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El papel de la reproduccion sexual y asexual de Prunus cerasus

(Rosaceae) en la fructificacion

Martias O. BERRONDO & SusaNa P. Bravo™
Centro de Investigaciones Esquel de Montaria y Estepa Patagonica (CIEMEP) (CONICET/UNPS]B).

ResuMEN. El cerezo acido (Prunus cerasus) se dispersa e invade el Parque Nacional Los Alerces. Algunos
individuos se establecen por germinacion e incrementan localmente su abundancia por reproduccién asexual.
Nuestro objetivo fue determinar si la reproduccion sexual era importante para aumentar la oferta de frutos en
el tiempo, dado que los individuos originados por germinacion varian en su fenologia, mientras que los clones
generados por los estolones fructifican de forma sincrénica. En un drea de alta y otra de baja abundancia de
cerezos se midieron las copas de 12 y 5 individuos, respectivamente, los didmetros de sus fustes, las areas de
sus parches de rebrote, la densidad de clones en los parches, y se estimo la produccion de frutos de los clones.
Ademas, se estudi6 por dos afios la fenologia de fructificacion en ambos sitios en 19 y 5 individuos. El diametro
de los fustes se relaciond positivamente con el tamafio de las copas, pero no con el drea ocupada por los parches
de clones, ya que existieron distintas estrategias de crecimiento de parches, posiblemente relacionadas con
las condiciones ambientales en que vive el individuo. Los clones incrementaron el area de fructificacion de
los individuos hasta 32 veces; la densidad de clones fue de hasta 2.47 individuos/m? con una produccién de
frutos muy inferior a los individuos originales. Donde la invasion era incipiente, la oferta de frutos no superd
los dos meses; donde estaba avanzada, se mantuvo de diciembre a mayo por la fructificacién asincrénica entre
parches. Ambos tipos de reproduccion contribuyen al éxito de la invasién, aumentando la disponibilidad de
frutos para la dispersiéon endozoocdrica. Localmente, la reproduccion sexual vuelve a la abundancia de frutos
constante en el tiempo; la asexual, abundantes en el espacio. Posiblemente, esto ayude a atraer dispersores al
inicio de la fructificacion hacia el individuo original.

[Palabras clave: fenologia, invasiones bioldgicas, oferta de frutos]

AsstrACT. The role of sexual and asexual reproduction of Prunus cerasus (Rosaceae) in fruiting. The
acid cherry tree (Prunus cerasus) disperses and invades the National Park Los Alerces. Some individuals
are established by germination and increase their abundance locally by asexual reproduction. Our objective
was to determine if sexual reproduction was important to increase the supply of fruits over time, since
individuals originating by germination show variability in phenology, while clones generated by stolons that
fruit synchronously. The crowns of different individuals, the diameters of their trunks, the area of regrowth
patches, the density of clones in the patches and the fruit production of clones were measured in one area
with high and another with low abundance of P. cerasus. In addition, the phenology of fruiting in sites with
different degrees of invasion was studied for two years. The diameter of trunks was positively related to the
size of crowns, but not to the area occupied by the patches. Clones expanded the fruiting area by up to 32
times; clone density was up to 2.47 individuals/m? in patches. The clones, however, yielded significantly fewer
fruits compared to the original individuals. Fruits offering did not exceed two months in the area recently
invaded. Due to asynchronous fruiting among patches, fruit offering remained from December to May in
the area where invasion is advanced. Both types of reproduction contribute to invasion success, increasing
the offer of fruits for endozoochoric dispersion. Sexual reproduction mantains the abundance of fruits over
time and asexual reproduction makes them abundant in space, possibly helping to attract dispersers at the
beginning of the fruiting period.

[Keywords: biological invasions, fruit offer, phenology]

INTRODUCCION

Para que una especie exotica naturalizada
comience un proceso de expansion e invasion
es necesario que cuente con un eficiente
sistema de dispersiéon (Engel et al. 2011;
Westcott and Fletcher 2011). Las especies que
tienen a los frugivoros como dispersores de
sus semillas son las que logran alcanzar las
mayores distancias de dispersion (Clark et al.
2005). La mayoria de las especies vegetales
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invasoras mas notorias y de mayor impacto
son dispersadas por frugivoros (Richardson et
al. 2000; Buckley et al. 2006). Por lo tanto, en
un proceso de invasion por parte de plantas
con frutos carnosos, la atraccion de dispersores
cumple un rol fundamental (Richardson et al.
2000; Bollen et al. 2004; Kueffer et al. 2009),
ya que es relevante para alcanzar areas
alejadas propicias para la germinacion y el
establecimiento de las plantulas (Howe and
Smallwood 1982; Wenny 2001).
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El atractivo de una especie para los
potenciales dispersores vertebrados aumenta
cuando aumenta la oferta en relacién a las
otras especies presentes (e.g., frutos mas
grandes, copas mas grandes, parches de oferta
mayores, oferta prolongada en el tiempo)
(Moegenburg and Levey 2003; Fredriksson et
al. 2006; Blendinger et al. 2008; Guitian and
Munilla 2010; Sato 2022). Uno de los factores
de atraccion que determina la frecuencia de
uso de las especies por los vertebrados o el area
donde se alimentan es el tamafo de la oferta de
frutos que la especie ofrece, tanto en el tiempo
como en el espacio. Este aumento puede ser
solo aparente al presentarse la oferta en un
area mas extendida, y no en mayor cantidad
(Moegenburg and Levey 2003; Fredriksson et
al. 2006; Blendinger et al. 2008; Guitian and
Munilla 2010). Aunque pocas veces se evalua,
el éxito de las especies invasores con respecto
a las nativas radicaria en la capacidad de las
especies invasoras de ofertar mas cantidad
de frutos por un tiempo mas prolongado
respecto a las especies nativas o en un area
mas extendida (Meyer 1998; Cordeiro et al.
2004; Gosper 2004; Buckley et al. 2006).

Existe otro tipo de reproduccion en las plantas
que no depende de interacciones bidticas: la
reproduccion asexual. Esta implica clonacion,
ya que se producen meristemas embrionarios
a partir de distintos tejidos de la planta. Estos
meristemas podran generar nuevas unidades
que luego se podran independizar, pero seran
genéticamente idénticas al individuo que les
dio origen (Jenik 1994; Holtken and Gregorius
2006). En las especies de bosques templados
latifoliados se encontrdé que el sistema mas
eficaz de reproduccion asexual es el que se
origina a partir de las raices (e.g., especies de
los géneros Populus, Salix y Prunus) (Jenik 1994;
Holtken and Gregorius 2006). Se describieron
dos estrategias de reproduccion por esta via de
clonacién a partir de raices: falange y guerrilla
(Lovett Doust 1981; Ye et al. 2006; Bittebiere et
al. 2020). En la primera, los clones se dan de
manera compacta en el entorno del individuo
original, impidiendo el establecimiento de
otras plantas; en la segunda, los clones se dan
mas espaciados por rebrotes desde estolones
(raices superficiales que pueden extenderse
horizontalmente por cientos de metros (Lovett
Doust 1981; Ye et al. 2006).

Muchas plantas presentan tanto reproduccion
asexual como sexual, y el grado de ocurrencia
de una u otra varia entre especies, pero
también puede depender de las condiciones
en que se encuentran (Stuefer et al. 2002).
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Se ha estudiado que en el caso de poseer
ambos tipos de reproduccion, la asexual
puede impactar la sexual al afectar distintas
interacciones (planta-planta o planta-animal)
involucradas en esta tiltima. Sin embargo, no
se consideraron los posibles impactos de una
y otra sobre la frugivoria y la dispersiéon de
semillas (Bittebiere et al. 2020).

En especies lefiosas exdticas invasoras y no
invasoras de E.E.U.U. se encontrd que poseer
reproduccion asexual y dispersion de semillas
a largas distancias mediada por mamiferos,
aves o agua son dos rasgos diferenciales de
las especies invasores respecto a las nativas
(Nunez-Mir et al. 2019). Por ese motivo se
considerd a Prunus cerasus (cereza acida)
como riesgosa en E.E.U.U. si se abandonaran
las plantaciones, ya que eso implicaria dejar
de cosechar sus frutos, de impedir el acceso
a los frugivoros y de utilizar herbicidas
para controlar los rebrotes (Kostick 2016).
Prunus cerasus puede reproducirse tanto de
manera sexual como asexual (siguiendo una
estrategia de guerrilla (Ducci and Santi 1997;
Stoeckel et al. 2006; Vaughan et al. 2007). Las
semillas poseen 2 tipos de dormicion, fisica
y fisiologica, y un porcentaje relativamente
bajo de germinacién (Baskin and Baskin
1998). Sin embargo, esta baja germinacion se
compensaria por su altisima produccion de
frutos y por su atraccion para los frugivoros
(Kostick 2016). En los bosques naturales de
su area de distribucién original, Europa y
Asia, solo logra establecer sus plantulas en
los primeros estadios sucesionales post-
disturbio (especie de cicatrizacion) (Holtken
and Gregorious 2006). En general, P. cerasus
necesita claros de al menos 60 m? para
establecerse y formar los parches de clones
por rebrote que las caracterizan (Vaughan
et al. 2007; Petrokas 2010). La forma de estos
parches depende de varios factores (e.g.,
edaficos, enfermedades, perturbaciones)
(Peterson and Jones 1997). Sin embargo, el
tamano de los mismos se relaciona con su
antigiiedad; los que poseen el clon de mayor
edad son de mayor tamafo y tienen mayor
cantidad de clones (Vaughan et al. 2007).
Los parches de clones estan muy raramente
en contacto entre si (Fernandez et al. 1994;
Holtken-Gregorius 2006; Vaughan et al. 2007).
Mediante estudios genéticos se determind que
los escasos casos en que clones de genética
diferente forman parches contiguos, en
realidad tienen diferencias minimas dadas por
mutacion (Vaughan et al. 2007). Se postula que
esta falta de reclutamiento por reproduccién
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sexual dentro de los parches de clones se debe
a que la reproduccion asexual en el entorno
del individuo comienza mucho antes que
la produccion de frutos: cuando comienza
la produccion el area circundante ya esta
suficientemente sombreada por las copas de
los clones. Esto dificulta la germinacion, y
aunque se logre el establecimiento, la plantula
no tiene suficiente luz para desarrollarse
(Ducci and Santi 1997; Cisneros Gonzalez
2004; Cisneros and Montero 2007).

En cuanto a la maduracion de los frutos
y la oferta en el tiempo de P. cerasus, si
bien la fenologia puede sufrir pequenas
modificaciones por las condiciones
ambientales, esta fuertemente determinada
porla genética y solo se encuentra sincronizada
en los individuos originados por clonacién.
Debido a esto, si hay reproduccion sexual
en una poblacion silvestre, la duracion de la
fructificacion se puede prolongar (Ducci and
Santi 1997; Rakonjac et al. 2010; Fotiri¢ Aksi¢
et al. 2013). Debido a sus caracteristicas (e.g.,
gran tamarfo, fuerte color rojo, concentracion
de azticares) los frutos resultan muy
atractivos para los frugivoros, tanto aves
como mamiferos. Aunque por el tamafio de
sus semillas la mayoria de los frugivoros
no las dispersa, sino que se alimenta de su
pulpa, los mamiferos (especialmente los
zorros) son los dispersores mas frecuentes a
largas distancias (Gonzalez-Varo et al. 2013;
Lopez-Bao et al. 2015; Bravo et al. 2019). En
Espafia, P. avium (cerezo dulce) es considerada
nativa; pero, dado el abandono de chacras y
la migracion de la poblacion humana a las
ciudades, se generan poblaciones silvestres
provenientes de variedades domesticadas,
por lo que su abundancia aumento6 de forma
notoria. En pocas décadas, la especie pasd
a ser la fruta dominante en la dieta de los
dispersores carnivoros, por encima de las
especies silvestres; incluso, haciendo aumentar
la proporcion de frutos en la dieta de los zorros
(Lépez-Bao et al. 2015).

En la Argentina, Prunus cerasus, se esta
expandiendo en el Parque Nacional Los
Alerces (Chubut, Argentina) a partir de
pequenas chacras abandonadas que se
ubicaban en su interior (Bravo et al. 2019).
En las altimas décadas, la mayoria de los
arboles frutales de las chacras dejaron de
ser cosechados, ya sea porque se reubicaron
los pobladores o porque los pobladores se
volcaron a actividades relacionadas con el
turismo. Dado el alcance de dispersiéon de
las semillas, sobre todo por zorros, P. cerasus

alcanz¢ zonas en regeneracion alejadas de las
chacras originales y se encuentra invadiendo
distintas areas dentro del Parque Nacional Los
Alerces (Bravo et al. 2019). En la actualidad,
existen zonas donde P. cerasus ha llegado
recientemente y su abundancia es baja, y
otras a las que ha arribado hace algunas
décadas y es abundante (Bravo et al. 2019).
La invasién P. cerasus no sigue caminos ni
cuerpos de agua, e incluye costa de lagos
y zonas de laderas mas alejadas, ocupando
areas dominadas por especies nativas como
Lomatia hirsuta y Maitenus boaria (Bravo et al.
2019). Prunus cerasus también estd ingresando
en bosques maduros de Nothofagus dombeyi
cuyo sotobosque fue degradado por el ganado
y la madurez del dosel y la degradacién del
sotobosque permiten una gran llegada de
luz al suelo (Bravo observacion personal). A
diferencia de lo que ocurre en los bosques de
Europay Asia donde las areas en regeneracion
propicias para el establecimiento son claros
de decenas o cientos de metros cuadrados
(Holtken and Gregorious 2006; Song et al. 2008;
Petrokas 2010), en el bosque patagonico, las
areas propicias pueden abarcar desde decenas
hasta cientos o miles de hectareas debido a la
dinamica de disturbios (sobre todo, fuego),
que se ha incrementado en los ultimos afios
(Veblen and Lorenz 1988; Raffaele and Veblen
1998; Veblen et al. 2003).

Con el objetivo de evaluar como la
presentacion de frutos de P. cerasus puede
modificarse a medida que se produce la
expansion de la especie, realizamos estudios
fenologicos y de distribucién en areas de
alta y baja abundancia de P. cerasus. Nuestra
hipotesis es que a medida que la especie se
establece en las distintas areas, la oferta de
frutos se incrementa en tiempo y espacio por
la contribucién diferencial de los mecanismos
de reproduccion sexual y asexual. Esperamos
un incremento en el drea que ofrece frutos
al avanzar el establecimiento de la especie
debido al rapido reclutamiento de individuos
que se logra por rebrote (asexual) a partir de
los individuos establecidos previamente
por germinacion (sexual). Los individuos
originados por clonacion alrededor de un
individuo mayor generaran un aumento
en el tamafio del parche que ofrece frutos,
pasando de ser solo la copa de un arbol a un
parche completo, con alta densidad de copas,
ofreciendo frutos en forma sincronizada,
patrén caracteristico de los clones. Por otra
parte, debido a la fructificacion asincronica de
los individuos originados por reproduccion
sexual, la duracion de la fructificacion se
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extenderd durante varias semanas en areas
donde la poblacion se haya establecido
principalmente por germinacion.

MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

El estudio se desarrolld en el Parque
Nacional Los Alerces (PNLA), ubicado en
el noroeste de Chubut, Argentina (Figura 1).
Los bosques en esta area protegida pueden
estar dominados por distintas especies de
Nothofagus spp. o coniferas como Austrocedrus
chilensis, dependiendo de la humedad y
la altitud (Eskuche 1968; Dimitri 1972).
Ademas, dado que el bosque patagénico se
caracteriza por tener una dindmica asociada a
disturbios (e.g., avalanchas, caidas de arboles,
incendios) (Veblen et al. 1992; Kitzberger et
al. 1995, 1997), es comun encontrar extensas
areas en diferentes estadios sucesionales. En
esos estadios dominan inicialmente especies
rebrotantes o de rapida colonizacién como
Lomatia hirsuta y Maytenus boaria (Veblen and
Lorenz 1988; Raffaele and Veblen 1998; Veblen
et al. 2003). En las mismas areas, asi como en
otras que fueron sujetas a disturbio, es donde
logra ingresar P. cerasus, caracterizada como
pionera (Holtken and Gregorious 2006; Song et
al. 2008; Petrokas 2010; Bravo et al. 2019).
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Dentro del area que luego (1937) constituiria
el Parque Nacional existieron pequefas
chacras establecidas por personas de diversas
nacionalidades; en particular, europeos que
accedian desde Chile trayendo ganado
(Orellana Ibafiez and Novella 2018) (Figura
1). Con el tiempo, algunas incorporaron
pequenas plantaciones de frutales como P.
cerasus (Orellana Ibafiez and Novella 2018).
Estos arboles y otros incorporados mas
recientemente por emprendimientos turisticos
son la fuente original de la invasion que hoy se
encuentra en estado de expansion dentro del
parque (Bravo et al. 2019). En este contexto,
trabajamos en dos zonas que ofrecen frutos,
pero que representan distinto grado de avance
de la invasién: una zona con mayor densidad
de individuos e individuos de mayor edad
(alta abundancia), y otra donde la especie llego6
mas recientemente, que posee individuos mas
jovenes y menos abundancia de la especie (baja
abundancia). En ambas zonas encontramos
heces de zorros con semillas de P. cerasus
y observamos aves alimentandose de estos
frutos.

Alta abundancia. La chacra de la familia
Mermoud estaba asentada en el valle del rio
Menéndez, a orillas de Lago Verde (Orellana
Ibanez and Novella 2018). Esta chacra, que
dejo de funcionar a principios de los "90, hoy
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es un drea con alta abundancia de P. cerasus.
Los arboles que originalmente ocupaban
un pequefio sector dentro del huerto de
frutos aledafio a la casa, en la actualidad se
distribuyen en todo el valle del Rio Menéndez
y sobre el faldeo del cerro Alto el Petiso. En
esta area se pueden ver parches de rebrote,
caracterizados por una alta densidad de clones
de distintas edades, muchos de los cuales
florecen y fructifican, pero cuyos diametros
no superan los 4 cm.

Baja abundancia. Unos 20 km al sur sobre la
orilla oeste del Lago Futalaufquen, en Puerto
Bustillo, se encuentra otra chacra abandonada
con presencia de P. cerasus. A partir de esta,
la especie invasora ingreso recientemente a
un area en recuperacion ubicada a 1.5 km.
Los individuos de esta zona son mas jovenes
que los del area de alta abundancia, y si bien
comenzaron a rebrotar, solo dos muestran
clones a su alrededor.

Oferta de frutos en el espacio

Entrenoviembrey diciembre 2022 se procedio
a la busqueda y medicién de individuos
reproductivos de P. cerasus en las dos areas
antes descriptas. En el drea de baja abundancia
se procedid a buscar sistematicamente dentro
de un sector de ~7 ha. Para ello, instalamos en
el centro una grilla de 5 ha, con transectas cada
20 m, y recorrimos cada cuadrante relevando
la presencia de individuos dando frutos.
Ampliamos el drea de busqueda en torno a la
grilla realizando transectas, utilizando sendas
de turismo, caminos, areas circundantes a las
construcciones y la costa del lago. En el area
de alta abundancia se localizaron todos los
individuos adultos (reproductivos) de P.
cerasus a lo largo de una transecta de 1 km de
largo y 40 m de ancho.

A fin de determinar en qué proporcion se
puede ampliar el drea de la copa (i.e., parche
de oferta de frutos) debido a la presencia de un
parche de clones en torno al arbol principal y
como puede variar a medida que crece el arbol,
se midi¢ el didmetro de la copa y el didmetro
a la altura del pecho (DAP) de los individuos
encontrados en ambas areas. En torno a los
individuos mas longevos (DAP>10 cm) se
encontraban agrupados individuos de menor
porte (clones) del individuo principal. En esos
casos se midio el DAP y la copa del individuo
mayor del grupo, y los didmetros mayor y
menor del parche de rebrotes fructificantes
que lo rodeaba, ya que observamos que
poseian una forma ovalada (por lo general,

con orientacidn este-oeste). Del mismo modo
que se reporta para P. cerasus en bosques
templados de Gran Bretafia (Vaughan 2007), en
el PNLA, los parches de clones se encontraron
distanciados uno de otro en la mayoria de
los casos. En los dos casos que observamos
continuidad entre parches, siguiendo las
recomendaciones de Ducci y Santi (1998),
usamos las diferencias en el estadio fenoldgico
entre individuos pertenecientes a un grupo
de clones y al otro como proxy de diferencias
entre los parches.

Para evaluar si era relevante la cantidad de
frutos que estaban ofreciendo los clones al
momento del estudio respecto a la oferta del
arbol principal, realizamos una estimacion
de la produccién. Dado que algunos clones
son pequefios y producen escasos frutos que
caen o son removidos rapidamente, lo que
podria llevar al error de considerarlos como
no reproductivos, se estim¢ la cantidad de
frutos producida por los clones contabilizando
las flores. Se contabilizaron las flores en 30
individuos de distinto DAP, elegidos al azar
de distintos parches de ambas areas. Para los
individuos con mayores copas se realizé una
estimacion contabilizando la cantidad de
flores en dos ramas y multiplicando por el
numero de ramas. Debido al aumento del error
en los conteos al incrementarse el volumen de
la copay la altura del individuo, en el caso del
individuo mayor que da origen al parche no se
realizaron estimaciones precisas del nimero
de flores, pero se establecid que en todos los
casos era mayor a 1000 flores, por contar con
mas de 300 flores por ramas y mas de 4 ramas
conformando la copa.

Con el objetivo de caracterizar los parches de
clones, se evalud la densidad de individuos
dentro de los mismos y la abundancia relativa
de la especie respecto a otras. Para ello, en la
zona de alta abundancia se seleccionaron 10
parches al azar y se estableci6 en cada uno una
transecta de 5 m de largo por 3 m de ancho.
En cada transecta se contabilizé el total de
individuos con una altura >10 cm de altura
de P. cerasus y de la especie arbdrea nativa
dominante en el dosel que la acompafiaba en
el parche.

Oferta de frutos en el tiempo

La estimacion y el andlisis de la fenologia de
frutos se realizo siguiendo los procedimientos
propuestos por Morellato et al. (2000) y
Borchert et al. (2002). Entre noviembre 2020
y mayo 2021, y noviembre 2021 y mayo 2022
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se realizaron registros de fenologia cada 15
dias sobre 19 individuos con mas de 15 cm de
DAP encontrados a lo largo de una transecta
de 1 km de largo y 40 m de ancho en la zona
de alta abundancia, y los 5 individuos con
iguales caracteristicas presentes en 12 ha del
area de baja abundancia. Se consideraron dos
fenofases: frutos maduros y frutos cayendo.
Los primeros mostraban una coloracion rojo
brillante y se requeria ejercer presion para
retirarlos del arbol; en este estadio solo las aves
consumen los frutos. Los segundos mostraron
un color morado oscuro y caian por su propio
peso o ante una minima manipulacién; es el
estadio que habilita la disponibilidad para
los frugivoros terrestres. Para calcular la
intensidad de cada fenofase observamos con
binoculares la copa desde distintas direcciones
y categorizamos los individuos en una escala
de 0 a4, representando el porcentaje estimado
de copa que ocupaba cada fenofase: O=ausencia
de la fenofase; 1=presencia de la fenofase con
una magnitud entre 1-25%; 2=presencia de
la fenofase con una magnitud entre 26-50%;
3=presencia de la fenofase con una magnitud
51-75%, y 4=presencia de la fenofase con una
magnitud entre 76-100%. Con estos valores se
calculo el indice de Fornier (FI) (Fournier 1974),
que suma los valores de todos los individuos
en cada observacion y los divide por el
maximo valor posible para la suma (niimero
de individuos por cuatro). Para expresarlo en
porcentaje, se lo multiplica por 100.

FI=(Xx/[n * 4]) * 100 Ecuacion 1
Es decir, el maximo valor es 100 y se
alcanza cuando todos los individuos estan
sincronizados y alcanzan la maxima magnitud
de la fenofase en cuestion al mismo tiempo.

Analisis de datos

La relaciéon del DAP con el area de la copa,
el area del parche y la produccién de frutos
se analizaron mediante regresiones lineales
de Pearson. Las distribuciones de las ofertas
de frutos maduros y cayendo en cada sitio
y para cada afno estudiado se compararon
mediante la prueba de Wallraff, que permite
evaluar si dos muestras tienen la misma
dispersion (Zar 1996). Finalmente, las curvas
de intensidad de las fenofases para cada sitio
y ano fueron comparadas utilizando pruebas
de Kolmogorov-Smirnov. Mediante la prueba
de Barlett evaluamos la homocedacia. Todos
los analisis se realizaron con el programa
R, version 4.3.1 (R Development Core Team
2023), utilizando el paquete Circular Statistics
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(version 0.5-0) (Agostinelli and Lund 2023)
para realizar la prueba de Wallraff.

ResurTADOS

Oferta de frutos en el espacio

En el area de baja abundancia, a pesar de la
intensidad del muestreo realizado, detectamos
solo 5 individuos de P. cerasus. Todos los
individuos presentaron estolones con brotes
de pequefios clones, y en algunos de ellos, 1
0 2 clones capaces de fructificar. Solo los dos
individuos mayores con 25y 30 cm de DAP,
mostraron parches de clones desarrollados
y de suficiente porte como para fructificar.
Estos individuos mostraron areas de copas
de 19.6 y 33 m? con parches de 97 y 110 m?,
respectivamente. A esto se suma un parche
denso de 131.88 m? que se origind en torno a
un individuo muerto (fracturado). El resto de
los individuos tuvo areas de copas de entre 3
y 12.5m>

En el drea de alta abundancia encontramos 12
individuos dentro de la transecta con el parche
de clones desarrollado y floreciendo. También
hubo clones pequetios que atin no presentaban
flores. El area de las copas vari6 entre 7 y 44
m? los DAP, entre 12.5y 38.5 cm, y los parches,
de 90 a 371 m? El area de la copa se relacion6
linealmente con el DAP de los individuos
(Figura 2a) (R? =0.4, n=12, P=0.02), pero no
asi el tamaio del parche (Figura 2b) (R?, =0.01,
n=12, P=0.3). Se detectaron individuos que
poseian un desarrollo de parche mucho mayor
al promedio, pero con DAP similar. Sobre esa
base se definieron dos grupos (Figura 2b) que
se ajustaron a dos rectas de similar pendiente
(F=1.1, P=0.3, gl=1) para la relacion entre el
incremento del parche con el aumento del
DAP.

El parche de clones increment6 de tres a 32
veces el drea que ofrece frutos en relaciéon con
el area ocupada por la copa del individuo
original. En promedio, la copa del individuo
original representd 14.22+7.28% del parche,
variando entre el 3 y el 31%. La oferta de frutos
de un clon fue muy inferior (3-100 flores/copa)
a la del individuo original (>1.000 frutos), y
correlaciono6 con el DAP de los clones (Figura
3) (R?,=0.52, n=30, P<0.0001).

Dentro de los parches, la densidad de P.
cerasus fue 1.23+0.68 individuos/m?, variando
entre 2.47 y 0.7 individuos/m? esta fue la
especie mas abundante en el 80% de los
parches evaluados. La especie nativa mas
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Figura 2. Relacién entre del didmetro ala altura del pecho
(DAP) de los individuos originales de P. cerasus con el
area de su copa (a) y el area ocupada por sus parches de
rebrotes (b). Las lineas punteadas en (b) representan las
regresiones lineales a las que ajustan los dos subgrupos
de individuos que se formaron.

Figure 2. Relation of diameter at breast height (DBH) of
original individuals of P. cerasus with their crown area
(a) and the area occupied by their patch of clones (b). The
dotted lines in (b) represent the linear regressions fitted to
the two subgroups of individuals that were formed.

abundante dentro de los parches fue L. hirsuta,
con la excepcién de un caso en el que fue M.
boaria. Las especies nativas mostraron una
densidad promedio dentro de los parches de
0.75+0.79 individuos/m? variando entre 0 y
1.67 individuos/m? para L. hirsuta y entre 0y
2.4 individuos/m?*para M. boaria.

120+

60

Numero de flores

Oferta de frutos en el tiempo

En la zona donde la invasién se encuentra
avanzada (area de alta abundancia), los frutos
estuvieron disponibles durante 3 meses para
los dispersores aéreos y hasta 5 meses para
los terrestres (Figura 4). En la zona donde
la invasion estda comenzando (area de baja
abundancia), la oferta se limitd a 1 o 2 meses
como maximo (Figura 4). No hubo diferencias
entre afios en cuanto a la distribucion de la
oferta de frutos en el tiempo para ninguna de
las fenofases evaluadas, ni en la zona de alta
abundancia (maduros: Wallraff=1.48, P=0.22,
gl=1; cayendo: Wallraff=2.36, P=0.12, gl=1) nien
la zona de baja abundancia donde la invasion
estd comenzando (maduros: Wallraff=1.16,
P=0.20, gl=1; cayendo: Wallraff=0.17, P=0.68).
Sin embargo, las diferencias entre los sitios no
siempre fueron estadisticamente significativas
(Figura 4). En cuanto a la intensidad de cada
fenofase (proporcion de individuos cursando
la fenofase al mismo tiempo), en general
fue menor y sostenida en el tiempo en la
zona con la alta abundancia (Figura 5). No
hubo diferencias entre afios para ninguna
de las fenofases evaluadas ni en la zona de
alta abundancia (maduros: K-5=0.22, P=0.4;
cayendo: K-5=0.11, P=0.98) ni en la zona de
baja abundancia (maduros: K-5=0.11, P=0.79;
cayendo: K-5=0.11, P=0.73).

Discusion

Nuestro trabajo describe por primera vez
cémo la reproduccion sexual y la asexual
interactiian con la atraccion de potenciales
dispersores de semillas. Ambos tipos
de reproduccién fueron relevantes para
incrementar distintos aspectos de la oferta
de frutos: mientras la reproduccion asexual

Figura 3. Relacion entre la produccion de
flores y el didmetro a la altura del pecho
(DAP) de los clones.

DAP (cm)

Figure 3. Relationship between the
number of flowers and diameter at breast
height (DBH) of clones.
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Figura 4. Distribucién quincenal de frecuencias e intensidad de las fenofases de los frutos de P. cerasus al madurar,
para los dos afios del estudio (2021-2022), para el sitio de alta y el de baja abundancia. Las distribuciones circulares
de los dos sitios para cada fenofase y afo se compararon mediante la prueba de Wallraff. Se indican en negrita las

diferencias significativas (P>0.05).

Figure 4. Fortnightly distribution of frequencies and intensity of ripe fruits phenophases of P. cerasus in both sites, during
the two years of the study (2021-2022), for the high and low abundance sites. Circular distributions of both sites for
each phenophase and year was compared using Wallraff test. Significant differences are indicated in bold (P>0.05).
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Figura 5. Valoraciones
quincenales del indice de
Fournier para cada fenofase
de los frutos maduros de P.
cerasus: frutos maduros 2021
(a), frutos maduros 2022
(b), frutos cayendo 2021 (c),
frutos cayendo 2022 (d). La
linea continua corresponde
al sitio donde la abundancia
(b) es baja; la linea punteada,

vy]
D

Q
-

60 60

20 20

Frutos cayendo (%)
Frutos cayendo (%)

00, — Baja
- - Alta

al sitio donde es alta. En
todos los casos, las curvas
fueron significativamente
distintas P<0.01 (prueba de
Kolmogorov-Smirnov).

Figure 5. Fortnightly
valuations of the Fournier
index for each phenophase
of ripe fruits of P. cerasus:
ripe fruits 2021 (a), ripe fruits
2022 (b), falling fruits 2021
(c), falling fruits 2022 (d). The
continuous line represents
a2 & the site where abundance
is low; the dotted line, the

aumenta la oferta en el espacio, la sexual lo
hace en el tiempo. La reproduccidon asexual
incremento en varias veces el drea de oferta
de frutos en relacion con la copa del individuo
original. Si bien el tamafio del area ocupada
por los rebrotes se relaciond con el tamano de
la copa de los arboles y con el DAP, existieron
distintas estrategias de asignacion de recursos,
como ocurre con otras especies que presentan
reproduccién sexual y asexual (Ronsheim and
Bever 2000; Charpentier 2002; Zhang and
Zhang 2007). Lamentablemente, a pesar de
haber incrementado el esfuerzo de muestreo,
debido al bajo nimero de individuos con
parche desarrollado en la zona de baja
abundancia solo pudimos evaluar la relacion
entre el DAP del individuo original, su copay
parche de rebrote asociado para los individuos
de la zona de alta abundancia. Hubo algunos
individuos que asignaron, en proporcion, mas
recursos a la reproduccion asexual, mostrando
parches de rebrote mucho mas extensos que
otros con similar DAP. Dado que la pendiente
de las curvas fue la misma, la diferencia de
asignacion no seria el ritmo de crecimiento
del parche en relacion con el crecimiento
del individuo (DAP), sino en relacion con
cuando o cémo se inicia la formacion del
parche. Aparentemente, algunos individuos
podrian comenzar a extender estolones de

site with high abundance.
In all the cases, curves were
significantly different P<0.01
(Kolmogorov-Smirnov test).

2022

forma mucho mas temprana que otros (menor
DAP) o a producir en el inicio estolones mds
extensos (mayor parche inicial) que los otros.
Las diferencias encontradas podrian estar
dadas por la alta diversidad que se genera a
partir de la reproduccién sexual, ya que tanto
para P. cerasus como para P. avium se encontrd
que numerosas caracteristicas fenotipicas
estan determinadas por la genética y varian
entre los genomas de distintos grupos clonales
(Rakonjac et al. 2010; Vaughan et al. 2007). Se
ha visto en estas y otras especies que tales
caracteristicas determinadas por la genética
delindividuo pueden, ala vez, ser moldeadas
por el ambiente (Roshein and Bever 2000;
Fischer and van Kluenen 2001; Charpentier
2002; Zhang and Zhang 2007; Fotiri¢ Aksic¢ et
al. 2013). Las condiciones ambientales también
podrian ser responsables del incremento de
la reproduccion asexual. Por ejemplo, el
individuo con el parche de reproduccion
asexual mas grande en proporcion a su DAP
se encontraba bajo la sombra de un Coihue
(Notofagus dombeyi), justo al borde del area
en recuperaciéon con alta luminosidad,
impactado por las actividades antrdpicas. Es
decir, se encontraba en condiciones distintas
a la mayoria de los individuos dentro del
parque (Bravo et al. 2019), y poco apropiada
para el crecimiento de especies pioneras y
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para la produccién de frutos (Song et al.
2008; Petrokas 2010). Es probable que en
condiciones de menor luminosidad, los
recursos se direccionen preferencialmente a
extender los estolones por sobre el desarrollo
del individuo.

En bosques antiguos del Reino Unido se
encontrd que tanto en areas sometidas a
manejo y explotacion forestal como en areas
sin manejo ni explotacion, el tamafio de los
parches de clones de P. avium se correlaciona de
manera positiva con la edad de los individuos
mas antiguos que lo conforman (Vaughan
et al. 2007). En nuestro estudio también
encontramos que a medida que se incrementa
el DAP del arbol principal, estimador habitual
de la edad en arboles, aumenta el tamafio de
su parche de clones. De hecho, en el area de
baja abundancia donde la invasién es mas
reciente (i.e,, menos individuos y de menor
DAP), los parches recién se estan formando y,
por lo mismo, pudimos medirlos solo en dos
individuos. Como discutimos previamente en
el presente estudio, si bien se encontré que
otros factores pueden influir en el tamafio del
parche, hay que considerar que son situaciones
diferentes. En el Reino Unido, la especie fue
introducida hace mas de 1000 afos por los
romanos (Cisneros Gonzalez 2004); en nuestro
caso, hace apenas décadas. Por lo tanto, en
UK, los parches que se evaltian son antiguos
y los arboles originales desaparecieron hace
mucho tiempo, quedando hoy agrupamientos
de individuos de gran porte en distintas areas
del bosque; al estudiar su genotipo y observar
su fenologia, resultan ser clones, un patron
mas evidente en las areas de bosque sin
manejo (Vaughan et al. 2007).

Para otras especies de Prunus se ha
postulado que dentro de un parche de clones
se pueden encontrar individuos generados
por germinacion debido a la gran cantidad
de semillas que las aves pueden dispersar
en cercania del arbol original. Por ejemplo,
en el caso de la invasion por el cerezo de
Santa Lucia (Prunus mahaleb) en la provincia
de Buenos Aires, se encontrd un patron de
agrupamiento similar de individuos jévenes
en torno a uno principal, dado no por rebrote
sino por la baja dispersién de sus semillas
durante los primeros afos de fructificacion
(Amodeo and Zalba 2013). Sin embargo para
P. avium'y P. cerasus, la bibliografia indica que
no es factible que se produzca reclutamiento
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de individuos por germinaciéon dentro de un
parche, dado que cuando el arbol comienza a
producir frutos, los clones generan un entorno
sombreado. Debido a esto, aunque hubiera
germinacion y los individuos pudieran
tolerar la sombra en los primeros afios, no
logran crecer de forma adecuada sin buena
luz al cabo de 2 a 5 anos (Cisneros Gonzalez
2004; Cisneros and Montero 2007).

Las especies nativas que encontramos
co-dominando con P. cerasus también se
caracterizan por ser pioneras y por generar
sotobosques sombrios que dificultarian
aun mas el establecimiento de plantulas
de P. cerasus por germinacidn. Los bosques
dominados por L. hirsuta tienden a ralearse
al cabo de unas décadas, dando lugar a
claros que permiten el avance de la sucesion
(Veblen et al. 1992; Kitzberger 2012). Los
clones de P. cerasus producidos por rebrote
tienen una mayor tolerancia al sombreado
y pueden capitalizar la luz rdpidamente
cuando se abren claros en el dosel (Cisneros
Gonzalez 2004; Cisneros and Montero 2007).
A futuro, esta veloz respuesta a la luz podria
obstaculizar el establecimiento de las especies
nativas. Las condiciones de falta de luz en el
sotobosque hacen aun mas relevante cualquier
caracteristica que pueda ayudar a incrementar
el atractivo para los dispersores, como las que
estudiamos en el presente trabajo.

Por otro lado, los frutos de P. cerasus son
varias veces mas grandes que los de las
nativas en el bosque andino-patagoénico, y
eso aumenta su atractivo para los frugivoros.
Al mismo tiempo, tanto mamiferos como
aves se alimentan de frutos en parches que
representan una mayor oferta, algo que a
menudo esta determinado por el tamafo delos
frutos (Malizia 2001; Moegenburg and Levey
2003; Guitian and Munilla 2010). Los parches
de P. cerasus en el parque representaron
extensas areas (90-370 m?) de oferta de frutos,
aunque la produccién de cada clon fue escasa.
Sin embargo, la densidad de clones dentro de
un parche fue alta, lo que permitiria que al
inicio de la fructificacion exista un gran parche
muy atractivo ofreciendo frutos (Blendinger
et al. 2008). Estos parches extensos serian
facilmente ubicables tanto para los frugivoros
aéreos como para los terrestres. Aunque el
parche se achica a medida que avanza el
periodo de fructificacion, limitandose al
individuo central, este parche ya habria sido
localizado por los frugivoros; incluso, ese
tnico individuo central poseeria una oferta
de frutos varias veces superior a la de las
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especies nativas (Hoermann 2013). De esta
forma, el parche estaria actuando como una
caja de resonancia del individuo original para
la atraccién de frugivoros al inicio del periodo
de oferta de frutos y por el momento no estaria
incrementando en realidad significativamente
la cantidad de frutos.

Otro aspecto que vuelve atractivo un recurso
para un frugivoro es un tiempo prolongado de
fructificacion (Gosper 2004; Buckley et al. 2006;
Palacio et al. 2021). De acuerdo con distintos
autores, una de las caracteristicas con mayor
variabilidad entre distintos genotipos tanto
de P. avium como P. cerasus es el tiempo de
maduracién de los frutos, una de las razones
por las que las plantaciones comerciales de
cerezas acidas y dulces se deban realizar a
partir de clonacién o esquejes (Rakonjac et al.
2010; Fotiri¢ Aksic¢ et al. 2013). Nuevamente,
ademads del componente genético existe
un aumento en la variabilidad dado por la
interaccion del genoma y por las condiciones
ambientales; esto puede generar cambios
entre anos segun las condiciones climaticas
(Rakonjac et al. 2010). En el presente estudio
se pudo ver que al aumentar el nimero de
individuos originados por germinacion (19
individuos en la zona de alta abundancia vs.
5 enla de baja abundancia), la oferta de frutos
en el tiempo se prolongo significativamente,
extendiéndose a lo largo de toda la temporada
de fructificacion. Si bien la intensidad de la
fructificacion disminuyo, no significa que
la oferta haya sido baja, sino que da cuenta,
precisamente, de la asincronia entre parches,
dado que no todos los individuos estan
ofreciendo frutos a un mismo tiempo sino
de manera sucesiva. En contrapartida, las
especies nativas de frutos carnosos presentan
periodos de fructificacion acotados (Lediuk
et al. 2014). Algunas de ellas pueden estar
representadas por decenas o por cientos de
individuos en areas como las evaluadas (e.g.,
Avristotelia chilensis, Ribes magellanicum); sin
embargo, nunca ofrecen frutos mas alla de
2 0 3 semanas por temporada reproductiva
(Lediuk et al. 2014). Esta alta variabilidad
fenoldgica de P. cerasus en cuanto al periodo
de fructificacion, sumada a la generacion de
parches con fructificacion sincronica dada
por la reproduccién asexual, puede ser de
alto valor evolutivo pues otorga plasticidad
adaptativa; no obstante, es un problema para
la produccién comercial de frutos y vuelve
a las especies especialmente riesgosas como
invasoras al ser introducidas a una nueva area
(Fischer and van Kleunen 2001; Silvertown
2008).

Es probable que en el futuro, la dindmica de
la invasion que estd comenzando en el PNLA
sea similar a lo descripto para el Reino Unido
respecto de las areas de bosque sin manejo
(Vaughan et al. 2007). Se podria esperar que a
medida que los arboles grandes mueran, los
rebrotes aumenten su tamafo e independencia
y produzcan sus propios rebrotes, generando
una marcada distribucién agrupada para
la especie dentro del bosque (Vaughan
et al. 2007). Si esto ocurre, los resultados
encontrados en relacién con la oferta de
frutos se intensificarian. Dado que los clones
aumentan rapidamente la produccion de flores
cuando comienzan a crecer (e.g., en torno a
100 flores cuando alcanzan los 2.5 cm DAP), es
esperable que a medida que pasen los afos, los
parches aumenten la atraccion de frugivoros,
asi como la cantidad de frutos que aportan. Un
aspecto fenologico a destacar en el contexto
de un escenario de cambio climatico es que
observamos individuos en los que los frutos
no llegan a madurar antes de que comiencen
las heladas. Si estas se atrasaran como
resultado del aumento de las temperaturas
previstos por la mayoria de los escenarios de
cambio climatico, P. cerasus podria presentar
una temporada de oferta de frutos aun mas
extendida.

En la bibliografia se reconoce que el
potencial de P. cerasus como especie invasora
estaria dado por su variabilidad elevada, su
plasticidad asociaday por poseer reproduccion
sexual y asexual (Buckley et al. 2006). Estas
caracteristicas le permiten aumentar el ntimero
de propéagulos y ocupar espacios en un area,
a la vez que alcanza areas alejadas (Buckley
et al. 2006). Este trabajo postula que contar
con ambos tipos de reproduccion y una alta
variabilidad fenoldgica también le conferiria
ventajas desde perspectivas menos estudiadas
como la atraccion de dispersores de semillas.
Esto implicaria que la especie puede alcanzar
mas facilmente nuevas areas en regeneracion,
aptas para su reclutamiento. Cdmo se observo
en Espana con P. avium (Lopez-Bao et al.
2015), en el Parque Nacional Los Alerces, P.
cerasus podria generar una disrupcion en la
relacion de los dispersores con las especies
nativas, potencialmente llegando a afectar
la dispersion de todas las especies nativas
a lo largo de la temporada de fructificacion.
Este patrdn se hace mas pronunciado debido
a que los zorros, principales dispersores de
larga distancia en estos bosques, se encuentran
particularmente atraidos por P. cerasus (Bravo
et al. 2019).
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