasoras y
compararlas con las de las nativas en diferentes condiciones ambientales. Ademas, se
pueden evaluar las respuestas intraespecificas a esta elevada variabilidad ambiental. De
esta forma, los ecosistemas de montafia funcionan como experimentos naturales para
evaluar algunas hipotesis propuestas para las invasiones en general y para evaluar si dichos
procesos se aplican en invasiones en montaiias en particular. Especificamente, las Sierras
Grandes de Cérdoba tienen gran valor debido a su funcién de cabecera de las principales
cuencas hidricas de la provincia (Cingolani et al. 2015; Poca et al. 2017), asi como por ser
un ambiente con un elevado niumero de endemismos biolégicos (Cabido et al. 2003). En el
gradiente altitudinal asociado, ademas de la disminucién de la temperatura con la altitud,
se ha descripto un gradiente de humedad del suelo en sentido opuesto (es decir, menor
humedad del suelo a bajas altitudes; Tecco et al. 2016). El drea cuenta, también, con una
importante heterogeneidad a nivel local vinculada a la topografia y las propiedades del
suelo, con su correlato en diferentes comunidades vegetales que se presentan alli (Cabido
et al. 1987; Cingolani et al. 2003, 2004). En estudios recientes realizados en estas montafias
se detectaron varias especies lefosas invasoras establecidas por encima de los 1500 m
s.n.m. (Giorgis et al. 2011). Si bien la frecuencia de estas lefiosas fue en general baja,
algunas llegaron dominar la vegetacidn en términos de cobertura en los sitios en los cuales
estaban presentes. Cotoneaster franchetii es una de las principales lefiosas invasoras de las
Sierras Grandes de Cérdoba (Giorgis et al. 2011; Giorgis y Tecco 2014) y comparte gran
parte del rango altitudinal con Polyelpis autralis, la principal lefiosa nativa de este
ecosistema (Marcora et al. 2008). De esta manera, el gradiente altitudinal de las Sierras

Grandes y la presencia de especies nativas e invasoras con rangos superpuestos brindan un
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escenario interesante para indagar sobre los mecanismos que subyacen a la invasion por
exoticas en montafias. Especificamente, en esta Tesis se utilizard el caso de estudio
presentado para comparar las estrategias funcionales y la variabilidad intraespecifica de
caracteres funcionales de las lefiosas invasora C. franchetii y la nativa P. australis a lo largo
del gradiente altitudinal y para analizar si dichos mecanismos favorecen el éxito de la
especie invasora en el drea de estudio. Ademas, se indagara mediante un experimento de
jardin comudn en invernadero sobre los mecanismos que generan la variabilidad

intraespecifica en cada una de las especies (plasticidad fenotipica o variacién genética).

1.3. Objetivo General de la Tesis

Evaluar el rol de las estrategias funcionales y de la variabilidad intraespecifica de
caracteres funcionales en la capacidad invasora de la lefiosa exdtica Cotoneaster franchetii
en las Sierras Grandes de Cérdoba, mediante un enfoque comparativo con la leifosa

dominante Polylepis australis, a lo largo del gradiente altitudinal.

1.4. Objetivos Especificos y plan general de la Tesis

La presente Tesis esta organizada en siete capitulos, incluyendo esta Introduccién
General (Capitulo 1). En el Capitulo 2 se describe en detalle el drea y las especies de estudio
y se indica el disefio de muestreo general de la Tesis. En los siguientes cuatro capitulos se

abordan los objetivos especificos:

e En el Capitulo 3 se describe la distribucién altitudinal y local de las dos especies de
estudio para dar un marco general a las comparaciones que se realizan en los
capitulos siguientes de la Tesis. Alli se describen los patrones de ocurrencia y
abundancia de la especie nativa P. australis y la invasora C. franchetii en la
transecta de estudio y se indaga sobre factores bidticos y abidticos que podrian

influir en esos patrones locales.

e En el Capitulo 4 se evalua si existe convergencia o divergencia en las estrategias
funcionales de las especies de estudio. Para ello se determinan y comparan, en el

gradiente altitudinal, los atributos funcionales vinculados a las estrategias de uso
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de recursos y transporte de agua que presentan la lefiosa nativa P. australis y la

lefiosa invasora C. franchetii.

e En el Capitulo 5 se analiza la contribucién de la variabilidad intraespecifica en el
éxito de la invasion de C. franchetii en el area de estudio. Para ello, se describen y
comparan los patrones de cambio en los caracteres funcionales de C. franchetii y
P. australis con relacion al gradiente altitudinal y a un gradiente edafico local, se
evalua si la lefiosa invasora tiene un mayor rango fenotipico que la lefiosa nativa
y, finalmente, se analiza si la variabilidad intraespecifica es potencialmente

adaptativa evaluando su relacion con tres variables de aptitud.

e En el Capitulo 6 se indaga sobre los procesos que generan la variabilidad
intraespecifica observada en el campo, es decir, si predomina la plasticidad
fenotipica o la variacion genética, mediante un experimento de jardin comun en
invernadero con renovales hijos de una submuestra de las plantas evaluadas en el

campo.

Finalmente, en la Discusion General (Capitulo 7) se integran los resultados mas
relevantes de la Tesis y se discute su implicancia en la invasidon de Cotoneaster franchetii
en las Sierras Grandes, asi como en invasiones en montafias en general. Un mayor detalle
de los objetivos especificos y el marco tedrico que da sustento a hipdtesis particulares y

sus predicciones se presentan en cada capitulo.
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Capitulo 2

Metodologia General de la Tesis

En este capitulo se describen al drea de estudio, las especies de estudio y el disefio
general de muestreo que se comparte a través de los capitulos de la Tesis. Las metodologias

especificas y los andlisis de datos se detallan en los Capitulos correspondientes.

2.1. Area de estudio

El area de estudio comprende una transecta altitudinal entre los 1200 y los 2200
m s.n.m. en la ladera oriental de las Sierras Grandes de Cérdoba, asociada al Camino a Altas
Cumbres (ruta provincial 34; 31°35’S, 64°39'0 — 31°36’S, 64°48’0; Figura 2.1). Las Sierras
de Cérdoba se componen por tres cordones montafiosos que corren en direcciéon norte-
sur. Las Sierras Grandes corresponden al cordéon montafioso central y es el que alcanza las
mayores altitudes. Posee un pico maximo a 2790 m s.n.m. (el cerro Champaqui), pero la
mayor parte del cordén se encuentra por debajo de los 2400 m s.n.m. (Cingolani A.M. com.
pers.). Al igual que los otros cordones, presenta laderas mas abruptas hacia el oeste y mas
suaves hacia el este (Cabido et al. 1987). La vegetacién corresponde al distrito del Chaco
Serrano en la provincia fitogeografica Chaquefia (Cabrera 1976), aunque la vegetaciéon de
las partes mds elevadas presenta numerosos elementos andinos (Cabido et al. 1998). A
grandes rasgos el area de estudio abarca una serie de pisos altitudinales de vegetacién:
desde el extremo superior del Bosque Serrano, pasando por un piso intermedio entre los
1100 y 1700 m s.n.m. donde dominan los pastizales y en algunos sectores los matorrales,
hasta pastizales de altura alternados con parches de arbustales o bosques de Polylepis
australis, a partir de los 1700 m s.n.m. (Cabrera 1976; Giorgis et al. 2017). El clima es
templado vy, en el rango altitudinal completo de las Sierras Grandes, entre 900 y 2700 m
s.n.m., la temperatura media anual varia desde los 15,7 °Calos 7,4 °C (Marcora et al. 2008).

La precipitacion es estacional, concentrada entre octubre y abril, con una media anual que
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varia aproximadamente desde los 750 mm a los 1000 mm en el gradiente altitudinal
(Colladon 2014). No hay meses libres de heladas por encima de los 1800 m s.n.m. Nieva
solo ocasionalmente en invierno y en primavera y la nevada no persiste por mds de dos o
tres dias (Cabido et al. 1987). Para el area de estudio se han descripto dos gradientes
opuestos en la altitud, presentandose una disminucion de temperatura del suelo (de 15,5
a los 6,4 °C en el rango completo de las Sierras) y un aumento de su humedad hacia las
partes mas elevadas del gradiente (Tecco et al. 2016). Asimismo, con la altitud hay un
aumento del contenido de nitrégeno, de la materia orgdnica y del carbono del suelo (Tecco

et al. 2016).

Ademas de los cambios ambientales asociados a la altitud, en el area de estudio
se presenta una importante heterogeneidad espacial (Cabido et al. 1987; Acosta et al. 1992;
Cingolani et al. 2003). Se ha descripto un gradiente topo-edafico que, junto al disturbio que
produce la ganaderia, explica la estructuracién de las comunidades actuales de pastizales
en las partes mas altas del gradiente (Cingolani et al. 2003). Especificamente, se han
determinado tres habitats principales. Un habitat mas xérico ubicado en las posiciones
topograficas altas, con pendientes mds pronunciadas, suelos secos, con poca MO,
nitrogeno y contenido de cationes y mas proporcion de roca expuesta (dada por pérdida
de suelo). La disminucidn de la pendiente y el aumento de la humedad, MO, nitrégeno y
cationes determinan un habitat mésico y finalmente, en las posiciones topograficas bajas
se encuentran suelos hidromérficos donde se ubican algunos céspedes y pastizales gruesos
de Poa. Por otro lado, a una escala regional y a partir de los 1700 m s.n.m., Cingonali et al.
(2004) identificaron distintas unidades de cobertura que alternan en el piso superior de las
Sierras, determinadas por las condiciones fisicas del paisaje y la accion del ganado: bosques
de P. australis mas o menos cerrados, pastizales de paja gruesa y de paja fina, céspedes y
afloramientos rocosos graniticos con distintos grados de roca expuesta. En ese mismo
trabajo y otro posterior (Cingolani et al. 2008), se determiné que los bosques de P. australis
ocurren en terrenos escarpados, quebradas profundas y valles (mayormente entre 1800-
1900 m s.n.m.). Los pastizales se encuentran en planicies onduladas con poco afloramiento
rocoso, aunque el pajonal grueso ocurre Unicamente a mayores altitudes y el fino est3
mucho mas extendido vertical y horizontalmente. Los céspedes ocurren por encima de los

1900 m s.n.m. y estdn fuertemente vinculados a terrenos planos y a la actividad ganadera.
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Por ultimo, los afloramientos rocosos y la roca expuesta (se refiere a roca expuesta por
erosion) ocurren en todo el paisaje, aunque predominan en posiciones topograficas altas y

con mucha insolacion, y la erosién aumenta con la presencia de ganado y caminos.

El principal uso del suelo es la ganaderia extensiva (esencialmente vacas, también
ovejas) utilizando los pastizales naturales del drea. Como se explicé mas arriba, el ganado
es un importante estructurador de la vegetacién en el drea y es una de las principales
fuentes de disturbio, junto con el fuego (Cabido et al. 1987; Cingolani et al. 2004, 2008;
Renison et al. 2010; Giorgis et al. 2013). También hay actividad turistica (pesca por
temporada, recreacién, caminatas), especialmente en la primavera-verano. En 1998 se
cred alli el Parque Nacional Quebrada del Condorito con el fin de conservar la biodiversidad
y como proteccion de la cabecera de las cuencas hidricas mas importantes de la provincia
(Cabido et al. 2003). Una importante extensidn alrededor del Parque fue declarada Reserva
Hidrica Provincial, aunque esa area mantiene el manejo tradicional de la ganaderia, en
manos de privados (Cingolani et al. 2008). Actualmente existe sélo un camino pavimentado
que atraviesa las Sierras Grandes y que es el corredor principal entre las tierras bajas
aledaiias al este, donde se encuentra la ciudad de Cérdoba, y al oeste de la provincia
(“Traslasierras”), un importante corredor turistico, por lo cual el transito es continuo y llega
a ser muy elevado en el verano (Paiaro et al. 2011). Asociados a este camino existen algunos
asentamientos, como paradores, escuelas rurales y un hotel. En lineas generales puede
considerarse que el disturbio antropogénico directo es mucho menor que en las llanuras
gue rodean a las montafias, donde vive gran parte de la poblacion de la provincia. Sin
embargo, la evidencia indica que el nivel de disturbio generado por la ganaderia y el fuego
es muy importante (Cingolani et al. 2003, 2004, 2008; Renison et al. 2010; Giorgis et al.
2013, 2017).
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Figura 2.1. Ubicacién de los sitios de estudio en las Sierras Grandes de Cdrdoba (a) Mapa de la
provincia de Cérdoba donde se indica la ubicacion del drea de estudio (cuadrado) (b) Detalle de las
Sierras Grandes de Cérdoba donde se observan el Parque Nacional Quebrada del Condorito (1), la
Reserva Nacional Quebrada del Condorito (2) y la Reserva Hidrica Provincial Pampa de Achala (3).
En el recuadro se indica la posicién de la transecta altitudinal (c) Imagen satelital donde se observa
la ubicacion de los sitios de estudio en la transecta altitudinal. [Imagenes tomadas de la pagina web
Mapoteca.educ.ar (http://mapoteca.educ.ar/.files/index.html.1.1.html); Rodriguez Groves vy
Peiroti (2004) Plan de Manejo Parque Nacional Quebrada del Condorito y Google Earth Pro v7.3.1].
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2.2. Especies de estudio

Las especies de estudio fueron la nativa Polylepis australis Bitter y la invasora
Cotoneaster franchetii Bois, ambas pertenecientes a la familia Rosaceae (Figura 2.2). Estas
especies fueron seleccionadas por su importancia ecoldgica en el area de estudio y porque
se encuentran actualmente coexistiendo en gran parte del gradiente altitudinal (ver
Capitulo 3). P. australis es la lefiosa dominante de las Sierras Grandes y es un componente
distintivo del piso de vegetacion mas elevado del Chaco Serrano (especificamente, el piso
de Pastizales de altura y bosquecillos de P. australis; Cabrera 1976). En el drea se presentan
otras dos lefiosas nativas, Maytenus boaria y el arbusto Escallonia cordobensis; sin
embargo, su abundancia es mucho menor que la de P. australis. Por otro lado, C. franchetii
es una de las principales lefiosas invasoras de la provincia de Cérdoba (Giorgis y Tecco
2014). Se extiende por las Sierras de Cordoba desde drea a menores altitudes, en el Bosque
Serrano, y es de las pocas lefiosas invasoras que actualmente llega a los pisos superiores
de las Sierras Grandes (Giorgis et al. 2011). En particular, en el drea de estudio ha sido
registrada con una frecuencia y cobertura elevadas en comparacién con otras invasoras
lefiosas, llegando a dominar la cobertura vegetal a escala local, y es, ademas, una de las

exoticas que llega a mayor altitud (2012 m s.n.m.; Giorgis et al. 2011).

Polylepis australis

La especie nativa pertenece al género Polylepis, reconocido por ser el Unico grupo
de lefosas arbdreas que crece por encima del limite arbéreo altitudinal (Simpson 1979;
Kessler 2006). El género se distribuye a lo largo de los Andes tropicales desde el sur de
Venezuela hasta las montafias del centro de Argentina (Simpson 1979; Kessler 2006). Las
diferentes especies forman pequenos rodales por encima de la linea continua de bosque
montano (aunque a veces formando parte de éste) y algunas llegan a altitudes entre los
4000 y los 5200 m s.n.m. Ademads, ocupan una variedad de ambientes frios, desde climas
aridos a humedos (Simpson 1979; Kessler 2006). En Argentina, se han registrado cinco
especies de Polylepis extendiéndose por ambientes altoandinos y de puna en las montafias
del norte, hasta ambientes montanos hiumedos en el centro del pais (Renison et al. 2013).
Polylepis australis es endémica de Argentina y en las Sierras Grandes de Cérdoba alcanza
el limite sur de su distribucién actual (Renison et al. 2013; Kessler et al. 2014). En las Sierras
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de Cérdoba su distribucidon se extiende desde los 900 m s.n.m., aunque forma bosquecillos
sélo a partir de los 1700 m s.n.m., donde dominan los pastizales de altura (Cabrera 1976;
Marcora et al. 2008). Al igual que la mayoria de las especies del género, actualmente su
distribucién esta restringida a terrenos escarpados, quebradas profundas y valles donde
forma bosques cerrados o bosques mas abiertos con pajonalesy rocas (“arbustales”; Enrico
et al. 2004; Renison et al. 2006; Cingolani et al. 2004, 2008). Existe evidencia que indica que
los bosques de P. australis se encuentran seriamente reducidos en el presente,
principalmente en respuesta a actividades de origen humano (tala, ganaderia, incendios),
y que, en cambio, su distribucién fue mds amplia en el pasado y podria ser una de las
coberturas dominantes en el drea en ausencia de esos disturbios (Renison et al. 2006;
Cingolani et al. 2008). Los bosquecillos de P. australis son una unidad de conservacion
prioritaria en la zona (incluyendo el Parque Nacional Quebrada del Condorito y la Reserva

Hidrica Provincial Pampa de Achala, ver Figura 2.1).

Es una especie perenne que puede crecer en forma arbdérea o arbustiva
dependiendo de las condiciones del terreno (Enrico et al. 2004). Alcanza entre 1,5y 14 m
de altura (Simpson 1979; Torres et al. 2008). Morfolégicamente es muy variable, entre y
dentro de las poblaciones (ver Simpson 1979 para mas detalles). La fecundacién es
anemofila con predominio de la fecundacion cruzada (Simpson 1979, Seltmann et al 20093,
b). El fruto es seco y con una sola semilla, es alado y es dispersado por la gravedad vy el
viento entre enero y marzo (Simpson 1979; Seltmann et al. 2007; Torres et al. 2008). La
produccién de frutos y semillas en esta especie es muy variable (entre 0 y 200.000 semillas
por individuo) y principalmente relacionada con el tamafo del individuo (Pollice et al.
2013). Asimismo, el porcentaje de germinacion también es variable y relativamente bajo,
siempre menor que el 50% y mds cercanas al 10-15% (en distintas condiciones de

germinacién; Renison y Cingolani 1998; Marcora et al. 2008; Pais Bosch et al. 2012).

Cotoneaster franchetii

Al contrario que para P. australis existe relativamente poca literatura sobre las
caracteristicas bioldgicas y ecoldgicas de Cotoneaster franchetii. Es una especie originaria
del sudoeste asiatico, incluyendo China, Tibet y Tailandia. En su rango nativo es tipica de

matorrales y laderas abiertas en zonas montafiosas rocosas, con una distribucién altitudinal
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entre los 1600 y los 1900 m s.n.m. (Lingdi y Brach 2003). Esta especie ha sido ampliamente
utilizada como ornamental y se ha naturalizado en lugares de América del Norte, Nueva
Zelanda y Africa, indicando que es una invasora a nivel global (Rejméanek y Richardson
2013). La historia de su invasion en el area de estudio es poco conocida. Sin embargo, su
distribucién actual hace suponer que al menos varias generaciones se han sucedido en las
Sierras Grandes de Cérdoba (Giorgis et al. 2011; Lett et al. 2015). Estudios genéticos en la
especie indican, ademas, que han ocurrido multiples introducciones en las Sierras de

Cordoba (Lett et al. 2015)

Es una especie arbustiva, siempreverde o semi-siempreverde de entre 1 y 3 m de
altura (Lingdi y Brach 2003). Se trata de una especie con flores pequenas y blanquecinas,
polinizada por insectos (Diptera, Hymenoptera) y, por lo tanto, en la que probablemente
predomine la fecundacién cruzada (Lett et al. 2015). Los frutos son pequeifos pomos
carnosos rojo-anaranjados, que usualmente contienen entre 3 y 4 semillas, pero pueden
ser 2 6 5 (obs. pers.; Lingdi y Brach 2003). Fructifica entre los meses de febrero y mayo en
el drea de estudio (Lett I., com. pers.) y es dispersada principalmente por aves (Diaz Vélez
et al. 2018). Esta especie ha sido clasificada como muy tolerante al frio, y se la podria
cultivar en areas con temperaturas minimas absolutas de hasta -23 °C (USDA Plant

Hardiness Zone 6; Maraczi 2014).
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Figura 2.2. Especies de estudio (a) Individuo de la lefiosa nativa Polylepis australis (b) detalle del
brote de P. australis (c) Individuo de la lefiosa invasora Cotoneaster franchetii (d) detalle del brote
de C. franchetii.
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2.3. Disefio de muestreo

El trabajo se desarrolléd en una transecta altitudinal asociada al Camino a Altas
Cumbres (RP 34; 31°35’S, 64°39°0 — 31°36’S, 64°48’0). Alli se seleccionaron cinco sitios
altitudinales donde se encuentran presentes las especies de interés (Figura 2.1). Los sitios
se ubican a 1270, 1500, 1730, 1870y 2050 m s.n.m. (Figura 2.1). Los cuatro sitios de mayor
altitud estan ubicados dentro del Parque Nacional Quebrada del Condorito. El sitio mds
bajo se ubica en la estancia La Higuerita, donde se realiza actividad ganadera de baja
intensidad en el sitio de estudio y, al momento del inicio del muestreo, no se habia
registrado ramoneo de los individuos en estudio. Todos los muestreos de la tesis se
organizaron con relacién a estos sitios altitudinales. Cabe aclarar que la distribucién
altitudinal de las especies no fue la misma. P. australis estuvo presente en los sitios a 1500,
1730, 1870 y 2050 m s.n.m., y no se encontré en el sitio mds bajo a 1270 m s.n.m. En
cambio, C. franchetii estuvo ausente en el sitio de mayor altitud, a 2050 m s.n.m., y
presente en los sitios a 1270, 1500, 1730 y 1870 m s.n.m. De esta forma, se trabaja en tres
sitios (1500, 1730 y 1870 m s.n.m.) donde ambas especies coexisten y dos sitios (1270 y
2050 m s.n.m.) donde esta presente sélo una de las especies. A pesar de que en los
extremos de la transecta las especies no se encontraron coexistiendo, se priorizé evaluar
la variacion de los caracteres de cada una en el mayor rango altitudinal posible. Si bien los
detalles de la ocurrencia y abundancia de cada especie en el transecta de estudio se
abordan en el Capitulo 3, en cada sitio hubo una poblacién suficientemente grande como
para seleccionar 20 individuos de las especies de estudio, dentro de un area de
aproximadamente 500 m x 500 m. Asimismo, los individuos estuvieron distribuidos de
manera tal que se pudiera abarcar un gradiente edafico-topografico lo mas amplio posible
en cada sitio (desde suelos profundos, generalmente en fondos de valle, a suelos muy poco
profundos y rocosos, generalmente asociados a posiciones topograficas altas; ver apartado
“Seleccion de los individuos y determinacion del gradiente local”). Sobre estos individuos se
hicieron posteriormente todas las mediciones descriptas en los Capitulos 4 y 5 y la coleccidn

de semillas para la produccién de renovales descripta en el Capitulo 6 de esta Tesis.

Caracteristicas climaticas del area de estudio

Para tener una mejor caracterizacion de las condiciones climaticas y ambientales
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durante los aflos de muestreo, se recolectaron datos de temperatura y precipitaciéon para
el drea de estudio y se realizaron mediciones de humedad del suelo durante un afo
completo. Los datos climaticos (afios 2009 a 2012 y medias histéricas) se obtuvieron a partir
de anuarios pluviométricos y de temperatura elaborados por el Centro de Investigaciones
de la Region Semidrida (CIRSA-INA) y de datos provistos por esa misma institucién para
completar informacion faltante. Los anuarios contienen estadisticas de temperatura entre
los afios 1994 y 2003 (Colladon 2004) y pluviométricas 1992-2012 (Colladon 2014) para la
cuenca del Rio San Antonio, la cual incluye a la transecta de estudio. Se observd que el afio
climdtico 2010-2011 fue particularmente seco en comparacién con las medias de la serie
(de hecho, fue el aflo con menor precipitacion de la serie 1992-2012; Tabla 2.1; Colladon
2014). Ademas, ese mismo afio se presentd una temperatura media anual y del mes de julio
mas frias que la serie (Tabla 2.2). El afio 2009-2010 tuvo una tendencia similar al afio
climdtico 2010-2011, pero menos pronunciada. El afio 2011-2012, en lineas generales, fue
similar a la serie, aunque también presentd temperaturas mas bajas en julio (Tabla 2.1y

2.2).

Seleccidn de los individuos y determinacidn del gradiente local

En cada uno de los sitios altitudinales se seleccionaron 20 individuos de cada
especie presente. Para hacer mas homogéneo el estado de desarrollo de los individuos, se
seleccionaron plantas sanas (sin signos severos de enfermedades o de herbivoria; Pérez-
Harguindeguy et al. 2013) y cuya altura fuera no menor a 1,5 m y no mayor a 3 m. Se utilizd
este rango de altura de las plantas (y no una en particular) ya que, dependiendo del sustrato
en gue se encuentren, los individuos pueden crecer mas o menos en altura a igual estado
de desarrollo (Suarez et al. 2008). En todos los casos, se procurd una separacion suficiente
entre los individuos muestreados para reducir la probabilidad de medir plantas hermanas
y asi abarcar la mayor variabilidad posible: en general entre 5 y 6 metros (Torres et al.
2008), pero pudiendo ser otros valores segun la abundancia de la especie. La seleccién de

individuos se realizé en diciembre de 2010 y en febrero-marzo de 2011.

Los individuos se seleccionaron intentando abarcar un gradiente edafico vinculado
a la topografia a escala local que va desde situaciones mas favorables, entendidas como un

suelo mds profundo en sitios con poca pendiente o fondos de valle (y que indican una
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mayor disponibilidad de recursos como nutrientes y agua); hasta situaciones menos
favorables, entendidas como suelos menos profundos en sitios de pendientes
pronunciadas o cimas de lomas donde los recursos son menos abundantes (Cingolani et al.
2003). Esta seleccion se hizo a fin de abarcar una mayor heterogeneidad ambiental en cada
sitio altitudinal, como manera de reflejar situaciones mas reales y para analizar la
variabilidad intraespecifica a escala local. Para caracterizar los microhdbitats donde las
especies se encuentran, se midieron variables ambientales y de vegetacidén en parcelas
circulares de 2 m de radio alrededor de la base cada uno de los individuos seleccionados
(Tabla 2.3). Se tomé este didmetro por considerar que reflejaria un area donde las raices
de las plantas elegidas estarian tomando recursos. La pendiente y la orientacién de la
ladera se determinaron utilizando un clindmetro. La profundidad del suelo se determiné
introduciendo en el suelo una estaca de longitud mayor a 1 m hasta que la misma llegaba
a la roca. Esta medida se hizo 4 veces por parcela y a una profundidad no mayor de 90 cm.
Las coberturas de los distintos estratos de vegetacion y de roca, suelo desnudo y broza
(Tabla 2.3) se determinaron visualmente. Se consideraron coberturas no superpuestas, es
decir que sélo se trabajé con hasta un 10% de superposicion (110 % de cobertura en total).
La altura promedio de la vegetacién se determind como una media de las alturas

ponderadas por las coberturas de la vegetacion.

Las variables del ambiente local medidas en los individuos de todas las altitudes
se analizaron mediante un analisis de componentes principales (ACP) para cada especie por
separado. De esta manera se corrobord la presencia del gradiente edafico vinculado a la
topografia que se habia propuesto, el cual quedé sintetizado en la componente principal 1
del andlisis de cada especie (CP1; Tabla 2.3). En lineas generales, para ambas especies, en
el extremo negativo del eje se ubicaron los sitios con mayor cobertura de roca, menor
profundidad del suelo y menor altura promedio de la vegetacion, mientras que hacia el
extremo positivo se ubicaron los sitios con mayor profundidad del suelo, menor cobertura
de roca, mayor altura promedio de la vegetacidn y mayor cobertura de gramineas en mata,
para P. australis, y arbérea para C. franchetii (Tabla 2.3). El CP1 representando este
gradiente en cada especie se utilizd luego para analizar la variabilidad intraespecifica a nivel

local (Capitulo 5).

Por ultimo, para corroborar los patrones de disponibilidad de agua tanto en la
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altitud (segun Tecco et al. 2016) como en el gradiente local de interés, se determind el valor
de humedad de suelo a campo, utilizando un TDR. Para este muestreo se seleccionaron 15
plantas por sitio altitudinal, de cualquier de las dos especies de estudio, distribuidas en tres
profundidades del suelo promedio que fueran representativas del gradiente topo-edafico.
Los intervalos de profundidad del suelo fueron: menor a 20 cm, entre 20 y 40 cm y mayor
a 40 cm. En cada planta se realizaron 4 mediciones de humedad debido a la elevada
heterogeneidad de los micrositios donde se encuentra cada individuo. Para poder realizar
esta medicidn en todos los sitios el mismo dia, se excluyé del muestreo al sitio a 1750 m
s.n.m. En resumen, en cada medicion se determind la humedad del suelo en cuatro sitios
altitudinales y en cada sitio en cinco individuos en tres profundidades del suelo, cuatro
veces por individuo. El muestreo de humedad se realizé6 cada dos meses, desde julio de
2012 hasta mayo de 2013, inclusive (Figura 2.3). La tendencia general fue que, a lo largo del
ano, la humedad el suelo aumente en todas las altitudes desde el invierno al verano. La
menor humedad del suelo se presenté en el sitio a 1500 m s.n.m. y la mayor en el sitio a
1870 m s.n.m., manteniéndose esta tendencia en todas las profundidades del suelo. Por
ultimo, en los suelos mas profundos de todas las altitudes hubo mayor humedad a lo largo
de todo el afio, mientras que en suelos poco profundos y medio profundos la humedad fue
mas similar para todas las altitudes a lo largo del afio (Figura 2.3). De esta manera se
corroboraron los patrones esperados en cuanto a disponibilidad hidrica en cada situacion
de estudio, para un aiflo completo y segun lo esperado por bibliografia (Cingolani et al. 2003;

Tecco et al. 2016).
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Tabla 2.1. Precipitacion media anual (mm) de la serie 1992/2012 y de los afios hidroldgicos de
interés para las mediciones de la Tesis, en diferentes altitudes del area de estudio. Cada altitud
corresponde a una estacion meteoroldgica del CIRSA-INA (Colladon 2014).

Aiio hidrolégico

Altitud (m s.n.m.) Serie 2009-2010 2010-2011 2011-2012
2384 1007,8 909 990 755
2380 946,2 879 755 783
2200 888,9 817 730 892
1700 880,4 841 711 1042
1625 881,6 793 684 791
1555 805,9 739 598 816
1200 789,4 809 632 743
1040 723,1 572 542 773

33



Tabla 2.2. Temperatura (°C) media anual, media del mes mas frio (julio) y del mes mas calido (enero)
de la serie 1994/2003 y los afios térmicos de interés para la Tesis, en diferentes altitudes del area
de estudio. Cada altitud corresponde a una estacion meteorolégica del CIRSA-INA (Colladon 2004 y
datos provistos por CIRSA-INA).

Temperatura media (°C)

Altitud (m s.n.m.) Periodo Anual Julio Enero
2200 serie 8,6 4,9 12,1
2150 serie 10,8 7,2 14,6
2009/2010 11,6 5,8 16,7
2010/2011 10,8 5,0 13,9
2011/2012 12,1 8,5 15,0
1700 serie 11,3 8,5 16,7
2009/2010 11,0 6,0 17,2
2010/2011 11,2 5,7 15,9
2011/2012 12,4 7,1 16,6
1625 serie 13,2 8,4 17,5
2009/2010 11,2 5,6 16,5
2010/2011 10,5 5,0 15,4
2011/2012 5,9 20,2
1555 serie 14,9 10,9 20,4
2009/2010 12,3 6,6 17,5
2010/2011 11,6 6,1 16,3
2011/2012 7,1 20,8
980 serie 15,8 10,2 20,8
2009/2010 14,8 7,6 21,8
2010/2011 8,6 22,8
2011/2012 15,1 10,5 19,6
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Tabla 2.3. Coeficientes de correlacién (r) entre las variables del ambiente local, medidas en cada

individuo de cada especie, y la primer componente principal de cada andlisis. En negrita las

variables con mayor coeficiente de correlacion para ambas especies.

Unidad

CP1

P. australis

CP1
C. franchetii

Variables fisicas

Pendiente

Orientacién de la pendiente (E-O)
Orientacidn de la pendiente (N-S)

Profundidad del suelo promedio

Variables de vegetacion

Altura promedio de la vegetacién
Cobertura arbérea

Cobertura arbustiva

Coberturas de hierbas
dicotileddneas

Cobertura de gramineas en mata
Cobertura de graminoides
Cobertura de helechos
Cobertura de roca

Cobertura de suelo desnudo
Cobertura de broza

%

SEN (angulos respecto al N)
COS (angulos respecto al N)
cm

cm
%
%

%
%
%
%
%
%
%

-0,2466
-0,1923
-0,3066

0,7009

0,6157
0,2229
-0,0281

0,0814
0,6782
-0,5579
0,2942
-0,8578
-0,0141
0,2560

0,2171
-0,0095
-0,3456

0,7121

0,5892
0,6378
0,2881

-0,1636
-0,0003
-0,4282

0,6212
-0,7378
-0,3494

0,0727
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40,004

Humedad del Suelo Promedio (mV/%V)

0,00

40,00+

Humedad del Suelo Promedio (mV/%V)

0,00

40,004

Humedad del Suelo Promedio (mV/%V)

0,00

30,00

20,00+

10,00+

——1270 m s.n.m.
——1500 m s.n.m.

—@—1870 m s.n.m

—=8—2050 m s.n.m.

Suelo poco profundo

30,00+

20,00+

10,00+

Julio 2012 Septiembre 2012 Noviembre 2012 Enero 2013 Marzo 2013 Mayo 2013

Suelo medio profundo

30,004

20,004

10,00+

Julio 20%2 Septiembré 2012 Noviembre 2012 Enelro 2013 Mario 2013 Mayo' 2013

Suelo profundo

Julio 2012 Septiembre 2012 Noviembre 2012 Enero 2013 Marzo 2013 Mayo 2013

Figura 2.3. Patrén de humedad del suelo a lo largo del aiio para los cuatro sitios altitudinales donde

se realizé esta medicidn (a) para suelos poco profundos, <20 cm (b) suelos de profundidad media,
entre 20y 40 cm y (c) suelos profundos >40 cm.
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Capitulo 3

Distribucién y abundancia de las lefiosas Polylepis australis y
Cotoneaster franchetii en el gradiente altitudinal de las

Sierras Grandes de Cérdoba

3.1. Introduccion

La mayoria de los estudios sobre invasiones por plantas exdticas en montaiias se
han enfocado en los patrones altitudinales de la riqueza de especies asociados a caminos y
rutas. Al contrario, existe, actualmente, escasa informacién sobre los patrones de
distribucién horizontales, asi como sobre los mecanismos a escala local que los determinan
y sobre los factores que actuan a nivel especie-especificos (Pollnac y Rew 2014; Pouteau et
al. 2014). Por este motivo es que las principales hipdtesis sobre la distribucion y las
caracteristicas de las especies exdticas que invaden exitosamente estos ambientes se han
elaborado partir de esos patrones de riqueza descriptos en la altitud. En este sentido, en
numerosos sistemas de montafias del mundo se ha registrado que la riqueza de especies
exoticas disminuye con la altitud (ej. Pauchard et al. 2009; Haider et al. 2010; Guo et al.
2018; aunque ver Paiaro et al. 2011). A partir de este patrén, Alexander et al. (2011)
elaboraron la Hipétesis de Filtros Ecoldgicos Direccionales (Directional Ecological Filtering),
en la cual proponen que la riqueza de especies exdticas a lo largo de un gradiente donde
aumenta la severidad ambiental es el resultado del filtrado continuo de especies con nichos
climaticos cada vez mds amplios. En base a esta idea predicen que las especies invasoras
que colonizan grandes altitudes son sélo aquellas con amplias tolerancias ambientales (en
vez de especialistas frente a las condiciones de la altitud) y que han conseguido extenderse
desde las tierras bajas adyacentes donde, en general, la actividad humana y la presiéon de
propdagulo son altas. Ademas, indican que este patrén de disminucién de la riqueza de

especies exodticas con la altitud no se observaria si los focos de invasién fueran a partir de
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especies especialistas en el clima de montafia e introducidas directamente a mayores
altitudes. Existe numerosa evidencia que apoya esta teoria (ej. Haider et al. 2010; Pollnac
et al. 2012; Seipel et al. 2012; Marini et al. 2013; Tecco et al. 2016) y, a través de ella,
quedan establecidos el rol primordial que tienen las caracteristicas climaticas, la actividad
humana como fuente de propagulos y el tiempo necesario para la expansion y/o
adaptacidon de especies generalistas. Por otra parte, y en relacién con los factores
mencionados, se ha establecido que la expansidon de exdticas invasoras en montafas
ocurre, principalmente, a través de caminos y rutas (aunque también a partir de
asentamientos humanos). Alli, el transito humano sumado a los elevados niveles de
disturbio favorece a la dispersion de propdagulos exdticos y su establecimiento, actuando
como verdaderas vias de distribucion (Pauchard y Alaback 2004; Pauchard et al. 2009;
Haider et al. 2010, 2018; Paiaro et al. 2011; Pollnac et al. 2012; Lembrechts et al. 2017a).
Este patron de distribucion de invasoras en la altitud es diferente al que se registra
habitualmente para las especies nativas. Estas Ultimas muestran, en general, distribuciones
limitadas a diferentes rangos altitudinales mas o menos amplios y, por ello, dan lugar a
patrones de reemplazo de especies y/o ensambles comunitarios con la altitud (Brown 1984;
Cabido et al. 1998; Kérner 2003; Becker et al. 2007; McCain y Grytnes 2010) Asimismo, a
diferencia de lo esperado para las especies exdticas bajo la Hipdtesis de Filtros Ecolégicos
Direccionales, las especies nativas tendrian algun grado de especializacion vinculado al
rango altitudinal que ocupan (repuestas morfo-fisioldgicas, aclimatacién e incluso la
evolucién de plasticidad fenotipica y/o adaptacion local en ese rango; Kérner 2003; Premoli

et al. 2007; Premoli y Brewer 2007).

Como se menciond mds arriba, al contrario de los patrones en la altitud, se sabe
mucho menos de los factores que influyen en la expansidn horizontal de las especies
exdticas tanto en términos de riqueza de especies como a nivel especie-especifico (Pollnac
y Rew 2014; Pouteau et al. 2014). En el contexto presentado para sistemas montafiosos, se
trataria de la expansion desde caminos y rutas hacia las areas naturales adyacentes. Es
esperable que cuando una especie invasora comienza a ocupar lugares alejados de
caminos, otros factores, ademas del clima y la presidn de propagulos en relacién con la
altitud, comiencen a modular su ocurrencia y abundancia (Chytry et al. 2008; Pollnac et al.

2012; Pollnac y Rew 2014). En sistemas de montaiia, la elevada heterogeneidad ambiental
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(por ejemplo, la dada por la topografia y la microtopografia y por la vegetacién, entre otros)
produce una multiplicidad de condiciones ambientales que pueden afectar la dindmica
invasora a escalas mas locales (ej. Lembrechts et al. 2017b); sin embargo, es un tdpico
practicamente no explorado. Lembrechts et al. (2017b) evaluaron en un clima frio el efecto
de la topografia, la vegetacion y el disturbio en el establecimiento y aptitud de seis especies
exoticas (hierbas y pastos) y encontraron que condiciones bidticas y abidticas que dan
como resultado microclimas mas calidos (es decir, condiciones mas benignas) aumentaron
la aptitud de las especies exodticas. Los autores propusieron que esos parches con
caracteristicas ambientales mas favorables pueden funcionar como vias de expansion del
rango invasor, tanto vertical como horizontalmente. Ademas, determinaron que factores
como una mayor presion de propagulos y un mayor disturbio son beneficiosos y, quizas,
necesarios para la expansion de especies exdticas a nivel local. En otro de los pocos trabajos
que abordan esta tematica, Pollnac y Rew (2014) encontraron que la expansion de una
invasora herbdcea en zonas naturales estuvo principalmente influenciada por la comunidad
vegetal nativa, especificamente, la riqueza y cobertura de especies nativas. Ambos estudios
sugieren una mayor importancia de las interacciones bidticas a escala local y destacan la
importancia de incluir factores a esa escala al abordar la dindmica de las invasiones en
montafias, ya que pueden actuar facilitando o dificultando la expansién de las especies
exoticas. Cabe mencionar que los trabajos especificos en especies invasoras con forma de
vida lefiosa son aun mas escasos, tanto en la evaluacidon de su expansion sobre aéreas
naturales como también en sus patrones altitudinales (pero ver Giorgis et al. 2011,2016;

Tecco et al. 2016).

En las Sierras Grandes de Cdordoba, se han evaluado patrones de distribucion de
especies exoticas tanto asociadas a rutas (Paiaro et al. 2011) como a una escala regional
(Giorgis et al. 2011, 2016). En el trabajo de Giorgis et al. (2011) se evalud especificamente
la ocurrencia de invasoras lefiosas (incluida C. franchetii) en una amplia region de las Sierras
Grandes, ubicada al sur del area de estudio de esta Tesis. En ese trabajo se determind que
la invasidn por lefiosas en las Sierras Grandes es reciente y que, en relacién con ello, la
ocurrencia de estas exoticas esta mediada principalmente por la presién de propagulos.
Especificamente, la ocurrencia fue mas probable cerca de fuentes de propagulos como los

poblados a menores altitudes, rutas y caminos, y otros asentamientos humanos. La
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ocurrencia de lefiosas invasoras fue también mas probable en posiciones topograficas bajas
y pendientes mayores, sugiriendo un efecto negativo del disturbio (principalmente
ganaderia y fuego) en estas especies. Paiaro et al (2011), en la misma area de estudio que
esta Tesis, estudiaron las comunidades asociadas a una ruta de montafia y encontraron que
C. franchetii se asocio fuertemente a los taludes de relleno (un area contigua al borde de la
ruta, donde el disturbio tienen niveles menores que el borde propiamente dicho ya que,
luego de construido el camino, no se hace mantenimiento periddico sobre ellos). Asimismo,
los autores mencionan el riesgo inminente de su expansién hacia las dreas naturales
adyacentes debido a su mecanismo de dispersién (por aves; Diaz Vélez et al. 2018) y su
agresividad. Sin embargo, no se tiene conocimiento aun sobre los factores a escala local
que puedan influir especificamente en la distribucién y abundancia de esta especie en el

area de estudio.

Los patrones de distribucién de P. australis en las Sierras de Cérdoba son, por el
contrario, bien conocidos. Esta especie se extiende en la altitud desde los 900 m s.n.m.
(aunque formando bosques continuos recién a partir de los 1600-1700 m s.n.m.; Marcora
P., com. pers.) y cubre el rango completo de las Sierras Grandes (hasta los 2700 m s.n.m.;
Marcora et al. 2008). Su éptimo ecoldgico es en las altitudes intermedias, entre 1750 y 2100
m s.n.m. (Renison et al. 2006; Marcora et al. 2008). Los bosques de P. australis se
encuentran actualmente restringidos a zonas de pendiente pronunciada y en posiciones
topograficas medias o bajas. A veces en terrenos mas planos, en fondos de valles y
guebradas profundas (Cingolani et al. 2004, 2008). Puede formar bosques cerrados en
suelos profundos y protegidos del estrés hidrico y del viento. Los bosques abiertos o
“arbustales” se encuentran, en general, en los sitios con mayor pendiente y suelos menos
desarrollados y condiciones mas estresantes (Cingolani et al. 2004; Renison et al. 2006). Se
piensa que la distribucion actual esta mediada por el escaso acceso del ganado y el fuego
en esas topografias, pero que los bosques ocuparian un area mucho mas extensa en

ausencia de estos disturbios (Renison et al 2002, 2006; Cingolani et al. 2008).

En este capitulo se pretende describir los patrones de ocurrencia y abundancia de
la especie nativa P. australis y la invasora C. franchetii en la transecta de estudio. Ademas,
se quiso indagar sobre factores bidticos y abidticos que podrian influir en esos patrones

locales y compararlos entre las dos especies. Si bien el objetivo a cumplir es con fines
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descriptivos, necesarios para dar contexto a la Tesis, los resultados son de interés debido a
los pocos estudios que abordan patrones locales de invasoras en montafiasy, en particular,
en especies lefiosas. Ademads, como se menciond mas arriba, si bien los patrones de P.
australis son bien conocidos, no se conoce nada sobre los factores a escala local que
puedan influir en la ocurrencia y abundancia de C. franchetiiy, por lo tanto, es una primera
descripcidn de los habitats que esta especie estd ocupando. Finalmente, comprender los
patrones de distribucién de ambas especies en el gradiente altitudinal del area de estudio
es de gran importancia para comprender la variacion de los caracteres funcionales y de la

aptitud, desarrollados en los capitulos siguientes.

3.2. Metodologia

Para cumplir con los objetivos planteados se realizaron censos de las lefosas P.
autralis y C. franchetii. Esos censos se organizaron alrededor de los mismos sitios
altitudinales seleccionados para el muestreo de los individuos de las especies de estudio
(ver Capitulo 2). Las parcelas donde se realizaron los censos se eligieron utilizando el
software Google Earth, a partir de imagenes satelitales del afio 2012 (2011 para el sitio mds
bajo). Para ello primero se ubicaron los sitios altitudinales de la tesis (cinco sitios a 1270,
1500, 1730, 1870y 2050 m s.n.m.; Capitulo 2) y se delimito, alrededor de cada uno de ellos,
un rectangulo de 1 x 2 km. El lado mas corto se determind en el sentido del cambio de
altitud (este-oeste) a fin de mantener la separacién altitudinal entre los rectdngulos
correspondientes a los distintos sitios. Mediante un proceso de aleatorizacién, en cada
rectangulo se seleccionaron 120 puntos. En cada punto se trazé una parcela cuadrada de
30 x 30 metros y se determinaron: coordenadas, altitud, posicién topogréfica (cima, ladera
sur, ladera norte o valle), orientacién (en caso de ser una ladera) y el desnivel en 30 m.
Luego, de esos 120 puntos, en cada rectdngulo se seleccionaron cinco puntos en cada
posicion topografica conformando un total de 20 puntos donde luego se realizaron los
censos (aunque alrededor del sitio a 1870 m s.n.m. se seleccionar 10 puntos en cada
posicion topografica). Para elegir estos puntos finales, se tuvo en cuenta que sean
claramente clasificables en su posicion topografica, que se mantuvieran dentro de un rango

altitudinal que no se superpusiera con otro de los rectdngulos, que no hubiera parcelas
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muy cercanas entre si (mds de 100 m de distancia) y que existiera un acceso relativamente

facil (principalmente por su distancia a la ruta o camino).

Los censos a campo se realizaron durante septiembre y octubre de 2013. Con las
coordenadas obtenidas en la imagen satelital, se ubicaron los puntos en el campo
utilizando un GPS. En cada coordenada se trazé un cuadrado de 30 x 30 metros y se
determind el nimero de individuos adultos y la cobertura de P. australis y C. franchetii.
Ademas, se midieron las siguientes variables: pendiente (%), orientacidn (en las parcelas
correspondientes a ladera sur y ladera norte), rugosidad (m), la altura maxima y promedio
de la vegetacion, la cobertura (%) arbdrea, arbustiva, de vegetacion tipo pajonal (gramineas
altas y en mata), de graminoides y herbaceas (vegetacion baja) y de roca, y se registroé la
presencia de otras plantas invasoras. Las coberturas se determinaron visualmente y se
consideraron coberturas no superpuestas, por lo que sélo se aceptd hasta un 10% de
superposiciéon (hasta un 110 % de cobertura en total). La altura maxima de la vegetacién se
determind con una cinta métrica, y la altura promedio se estimé visualmente como una

media de la altura ponderada por las coberturas de la vegetacion.

Las variables incluidas buscaron describir principalmente caracteristicas del
habitat de las especies (Giorgis et al. 2016). La topografia, ademads, da indicios del
microclima que experimentan la especies, asi como caracteristicas del suelo (Cingolani et
al. 2003; Renison et al. 2006; Giorgis et al. 2016). A nivel regional, en el drea de estudio, la
presion de propdgulos tiene una gran relevancia en las invasiones por lefiosas (Giorgis et
al. 2011). En este analisis, se considera solo la presidn de propagulos vinculada a la altitud
y, en cambio, consideramos que las parcelas censados se encuentran a una distancia mas
o menos homogénea de otras fuentes de propdagulos como asentamientos humanos y
caminos. Todas las parcelas se ubicaron a 1 km aprox. de alguna fuente de propagulos, una
distancia que se considerd razonablemente homogénea dado que C. franchetii es
principalmente dispersada por aves (Diaz Vélez et al. 2018). Los bordes de rutas se

excluyeron de los censos, aungue no los taludes de relleno (Paiaro et al. 2011).
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3.2.1. Analisis de datos

Para caracterizar la presencia y abundancia de las especies en la transecta de
estudio se realizaron una serie de analisis complementarios. Un primer analisis consistid en
determinar la importancia de las variables medidas a campo en la ocurrencia de cada una
de las especies en las parcelas censadas. Un segundo analisis se realizé para evaluar la
influencia de las variables predictoras en la abundancia de cada especie en las parcelas
donde estaban presentes. Finalmente, en un tercer andlisis se comparo explicitamente la

abundancia de ambas especies a lo largo del gradiente altitudinal estudiado.

Para el primer analisis, se realizé una regresion logistica multiple (es decir, un modelo
lineal generalizado con respuesta binaria) para cada especie por separado. En este andlisis
se utiliz6 como variable respuesta la ocurrencia de cada especie (es decir, presencia o
ausencia) y se incluyeron todas las parcelas censadas (n=120). Como variables explicativas
se utilizaron: la altitud como una variable continua, la posicién topografica (Cima, Valle,
Ladera Sur, Ladera Norte), la presencia (o ausencia) de otras invasoras (distintas a C.
franchetii), la cobertura de la otra especie de estudio (es decir, la cobertura de C. franchetii
cuando el modelo se corre para P. australis y viceversa) y dos componentes principales
obtenidos a partir de un andlisis de componentes principales realizados a partir de las
variables medidas a campo en cada parcela y que resumieron las caracteristicas de habitat
(Apéndice 3.1). Las dos primeras componentes separaron tres tipos de parcelas. A lo largo
de la componente principal 1 (CP1) se observaron, en el extremo positivo, parcelas con
mayor pendiente y rugosidad y cobertura de roca y arbustos, y, en el extremo negativo,
parcelas con topografia mas plana y con mayor cobertura de pajonal (Apéndice 3.1). Es
decir, que esa componente separo parcelas con mas pendiente y mds rocosas de parcelas
mas planas y con mayor cobertura de gramineas en mata. A lo largo de la componente
principal 2 (CP2) se observaron, hacia el extremo positivo, las parcelas con predominio de
vegetacién baja (herbaceas y graminoides), mientras que hacia el extremo mas negativo se
ubican las parcelas con mas pajonal o roca (Apéndice 3.1). En la regresiéon logistica se
incluyeron, también, la forma cuadratica de altitud, ya que una inspeccién visual de los
datos sugirid algunas relaciones unimodales, y la interaccidn entre la topografia y la altitud.
Se verificod que los coeficientes de correlacion entre variables continuas y el de contingencia

entre variables discretas sea menor que 0,5 para evitar variables altamente
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correlacionadas. El conjunto de variables que mejor explicaba la presencia de las especies
se selecciond mediante el método de seleccidn hacia atras (backward stepwise). En cada
paso se elimind la variable con mayor p-valor y se verificd que estuviera acompafiado con
una disminucion de los valores de AIC y BIC. Cuando los p-valor no significativos fueron
menores a 0,2 (o sea, entre 0, 05 y 0,2), se complementd con una prueba de razén de
verosimilitud para corroborar si la inclusiéon de dicha variable era o no significativa en el

ajuste del modelo.

En el segundo analisis, se evalué la influencia de las variables predictoras sobre la
abundancia de cada especie mediante un modelo de regresion multiple para cada especie
cuya variable respuesta fue la cobertura y en el cual se incluyeron solamente las parcelas
donde se registré presencia de las especies (n=23 para P. australis y n=37 para C. franchetii).
La variable respuesta fue transformada a raiz cuadrada para ambas especies a fin de
cumplir con el supuesto de normalidad de los errores. Se utilizaron las mismas variables
explicativas que en el modelo logistico y se incorporaron los términos cuadrados para CP1
y CP2. La seleccidn de las variables mas relevantes se realizé con la misma metodologia que
en la regresion logistica. En los casos necesarios se incorpord una funcién de varianza para
cumplir con el supuesto de homogeneidad de varianzas (Pinheiro y Bates 2004, Di Rienzo

et al 2017b).

Finalmente, se compard la abundancia de las dos especies en la transecta
altitudinal de estudio. Para ello se trabajé con los datos de cobertura en las parcelas donde
alguna de las especies estuvo presente (n=47 parcelas, en un modelo normal). Se utilizé un
modelo lineal cuyas variables predictoras fueron la especie, la altitud (como variable
continua) y su interaccion. La variable cobertura fue transformada con el logaritmo base
10 (de cobertura+1) para cumplir con el supuesto de normalidad de los errores y se
incorporaron funciones de varianza en caso de heterocedasticidad. Por simplicidad se
trabajé sdlo la relacién lineal con la altitud y no la relacidon cuadrética (incluida en los

modelos para cada especie por separado).

Todos los analisis estadisticos se realizaron con el software Infostat v.2017 (Di

Rienzo et al. 2017a)
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3.3. Resultados

Polylepis australis estuvo presente en 23 de las 120 parcelas censadas (19,2%) v,
en los censos, se la detectd a partir de las parcelas asociadas al sitio a 1730 m s.n.m,,
indicando su baja frecuencia en el sitio de muestreo mas bajo para esta especie, a 1500 m
s.n.m. (Tabla 3.1). La ocurrencia llegd hasta el 50% de las parcelas asociadas al sitio a 1730
m s.n.m. Por su parte, Cotoneaster franchetii estuvo presente en 37 de las parcelas
censadas (30,8%) y ocurrid en las parcelas asociados a los cuatro sitios mas bajos (i.e. de
1270 a 1870 m s.n.m.). Su frecuencia llego al 70 y 75 % de las parcelas censadas en las
altitudes intermedias (Tabla 3.1). La cobertura alcanzada fue algo mayor en la nativa que
en la invasora: P. australis tuvo, en lineas generales, coberturas promedio mas elevadas
que C. franchetii (incluso cuando se consideran tanto las parcelas donde estuvo presente
como donde no estuvo presente) y alcanzé valores maximos mds elevados que la invasora
en todas las altitudes (Tabla 3.1). Los datos del numero de individuos (datos no mostrados)
indican que la mayor cobertura promedio estd, en general, asociada a un mayor nimero
de individuos promedio por parcelas. Es decir, C. franchetii tiene una tendencia a estar

presente en mas parcelas, pero con una abundancia menor que la nativa P. australis.

La ocurrencia de la nativa P. australis estuvo asociada a cinco variables explicativas
(Tabla 3.2). La probabilidad de ocurrencia aumenté con la altitud y con el CP1, es decir hacia
parcelas con mas pendiente y rocas y con menos cantidad de gramineas en mata. Al
contrario, la probabilidad de ocurrencia disminuyd con el CP2, es decir que una mayor
cobertura de plantas herbaceas y graminoides en la parcela se asocidé negativamente con
la ocurrencia de P. qustralis (Tabla 3.2). Ademas, la probabilidad de ocurrencia de esta
especie fue mayor en valles y laderas sur, en comparacidn con posiciones en cimas y ladera

norte, y cuando no se registraron invasoras en la parcela censada (Figura 3.1).

La ocurrencia de la invasora C. franchetii estuvo asociada a tres de las variables
predictoras incluidas. Se asocié de manera unimodal con la altitud, con una probabilidad
de ocurrencia mayor en altitudes intermedias. Al igual que P. australis la probabilidad de
ocurrencia de esta especie es mayor hacia los parches con mayor pendiente y cobertura de
roca, y menos cobertura de gramineas (relaciéon positiva con el CP1, Tabla 3.2) y en

posiciones de valle y ladera sur en comparacién con cimas y ladera norte (Figura 3.1).

45



Cuando se evalud el efecto de las variables explicativas en la cobertura de P.
australis, considerando sélo las parcelas donde estuvo presente se descarté Unicamente la
variable CP1. El modelo explico aprox. el 70% de la variabilidad en la cobertura de la especie
(Tabla 3.3). La cobertura de P. australis fue mayor a 1730 y a 2050 m s.n.m. y en parcelas
con coberturas intermedias de plantas herbdceas y graminoides, pero también de roca y
de gramineas en mata (relacion cuadratica negativa con altitud y cuadrdtica positiva con
CP2, Tabla 3.3). La cobertura de P. australis se relaciond negativamente con la de C.
franchetii (Tabla 3.3). Ademas, la cobertura promedio fue mayor en la ladera sur y los valles
en comparacion con cimas y ladera norte, coincidiendo con el patrén de ocurrencia (Figura
3.2). Al contrario, la cobertura fue mayor en las parcelas donde si se registraron otras
especies invasoras, aunque la ocurrencia alli fue menor (Figura 3.2). En el caso de la
invasora C. franchetii sélo dos variables explicativas fueron seleccionadas y el modelo final
explicéd sélo un 17% de la variabilidad en su cobertura en las parcelas donde estuvo
presente (Tabla 3.3). La cobertura se relacioné de manera unimodal con la altitud, siendo
mayor en los sitios intermedios y coincidiendo con el patrén de ocurrencia (Tablas 3.2 y
3.3). Ademads, hubo una relacidon negativa, pero sélo marginalmente significativa (p-

valor<0,1) con la cobertura de P. australis (Tabla 3.3).

Finalmente, cuando se compard la cobertura de las dos especies en la altitud se
obtuvo un efecto significativo de la interaccion especie x altitud (F=63,76; p<0,0001). La
cobertura de P. australis tuvo una tendencia a aumentar con la altitud (Be.aus= 0,0009),
mientras que la cobertura de C. franchetii tuvo una tendencia a disminuir con la altitud
(Bcfra=-0,0013). De esta forma se corrobordé que la cobertura promedio de P. australis fue
mayor que la de C. franchetii a mayor altitud, mientras que la de C. franchetii fue mayor

que la de P. australis en los sitios mas bajos (ver Tabla 3.1).
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Tabla 3.1. Medidas resumen de la presencia y la cobertura de P. australis y C. franchetii en 120

parcelas censadas a lo largo de la transecta de estudio. “Sitio” sitio de estudio al cual estdn

asociadas las parcelas censadas. “Presencia” corresponde a los datos de ocurrencia, explicada a

través de la frecuencia absoluta (F.A.) y la frecuencia relativa al total de parcelas censadas

alrededor del sitio (F.R.). La cobertura se expresa en porcentaje de la parcela censada. La media

considera sdlo las parcelas con cobertura (y entre paréntesis considerando todas las parcelas

censadas).
Presencia Cobertura (%)

Especie Sitio F.A. F.R. (%) Media Minima Maxima

P. australis 1250 0 0,0 - - -
1500 0 0,0 - - -
1730 10 50,0 18,4 (9,2) 1,0 45,0
1870 6 15,0 4,3 (0,6) 0,1 18,0
2050 7 35,0 11,1(3,9) 0,5 32,0

C. franchetii 1250 4 20,0 1,6 (0,3) 0,5 3,0
1500 14 70,0 8,8 (6,2) 0,1 35,0
1730 15 75,0 2,3(1,7) 0,2 5,0
1870 4 10,0 1,9(0,2) 1,0 3,0
2050 0 0,0 - - -

47



Tabla 3.2. Variables explicativas seleccionadas en las regresiones logisticas para datos de
ocurrencia de la nativa P. australis y de la invasora C. franchetii en 120 parcelas censadas
alrededor de la transecta de estudio. Los coeficientes B se presentan sdlo para las variables
explicativas continuas.

Especie V. Explicativa gl F p-valor B

P. australis Altitud 1 7,68 0,0065 0,01
Topografia 3 3,22 0,0256
CP1 1 11,84 0,0008 1,31
CP2 1 4,81 0,0304 -0,92
Invasoras 1 5,95 0,0163

C. franchetii Altitud 1 20,67 <0,0001 0,14
Altitud? 1 20,87 <0,0001 -4,50E-05
Topografia 3 4,30 0,0065
CP1 1 11,97 0,0008 1,22

Tabla 3.3. Variables explicativas seleccionadas en el modelo de regresién multiple para los datos
de (raiz de) cobertura de la nativa P. australis y de la invasora C. franchetii, considerando sélo las
parcelas donde estaban presentes (n=23 en P. australis, n= 37 en C. franchetii). Los coeficientes B
se presentan sélo para las variables explicativas continuas.

Especie V. Explicativa g.l. F p-valor B R?
P. australis  Altitud 1 8,78 0,0110 -0,1467 0,70
Altitud? 1 7,69 0,0158 3,60E-05

Topografia 3 45,12 <0,0001

CP2 1 17,12 0,0012 -1,0175

Cp2? 1 16,77 0,0013 -1,1647

Invasoras 1 46,66 <0,0001

Cobertura C.

franchetii 1 42,48 <0,0001 -0,6207

C. franchetii  Altitud 1 4,53 0,0408 0,0263 0,17

Altitud? 1 4,55 0,0405 -8,40E-06

Cobertura P. australis 1 3,04 0,0908 -0,0149
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Figura 3.1. Probabilidad media de ocurrencia + error estandar en funcién de las variables
explicativas cualitativas que fueron seleccionadas en la regresion logistica de cada especie a partir
de 120 parcelas en la transecta de estudio. (a) Probabilidad de ocurrencia de la lefiosa nativa P.
australis en cada topografia (b) Probabilidad de ocurrencia de P. australis en presencia o no de
especies invasoras (diferentes a C. franchetii) y (c) Probabilidad de ocurrencia de la lefiosa invasora
C. franchetii en cada topografia. Letras distintas corresponden a diferencias estadisticamente
significativas (Prueba poshoc LSD-Fisher, p<0,05).
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Figura 3.2. Raiz cuadrada de la cobertura media * error estdndar en funcién de las variables
explicativas cualitativas que fueron seleccionadas en la regresién multiple de cada especie a partir
de las parcelas donde las espcies estaban presentes en la transecta de estudio. (a) Raiz de la
cobertura de la lefiosa nativa P. australis en cada topografia (b) Raiz de la cobertura de P. australis
en presencia o no de especies invasoras (diferentes a C. franchetii). En la regesion multiple de la
lefiosa invasora C. franchetii no fue seleccionada ninguna variable cualitativa (ver texto y Tabla 3.3).
Letras distintas corresponden a diferencias estadisticamente significativas (Prueba poshoc LSD-
Fisher, p<0,05).
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3.4. Discusion

Los patrones de distribucion de las especies en la transecta indican que C.
franchetii estuvo presente en mds parcelas y en un mayor rango altitudinal, pero con una
abundancia menor que la nativa P. australis (en términos de cobertura, Tabla 3.1). Ademas,
se observd que existe una separacion altitudinal de ambas especies: C. franchetii fue mas
abundante en los sitios mas bajos del gradiente y P. australis en los sitios mds elevados
(Tabla 3.1). Estos resultados estan en linea con los antecedentes ya planteados para ambas
especies donde a priori es esperable que C. franchetii este mas distribuida en las zonas mas
bajas (Alexander et al. 2011; Giorgis et al. 2011), mientras que P. aqustralis se asocia a
mayores altitudes (Marcora et al. 2008; Renison et al. 2010). El patrén de distribucion de
C. franchetii, en el cual se observa una elevada presencia, pero baja cobertura refuerza la
idea de una invasidn en estadios tempranos ascendiendo a través de los valles. Asimismo,
la elevada ocurrencia de C. franchetii en la transecta altitudinal y en particular en algunas
altitudes, donde llega al 70-75% de ocurrencia, sugiere un elevado potencial invasor de la
especie tanto en la altitud como a nivel local, tal como ya se mencionaba en el trabajo de
Giorgis et al. (2011). Por otra parte, los patrones observados en el campo parecen
consistentes con los mecanismos de dispersion de las especies. Polylepis. australis se
expande formando pequefios stands a partir de las semillas que van cayendo de los arboles
cercanos o son dispersadas por el viento a cortas distancias (mayormente a menos de 6 m
de distancia de la planta madre; Torres et al. 2008). Esto explicaria por qué se presenta con
mayores coberturas en las parcelas donde esta presente. Los frutos de C. franchetii son
dispersados por aves (Diaz Vélez et al. 2018), lo cual explicaria un patrén espacialmente
mas difuso (mas ocurrencia, pero en menor abundancia) y con niveles mas importantes de
dispersién a larga distancia en comparacién con P. australis (en un rango altitudinal mads

amplio).

En cuanto a las variables que explican la distribucién y abundancia, los resultados
obtenidos para P. australis coinciden con las descripciones que se han realizado para la
especie en distintos habitats del drea de estudio (Cingolani et al. 2004, 2008; Renison et al.
2006; Marcora et al. 2008). La presencia y cobertura de P. australis estuvieron ampliamente
explicadas por las variables medidas sugiriendo un ajuste estrecho con su entorno,

esperable en la distribucion de las especies nativas (Rouget y Richardson 2003). Ademas,
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los factores que influyeron en ambas medidas fueron practicamente los mismos, con
algunas diferencias interesantes. Su ocurrencia fue mayor con la altitud, coincidiendo con
los patrones altitudinales descriptos para la especie (Marcora et al 2008; Renison et al
2010). Los resultados también indicaron que crece en lugares protegidos del ganado vy el
fuego (pendientes escarpadas y rocosas) y con elevada humedad en el suelo (fondos de
valle y laderas Sur) coincidiendo con los trabajos previos de Cingolani et al. (2004, 2008) y
Renison et al. (2006, 2010). La relacion negativa de la ocurrencia de P. australis con el CP2
(el cual separa las parcelas con predominio de cobertura de herbaceas y graminoides, hacia
el extremo positivo, de las parcelas con predominio de pajonal o roca) probablemente
refleje el efecto negativo del pastoreo sobre esta especie (Teich et al. 2005; Giorgis et al.
2010), ya que es conocido que la presencia de ganado provoca la formacion de céspedes,
principalmente en las mayores altitudes donde esta presente la especie (desde los 1700 m
s.n.m.; Cingolani et al. 2003, 2004). Se debe mencionar que las parcelas censadas asociadas
a los sitios a 1730 y 1870 m s.n.m. se encontraron todas dentro del Parque Nacional
Quebrada del Condorito donde no hay ganaderia desde 1997, por lo tanto, esta idea
necesita mayor exploraciéon para ser confirmada (por ejemplo, un disefno que incluya
explicitamente parcelas con y sin ganaderia). La relacidon negativa de la ocurrencia de P.
australis con la presencia de invasoras coincide con resultados que indican que la especie
nativa tiene preferencia por sitios con baja influencia humana y, por lo tanto, con menor
presion de propagulos de exdticas (Renison et al. 2006). Es decir, esa relacidon negativa no
estaria dada, al menos por el momento, por una exclusién competitiva entre las especies
sino, mas bien, por una preferencia de habitats diferente entre la nativa y las exéticas. Esta
idea se refuerza al observar que en las parcelas donde estd presente P. australis, la
cobertura no se ve afectada por la presencia de invasoras, sino que es incluso mayor (Figura
3.2). Por otra parte, la disminucién de la cobertura de P. australis en el sitioa 1870 m s.n.m.
es dificil de explicar ya que se trata de sitios cercanos a su dptimo altitudinal. Diversos
estudios han registrado mayor abundancia y aptitud a esa altitud (ej. Renison et al. 2006,
2010; Marcora et al. 2008) por lo que se trataria de algun factor local asociado a ese sitio
en la transecta. Una posible explicacion es que hay una leve tendencia a presentar mayor
cantidad de puntos con pajonal y menor pendiente (menor valor promedio del CP1 para
los puntos asociados a esa altitud, Apéndice 3.1). Ademas, como se menciond, todas las

parcelas asociadas a ese sitio altitudinal estan dentro del Parque Nacional Quebrada del
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Condorito, bajo exclusién ganadera. Por lo tanto, podria tratarse de “bosques” que
estuvieron histéricamente menos protegidos por su posicion topografica y que con la
constitucién del Parque han comenzado a recuperarse, pero son menos longevos que los
bosques presentes en topografias mas protegidas en los puntos asociados a 1780y 2050 m
s.n.m. y por ello tienen menor cobertura. El dato mas interesante del andlisis de la
cobertura es la falta de correlacién con el CP1 (el cual separa laderas rocosas de parcelas
mas planas y con mayor cobertura de gramineas en mata) y la relaciéon cuadratica con el
CP2 (el cual separa las parcelas con mayor cobertura de herbaceas y graminoides de las
que tienen mas roca o pajonal), ya que se diferencian de las relaciones registradas para la
ocurrencia de esta especie. Si bien la probabilidad de ocurrencia es mayor en las parcelas
con mas roca y pendiente y menos pajonal (relacidn positiva con el CP1), su cobertura es
mayor en los sitios con caracteristicas intermedias de los tres tipos de habitat identificados
(relaciéon cuadratica con CP2). Esto indicaria que condiciones intermedias son mas
favorables para el desarrollo de la especie, mientras que las condiciones mas extremas en
sitios de pendientes pronunciadas y rocas son los mas favorables para su establecimiento
por brindar mayor proteccién frente al disturbio, como indican estudios previos (Renison

et al. 2002, 2006; Cingolani et al. 2008).

En cuanto a C. franchetii, en general la distribucion estuvo explicada por un
numero menor de variables que P. australis. La ocurrencia se relaciond con algunas
variables de habitat, pero la abundancia lo hizo Unicamente con la altitud. Esto sugiere que,
en lineas generales, la distribucidon de la invasora esta menos ajustada a las caracteristicas
ambientales locales que la nativa, aunque se presentan algunos habitats donde la especie
ocurre mas frecuentemente y, por lo tanto, que podrian actuar como vias de dispersién
(sensu Lembretchs et al. 2017b). Especificamente, en la altitud, C. franchetii tuvo mayor
probabilidad de ocurrir y fue mas abundante en las altitudes intermedias (entre los 1500-
1730 m s.n.m., Tablas 3.2). Este patron altitudinal puede interpretarse de dos maneras
diferentes. Por un lado, es posible que las altitudes intermedias correspondan a un éptimo
de la especie invasora y que por ello su establecimiento y crecimiento sean dptimos alli. De
hecho, C. franchetii es caracteristica de ambientes montaifosos rocosos y de rangos
altitudinal similares en su habitat nativo (aunque no hay referencias exactas sobre la latitud

del habitat nativo, referencias de recoleccién indican latitudes entre los 23 y 33° N; Lindgi
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y Branch 2003; Lett et al. 2015; Li et al. 2017). Ademas, Tecco et al. (2016) ya habian
sugerido para las Sierras Grandes de Cérdoba que altitudes intermedias (1300 a 1700 m
s.n.m.) serian Optimas para el desarrollo de invasoras lefiosas por sus condiciones
climdticas (condiciones intermedias de temperatura y humedad del suelo) y porque en la
actualidad practicamente no existen bosques nativos a esa altitud (Marcora et al. 2013). En
este caso, la distribuciéon de la invasora no estaria determinada por la presidon de
propdagulos sino por las caracteristicas ambientales mas “adecuadas” para la especie. Este
fendmeno no seria esperable para invasiones en estadios tempranos (Rouget y Richarson
2003; Giorgis et al. 2011), aunque podria serlo en el marco de su establecimiento en
ambientes naturales (es decir, mas alejados de caminos). Otra interpretacion posible es
que en la transecta estudiada existe un foco de introduccidn de la especie en esas altitudes
y que se esta expandiendo desde alli, provocando una mayor ocurrencia y cobertura en
esos focos. Existen ciertos elementos que hacen suponer que esta Ultima hipdtesis es
probable. Por un lado, efectivamente vinculados a los 1500 m s.n.m. existen dos
asentamientos humanos (un parador de montafia y una escuela rural) que podrian actuar
como fuentes de propagulos (por ejemplo, por utilizar a C. franchetii como planta
ornamental). Por otro lado, esta propuesta coincide con las teorias mas aceptadas en
cuanto a la distribucién de invasoras (Pauchard et al. 2009; Alexander et al. 2011): como
invasora reciente su distribucion esta principalmente determinada por la presién de
propagulos a partir de los focos de introduccién, y en esta transecta en particular esos focos
de introduccidn estarian también en altitudes intermedias del gradiente. Al no tener
réplicas altitudinales no se puede evaluar si este patrdn se repite o si es un caso particular
y asi verificar estas hipdtesis. Sin embargo, como ya se menciond, el trabajo de Giorgis et
al. (2011) en las Sierras Grandes y a una escala regional, indica que la ocurrencia de lefiosas
invasoras en general (e incluyendo a C. franchetii) efectivamente sigue un patrén lineal con
la altitud, lo cual daria indicios de tratarse de un patrén especifico de la transecta de
estudio. Bajo esta ultima hipétesis, los resultados sugieren que en la altitud la distribucién
de C. franchetii, y en especial su abundancia, esta fuertemente determinada por la presién
de propdgulos. Este resultado es esperable ya que es conocido que en invasiones recientes
(tal como se ha indicado para C. franchetii; Giorgis et al. 2011, 2013) la principal fuerza
modeladora de su dindmica es la presién de propagulos (ej. Rouget y Richardson 2003;

Giorgis et al 2011; Marini et al. 2013).
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Por otra parte, a nivel de ocurrencia en distintos hdabitats se detectd una
importancia de ciertos factores locales, tal como se observd en otros estudios donde se
evalud la expansion de invasoras a habitats naturales en montaias (Pollnac et al. 2012;
Pollnac y Rew 2014; Lembrechts et al. 2017b). Los resultados indican que C. franchetii se
estd expandiendo a través de topografias mds protegidas de las condiciones ambientales y
del disturbio, los mismos habitats donde P. australis ocurre mas frecuentemente y es mas
abundante (Cingolani et al. 2004; Renison et al. 2006, 2010, 2013). Giorgis et al. (2011) ya
habian detectado un patrén similar a escala regional para invasoras lefiosas en general.
Este patrén es contrario a numerosos estudios que sugieren que las invasoras se expanden
gracias al disturbio de rutas y caminos (Arévalo et al. 2005; Pauchard et al. 2009; Haider et
al. 2010; Paiaro et al. 2011; Lembrechets et al. 2017a) como también favorecidas por éste
en las areas naturales adyacentes (Pollnac y Rew 2014; Lembrechts et al. 2017b). Una
posible explicacion es que la gran mayoria de estos patrones se han descripto plantas
herbaceas o en gramineas y no en lefiosas. La mayoria de esas herbaceas que crecen al lado
de rutas pueden describirse como ruderales, ya que se benefician por elevados niveles de
disturbio (Grime 1977). Por su forma lefiosa y segun los resultados de esta tesis (ver
capitulos siguientes), C. franchetii es una especie conservativa y es posible que no se
beneficie directamente con el disturbio (Grime 1977; Grime et al. 1997; Diaz et al. 2004).
Giorgis et al. (2011) no encontraron una influencia significativa del disturbio en la
distribucién de lefiosas invasoras en el area de estudio, mientras que Paiaro et al. (2011)
detectd que C. franchetii se asocid mas a los taludes de relleno donde el disturbio es menor
que al borde de la ruta propiamente dicho (ver introduccidn del capitulo). Ademas, las rutas
y caminos tendrian un rol primordial como vias de dispersién accidental de semillas, por
ejemplo, pegadas en las ruedas de los vehiculos (Pauchard y Alaback 2005; Pauchard et al.
2009). Al contrario, el principal mecanismo de dispersion de los frutos de C. franchetii es
mediante la frugivoria por aves generalistas (Diaz Vélez et al. 2018). Las topografias donde
hay mas probabilidad de ocurrencia tienen ademas condiciones climaticas mas benignas
localmente: menor exposicion, mayor humedad del suelo y proteccion frente a los vientos
(Cingolani et al. 2003; Renison et al. 2010). La disponibilidad hidrica puede ser un factor
limitante en las menores altitudes en el sistema de estudio (ver la descripcidn del area de
estudio en Capitulo 2, Tecco et al 2016). Por lo tanto, estas topografias podrian actuar como

rutas para la expansién de C. franchetii, tal como propusieron Lembrechts et al (2017b) en
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su sistema de estudio. Finalmente, la ocurrencia de C. franchetii se asocié a una menor
cobertura de pajonales y también a una menor altura de la vegetacién (correlacién altura
promedio de la vegetacidon vs PC1, r-Pearson= - 0,2477, p=0,0073). Es sabido que las
gramineas en mata de gran porte ejercen fuerte competencia por la luz en el sistema de
estudio y que la riqueza de especies alli se ve disminuida (Acosta et al. 1992; Cingolani et
al. 2014). Esto sugiere que C. franchetii se estableceria mas facilmente en sitios donde la
vegetacion tiende a ser mas escasa: alli encontraria menor competencia en los estadios
iniciales del ciclo de vida, contando con mds acceso a la luz y a recursos que puedan ser
limitados. Seria de importancia estudiar las condiciones déptimas de crecimiento de
renovales de C. franchetii para corroborar esta hipdtesis. Los patrones descriptos refuerzan
la idea de que se deben evaluar condiciones climdticas locales y de habitat a escala local
para describir completamente el proceso de invasién en montaias, tal como sugirieron
Lembrechts et al. (2017b) y Pollnac y Rew (2014). En conjunto los patrones de ocurrencia y
abundancia indican que C. franchetii se estd expandiendo en el drea mds o menos
rapidamente a través de topografias mas protegidas (valles y laderas sur), que la invasion
es mas o menos reciente (por su amplia ocurrencia, pero baja abundancia y por la
relevancia de la presidn de propdgulos en la altitud) y que, ademas, una vez que la especie
estd presente en un sitio (se establece), su abundancia sélo dependeria del tiempo de
permanencia ya que parece no estar limitada por las condiciones del ambiente local,

sugiriendo una elevada capacidad invasora por parte de C. franchetii.

Un punto que destacar es la coincidencia de los habitats de ocurrencia para ambas
especies. Si bien el analisis de la distribucion altitudinal indica que las especies aun no
coexisten completamente en la altitud (Tabla 3.1), la velocidad y agresividad de la invasion
de C. franchetii sugieren un riesgo para P. australis. Es conocido que P. australis tiene una
distribucidn restringida en la altitud y a ciertas condiciones topograficas y de habitat
(probablemente resultado de la contraccién de sus poblaciones por el disturbio
antropogénico, el fuego y la ganaderia) y también ciertas limitaciones reproductivas
(Cingolani et al. 2004, 2008; Marcora et al. 2008; Torres et al. 2008; Pollice et al. 2013;
Renison et al. 2013). Estas caracteristicas la colocan en un estado de vulnerabilidad si la
expansidon de C. franchetii continla, principalmente hacia mayores altitudes. En este

sentido, la relacién negativa entre las coberturas de estas especies en los parches donde
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estan presentes refuerza esta idea. Esa relacion negativa fue de hecho mas relevante para
P. australis que para C. franchetii (Tabla 3.3). Sin embargo, esta relacidén entre las especies
de estudio merece una evaluacidn especifica para dilucidar si, efectivamente, hay una
accion negativa de una sobre la otra. Por otra parte, la coincidencia de habitats preferidos
por P. australis y C franchetii, es de gran relevancia para los objetivos centrales de la tesis
ya que la coexistencia tanto en la altitud como en habitats especificos da robustez a la
comparacion de las caracteristicas funcionales y de la variabilidad intraespecifica que se

abordan en los capitulos siguientes de esta Tesis.

En conclusion, los resultados indican que aun existe una separacion altitudinal de
las especies y que la nativa P. australis continta siendo dominante sobre la invasora en las
mayores altitudes. Sin embargo, los resultados indican que la invasidn de C. franchetii esta
en un estado de invasidn inicial, pero que sélo con el paso del tiempo puede llegar a ser
muy abundante localmente. Ademas, en particular, la expansion altitudinal de C. franchetii
puede constituir un riesgo directo para P. australis ya que se observé que ambas especies
se ven favorecidas en los mismos habitats. Por otra parte, la expansidn de C. franchetii
estaria ocurriendo a través de topografias mds protegidas climaticamente y con menor
historia de disturbio, un patrén opuesto a la mayoria de la literatura de invasiones en
montafias (la cual indica un efecto positivo del disturbio sobre la dispersion de especies
exoticas). De esta forma, se sugiere la necesidad de evaluar condiciones climaticas y de
habitat a escala local a fin describir completamente el proceso de invasién en montaiias,
asi como la de considerar especies con diferentes formas de vida. Finalmente, los
resultados expuestos en este capitulo deben ser corroborados experimentalmente, pero
sugieren una invasion de dificil manejo, donde probablemente el mejor tratamiento sea

eliminar las fuentes de propagulos.
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Capitulo 4

Estrategias funcionales de la lefiosa nativa P. qustralis y la
leflosa invasora C. franchetii en el gradiente altitudinal:

destrategias convergentes o divergentes?

4.1. Introducciéon

En el contexto de la comprensién de los procesos de invasion, asi como en la
prevencion de la dispersién y el establecimiento de especies potencialmente invasoras, se
vienen realizando numerosos esfuerzos a fin de identificar atributos generales que definan
cuales especies pueden volverse invasoras y cuales no, antes de su dispersidon en nuevos
ambientes (ej. Baker 1965; Rejmdanek y Richardson 1996; Pysek y Richardson 2007; van
Kleunen et al. 2010a, b, 2015; entre otros). Uno de los principales enfoques en la ecologia
de invasiones ha sido la comparacién de las especies exoéticas invasoras de una regién con
la flora nativa o con otras exdticas no invasoras, y sus variantes (por ejemplo, del mismo o
de diferentes grupos funcionales, considerando sélo las especies mas abundantes o todas,
considerando el efecto de la filogenia o no; Funk 2008; Tecco et al. 2010, 2013; van Kleunen
et al. 2010b; Drenovsky et al. 2012b; Zeballos et al. 2014a; Funk et al. 2016, entre otros).
De ahi que una de las cuestiones mds importantes que aparecen al pensar en los atributos
de las exdticas invasoras exitosas es si son similares o diferentes a las especies nativas y en
gué sentido para un conjunto de caracteristicas que son relevantes en el desempefio, la
permanencia y dispersidon de esas especies en el ambiente invadido, es decir, atributos que
definen sus estrategias de vida y/o estrategias funcionales (Grime 1977; Grime et al. 1997
Reich et al. 2003; Diaz et al. 2004, 2016). Como se menciond en la introduccién general de
la Tesis, histéricamente se han establecido caracteristicas asociadas con una elevada

competitividad y aptitud como tipicos de las especies invasoras: elevada tasa de
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crecimiento, elevada drea foliar especifica (AFE), elevado contenido de nutrientes foliares,
ciclo de vida mas cortos, elevada plasticidad fenotipica y/o capacidad de evolucién rapida,
elevada fecundidad, entre otros. Varios estudios y revisiones apoyan esta caracterizacion
de las especies invasoras (ej. Daehler 2003; Leishman et al. 2007; PySek y Richarson 2007;
van Kleunen et al. 2010b). Sin embargo, el creciente registro de datos sobre caracteres de
invasoras y nativas ha comenzado a mostrar evidencias contradictorias (Funk y Vitousek
2007; Leishman et al. 2010; Ordonez y OIff 2013; Tecco et al. 2013; Tabassum y Leishman
2016) y los esfuerzos en definir un conjunto universal de atributos que identifique a las

especies potencialmente invasoras se han visto limitados.

Frente a estos resultados, algunos autores proponen que los atributos que serian
ventajosos para una especie exética dependen, en realidad, de las caracteristicas del
ambiente invadido y de la escala de andlisis (ej. Tecco et al. 2013; Carboni et al. 2016; Funk
et al. 2017). Esta idea tiene sus fundamentos en la teoria de reglas de ensamble
comunitario (community assembly rules, en inglés; Keddy 1992; Weiher y Keddy 1995), la
cual intenta explicar la coexistencia de las especies que se encuentran en una comunidad.
La teoria hace énfasis en que, en una comunidad dada, podemos encontrar una estructura
(o un patrdén) de caracteristicas funcionales que indican la existencia de “fuerzas” (reglas)
que la explican y la definen, en contraposiciéon a un ensamble dado mayormente por
procesos estocdsticos de migracion y extincion (Hubell 1997, 2001). Keddy (1992) visualiza
este ensamble como una serie de filtros que van eliminando especies de un pool regional
hasta seleccionar las que finalmente observamos en una comunidad particular. Es
importante notar que esta propuesta del ensamble comunitario se basa en atributos de las
especies y no en su identidad taxondmica ni sus relaciones filogenéticas, lo cual la hace
generalizable a una diversidad de ambientes y especies. La propuesta de Keddy (1992)
incluia “filtros” de cualquier tipo, desde el clima y el régimen de disturbios hasta las
relaciones bidticas con otros organismos (por ejemplo, competencia, facilitacidn, etc).
Actualmente, las reglas de ensamble son vistas como procesos diferentes que pueden
generar convergencia o divergencia en los atributos funcionales de las especies (Weiher y
Keddy 1995; Grime 2006; Cornwell y Ackerly 2009). En particular, la idea de “filtros
ambientales” (environmental filtering, en inglés) hace hincapié en la accién de las

condiciones abidticas sobre las especies residentes en un ecosistema, proponiendo un
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efecto homogeneizador sobre los atributos morfo-funcionales (Keddy 1992; Diaz et al.
1998). Por otra parte, la idea de similitud limitante (/limiting similarity, en inglés) propone
que, para evitar la exclusion competitiva, las especies de la comunidad tienden a
diferenciarse y explotar nichos diferentes (MacArthur y Levins 1967; Pacala y Tilman 1994).
Estos mecanismos no son excluyentes, sino que domina uno u otro segun el ecosistema, el
estadio de la sucesion y también la escala de analisis (Diaz et al. 1999; Grime 2006; Cornwell
y Ackerly 2009; Lohbeck et al. 2014; Kraft et al. 2015). Por ejemplo, se piensa que cuando
las condiciones ambientales son mas severas, los filtros abiéticos mas fuertes generarian
una convergencia en las caracteristicas de las especies de la comunidad. Al contrario, en
condiciones mésicas predominarian los efectos de las relaciones interespecificas,
principalmente la evitacidn de la exclusién competitiva y por ello una mayor divergencia de
las caracteristicas comunitarias (Weiher et al. 1998; Cornwell et al. 2006; Cornwell y Ackerly
2009; Lohbeck et al. 2014). Asimismo, en analisis a escalas regionales se ha encontrado un
mayor predominio de los filtros ambientales, mientras que a escalas cada vez mas locales
y especificas, se manifiesta el efecto del control de la competencia (Diaz et al. 1998; Funk

et al. 2008).

El proceso de invasidn puede ser visto, entonces, como un problema del ingreso
de nuevas especies a una comunidad, es decir, un problema de ensamble de comunidades.
Con una variedad de denominaciones desde la perspectiva de las invasiones (Catford et al.
2009), estas reglas de ensamble comunitario se han puesto a prueba repetidamente (por
ejemplo, Convergencia vs Divergencia, Cleland 2011; Diferenciacién de Nicho vs Filtro por
habitat, Gross et al. 2013). Una perspectiva en este sentido es la presentada por Tecco et
al. (2010) donde los autores resumen dos escenarios posibles para las invasoras exitosas.
Por un lado, la hipétesis de “Esforzarse mas” que las nativas (“Try-harder”, en inglés) donde
se propone que las exdticas invasoras poseen caracteristicas que le permiten lidiar mejor
con las condiciones ambientales locales y por lo tanto tienen una ventaja en la adquisicién
y uso de los recursos disponibles sobre las nativas (es decir, se basa en la idea de
diferenciacién de nicho, pero dando una direccion a esas diferencias). Por el otro lado, la
hipdtesis de “Unirse a los locales” (“Join-the-locals”, en inglés) espera que plantas invasoras
y nativas, principalmente las mds abundantes, tengan atributos funcionales similares,

dandole mayor relevancia a la idea de los filtros impuestos por el ambiente. En ese mismo
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trabajo, Tecco et al. (2010) encontraron que el predominio de uno u otro fenémeno
dependia de la escala de analisis y del grupo funcional estudiado (herbaceas o lefiosas). En
resumen, la convergencia o divergencia de atributos funcionales entre invasoras y nativas
dependeria de cual proceso de ensamble comunitario predomina en el ambiente de
estudio. Asi, en un ambiente rico en recursos se puede esperar divergencia en las
estrategias funcionales debido al predominio de las interacciones bidticas por sobre las
limitaciones del ambiente. En particular, bajo la hipdtesis de “Esforzarse mas”, las invasoras
exitosas presentarian una estrategia funcional aun mas adquisitiva que las nativas con las
que convive, lo cual les permitiria capturar mds rdpidamente los recursos y ser altamente
competitivas (Leishman et al. 2007). Al contrario, en un ambiente donde uno o mas
recursos son limitantes o las condiciones abidticas son severas, se puede esperar una
mayor convergencia en los atributos hacia estrategias funcionales que permitan hacer
frente a esas restricciones, es decir la hipdtesis de “Unirse a los locales”. Sin embargo, Funk
y Vituosek (2007) y Funk (2008) han propuesto que aun bajo condiciones limitantes seria
ventajoso diferenciarse de las nativas. En particular, hacia una estrategia mas conservativa
lo cual permitiria a las invasoras ser mas eficientes y retener los recursos escasos por mas
tiempo asegurando la supervivencia y la reproduccidn, aun a costa de un crecimiento lento

(es decir, bajo la hipdtesis de “Esforzarse mas”).

Como se menciond en la introduccién general de la tesis, los sistemas montafiosos
de todo el mundo presentan un creciente registro de especies de plantas invasoras
(Pauchard et al. 2009, 2016; Alexander et al. 2016) a pesar de la severidad climatica
asociada a la altitud (Kérner 2003). En lineas generales, las montafias son globalmente
descriptas como ambientes frios, con baja productividad, un ciclado de nutrientes lento y
por ello, con suelos que pueden estar limitados en nutrientes (Kérner 2003). En las Sierras
Grandes de Cdrdoba, en particular, se han descripto dos gradientes opuestos en la altitud
que dan lugar a un patrén complejo de estrés ambiental (Tecco et al. 2016). Por un lado, el
patron global de aumento de la severidad climatica asociada a la disminucién de la
temperatura con la altitud y, por el otro, un gradiente de disponibilidad hidrica, la cual
aumenta hacia las mayores altitudes (Tecco et al. 2016, ver Capitulo 2 para una descripcion
mas detallada del area de estudio). Por otra parte, hay un incremento de la calidad del

suelo con la altitud, al menos en términos de MO, N total, carbono y humedad (Tecco et al.
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2016). Si bien puede suponerse que la disponibilidad de esos nutrientes es mas limitada
con la altitud por el cambio de temperatura (y los impactos asociados en la dinamica del
suelo y los nutrientes; Kérner 2003), en general, se trata de un sistema productivo, donde
hay buen desarrollo de los suelos (aunque de manera variable con la topografia) y donde
la disponibilidad de nutrientes no constituye un estrés en si mismo (Cabido et al. 1987;
Cingolani et al. 2003; Vaieretti et al. 2010, 2013). Bajo estas condiciones, se desconoce si
predomina la influencia de los “filtros ambientales” por sobre los procesos de “similitud
limitante” ni si dicha influencia se refleja en un mayor o menor predominio de
convergencias o divergencias en los atributos funcionales de las especies que coexisten en

estas montanas (pero ver Dainese y Bragazza 2012; Gross et al. 2013).

Como se describid en el capitulo anterior, la lefiosa nativa dominante de este
sistema (P. australis; Cingolani et al. 2004, 2008) y una de las principales invasoras de las
partes altas de las Sierras (C. franchetii; Giorgis et al. 2011) coexisten en un amplio rango
de habitats en el gradiente altitudinal. Dado que ambas especies constituyen los principales
componentes del ensamble lefiloso en ciertas dreas de estas montaias, las reglas de
ensamble descriptas previamente (Weiher y Keddy 1995; Diaz et al. 1999) pueden servir de
marco general a partir del cual se indague en la existencia de convergencias o divergencias
en los atributos funcionales de las mismas a lo largo de los gradientes ambientales en los
cuales se distribuyen. Es por ello que en este capitulo se quieren caracterizar y comparar
los atributos funcionales, con relacidn a las estrategias de uso de recursos y transporte de
agua, que presentan la lefiosa nativa P. qustralis y la lefiosa invasora C. franchetii para
enfrentar las condiciones ambientales restrictivas que se imponen en el area de estudio,
tanto en general como cada uno de los sitios altitudinales donde coexisten. Entonces, segun
lo revisado, varias hipétesis son posibles en la comparacidn funcional de las dos especies.
(1) Un escenario de convergencia funcional como resultado de un predominio de los filtros
ambientales de caracter abidtico, que se traduciria en una similitud en los atributos
funcionales de ambas especies (escenario “unirse a las locales”); o alternativamente (2) un
escenario de divergencia funcional en la cual la coexistencia este posibilitada por una
explotacién diferencial de los recursos. Esta divergencia podria, a su vez, darse en dos
sentidos distintos: (2.a) Que C. franchetii se ajuste a la descripcion historica de las especies

invasoras y presente atributos funcionales relacionados a un crecimiento mas rapido y una
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mas rapida adquisicidn y liberacion de nutrientes y un transporte eficiente del agua (Baker
1965; Leishman et al. 2007; van Kleunen et al. 2010b; un escenario “histdrico”); (2.b) tal
como proponen otros estudios vinculados a ambientes con elevados niveles de estrés
ambiental (Funk y Vitousek 2007; Funk 2008), es esperable que C. franchetii posea atributos
qgue le permitan enfrentar la severidad climatica del sistema de manera mas eficiente, es
decir, que presente una estrategia funcional mds conservativa y mas segura en el

transporte de agua que la especie nativa (escenario “Intentarlo mas”).

4.2. Metodologia

A fin de evaluar la convergencia o divergencia de las estrategias funcionales de las
especies se evalud la existencia de diferencias en sus atributos funcionales vinculados al
uso de nutrientes y de agua, siguiendo el Disefio de Muestreo descripto en el Capitulo 2.
La comparacion se hizo a dos escalas. Por un lado, sobre los atributos promedio a nivel de
especie, es decir, utilizando el promedio entre todas las poblaciones de cada especie. Por
otro, a nivel de poblacién, es decir, en cada uno de los sitios altitudinales donde las especies
coexisten (1500, 1730 y 1870 m s.n.m.). En el caso de las variables medidas dos afios, las
diferencias se evaluaron en ambos afios. A continuacién, se detallan las metodologias

utilizadas para la caracterizacién funcionales de las especies.

4.2.1 Caracterizacién funcional de las especies

La caracterizacidn funcional de las especies se realizé en dos afios consecutivos
durante los meses de verano (temporada de crecimiento 2011 y temporada de crecimiento
2012, Apéndice 4.1). En ambos afios, se trabajé con los mismos 20 individuos de cada
especie presente en cada sitio altitudinal (en total, 80 individuos por especie, medidos en
dos afios consecutivos). Para realizar las mediciones de caracteres funcionales se utilizaron
ramas que estuvieran expuestas al sol debido a que existen muchos caracteres que son
particularmente plasticos en respuesta a la luz (Cornelissen et al. 2003b; Pérez-
Harguindeguy et al. 2013). A cada individuo se le cortaron dos ramas terminales, de entre
30 y 40 cm de largo, en buen estado y con todas las hojas expandidas. La caracterizacion

funcional se realizé durante dos afios seguidos a modo de control y, por lo tanto, no se
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elaboré una hipdtesis explicita para la variacién entre afios (aunque implicitamente no se
esperaba encontrar variacién entre afios). Los caracteres funcionales medidos se detallan
en la Tabla 4.1 con una explicacién de su significado ecolégico. Todos los caracteres se
midieron siguiendo protocolos estandar de Cornelissen et al. (2003b) y Pérez-Harguindeguy
et al. (2013) y en caso necesario se complementaron con los detallados en las publicaciones

de Ackerly (2004) y Pickup et al. (2005).

Potencial hidrico foliar minimo (¥h)

Esta variable se midié en una submuestra de los individuos seleccionados y sdlo
en la temporada 2012. Esa submuestra estuvo compuesta por seis individuos de cada
especie por sitio altitudinal, excluyendo el sitio 3 (es decir, para C. franchetii se midié en los
sitios a 1270, 1500 y 1870 m s.n.m., y en P. australis en los sitios a 1500, 1870 y 2050 m
s.n.m.). De esos seis individuos, tres estuvieron presentes en suelos profundos (mayor a 25
cm) y tres en suelos poco profundos (menor a 25 cm), como representacién del gradiente
edafico local. A cada individuo se le midié el potencial hidrico en dos hojas utilizando el
método de la Bomba de Scholander (bomba de presidn; ver Lambers et al. 2008). Se trabajo
con una submuestra de individuos, sitios y profundidades del suelo debido a las dificultades
metodoldgicas que implica la medicion de esta variable. De todas formas, en la submuestra
guedaron incluidos los extremos del gradiente altitudinal y edafico considerado para de

cada especie

Area foliar (AF) y Area foliar especifica (AFE)

Se tomaron dos hojas sanas y completamente expandidas de las ramas cortadas
de cada planta, intentando que sean representativas del tamafio medio de las hojas de la
rama. Las mediciones se hicieron sobre la ldmina, sin peciolo en el caso de C. franchetii y
sin raquis en el caso de P. gustralis, siguiendo el protocolo de Ackerly (2004). Ambas hojas
se escanearon a una resolucién de 300 ppp y se procesaron con el software Imagel
(Rasband 2011) y se determiné el area de cada una. Luego, las hojas se pusieron a secar en
estufa a 70 2C por 72 horas o0 a 60 2C por 96 horas, hasta peso constante, para determinar

su peso seco y calcular el AFE (relacidn area foliar/peso seco de la hoja).
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Proporcién de drea foliar (PAF) y Relacidn Area foliar total/Area de conduccion (AF:AC)

Para realizar estas mediciones a cada individuo, se trabajé con una rama terminal
de entre 25 y 30 cm de longitud. Se separaron las hojas y el tallo, dejando peciolos y raquis
con el tallo. Para calcular el drea foliar total, se tomaron todas las hojas de las ramas
terminales y se pusieron a secar en estufa a 70 2C por 72 horas hasta llegar a un peso
constante y luego se las pesoé y se las relaciond con el valor de AFE para obtener el drea
foliar total (masa de las hojas x AFE = area foliar total; Pickup et al. 2005). En el extremo
proximal (el mas alejado del brote) de las ramas, se retirdé la corteza y se midieron dos
diametros del tallo con calibre digital para obtener el drea de conduccion. Luego el tallo
correspondiente también se puso a secar en estufa a 70 2C por 72 horas hasta llegar a un
peso constante y luego se pesd para obtener su peso seco. Finalmente se calculan las

variables deseadas:

Area foliar

AF:AC = - —
Area de Conduccion

Area foliar
PAF =

Masa del tallo (hojas + ramas)

El drea de conduccién se calculé aplicando la férmula del area de la elipse, es decir area =

1 x (didmetroi1/2) x (diametroz/2).

Densidad de lefio (DL)

Este caracter se midié siguiendo el protocolo de Ackerly (2004). Para ello se tomd
de las ramas traidas del campo un segmento de tallo de entre 3,5 y 5 cm de longitud entre
los 30 y 40 cm desde el punto mas distal de las mismas (el extremo con brote). Se buscé
gue el segmento fuera lo mas ancho posible y tomado de un sector que no involucre
entrenudos. Al segmento se le retiro la médula y la corteza para eliminar lo que no se

considera area de conduccién. Al segmento se le midié el volumen en una probeta, con el
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método de desplazamiento de agua, luego se lo puso a secar por 72 horas a 70 2C 0 96
horas a 60 2C para obtener su peso seco y se calculé la densidad del lefio (masa

seca/volumen)

Contenido saturado de agua de tallo (CSAt) y Contenido de materia seca de la hoja (CMSH)

De otro segmento de rama terminal tomado de cada individuo, se eligieron dos
hojas completamente expandidas y sanas con sus peciolos y un segmento de
aproximadamente 5 cm de tallo o lefio a 30-40 cm del extremo distal de la rama. Al
segmento de tallo se le retird la corteza y se le dejo la médula. Todas las muestras fueron
puestas a hidratar durante 24 horas y con poca luz para que se saturen con dicho liquido y
luego se determind el peso saturado (una vez hidratadas a las hojas se les retiré el peciolo).
Las muestras luego fueron secadas en estufa a 70 2C por 72 horas hasta llegar a peso
constante y se las volvié a pesar para obtener el peso seco de las mismas. El contenido
saturado de agua (Bucci et al. 2004) y el contenido de materia seca de la hoja (Hodgson et

al. 2011):

(masa saturada — masa seca)
CSAt = x 100
masa seca

masa seca

CMSH =
masa saturada
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Tabla 4.1. Caracteres funcionales medidos, sus unidades e importancia ecoldgica.

Caracter (abreviatura; unidad)

Descripcion

Potencial hidrico foliar minimo

(mediodia) (¥n; MPa)

Relacion Area Foliar Total/Area de

Conduccién (AF:AC; mm2.mm2)

Proporcion de area foliar (PAF;

mm2.mg?)

Area foliar (AF; mm?)

Area foliar especifica (AFE; mm2.mg

)

Densidad de lefio (DL; mg.mm3)

Refleja el maximo déficit hidrico que una planta debe tolerar
manteniendo las funciones fisiolégicas vy, por ello, genera
asociaciones con otros caracteres hidraulicos. De esta forma es un
buen indicador de la estrategia hidraulica completa de la planta

(Bhaskar y Ackerly 2006).

Es un cardcter importante para la estrategia de uso del agua de las
plantas (Wright et al. 2006). Se relaciona con el compromiso
eficiencia-seguridad del transporte de agua y nutrientes por el tallo
para abastecer a las hojas (con el consecuente efecto en la

fotosintesis; Wright et al. 2006; Pérez-Harguindeguy et al. 2013).

Es la relacién entre el area foliar y la biomasa asignada a una rama
completa. Es el componente morfolégico de la tasa relativa de
crecimiento (RGR, en inglés). Una planta con mayor PAF podria crecer
mas rapidamente que una con menor PAF (Pickup et al. 2005; Wright

et al. 2006)

Importante en la captacién de energia y el balance de agua.
(Cornelissen et al. 2003). Hojas mas grandes tienen capas limite mas
gruesas y, por ello, se sobrecalientan mas facilmente que hojas mds
chicas, provocando mayores costos de respiracidon y transpiracion
(Givnish 1978). En general, el estrés por diversos factores (ej: calor,
frio, sequia, nutrientes y radiacidn) implica hojas con menor érea

(Pérez-Harguindeguy et al. 2013).

Se correlaciona con la tasa de crecimiento relativo y la capacidad
fotosintética (Cornelissen et al. 2003). Indicador del eje de economia
de carbono de la hoja (Westoby et al. 2002; Diaz et al. 2004; Wright

et al. 2004; Pérez-Harguindeguy et al. 2013)

Central en el equilibrio entre la tasa de crecimiento relativo de la
planta y la proteccion del tallo frente a patdgenos, herbivoros y
factores abidticos (Cornelissen et al. 2003). Ademas, se vincula con
caracteristicas del transporte y almacenamiento de agua, la
regulacion de déficit hidricos en la hoja y la evitacidon de la pérdida de
turgor y de funcionalidad por cavitacion (Stratton et al. 2000, Ackerly

2004; Bucci et al. 2004; Perez-Harguindeguy et al. 2013)
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Tabla 4.1. (Continuacion) Caracteres funcionales medidos, sus unidades e importancia ecoldgica.

Caracter (abreviatura; unidad)

Descripcion

Contenido saturado de agua de lefio

(CSAt; %)

Contenido de materia seca de la hoja

(CMSH; mg.g?)

Estima la capacidad de almacenamiento de agua del tallo. La misma
contribuye al total de agua perdida por transpiracion en el dia
manteniendo maximas tasas de transpiracion y las estomas abiertos
por mas tiempo. Es decir que reduce las limitaciones hidraulicas en el
intercambio gaseoso (Stratton et al. 2000, Ackerly 2004; Bucci et al.

2004; Perez-Harguindeguy et al. 2013)

Se relaciona de manera inversa con el SLA y tiene propiedades
similares a ese caracter. LDCM seria un mejor indicador de la
estrategia de uso de recursos de las especies y de gradientes de
fertilidad del suelo que el SLA cuando no hay influencia de gradientes
de luz. Se recomienda medir ambos caracteres (Hodgson et al. 2011;

Pérez-Harguindeguy et al. 2013)
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4.2.1. Andlisis de datos

Las diferencias a nivel de especies en cada uno de los caracteres funcionales se
evaluaron mediante modelos lineales mixtos. Para los caracteres AF:AC, PAF, AFE, AF, DL,
CSAt y CMSH se evaluaron los efectos fijos de la especie, el afio y su interaccion. Ademas,
se agregaron las covariables: altura del individuo (cm), altitud (m s.n.m.) y profundidad del
suelo (cm). Estas covariables son conocidas por tener efectos en los atributos de las
especies (Pérez-Harguindeguy et al. 2013; Capitulo 5 de esta Tesis) y se incorporaron a fin
de controlar sus efectos en la variabilidad de los caracteres. Las interacciones de estas
covariables con el factor especie fueron evaluadas y se dejaron en el modelo sdlo si fueron
significativas. Los modelos incluyeron también el efecto aleatorio del Individuo. Para el
cardacter potencial hidrico foliar, el modelo evalud el efecto de la especie sélo en el afio en

el que fue medido (2012) y con las covariables ya mencionadas.

Para la comparacion en los tres sitios altitudinales donde P. australis y C. franchetii
coexisten se utilizd para cada caracter funcional medido un modelo lineal mixto que incluyé
el efecto fijo de la especie, el sitio altitudinal y el afio y sus interacciones dobles y triples.
Ademas, se incluyeron las covariables profundidad promedio del suelo y altura de la planta.
Las interacciones de las covariables con el factor especie se incluyeron en los modelos sdlo
si fueron significativas. El efecto del individuo también se incluyé aqui como un factor
aleatorio. En el caso del potencial hidrico foliar minimo, el modelo fue el mismo, pero sin

el factor fijo afio ni el factor aleatorio individuo.

Los analisis de datos fueron realizados utilizando el software Infostat v. 2017 (Di

Rienzo et al. 2017a).

4.3. Resultados

En general, C. franchetii se diferencié de la nativa con atributos asociados a una
estrategia mas conservativa. Especificamente, presentd, en ambos afos, un area foliar
especifica significativamente menor, hojas significativamente mas pequefias y una menor
proporcién de drea foliar que la nativa P. australis (AFE, AF y PAF, respectivamente; Tabla
4.2; Figura 4.1). Asimismo, en ambos afios, la invasora se diferencid significativamente de

la nativa con mayor inversion en tejido de conduccidn para un area foliar dada (es decir,
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menor AF:AC; Figura 4.1), menor contenido de agua en los tallos (CSAt; Figura 4.1), mayor
contenido de materia seca en la hoja (CMSH; Figura 4.1), menores potenciales hidricos
foliares (Figura 4.1) y lefio mas duro (DL; Tabla 4.2, Figura 4.1). Las diferencias entre las
especies en sus caracteres funcionales indican que la exdtica C. franchetii tiene una
estrategia funcional asociada a un uso mds conservativo de los recursos, con una
adquisicion y liberacién mas lenta de los nutrientes (menor PAF, AF, AFE y mayor DL y
CMSH). Ademas, la invasora presentaria una adquisicion “mas segura” del agua, asociado
a sus menores valores de Potencial hidrico foliar, CSAt, AF, AF:AC y un mayor DL. Con
respecto a las diferencias registradas en los atributos entre afos, se destaca que ambas
especies mostraron una tendencia general a tener atributos aiin mas conservativos en el
afio 2012 en comparacion con el afio previo. No obstante, estos cambios funcionales
ocurridos dentro de cada especie no modificaron la divergencia funcional interespecifica

general (Figura 4.1).

En cuanto a la comparacidn de las especies en cada uno de los sitios altitudinales
donde coexisten (1500, 1730 y 1870 m s.n.m.) se mantuvieron todas las diferencias
descriptas para los promedios generales por especie. Si bien la magnitud de las diferencias
presentd algunas diferencias entre afios o entre sitios altitudinales, la tendencia general
fue que lainvasora C. franchetii presentara atributos funcionales asociados a una estrategia
mdas conservativa en el uso de los recursos y segura en el transporte de agua, en
comparacion con la nativa P. australis, en cada uno de los sitios evaluados (resultados en

Apéndice 4.2.).
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Tabla 4.2. Valores Fy p obtenidos para los factores fijos de los modelos lineales mixtos utilizados

para comparar los atributos funcionales de las especies P. australis y C. franchetii. Se indican las

covariables o las interacciones que fueron significativas en el modelo de cada caracter. AF:AC,

relacion area foliar-drea de conduccién; PAF, proporcién de area foliar; AF, area foliar; AFE, area

foliar especifica; DL, densidad de lefo; CSAt, contenido saturado de agua del tallo; CMSH,

contenido de materia seca de la hoja; Wy, potencial hidrico foliar minimo; H, altura de la planta;

A, altitud; PS, profundidad del suelo promedio, E, Especie.

Caracter Especie Ano Especie x afio  Covariables
F p F P F p

AF:AC 24,21 <0,0001 42,53 <0,0001 12,75 0,0005 H, ExA, PS
PAF 25,08 <0,0001 60,08 <0,0001 0,23 0,633 H, ExA, ExPS
AF 155,10 <0,0001 8,11 0,005 1,71 0,1924 H, A, ExPS
AFE 38,17 <0,0001 94,26 <0,0001 8,20 0,0048 ExA
DL 124,08 <0,0001 55,97 <0,0001 14,28 0,0002 -
CSAt 417,67 <0,0001 23,80 <0,0001 6,36 0,0127 A, PS
CMSH 667,73 <0,0001 11,52 0,0009 0,01 0,9223 H, A, PS
n 2452  <0,0001 - ] ] ] .
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Figura 4.1. Medias * error estandar (e.e.) estimados para ocho caracteres funcionales medidos en
la lefiosa nativa P. australis y la lefiosa invasora C. franchetii en las Sierras Grandes de Cérdoba, en
dos afios consecutivos. El Potencial hidrico foliar fue medido un solo afio. Medias que no comparten
letras son significativamente diferentes (LSD-Fisher, p<0,05). AF:AC, relacidn area foliar-area de
conduccién; PAF, proporcidn de area foliar; AF, area foliar; AFE, area foliar especifica; DL, densidad
de lefio; CSAt, contenido saturado de agua del tallo; CMSH, contenido de materia seca de la hoja
(ver Tabla 2.4).
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4.4. Discusion

Los resultados obtenidos indicaron que la invasora C. franchetii tiene una
estrategia funcional promedio divergente respecto a la nativa P. australis. En particular, C.
franchetii tiene una estrategia funcional asociada a un uso mas conservativo de los
recursos, con una adquisicion y liberacién mas lenta de los nutrientes (menor PAF, AF, AFE
y mayor DLy CMSH; Wrigth et al. 2004; Diaz et al. 2016). Ademas, la invasora presenta una
adquisicion “mas segura” del agua, asociados a su menor Wy, CSAt, AF, AF:AC y su mayor
DL. La lefiosa nativa, entonces, tiene el conjunto de atributos opuestos, los cuales
configuran una estrategia mads adquisitiva en el uso y liberacién carbono y nutrientes y mas
“eficiente” en el uso de agua. Esta tendencia se mantuvo en los dos afios de medicién y
tanto en la comparacién a nivel de especie como cuando se compararon poblaciones en los
sitios altitudinales donde las especies coexisten. Los atributos observados son esperables
en el ecosistema de estudio, donde las bajas temperaturas generan condiciones que
dificultan el crecimiento y la absorcién de nutrientes del suelo, al menos en comparacion
con ambientes a menor altitud (Kérner 2003, 2012). Entonces, los resultados se ajustan a
la hipdtesis de “intentarlo mas” que la nativa y seria esperable que la divergencia en los
caracteres le permita a C. franchetii “aprovechar” nichos no explotados por la nativa, en un
ambiente caracterizado, ademas, por una elevada heterogeneidad ambiental (Cabido et al.
1987; Cingolani et al. 2003, 2004, 2008). Se debe mencionar, sin embargo, que en el
capitulo previo de esta Tesis se determind que la ocurrencia de ambas especies estaba
asociada a los mismos habitats en el gradiente altitudinal. Una posible explicacién en este
sentido es que los atributos de C. franchetii en realidad permitirian que ocupe una mayor
diversidad de habitats que P. australis, incluyendo los habitats ocupados por la nativa
(Capitulo 3). Especificamente, dada la divergencia funcional las especies no tendrian nichos
completamente separados. C. franchetii podria, mas bien, ocupar ambientes similares a P.
australis y, ademds, ambientes mas estresantes (por ejemplo, con mayor estrés hidrico
como ocurre a menores altitudes o con mayor estrés térmico como ocurre a mayores
altitudes). En resumen, la divergencia funcional permitiria a C. franchetii tener una mayor
tolerancia ambiental que P. australis. Dados estos resultados y la invasion incipiente de C.

franchetii en el area (Giorgis et al. 2011, Capitulo 3 de esta Tesis) seria necesario evaluar
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especificamente el desempefio de esta especie en distintos habitats a fin de corroborar

esta hipdtesis (van Kleunen et al. 2015, ver Capitulo 5 y Discusién General).

Desde el punto de vista de la teoria de ensamble comunitario (Keddy 1992; Weiher
y Keddy 1995) los resultados contradicen la idea de que en ambientes mds severos
predomine una convergencia en las estrategias de las especies como resultado del efecto
homogeneizador de los filtros abidticos (Weiher et al. 1998; Cornwell et al. 2006; Cornwell
y Ackerly 2009; Lohbeck et al. 2014). Es decir, en este sistema de estudio, bajo esa hipodtesis,
C. franchetiiy P. australis deberian haber presentado estrategias convergentes, es decir, al
menos superpuestas en algunos de sus caracteres o ejes de especializacion. No obstante,
a diferencia de la mayoria de los trabajos que encuentran estrategias mas adquisitivas en
las invasoras con respecto a las residentes (ej. Leishman et al. 2007; van Kleunen et al.
2010b; Tecco et al. 2010; Zeballos et al. 2014a), en este sistema la divergencia estuvo dada
por una estrategia mas conservadora en la invasora con respecto a la nativa dominante.
Este patrén es coherente con la idea de que aln en condiciones limitantes seria ventajoso
para las invasoras mantener diferencias con especies coexistentes nativas, en el sentido
gue les permita usar mas eficientemente los recursos disponibles (Funk y Vitousek 2007;
Funk 2013). En el mismo sentido que en esta Tesis, Funk y Vitousek (2007) encontraron que
las invasoras tuvieron mejores estrategias para lidiar con la escasez de recursos en
comparacion con las nativas, incluyendo numerosas formas de vida y varios grupos
taxondmicos. Entonces, desde el marco teérico de las invasiones, la invasividad estaria
dada por divergencia funcional o “intentarlo mas” con respecto a las especies residentes,
pero dicha divergencia se reflejaria en atributos relacionadas al rapido crecimiento y
adquisicion de recursos en ambientes ricos en recursos (Leishman et al. 2007; Tecco et al.
2010) y de mayor eficiencia en ambientes mds estresantes (Funk y Vitousek 2007). Esta
hipdtesis ha sido mas ampliamente comprobada en ambientes ricos en recursos, donde las
invasoras han mostrado mds consistentemente estrategias relacionadas al rapido
crecimiento y adquisicion de recursos (Huenneke et al. 1990; Leishman et al. 2007; Tecco
et al. 2010; van Kleunen et al. 2010b). Sin embargo, en este tipo de ambientes es donde se
han realizados la mayoria de los trabajos. En este sentido, los resultados presentados aqui
vienen a reforzar la evidencia en favor de que la divergencia puede darse aun en ambientes

donde la presién abidtica es alta (donde predominan los filtros abidticos).
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La divergencia funcional observada entre C. franchetii y P. australis en las Sierras
Grandes podria reinterpretarse como convergencia a escala regional si se contrasta con los
atributos funcionales descriptos para otras lefiosas invasoras y nativas de ecosistemas
vecinos al drea de estudio (i.e. Espinal, Chacho Seco, Chaco Serrano; Cabrera 1976; Tecco
et al. 2010, 2013; Zeballos et al. 2014a). En términos generales los estudios de Tecco et al.
(2010) y Zeballos et al. (2014a) encontraron patrones de divergencia en los cuales el
conjunto de lefosas invasoras reunia atributos mds adquisitivos en el uso de recursos y
eficientes en el transporte de agua, en comparacidon con el conjunto de lefiosas nativas. Sin
embargo, si bien se trata de una comparacién cualitativa, cuando se contrastan esos
atributos registrados con los de P. australis y C. franchetii se observa que ambas especies
poseen estrategias convergentes: se ubican en el grupo de conservativas en el uso de los
recursos y eficientes en el transporte de agua (Tecco et al. 2010, Zeballos et al. 2014a). En
este sentido, en un trabajo posterior, Tecco et al. (2013) restringiendo el analisis al Chaco
Serrano (un ecosistema mésico), identificaron dos grupos de lefiosas invasoras, uno mas
adquisitivo que las lefiosas nativas y otro mas conservativo convergiendo con la estrategia
del grupo nativo y donde ya se habia incluido a la invasora C. franchetii. Una estrategia de
transporte de agua mas eficiente en relacidon con la descripta para los bosques secos de
pedemonte es esperable si se considera la disminucidn progresiva de estrés hidrico que
caracteriza el gradiente altitudinal de las Sierras de Cérdoba (Tecco et al. 2016). De hecho,
P. australis tiene un potencial hidrico foliar minimo menor a cualquiera de los reportados
por Zeballos et al. (2014a). Asimismo, la estrategia mas conservadora en la economia foliar
para P. australis y C. franchetii en la comparacién regional es coherente con el ambiente
de montana, donde la temperatura se vuelve un factor limitante para el crecimiento y para
el ciclado y la disponibilidad de nutrientes en general (Kérner 2003). En conjunto, el
contraste de los datos obtenidos con los patrones descriptos para ecosistemas adyacentes
sugiere que, a una escala mayor (regional), ambas especies parecen converger en sus

estrategias de uso y conservacidn de recursos.

Lo anteriormente expuesto sugiere que el proceso dominante en la invasion
depende de la escala de analisis. De esa forma, los resultados se ajustan a lo propuesto por
la misma teoria de ensamblaje comunitario: a escalas mayores, predominan los filtros

climaticos y abidticos en general, que impulsan el “filtrado” de especies con atributos
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similares, que permiten hacer frente a las condiciones ambientales que lo rodean. A escalas
menores, las interacciones bidticas impulsan una diferenciacion entre especies,
principalmente en el sentido de aprovechar nichos diferentes (Keddy 1992; Diaz et al.
1999). En el drea de estudio, la elevada heterogeneidad espacial podria facilitar este
proceso de exclusion. Numerosos trabajos han reportado este tipo de patrones con la
escala de analisis (ej. Ackerly y Cornwell 2007; de Bello et al. 201343, b; Carboni et al. 2016).
En particular, Carboni et al. (2016) evalué este fendmeno en pastizales invadidos de Francia
y encontrd que las especies exdticas mas abundantes y extendidas presentaban
caracteristicas ecoldgicas similares a las nativas cuando se hacia una evaluacion a escala de
habitat, pero que las estrategias aparecian diferentes a escalas mas pequefias (plots). En
ese trabajo, ademads, se establecid que eran las diferencias entre grupos, mdas que los

valores de los atributos, las que mads contribuian a explicar el éxito de la invasién.

En conclusidn, a la escala de andlisis de la Tesis, C. franchetii tiene atributos mas
conservadores que la nativa en el eje de economia foliar y una estrategia de transporte de
agua mas segura. Sin embargo, es posible que, si incluyéramos a ambas especies en un
conjunto de especies a nivel regional, sus estrategias de uso de recursos y de uso de agua
sean similares (ver Tecco et al. 2010, 2013; Zeballos et al. 2014a). De alguna manera los
resultados sugieren que C. franchetii es lo suficientemente similar a P. autralis para hacer
frente a las condiciones climaticas y ambientales impuestas por la altitud y que, ademas,
podria hacerlo de una forma que le permitiria ocupar un rango ambiental mas amplio y que
incluye al de la especie nativa P. australis. Estudios futuros podrian enfocarse
explicitamente en la competencia entre ambas especies para evaluar si, efectivamente, el
grado de divergencia funcional evita la exclusién competitiva o, por el contrario, es cuestion
de tiempo para que C. franchetii ocupe espacios ahora ocupados por la nativa P. australis
(MacDougall et al. 2009). Finalmente, dados estos resultados y lo ya reportado por Tecco
et al. (2013), C. franchetii tendria el potencial de expandirse en un amplio rango altitudinal,
desde las tierras bajas hasta las mayores altitudes de las Sierras, bajo una estrategia
conservativa mds o menos equivalente a la de las nativas. El éxito de esta invasora pone en
cuestidon la visidn histdrica de las invasoras exitosas, al menos en los aspectos aqui

explorados, y refuerza la idea de que la busqueda de atributos que permitan predecir
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especies potencialmente invasoras es altamente dependiente de la escala de analisis y del

ambiente en cuestion.
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Capitulo 5

Variacion funcional intraespecifica de Polylepis australis y
Cotoneaster franchetii en el gradiente altitudinal: étiene la

invasora mayor variabilidad intraespecifica que la nativa?

5.1. Introduccion

La variabilidad intraespecifica es la variabilidad fenotipica total en algun caracter
o0 conjunto de caracteres observada en los individuos de una especie bajo distintas
condiciones ambientales (Albert et al. 2011; Violle et al. 2012). Es uno de los mecanismos
mas importantes que poseen las especies para enfrentar la heterogeneidad ambiental
(Sultan 2000, 2001; Alpert y Simms 2002). El aporte de la variabilidad intraespecifica en
diversos procesos ecoldgicos, como la coexistencia de especies (Miner et al. 2005; Jung et
al. 2010; Violle et al. 2012; Hart et al. 2016), el ensamble comunitario (Jung et al. 2010;
Siefert 2012), la teoria de nichos (Ackerly y Cornwell 2007; Sides et al. 2014; Mitchell et al.
2016) y las invasiones bioldgicas (ver revisiones de Richards et al. 2006; Davison et al. 2011;
Palacio-Lépez y Gianoli 2011), se ha convertido en un tema de creciente interés. Este
interés parte de la hipétesis de que especies con mayor variabilidad intraespecifica tienen
un nicho ecolégico mas amplio, lo que les permitiria ocupar una mayor diversidad de
ambientes, tanto en el espacio como en el tiempo (Sultan 2001; Violle et al. 2012; Sides et
al. 2014; Lazaro-Nogal et al. 2015). La variabilidad intraespecifica tiene particular
importancia, entonces, en la respuesta de las especies vegetales a distintos gradientes
ambientales. El rol de la variabilidad intraespecifica en diferentes tipos de caracteres
(morfoldgicos, fisiolégicos, reproductivos, entre otros) se ha determinado en relacion con
gradientes simples de nutrientes, luz o agua (ej. Navas y Garnier 2002; Grassein et al. 2010;
Ramirez-Valiente et al. 2010; Drenovsky et al. 2012b; Matzek 2011,2012; Ldzaro-Nogal et

al. 2015) asi como en relacion con gradientes complejos como la altitud y la latitud (ej.
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Premoli et al. 2007; Premoli y Brewer 2007; Fajardo y Piper 2010; Thomas 2011; Hulshof et
al. 2013; Liao et al 2016; Marcora et al. 2016).

A pesar de los importantes avances en esta materia en diversas ramas de la
ecologia vegetal, en la literatura existen cierta ambigliedad en el uso de los conceptos de
Plasticidad Fenotipica y de Variabilidad Intraespecifica, que es importante aclarar. La
variabilidad fenotipica de una especie estd mediada por dos procesos no excluyentes: (1)
la variabilidad genética, es decir entre los genotipos de la propia especie y (2) la plasticidad
fenotipica propia de cada genotipo, es decir la plasticidad fenotipica en sentido estricto.
Ambos mecanismos y su interaccién determinan la magnitud de la variabilidad fenotipica
de una especie, para un caracter de interés (Richards et al. 2006; Albert et al. 2011).
Entonces, en sentido estricto, la Plasticidad Fenotipica se define como la habilidad de un
genotipo de expresar diferentes fenotipos cuando esta sujeto a diferentes condiciones
ambientales (Richards et al. 2006). En este sentido, es una propiedad de los genotipos vy,
en particular, de algun caracter en cuestion frente a ciertas condiciones ambientales
(Richards et al. 2006). Sin embargo, en los estudios ecoldgicos comparativos, donde
también hay una referencia habitual al concepto Plasticidad Fenotipica, el interés se centra
en las especies y por ello la variacidon fenotipica se mide a través de la exposicion de los
individuos o poblaciones de una especie (y no de genotipos) a diferentes ambientes. Gianoli
y Valladares (2011) proponen, entonces, una definicidn mas amplia de la Plasticidad
Fenotipica (PF sensu lato) indicando que se puede entender como “la variacidn fenotipica
inducida por el ambiente que se encuentra en las poblaciones naturales” como forma de
adaptacion a condiciones ambientales heterogéneas. Esta definicidn mas amplia (también
llamada Plasticidad a nivel de especie) hace hincapié en el fenotipo expresado por
diferentes individuos y en el rango fenotipico completo de la especie en el espacio y en el
tiempo (respecto a algun o algunos caracteres), independientemente de los mecanismos
que lo generaron (plasticos, genéticos o su interaccidn), ya que es ese rango el que tiene
mayor relevancia ecolégica (Daehler 2003; Gianoliy Valladares 2011). De esta manera, este
enfoque mas laxo, del concepto de plasticidad fenotipica es equivalente al de variabilidad
fenotipica intraespecifica de las especies. Para evitar ambigliedades, en esta Tesis se

trabaja con el concepto de variabilidad intraespecifica (aunque en el siguiente capitulo se
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indagara sobre los mecanismos subyacentes de esa variabilidad, retomando el concepto de

plasticidad en sentido estricto).

Desde el inicio del estudio de las invasiones por plantas, se ha considerado a una
elevada variabilidad fenotipica intraespecifica como una caracteristica recurrente y
distintiva de las especies que logran establecerse y dispersarse en nuevas areas (por ej.
“Genotipos de Propdsito General”, Baker 1965; Daehler 2003; Rejmanek et al. 2005;
Richards et al. 2006). Una mayor variabilidad fenotipica dentro de la especie permitiria a
las invasoras acomodarse rdpidamente a los nuevos ambientes favoreciendo Ia
colonizacién, como asi también, y en particular, el establecimiento y dispersién en
ambientes altamente heterogéneos, como los sistemas de montafia (Dietz y Edwards 2006;
Theoharides y Dukes 2007; Davison et al. 2011; Alexander et al. 2016). Sin embargo, para
qgue dicha variabilidad intraespecifica en caracteres morfo-fisiolégicos contribuya al
potencial invasor de una especie (es decir, en su invasividad) es necesario que tenga un
impacto positivo en la aptitud de la especie. Especificamente, la variabilidad intraespecifica
aumentaria la invasividad de una especie exética si produce fenotipos ventajosos, es decir,
con una mayor aptitud, en un rango amplio de ambientes (una homeostasis de la aptitud);
o bien si provoca un incremento y una ventaja en la aptitud en comparacidn con las nativas
en ambientes que le son favorables (un “oportunismo”; Alpert 2000; Daehler 2003;
Richards et al. 2006; Richardson y PySek 2006). Solo cuando este tipo de relacion entre
variacion y aptitud estd presente, la variabilidad intraespecifica podra contribuir a un
mayor éxito reproductivo y una posible persistencia y expansién poblacional en el nuevo
ambiente (Richards et al. 2006). Numerosos estudios han registrado la ocurrencia de
variabilidad fenotipica en especies vegetales invasoras en respuesta a diferentes gradientes
ambientales (ver revisiones Daehler 2003; Davison et al 2011; Palacio-Lépez y Gianoli 2011;
Liao et al 2016). En un numero menor de ocasiones se ha intentado vincular explicitamente
esa variabilidad intraespecifica a una ventaja en la aptitud (Richards et al. 2006; Funk 2008;

Drenovsky et al. 2012b, Molina-Montenegro et al. 2012, 2016; Lazaro-Nogal et al. 2015).

Histéricamente se ha propuesto que las especies invasoras tienen una mayor
variabilidad fenotipica que las especies nativas o no invasoras en caracteres relevantes para
el proceso de invasion (Daehler 2003; Rejmanek et al. 2005). Sin embargo, revisiones

recientes comparando la variabilidad intraespecifica de especies vegetales invasoras y no-
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invasoras han arrojado resultados contradictorios. Davison et al (2011) detectaron mayor
variabilidad intraespecifica en las invasoras, pero no pudieron determinar que se tradujera
en una mayor aptitud de la especie. Palacio-Lopez y Gianoli (2011) no detectaron
diferencias entre ambos grupos de especies, al menos en los caracteres analizados. En una
revisiéon anterior, Daehler (2003) habia encontrado una tendencia a que las invasoras
presentaran mayor plasticidad fenotipica (aunque no aclara si plasticidad en sentido
estricto o laxo) que sus contrapartes nativas, pero no las pudo relacionar con una ventaja

en la aptitud.

En los ambientes de montafia, existe una elevada heterogeneidad espacial
relacionada con importantes cambios ambientales en cortas distancias dados tanto en el
gradiente altitudinal como a nivel local (por pequefios cambios en la topografia, exposicion,
orientacién de la ladera, pendientes, entre otros; Kérner 2003). Es esperable, entonces,
que las especies desarrollen una elevada variabilidad intraespecifica como respuesta a la
elevada heterogeneidad ambiental (Albert et al. 2011; Alpert y Simms 2002; Valladares et
al. 2007; Molina-Montenegro et al. 2012; Lazaro-Nogal et al. 2015). En particular, los
cambios en la altitud implican un gradiente de estrés dado por el aumento en la severidad
del climatica (principalmente disminucidon de la temperatura) y sus consecuencias en
procesos bioldgicos y del suelo (ej. congelamiento, ciclado lento de nutrientes,
acumulacién de MO, entre otros; Kérner 2003, 2007). Es conocido que especies de diversos
taxones han desarrollado caracteristicas morfo-fisiolégicas similares (evolucién paralela)
en respuesta a los cambios ambientales impuestos por la altitud (ej. Kérner et al. 1989;
Koérner 2003, 2016; Swenson y Enquist 2007; Read et al. 2014; Pescador et al. 2015). Con el
aumento de la altitud se ha observado que las especies presentan atributos relacionados a
la conservacion de recursos (por ejemplo, menor area foliar y area foliar especifica, menor
altura), un crecimiento mas lento y un alto grado de especializacién fenoldgica (Chapin y
Kérner 1996; Korner 2003, 2016; Read et al. 2014). La idea de que a mayor altitud las
especies desarrollan atributos asociados a la conservacion de los recursos coincide con lo
esperado bajo la hipdtesis de estrategias de uso de recursos (Grime 1977; Diaz et al 2004,
2016), la cual propone que las especies desarrollan este tipo de estrategia frente a un
mayor estrés ambiental. La amplia convergencia de estos patrones en montafias hace

suponer que la variabilidad en estrategias funcionales relacionadas al uso de los recursos
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tiene un valor adaptativo (es decir, se traduce en una mejor aptitud promedio para la
especie). Estos patrones de cambio se han observado principalmente a nivel
interespecifico, es decir, comparando los atributos de las especies que van reemplazandose
en la altitud (ej. Hernandez-Calderén et al. 2014; Read et al. 2014; Pescador et al. 2015).
Sin embargo, los estudios a nivel intraespecifico sugieren que también se presentan a nivel
de especie (ej. Cabrera et al. 1998; Fajardo y Piper 2010; Premoli y Mathiassen 2011; Read
et al. 2014; Pescador et al 2015; Pfennigwerth et al. 2017). Entonces, por un lado, seria
esperable que las especies de montafia presenten elevada variabilidad intraespecifica y que
tomen estrategias mds conservadoras hacia los ambientes mas estresantes tanto en la
altitud como a nivel local. Por otra parte, la evidencia actual respecto a las caracteristicas
de especies invasoras en montanas sugiere que son especies con amplia tolerancia
ambiental y climdtica, incluso mayor que la de especies nativas ya que comuUnmente
provienen desde las dreas adyacentes de menor altitud (Haider et al. 2010; Alexander et al.
2011, 2016; Guo et al. 2018) y es esperable que esa tolerancia ambiental esté promovida

por una elevada variabilidad intraespecifica (Alexander et al. 2016).

En el area de estudio se han descripto dos gradientes que ocurren
simultdneamente: uno estrés térmico dado por la disminucién de la temperatura con la
altitud y otro, en sentido opuesto, de estrés hidrico, dado por una disminucién de la
humedad del suelo a menores altitudes (Tecco et al. 2016; Capitulo 2 de esta Tesis).
Ademads, en el area de estudio existe un importante gradiente edafico asociado a la
topografia que se traduce en parches con diferentes comunidades vegetales: desde suelos
mas desarrollados en topografias planas de fondos de valle y con alto contenido de
humedad hacia zonas con suelos poco desarrollados con mas cobertura de roca vy
condiciones mas xéricas en cimas y laderas (Acosta et al. 1992; Cabido et al. 1987; Cingolani
et al. 2003; Capitulo 2 de esta Tesis). Entonces, dados estos antecedentes y que
Cotoneaster franchetii es una invasora exitosa que ocupa un amplio rango altitudinal en el
area de estudio (Giorgis et al. 2011, 2016; Capitulo 2 y Capitulo 3) puede hipotetizarse que
esta especie presenta variabilidad intraespecifica en caracteres funcionales en respuesta a
diversos gradientes ambientales de las Sierras Grandes y que esa variabilidad tiene un
impacto positivo en el éxito de la invasién. De este modo, con el objetivo de analizar la

contribucién de la variabilidad intraespecifica en el éxito de la invasion de C. franchetii en
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las Sierras Grandes de Cérdoba, en este capitulo se abordan las siguientes preguntas e

hipédtesis:

1)

2)

3)

4)

éexiste variabilidad intraespecifica asociada al gradiente altitudinal y al gradiente
eddfico local en las especies de estudio? Dada la elevada heterogeneidad de los
ambientes de montaiia en general y del drea de estudio en particular es esperable
que ambas especies presentan variacion intraespecifica asociada tanto a la altitud
como al gradiente edafico local

En caso de detectarse esa variacion, ¢Cudles son los patrones de cambio en las
estrategias funcionales en la especie nativa y en la invasora en el gradiente
altitudinal y en un gradiente eddfico local? Siguiendo los patrones registrados en
caracteres funcionales de diversas especies de montafia y los gradientes
descriptos en el area de estudio, se espera que las especies desarrollen una
estrategia mas conservadora en el uso de los recursos y a una estrategia mas
eficiente en el uso de agua con el aumento de la altitud. Ademas, es esperable
que ambas especies respondan, también, al gradiente edafico local con una
estrategia mas adquisitiva en el uso de recursos y mas eficiente en el uso de agua
hacia condiciones con mayor profundidad del suelo y menor cobertura rocosa.
étiene la invasora un mayor rango fenotipico que la nativa? Dados los
antecedentes mencionados sobre invasoras en montainas (Alexander et al. 2011,
2016), se espera encontrar un mayor rango fenotipico en C. franchetii en
comparacion con la nativa P. qustralis, tanto en el gradiente altitudinal completo
como en el gradiente edafico local.

éestd la variabilidad funcional intraespecifica asociada a una mejor aptitud en
cada una de las especies? Los caracteres funcionales son, por definicidn,
importantes en la aptitud de las especies y en su desempeiio en el medio bidtico
y abidtico que las rodea (Lavorel et al. 2007). Por lo tanto, dada la naturaleza de
los caracteres medidos, es esperable que la variacion fenotipica intraespecifica
esté correlacionada de manera significativa con medidas indicadoras de aptitud

de ambas especies, sugiriendo un valor adaptativo de dicha variabilidad.

Especificamente, los objetivos de este capitulo son:
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a. Analizar si existe variacion intraespecifica en los caracteres funcionales vinculados
al uso de recursos en cada una de las especies en respuesta a cambios ambientales
asociados al gradiente altitudinal y a un gradiente edafico local.

b. Comparar los patrones de cambios de los caracteres funcionales de C. franchetii y
P. australis en el gradiente altitudinal y en el gradiente edéfico local

c. Determinar cudl de las dos especies presenta mayor rango fenotipico en dichas
situaciones mediante un indice de plasticidad.

d. Describir los patrones de cambio en las variables indicadoras de la aptitud en el
gradiente altitudinal y en el gradiente local en ambas especies de estudio.

e. Determinar si la variabilidad intraespecifica en respuesta al gradiente altitudinal
estad asociada con los indicadores de la aptitud de ambas especies, para analizar si

la variacion fenotipica es potencialmente adaptativa.

5.2. Metodologia

Para cumplir con los objetivos especificos de este capitulo se realizé una
caracterizacion funcional de ambas especies en la altitud, siguiendo el disefio de muestreo
descripto en el Capitulo 2 y las metodologias descriptas en el Capitulo 4. A los 20 individuos
seleccionados de cada especie en cada sitio altitudinal (n=80 por especie), se midieron siete
caracteres funcionales: AF:AC, PAF, AFE, AF, DL, CSAt y CMSH (ver Tabla 4.1). Las
mediciones se repitieron en dos anos consecutivos en los mismos individuos (temporada
2010-2011 y temporada 2011-2012, ver Apéndice 4.1.), como un control a fin de conocer

si los patrones se mantenian en el tiempo. Ademas, se midié el potencial hidrico foliar

minimo (¥h) a una submuestra de esos individuos (9 individuos por especie, en tres
profundidades del suelo) y excluyendo para esta medicidn al sitio a 17780 m s.n.m.

Por otra parte, se midieron tres variables indicadoras de la aptitud de las especies:
crecimiento interanual del tallo, peso de semillas en dos afios y porcentaje de germinacién.
El crecimiento se midid para la temporada 2011-2012 a todos los individuos de ambas
especies (ver Apéndice 4.1). El peso de las semillas se determiné para todos los individuos
gue produjeron frutos, durante dos afios consecutivos (Apéndice 4.1). El porcentaje de

germinacién se determind para una submuestra de individuos en cada sitio altitudinal (9
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individuos por especie, provenientes de tres ambientes del gradiente edafico local). A
continuacion, se detallan las metodologias utilizadas para la determinacion de estas

variables.

5.2.1. Medicién de variables asociadas a la aptitud de las especies
Crecimiento interanual del tallo

Esta medicidn se realizé en la temporada de crecimiento 2011-2012 (ver Apéndice
4.1). En el mes de septiembre de 2011 se tomaron los valores iniciales de diametro del tallo
en todos los individuos seleccionados en el campo. Las mediciones se realizaron poco antes
del inicio de la temporada de crecimiento de ese afio para asegurar que luego se mediria el
crecimiento de una temporada completa. A los individuos de ambas especies se les midio,
con un calibre, dos didmetros perpendiculares en dos tallos cercanos a la base de la planta,
gue crecieran sin entrecruzarse con otros tallos y de manera aproximadamente vertical. Se
decidié no tomar un didmetro basal Unico ya que se trata de especies que no crecen
necesariamente con un tronco principal bien definido, principalmente en C. franchetii. Por
su parte P. agustralis puede presentar o no tallo principal, pero incluso en el caso que esté
presente no necesariamente es regular ni vertical. La medicién se hizo entre los 5 y los 10
cm del nudo inmediatamente anterior, dependiendo de la regularidad del tronco (por
ejemplo, para evitar tomar el didmetro en un nudo). Luego, se marco en los tallos el sitio
de medicién con alambre galvanizado y pintura en aerosol. Entre los meses de mayo vy
septiembre de 2012 (meses en que no se produce crecimiento) se remidieron los tallos

marcados.

Para calcular el crecimiento interanual, primero se calculd el crecimiento de cada
tallo a partir de los diametros medidos y como un porcentaje del tamaiio inicial, de la

siguiente forma:

Diam. Promging; — Didm. Prominjciai

Crecimiento tallo = — x 100
Diam. Promnicial

donde Didm. Prom corresponde a un promedio de los dos diametros medidos en cada tallo.
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Finalmente, el crecimiento por individuo se calculé como el promedio del crecimiento de
los dos tallos. Si el crecimiento de algun tallo fue negativo, se lo llevo a cero antes de calcular

el promedio.

Peso de semillas

Para esta medicion se recolectaron frutos de todos los individuos seleccionados en
el campo durante las fructificaciones de 2011 y de 2012 (aunque algunas plantas no
produjeron frutos). Con una balanza de precisidon (con lectura minima de 0,0001 g) se
pesaron semillas de C. franchetii y frutos de P. australis, ya que en esta especie no es posible
separar la semilla del fruto. Del pool de cada individuo se tomaron 20 sub-muestras por
individuo. A fin de aumentar el peso absoluto y asi disminuir el error proporcional del
instrumento de medicidn cada sub-muestra estuvo conformada por un grupo de semillas o
frutos (en C. franchetii, por tres semillas en 2011 y 10 en 2012, y en P. australis por cinco
frutos en 2011 y diez en 2012). Finalmente, el peso de semilla por individuo se asigné
calculando el peso de una semilla o fruto, para hacer mas comparativas las medidas entre

especies.

Porcentaje de germinacion potencial de las especies

Para determinar el porcentaje de germinacion potencial, para cada especie, se
seleccionaron nueve individuos por altitud. Ademas, en cada altitud, el CP1 que representa
el gradiente edéfico local se dividid en tres partes que representaron sectores de suelo
profundo (P), sectores mésicos (M) y sectores rocosos (R) y se eligieron tres individuos de
cada uno de esos sectores para conformar la muestra de nueve individuos. En los sitios que
no habia plantas en alguno de los sectores del gradiente local, se tomaron cinco individuos
de cada sector donde si estuvieron presentes. Esto sucedié para P. australis en el sitio a
1500 m s.n.m. y para C. franchetii en el sitio a 1270 m s.n.m., donde faltaron individuos
representativos del sector con suelos rocosos y de suelos mas profundo, respectivamente.
De esta manera, quedaron tratamientos conformados por el sitio altitudinal y el sector del
gradiente local para cada especie, con tres repeticiones cada uno. Las repeticiones por

tratamiento consistieron en 30 semillas correspondientes a cada individuo. Las semillas
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fueron obtenidas durante la fructificacion de 2012. Cada grupo de semillas se dispuso en
capsulas de Petri de 9 cm de didmetro sobre papel de filtro y fueron regadas con agua
destilada periddicamente y colocadas en una cdmara de germinacidon en condiciones
controladas de luz y temperatura. Las semillas fueron expuestas a regimenes comunes de
luz (12-12 h de luz/oscuridad) y temperatura (10/20 2C), los cuales se consideraron éptimos
para ambas especies (Pais Bosch et al. 2012; Tecco P.A., no publicado). Las semillas se
expusieron a condiciones comunes de germinacion ya que se quiso evaluar el potencial
germinativo derivado de plantas provenientes de diferentes condiciones en el campo. Los
experimentos para ambas especies se realizaron de manera conjunta y tuvieron una
duracion de 45 dias. Para cada grupo de semillas se determind un porcentaje final de
germinacion. Se considerd a las semillas germinadas con la emergencia de 2 mm de radicula
(segun el criterio propuesto en ISTA 1996). El registro de germinaciones y el riego se realiz

dia de por medio.

5.2.2. Analisis de datos

Patrones de variacion intraespecifica de los caracteres funcionales con la altitud y el gradiente

local

Para analizar si hubo variabilidad intraespecifica y los patrones de variacion en el
gradiente altitudinal y en el gradiente local, se utilizaron modelos mixtos para cada caracter
y cada especie. El gradiente edafico local quedé resumido con el eje 1 de un PCA realizado
para cada especie a partir de variables ambientales medidas alrededor de cada individuo
seleccionado. Hacia el extremo positivo se encuentran los sitios de suelos mas profundos y
topografias mas planas y en el extremo mds negativo los suelos menos profundos y con
una mayor cobertura de roca (ver en el Capitulo 2 los detalles de las variables utilizadas y
el gradiente descripto). Los factores fijos fueron el afio de medicidn, el sitio altitudinal y el
eje 1 del PCA (de ahora en mas CP1). En todos los caracteres, se evaluaron la interaccion
altitud x CP1 y afio x CP1 para conocer si el efecto del gradiente local era diferente en cada
altitud o en cada afio, pero no fueron significativas y por lo tanto se eliminaron de los
modelos finales. Se utilizé6 como covariable la altura del individuo, para controlar el efecto
gue pudiera tener el tamafo de la planta en los caracteres (de todas formas, la seleccion

de individuos se realizé dentro de rango de tamafios acotado, ver Capitulo 2). Esta
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covariable se dejé siempre en el modelo, aunque no tuviera significancia. Se consideraron
a los individuos donde se hicieron las mediciones los dos afios como un factor aleatorio.
Cuando no se cumplié con el supuesto de homocedasticidad se agregaron funciones de
varianza para modelarla. En los casos donde se encontraron diferencias significativas se
realizaron test post hoc (LSD Fisher, a un nivel de significacion del 5%) para determinar

cuales poblaciones diferian significativamente entre si.

Comparacion de los Indices de Plasticidad de los caracteres funcionales

Como medida de los rangos fenotipicos de los caracteres funcionales de ambas
especies se calcularon indices de Plasticidad (IP, Valladares et al. 2006). Estos indices se
determinaron para cada cardcter y cada especie, teniendo en cuenta los valores de los
individuos (y no los promedios poblacionales) ya que se considerd que de esta manera se
refleja mejor la variabilidad total de las especies. El indice de plasticidad se calcula como la
diferencia entre el valor maximo y el valor minimo del caracter dividido el valor maximo
(Valladares et al. 2006). Toma valores entre cero (no hay plasticidad) y uno (maxima
plasticidad) y es una medida adimensional y relativa, permitiendo la comparacién entre
caracteres con unidades de medida y magnitudes muy diferentes. Entre las especies y para
cada caracter por separado, se compararon: (1) el IP de cada caracter considerando toda la
variabilidad, es decir, considerando todo el rango altitudinal y ambos afios (en el caso del
potencial hidrico foliar se considerd sdélo la temporada en la que fue medido), (2) el IP de
cada cardcter considerando el rango altitudinal completo en cada ano por separado y (3)
en el gradiente local, tomando como réplica el IP correspondiente a cada sitio altitudinal y
cada ano (n=8 y n=3 para el potencial hidrico) y a partir de alli obteniendo un indice de
plasticidad promedio (IPprom) para cada caracter. Las comparaciones se hicieron sélo
cualitativamente ya que la falta de réplicas para este indice impide la realizacion de test

estadisticos.
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Relacion entre la variabilidad intraespecifica y la aptitud de las especies

e Variacion de la aptitud en el gradiente altitudinal v el local

En una primera instancia se evaluaron los patrones de variacién en la altitud y en
el gradiente local de cada una de las medidas asociadas a la aptitud (i.e. crecimiento del
tallo, peso de las semillas y porcentaje de germinacién). Se utilizaron modelos lineales para
cada variable y especie por separado. Para el crecimiento interanual del tallo se utilizé un
modelo lineal, con el sitio altitudinal, el CP1 (el efecto del gradiente local como una variable
continua) y el diametro inicial como factores fijos. Se evaluaron las interacciones entre
factores, pero al no ser significativas se excluyeron del modelo final. Como medida del
crecimiento se utilizé para cada planta el promedio del crecimiento medido en dos tallos
(ver Capitulo 2) y como medida del diametro inicial se calculé un promedio del didmetro
inicial de los dos tallos. Previo al calculo del promedio del crecimiento, cuando el
crecimiento de un tallo resultd negativo se lo llevd a cero ya que se considerd que de esa
forma no se pierden datos que indican poco crecimiento. Esta variable fue transformada
mediante la raiz cuadrada para cumplir con el supuesto de normalidad de los errores
(ambas especies presentaron mayor cantidad de individuos con valores mas bajos de
crecimiento). Ademds, para comparar el crecimiento promedio entre las dos especies se
realizaron pruebas t sobre la variable transformada con la raiz cuadrada. El peso promedio
de las semillas se analizd con el sitio altitudinal, el afio y su interaccién y el CP1 como
factores fijos. La altura de la planta se incluyé como una covariable y el individuo, de donde
provienen las semillas de los dos afios, como factor aleatorio. El porcentaje de germinacion
se analizd con un modelo binomial que incluyé a la altitud y al efecto del gradiente local y
al peso promedio de las semillas puestas a germinar como covariable, todos como factores
fijos. En el caso de P. australis fue necesario utilizar un modelo quassibinomial debido a la
presencia de superdispersion (es decir, que la relacion varianza-media es mayor a la
esperada para el modelo binomial; Agresti 2003). En todos los analisis, cuando fue
necesario, se realizaron test post hoc (LSD Fisher, a un nivel de significacion del 5%) para

determinar cuales tratamientos diferian significativamente entre si.
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e Relacion entre la variabilidad intraespecifica y las variables de aptitud

Para determinar si existe una relacidon entre la variacién intraespecifica de los
caracteres funcionales y la aptitud de las especies, se calcularon coeficientes de correlacion
lineal. Una evaluacién rigurosa de la “plasticidad adaptativa” se describe en Richards et al.
(2006) y excede los objetivos y metodologias de esta tesis. En este capitulo se utilizo, en
cambio, la aproximacion a través de correlaciones empleado por otros autores en estudios
de caracter ecolégico y donde se trabaja en la variabilidad a nivel de especie (PF en sentido
laxo; ej. Funk 2008; Lazaro-Nogal et al. 2015). Este analisis se realizdé considerando los
individuos de cada especie a lo largo de todo el gradiente altitudinal. Se correlacionaron
ocho caracteres funcionales (incluido el potencial hidrico minimo foliar), de los dos afios
por separado, con las tres variables indicadoras de la performance de los individuos (el peso
de las semillas se dividié por afio). Se utilizaron coeficientes de Pearson para la raiz de
crecimiento y los pesos de las semillas de 2011 y 2012 y coeficientes de Spearman para el

porcentaje de germinacion.

Todos los analisis estadisticos descriptos se realizaron utilizando el software

estadistico Infostat version 2017 (Di Rienzo et al. 2017a).

5.3. Resultados

5.3.1. Patrones de variacién intraespecifica de los caracteres funcionales con la altitud y el

gradiente local

Tanto a escala del gradiente altitudinal como en el gradiente edafico local hubo
variabilidad intraespecifica en ambas especies. Ademas, la mayoria de los caracteres

también presenté una variacién entre los afios de medicién (Tabla 5.1).

Polylepis australis

Polylepis australis presenté un efecto significativo del sitio altitudinal en todos sus
caracteres a excepcion de DL y CMSH (Tabla 5.1). La tendencia general fue a una
disminucion en los caracteres AF:AC, PAF, AF y CSAt hacia los sitios altitudinales mas

elevados (Figura 5.1). Ademas, se detecté una variacién entre afios en todos los caracteres
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funcionales (en interaccién con la altitud o como factor principal), con excepcién del
caracter AF:AC (Tabla 5.1). El efecto de la altitud en el potencial hidrico foliar minimo
dependié de la profundidad del suelo donde estaba la planta (efecto significativo de la
interaccion altitud x profundidad del suelo; F=5,40, p=0,0232; Fig. 5.2a). Para este caracter,
las diferencias entre altitudes fueron poco marcadas: los sitios de los extremos (1500 vs
2050 m s.n.m.) no tuvieron diferencias entre ellos, mientras que el sitio intermedio tuvo el
mayor y el menor potencial hidrico en suelo profundos y poco profundos, respectivamente,
pero siempre similar a los extremos (Figura 5.2a). La tendencia general en cuanto a las
estrategias de uso de recursos fue que al aumentar la altitud se presente una menor
inversién en area foliar con relacidn a componentes estructurales, tanto a nivel de hoja (AF;
AFE) como de brote (AF:AC, PAF), indicando que P. australis adquiere una estrategia mas
conservadora con la altitud. Sin embargo, en el aino 2012, en comparacién con 2011, los
valores de los caracteres tendieron a parecerse mas entre los sitios y las diferencias entre
los extremos del gradiente se mantuvieron sélo en AF:AC, PAF y CSAt haciendo que la
relacién con la altitud sea menos evidente. Ademas, la variaciéon entre afios fue mas
pronunciada en los sitios intermedios y menor en los extremos, siendo el sitio de mayor
altitud (2050 m s.n.m.) el menos variable (Fig 5.1). La variacién del primer al segundo afio
fue muy consistente entre los caracteres: menor PAF, AF, AFE y CSAt y mayor DL y CMSH,
indicando una estrategia mas conservadora en el uso de recursos en 2012 en comparacion
con 2011. Por otra parte, la estrategia de uso de agua no estuvo tan claramente relacionada
a la altitud, aunque la variacién en los caracteres morfoldgicos, principalmente AF:AC, AF y
CSAt (Figura 5.1) sugieren una estrategia mas segura en el transporte de agua (es decir, que
se privilegia el transporte de agua aun a potenciales hidricos bajos a costa de un transporte
menos eficiente, ver Capitulo 1) con el aumento de la altitud. Ni el potencial hidrico foliar

ni DL fueron concluyentes en este sentido (Figura 5.1, Figura 5.2a). Entre afios, la variacién

de esos caracteres (a excepcién de Uh que se midié sélo en 2012) indica un ajuste hacia una
estrategia mas segura en 2012 en comparacion con 2011 (Figura 5.1).

Todos los caracteres presentaron variacion significativa en el gradiente local
(Tabla 5.1). AF:AC, PAF, AF, AFE y CSAt aumentaron y DL y CMSH disminuyeron hacia los
sectores del gradiente con suelos mas profundos. El potencial hidrico foliar presenté

diferencias sélo en el sitio a 1870 m s.n.m., siendo el potencial mdas negativo en los sectores
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del gradiente con menor profundidad de suelo (Figura 5.2a). Estos patrones indican que la
estrategia de uso de recursos fue mds conservadora en los sectores del gradiente con
suelos menos desarrollados y mas adquisitiva en los sectores con mayor profundidad del
suelo y menos cobertura de roca. En el mismo sentido, los tallos fueron de mas seguros en

el transporte de agua a mas eficientes.

Cotoneaster franchetii

Cotoneaster franchetii presenté variacidn en respuesta a la altitud en los

caracteres AF, AFE, DL, CSAt y CMSH, mientras que AF:AC, PAF y ¥, no presentaron

variacion con la altitud (Tabla 5.1). No se detectd un patrén claro de la variacién de las
estrategias de uso de recursos ni de agua con la altitud. Los patrones de cambio tendieron
a ser mas bien unimodales o poco variables con la altitud y las diferencias significativas se
dieron mas frecuentemente entre los sitios intermedios (Figura 5.3). En general, en el aifo
2011 los caracteres fueron mas similares entre altitudes que en 2012 (al contrario que P.
australis). Ademas, los sitios intermedios fueron los mas variables entre afos y el sitio mas
bajo (1270 m s.n.m.) presentd menor variaciéon que el de mayor altitud en la distribucion
de C. franchetii (Figura 5.3). Entre anos, hubo una disminucidn significativa de los valores
de AF:AC, PAF, AF, AFE y CSAt y un aumento de DL y CMSH. Al igual que P. australis, la
tendencia promedio fue hacia una estrategia funcional mas conservadora en el uso de
recursos y mas segura en el transporte de agua en el afio 2012 en comparacién con 2011

(Figura 5.3).

En el gradiente local sélo hubo una variacién significativa de la DLy marginalmente
significativo de AF:AC y PAF (Tabla 5.1). El potencial hidrico foliar tampoco presenté un
efecto significativo de la profundidad del suelo (i.e. del gradiente local), aunque si se
observa una tendencia a presentar menores valores de potencial hidrico foliar minimo en
suelos poco profundos en comparacion con suelos profundos (Figura 5.2b). A esta escala

tampoco hubo una tendencia clara de cambio de la estrategia de uso de recursos. El patrén

de aumento de AF:AC, PAF y el W}, junto con la disminuciéon de la DL hacia suelos mas

profundos y menos rocosos, sugieren una estrategia mas eficiente en el trasporte de agua
hacia los sectores del gradiente con mejor desarrollo del suelo, al igual que ocurre la nativa

P. australis.
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Tabla 5.1. Valores del estadistico Fy el p-valor asociado para cada uno de los factores fijos utilizados

en el analisis de la variabilidad intraespecifica en caracteres funcionales de ambas especies en una

transecta altitudinal y un gradiente edafico local (no se reportan los valores para la covariable altura

del individuo). En negrita se resaltan los efectos significativos (p<0,05). CP1 representa el gradiente

edafico asociado a la topografia local: valores mayores del CP1 corresponden a suelos mas

profundos. “Coef. Reg.” indica el signo de la pendiente para esa variable.

ANO ALTITUD ANOXALTITUD cP1
Coef.
ESPECIE CARACTER F p F P F p F P Reg.
P. australis AF:AC 1,63 0,2056 7,13  0,0003 1,28 0,2875 5,79 0,0186 +
PAF 23,96 <0,0001 6,30 0,0007 5,38 0,0021 19,50 <0,0001 +
AF 12,86 0,0006 1,81 0,1524 10,58 <0,0001 12,47 0,0007 +
AFE 87,88 <0,0001 3,27 0,0259 17,29 <0,0001 4,34 0,0407 +
DL 13,70 0,0004 0,19 0,9032 0,57 10,6391 4,50 0,0372 -
CSAt 2,16 10,1460 2,66 0,0547 9,66 <0,0001 4,75 0,0325 +
CMSH 14,51 0,0003 1,57 0,2042 1,14 0,3382 8,67 0,0043 -
C. franchetii  AF/AC 83,48 <0,0001 0,21 0,8925 0,84 10,4741 3,90 0,0520 +
PAF 132,87 <0,0001 2,02 0,1190 1,16 0,3326 3,51 0,0651 +
AF 30,04 <0,0001 9,30 <0,0001 2,60 0,0581 2,47 0,1205
AFE 105,14 <0,0001 6,29 0,0007 6,00 0,0010 1,78 0,1864
DL 59,02 <0,0001 4,92 0,0036 8,58 10,0001 4,00 0,0492 -
CSAt 15,76  0,0002 10,00 <0,0001 10,85 <0,0001 2,94 0,0906
CMSH 4,28 0,0421 1,61 0,1947 551 0,0018 1,17  0,2832
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Figura 5.1. Media estimada * e.e. de siete caracteres funcionales medidos en cuatro poblaciones
altitudinales de la lefiosa nativa P. australis en los afios 2011 y 2012. Medias que no comparten
letras son significativamente distintas (LSD-Fisher, p<0,05). AF:AC, relacidon area foliar-area de
conduccidn; PAF, proporcion de area foliar; AF, area foliar; AFE, area foliar especifica; DL, densidad
de lefo; CSAt, contenido saturado de agua del tallo; CMSH, contenido de materia seca de la hoja
(ver Tabla 2.4).
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Figura 5.2. Potencial hidrico foliar minimo medio (MPa) + e.e. en medido en tres altitudes y en
suelos poco profundos (<25 cm) y suelos profundos (>25 cm) en las dos especies de estudio. (a) La
leflosa nativa P. australis y (b) la lefiosa invasora C. franchetii. Medias que no comparten letras son
significativamente distintas (LSD-Fisher, p<0,05). En C. franchetii no se presentaron efectos
significativos ni de la altitud ni de la profundidad del suelo (ver texto principal).
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Figura 5.3. Media estimada  e.e. de siete caracteres funcionales medidos en cuatro poblaciones
altitudinales de la lefiosa invasora C. franchetii en los afios 2011 y 2012. Medias que no comparten
letras son significativamente distintas (LSD-Fisher, p<0,05). AF:AC, relacion darea foliar-area de
conduccién; PAF, proporcion de area foliar; AF, area foliar; AFE, area foliar especifica; DL, densidad
de lefio; CSAt, contenido saturado de agua del tallo; CMSH, contenido de materia seca de la hoja
(ver Tabla 2.4).
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5.3.2 Comparacién de los indices de Plasticidad de los caracteres funcionales

El patrén de variacion de los IP de los caracteres fue muy similar en ambas especies
y a las diversas escalas (Figura 5.4). Los caracteres con mayor rango fenotipico fueron

practicamente los mismos para las dos especies. El drea foliary caracteres vinculado a ella,

como AF:AC, PAF y AFE, asi como el Wy tuvieron niveles elevados de variabilidad en

comparacion con los caracteres de lefio DL, CSAt y en especial con el CMSH, que fue el

caracter menos variable (Figura 5.4). Cuando se comparan las especies, P. australis fue mas

variable que C. franchetii en los caracteres con elevado IP (AF:AC, PAF, AF, AFE y Uy). Al

contrario, C. franchetii presentd mayor variabilidad que P. australis en los caracteres menos
variables (DL, CSAt y CMSH). En lineas generales, estos patrones se repitieron cuando se
calculan los IP separando por afio y también cuando se calculan a partir de las medias para
cada sitio en vez de a nivel de individuo (Figura 5.4., Apéndice 5.1). Cuando los IP en la
altitud se separan por ailo, ademas, se observa un aumento en los indices en la invasora C.
franchetii en 2012, llegando a alcanzar los rangos de P. australis en caracteres como AF:AC,
PAF, AF y AFE (es decir, las diferencias en los IP entre especies en esos caracteres se hacen
menores o desaparecen, Figura 5.4). A escala local, el IP del potencial hidrico es mayor en

C. franchetii que en P. australis (Figura 5.4).

97



1,00

(a)
0,80
— 0,60
&
i
o
= 040
0,20 II
0,00 .
AF:AC PAF AF AFE DL CSAt CMSH  Pot.Hid
Caracter
1,00
(b) @ 7 australis 2011
@ ~ australis 2012
0,80 B c. iranchetii 2011
w [ c. franchetii 2012
3
2 060
G
g
S 0,40
[}
o
0,20
AFE DL CSAt CMSH  Pot.Hid
Caréacter
1,00
(c)
0,80
w
kel
= 0,60
w
e
c
$ o040
o
- Ii Ii
0,00 -
AF:AC PAF AF AFE DL CSAt CMSH  Pot.Hid
Caracter

Figura 5.4. indices de Plasticidad (IP) para los ocho caracteres funcionales medidos en las especies
Polylepis australis (verde) y Cotoneaster franchetii (naranja) obtenidos a partir de los valores de los
individuos. Se comparan los IP (a) considerando los rangos altitudinales completos de cada especie
y ambos afios de medicidn; (b) considerando los rangos altitudinales completos de cada especie en
cada afio de medicién por separado; y (c) dentro de los sitios considerando ambos afios (ver texto).
AF:AC, relacion area foliar-area de conduccion; PAF, proporcién de area foliar; AF, drea foliar; AFE,
area foliar especifica; DL, densidad de lefio; CSAt, contenido saturado de agua del tallo; CMSH,
contenido de materia seca de la hoja; Pot.Hid, potencial hidrico foliar minimo (ver Tabla 2.4).
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5.3.3. Relacion entre la variabilidad intraespecifica y la aptitud de las especies
Variacion de la aptitud en el gradiente altitudinal y el local

El crecimiento interanual del tallo en P. australis disminuyd con el aumento de la
altitud, siendo significativamente menor en el sitio de mayor altitud (F=3,32; p=0,0243;
Figura 5.5). Entre los 1500 y 1870 m s.n.m. el crecimiento fue en promedio de
aproximadamente 10%, mientras que a 2050 m s.n.m. fue de 6.5% aproximadamente
(Figura 5.5). Ademads, hubo una relacion significativa y positiva entre el crecimiento y el
gradiente local (F=13,15; p=0,0005, B=0,0245). Es decir que P. aqustralis crecié en mayor
porcentaje hacia suelos mas profundos, en todas las altitudes. Al contrario, el crecimiento
de C. franchetii aumentd de manera lineal y gradual con la altitud (F=3,24, p=0,027; Figura
5.5). El gradiente local también tuvo un efecto significativo y positivo en el porcentaje de
crecimiento de C. franchetii (F=4,66, p=0,0341, f=0,1642), siendo mayor hacia suelos mas
profundos y menos rocosos. Finalmente, la diferencia en el crecimiento de ambas especies
fue marginalmente significativo (T=1,88, p=0,0616), siendo mayor en C. franchetii
(aproximadamente, 12,0%) que en P. australis (aproximadamente, 9,4%). Notar que se
reportan las medias del crecimiento en porcentaje y que la prueba estadistica se realizd

con la variable transformada (raiz cuadrada).

El peso promedio de semillas de P. aqustralis no presentd una asociacién
significativa con el sitio altitudinal. Sin embargo, se observé una tendencia a que el peso de
las semillas aumente con la altitud. Cuando se compard el peso de semillas de plantas
provenientes del sitio de mayor altitud con las de menor altitud, se confirmé la tendencia
(promediando ambos afios; F=5,24, p=0,0238). Entre afios, en promedio, las semillas de
2012 fueron mas pesadas que las de 2011 y en todos los sitios la magnitud del cambio fue
similar (efecto significativo del afio, F=31,79; p<0,0001; Figura 5.5). Finalmente, el peso de
las semillas cambid a lo largo del gradiente local (F=6,22, p=0,0151, B= 3,00e-04) siendo
qgue individuos en suelos mas profundos tuvieron semillas mas pesadas en todas las
altitudes. En Cotoneaster franchetii el efecto de la altitud en el peso de las semillas
dependid del afio de medicion (efecto significativo de la interaccidn altitud x afio en el peso
de sus semillas; F=12,70, p<0,0001). La tendencia fue a un aumento en el peso de las
semillas con la altitud (Figura 5.5). Entre afios, se presentaron diferencias en los sitios

intermedios mientras que los extremos mantuvieron el peso promedio de las semillas
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(Figura 5.5). En esta especie no hubo cambio significativo del peso de las semillas en el

gradiente local (F=0,43, p=0,5141).

En cuanto al porcentaje de germinacidn, P. qustralis no presentd efecto
significativo ni de la altitud ni del gradiente local. La tendencia fue a un aumento de la
germinacién hacia los sitios mas elevados, desde aproximadamente un 4% hasta un 23%
(Figura 5.5), y una disminucién hacia los sitios con suelos mas profundos. Cabe aclarar, que
la presencia de superdispersidn para la germinacion en P. australis hace dificil detectar
diferencias significativas. Cuando se modelé la raiz cuadrada de esta variable para
conseguir una distribucion normal, P. australis presentd un aumento significativo de la
germinacién con la altitud (F=3,50, p=0,0268) y marginalmente significativo y negativo del
gradiente local (F=3,81, p=0,0599, B= -0,4065; ver modelo completo y comparacién de
medias en Apéndice 5.2), indicando mayor germinacion en plantas provenientes de suelos
con mas roca y menos profundos. En cuanto a C. franchetii, hubo un efecto significativo del
sitio altitudinal (F=3,72, p=0,0211), pero no estaria relacionado directamente al gradiente
altitudinal: las semillas del sitio a 1500 m.s.n.m. germinaron menos que las semillas del
resto de las altitudes. Entre los sitios el porcentaje de germinacién varié entre un 29 %
hasta un 49 % de germinacion aproximadamente (Figura 5.5). En esta especie no hubo
efecto del gradiente local. Finalmente, la germinacion promedio de C. franchetii (39,8%)

fue mayor que la de P. qustralis (14,1 %).
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Figura 5.5. Media estimada + e.e. de las variables indicadoras de la aptitud de las especies nativa P.
australis (verde) y exdtica C. franchetii (naranja) medidas en cuatro poblaciones altitudinales. En la
primera (desde arriba) fila se grafica la raiz del crecimiento interanual del didametro del tallo, en la
segunda fila el peso promedio de las semillas en dos afios consecutivos y en la tercera fila la
proporcién de semillas germinadas. Medias que no comparten letras dentro de cada especie son
significativamente distintas (LSD-Fisher, p<0,05). Ver texto para detalles del disefio y el andlisis de

datos.
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Relacion entre la variabilidad y aptitud de las especies

Ambas especies presentaron una serie de relaciones entre los valores de los
caracteres funcionales y las variables indicadoras de la aptitud. Es decir que individuos con
diferentes valores en sus atributos funcionales tuvieron distintos desempefios en sus
ambientes. Los caracteres de hoja y derivados (como AF:AC y PAF) fueron los que mas
cantidad de asociaciones significativas presentaron en ambas especies (Tablas 5.2 y 5.3).
Estos caracteres fueron los que presentaron mayor variabilidad en ambas especies (ver
indices de plasticidad, Figura 5.4). Los caracteres de lefio y el CMSH, los cuales fueron los
menos variables, presentaron menos cantidad de correlaciones significativas (Tablas 5.2,
5.3 y Figura 5.4). Por otra parte, en general, las correlaciones fueron de coeficientes bajos,
indicando que, aun en las asociaciones significativas, existe mucha variabilidad debida a

otros factores.

La nativa P. australis presentd un mayor numero de correlaciones que la invasora
C. franchetii (Tablas 5.2 y 5.3). En lineas generales, en P. australis hubo mas asociaciones
de los caracteres con el crecimiento. Individuos con caracteristicas mas adquisitivas,
tuvieron mayor crecimiento, mientras que individuos con caracteristicas mas conservativas
(o intermedias) produjeron semillas mas pesadas y con mayor potencial de germinacion.
Especificamente, el crecimiento interanual del tallo fue la variable que mas asociaciones
significativas presentd con los caracteres funcionales de esta especie. A su vez, el
crecimiento interanual del tallo (correspondiente a la temporada de crecimiento 2011-
2012) estuvo mejor explicado por los atributos del afio 2012. Las correlaciones significativas
fueron principalmente con caracteres foliares, incluido el potencial hidrico foliar (Tabla
5.2). El peso de las semillas de 2011 estuvo mads asociado a los atributos funcionales de ese
afio (fue mayor en individuos con menor AFE y mayor densidad de lefio en 2011) mientras
que el peso de las semillas de 2012, sélo se asocid con caracteres de 2012 (fue mayor en
individuos con mayor AF y menor AF:AC). El porcentaje de germinaciéon fue mayor en
plantas con menos PAF y menos AFE en 2011 y menor AF:AC en 2012. Cabe destacar, que
algunas asociaciones tuvieron forma cuadratica. Cuando la correlacion lineal no fue
significativa y una evaluacién grafica indicd la posibilidad de la relacidon tipo unimodal, se

realizaron regresiones cuadraticas para corroborarlas (Tabla 5.2).
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En C. franchetii hubo un mayor niumero de asociaciones significativas de los
caracteres con el peso de las semillas y la germinacién, es decir, a caracteristicas
reproductivas (Tabla 5.3). En esta especie, las correlaciones indican que los individuos con
caracteres vinculados a la adquisicién rapida de los recursos fueron los que crecieron mas
y tuvieron semillas mas pesadas. Sin embargo, en el caso de la germinacién, las
asociaciones sugieren que individuos mds conservadores en 2011 produjeron semillas mas
viables, al igual que en P. australis. Especificamente, la invasora C. franchetii presenté
pocas correlaciones con el crecimiento: AF de 2011 se relaciond de manera positiva y DL
de manera negativa (consistente con los esperado para plantas mas adquisitivas; Tabla 5.3).
El peso de semillas en ambos afios fue la variable de aptitud que mas asociaciones
presento. El peso de las semillas de 2011 se relacioné de manera positiva con los caracteres
foliares AF y AF:AC en ambos afios y también con PAF en 2012. El peso de 2012 se relaciond
con los caracteres AF:AC, PAF, AF y AFE medidos en esa temporada (Tabla 5.3). Finalmente,
el porcentaje de germinacion se asocié con caracteres de tallo medidos en 2011: positiva
con DL y negativa con CSAt indicando que plantas con estrategia de transporte mads segura
fueron mas eficientes en producir semillas viables en la temporada siguiente. Ademas,
individuos con menor valor de AF:ACy CMSH en 2012 también tuvieron mayor germinacion
(Tabla 5.3). El potencial hidrico no presentd asociaciones significativas con ninguna de las
variables de aptitud (Tabla 5.3). A diferencia de P. australis, C. franchetii practicamente no

presentd asociaciones cuadraticas.
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Tabla 5.2. Coeficientes de correlacién entre los caracteres funcionales y cuatro medidas de

aptitud de los individuos de la nativa P. australis en el gradiente altitudinal. Para la raiz cuadrada

del crecimiento y los pesos de las semillas de 2011y 2012, se reportan los coeficientes de Pearson,

para el porcentaje de germinacidn se reportan coeficientes de Spearman. Los simbolos Ny U

indican relaciones cuadraticas positivas y negativas, respectivamente.

Peso Semillas

Germinacion

Caracteres Crecimiento (raiz) Peso Semillas 2011 2012 (%)
2011 AF/AC n
PAF 0,2498* n -0,3747*
AF 0,327**
AFE -0,3176* -0,323¢
DL 0,1707*
CSAt
CMSH U
2012 AF/AC 0,2072% n -0,2646** -0,3138t
PAF 0,2761* n n
AF 0,4076*** 0,3147**
AFE
DL
CSAt
CMSH -0,3351**
Potencial Hidrico 0,4746* n

* p<0,05; ** p<0,01; *** p<0,001; £ marginal (p<0,06)
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Tabla 5.3. Coeficientes de correlacién entre los caracteres funcionales y cuatro medidas de

aptitud de los individuos de la invasora C. franchetii en el gradiente altitudinal. Para la raiz

cuadrada del crecimiento y los pesos de las semillas de 2011 y 2012, se reportan los coeficientes

de Pearson, para el porcentaje de germinacion se reportan coeficientes de Spearman. Los

simbolos N y U indican relaciones cuadraticas positivas y negativas, respectivamente. CSAt y

CMSH fueron significativos cuando usamos un modelo binomial para evaluar su relacién con la

germinacion (coeficientes en cursiva).

Caracteres Cre,mmlento Peso Semillas 2011 Peso Semillas 2012 Germinacion
(raiz) (%)
2011 AF/AC 0,2574*
PAF
AF 0,2835* 0,5284*** 0,3785**
AFE
DL -0,2666* 2,5604**
CSAt -2,1678*
CMSH U
2012 AF/AC 0,4051*** 0,2638* -0,324%*
PAF 0,2301t 0,3029*
AF 0,3508** 0,2593*
AFE 0,2417+
DL
CSAt
CMSH -0,3138t

Potencial Hidrico

* p<0,05; ** p<0,01; *** p<0,001; £ marginal (p<0,06)
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5.4. Discusioén

éCuales son los patrones de cambio de las estrategias funcionales en la especie nativay en la

invasora en la altitud y en el gradiente local?

Las dos especies de estudio presentaron variabilidad intraespecifica en los
caracteres funcionales; sin embargo, presentaron diferencias en su respuesta a la altitud y
el gradiente edafico local. La nativa Polylepis australis tuvo una variacidn intraespecifica
asociada a los gradientes altitudinal y eddfico local indicando un ajuste preciso de esta
especie tanto en la altitud como en la heterogeneidad de cada sitio y confirmando la fuerte
influencia del ambiente en la variabilidad de los caracteres funcionales de la especie. Al
contrario, si bien C. franchetii presentd variabilidad en sus caracteres, en general, los
patrones de variacién no estuvieron claramente asociados con los gradientes ambientales
medidos, sugiriendo que el proceso de invasién no depende directamente del ajuste de

estos caracteres.

La estrategia de uso de recursos de Polylepis australis coincidié con lo esperado
para para los patrones de variabilidad intraespecifica, es decir, presenté caracteristicas mas
conservativas con el aumento de altitud. Particularmente, en el sitio de mayor altitud esa
estrategia tampoco se modificd entre anos, sugiriendo condiciones ambientales mas
restrictivas y que probablemente enmascaren las variaciones interanuales. En cuanto a la
estrategia de uso del agua, la hipdtesis planteada para la altitud no se cumplié (una
estrategia mas eficiente en el uso del agua con la altitud, ver Introduccién del capitulo) y,
en cambio, P. australis no presentd un patrén concluyente en los caracteres vinculados a
esa estrategia. Por un lado, algunos de los caracteres morfoldgicos vinculados al uso del
agua (AF:AC, AF y, CSAt) sugieren, al contrario de lo esperado, una estrategia mas segura
con el aumento de la altitud. El potencial hidrico foliar y DL, en cambio, se mantuvieron
mds o menos constantes en la altitud. Una estrategia mads segura con el aumento de la
altitud podria deberse a un congelamiento frecuente del suelo (de hecho, no hay meses
libres de helada a esa altitud; Cabido et al. 1987; Cingolani et al. 2003) y, por lo tanto, que
el agua no esté disponible para las plantas. Por otro lado, podria ser consecuencia de una
respuesta integral de la planta a las condiciones ambientales, donde |la modificacion de
caracteres en respuesta a la disminucién de la temperatura traiga como consecuencia una

limitacidon en la adquisicion eficiente del agua. Por ejemplo, es conocido que adaptaciones
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del tallo frente al frio son similares a adaptaciones a la sequia (en ambos casos para
prevenir la cavitacidon de los conductos del xilema; Lambers et al. 2008; Kérner 2016). En el
gradiente local, P. australis se comportd segun lo esperado, es decir, presentd una
estrategia de uso de recursos mads adquisitiva hacia sitios con mas profundidad de suelo y
menos roca. En cuanto al uso del agua a esta escala, la evidencia sugiere, también, un
cambio hacia una estrategia de transporte mas eficiente, aunque el potencial hidrico fue
concluyente sélo para el sitio a 1870 m s.n.m. Los patrones observados en P. australis
coinciden con numerosos estudios que describen la variacion de los caracteres funcionales
de las especies con la altitud, incluyendo una diversidad de biomas y formas de vida (Kérner
et al. 1989; Kérner 2003, 2016; Read et al. 2014). Sin embargo, la mayoria de esos estudios
lo hacen a nivel interespecifico, haciendo hincapié en el recambio de especies y en las
medias especificas (ej. Hernandez-Calderdn et al. 2014 en una selva tropical seca; Craine y
Lee 2003 en clima templado hiumedo; van de Weg et al. 2009 en bosques de montaiia
tropicales, entre otros). Los patrones de variacion intraespecifica en P. australis refuerzan
laidea de que los filtros ambientales actian a nivel de individuos y no de especies, tal como
vienen proponiendo algunos autores que han estudiado y cuantificado la importancia de la
variabilidad intraespecifica en distintos procesos ecoldgicos (Albert et al. 2011; Violle et al.
2012; Siefert 2012; Sides et al. 2014). Asimismo es consistente con una serie de trabajos
gue han evaluado la importancia de la variacion intraespecifica en la adaptacién a la altitud
en relacién con la variabilidad entre especies (Hulshof et al. 2013; Read et al. 2014; Lajoie
y Velland 2015; Pescador et al. 2015) y que han sugerido que, si bien en general la variacion
intraespecifica es menor que la dada entre especies, tendria igualmente un impacto en el
ensamble de comunidades y potencialmente en la respuesta de las especies de montafia al

cambio climatico.

Al contrario que P. australis, la invasora Cotoneaster franchetii no presentd un
patréon de variacidn intraespecifica claro con la altitud (ni lineal ni unimodal) en sus
estrategias funcionales. La variacién (y falta de variacidn) de los caracteres medidos hacen
dificil identificar un patrén de cambio de las estrategias en la altitud. Ademas, las
poblaciones en los extremos del rango ocupado por C. franchetii tampoco mostraron
diferencias consistentes entre ellas, indicando una diferenciacién pobre aun entre los

extremos del gradiente. De todas formas, los patrones de P. autralis indicaron que a partir
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de los 2000 m s.n.m. las condiciones climaticas serian las mas severas, por lo cual seria
necesario evaluar en ese contexto la respuesta de C. franchetii. En el gradiente edafico local
la variacidn de los caracteres sugiere que C. franchetii tiene tallos mas eficientes a medida
que aumenta el desarrollo del suelo. Aun asi, las asociaciones significativas fueron pocas y
marginales (valores cercanos al 0.05, Tabla 5.1) sugiriendo que, al igual que con la altitud,
también hay una falta de respuesta al gradiente local, al menos en comparacién con los
patrones observados en la nativa P. australis. La falta de patrones en las estrategias
funcionales en la invasora podria significar, por un lado, que los caracteres medidos no
influyen en el desempefio de la especie en los gradientes de interés, sino que responden a
otras variables ambientales no medidas (es decir, que se trate de caracteres focales poco
informativos). Es importante mencionar aqui que el patrén de correlaciones de los
caracteres entre los individuos es muy similar para las dos especies (ver PCAs en Apéndice
5.3) y segun lo descripto en la literatura sobre los ejes de variacién funcional (ej. Diaz et al.
2004, 2016). De ahi que la diferencia principal entre las especies radica en su asociacion
con la altitud y con el gradiente edafico local y no a diferencias en los compromisos morfo-
funcionales que configuran las estrategias de ambas especies. Por otra parte, es posible
gue no haya transcurrido tiempo suficiente para que la especie invasora desarrolle algin
tipo de adaptacion local. La idea de una especializacion funcional con la altitud se sustenta
en el amplio registro de convergencia funcional en sistemas de montafas entre especies
pertenecientes, incluso, a diferentes formas de vida y en una diversidad de biomas (Kérner
2003, 2016; Read et al. 2014, otros). Ademas, se ha registrado que C. franchetii presenta
una elevada diversidad genética en el drea de estudio (Lett et al. 2015), por lo cual tendria
el potencial de desarrollar esa adaptacion local en la altitud. De todas maneras, los
resultados de este capitulo y del capitulo anterior (Capitulo 4) indican que la especie
invasora tiene una amplia tolerancia ambiental y que podria acomodarse a diferentes
gradientes sin mostrar variaciones morfo-funcionales. Cualquiera sea el mecanismo que
explique los resultados descriptos, la dispersién y establecimiento parecen no estar
limitados por las estrategias evaluadas. En este contexto, la baja abundancia de C.
franchetii después de los 2000 m s.n.m. indicaria, simplemente, que aun no ha transcurrido
el tiempo suficiente para que la especie se disperse hasta alli, tal como se sugirié en

estudios previos (Giorgis et al. 2011, 2016) y en el Capitulo 3 de esta Tesis.
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Finalmente, se debe destacar la importante variacion que hubo entre afios en los
caracteres funcionales. En ambas especies, hubo una tendencia consistente a adquirir una
estrategia mds conservadora en el uso de recursos y mas segura en el transporte de agua
en la medicion correspondiente a la temporada de crecimiento 2011-2012. Los datos
climatoldgicos indican que en la temporada 2010-2011, es decir el afio climatico previo a
la medicion de esos caracteres (Apéndice 4.1), la precipitacién fue notablemente menor
que el promedio en todo el rango altitudinal (de hecho, fue en promedio el afio de menor
precipitacion para la serie 1993-2012; Colladon 2014, Capitulo 2). Ademas, los registros de
temperatura indican que tanto la temperatura media, como la del mes mas frio y la del mes
mas calido fueron menores que los promedios, también en todo el rango altitudinal (datos
provistos por CIRSA-INA; Colladon 2004; Capitulo 2). La temporada climatica 2009-2010,
gue bajo este escenario tendria mayor influencia en los caracteres medidos en 2010-2011,
fue, en cambio, climaticamente mas similar al promedio. Estas condiciones climaticas
podrian explicar la variacion interanual encontrada en las dos especies. Asimismo, los
resultados indican la importancia de la heterogeneidad temporal en la variabilidad
intraespecifica de estrategias funcionales. De hecho, la variacion climatica interanual,
quizas en un afio particularmente extremo, enmascard los patrones altitudinales de P.
australis y tuvo mayor efecto en los caracteres que la variacidn altitudinal en C. franchetii.
Muchos autores han mencionado la importancia de considerar la variabilidad
intraespecifica en los procesos ecoldgicos (ej. Jung et al. 2010; Siefert 2012; Violle et al.
2012). Sin embargo, si bien la heterogeneidad temporal ha sido propuesta como un
mecanismo que promueve la variabilidad dentro de las especies (Alpert y Simms 2002;
Albert et al 2011; Violle et al. 2012), continda siendo un tdpico practicamente no explorado.
Por ultimo, la variacion entre afios estuvo dada nivel de individuos (notar que en ambos
afos se midieron los mismos individuos), sugiriendo que la plasticidad fenotipica cumple
un rol preponderante en las respuestas a la variacidén interanual en las condiciones

climaticas.

éTiene la invasora un mayor rango fenotipico que la nativa?

El andlisis de los Indices de Plasticidad indicé que no se cumplié la hipétesis

esperada, es decir, la especie invasora no mostré mayor variabilidad intraespecifica que la
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especie nativa P. australis. A pesar de la elevada heterogeneidad ambiental en el sistema
de estudio, la invasividad de C. franchetii no estaria dada por una mayor variabilidad en
comparacion con la nativa P. australis en los caracteres evaluados. Los IP de ambas especies
fueron mayores para los caracteres de asignacion de recursos entre tallo y hoja y los foliares
y menor en los caracteres de lefio y particularmente el CMSH. En general los indices fueron
similares, aunque P. australis mostré mayor valor para el grupo de caracteres mas variable
y C. franchetii lo hizo para el grupo de caracteres menos variable (lefio y CMSH). Estos
patrones fueron los mismos para los indices considerando todo el rango altitudinal y a nivel
de cada sitio. La falta de pruebas estadisticas impide tener mayor certeza sobre los
patrones, pero con estos datos la tendencia indica que la variabilidad entre las especies fue
igual o menor para lainvasora. En el caso de P. australis, la variabilidad dentro de la especie
puede interpretarse como un “ajuste” a los gradientes ambientales dados por la altitud y
las condiciones heterogéneas dentro de cada sitio (dados los patrones descriptos en el
apartado anterior). Al contrario, C. franchetii presenta tanto diferencias entre altitudes
como IP similares a la nativa, pero no asociados a los gradientes medidos, como ya se
menciond. Los trabajos comparando la variabilidad intraespecifica en especies invasoras
versus nativas no han sido del todo concluyentes (ej. Funk 2008; Godoy et al. 2011;
Drenovsky et al. 2012b; Matzek 2012; Molina-montenegro et al. 2012; Oduor et al. 2016).
En dos meta-analisis distintos realizados el mismo afio se encontraron resultados opuestos.
Davison et al (2011) encontraron mayor variabilidad intraespecifica en las especies
invasoras, aun cuando el gradiente ambiental cambiaba hacia condiciones mas estresantes.
Al contrario, Palacio-Lépez y Gianoli (2011) no encontraron diferencias en la variabilidad
intraespecifica de nativas e invasoras en gradientes de luz, agua ni nutrientes. En otros
trabajos posteriores donde se compard la variabilidad de invasoras y nativas bajo
diferentes condiciones de estrés (como nutrientes, luz, agua o una combinacidn de ellos)
también se encontraron niveles similares de variabilidad entre ambos grupos (Godoy et al.
2011; Drenovsky et al. 2012b, Matzek 2012, pero ver Funk 2008). Los resultados de este
capitulo son coherentes con esos estudios y, en particular, son consistentes con la idea
general que proponen estos autores de que en ambientes con mayores niveles de estrés la
variabilidad de las especies exdticas no seria determinante para el éxito de la invasidon. No
obstante, se debe mencionar que, segun los resultados del capitulo anterior, la estrategia

promedio de C. franchetii permitiria que abarque un amplio rango altitudinal y, por lo tanto,
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es posible que la variabilidad intraespecifica no redunde en un beneficio para la especie en

este ambiente.

Por otra parte, una cuestién interesante que surge de los resultados es la diferente
variabilidad que presentan los distintos caracteres funcionales medidos. En ambas especies
fueron mas variables los caracteres relacionados al area foliar que los caracteres vinculados
al lefio. No existen en la literatura muchos trabajos que comparen la variabilidad
intraespecifica de distintos caracteres funcionales en gradientes ambientales. Es bien
conocida la importancia de la variacién de las caracteristicas de las hojas en la respuesta a
factores como la luz y los nutrientes, principalmente a nivel interespecifico, pero también
a nivel intraespecifico (Cornelissen et al. 2003; Wrigth et al. 2004; Cornwell y Ackerly 2009;
Albert et al. 2010; Pérez-Harguideguy et al. 2013). Sin embargo, se conoce menos de los
compromisos y la variabilidad de los caracteres de lefo, particularmente a nivel
intraespecifico (Chave et al. 2006, 2009; Kang et al. 2014). En un andlisis global de Ila
variacion geografica y filogenética de la densidad de lefio, Swenson y Enquist (2007)
encontraron que se trata de un cardcter menos variable que lo esperado a nivel de
comunidad y, particularmente, que esa variabilidad disminuye con la latitud y la altitud.
También se ha demostrado que es un cardcter conservado a nivel filogenético (Chave et al.
2006; Swenson y Enquist 2007). Fajardo y Piper (2010) midieron el inverso de AFE (masa
de hoja por area=1/AFE) y la densidad de lefio en Nothofagus pumilio, un arbol
ampliamente distribuido en latitud y altitud en los Andes del sur argentino. Estos autores
encontraron importante variacion intraespecifica, siendo mayor en 1/SLA que en la
densidad de lefio. Ademas, la variacion en 1/SLA estuvo relacionada principalmente con la
temperatura (dada por el cambio de altitud), mientras que los cambios en la DL se
relacionaron mas con la humedad del suelo y la ontogenia (edad de los individuos). Los
resultados obtenidos en este Capitulo para ambas especies coinciden con estos
antecedentes y sugieren que este patron de variabilidad intraespecifica entre caracteres
de hoja y de lefio puede ser mas amplio entre las especies. Ademas, la variacién de P.
australis estuvo explicada por los mismos factores ambientales que en Fajardo y Piper
(2010), particularmente DL aparecid asociada al gradiente local (que implica distintos
niveles de disponibilidad de agua) y los caracteres foliares tanto a la altitud como al

gradiente edafico. Un tdpico que queda pendiente de exploracién son los mecanismos
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subyacentes que permiten una mayor variabilidad en caracteres foliares que en los de lefio.
Otro cardcter que resulto muy conservado en las especies fue CMSH. Es sabido que este
caracter es menos variable que el SLA a nivel de especie y de individuos y por ello se ha
sugerido como un mejor indicador de la estrategia de uso de recursos de las especies
(Wilson et al. 1999; Hodgson et al. 2011). CMSH se encuentra estrechamente relacionado
a la densidad de la hoja (Wilson et al. 1999). Los resultados sugieren, entonces, que
caracteres representativos del costo de construccion de los érganos (como DLy CMSH), y
también en algun sentido vinculados al contenido de agua de esos drganos (Garnier et al.

2001; Chave et al. 2009), esta conservado a nivel de especies.

éEstuvo la variabilidad intraespecifica asociada con la aptitud de las especies?

Ambas especies presentaron numerosas relaciones significativas entre los
caracteres medidos vy las variables de aptitud, sugiriendo que, tal como se esperaba, la
variabilidad dentro de las especies en sus caracteristicas funcionales tiene un potencial
impacto en la aptitud. En P. australis la mayor cantidad de correlaciones estuvo dada para
el crecimiento e indicaron que caracteristicas mas adquisitivas se traducen en un mayor
crecimiento. La correlacion con el potencial hidrico también sugiere que la especie es capaz
de crecer mas si puede obtener agua facilmente. Las correlaciones para el peso de las
semillas y la germinacion fueron menos y sugieren que individuos mds conservativos y con
estrategias mas seguras en el transporte de agua invierten mas en reproduccion, aunque
debe considerarse que para esos componentes se presentaron varias relaciones del tipo
unimodales. Cotoneaster franchetii presentd pocas correlaciones con el crecimiento, que
también fueron en coincidencia con el eje “conservativo-adquisitivo” (Wright et al. 2004;
Diaz et al. 2016). En cuanto a las caracteristicas reproductivas las semillas fueron mas
pesadas en individuos mas adquisitivos, y la geminacion seria mayor en individuos mas
conservativos. En esta especie, la variabilidad intraespecifica tendria mas impacto en los
caracteres vinculados a la reproduccion. Como el cambio de estrategias funcionales esta
desacoplado con el gradiente altitudinal y con el gradiente edafico local, las correlaciones
en C. franchetii indican que, en lineas generales, individuos mas adquisitivos en el uso de
los recursos tienen ventajas en la aptitud independientemente del ambiente donde se

encuentren y por eso serian, probablemente, los mas importantes en el éxito de la invasién.
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Por otro lado, las diferencias en las correlaciones entre especies sugieren la importancia de

medir variables de distinta naturaleza como indicadores de la aptitud.

Mas alla de la relacidn entre los patrones de variabilidad intraespecifica y la
aptitud, los patrones de variacién de los indicadores de aptitud de cada especie en los
gradientes ambientales estudiados son interesantes y merecen ser discutidos. En la altitud,
P. australis present6 una disminucién del crecimiento del tallo y un aumento del peso de
las semillas y de la germinaciéon en semillas provenientes de mayores altitudes. C.
franchetii, en cambio, presentd un mayor crecimiento y un mayor peso promedio de
semillas con la altitud, mientras que la germinacién se mantuvo mas o menos estable. P.
australis también presentd respuestas al gradiente local, mientras que en C. franchetii sélo
el crecimiento estuvo condicionado por las condiciones locales (menor en suelos menos
desarrollados). El dato mds relevante es que C. franchetii tuvo un elevado desempefio en
todas las altitudes y sélo el crecimiento estuvo afectado por las condiciones locales,
indicando una elevada la capacidad de la especie para crecer y reproducirse
independientemente del ambiente en el que se encuentra (es decir, una importante
homeostasis en la aptitud). Ademas, C. franchetii superd a P. australis en las tres variables
de aptitud en practicamente todas las altitudes. Estas caracteristicas de aptitud sugieren
un elevado potencial invasor y refuerzan la idea de que la dispersidn y colonizacién pueden
ser independientes del ajuste de los caracteres funcionales a los gradientes medidos y de
la inminente invasidn en sitios de mayor altitud. Al igual que con la variacién de los
caracteres funcionales, sera interesante evaluar el comportamiento de la aptitud de la
invasora en los sitios de mayor altitud, donde el estrés ambiental es mas intenso y ejerceria

mas presion sobre los individuos.

A modo de conclusién, los resultados de este capitulo indican que, contrariamente
a lo esperado, no es la variabilidad de los caracteres funcionales medidos en relacién con
los gradientes ambientales, ni en comparacidn con la nativa lo que determina la invasividad
de C. franchetii. El éxito de la invasién parece estar conducido por la capacidad de esta
especie de mantener una elevada performance tanto en crecimiento como en
reproduccién a lo largo de los distintos gradientes ambientales. Las dos especies
presentaron estrategias muy diferentes para hacer frente a la heterogeneidad ambiental.

P australis mostrd un ajuste muy preciso a su entorno mientras que la invasora C. franchetii
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no presenta practicamente variabilidad acopladas a los gradientes ambientales y, sin
embargo, presenta una elevada aptitud independientemente del ambiente donde se
encuentra. Esto sugiere que ni la altitud ni las condiciones del suelo supondran
restricciones para su expansion. Los mecanismos que permiten esta elevada aptitud (sensu
Richards et al. 2006) a lo largo de los gradientes ambientales son de gran importancia para

el control de la invasion y quedan pendientes de mayor exploracién.
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Capitulo 6

Variacion funcional intraespecifica érespuestas adaptativas o
plasticas? Una aproximacién mediante experimentos de

Jardin Comun

6.1. Introduccion

Se ha propuesto que especies de plantas exdticas con mayor tolerancia ambiental
y nichos ecolégicos mas amplios tienen mayor potencial de volverse invasoras (ej. Parker
et al. 2003; Zenni et al. 2014). En este sentido, se han reconocido dos mecanismos
principales, y no excluyentes, que permiten a una especie invasora tolerar una mayor
cantidad de condiciones ambientales: la presencia de una elevada plasticidad fenotipica
(en sentido estricto) en caracteres relevantes en la aptitud de las especies (es decir,
plasticidad adaptativa) o la evolucidn rapida de nuevos atributos en el rango invadido
(Sexton et al. 2002; Parker et al. 2003; Richardson y PySek 2006; Liao et al. 2016). La
plasticidad fenotipica permite a los individuos desarrollar respuestas rapidas a la
heterogeneidad espacial y temporal (Alpert y Simms 2002; Sultan 2003). Tendria un rol
preponderante en el momento de la colonizacién y el establecimiento de la especie
invasora al conferir mayor tolerancia a las condiciones del nuevo ambiente cuando aln no
ha transcurrido tiempo suficiente para que actue la seleccién natural (Sexton et al. 2002;
Parker et al. 2003; Zenni et al. 2014; Liao et al 2016). Ademas, un ajuste rapido frente a
fluctuaciones ambientales contribuiria con la persistencia de esas especies (Liao et al.
2016). A su vez, un mecanismo de evolucion rapida se desarrollaria durante la dispersion y
expansion de la especie, permitiendo el cambio adaptativo (Sexton et al. 2002, Parker et
al. 2003, Zenni et al. 2014, Liao et al. 2016). Parker et al. (2003) sostiene que las invasoras
capaces de evolucionar rdpidamente implican un riesgo mayor que aquellas que han
logrado expandirse debido a una amplia tolerancia fisioldgica o plasticidad fenotipica. Ese

riesgo estaria dado porque el cambio evolutivo sugiere una permanencia a largo plazo de
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las especies (Read et al. 2014, Matesanz et al. 2014), asi como una mayor imprevisibilidad
del potencial invasor (Parker et al. 2003; Zenni et al. 2014). De esta manera, distintos
autores dan contexto a la importancia de estudiar los componentes evolutivos en el
proceso de invasion (Parker et al. 2003; Maron et al. 2004). Plasticidad y evolucidn rapida
se han detectado en numerosas especies invasoras de diferentes taxones (ej. Williams et
al. 1995; Sexton et al. 2002; Parker et al. 2003; Maron et al 2004; Monty y Mahy 2009),
indicando que ambos mecanismos son importantes durante el proceso de invasiéon y que
el predominio de uno u otro depende de las caracteristicas de las especies y los ambientes
invadidos (Richarson y PySek 2006; Liao et al. 2016). En un meta-analisis donde se evalué
la preponderancia de plasticidad y adaptacion local en plantas invasoras en distintos
gradientes ambientales (luz, agua, nutrientes) y clinas geograficas (latitud, altitud), Liao et
al. (2016) encontraron que, en general, la plasticidad fenotipica predomind sobre la
adaptacion local, pero que la importancia relativa de cada una cambié en los distintos
gradientes y formas de vida. Especificamente, en lefiosas se encontré un predominio
proporcionalmente mayor de la plasticidad fenotipica sobre la adaptacién local en
comparacion con otras formas de vida y los autores lo atribuyeron a que especies de vida
larga, en general, acumulan variabilidad genética a una tasa mucho mas baja que especies
de vida corta (Linhart y Grant 1996). Asimismo, a lo largo de gradientes altitudinales
encontraron el mayor predominio de la plasticidad sobre la adaptacién local, considerando
a todas las formas de vida y en comparacién con los gradientes simples (luz, nutrientes
agua) y latitudinal. De cualquier modo, los autores concluyen que la adaptacion local es un
fendmeno comun durante el proceso de invasidn, aunque tendria un rol menor que la
plasticidad fenotipica. Cabe aclarar aqui que la adaptacién local se define como el resultado
de presiones de seleccién ejercidas por condiciones ambientales locales sobre el pool
génico de una especie y que produce poblaciones genéticamente diferenciables y con
mayor aptitud promedio en ese ambiente particular (Kawecki y Ebert 2004, Monty et al.
2013). Por lo tanto, evolucidn rdpida y adaptacion local no son exactamente el mismo
fenédmeno, aunque el desarrollo de adaptacién local en especies invasoras implica,

necesariamente, un proceso evolutivo rapido.

¢Cuales factores y contextos favorecen el desarrollo de cada uno de estos

mecanismos?
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La plasticidad fenotipica confiere flexibilidad ecoldgica y respuestas a corto plazo.
Seria un mecanismo ventajoso en especies con baja variabilidad genética y, por ello, con
un reducido potencial evolutivo (Baker 1965; Parker et al. 2003; Richardson y Pysek 2006).
En general se supone que existe baja variabilidad genética en poblaciones invasoras por
sufrir cuellos de botella y eventos fundador en el proceso de expansién hacia nuevos
ambientes (i.e. estdn bajo una fuerte influencia de la deriva génica) y, por lo tanto, es
esperable que la plasticidad fenotipica tenga un rol preponderante en las invasiones
(Williams et al. 1995; Parker et al. 2003; Liao et al 2016). Este fendmeno seria mas intenso
en especies autégamas y con propagacién vegetativa. Sin embargo, en algunos estudios se
han registrado niveles elevados de variabilidad genética (e]. Bossdorf et al. 2005, Maron et
al. 2004, Lett et al. 2015) y, como se menciond, hay numerosos registros de cambio
adaptativo en especies invasoras (ej. Maron et al. 2004; Monty y Mahy 2009; Sultan et al.
2013). En una revisién sobre el impacto del efecto fundador en la variabilidad genética de
poblaciones invasoras, Dlugosch y Parker (2008) explican que caracteres cuantitativos,
aquellos que mas frecuentemente tienen impacto en la aptitud, no perderian variacién tan
intensamente como loci individuales con los cuellos de botella. En ese sentido, sostienen
gue los estudios a partir de marcadores moleculares (es decir, a partir de loci individuales
y por ello con herencia mendeliana monogénica), los cuales son los mas frecuentemente
utilizados para evaluar la diversidad genética de las poblaciones, tienden a sobreestimar la
pérdida de diversidad en caracteres cuantitativos y, por lo tanto, que las especies invasoras
conservarian cierto potencial evolutivo, aun luego de la introduccién. Por otro lado, si
existe cierta variabilidad genética en las poblaciones (es decir, variacidon fenotipica que
pueda ser heredada) es esperable que se produzca un proceso de evolucion rapida (y,
quizds, de adaptacion local) ya que el ambiente invadido constituye un entorno con
cambios drasticos en las presiones de seleccidon (Linhart y Grant 1996; Bossdorf et al. 2005).
Entre las condiciones que pueden favorecer una mayor variacion genética en las
poblaciones invasoras estdn la ocurrencia de numerosos eventos fundador, la llegada de
varios individuos en cada nuevo foco de invasidn y la presencia de flujo génico entre esos
focos (Sexton et al. 2002; Parker et al. 2003; Dlugosch y Parker 2008). Asimismo, para
plantas en general, es conocido que especies con reproduccion cruzada y con ciclos de vida
cortos tienden a presentar mayor diversidad genética (Linhart y Grant 1996; Richardson y

Pysek 2006; Liao et al. 2016) y se ha propuesto que la adaptacion local seria mas comun en
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poblaciones grandes que en poblaciones chicas, donde seria un fendmeno mas bien raro

(Leimu y Fisher 2008).

Las caracteristicas del ecosistema invadido, en particular la magnitud y la
intensidad de los cambios ambientales en el espacio y el tiempo, son relevantes tanto en
la expresion de plasticidad fenotipica como en la de evolucién rapida (ver Alpert y Simms
2002 para una discusion detallada sobre este tema). Es esperable que, si el ambiente ejerce
una fuerte presién de seleccién, entonces se desarrolle una respuesta adaptativa (siempre
que haya variabilidad genética en la poblacion). La adaptacién local es un fendmeno que
se expresa comunmente en una diversidad de condiciones ambientales (ver Leimu y Fisher
2008; Liao et al. 2016). Particularmente, en los sistemas de montafia la presencia de
numerosos gradientes ambientales expresados en distancias cortas y las condiciones
extremas ejercen importantes presiones selectivas y facilitan la restriccién del flujo génico
entre poblaciones, favoreciendo la adaptacion local (e]. Byars et al. 2007; Premoli y Brewer
2007; Premoli et al. 2007; Read et al. 2014). Evidencia de esto es la presencia de patrones
convergentes de cambio en caracteristicas como la fenologia, la altura y forma de
crecimiento y caracteres foliares morfo-fisioldgicos, entre otros, en una diversidad de
taxones y en sistemas montanosos de todo el mundo (Linhart y Grant 1996; Kérner 2003,
2016; Read et al. 2014). En este sentido, Read et al. (2014) encontraron un predominio de
la adaptacion local sobre la plasticidad fenotipica en el cambio de caracteres foliares con la

altitud a nivel global e incluyendo numerosas formas de vida de especie nativas.

En el capitulo 5 de esta tesis se describieron cambios con la altitud en caracteres
funcionales de hoja y lefio de la especie nativa P. australis y |la invasora C. franchetii. En
particular, P. australis presentd patrones de cambio asociados directamente a la altitud en
sus caracteres funcionales (ver Capitulo 5). Como se describié en la metodologia general
de la tesis (Capitulo 2), se trata de una especie perenne, con fecundacién anemdfila y
predominio de la fecundacién cruzada (Simpson 1979, Seltmann et al 2009a,b) vy, por lo
tanto, es esperable que tenga niveles importantes de variabilidad genética que, junto con
la elevada heterogeneidad ambiental del area de estudio, favorezcan el desarrollo
adaptacion local en el gradiente altitudinal. Sin embargo, se debe mencionar que estudios
en diversos marcadores genéticos de esta especie en las Sierras Grandes de Cérdoba no

han encontrado diferenciacidon a este nivel entre distintas poblaciones de la especie,
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distribuidas tanto vertical como horizontalmente en estas montafias (Julio et al. 2008;
Hensen et al. 2011; Peng et al. 2017). La falta de diferenciacién genética se ha atribuido a
un flujo génico muy amplio entre poblaciones (vinculado a la fecundacidon anemdfila; Julio
et al. 2008; Seltmann et al. 2009a) e implicaria ciertas limitaciones para desarrollar
adaptacion local en P. australis. Dados estos antecedentes, los cambios observados en los
caracteres funcionales de esta especie podrian estar respondiendo tanto a plasticidad

como a adaptacion local.

Por otro lado, la lefiosa invasora C. franchetii, presentd patrones de cambio de los
caracteres funcionales poco asociados a la altitud (ver Capitulo 5). Si bien no se conoce
mucho sobre la historia de su invasion en el drea de estudio, la diversidad de habitats que
ocupa y su amplia distribucién (Giorgis et al. 2011) hacen suponer que al menos varias
generaciones se han sucedido en las Sierras Grandes de Cérdoba (Lett et al. 2015). Se trata
de una especie polinizada por insectos (Diptera, Hymenoptera) y, por lo tanto, en la que
probablemente predomine la fecundacién cruzada (Lett et al. 2015). Lett et al. (2015)
detectaron que poblaciones distribuidas en las Sierras Grandes de Cérdoba tienen niveles
similares de variabilidad de marcadores genéticos en comparacién con poblaciones en su
rango nativo y lo atribuyeron a la posibilidad de multiples introducciones en el area, tanto
desde su habitat nativo como desde otros rangos invasores. Ademas, los autores no
encontraron evidencia de que la apomixis ni la reproduccién vegetativa fueran procesos
relevantes en la especie (Lett et al. 2015). De acuerdo con esos antecedentes, esta especie
tendria el potencial de desarrollar adaptacion local en respuesta al gradiente de seleccion
impuesto por el cambio de altitud. Sin embargo, los resultados obtenidos en el campo
sugieren que los caracteres funcionales medidos no estan respondiendo, al menos por
ahora, al gradiente altitudinal y, por lo tanto, no se espera encontrar evidencia de
adaptacion local en el jardin comun. En este capitulo se pretende evaluar si los cambios
descriptos en los caracteres funcionales de ambas especies en el gradiente altitudinal estan
determinados mayormente por plasticidad fenotipica o por variaciéon genética entre las
poblaciones. Con ese objetivo se desarrolld6 un experimento de jardin comun en
invernadero con plantas hijas de una seleccidon de las plantas medidas directamente en el

campo.
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6.2. Metodologia

Para evaluar la importancia de la plasticidad fenotipica y la adaptacion local en los
patrones observados a campo en caracteres funcionales vinculados al uso de los recursos
y del agua, se realizaron experimentos de jardin comun en P. australis y C. franchetii. Para
ello, en cada especie, se utilizaron semillas de cinco o seis individuos de cada poblacion
altitudinal (de ahora en mds, “plantas madre”). La descendencia de esas plantas madre
constituye un “Familia” y para ambas especies se trataria de individuos medio-hermanos
(es decir, que comparten al menos la madre) considerando que la evidencia indica un
predominio de la fecundacién cruzada en ambas especies (Seltmann et al. 2009a,b; Lett et
al. 2015). De esta manera se evaluaron 4 poblaciones x 5 Familias x 11 individuos, en cada
una de las especies. Los caracteres funcionales se midieron en los renovales en dos
cosechas de 5 por familia, realizadas a los 12 y a los 18 meses luego de iniciado el
experimento (es decir, luego de que los renovales hijos son trasplantados a macetas

individuales). La descripcion detallada de estos experimentos se presenta a continuacion.

6.2.1. Experimentos de jardin comun
Seleccion de las plantas madre

Para este experimento se trabajé con las cuatro altitudes donde cada especie
estuvo presente. Se selecciond una submuestra de siete individuos (“plantas madre”), de
entre los 20 individuos por altitud y por especie en los cuales se hizo la determinacién de
caracteres funcionales en el campo. De esa submuestra se juntaron semillas que
posteriormente se hicieron germinar en el invernadero ubicado en la ciudad de Cérdoba
(ver apartado siguiente). Se seleccionaron siete plantas madre para asegurar la germinacion
y el numero de plantines necesarios para alcanzar la cantidad de réplicas deseada, aunque
finalmente se trabajo con cinco plantas madre por altitud. La seleccién de los individuos de
cada especie se hizo buscando que los individuos de todas las altitudes crecieran en
condiciones similares del gradiente edafico local, y de esta forma evaluar sélo el efecto del
gradiente altitudinal. Especificamente, se seleccionaron individuos en micrositios que
puedan considerarse mesdfilos, con buenas condiciones para el crecimiento de la planta.

En el caso de P. gustralis, se tomaron plantas con mas de 25 cm de profundidad del suelo y
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menos del 25 % de cobertura de roca, salvo excepciones debido a la disponibilidad de
semillasy la proporcién de semillas germinadas. En el caso de C. franchetii, se seleccionaron

individuos con profundidad del suelo mayor a 15 cm y cobertura de roca menor al 40%.

Produccion de los renovales

Para obtener los renovales medio-hermanos, las semillas recolectadas durante la
fructificacién de 2011 de las siete plantas madre por especie y por altitud se hicieron
germinar en el invernadero del IMBIV, en la Ciudad de Cérdoba, a 450 m s.n.m. Para ello se
utilizaron bandejas de germinaciéon con una proporcién 2:1 de mantillo y arena gruesa.
Todas las bandejas se rotaron una vez a la semana para asegurar condiciones homogéneas
de crecimiento. Cuando las pldntulas tenian entre tres y cuatro hojas verdaderas, se
hicieron los trasplantes de 11 plantulas de cada una de cinco plantas madre por sitio
altitudinal, procurando que se trate de las plantulas mas vigorosas y sin signos de dafio o
enfermedad. Las 11 plantulas trasplantadas correspondieron a los diez renovales por planta
madre necesarios para las mediciones, mas un 10% de extra. Es decir que se trabajé con 11
renovales x 5 plantas madre = 55 renovales por altitud. Para los renovales, se utilizaron
como macetas bolsas de polietileno de aproximadamente 1,8 | de capacidad (25 cm de
alturay de 9,55 cm de didmetro). Las bolsas fueron rellenadas con la misma mezcla que las
bandejas de germinacion. El experimento se considerd iniciado cuando estuvieron
terminados los trasplantes de las plantulas a las macetas de polietileno. Las macetas se
rotaron cada 15 dias para asegurar condiciones homogéneas de crecimiento a todos los
plantines. La tierra de las bandejas y de las macetas se mantuvo himeda mediante riego
manual o automadtico y se agregaron antifingicos e insecticidas cuando se detectaron
enfermedades o insectos. Cualquier tratamiento se hizo en todos los plantines para
asegurar que crezcan bajo las mismas condiciones. Los renovales hijos de una planta madre

constituyeron una “familia”.

Polylepis australis se puso a germinar a fines de mayo de 2011. A mediados de Julio
del 2011 se hicieron los trasplantes de las plantulas a las macetas finales Por la escasa
germinacién de semillas en el sitio a 1500 m s.n.m., para esa altitud se trabajé con seis
plantas madre y se tuvo un n=56 (haciendo un total de 221 renovales en el experimento).

Cotoneaster franchetii se puso a germinar a finales de julio de 2012 y los trasplantes se
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realizaron en agosto de 2012. En esta especie en se obtuvieron los 11 plantines por planta
madre provenientes de todos los sitios altitudinales y, por lo tanto, se tuvo un total de 11

plantines x 5 plantas madre x 4 sitios altitudinales = 220 plantines.

Mediciones en los renovales

Para determinar si las diferencias observadas en los caracteres funcionales en el
campo estdn principalmente determinadas por plasticidad fenotipica o por diferencias
genéticas, se hizo crecer a las plantas de las distintas madres y procedencias altitudinales
en condiciones ambientales idénticas (jardin comun en invernadero). Para la determinacion
de los caracteres en los renovales, se realizaron dos cosechas, la primera alos 12 de iniciado
el experimento y la siguiente a los 18 meses (considerando como inicio el momento de
trasplante en macetas individuales). Los renovales de P. australis se cosecharon en junio y
en diciembre de 2012, mientras que los de C. franchetii se cosecharon en julio de 2013 y
enero de 2014. A los renovales cosechados se les midieron caracteres funcionales AF:AC,
PAF, AF, AFE, DL y CSAt. Para la determinacién de estos caracteres se siguieron los mismos
protocolos que para las plantas a campo, pero trabajando con el renoval completo (y no
ramas; ver Capitulo 4). Ademads, se determind la biomasa aérea en cada una de estas
cosechas y una inicial a partir de plantines hermanos que no fueron trasplantados a

macetas individuales (plantines que estaban en las bandejas de germinacion).

6.2.2. Analisis de Datos

Para evaluar las diferencias entre las poblaciones altitudinales en los caracteres
funcionales se utilizaron modelos mixtos. La altitud de origen, la cosecha (a los 12 y a los
18 meses desde el inicio del experimento) y su interaccién fueron factores fijos y se
incorpord a la Familia como un factor aleatorio, anidado en cada altitud. Ademas, se
incorporé como covariable una medida de biomasa inicial a nivel de familia (que fue
medida en plantines con hasta 3 hojas verdaderas, ver Capitulo 2). Con esta covariable se

I «“

quisieron considerar diferencias debido al “vigor” de la familia y que pueden estar
indicando indirectamente un efecto materno (cominmente mediado por el tamaiio de la

semilla; Maron et al. 2004; Monty et al. 2013). Las interacciones de segundo y tercer orden
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qgue involucraron a la biomasa inicial se dejaron en el modelo sélo en caso de ser
significativas (s6lo se presentd interaccidon significativa Biomasa inicial x Cosecha en el
caracter DL en C. franchetii, Tabla 6.1). Cuando se detectd un efecto significativo de los
factores fijos se realizaron comparaciones multiples entre medias (LSD-Fisher, p<0,05).
Cabe aclarar aqui que un efecto significativo de la altitud indica que las poblaciones tienen
valores medios diferentes y que las diferencias tienen una base genética. Al realizar
experimentos de jardin comun sin realizar simultdneamente trasplantes reciprocos a
campo, no se puede discriminar si el efecto significativo de la altitud (en el jardin comun)
responde a adaptacion local o a diferencias debido a la deriva génica. Sin embargo, si las
diferencias son consistentes con la encontradas a campo en los individuos adultos
naturalmente establecidos, entonces se puede suponer que subyace un beneficio en Ia
aptitud de la poblacién en esas diferencias (es decir que se trata de adaptacion local). Si no
se detecta un efecto significativo de la altitud en el jardin comun, entonces en los patrones
observados a campo predominan los factores ambientales, es decir, se trata de un

predominio de la plasticidad fenotipica.

Finalmente, los analisis se complementaron con una evaluacién de la importancia
de la familia (dentro de cada poblacidn altitudinal) en la variabilidad de los caracteres. Para
ello se realizé un test de razéon de verosimilitud, comparando el modelo completo con el
modelo sin el efecto aleatorio de la familia anidado en las poblaciones. El efecto de la
familia indica que los renovales que comparten la madre efectivamente son mas similares
entre si que con los pertenecientes a otra familia, sugiriendo un componente genético
(heredado de la planta madre) en el valor del cardcter evaluado (ej. Parker et al. 2003;
Maron et al. 2004; Matesanz et al. 2014). Este andlisis se acompaifid, ademas, con
descripcién de la proporciéon de la variabilidad total (no explicada por la altitud de origen
ni la cosecha) que correspondia a la variabilidad entre familias (varianza de la familia) y

entre individuos (varianza del error; Di Rienzo et al. 2017b).

Todos los analisis se realizaron con el software Infostat v.2017 (Di Reinzo et al.

2017a)
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6.3. Resultados

En la lefiosa P. australis no se detectaron diferencias significativas entre los
atributos de poblaciones provenientes de distintas altitudes en ninguno de los caracteres,
a excepcion del caracter AF:AC (Tabla 6.1). Al contrario, los atributos de los renovales
cambiaron significativamente entre los 12 y los 18 meses para los caracteres PAF, AF, AFE
y biomasa inicial (Tabla 6.1, Tabla 6.2). En esta especie se observé un mayor valor de AF:AC
en la poblacién a 1730 m s.n.m., en comparacién con las otras tres (las cuales no
presentaron diferencias entre si), indicando una diferenciacidn genética en este caracter
entre las poblaciones (Tabla 6.2). Sin embargo, el patrén de variacidn de este cardcter en
el jardin comun no coincide con lo observado en las mediciones en el campo, por lo cual no
se trataria de adaptacion local. En resumen, los resultados del jardin comun sugieren un
predominio de los factores ambientales en las diferencias encontradas en el campo

(Capitulo 5).

En C. franchetii ningun caracter presenté diferencias significativas con la altitud,
mientras que hubo diferencias en los atributos de los renovales de 12 y 18 meses para
todos los caracteres, a excepcion de AF:AC y DL (Tabla 6.1, Tabla 6.3). En esta especie el
efecto de la biomasa inicial fue mas importante que en P. australis y tuvo un efecto
significativo y negativo en PAF y AFE y una interaccién significativa con la cosecha en DL
(negativo en la primera cosecha y positivo en la segunda; Tabla 6.1). Los resultados del
jardin comun también indicaron un fuerte componente ambiental en la variacion de los los

caracteres en esta especie.

El efecto de la familia fue significativo en casi todos los caracteres para P. australis.
Sélo AF:AC y AF no tuvieron efecto de la familia dentro de la poblacién (aunque ambos p-
valor fueron <0,1). Ademas, la varianza entre las familias fue mayor que entre individuos
en PAF, AFE, DLy CSAt y menor, pero significativa en la Biomasa (Tabla 6.1). En C. franchetii,
por el contrario, el efecto de la familia fue significativo sélo en el caracter AF (Tabla 6.1).
En esta especie, en todos los caracteres la varianza entre los individuos fue mucho mayor
que la observada entre familias, la cual fue practicamente despreciable en todos los

caracteres (excepto AF; Tabla 6.1).
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Tabla 6.1. Estadisticos correspondientes al modelo lineal mixto con el que se evalud la existencia de diferencias significativas entre poblaciones
prevenientes de cuatro altitudes en seis caracteres funcionales y la biomasa aérea de P. australis y C. franchetii. Los componentes de varianza se
calculan a partir de Gsamiia Y Oerror Y €l p-valor corresponde al test de razén de verosimilitud para el efecto aleatorio de la familia.

Altitud Cosecha Altitud x Cosecha Biomasa Inicial Componentes de varianza
Entre Entre
Especie Caracter F p-valor F p-valor F p-valor F p-valor  familias individuos  p-valor*
P. australis ~ AF.AC 3,4960 0,0385 3,0945 0,0804 0,8765 0,4545 0,2850 0,5941 7,40 92,60 0,0930
PAF 1,1480 0,3583 12,4214 0,0005 2,4649 0,0640 0,0463 0,8298 96,79 3,21  <0,0001
AF 2,3632 0,1073 126,9542  <0,0001 1,1019 0,3499 0,8052 0,3708 4,04 95,96 0,0846
AFE 1,8684 0,1733 10,2581 0,0016 0,6664 0,5737 0,0542 0,8162 17,90 82,10 0,0037
DL 0,2444 0,8641 3,0918 0,0805 0,6198 0,6031 0,1178 0,7319 92,54 7,46  <0,0001
CSAt 0,3911 0,7609 1,1865 0,2776 0,5247 0,6659 0,3981 0,5289 99,90 0,10  <0,0001
Biomasa 0,6682 0,5831 75,5955  <0,0001 0,9919 0,3980 3,3069 0,0707 16,99 83,01  <0,0001
C. franchetii  AF.AC 0,8549 0,4856 0,1908 0,6628 0,7429 0,5279 1,1043 0,3100 0,00 100,00 n.s.
PAF 1,2590 0,3239 160,8766  <0,0001 1,5855 0,1946 4,1846  0,0587% 0,00 100,00 n.s.
AF 0,2474 0,8619 27,9192 <0,0001 1,6842 0,1721 0,0521 0,8225 7,40 92,60 0,0198
AFE 1,4120 0,2782 207,9048  <0,0001 1,5407 0,2057 6,0498  0,0265%§ 9,12 90,88 n.s.
DL 0,5409 0,6616 1,9878 0,1604 2,2158 0,0882 1,1158 0,3075t§ 0,00 100,00 n.s.
CSAt 0,0408 0,9885 137,7815  <0,0001 0,2704 0,8467 0,0102 0,9207 1,93 98,07 n.s.
Biomasa 1,1539 0,3598 541,0988  <0,0001 0,5620 0,6408 0,9796 0,3380 0,00 100,00 n.s.

*se reportan solo los p-valor <0,1; tCosecha x Biomasa Inicial (DL) F=5,1982; p-valor=0,0239; §Bo.1-= -4,28; Poi - 5,86; Bare=-113,18; Bear=-50,07
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Tabla 6.2. Media * error estandar estimados de seis caracteres funcionales y la biomasa aérea en cuatro poblaciones altitudinales en renovales de 12 y de 18

meses de edad de la especie lefiosa nativa P. australis. Medias que no comparten letras son estadisticamente diferentes (LSD-Fisher, p<0,05; se reportan sélo

para el caracter que presentd efecto de la altitud).

Altitud (m s.n.m.)

Especie Caracter Edad (meses) 1270 1500 1730 1870 2050
P. australis AF:AC 12 3676,09 + 307,48bc  4235,52 + 307,25ab 3097,34 + 305,79c¢ 3516,10 + 317,38bc
18 3533,69 £ 310,45hc 4704,37 £311,90a 3760,59 +315,38bc  3829,09 + 337,84abc

PAF 12 7,14 +0,47 7,74 £ 0,49 6,05+0,44 6,87 £0,49

18 7,36 £0,48 8,24 +0,51 7,73 £0,49 7,50+0,52

AF 12 785,45 + 44,56 898,51 +44,21 680,79 £ 44,49 723,13 £ 46,32

18 1219,35 + 66,98 1190,72 + 66,57 1082,77 + 67,57 1182,11 + 72,16

AFE 12 16,72 £ 0,80 17,99 +0,79 15,18 +0,79 17,07 £ 0,82

18 15,42 + 0,69 16,16 + 0,68 14,82 + 0,68 15,55+0,75

DL 12 0,56 £ 0,02 0,58 £ 0,02 0,58 + 0,02 0,58 £ 0,02

18 0,56 £ 0,02 0,56 £ 0,02 0,57 +0,02 0,57 +£0,02

CSAt 12 1,17 £+ 0,05 1,17 £ 0,05 1,09 £ 0,05 1,12+ 0,05

18 1,19+0,05 1,16 + 0,05 1,15+0,05 1,13+0,05

Biomasa 12 13071,08 + 1302,16 12967,87 +1306,45 13328,20 + 1298,19 11517,19 +1377,33

18 18635,07 + 1473,76 20426,47 +1469,24 17789,57 * 1463,36 16643,97 + 1593,47
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Tabla 6.3. Media * error estandar estimados de seis caracteres funcionales y la biomasa aérea en cuatro poblaciones altitudinales en renovales de 12 y de 18

meses de edad de la especie lefiosa invasora C. franchetii. Medias que no comparten letras son estadisticamente diferentes (LSD-Fisher, p<0,05; se reportan

solo para el caracter que presenté efecto de la altitud).

Altitud (m s.n.m.)

Especie Caracter Edad (meses) 1270 1500 1730 1870 2050
C. franchetii AF:AC 12 3120,80 + 153,68 3381,56 + 153,53 3319,93 + 153,20 3258,68 + 153,08
18 3386,93 £ 153,68 3511,25 £ 157,09 3169,99 £ 153,20 3202,47 £ 156,51
PAF 12 6,60+0,18 6,62 +0,18 6,52 +0,18 6,08 +0,18
18 4,88 +0,18 4,97 +0,18 4,61+0,18 4,91+0,18
AF 12 655,72 + 18,45 689,38 + 18,42 693,67 £ 18,36 679,35 £ 18,34
18 752,98 + 23,01 756,65 + 22,98 716,31 £ 22,94 741,88 + 22,98
AFE 12 16,00 £ 0,36 16,22 £ 0,36 15,86 + 0,36 15,18 £ 0,36
18 13,08 £ 0,27 13,32 +0,28 12,61 +0,27 13,06 + 0,27
DL 12 0,62+0,01 0,65+0,01 0,64 +0,01 0,64 +0,01
18 0,68 £0,01 0,67 +0,01 0,68 £0,01 0,68 +0,01
CSAt 12 0,97 £ 0,02 0,97 £ 0,02 0,98 £ 0,02 0,96 + 0,02
18 0,83+0,02 0,84 +0,02 0,83 +0,02 0,84 + 0,02
Biomasa 12 8288,20 £ 631,36 9732,60 £ 629,76 9323,05 £ 628,12 11414,54 + 626,87
18 27253,93 +1377,49 27766,60 + 1406,31 26566,08 + 1376,01 27720,92 +1377,18
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6.4 Discusion

Los cambios ambientales en el gradiente altitudinal, principalmente los asociados
a la temperatura ejercen una importante presion de seleccidn en las especies que habitan
sistemas montafosos. Para las especies de estudio, los resultados obtenidos indican un
predominio de la plasticidad fenotipica sobre la variacion genética (y la adaptacion local).
Estos resultados concuerdan con lo predicho para C. franchettiy coinciden con los estudios
de diversidad genética realizados en P. aqustralis (Julio et al. 2008; Seltmann et al. 20093,
Hensen et al. 2011, Peng et al. 2017). En P. australis el caracter AF:AC fue el Unico que
presentd un efecto de la altitud. Se observé un mayor AF:AC en la poblacién proveniente
de los 1730 m s.n.m. en comparacion con los individuos de las otras poblaciones y que se
mantuvo en los renovales de 12 y de 18 meses. Sin embargo, este patrén fue diferente a lo
observado en el campo (Capitulo 5) sugiriendo que las diferencias genéticas no tendrian un
valor adaptativo. Esta diferencia podria deberse a alglin tipo de aislamiento de esa
poblacion al flujo génico y/o un efecto de la deriva génica si el tamafio poblacional es
reducido (no medido en esta Tesis). Otra posibilidad es que se trate de la manifestacion de
un efecto materno para este caracter en los plantines de hasta 18 meses, y que la
covariable de biomasa inicial no haya podido captar. De cualquier manera, el predominio
de la plasticidad fenotipica en la lefiosa nativa en la mayoria de los caracteres funcionales
medidos coincide resultados registrados en otras lefiosas y, en particular, con otros
antecedentes de la especie. Una serie de trabajos han reportado que la plasticidad
fenotipica es una respuesta comun a la altitud en especies lefnosas (Thomas 2011),
principalmente en caracteristicas fisioldgicas (Cordell et al. 1998; Premoli y Brewer 2007)
aunque también en caracteres morfolégicos foliares (Hovenden y Vander Schoor 2004;
Bresson et al. 2011). Especificamente en P. australis, Marcora et al. (2016) evaluaron
caracteres foliares, incluido LA y SLA, y de aptitud, incluida la biomasa aérea, en un jardin
comun con renovales provenientes del rango completo de la especie (de 900 a 2700 m
s.n.m.) y de 18 meses de edad. En ese trabajo se detecté una relacién cuadratica (negativa
o positiva) significativa con la altitud para los caracteres medidos, que coincidié con los
patrones observados en condiciones de campo en un trabajo previo (Marcora et al. 2013)
sugiriendo adaptacion local en la especie. El rango abarcado en esta tesis coincide con las

“cimas” o “valles” de esas curvas indicando cierta coherencia entre los resultados de ambos
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trabajos (ya que se puede suponer que en ese rango las diferencias entre altitudes no son
tan marcadas). Por otro lado, los estudios en marcadores genéticos han indicado un amplio
flujo génico entre poblaciones, incluso a mas de 30 km de distancia (Julio et al. 2008;
Seltmann et al. 2009a,b; Hensen et al. 2011). En particular, en un estudio reciente Peng et
al. (2017) evaluaron la diversidad y la estructura genética de poblaciones de P. autralis en
la altitud abarcando el mismo rango altitudinal que esta tesis y concluyeron que, al no
encontrar estructuras genéticas vinculadas a la altitud, es poco probable que haya
adaptacion local en ese rango, aun existiendo diferencias fenoldgicas entre poblaciones.
Finalmente, los resultados obtenidos en este capitulo son coherentes con la respuesta de
los individuos a las variaciones climadticas interanuales, presentados en el Capitulo 5,
sugiriendo una gran capacidad de la especie de ajustarse plasticamente, aun a corto plazo.
En conjunto estos resultados y antecedentes indican que, a pesar de la amplia variacion
fenotipica registrada en el campo, no se trata de adaptacion local, sino que esa variacion
estd explicada principalmente por plasticidad fenotipica y posiblemente la falta de
adaptacion local sea consecuencia del amplio flujo génico descripto (Julio et al. 2008;
Seltmann et al. 2009a,b). Es posible, por otra parte, que esta plasticidad en sentido estricto
sea adaptativa debido a la convergencia con los patrones de cambio registrados en
montafias de todo el mundo y en diversas formas de vida (Kérner 2003; Read et al. 2014).
Es interesante mencionar, sin embargo, que P. australis presentaria adaptacion local, pero
considerando su rango altitudinal completo (900 a 2700 m s.n.m.; Marcora et al. 2016),
sugiriendo que las presiones de seleccién son lo suficientemente intensas o que hay una
verdadera restriccion del flujo génico cuando las poblaciones estan separadas por un rango

altitudinal mayor que el considerado en esta Tesis.

En P. australis se observd un efecto significativo de la familia y en algunos
caracteres explico la mayor parte de la varianza (Tabla 6.1). Estos resultados indican que
dentro de las poblaciones de P. australis existe variabilidad genética significativa y que, por
lo tanto, la especie tiene cierto potencial evolutivo (Linhart y Grant 1996; Parker et al. 2003;
Matesanz et al. 2014). De manera similar, resultados en marcadores moleculares han
indicado que la mayor variabilidad genética en la especie se presenta dentro de
poblaciones y no entre poblaciones (Julio et al. 2008; Hensen et al. 2011; Peng et al. 2017).

El patrén observado es tipico de especies con fertilizacidon anemdéfila (predominantemente
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cruzada) y con poco movimiento de las semillas dando lugar a una subdivisién de las
poblaciones en grupos familiares genéticamente muy similares (Linhart y Grant 1996;
Hensen et al. 2011; Monty et al. 2013), tal como ocurre en P. australis (Julio et al 2008;

Torres et al. 2008; Peng et al. 2017).

En cuanto a C. franchetii, tal como se esperaba, la evidencia indicé un predominio
de la plasticidad fenotipica sobre la adaptacion local. Estos resultados son coherentes con
lo esperado a partir de las observaciones realizadas en el campo (Capitulo 5), donde se
observaron diferencias entre poblaciones, pero sin aparecer relacionadas directamente a
la altitud y donde, al igual que en P. australis, se presentd variacidon entre afios en los
valores de los caracteres, sugiriendo un ajuste plastico de los individuos medidos. Desde
temprano en el estudio de las invasiones se ha propuesto a la plasticidad fenotipica en
sentido estricto (y también en sentido laxo) como un mecanismo de gran relevancia en el
proceso de colonizacidén y expansion en los ecosistemas invadidos (ej. Baker 1965; Richards
et al. 2006; Sultan y Matesanz 2015). Liao et al. (2016), en un meta-andlisis sobre estos
mecanismos en plantas invasoras, indicaron un predominio de las respuestas plasticas
sobre la adaptacién local en una diversidad de gradientes ambientales y formas de vida. En
particular, los autores encontraron que ese predominio fue mayor en gradientes
altitudinales en comparacién con latitudinales y especies lefosas y perennes en
comparacion con anuales y herbaceas (Liao et al. 2016). En lineas generales, tanto la
variacién en gradientes altitudinales como los mecanismos de plasticidad y adaptacién
local en invasoras lefiosas han sido muy poco estudiados (de hecho, se evaluaron sdlo
nueve especies lefosas y cuatro en gradientes altitudinales en el trabajo de Liao et al.
(2016); Zenni et al. 2014). Asimismo, caracteres morfo-funcionales de lefio y de hoja como
los evaluados en esta tesis practicamente no han sido estudiados. No obstante, en
conjunto, los resultados encontrados en este capitulo dan apoyo a los propuestos en el

meta-analisis de Liao et al. (2016).

Al contrario que la nativa P. gustralis, la variabilidad entre familias dentro de las
poblaciones altitudinales de C. franchetii no fue significativa y, en la mayoria de los
caracteres minima, en comparacién con la variabilidad entre los individuos (Tabla 6.1).
Dicho resultado sugiere una escasa variabilidad genética intrapoblacional y, por lo tanto,

poco potencial evolutivo para estos caracteres (Parker et al. 2003; Matesanz et al. 2014).
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Al contrario, Lett et al. (2015) encontraron elevada variabilidad en marcadores genéticos
entre y dentro de poblaciones de esta invasora. Una posible explicacién es, la ya
mencionada, diferencia en el efecto de los cuellos de botella, el efecto fundador y las
introducciones multiples en caracteres con herencia mendeliana monogénica
(marcadores) en comparacién a caracteres cuantitativos, como los medidos en esta tesis,
siendo que en los uUltimos el impacto de estos procesos seria menor y a mas largo plazo
(Dlugosch y Parker 2008). Una baja variabilidad entre familias en especies invasoras ha sido
detectada en otros trabajos, por ejemplo, Parker et al. (2003) en poblaciones altitudinales
y Maron et al. (2004) en poblaciones provenientes de diferentes latitudes. En conjunto,
entonces, para los caracteres estudiados, la baja variabilidad entre familias y la falta de
diferencias entre poblaciones, en campo y jardin comun, refuerzan la idea del predominio
de la plasticidad fenotipica. El interrogante que se presenta frente a estos resultados es si
su expansion actual en las Sierras de Cérdoba esta Unicamente limitada por la dispersién o
si sera necesario que evolucione adaptacion local para colonizar los lugares mas elevados
del gradiente altitudinal. El desarrollo futuro (o no) de adaptacién local en C. franchetii
estard en gran medida condicionado por la cantidad de variabilidad que pueda acumular
(por ejemplo, por flujo entre poblaciones de diferente origen, por acumulacién de
mutaciones) y por las restricciones que presente el flujo génico entre poblaciones (Linhart
y Grant 1996; Parker et al. 2003). Por otro lado, la adaptacién local se considera ventajosa
en comparacién con la plasticidad fenotipica, cuando permite ocupar un mayor rango
ambiental frente a cierta heterogeneidad espacial o temporal (Alpert y Simms 2002). En
este sentido, los resultados de los capitulos 4 y 5 sugieren una amplia tolerancia ambiental
para C. franchetii con las caracteristicas actuales. Al mismo tiempo, los resultados en P.
australis, asi como en otras lefiosas (ej. Bresson et al. 2011), indican que es posible
responder al gradiente altitudinal mediante plasticidad fenotipica, al menos para el rango
y para los caracteres estudiados. Por lo tanto, es posible que C. franchetii no necesite un
cambio evolutivo para ocupar nuevos ambientes en el drea de estudio y, en ese caso, su

expansion en las Sierras Grandes de Cérdoba seria un proceso inminente.

Finalmente, se debe mencionar que los experimentos de Jardin Comun, tal como
el realizado en esta tesis, son aproximaciones a la evaluacién de la importancia del efecto

ambiental y el efecto genético en la variabilidad fenotipica de las especies (ver Zenni et al.
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2014 para una explicacién mas amplia). Ademads, debe tenerse en cuenta que la evaluacion
en jardin comun se realiza en renovales, mientras que las mediciones a campo en
individuos adultos, y que el crecimiento en macetas puede enmascarar algunas diferencias
con el tiempo. Esta es una practica comun y una limitacién metodolégica cuando se trabaja
con especies lefiosas (ej. Premoli et al. 2007; Bresson et al. 2011, entre otros). Si bien se
considera que las presiones de seleccion en el gradiente altitudinal son intensas y que, por
lo tanto, se pueden manifestar temprano en el ciclo vital (Premoli et al. 2007), se debe ser
cauteloso a la horade lainterpretacidon de este tipo de resultados (Cornelissen et al. 2003a).
Seria interesante complementar este enfoque con experimentos de trasplante reciproco
gue incluyan dos o mas poblaciones de origen y que permitan evaluar el comportamiento
de medidas de aptitud en los diferentes ambientes, para luego evaluar con mayor detalle
la importancia de la plasticidad, la adaptacidn local y la deriva génica en la variacion
fenotipica de los caracteres de estudio (Parker et al. 2003; Monty et al. 2013; Zenni et al.

2014).
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Capitulo 7

Discusion General

Las invasiones por especies exdticas son una de las problematicas ecoldgicas mas
relevante para el funcionamiento de los ecosistemas (Chapin et al. 2000; Mack et al. 2000;
Charles y Dukes 2007; Simberloff 2011) y son consideradas en la actualidad como uno de
los componentes principales del Cambio Global (Vitousek et al. 1996; Hobbs 2000). Las
especies invasoras pueden generar profundos cambios en la dinamica de los ecosistemas,
incluidos la pérdida de biodiversidad nativa, la homogeneizacién de los habitats invadidos
y la alteracién de los ciclos biogeoquimicos y la dinamica de disturbios (McKinney y
Lockwood 1999; Vila et al. 2006, 2011; Powell et al. 2011; Pysek et al. 2012; Le Maitre et al.
2015). Estos cambios tienen importantes impactos a nivel ecoldgico, pero, ademads, cada
vez son mas reconocidos los que tienen a nivel econdmico y sociocultural (Mack et al. 2000;
Pimentel et al. 2005; Charles y Dukes 2007; Vila et al. 2009). En particular, los sistemas de
montafias de todo el mundo registran un aumento de plantas exéticas invasoras que
ascienden desde las tierras bajas que los rodean, donde la presién de propagulos es mucho
mayor (Pauchard et al. 2009, 2016; McDougall et al. 2011a; Alexander et al. 2016). Es
conocido que estos ambientes proveen importantes servicios ecosistémicos como la
regulacién del ciclo hidrolégico y la provisién y reservorio de agua principalmente para las
poblaciones en las tierras bajas asociadas (Viviroli et al. 2003, 2011; Cingolani et al. 2015;
Poca et al. 2017). Ademas, son puntos de elevada biodiversidad por lo cual se encuentran
alli numerosas reservas naturales que actlan como reservorios de biodiversidad, pero
también prestan servicios recreacionales y protegen el conocimiento tradicional y cultural
vinculado a estos ecosistemas (Kuffer et al. 2013). En este contexto, se vuelve
imprescindible conocer los mecanismos que favorecen las invasiones biolégicas, asi como

caracteristicas que permitan identificar a especies vegetales potencialmente invasoras a fin
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de disefiar estrategias de prevencién y de manejo de invasiones bioldgicas (Mack et al.

2000; McDougall et al. 2011b).

El estudio de las invasiones bioldgicas en general y de plantas en particular ha
tenido un enorme avance en los ultimos 50 afios (Richardson 2011). En este sentido, se han
planteado numerosas hipoétesis tanto desde la perspectiva de las caracteristicas que
vuelven a los habitats mas susceptibles de sufrir invasiones (invasibilidad) como desde los
atributos que confieren a las especies un elevado potencial invasor (invasividad). Sin
embargo, la evidencia continda siendo escasa y la aplicacion de las diferentes hipotesis
continua siendo, en gran medida, contexto-dependiente. En los ecosistemas de montana,
el estudio de los mecanismos y procesos que facilitan a las invasiones bioldgicas es aun
incipiente (ver Alexander et al. 2016; Pauchard et al. 2016). La mayoria de los trabajos sobre
plantas invasoras en montafias se han enfocado en describir los patrones de riqueza en la
altitud, principalmente asociados a las vias de distribucion (ej. Arévalo et al. 2005; Marini
et al. 2013; Zhang et al. 2015; Lembrechts et al. 2017a). Ademas, la mayor parte de esos
trabajos se realizan sobre especies de gramineas o herbaceas, las cuales son facilmente
distribuidas intencional o accidentalmente por rutas y caminos y pueden verse beneficiadas
por los elevados niveles de disturbio asociados a ellos (Alexander et al. 2009; Haider et al.
2010; Paiaro et al. 2011). La evidencia acumulada hasta el presente sobre el proceso de
invasiones en montanas sugiere que las invasoras que llegan a mayores altitudes son, en
realidad, un subconjunto de las especies exdticas presentes a menores altitudes, donde la
presién de propagulos suele ser mayor (Alexander et al. 2011; PySek et al. 2011; Marini et
al. 2013; Steyn et al. 2017). A partir de este patron se ha propuesto, entonces, que las
especies que logran invadir mayores altitudes son las que poseen una amplia tolerancia
ambiental y climatica, y no necesariamente especialistas en clima de montana (Alexander
et al. 2011). En esta tesis se evaluaron mecanismos que podrian explicar el éxito de una
especie lefiosa invasora a lo largo de un gradiente altitudinal de las Sierras Grandes de
Cérdoba. Especificamente, mediante un enfoque comparativo con la principal lefosa
nativa del drea, se intentd dilucidar la importancia de las estrategias funcionales de uso de
nutrientes y de uso del agua, y, en especial, de la variabilidad intraespecifica de los
caracteres que definen esas estrategias, en el éxito de la especie lefiosa invasora en el

gradiente altitudinal. Para ello se intentd evaluar el sentido adaptativo de la variabilidad
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funcional inter e intraespecifica, asi como los mecanismos subyacentes de a esta ultima.
De esta forma, a través de un caso testigo, se pusieron a prueba algunas de las hipétesis
actuales sobre las invasiones bioldgicas en general y en montafias en particular. En este
Capitulo se discuten e integran los resultados mads relevantes de la Tesis buscando dar
respuesta a algunas de las principales preguntas que se elaboran respecto del proceso de
invasién, aplicadas al caso de estudio: ¢Cudles procesos la promueven?, ¢Cudles podrian
ser los escenarios futuros de lainvasion? y ¢ Cuales son los impactos posibles de la invasion?
Finalmente, se resumen las conclusiones mas importantes y se contextualizan en el marco

de hipdtesis mds generales sobre invasiones.

éCudl/es de los procesos propuestos en esta Tesis podrian estar explicando la invasion

por C. franchetii en las Sierras Grandes de Cordoba?

El objetivo de esta Tesis fue evaluar el rol de las estrategias funcionales y de la
variabilidad intraespecifica asociada en la capacidad invasora de la lefiosa exdtica C.
franchetii en las Sierras Grandes de Cdrdoba. A lo largo de la Tesis se pudo observar que,
contrariamente a lo esperado, la invasividad de C. franchetii no estuvo relacionada con un
ajuste intraespecifico de sus estrategias funcionales a los gradientes bajo estudio. En el
Capitulo 5 determind que, si bien tanto la invasora como la nativa presentaron variabilidad
intraespecifica en los caracteres funcionales de interés, esa variabilidad no estuvo
vinculada en forma directa con los gradientes altitudinal y edafico local en C. franchetii. En
el Capitulo 3, se llegd a la conclusion de que la invasora ocurre mas frecuentemente en
algunos habitats, pero que su distribucidn estuvo menos ajustada a las caracteristicas de
habitat que la de P. australis. Ambos resultados sugieren que, en lineas generales, no se
presenta un “ajuste preciso” de C. franchetii a los gradientes ambientales que esta
ocupando: no hay demasiadas variables que expliquen su distribucién y, de manera
coherente, los caracteres no estan ajustados a la distribuciéon en los gradientes evaluados.
En el mismo sentido, se observd que los niveles de variabilidad intraespecifica fueron
similares entre las dos especies o incluso menores para C. franchetii. Este ultimo resultado
también es consistente con lo que se viene relatando: si su distribucion no se ajusta a
demasiadas variables ambientales, entonces es esperable que no sea ventajoso modificar

atributos morfo-funcionales, al menos en esos caracteres y en respuesta a los gradientes
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evaluados. Estos resultados contradicen la idea extendida de que las plantas invasoras se
caracterizan por una elevada plasticidad fenotipica (sensu lato) y coinciden con la
propuesta de autores que, habiendo encontrados resultados similares a los de esta Tesis
en gradientes de estrés, sugieren que los beneficios de una mayor variabilidad son
contexto-dependientes y, en particular, que en ambientes donde hay un mayor estrés
ambiental una mayor variabilidad no seria determinante para el éxito de la invasién (Godoy
et al. 2011; Drenovsky et al. 2012b; Matzek 2012). Sin embargo, se deben hacer dos
aclaraciones respecto a la propuesta de estos autores y los resultados de la Tesis. Por un
lado, como ya se discutié en el Capitulo 5y se menciond mas arriba, es esperable que no
haya una mayor variabilidad en C. franchetii respecto a P. australis si, como se viene
describiendo, la invasora puede expandirse sin ajustar los caracteres de estudio frente a
los gradientes ambientales estudiados. Por otro lado, la mayoria de los trabajos que
comparan la variabilidad de invasoras y nativas bajo distintas disponibilidades de recursos,
incluidos los antecedentes mencionados, provienen de un abordaje experimental (ver
revisiones Davison et al. 2011; Palacio-Lépez y Gianoli 2011; también Funk 2008; Godoy et
al. 2011; Drenovsky et al. 2012b; Matzek 2012) y, por el contrario, practicamente no hay
trabajos en la literatura que evalien este fendmeno en la complejidad de los gradientes
ambientales naturales, ni en la complejidad del proceso de invasién (es decir, a partir de

datos de campo como en esta Tesis).

En cuanto a los mecanismos que si podrian estar contribuyendo a la invasién por
C. franchetii, a partir de los resultados de la tesis se puede hipotetizar sobre dos
fendmenos: sobre el rol de las estrategias funcionales promedio de la invasora (Capitulo 4)
y sobre la elevada (y constante) aptitud observada en C. franchetii en los gradientes
estudiados (Capitulo 5). Los resultados considerando estrategias y aptitud sugieren que C.
franchetii es una especie con una amplia tolerancia ambiental, una condicién que se
considera ventajosa para las especies invasoras (van Kleunen et al. 2015). En el Capitulo 4
se determind que a lefiosa invasora C. franchetii presentd una divergencia respecto a la
nativa P. australis en todos los caracteres funcionales estudiados. Especificamente, tuvo
una estrategia mas conservadora en el uso de los nutrientes y mds segura en el transporte
de agua y esas diferencias se mantuvieron a lo largo de todo el gradiente altitudinal. Estas

estrategias funcionales le permiten a C. franchetii ocupar, actualmente, parte del rango
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altitudinal de P. australis. Es decir, le permiten enfrentar las condiciones hidricas y de
severidad climatica de manera efectiva como para establecerse y expandirse en el drea
(Richardson et al. 2000; Theoharides y Dukes 2007). Pero las diferencias funcionales entre
las dos especies sugieren que C. franchetii podria ocupar un mayor rango altitudinal, asi
como un mayor rango en los gradientes locales en comparacién con los que actualmente
ocupa en las Sierras Grandes y en comparacion con P. australis. Siendo mas conservativa
que P. australis, C. franchetii tendria la capacidad de establecerse a mayores altitudes que
las que ocupa actualmente, donde el aumento de la severidad climatica puede provocar
limitaciones en la disponibilidad de nutrientes del suelo y en el mismo crecimiento de las
especies, tal como se observé en la nativa (Kérner 2003, 2012; Capitulo 5). Por otra parte,
una estrategia mds segura en el transporte de agua podria explicar la presencia de C.
franchetii a menores altitudes que P. qustralis, donde el déficit hidrico es mayor (Tecco et
al. 2016) y donde, de hecho, C. franchetii ya esta presente (Capitulo 3, Tecco et al. 2013).
Ademas, una estrategia mads segura en el transporte de agua permitiria enfrentar mejor un
déficit hidrico por congelamiento del suelo a mayores altitudes, aunque, dadas las
caracteristicas de P. australis en este sentido (es una especie con una estrategia eficiente
en el transporte de agua), no parece ser una caracteristica tan relevante. En el gradiente
topografico y edafico propio del drea de estudio (Cingolani et al. 2003; Capitulo 2, Capitulo
3), si bien ambas especies ocurrieron mas frecuentemente en los mismos habitats C.
franchetii tendria la capacidad de ocupar porciones del gradiente con menor humedad en
el suelo (por ejemplo, posiciones topograficas altas, donde hay menor desarrollo del suelo,
y laderas mas insoladas). Esta descripcién de los atributos funcionales de C. franchetii
sugieren una estrategia de “Intentarlo mas” (“Try-Harder”, ver Tecco et al. 2010) ya que
presenta atributos que le permitirian enfrentarse mejor a las condiciones del ambiente (en
este caso abarcar un rango ambiental mas amplio) que la nativa P. australis. Ademas, como
ya se discutié en el Capitulo 4, los resultados son consistentes con la idea de que, aun frente
a condiciones ambientales severas donde seria esperable una convergencia funcional entre
las especies de una comunidad (Keddy 1992), presentar diferencias con respecto a las
nativas contribuye en el éxito de especies exdticas invasoras (Funk y Vituosek 2007; Funk
2008). Asimismo, coinciden con la Hipdtesis de Filtros Ambientales Direccionales, donde se

propone que especies exoéticas con caracteristicas mds generalistas son las que finalmente
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pueden ascender en los gradientes altitudinales e invadir los ecosistemas montafiosos

(Alexander et al. 2011).

La elevada aptitud que presentd C. franchetii en el gradiente altitudinal y en el
gradiente local, es el principal indicador de su capacidad invasora (Capitulo 5). Las variables
indicadoras de la aptitud, tanto en crecimiento como en reproduccion, fueron mayores en
C. franchetii y, ademas, en lineas generales, se mantuvieron constantes en ambos
gradientes (es decir, hubo una homeostasis en la aptitud) indicando una gran tolerancia
ambiental por parte de esta lefiosa exdtica (sensu van Kleunen et al. 2015). Los mecanismos
que generan esa elevada aptitud (sensu Richards et al. 2006) merecen ser explorados. Sin
embargo, este resultado refuerza la idea de que C. franchetii posee atributos funcionales
adecuados para establecerse en el area de estudio, como se sugirié mas arriba. En una
publicacién sobre plantas invasoras y la Teoria de Nicho, MacDougall et al. (2009) proponen
gue ala hora de evaluar la capacidad invasora de una especie en un nuevo ambiente deben
considerarse, no sdlo las “Diferencias de Nicho”, vinculadas a la definicidon clasica de nicho
(Hutchingson 1959), sino las “Diferencias en la Aptitud” ya que es la conjugacion de ambos
lo que definiria tanto la posibilidad del establecimiento como los impactos de la invasora
en la comunidad invadida. De esta forma, los autores proponen que las especies exéticas
gue tienen mas probabilidad de establecerse en nuevos ambientes son, por un lado, las
gue presentan diferencias de nicho con las nativas y por lo tanto evitan la competencia (es
decir, coexisten con las nativas); y, por otro lado, las especies exéticas con una aptitud
superior a las nativas con las cuales compite, ya que pueden establecerse aln si poseen
caracteristicas de nicho similares (MacDougall et al. 2009). Esta hipétesis podria explicar el
éxito de C. franchetii en el area de estudio dado que presenta tanto divergencia como
mayor aptitud. Sin embargo, algunos puntos se deberian tener en cuenta. Por un lado, en

III

esta tesis se asume que P. australis es el mejor modelo de “control” con el cual comparar
a C. franchetii, por ser la especie lefiosa dominante del drea de estudio. Sin embargo, para
terminar de dilucidar los mecanismos que permiten la invasién seria necesario estudiar a
C. franchetii en relacion con otros miembros de la comunidad con los que podria competir
en sus distintos estadios de vida (por ejemplo, competencia por la luz con gramineas en el

estadio de plantula y renoval). Por otro lado, la divergencia en los atributos funcionales

entre ambas especies no se estaria traduciendo en una separacidon de los habitats que
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ocupan ambas especies (entendida como una separacién de nicho), como se predice bajo
la Teoria de Nichos (Hutchinson 1959; MacDougall et al. 2009). La distribucién de las
especies en el gradiente altitudinal, los habitats donde ocurren mds frecuentemente y lo
discutido en el parrafo anterior en cuanto a las estrategias funcionales de la invasora,
sugieren que C. franchetii podria ocupar un rango ambiental mds amplio y que ese rango
incluye al de la nativa P. australis, al menos en los aspectos explorados en la tesis (es decir,

respecto a la tolerancia ambiental y, en general, a factores abidticos).

Por ultimo, para terminar de dilucidar el papel de las estrategias funcionales en la
capacidad invasora de C. franchetii hay otras comparaciones que serian interesantes de
realizar. Como se mencioné mas arriba y a lo largo de esta tesis, C. franchetii se encuentra
distribuida a menores altitudes que P. australis y, en particular, ha sido descripta como
miembro de la comunidad invasora del Bosque Serrano (Tecco 2006; Tecco et al. 2013), la
vegetacion tipica de pisos altitudinales mas bajos que los abarcados en esta Tesis (Cabrera
et al 1976; Giorgis et al. 2017). Ademas, se ha propuesto que, al igual que otras invasoras
lefiosas, el ascenso al gradiente de las Sierras Grandes parte desde las regiones cercanas a
menores altitudes donde la presion de propagulos es mayor (Giorgis et al. 2011, 2016). Por
lo tanto, a fin de dilucidar mecanismos que permiten la invasién de esta especie, seria
interesante indagar sobre las diferencias que permiten a C. franchetii expandirse en el
gradiente altitudinal, pero que impiden el ascenso de las especies lefosas nativas del
Bosque Serrano (Pais Bosch et al. 2012, Giorgis et al. 2017). Asimismo, ese enfoque podria
complementarse con la comparacion con otras lefiosas invasoras, igual o mas abundantes
que C. franchetii (ver Hoyos et al. 2010; Giorgis y Tecco 2014; Zeballos et al. 2014a), pero

gue aun no han conseguido expandirse altitudinalmente (pero ver Tecco et al. 2016).

¢Coémo podria continuar la invasion de C. franchetii en las Sierras Grandes de Cérdoba?

En el Capitulo 3 de la tesis se describid la distribucion actual de C. franchetii en el
area de estudio. En este sentido, se detectaron ocurrencias hasta en el 70-75% de las
parcelas en algunas franjas altitudinales, pero aun en baja abundancia comparado con P.
australis. Ademas, se sugirid que en la altitud la ocurrencia y, principalmente, la abundancia
de C. franchetii estarian determinadas por la presion de propagulos (que, en la transecta

de estudio, estaria mediada por asentamientos ubicados a altitudes intermedias; Capitulo

139



3). Asimismo, se sefialé que la ocurrencia fue mas frecuente en topografias protegidas del
disturbio (por ganado y fuego) y con mejores condiciones ambientales locales (Cingolani et
al. 2004; Renison et al. 2006, 2010), habitats que actuarian como vias preferidas de
distribucién. Sin embargo, una vez que la especie esta presente en un sitio, la abundancia
no estaria restringida por ninguna caracteristica del habitat. Por ultimo, y de manera
coherente con una baja influencia de las caracteristicas de habitat en la distribucién de C.
franchetii (por lo menos en comparacion con P. australis), en el Capitulo 5 se determind
gue, actualmente, la invasién no implica un ajuste de sus caracteres funcionales al
gradiente altitudinal ni a un gradiente ambiental local. En conjunto, la evidencia sugiere
gue la invasidn es reciente y agresiva en el area de estudio, y, en particular, que en esta
etapa la dispersion de C. franchetii estd ocurriendo sin necesidad de un ajuste
intraespecifico de los caracteres funcionales a los gradientes ambientales. En dos trabajos
anteriores, Giorgis et al. (2011, 2016) habian indicado que a una escala regional en las
Sierras de Cordoba la invasion por lefiosas es reciente y, en particular, fuertemente
determinada por la presion de propagulos. Ademas, determinaron que en las Sierras
Grandes las lefiosas invasoras ocurrian mds asociadas a topografias protegidas. Ambos
resultados coinciden con los patrones generales observados en la Tesis. Por otro lado, en
los trabajos de Richardson et al. (2000) y Dietz y Edwards (2006), los autores dividen al
estadio de invasion propiamente dicho en dos etapas. Una primera fase donde la invasion
ocurre en habitats con niveles elevados de disturbio, principalmente de origen antrépicoy
que la invasora puede colonizar facilmente. En esta fase la presidon de propagulos tiene una
gran influencia en la tasa de expansién en comparacién con las caracteristicas del habitat
invadido (Dietz y Edwards 2006). Una segunda etapa consiste en la expansion mas lenta de
la invasora hacia areas naturales o seminaturales, con menores niveles de disturbio y mayor
resistencia bidtica o hacia regiones con mayores limitaciones abidticas (clima, estrés
ambiental). En esta etapa la importancia de la presién de propdgulo se vuelve menor en
comparacion con las caracteristicas de habitat y la habilidad de la especie para competir o
tolerar el estrés ambiental (es decir las caracteristicas asociadas a una especie C-S
estratega; Grime 1977; Grime et al. 1997), ya sea como “pre-adaptacion” o como resultado
de un proceso evolutivo o de ajuste de la especie exdtica (Dietz y Edwards 2006). Entonces,
si se intenta dar una descripcién mas precisa del estado de invasién (en el sentido

propuesto por los autores mencionados arriba) y teniendo en cuenta la distribucion
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regional de C. franchetii a partir de los trabajos de Giorgis et al. (2011,2016), se puede
considerar que la invasidn se encuentra en una transicién entre esas dos etapas descriptas.
Concretamente, a escala regional, se encontraria en expansion desde dreas a menores
altitudes, con condiciones mads benignas (al menos en el clima) y mayor nivel de disturbio
asociado a la urbanizacién (el Bosque Serrano; Giorgis et al. 2011, 2016; Tecco et al. 2013),
hacia habitats a mayor altitud con condiciones ambientales mas estresantes y, aunque
presente, con un menor nivel de disturbio (Cingolani et al. 2004, 2008; Renison et al. 2006,
2010). Asimismo, en esta transicidn se observa que la ocurrencia de C. franchetii es mayor
en habitats mds protegidos del ganado y con menos cobertura de gramineas en mata,
sugiriendo que existe una interaccion con la comunidad nativa y un efecto negativo de
ciertos disturbios. Sin embargo, la distribucién de esta invasora se encontraria todavia

fuertemente influida por la presidn de propdgulos (Capitulo 3).

Entonces, retomando la pregunta de ¢ COmo continuaria la invasién de C. franchetii
en el area de estudio? Los resultados de esta Tesis sugieren que la dindmica actual de
invasién no tendria mayores limitaciones y que C. franchetii podria continuar
expandiéndose tanto hacia mayores altitudes como “horizontalmente” en los gradientes
locales. Como se discutid6 mdas arriba, esto seria posible debido a las caracteristicas
funcionales de C. franchetii que le permitirian hacer frente a un amplio rango ambiental en
el drea de estudio, aun sin modificar localmente sus atributos, y a la elevada aptitud en los
gradientes evaluados, que indican un buen desempefio general. Mas auln, en particular, el
crecimiento de C. franchetii fue mayor con la altitud (Capitulo 5). De todas formas, los datos
obtenidos para P. australis sugieren que las partes mas elevadas del gradiente (mas de
2000 m s.n.m, donde aun C. franchetii es muy poco abundante; Giorgis et al. 2011, Capitulo
3) implican un cambio de condiciones ambientales comparativamente mas profundas que
en el resto del gradiente y, por lo tanto, la continuidad de los patrones de C. franchetii
deberian ser evaluados especificamente en esas altitudes. Tecco et al. (2016) determinaron
para el rango completo de las Sierras Grandes de Cérdoba (i.e. 900 a 2700 m s.n.m.) que
las principales lefiosas invasoras del Bosque Serrano, las cuales aun no estan presentes o
no son tan abundantes como C. franchetii en las Sierras Grandes (ver Giorgis et al. 2011),
no tendrian limitaciones climaticas para el establecimiento de renovales por encima de sus

rangos altitudinales actuales, al menos hasta los 2400 m s.n.m. Aln mas, se ha indicado
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que C. franchetii seria una especie con una elevada tolerancia al frio (Maraczi 2014). En
conjunto estos datos hacen suponer un avance inminente de la invasion hacia las mayores
altitudes y, en particular, a través de valles y laderas donde su mayor ocurrencia sugiere
que el establecimiento de nuevos individuos es mas facil. Cabe aclarar aqui que la dindmica
actual y futura sobre la que se intenta hipotetizar en esta discusidon estad referida,
principalmente, a la forma en la que C. franchetii se relaciona y podria relacionarse en un
futuro con el medio abidtico. Sin embargo, con el avance de la invasién es posible que las
interacciones bidticas, ya sean positivas o negativas, tomen mayor relevancia (Dietz y

Edwards 2006; Pollnac y Rew 2014) y merezcan un abordaje particular.

Por otra parte, aunque C. franchetii no mostrd un ajuste intraespecifico de sus
estrategias funcionales a los gradientes ambientales (Capitulos 5y 6), no puede descartarse
gue este proceso finalmente termine ocurriendo. Que ocurra o no dependera de los costos
y beneficios en cuanto a la inversién de recursos y los impactos en el desempefio (Alpert y
Simms 2002; Valladares et al. 2007) y, por lo tanto, en la capacidad invasora de C. franchetii.
El comportamiento de P. australis en el rango altitudinal evaluado sugiere que el ajuste
preciso de las estrategias funcionales a los gradientes ambientales puede redundar en
algun tipo de beneficio adaptativo para la especie. Como se determind en el experimento
de jardin comun (Capitulo 6), la nativa P. australis estaria ajustando sus poblaciones a la
altitud mediante plasticidad fenotipica (al menos en este rango altitudinal, ver Marcora et
al. 2016). Se ha registrado en otras lefiosas este tipo de ajuste plastico a la altitud (Premoli
y Brewer 2007; Bresson et al. 2011; Thomas 2011), aunque, en general, la evaluaciéon del
rol de la plasticidad y la adaptacién local en lefiosas son escasos en la literatura (Thomas
2011). Los resultados del jardin comun indican que en C. franchetii la plasticidad fenotipica
también podria ser relevante en un futuro ajuste de sus atributos funcionales. Asimismo,
la variacién en los caracteres funcionales observada entre afios en ambas especies, y que
no era esperada, también sugiere una buena capacidad de responder plasticamente.
Particularmente, esa variacién intraespecifica, que es plastica en sentido estricto ya que
proviene de la medicidn de los mismos individuos en dos temporadas diferentes, podria
ser adaptativa en C. franchetii (y también en P. qustralis) ya que ocurrié en el sentido del
cambio climatico interanual (ver Capitulo 2 y 5). Por lo tanto, un ajuste plastico a los

gradientes ambientales seria posible en esta invasora, si redunda en algln beneficio en la
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aptitud y en su invasividad. En cuanto a la capacidad de evolucionar en respuesta a los
gradientes evaluados y en particular al gradiente altitudinal, los resultados de la Tesis no
brindan elementos suficientes para concluir sobre si es o no posible. Lett et al. (2015)
reportaron niveles elevados de variabilidad genética para esta especie en el area de estudio
debido a un elevado nimero de introducciones desde diferentes fuentes, pero esa
valoracion se hizo en marcadores genéticos que, por definicién, no tienen valor adaptativo
para las especies (Dlugoush y Parker 2008). En el jardin comun no se detecté adaptacion
local y se observd escasa variabilidad a nivel de familias en los caracteres funcionales
evaluados, sugiriendo un bajo potencial evolutivo (Parker et al. 2003; Maron et al. 2004;
Matesanz et al. 2014). Para profundizar la evaluacion de la capacidad evolutiva de C
franchetii podrian estudiarse diferencias entre poblaciones con mayores diferencias
altitudinales, por ejemplo, incluyendo poblaciones del Bosque Serrano. Ademas, puede
complementarse con experimentos de trasplante reciproco entre esas poblaciones. Una
evaluaciéon del potencial evolutivo de C. franchetii seria de relevancia ya que algunos
autores advierten que la capacidad de evolucionar implica un proceso de invasion mds
complejo, mas dificil de predecir y probablemente con un potencial de invasién mucho

mayor (Parker et al. 2003; Zenni et al. 2014).

Finalmente, surgen dos preguntas a partir de lo discutido: ¢Por qué hay una
respuesta plastica de C. franchetii frente a las variaciones climaticas interanualesy no a la
altitud? y ¢Cual sera la respuesta de la invasora frente al cambio climatico? Respecto a la
primera pregunta, se necesita un trabajo especifico sobre esta tematica para tener una
respuesta. Comparar poblaciones separadas por un rango altitudinal mayor y hacer un
seguimiento mas largo en el tiempo serian los primeros pasos en este sentido. De todas
formas, se debe aclarar que la respuesta al gradiente espacial (a la altitud y la
heterogeneidad de la topografia y el suelo) constituye lo que definimos en esta tesis como
variabilidad intraespecifica, mientras que la respuesta interanual, si bien se midié a nivel
de poblacién, proviene de la medicidon repetida de los mismos individuos, indicando que se
trata de plasticidad fenotipica (en sentido estricto). Por lo tanto, se trataria de dos procesos
similares y relacionados, pero que ocurren dos escalas diferentes (individuos y especie) vy,
por lo tanto, no enteramente comparables. En cuanto a la respuesta al cambio climatico,

las respuestas plasticas a la variacidn climatica interanual observadas en la tesis indican
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gue es un mecanismo por el cual ambas especies podrian responder al cambio climatico.
No obstante, por las mismas estrategias que permiten a la invasora ubicarse a menores
altitudes en el gradiente altitudinal y que, como se discutio, permitirian enfrentarse a
condiciones mas restrictivas en cuanto a temperatura y disponibilidad de agua, seria
esperable que C. franchetii tolere mejor que P. australis un aumento de la temperatura
como también un mayor estrés hidrico si ambos gradientes se “movieran” en la altitud

(Marcora et al. 2008; Alexander et al. 2016).

¢Cudles podrian ser algunos de los impactos de la invasion de C. franchetii en las Sierras

Grandes de Cordoba?

Como se menciond, las invasiones bioldgicas tienen en la actualidad un rol
preponderante en la alteracién de los ecosistemas naturales. En ese contexto el estudio de
los impactos de las invasiones bioldgicas es un area en creciente desarrollo y de creciente
interés (Parker et al. 1999; Vila et al. 2011; Foxcroft et al. 2013). En lineas generales se sabe
gue algunas especies de plantas invasoras pueden tener importantes impactos en las
caracteristicas comunitarias (riqueza, diversidad, patrones de dominancia), asi como
efectos directos o indirectos en otros niveles tréficos (Vila et al. 2006; Powell et al. 2011)
en la dinamica de disturbios (por ejemplo, en el régimen de fuego; Brooks et al. 2004;
Mandle et al. 2011) y ciclos biogeoquimicos (N, C, agua; Liao et al. 2008; Le Maitre et al.
2015; Furey et al. 2014; Whitworth-Hulse 2017) , y, en ultima instancia, en los servicios que
los diferentes ecosistemas prestan (Mack et al. 2000; Levine et al. 2003; Foxcroft et al.
2013; Vila et al. 2011). Tal es asi que cuando se calculan los impactos econdémicos de
algunas especies, éstos llegan a ser millonarios (Pimentel et al. 2005; Vila et al. 2009;
Foxcroft et al. 2013). Particularmente, la presencia de plantas invasoras en montafias es
baja en comparacion con areas de menor altitud y con mayor influencia humana. De esas
invasoras, hasta ahora se conocen unas pocas con impactos ecoldgicos relevantes
(Alexander et al. 2016; Withworth-Hulse 2017). De especial relevancia serian arboles y
arbustos extendiéndose sobre pastizales de montafia, ya que pueden provocar cambios
sustanciales en la composicién y dindmica comunitaria (Dullinger et al. 2003; McCulley y

Jackson 2012; Jobbagy et al. 2013; Rundel et al. 2014).
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Si bien esta Tesis no fue disefiada para evaluar los impactos de la invasién por C.
franchetii en las Sierras Grandes de Cérdoba, a partir de la informacion obtenida se puede
hipotetizar sobre algunos de ellos. Por un lado, si continda la expansién altitudinal y
horizontal de C. franchetii en el area, es posible que termine teniendo un efecto negativo
sobre la lefiosa nativa P. australis. En el Capitulo 3 se determind que C. franchetii ocurre,
actualmente, con mas probabilidad en los mismos habitats que P. australis (en laderas con
pendiente marcada y fondos de valle, protegido del ganado y el disturbio y con bastante
disponibilidad hidrica). De llegar a producirse competencia directa entre ambas, la mayor
aptitud promedio de C. franchetii tanto en la altitud como en el gradiente topografico local
podria implicar el desplazamiento de P. australis hacia hdabitats menos favorables,
provocando una retraccion mayor de sus poblaciones (ver MacDougall et al. 2009; Renison
et al. 2002, 2004, 2006; Torres et al. 2008; Giorgis et al. 2010). Por otro lado, a nivel de
ecosistema, las caracteristicas funcionales de C. franchetii sugieren que no tendria un
impacto obvio, en comparacién con P. australis. Al tratarse de una especie conservativa y
con una estrategia segura en el transporte de agua, habria un consumo mas lento (aunque
también una liberacién mas lenta) de estos recursos y por lo tanto no significaria un riesgo
directo para la dindmica de estos recursos, al menos en el sentido de un consumo mas
rapido de lo que se podria sostener en este ecosistema. De todas formas, el impacto
principal de C. franchetii podria producirse si esta especie coloniza y llega a dominar o co-
dominar los pastizales de altura (Alexander et al. 2016). Es conocido que el enriquecimiento
de pastizales con lefosas provoca profundos cambios ecosistémicos, como alteracion en la
productividad, la diversidad de especies, el almacenamiento de carbono y la dinamica
hidrica, entre otros (Eldridge et al. 2011, 2015; McCulley y Jackson 2012; Jobbagy et al.
2013, pero ver Eldrige y Soliveres 2014). En particular, las Sierras Grandes son cabecera de
las principales cuencas hidricas de la provincia de Cérdoba y se sabe que en el adrea de
estudio las cuencas rugosas y con gran proporcion de valles son los mas importantes para
asegurar la provisién de agua en la temporada seca (Cingolani et al. 2015). Por lo tanto,
seria de especial relevancia controlar la invasion de C. franchetii en esos paisajes, asi como
estudiar sus posibles impactos en relacién con otros miembros dominantes de la
comunidad. En ese sentido, se debe mencionar que la preferencia actual por habitats mas
protegidos de disturbios, coincidiendo con la nativa P. australis, asi como su amplia

tolerancia ambiental y su elevada aptitud indican una especie exética de dificil manejo. Es
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posible que las estrategias deban centrarse en la erradicacién de fuentes de propdgulos a
lo largo del gradiente altitudinal, asi como en la prevencién del ingreso de nuevos

individuos y semillas.

Conclusiones

é¢Cudles son los principales aportes de la tesis en la compresion de la invasion por C.

franchetii en las Sierras de Cordoba?

e Contrariamente a lo esperado, la variabilidad intraespecifica de las estrategias
funcionales en los gradientes estudiados no estaria explicando la capacidad invasora
de C. franchetii. Sin embargo, una estrategia mas conservativa en el uso de los
recursos y mas segura en el transporte del agua junto con una mayor aptitud en
comparacion con P. australis permitirian a C. franchetii establecerse exitosamente en
un rango ambiental mas amplio que la nativa, tanto en la altitud como en la
heterogeneidad local.

e Se determind que no habria mayores limitaciones para que la invasién por C.
franchetii continlde su expansion altitudinal, dadas las caracteristicas funcionales
descriptas para la invasora y su relacidn con los principales gradientes ambientales.
La expansion ocurriria principalmente a través de habitats mds protegidos de
disturbios, con mayor humedad y con menor cobertura de pastizal. Ademas, es la
primera descripcidn de los habitats que esta especie va ocupando en el adrea de
estudio.

e En ambas especies predomind la plasticidad fenotipica en la variabilidad de los
caracteres en el gradiente altitudinal. Ademas, fuera de lo esperado, constituyd un
mecanismo de respuesta frente a las variaciones climaticas interanuales, sugiriendo
gue podria tener un rol preponderante en futuro de la invasién.

e De continuar la expansion, y dada la similitud de los habitats donde ambas especies
ocurren mas frecuentemente, C. franchetii podria constituir un riesgo para las
poblaciones de P. australis. Asimismo, la posibilidad de un enriquecimiento por
lefiosas de los pastizales de altura y sus impactos potenciales, principalmente en la

dindmica hidrica del sistema, deberia ser especificamente abordados.

146



¢Cudles son los principales aportes de esta Tesis a la teoria de invasiones en general y en

montaias en particular?

En la presente Tesis se abordd el problema de los mecanismos que promueven las

invasiones en general y en ecosistemas de montafias en particular. Especificamente, se

abordd desde la perspectiva de la invasividad, es decir desde las caracteristicas de las

especies exoticas que aumentarian su potencial invasor. En ese contexto mas general,

algunos de los aportes, a nivel tedrico y practico, son:

Se encontré evidencia de que la divergencia entre plantas exdticas y nativas,
equivalentes en algun sentido, es beneficiosa para la invasién, aln bajo condiciones
ambientales severas como las presentes en ecosistemas de montaiias. En este
sentido, se encontré un patréon de “Intentarlo mas”, reforzando la propuesta de que
los caracteres que permiten a una especie exotica volverse invasora son contexto
dependiente y van en el sentido de un uso mas “ventajoso” de los recursos
disponibles en el habitat invadido (Funk y Vitousek 2007; Tecco et al. 2010). En
particular, se demuestra que las invasoras no siempre son mas adquisitivas que las
especies nativas equivalentes, aunque seria importante que mantengan una mayor
aptitud.

Los resultados indicaron que la divergencia en las estrategias funcionales evaluadas
no provoca una separacion de nicho y una potencial coexistencia de las especies,
tal como se esperaria bajo la teoria de nicho y de ensamble de comunidades. Al
contrario, se observé que las caracteristicas de la especie invasora le permitirian
ocupar un rango ambiental mas amplio y que incluye al de la especie nativa. Asi, se
propone que la divergencia funcional puede redundar en un beneficio para la
especie invasora si provoca una separacién de nicho con las especies que compite
(o podria competir) o si permite ocupar un rango ambiental mas amplio,
principalmente si la invasora puede superar a las nativas mediante una mejor
aptitud.

La descripcion de la invasora (sus estrategias funcionales y su elevada aptitud en
todos los gradientes) se ajusta a lo predicho por la Hipotesis de Filtros Ecolégicos

Direccionales, para las invasiones en montafias (Alexander et al. 2011). Es decir, C.
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franchetii tiene caracteristicas que permiten considerarla “generalista”, bajo esas
condiciones ambientales. Asimismo, su mayor abundancia en las dreas de menor
altitud terminaria de coincidir con lo esperado bajo esa hipétesis.

¢ No se encontré evidencia que indique que la variabilidad a nivel de especie sea un
mecanismo necesario ni favorable para el proceso de invasidon, como se viene
proponiendo en la teoria de invasiones en general y en montaias en particular
(Daehler 2003; Alexander et al. 2016).

e La variabilidad intraespecifica de los caracteres, aunque no fue determinante para
la invasidn, estuvo principalmente mediada por plasticidad fenotipica. Ademas, se
detecto plasticidad en respuesta a variaciones interanuales, indicando que es un
proceso comun y con probable relevancia en los estadios iniciales de la invasién. No
se encontrd evidencia de mecanismos de evolucion rapida, aunque no se puede
descartar que ésta finalmente ocurra.

e Finalmente, todos los abordajes descriptos se hicieron en especies lefiosas y a
campo, intentando extender teorias elaboradas mayormente a partir de especies
no lefosas y de condiciones experimentales, a esta forma de vida y bajo condiciones
naturales y, en particular, abarcando gradientes ambientales complejos de los
ecosistemas de montafias. Asimismo, se presentd un enfoque mas directo en las

caracteristicas de las especies que invaden montafias.

Consideracion final

La caracterizacién que se realizd de la especie C. franchetii en cuanto a sus
estrategias funcionales puede utilizarse para evaluar el riesgo de expansiéon de otras
especies presentes en el pool de exdticas de las areas a menores altitudes, donde los
niveles de disturbio y de invasién son mucho mayores. En este sentido, puede identificarse
como especies potencialmente invasoras de las Sierras Grandes de Cérdoba a aquellas
plantas exdticas que posean atributos funcionales similares a C. franchetii y también una
elevada aptitud en una variedad de condiciones ambientales (preferentemente evaluado
en los gradientes estudiados en esta Tesis). De esta manera, la identificacidon de especies
gue representan un riesgo potencial permite enfocar esfuerzos de manejo tanto en la

prevencion de la introduccion de sus propagulos, asi como en la contencién temprana de
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su dispersion en este sistema de montafas que provee de importantes servicios

ecosistémicos a gran parte de la poblacién de la provincia de Cérdoba.
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Apéndice 3.1. Anilisis de componentes principales realizado a partir de siete variables

medidas en las parcelas donde se registrd la presencia y cobertura de P. australis y C.

franchetii, a lo largo de una transecta altitudinal en las Sierras Grandes de Cérdoba. Cob.

Pajonal se refiere a la cobertura de gramineas en mata (gruesa y fina, Cingolani et al. 2003)

y Cob. herbdcea se refiere a la vegetacion no lefiosa que no es corresponde a gramineas en

mata, principalmente graminoides y herbaceas.

Autovalores

Lambda Valor Proporcion  Prop. Acum.
1 2,3337 0,3334 0,3334
2 1,4035 0,2005 0,5339
3 1,0521 0,1503 0,6842
4 0,991 0,1416 0,8258
5 0,7542 0,1077 0,9335
6 0,4007 0,0572 0,9907
7 0,0649 0,0093 1
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Autovectores

Variables el e2 e3
Pendiente 0,4252 -0,053 0,3793
Rugosidad 0,5113 -0,2434 0,2142

Cob. Arborea -0,052 0,1361 0,8041

Cob. Arbustiva 0,3322 0,0797 0,0386

Cob. Herbacea 0,0025 0,8134 -0,0599

Cob. Pajonal -0,5049 -0,4461 0,1666

Cob. Roca 0,4356 -0,2288 -0,3617
Correlacion con las variables originales

Variables cp1 CcpP2 cP3
Pendiente 0,6495 -0,0628 0,3890
Rugosidad 0,7811 -0,2884 0,2197
Cob. Arbdrea -0,0794 0,1612 0,8248
Cob. Arbustiva 0,5075 0,0945 0,0395
Cob. Herbacea 0,0038 0,9637 -0,0614
Cob. Pajonal -0,7713 -0,5285 0,1709
Cob. Roca 0,6654 -0,2711 -0,3710
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Figura 1. Biplot realizado a partir de las dos primeras componentes principales obtenidas mediante
un ACP realizado con las variables de habitat (ver detalle arriba) medidas en 120 parcelas ubicadas
a lo largo de un gradiente altitudinal de las Sierras Grandes de Cérdoba (1200 a 2100 m s.n.m.
aproximadamente), donde se registré la presencia y abundancia de P. australis y C. franchetii. Cob.
Pajonal se refiere a la cobertura de gramineas en mata (gruesa y fina, Cingolani et al. 2003) y Cob.
herbdcea se refiere a la vegetacién no lefiosa que no es corresponde a gramineas en mata,

principalmente graminoides y herbaceas.
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Apéndice 4.1. Cronologia de las diferentes mediciones realizadas en el campo durante los afios de muestreo. Wh: potencial hidrico foliar

minimo. Se grafican los afios climaticos 2010-2011 y 2011-2012, pero también se trabajoé con los datos correspondientes al afio 2009-2010. Ver

capitulo 2 para mds detalles de las mediciones.

2010
Jul

2011
Ago Sep Oct Nov Dic |Ene

Feb Mar Abr

May Jun

2012
Jul  Ago Sep Oct Nov Dic |[Ene Feb Mar Abr May Jun Jul Ago Sep

Caracteres 2011

Semillas 2011

Afio hidroldgico y temperatura 2010-2011

Caracteres 2012

Wy
Crecimiento interanual del tallo

Semillas 2012
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Apéndice 4.2. Resultados obtenidos al comparar los atributos funcionales de P. australis y C. franchetii en los sitios altitudinales donde las

especies coexisten (1500, 1730y 1870 m s.n.m.)

Tabla 1. Valores F y p obtenidos para los factores fijos de los modelos lineales mixtos utilizados para comparar los atributos funcionales de las especies P.

australis y C. franchetii en tres sitios altitudinales donde las especies coexisten. Se indican las covariables o las interacciones que fueron significativas en el

modelo de cada caracter. AF:AC, relacion drea foliar-area de conduccion; PAF, proporcién de drea foliar; AF, drea foliar; AFE, area foliar especifica; DL, densidad

de lefio; CSAt, contenido saturado de agua del tallo; CMSH, contenido de materia seca de la hoja; ¥y, potencial hidrico foliar minimo; H, altura de la planta;

PS, profundidad del suelo promedio, E: especie. (ver Tabla 2.4 para una explicacidn ecoldgica de los caracteres).

Especie Aho Altitud Especie x Aho  Especie x Altitud Ao x Altitud Especie x Ano x Altitud

Caracter F P F p F p F p F p F p F p Covariables
AF:AC 61,46 <0,0001 22,73 <0,0001 3,30 0,0405 2,70 10,1034 5,28 0,0064 0,48 10,6228 0,52 0,5942 H, PS
PAF 142,97 <0,0001 83,35 <0,0001 7,52 0,0009 2,20 10,1405 2,21 0,1147 2,89 10,0597 0,93 0,3987 H, PS
AF 0,44 0,5107 16,86 0,0001 1,97 0,1449 5,62 0,0194 3,19 10,0451 0,22 0,8008 0,21 0,8118  ExH, ExPS
AFE 85,37 <0,0001 123,60 <0,0001 13,71 <0,0001 20,18 <0,0001 2,20 0,1156 3,98 0,0213 0,77 0,4645 ExH
DL 38,97 <0,0001 83,56 <0,0001 3,13 0,0476 25,31 <0,0001 3,15 0,0469 3,75 10,0265 1,94 0,1480 ExH
CSAt 381,59 <0,0001 30,65 <0,0001 4,72  0,0107 4,90 0,0288 2,18 10,1179 0,96 0,3856 4,66 0,0114 PS
CMSH 500,21 <0,0001 19,89 <0,0001 0,94 0,3925 2,21 0,1402 1,66 10,1951 2,50 0,0868 0,49 0,6129 PS
Wh 82,28 <0,0001 0,31 0,5855 0,38 0,5450
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Figura 1 Medias * e.e. estimados para ocho caracteres funcionales medidos en la lefiosa nativa P. autralis y la lefiosa invasora C. franchetii en las Sierras
Grandes de Cordoba, en dos afios consecutivos y en tres sitios altitudinales donde coexisten. El Potencial hidrico foliar minimo fue medido un solo afio y en
dos sitios altitudinales. Medias que no comparten letras son significativamente diferentes (LSD-Fisher, p<0,05). AF:AC, relacion area foliar-area de conduccion;
PAF, proporcion de area foliar; AF, area foliar; AFE, area foliar especifica; DL, densidad de lefio; CSAt, contenido saturado de agua del tallo; CMSH, contenido

de materia seca de la hoja (ver Tabla 2.4 para una explicacion ecoldgica de los caracteres).
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Apéndice 5.1. indices de plasticidad (IP) calculados a partir de las medias de los

caracteres en cada sitio altitudinal.

Tabla 1. indices de plasticidad (IP) calculados a partir de las medias de los caracteres en cada sitio

altitudinal. Altitud: corresponde al cdlculo de los (IP) a través de las poblaciones altitudinales.

Afos: IP promedio calculado a partir del IP calculado entre afios para cada poblacidn altitudinal.

Total: IP calculado a partir de las medias de las poblaciones altitudinales en ambos afios. Notar

que los IP a nivel de cada sitio sélo pueden calcularse a partir de los valores de los caracteres en

los individuos (ver texto).

P. australis

C. franchetii

Altitud Altitud
Caracter 2011 2012 Anos Total 2011 2012 Afos Total
AF:AC 0,35 0,32 0,09 0,35 0,06 0,17 0,28 0,38
PAF 0,24 0,19 0,12 0,29 0,06 0,11 0,16 0,23
AF 0,23 0,10 0,16 0,23 0,24 0,18 0,12 0,29
AFE 0,14 0,12 0,11 0,23 0,05 0,08 0,08 0,13
DL 0,02 0,04 0,05 0,08 0,08 0,19 0,13 0,25
CSAt 0,10 0,08 0,04 0,10 0,07 0,16 0,08 0,17
CMSH 0,03 0,02 0,03 0,05 0,05 0,09 0,05 0,09
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Apéndice 5.2. Modelo lineal utilizado para evaluar el efecto de la altitud y del gradiente

edafico vinculado a la topografia sobre la raiz del porcentaje de germinacién en P. australis.

Tabla 1. Estadistico F y p-valor asociado correspondientes a los factores del modelo
lineal utilizado para evaluar el efecto de la altitud y del gradiente edafico vinculado a la
topografia sobre la raiz de la germinacidn en P. australis.

Fuente de variacion g.l. F p-valor P (sélo covariables)
Altitud (sitio) 3 3,50 0,0268
CP1 1 3,81 0,0599 -0,4065
Peso Inicial 1 8,58 0,0063 28,0644
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Figura 1. Medias + error estandar de la raiz del porcentaje de germinacion de P. australis estimadas

para cada sitio altitudinal (medias que no comparte letras son significativamente distintas, LSD-
Fisher, p-valor<0,05).
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Apéndice 5.3. Andlisis de componentes principales realizado para cada especie a partir

de siete caracteres funcionales, para dos afios por separado.

Tabla 1. Correlaciones de los caracteres funcionales medidos en cada afio (2011) y (2012) con las
dos primeras componentes (CP1 y CP2) del analisis de componentes principales correspondiente
a cada una de las especies en cada afio.

P. australis C. franchetii
2011 2012 2011 2012
Variables cP1 cpP2 cp1 CcP2 cp1 CP2 cr1 cpP2
AF/AC 0,7031 0,5041 0,7168 -0,4127 0,7677  -0,1393 0,6792 -0,5363
PAF 0,8848 0,3165 0,8978  -0,2291 0,8496 -0,4277 0,8427 -0,4671
AF 0,5962 0,3015 0,4920 -0,4599 0,5339 0,5730 0,5287 0,4171
AFE 0,5971 -0,1754  0,5695 0,4058 0,6946 -0,4368 0,3642 -0,3000
DL -0,2988  0,7235 -0,3469  -0,3545 -0,5123 -0,3084  -0,3920 -0,5817
CSAt 0,5108 -0,6549 0,3876 0,5603 0,3597 0,5724 0,3635 0,6989
CMSH -0,2466  0,6440 -0,2874  -0,5446 -0,2225 -0,4668 -0,4575 -0,3595
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Figura 1. Biplots correspondientes a los analisis de componentes principales realizado a partir de
siete caracteres funcionales en el afio 2011 para (a) P. australis y (b) C. franchetii. La tendencia fue
la misma para el afio 2012 (ver Tabla 1). AF:AC, relacidn area foliar-area de conduccién; PAF,
proporcién de area foliar; AF, area foliar; AFE, area foliar especifica; DL, densidad de lefio; CSAt,
contenido saturado de agua del tallo; CMSH, contenido de materia seca de la hoja (ver Tabla 2.4).
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