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SELECCION DE SITIOS DE ALIMENTACION POR
AVES GRANIVORAS EN EL DESIERTO DEL MONTE

RESUMEN

Se estudié el uso de sitios de alimentacién por las aves granivoras en el algarrobal de la
Reserva de Nacufian (Mendoza, Argentina) en relacién a la estructura de la vegetacién y a
la heterogeneidad de la abundancia de semillas. Mediante observaciones directas y experi-
mentos estacionales de remocién de semillas se determinaron patrones de uso no aleatorios
a distintas escalas espaciales y temporales. A escalas grandes, las aves prefirieron los sitios
con mas cobertura y a menos de 5—10 m de los arboles altos. A escalas pequefias, los pa-
trones gremiales agregaron las diferencias entre especies y la influencia de la fenologfa. El
consumo predispersivo de semillas fue selectivo en funcién de la técnica de alimentacion
(uso de perchas bajas). El consumo posdispersivo no estuvo restringido a micrositios con
caractetisticas determinadas. Las aves exploraron preferentemente los micrositios con ca-
racteristicas asociadas a una menor abundancia de semillas en el suelo, a pesar de que una
serie de experimentos en aviarios mostraron que la medicién de esa abundancia es mas
importante que el uso de claves ambientales u otros factores potencialmente relevantes. La
heterogeneidad del banco de semillas parece ser una consecuencia del uso del espacio de
las aves (un efecto “desde arriba”) mas que una causa (un efecto “desde abajo”).

Palabras clave: aves granivoras, banco de semillas, relaciones tréficas, estructura de la ve-
getacion, seleccién de hébitat, comportamiento de alimentacién, uso del espacio, escalas
espaciales y temporales, desierto del Monte, Reserva de Nacufidn.



SELECTION OF FORAGING SITES BY
GRANIVOROUS BIRDS IN THE MONTE DESERT

ABSTRACT

The use of foraging sites by granivorous birds was studied in the algarrobal (mesquite open
forest) of the Reserve of Nacufian (Mendoza, Argentina) in relation to vegetation struc-
ture and the heterogeneity in seed abundance. Non-random patterns of use at different
spatial and temporal scales were found by means of direct observations and seasonal ex-
periments of seed removal. At big scales, birds preferred sites with more cover and not
farther than 5-10 m from tall trees. At small scales, the patterns at the guild level aggre-
gated the differences between species and the influence of phenology. Pre-dispersal seed
predation was selective according to the main foraging technique of the birds (use of low
branches). Post-dispersal seed predation was not restricted to microsites with particular
characteristics. Birds explored preferentially those microsites with characteristics correlated
to low seed abundance in the soil, even when a series of experiments in aviaries showed
that the estimation of seed abundance in a microsite is more important than the use of
environmental indicators or other potentially significant factors. The heterogeneity of the
seed bank seems to be a consequence of the use of space by birds (a “top-down” effect)
rather than a cause of it (a “bottom-up” effect).

Key words: granivorous birds, soil seed bank, trophic interactions, vegetation structure,
habitat selection, foraging behaviour, use of space, spatial and temporal scales, Monte desert,
Reserve of Nacufian.
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4 Carituro 1

paracién. Por ejemplo, puede no ser pertinente evaluar
el uso del espacio por un individuo considerando como
disponibles solo los sitios dentro de su territorio cuan-
do se supone que el territorio puede estar siendo ele-
gido porque dispone de esos sitios (Johnson 1980, pero
ver Jones 2001) y eso es parte de la pregunta a respon-
der. Llevado al extremo, intentar ver evidencia de uso
sesgado del espacio considerando solo como disponi-
ble aquello que es efectivamente usado no tiene senti-
do, pues anularia la pregunta (a esa escala). Aunque el
grado de refinamiento que puede alcanzar una medi-
da correcta de la disponibilidad es muy grande (ver
Wolda 1990), ésta sigue siendo una disponibilidad hi-
potética. Por lo tanto, la deduccién de la seleccion a
través del estudio de patrones debe ser iterativa, don-
de el conocimiento obtenido a partir de una cierta
comparacién entre el uso y la disponibilidad genere
una nueva comparacion, corrigiendo los criterios pre-
vios o cambiando ligeramente la pregunta.

Si se entiende de esta manera compleja el problema
de inferir la seleccién del ambiente y de sus recursos,
queda claro que el disefio experimental de los estudios
que intentan contrastar el uso con la disponibilidad
constrifie los posibles resultados y conclusiones a ob-
tener a través de su caracterizacion de la heterogenei-
dad Morse 1990). Por ejemplo, agrupar los datos de
uso o de disponibilidad, en tiempo o espacio, es de-
terminante del patrén observado (Wiens 1985a). Por
lo ya explicado, es claro que resulta esencial analizar
la relacién entre los organismos y las caracteristicas del
ambiente a varias escalas (Wiens 1981, 1985a, Orians
& Wittenberger 1991) para poder identificar cuales son
aquellas asociadas a las decisiones relevantes que to-
man los individuos. La evaluacion de los patrones de
uso del ambiente a distintas escalas es simplemente la
manera de postular la existencia de los niveles de se-
leccién del ambiente y sus recursos. Por otro lado, es
claro que los patrones de uso siempre resultarin se-
lectivos a alguna escala o con algun criterio de dispo-
nibilidad’, por lo que su estudio resulta informativo
si se lo compara con predicciones derivadas de hip6-
tesis acerca de una o mas de las causas que influyen
en la seleccion. Asi, las escalas deberan estar de acuet-
do con la hip6tesis de causalidad que se desea poner a
prueba (i.c., es la pregunta relevante la que define las
escalas pertinentes). Y eso implica, a su vez, conocer
previamente los patrones espacio-temporales de los
factores que subyacen a esa hipétesis general. Por
ejemplo, si la hipétesis es “los individuos usan el es-
pacio en funcién de la abundancia del alimento”, en-

? Casi todos los trabajos que buscan un patrén de seleccion
parecen poder encontratlo (98% en el caso de sitios de nidi-
ficacion: Clark & Shutler 1999), lo que seguramente esta in-
fluido por el sesgo de publicacién de tesultados positivos,
aun cuando puedan ser resultado de analisis exploratorios o
preliminares (Anderson & al. 2001), pero también por el di-
seflo de muestreo (por ejemplo, la manera en que se delimita
el universo a partir del que se obtienen muestras de sitios
disponibles o no usados) y por la técnica estadistica empleada.

tonces es necesario tener establecido confiablemente
el patrén espacio-temporal de abundancia del alimen-
to (determinando, ademas, qué constituye “alimento”
para el organismo en cuestion). Es claro que esta
aproximacion involucra profundizar los conocimien-
tos de historia natural a priori.

En este trabajo, entonces, se estudiara la seleccion
de sitios de alimentacién a través de la comparacién
del uso observado versus el esperado si no hubiera
seleccion (o uso aleatorio), intentando tener en cuen-
ta los aspectos discutidos arriba. El enfoque invita a
definir, antes de planear y efectuar la comparacion, los
mecanismos implicados en el proceso de seleccién a
partir del conocimiento del sistema bajo estudio; ese
conocimiento es el que permite elegir las variables y
escalas mas apropiadas para el objetivo planteado.

UN GLOSARIO BREVE: HABITAT, USO, SELECCION,
PREFERENCIA, ESCALA Y NIVEL

El concepto de “habitat” es intrinsecamente com-
plicado. El término alude a un lugar donde vive el or-
ganismo que es el foco de interés, aunque también se
ha usado para designar areas sin referencia a un orga-
nismo en particular. El diccionario (RAE 2001) dice
que es un “lugar de condiciones apropiadas para que
viva un organismo, especie o comunidad animal o ve-
getal”. Un “habitat adecuado” serfa solo una redun-
dancia, y “habitat inadecuado”, una contradiccién (Hall
& al. 1997). El uso del término en la bibliografia cien-
tifica es bastante vago y variable, cuando no contra-
dictotio o incorrecto (Block & Brennan 1993, Hall &
al. 1997, Corsi & al. 2000, Jones 2001, Morrison & Hall
2002, Dennis & al. 2003), incluso dentro de algunos
de los trabajos donde se revisa el uso del término. No
esta claro si su descripcion involucra (o deberia invo-
lucrar) a todas las condiciones y recursos de un lugar
o solo a aquellas que se sabe que lo hacen apropiado
para la subsistencia del organismo focal. O si el habitat
serfa el espacio con las condiciones necesarias o ade-
cuadas para que el organismo cumpla con todas sus
actividades vitales, si serfa aquel espacio donde puede
satisfacer alguna de sus actividades vitales (pero no
necesariamente todas), o si serfa aquel donde puede
cumplir todas sus actividades vitales durante algin
periodo de tiempo determinado. Por ejemplo, Krebs
(2001), que considera que el habitat esta en trelacién
con el nivel de especie, aclara que el lugar puede ser
apto permanente o temporalmente. A partir de algu-
nas definiciones no resulta obvio si un lugar con con-
diciones apropiadas pero actualmente no habitado por
el organismo focal, o no disponible temporal o per-
manentemente, es parte de su habitat, o si eso depen-
de de la escala temporal (e.g., “hdbitat no usado en
invierno” vs. “habitat no usado hace cinco afios” vs.
“habitat nunca usado todavia”). Incluso no parece es-
tar claro si considera solo a las caracteristicas abidticas
o incluye también a las bidticas, que claramente influ-
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yen sobre la aptitud de un sitio (Mitchell 2005), o si
debe basarse solo o fundamentalmente en la distribu-
cién de los recursos (Dennis & al. 2003). O si se trata
de una porcién de terreno (representable en coorde-
nadas cartesianas) o de un espacio abstracto (definido
por ciertas variables ambientales) (Corsi & al. 2000).
Segun la definicién que se use de cada uno de ellos,
resulta dificil delimitar o distinguir los conceptos de
habitat y de nicho (Whittaker & al. 1973, Hurlbert
1981, O’Neil & Carey 1986, Dennis & al. 2003, Mitchell
2005). Para el caso de las aves, por ejemplo, un punto
relevante es si “habitat” incluye o no a la descripcién
de la vegetacién (cuando el organismo en foco es un
animal) y de qué manera (con qué intencion) se la des-
cribe. La vegetacién suele incluirse como una descrip-
cién relevante por sus propiedades fisicas (soporte,
estructura) o como un subrogante de los recursos alli
disponibles (alguien podria decir que considerar solo
las caracteristicas fisicas ya es un subrogante suficien-
te tanto de la vegetacién como de los recursos). Por
ultimo, “habitat” suele tener, al menos para los que
estudian aves, una connotacion de una cierta escala
espacial, probablemente por la asociacién entre “tipo
de habitat” y “tipo de vegetacién” (asociaciones o co-
munidades vegetales; Hall & al. 1997) y la idea de la
relacion estrecha entre las aves y la vegetacion. Esta
asociacién incorrecta con una clerta escala en particular
ocurre de manera similar con el término “paisaje”
(Kotliar & Wiens 1990, Allen 1998). “Macrohébitat”
y “microhabitat”, aunque relativos uno al otro, tam-
bién suelen tener una connotacién de escala o de ni-
vel de seleccion (Morris 1987, Block & Brennan 1993,
Krausman 1999).

En esta tesis, y dado que el de “hébitat” es un “grupo
de conceptos” mas que un concepto en si (Morrison
& Hall 2002), se utilizara el término “sitio”, menos
ambicioso, para referirse a un lugar en el espacio y
“tipo de sitios” para referirse a un conjunto de ellos
que comparten una o algunas caracteristicas. Esas de-
nominaciones exigen hacer inmediatamente explicitas
las caracteristicas y la escala a las que se quiere hacer
referencia. Los tamafios relativos de sitios descriptos
a distintas escalas se mencionarian usando prefijos
como “micro” y “meso” (e.g, ver el uso de wicroplot,
mesoplot y macroplot en Sedgwick & Knopf 1992). Su
uso, su aptitud y la relacién entre la descripcidn pro-
puesta y las causas de su seleccion son todos claramen-
te hipotéticos (en particular son las hipdtesis mas
importantes a poner a prueba en esta tesis). Para refe-
rirse a abstracciones a partir de esos sitios, se mencio-
nard directamente qué recursos o condiciones se estan
implicando. El término “habitat” sélo se empleara en
referencia a trabajos ajenos en donde se lo ha usado
y/o donde no es pertinente interpretar a qué defini-
cién particular se hizo referencia.

«

Algo similar ocurre con los términos “uso” (de
habitat, de recursos, del espacio), “selecciéon” y “pre-
ferencia” (Thomas & Taylor 1990, Block & Brennan
1993, Jones 2001). En la mayoria de los casos esta cla-

ra la diferencia entre el proceso de elegir un area y el
patrén espacial o temporal que resulta de ese proce-
so. Sin embargo, los términos se usan de manera con-
fusa. “Seleccién” suele emplearse para referirse al
proceso y no al patrén, al que se denomina “uso” (Hall
& al. 1997), aunque no esta claro si esa definicién in-
tegra inexorablemente su relevancia evolutiva (e.g.,
Clark & Shutler 1999, Jones 2001). “Uso” también
puede hacer referencia a “la manera” en que un indi-
viduo o especie usa el habitat (Jones 2001), y enton-
ces serfan los “patrones de uso” aquellos accesibles por
comparacién entre sitios con presencia y sitios con
ausencia o disponibles. “Uso selectivo” setfa aquel
patrén que refleja un proceso de seleccién (Johnson
1980). Por c6mo se lo ha utilizado en la bibliografia,
“uso” serfa mas bien descriptivo de una situacion pat-
ticular, mientras que “selecciéon” serfa bastante mas
ambicioso, tratando de entender el proceso en térmi-
nos de mecanismos, a distintas escalas, en su contex-
to evolutivo (e.g., Bergin 1992). Por su parte, el término
“preferencia” se usa para referirse al patrén de uso
desproporcionado (en exceso) respecto a la disponi-
bilidad (Hall & al. 1997, Krausman 1999) o bien como
un sinénimo de “seleccién” (Block & Brennan 1993).
También se ha propuesto que se restrinja para hacer
referencia al uso desproporcionado de un recurso pero
solo ante ofertas o disponibilidades equivalentes (Johnson
1980), ya que usualmente el uso y la selectividad de un
item o recurso dependen del nimero y abundancia de
las alternativas (e.g, seleccién dependiente de la fre-
cuencia: Allen 1988, Church & al. 1997, Allen & al.
1998, Weale & al. 2000; preferencia dependiente del
contexto: Bateson 2002, Shafir & al. 2002). Este ulti-
mo uso de “preferencia” quedaria restringido mayor-
mente a situaciones experimentales en las cuales se
pueda controlar la oferta de recursos, ya que es muy
dificil asegurar disponibilidades equivalentes a campo.
Morrison & Hall (2002) usan “preferencia” con sen-
tidos diferentes segun se trate de preferencia de hdbitat
(como uso desproporcionado respecto a la disponibi-
lidad) o de preferencia de recursos (la chance de que
sea usado al ofrecerse en disponibilidades equivalen-
tes respecto a otro/s).

En esta tesis se utilizard el término “seleccién” como
aquel proceso de decisiones comportamentales que
resultan en un cierto “uso”, del cual se observa un
patron. Si ese patron difiere de lo que se define como
disponibilidad, entonces se trata de un “patrén selec-
tivo” o de “uso selectivo”. Si ese patron selectivo im-
plica un mayor uso que lo se espera en funcién de la
medida de disponibilidad, entonces se hablara de “pre-
ferencia”, o de que los organismos “prefieren”; de lo
contrario, de “evitaciéon” o de que los organismos “evi-
tan” (aunque, como ya se explicd, la evidencia es la
relacién entre los patrones, a partir de lo cual se hipote-
tiza acerca del proceso).

Por dltimo, en este trabajo se mantendra una dife-
rencia entre el uso de “escala” y “nivel” (ver Kotliar
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& Wiens 1990, O’Neill & King 1998, Morrison & Hall
2002). “Escala” se referira a la resolucién y el tamafio
(dimensiones fisicas) de la medicién o de la descrip-
cién de los patrones, mientras que “nivel” se utilizara
cuando se haga referencia a un estrato o “escalén”
dentro de una organizacion jerarquica (hipotética) del
proceso de seleccion®. A su vez, se utilizarin “grano”
y “extension” para referirse a los componentes de la
escala de observacién: el primero es la minima unidad
espacial o temporal que se considera homogénea (co-
mo un pixel en las imagenes digitales), y el segundo es
el area, periodo de tiempo o conjunto de observacio-
nes que se estan teniendo en cuenta. Por ejemplo, si
se toman medidas de cobertura de la vegetacién en 100
parcelas de 1 m de lado dispuestas en un campo de
10 ha, el grano esta determinado por el tamafio de las
parcelas, y la extension, por el campo. Es esperable que
los patrones detectados sean dependientes de (ambos
componentes de) la escala, y que la variabilidad entre
esos patrones nos brinde evidencia de qué escalas es-
tan asociadas con un determinado nivel de seleccién
del ambiente. Por ejemplo, si se observan patrones si-
milares de los organismos a la heterogeneidad espacial
asociada con granos de 0.25 m? 0.5m? y 1 m* (que
involucran un mismo parametro observado y un mis-
mo tipo de respuesta, e.g., el uso de aquellos parches
con mas semillas), entonces se puede proponer la exis-
tencia de un nivel de seleccién (en el cual la densidad
de semillas es relevante). Este uso de nivel, en el con-
texto de la seleccién del espacio, es similar a lo que se
ha denominado “dominio” de las escalas (Wiens 1989),
es decir una hipétesis sobre el rango de escalas en las
cuales un mismo proceso (o una parte de un proceso
complejo) es relevante y/o produce un mismo patrén.
El mismo nivel de seleccién (involucrando un mismo
tipo de proceso, e.g., la seleccién de sitios de alimen-
tacion en funcién de la abundancia de alimento) pro-
bablemente estara asociado con otras escalas al cambiar
de organismo (Allen 1998).

EI. AREA DE ESTUDIO

Este trabajo se llev6 a cabo en la Reserva del Hom-
bre y de la Biosfera de Nacufian (34°03’S, 67°54°0),
ubicada en la porcidn central del desierto del Monte
(Cabrera & Willink 1980), en la provincia de Mendoza,
Argentina (FiGura 1.1). Lopez de Casenave (2001)
describe con mucho detalle las caracteristicas fisicas,
geomortfologicas, climaticas, biogeograficas, historicas
y de la vegetacion del desierto del Monte y de la Re-
serva de Nacufan. Aquf solo se mencionaran breve-
mente aquellos aspectos que resultan mas relevantes
para este trabajo.

* Nétese que este uso del término “nivel” lo asocia a una jetar-
quia, pero no exclusivamente a la de organizacion de los
sistemas naturales (e.g., nivel individual, poblacional,
comunitatio); estd probablemente mas relacionado con lo
que Allen (1998) llama “nivel de observacion”.

La Reserva de Nacufidn, ubicada en el centro—este
de la provincia de Mendoza, tiene una superficie de
12800 ha y esta mayormente libre de pastoreo por ga-
nado y otras actividades humanas significativas desde
principios de la década de 1970. La mayor parte de la
reserva es una llanura suavemente ondulada, con una
altura promedio de 540 m sobre el nivel del mar, de
suelos limo-arenosos pobres en materia organica y sin
cursos de agua permanentes. El clima es arido—semi-
arido de estacionalidad marcada, con veranos célidos
y relativamente lluviosos (el 78% de las precipitacio-
nes ocurren en primavera-verano) e inviernos frios y
secos. La temperatura promedio anual es de 15.6 °C,
con registros de maxima absoluta de 42.5 °C y minima
absoluta de -13 °C. La oscilacién diaria de la tempera-
tura es muy grande (promedio 16.2 °C), con importan-
tes diferencias de temperatura del suelo entre sitios
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FiGura 1.1. Area de estudio dentro del algarrobal de la Reset-
va de la Biosfera de Nacufian (Mendoza, Argentina). En el
recuadro se muestra la posicién de Nacufian (circulo blanco
sefialado con “N”) dentro del desierto del Monte (en negro,
definido con los criterios presentados por Lopez de Casenave
2001). En la figura principal se muestran: en gris claro, el area
aproximada donde se buscaron aves alimentandose (CApiTU-
L0 2) y donde se colocaron los aviarios de campo (EXPERIMEN-
TO 1, CAPITULO 4); en gtis oscuro, el 4rea usada para determi-
nar la disponibilidad de micro y mesositios (CAPITULO 2), con
las cruces sefialando la ubicacién aproximada de los micro y
mesositios ubicados al azar; los cuadrados sefialados como “F”,
“Py “V7, las grillas usadas para los experimentos de oferta de
semillas del CAPfTULO 3. También se presentan los principales
caminos y picadas periféricos, y la ubicacion de la estacion
biolégica.
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expuestos y a la sombra de la vegetacién (Lopez de
Casenave & Milesi, datos no publicados). El prome-
dio de precipitaciones anuales registrado en la reserva
es de 333.6 mm, aunque varfa mucho y erraticamente
entre afios (192.6-532.8 mm). El periodo durante el
cual se realiz6 el trabajo de campo de esta tesis pre-
sent6 valores de precipitacién anual supetiores al pro-
medio histérico. Las lluvias en el verano son cortas e
intensas (frecuentemente asociadas con tormentas
eléctricas y granizo), mientras que en el invierno son
suaves y de mayor duracién. El balance hidrico es de-
ficitario a lo largo de todo el afio.

El tipo de ambiente predominante en la reserva es
el algarrobal (F1GURA 1.2), un bosque abierto de alga-
rrobos (Prosopis flexnosa) de hasta unos 10 m de altura
(altura [promedio £ EE]: 3.73£0.41 m, diametro del
follaje: 5.22+0.60 m, #» = 24; Mezquida, datos no pu-

Ficura 1.2. Vista del algarrobal de Nacufidn, con varios de los
elementos caractetisticos de su vegetacién. Al fondo, un alga-
rrobo (Prosopis flexuosa), la Gnica especie que excede frecuente-
mente los 4 m de altura. Mas adelante, dos arbustos: zampa
(Atriplex: lampa), a la izquierda, y jatilla (Larrea divaricata), a la
derecha; esta dltima es la especie de mayor cobertura de este
ambiente. En primer plano, un ejemplar joven de chafar
(Geoffroea decorticans) rodeado de un subarbusto (Lycum sp.).
También pueden verse algunas gramineas, creciendo tanto junto
a la vegetacion lefiosa como aisladas, y una importante supet-
ficie de suelo descubierto.

blicados) dispersos en una matriz de arbustos altos. El
principal arbusto es la jarilla Larrea divaricata, con fo-
llaje abierto y ramas casi verticales y algo graciles, que
puede alcanzar los 3 m de altura (altura: 2.05%0.05 m,
didmetro del follaje: 2.38 £ 0.07 m, » = 166; Mezquida,
datos no publicados). Otras plantas leflosas frecuen-
tes son el chafiar (Geoffroea decorticans), un arbol delga-
do que alcanza los 3 m de altura en el 4rea de estudio
(altura: 2.0£0.1 m, didmetro del follaje: 1.2+0.1 m,
7 = 122; Mezquida 2004), y varios arbustos que fre-
cuentemente superan el metro de altura: atamisque
(Capparis atamisquea), piquillin (Condalia microphylla) y
zampa (Atriplex: lampa). También hay algunos arbustos
bajos (“subarbustos”), usualmente de menos de 1 m
de altura (Lycium spp., Verbena aspera 'y Acantholippia
seriphioides). La cobertura de gramineas es importante
y en su gran mayorfa se trata de plantas perennes,
cespitosas y de metabolismo C4 (Pappophorum spp.,
Trichloris sp., Setaria sp., Digitaria sp., Sporobolus sp.,
Aristida spp.). Las dicotiledéneas herbaceas, anuales o
bienales (e.g., Chenopodium papulosum, Phacelia artemisi-
oides, Sphaeralcea miniata, Parthenium hysterophorus, Glandu-
laria mendocina, Lappula redowskii, Plantago patagonica,
Descurainia sp., Conyza spp.), presentan una cobertura
muy variable entre estaciones, afios y zonas, pero usual-
mente es menor que la de las gramineas (Marone
1990). La nomenclatura sigue a Roig (1981), que tam-
bién se utiliz6 para identificar a la mayoria de las
plantas. Una descripcion de las caracteristicas y hete-
rogeneidad de la vegetacién en el algarrobal forma
parte de los resultados de esta tesis, que se presenta-
ran oportunamente (CAPITULOS 2 y 3).

Otro ambiente de superficie considerable en la re-
serva es el “jarillal”, dominado por la jarilla Larrea
cuneifolia, que ocupa franjas intercaladas en el algarro-
bal. La principal diferencia de la vegetacién con el
algarrobal, ademas de la especie dominante de jarilla,
es la reducida frecuencia de otros arbustos y arboles
(e.g., Prosopis flexcuosa tiene una densidad muy baja, con
arboles aislados). Esto lo hace un ambiente mas ho-
mogéneo, con heterogeneidad espacial horizontal y
estratificacién vertical menores que el algarrobal.

EL SISTEMA DE ESTUDIO:
LAS SEMILLAS Y LOS GRANIVOROS

Las semillas

Dentro del algarrobal las semillas estan distribuidas
en forma heterogénea, espacial y temporalmente, con
importantes diferencias taxonémicas. Las variaciones
espacio-temporales de la distribucién de las semillas en
este mismo lugar han sido analizadas en detalle recien-
temente (Marone & Horno 1997, Marone & al. 1998,
Marone & al. 2004). Los dos tipos de variacién (tem-
poral y espacial) no son independientes entre si, espe-
cialmente para el caso de las semillas de gramineas,
pero los patrones de abundancia y composicion del
banco de semillas del suelo son bastante predecibles
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en funcién de la estructura de la vegetacién y del tipo
de cobertura del suelo.

La variaciéon temporal en la disponibilidad de semi-
llas difiere ligeramente entre afios, pero el patron ge-
neral es que la produccién de semillas comienza en la
primavera. La abundancia de semillas sobre las plantas
herbaceas (las aves se alimentan fundamentalmente de
semillas de herbdceas; Lopez de Casenave 2001), o “se-
millas en pie”, es mayor desde comienzos de la prima-
vera hasta verano para las hierbas dicotiledéneas, y
desde la primavera hasta otofio para las gramineas
(Marone & al. 1998). La dispersién primaria, por lo
tanto, comienza en primavera y a principios de vera-
no, respectivamente, y hacia principios de invierno ya
practicamente ha finalizado. En general, entonces, la
acumulacién maxima de semillas en el banco del suelo
se produce en el invierno, y el minimo es a principios
de verano (Marone & Horno 1997, Marone & al.
2004).

El patron espacial responde, en sus generalidades, a
lo habitualmente observado en otros sistemas desér-
ticos: la mayor cantidad de semillas se acumula bajo la
cobertura lefiosa y en las irregularidades o huecos del
suelo expuesto (Nelson & Chew 1977, Reichman 1984,
Price & Reichman 1987, Kemp 1989, Chambers &
MacMahon 1994, Guo & al. 1998). Pero ese patron,
al menos en Nacufian, tiene un componente taxonoémi-
co adicional (gramineas vs. dicotiledéneas herbaceas)
que no ha sido reportado aun para otros desiertos
(Marone & al. 2004), y que se sintetiza en la FiGura 1.3.
La mayor parte (70%) de las semillas de gramineas caen
al suelo en los sitios expuestos, sin cobertura lefiosa
(Marone & al. 1998). Dentro de esos sitios, las semi-
llas de gramineas medianas y grandes (las preferidas
por las aves granivoras; Cueto & al. 2001, en prensa)
suelen entrar al banco de semillas por los micrositios
con cobertura de gramineas, pero Sporobolus cryptandrus,
con semillas muy pequefias, lo hace mayormente por
los micrositios sin ninguna cobertura vegetal (Marone,
datos no publicados). Por lo tanto, si bien el numero
de semillas que cae en uno y otro micrositio es simi-
lar, el ingreso de la mayor parte de la biomasa de semi-
llas de gramineas esta asociado a los micrositios con
cobertura de gramineas, de acuerdo con la tipica rela-
ci6n de la dispersion de semillas con la distancia desde
la planta parental (Chambers & MacMahon 1994,
Nathan & Muller-Landau 2000). Ese patrén de entrada
de semillas al suelo (o banco de semillas “potencial”)
no se mantiene asi en el tiempo (en el banco de semi-
llas “realizado”) ya que existe una disminucién mas
acentuada de la abundancia de semillas de gramineas
en los microhabitats expuestos que en aquellos prote-
gidos por el dosel de arboles y arbustos (Marone &
Horno 1997, Marone & al. 1998a, 1998b, 2004). Esto
puede explicarse solo parcialmente a partir de la redis-
tribucién por viento y agua, ya que la cantidad de se-
millas disminuye a la escala de todo el algarrobal asi
como en las depresiones donde se acumulan y de las
cuales no suelen ser desplazadas por esos agentes fisi-

cos (Marone & al. 2004). La mayor parte de las semi-
llas de hierbas dicotiledéneas, por el contrario, ingre-
sa al banco del suelo por los micrositios con cobertura
de arboles y arbustos y permanece relativamente es-
table a lo largo del afio, siendo siempre mucho mas
abundantes bajo el dosel, asociadas a la presencia de
mantillo (Marone & al. 2004). En esos micrositios se
observa la mayor proporcién de germinacién y supet-
vivencia de las hierbas dicotiledéneas (Marone & al.
2000a). En general, entonces, parece haber una corre-
lacién entre los patrones de distribucién entre sitios
bajo y alejados de los arboles de plantas adultas y de
semillas en el suelo para varias especies de hierbas y
gramineas, aunque no esta claro en qué grado cada uno
de ellos determina al otro (Marone & al. 2004).

Los granivoros

En esta tesis se estudian los patrones de seleccion
de sitios de alimentacién de las seis principales espe-
cies de aves granfvoras de Nacufian (FIGURA 1.4): los
emberizidos Zonotrichia capensis, Saltatricula multicolor,
Poospiza ornata, Poospiza torquata, Dinca dinca 'y Phrygilus
carbonarins (Marone 1992b, Marone & al. 1997, Lopez
de Casenave 2001). Se trata de especies de pajaros pe-
queflos, de 13-25 g, y todas forman parte del nicleo
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FiGura 1.3. Esquema simplificado de la abundancia de semi-
llas en el algarrobal de Nacufian a lo largo de las estaciones del
afio en funcién del tipo de semilla (Dico: hierbas dicotiled6-
neas; Gram: gramineas), de su posicion vertical (en pie: antes
de la dispersion; en suelo: después de la dispersién) y de su
posicion horizontal (negro: micrositios con cobertura lefiosa,
en particular bajo arboles; blanco: micrositios expuestos o sin
cobertura lefiosa, en particular aquellos desprovistos de vege-
tacion). El alto de las barras esta en relacién con la abundancia
relativa de semillas para cada grupo taxonémico por separado,
representada en cuatro categotfas: maxima, media, baja y muy
baja (sin barra). Para lograr un esquema simplificado se han
obviado una serie de detalles no despreciables como la variabi-
lidad entre afios y entre especies de cada grupo; para mas deta-
lles, ver el texto y los trabajos originales allf citados.
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FIGURA 1.4. Las seis principales especies de aves granivoras de Nacufian. De izquierda a derecha, artiba: Zonotrichia capensis
(Chingolo, alimentandose en el mantillo), Sa/atricula multicolor (Pepitero Chico, buscando semillas en el suelo) y Phrygilus carbonarins
(Yal Carbonero, macho con plumaje invernal); abajo: Dinca dinca (Diuca Comin), Poospiza ornata (Monterita Canela, solo presente
en la época estival) y Poospiza torquata (Monterita de Collar, granfvora predispersiva durante la época invernal).

estable del ensamble de aves de Nacufan (Lopez de
Casenave 2001). Hay otras aves en la reserva que pue-
den consumir semillas, pero son accidentales u ocasio-
nales, su abundancia es extremadamente baja dentro
del algarrobal, no se alimentan alli y/o estin restringi-
das a los alrededores de las construcciones humanas
(Marone 1992a, 1992b, Marone & al. 1997, Lopez de
Casenave 2001): Columba maculosa, Zenaida anricnlata,
Columbina picni, Passer domesticus, Sporophila caernlescens,
Catamenia analis, Sicalis flaveola, Phrygilus gayi, Lophospingus
pusillus, Carduelis magellanica, Molothrus bonariensis y

Molothrus badius.

La importancia relativa de las especies de aves gra-
nfvoras como consumidores de semillas en Nacufidn
es variable a lo largo del afio, debido tanto a cambios
en sus abundancias como en sus dietas (Marone 1992a,
1992b, Marone & al. 1997, Lopez de Casenave 2001).
Poospiza ornata es una especie migrante que nidifica en
la reserva y esta presente entre primavera y principios
de otofio. Povspiza torguata esta presente todo el afio
pero cambia su dieta granivora durante la época estival,
cuando pasa a comer artrépodos en el follaje de alga-
rrobos y jarillas. Phrygilus carbonarius tiene una abundan-
cia muy variable entre afios, aunque suele ser mas
abundante en invierno. Tres de las subespecies de
Zonotrichia capensis han sido descriptas para Nacufian (Z.
¢. australis, Z. c. chloris y Z. ¢. hypolenca); la primera de ellas
es migrante y esta presente en la reserva en otofio e
invierno, aumentando notablemente la abundancia de
la especie. Saltatricula multicolor es mas estable tempo-
ralmente, aunque algo mas abundante durante la épo-

ca estival. Lo mismo sucede con Diuca dinca, aunque
esta especie podria poseer poblaciones con distinto
grado de movilidad, como ocurtre con Z. capensis. En
términos generales, y si bien la evidencia es indirecta,
parece que la mayoria de estas especies constituyen
poblaciones abiertas, en el sentido de que reciben in-
dividuos estacionalmente. Se ha encontrado que la
abundancia de aves granifvoras varfa entre ambientes
con diferente estructura de la vegetacion (algarrobal
vs. jarillal) durante la estacién reproductiva, pero no
durante el invierno, lo que ha sido adjudicado a la
mayor disponibilidad de sustratos de nidificacién en
el algarrobal en relacién al jarillal, dado que la dispo-
nibilidad de semillas es similar (Marone & al. 1997).
Varias de las especies incorporan artropodos y frutos
en sus dietas en diferentes proporciones, especialmente
en primavera-verano, aunque siempre su incidencia es
baja (Lopez de Casenave 2001).

En el area también hay otros organismos granivoros.
Durante primavera y verano las hormigas son las que
remueven la mayor cantidad de semillas cuando éstas
son ofrecidas experimentalmente en el algarrobal
(Lopez de Casenave & al. 1998). Si bien varias espe-
cies de hormigas oportunistas provocan parte de esa
remocioén, algunas son granivoras especialistas. En
particular, las especies del género Pogonomyrmex tienen
una dieta casi absolutamente basada en semillas de
gramineas (Pirk & al. 2004, Pirk & Lopez de Casenave
en prensa), las que también son preferidas frente a
otras semillas en experimentos de oferta (Pirk & Lopez
de Casenave, datos no publicados). El efecto espacial
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de la remocién de semillas por las hormigas granivoras
ha sido comprobado en algunas especies norteameri-
canas, las cuales poseen colonias bastante mas nume-
rosas. Recientemente se han iniciado estudios locales
sobre la disposicién de colonias, el uso del espacio y
el efecto de las hormigas granivoras sobre el banco de
semillas. El otro taxén granivoro presente es el de los
roedores, los cuales son capaces de remover semillas
comerciales ofrecidas experimentalmente, en especial
durante otofio e invierno (Lopez de Casenave & al.
1998, Giannoni & al. 2001, Sasst & al. 2004). No obs-
tante, su dieta setia mas bien omnivora, con cierta ten-
dencia a la granivoria en algunas especies (Campos &
al. 2001, pero ver Marone & al. 2000b y Giannoni &
al. 2005), y usualmente orientada a semillas grandes
(Taraborelli & al. 2003, Sassi & al. 2004), de un tama-
flo que en, este ambiente, solo alcanzan las de algunos
arbustos y arboles.

Las aves granivoras, la estructura
de la vegetacion y las semillas

La busqueda de una relacién entre los organismos y
la vegetacion suele ser el punto de partida de los traba-
jos de uso del habitat por aves (veanse, por ejemplo,
los diferentes capitulos en Cody 1985b y en Verner &
al. 1986). Desafortunadamente, muchas veces son tam-
bién el fin dltimo. Esta aproximacién, en parte indu-
cida por nuestra propia percepcion de la fisonomia de
la vegetacién como componente ineludible de la hete-
rogeneidad espacial, ha tenido una enorme influencia
en el desarrollo de la ecologia y de la etologfa. La con-
sideracién de la estructura de la vegetacién como el
factor directo o subrogado del uso del espacio es om-
nipresente en estudios de campo y modelos de selec-
ciéon de hébitat (e.g.,, Willson 1974, Pulliam & Mills
1977, Short & Williamson 1986, Knopf & al. 1990,
Martin 1998), y se emplea también como herramienta
en el ambito aplicado para evaluar o predecir la cali-
dad de un sitio como habitat para las aves o para usar
a una variable como indicadora de la otra (e.g., los
modelos de indices de aptitud del habitat en Verner &
al. 1986, Saab 1999; ver Milesi & al. 2002). Dentro de
una cierta area la vegetacion normalmente no se en-
cuentra dispuesta en forma homogénea a alguna es-
cala, y dado que las aves mantienen una relacién mas
o menos estrecha con la vegetacion (e.g., alimento, ni-
dificacién, percha, refugio) se espera que haya un uso
no azaroso del espacio por las aves (a esa escala). La
asociacion de las aves con la estructura o disposicién
de la vegetacién o con ciertas especies de plantas es
un resultado habitual, a varias escalas (distribucién re-
gional o entre ambientes: e.g.,, Knopf & al. 1990,
Marone & al. 1997, Cueto & Lopez de Casenave 1999,
2000, Gutzwiller & Barrow 2002; entre parches de ni-
dificacién o alimentacién: e.g., Pulliam & Mills 1977,
Schluter 1988, McCallum & Gelbach 1988, Sedgwick
& Knopf 1992, Braden & al. 1997, Rotenberry &
Wiens 1998, Beck & George 2000, Cueto & Lopez de

Casenave 2002, Mezquida 2004). A veces se considera
que la vegetaciéon puede ser la variable elegida per se
(e.g., soporte para nido, técnica de alimentacién), pero
usualmente se la interpreta como una clave cuya im-
portancia radica en la correlacién con otras variables
que sf son las importantes como causas ultimas, como
la disponibilidad de alimento (e.g,, Blenden & al. 1986,
Brush & Stiles 1986, Hutto 1990, Keane & Mortison
1999) o el riesgo de predacién (e.g., Pulliam & Mills
1977, Mezquida 2004). Otra posibilidad es que simple-
mente sea un correlato espurio que nos permite iden-
tificar ciertas asociaciones que, sin embargo, no juegan
ningin rol como causa proxima del comportamiento
de seleccién de las aves (e.g., cuando el ave se estd
guiando por la medicién directa del recurso).

Como ya se menciond, es conveniente encarar un
estudio sobre la seleccién del ambiente o de sus recut-
SOS POr un organismo con una cierta hipétesis sobre
los factores causales y conociendo sus patrones de
heterogeneidad. En el algarrobal de Nacunan, la es-
tructura de la vegetacion estd asociada a una compleja
distribucién espacio-temporal de las semillas, pero en
términos generales los sitios con cobertura lefiosa tie-
nen mayor cantidad de semillas disponibles en el suelo
(Ficura 1.3). El estudio del uso del espacio por las aves
a escala de micrositio permitirfa no solo establecer la
relacion aves—estructura sino también interpretarla en
funcién de la abundancia y variabilidad del alimento.
Las aves pueden estar usando el espacio en funcién de
la disponibilidad de su alimento (i.e., un efecto espa-
cial “desde abajo”), pueden estar causando la hetero-
geneidad detectada en la abundancia de semillas (i.e.,
un efecto espacial “desde arriba”) o bien pueden es-
tar usando el espacio en respuesta a otros factores,
opciones que no son mutuamente excluyentes.

Las claves asociadas a los micrositios con diferen-
cias en la cantidad y calidad de semillas son suficien-
temente notables como para suponer que las aves
podrian usarlas para guiar su busqueda de alimento
(como se encontrd que hacen los mamiferos: Schmidt
& Brown 1996, WallisdeVries & al. 1999). Podria es-
perarse, entonces, que las aves granfvoras tengan una
respuesta mas o menos estereotipada por la cual usan
preferente o exclusivamente los sitios con cobertura
lefiosa de arboles y arbustos. Aunque esta prediccién
parece intuitiva, el razonamiento completo para esperar
estos patrones es algo mas complicado, pues puede
involucrar distintos niveles (e.g., causas tltimas y proxi-
mas, adaptacion evolutiva y ajuste comportamental, ver
arriba) y supuestos accesorios de distinta plausibilidad.
Una version sencilla del razonamiento que sostiene esa
prediccién bajo un supuesto adaptativo podria ser que
aquellos individuos que buscan semillas en los sitios
donde mas hay (o son de mejor calidad) tienen una
ventaja en términos de éxito reproductivo frente a los
que busquen al azar, ya que podran asignar mayor can-
tidad de energia a la reproduccion y/o mejorat su su-
pervivencia. Si el patréon de mayor disponibilidad de
semillas en asociacion con cierta clave ambiental (como
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la cobertura de plantas lefiosas) fuera “confiable”, los
individuos que dirijan su busqueda hacia esos sitios ob-
tendran esa ventaja reproductiva y, si esa caracteristi-
ca de busqueda tiene un componente heredable, se
espera que el comportamiento se fije en la poblacién
dado cierto tiempo. Suponiendo que esa asociacioén
también se mantuvo de la misma manera en el pasa-
do, este proceso producitia un patrén de uso del es-
pacio sesgado hacia los sitios con la caracteristica que
asegurd a los ancestros una mayor eficiencia en la bus-
queda de alimento. El vinculo entre los comportamien-
tos observados en el presente y su relevancia evolutiva
es claramente un supuesto. Aunque se pueden hacer
especulaciones adaptativas consistentes con la eviden-
cia disponible imaginando las caracteristicas de un an-
tecesor y de las respuestas a las presiones de seleccién
en el pasado (como el razonamiento anterior o, e.g,,
el de Pulliam & Mills 1977), no es posible obtener evi-
dencia directa sobre ese proceso. Ademas, la capaci-
dad de observar un vinculo entre el uso de sitios de
alimentacion a escalas pequefias y su contribucién a la
adecuacion de las aves en el presente (i.e., entre las
causas proximas y la relevancia para las causas ultimas)
es minima, pues ésta integraria infinidad de decisiones
sobre en qué micrositio alimentarse (y, ademas, se espe-
ra que esté afectada por otras decisiones compor-
tamentales, variables y contingencias)’. Evaluar las
respuestas numéricas de las aves granivoras en funcién
a su alimento es usualmente muy complicado (Stephens
& al. 2003); a escalas pequefias, ademds, esa aproxima-
cién encuentra el problema de que el sistema resulta
extremadamente abierto. El modelo planteado a estas
escalas (las relacionadas con lo que Jaenike & Holt
1991 llaman de “actividades diarias de rutina”) es
netamente un modelo comportamental, de “respues-
tas funcionales” de los consumidores a través de su uso
del espacio. Esto responde mds bien a una aproxima-
cién del estudio de las causas proximas (o “el como”,
Krebs 2001) evaluando las respuestas de los organis-
mos a las condiciones tales como pueden ser medidas
en la actualidad. Una alternativa que no involucra di-
rectamente una hipétesis evolutiva sobre el patrén se-
lectivo puede plantearse en términos de mecanismos
comportamentales: un individuo que inicialmente
busca al azar pero que puede aprender cuales son los
sitios mas redituables a través de asociar la explotacién
de un tipo de sitio con una mayor recompensa (e.g,,
asociar la cobertura de lefiosas con una mayor tasa de
encuentro de semillas). En este caso no se habria fija-
do evolutivamente la respuesta positiva a la causa
proxima, sino la capacidad de percibir y aprender las
diferencias entre sitios (en el pasado, los individuos que

tuvieron la capacidad de aprender tuvieron mayor éxito
que los que no la tuvieron). Los modelos de alimenta-
cién 6ptima, en base a estos mismos fundamentos,
predicen que los animales no se alimentaran en aque-
llos parches que sean menos redituables, o bien que
se alimentaran menos tiempo hasta igualar la cantidad
de semillas remanentes en cada sitio. En cualquier caso,
también se espera una asociacién positiva entre el uso
del espacio que los individuos (no #aive) hacen y la dis-
ponibilidad de semillas.

Pero el patrén detectado en la abundancia de semi-
llas también puede ser interpretado como la conse-
cuencia, y no la causa, de la granivorfa por aves. La
mayor parte de la pérdida de semillas del banco del
suelo, al menos de las de gramineas, estarfa dada por
el consumo de los granivoros (Marone & al. 1998b,
2000a, 2000b). Las aves son los mas importantes con-
sumidores de semillas en otofio e invierno (Lopez de
Casenave & al. 1998, Marone & al. 2000b, ver abajo),
con el 75-99% de la dieta granivora (en biomasa y de
las seis especies de aves granivoras mencionadas)
constituida por semillas de gramineas y una hierba
dicotiledonea (Chenopodinm papulosum, especialmente
consumida por Zonotrichia capensis) (Lopez de Casenave
2001). Las semillas de gramineas (especialmente las
medianas y las grandes) son las preferidas en experien-
cias de cafeterfa en laboratorio (Cueto & al. en pren-
sa) y las que mas pérdidas sufren en el banco del suelo
(Marone & al. 1998b, 2000b) °. Si las aves afectan la
composiciéon y distribucion de las semillas, lo que se
observa midiendo el banco del suelo podria ser mas
bien el “residuo” de la accién de los granivoros sobre
la disponibilidad preexistente (Smith & Rotenberry
1990, Russell & Schupp 1998). Por ejemplo, las aves
podrian estar concentrando su busqueda de alimento
en los micrositios sin cobertura leflosa durante la dis-
persion primaria de semillas, debido a que es alli donde
caen al suelo la mayorfa de las semillas de gramineas.
Eso podtia explicar por qué se observa una diferencia
importante en la abundancia de semillas de gramineas
en esos sectores cuando se las mide con trampas de
semillas (una estimacién de la produccién) y directa-
mente en el suelo (Marone & al. 2004). Lo que mues-
tra el estudio del banco (i.e. una abundancia similar de
semillas de gramineas entre sitios cubiertos y expues-
tos) podria no haber resultado de una produccioén si-
milar en ambos sitios sino, en cambio, del consumo
espacialmente sesgado. Ademads de los posibles efec-
tos sobre el patrén espacial, una observacion coherente
con esta explicacion es que los nimeros maximos de
semillas en el banco del suelo se alcanzan avanzado el
invierno, pero la mayor cantidad de semillas cae entre

> La ventaja adaptativa actual de la seleccién del espacio y sus
recursos no es necesaria para haber fijado los comportamien-
tos observados en el presente. Su analisis, por cierto, no siem-
pre corresponde a lo esperado por ese tipo de razonamien-
tos (e.g.,, Misenhelter & Rotenberry 2000, Rytkénen & Krams
2003, Mezquida 2004; ver Marone & al. 2002).

¢ A prop6sito, y dada la preponderancia de la reproduccién
sexual entre las plantas del Monte, un consumo selectivo y
espacialmente heterogéneo cumple con una condicién nece-
saria (pero no suficiente, ver e.g,, Edwards & Crawley 1999)
para que las aves afecten el patron espacial de establecimien-
to de plantas adultas.
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el verano y el otofio (Marone, com. pers.). El consu-
mo de semillas de fines de verano y de otofio por los
granfvoros podria ser lo que “demora” la acumulacién
en el banco. A partir de estas diferencias se ha sugeri-
do que las aves estarfan usando especialmente las se-
millas “nuevas”, es decir aquellas producidas en la
ultima estacién de crecimiento (Price & Joyner 1997,
Marone & al. 1998b).

Finalmente, otros factores también pueden influir
sobre las decisiones que toma un individuo para se-
leccionar un area en la que alimentarse; no es esperable
que un mismo mecanismo explique los patrones a to-
das las escalas (Levin 1992). En los ambientes aridos,
ademas del alimento mismo, los factores principales
serfan la accesibilidad al alimento, el microclima y la
vulnerabilidad ante los predadores (Wiens 1985b,
Repasky & Schluter 1996, Meyer & Valone 1999).
Estos factores suelen estar asociados entre si, con la
abundancia de alimento y con la cobertura de la vege-
tacion (Brown 1989). Por ejemplo, la presencia de man-
tillo esta correlacionada positivamente con la cobertura
vegetal de arboles y arbustos, pudiendo alcanzar va-
rios milimetros de espesor debajo de los algarrobos en
Nacufian. El mantillo, ademés de atrapar semillas
durante la dispersién secundaria, podria dificultar la
busqueda y el acceso a las semillas, afectando asila efi-
ciencia de alimentacién y la disponibilidad (i.e., cuanto
del banco de semillas en ese sitio resulta accesible) para
los granfvoros (Getty & Pulliam 1993, Repasky &
Schluter 1994, Nystrand & Granstrom 1997, Whalen
& Watts 2000, Whittingham & Markland 2002). La
temperatura a nivel del suelo suele ser mucho mayor
en sitios expuestos que bajo el dosel de las plantas en
los ambientes aridos, algo que podria afectar la selec-
cién de micrositios por aves pequefias (Wiens 1985b,
Walsberg 1993, Wolf & Walsberg 1996, Wolf 2000).
Durante el mediodia en verano, cuando esta diferen-
cia es maxima, la temperatura del suelo en las zonas
expuestas es 15-20 °C mayor que en las zonas cubiet-
tas, que tienen una temperatura similar a la del aire
(Lopez de Casenave & Milesi, datos no publicados).
Las aves granivoras podrian restringir su actividad a
zonas bajo cobertura durante gran parte del dfa en
verano (e.g., Wolf & al. 1990), evitando la pérdida de
agua corporal y el aumento de la tasa metabdlica, un
razonamiento que podria explicar los resultados de
experiencias de remocion previas (Lopez de Casenave
& al. 1998). Por dltimo, la percepcién del riesgo de
predacion también parece estar asociada con la cober-
tura vegetal en aves (y roedores), y también puede con-
dicionar la seleccion de los sitios de alimentacion (e.g,,
Schluter 1988, Lima 1990, Watts 1991, Whittingham
& Evans 2004). En este caso, sin embargo, no es sen-
cillo predecir un patrén de seleccion del espacio a par-
tir de la percepcion del riesgo de predacion, ya que éste
incluye las probabilidades de ser atacado, de detectar
un ataque y de escapar una vez detectado el ataque
(Repasky 1996, Lank & Ydenberg 2003), probabilida-
des que no necesariamente actdan siempre en el mis-

mo sentido en relacién con la cobertura (e.g., pueden
diferir entre especies: Pulliam & Mills 1977, Lima 1990,
Fernandez-Juricic & al. 2002, 2004; la cobertura puede
facilitar el escape pero disminuir la deteccion: Lazarus
& Symonds 1992). En definitiva, encontrar un uso no
azaroso del espacio que estuviese determinado por
otros factores que no sean el alimento tendria conse-
cuencias sobre el analisis y la interpretacién de otras
relaciones entre los patrones observados en aves y se-
millas. Por ejemplo, un uso sesgado del espacio a cierta
escala podtia tener influencia sobre la interpretacion
de la selectividad de la dieta de las aves, ya que afectaria
la consideracién de “disponibilidad” (e.g., si para bus-
car alimento s6lo usan micrositios sin cobertura de
arboles, la consideracion del banco de semillas de todo
el algarrobal estaria sobreestimando la disponibilidad
de semillas de hietbas dicotiledéneas).

OBJETIVOS, METODOS Y ESQUEMA DE LA TESIS

Como ya fue mencionado, hay varios procesos o
mecanismos posibles actuando sobre una determinada
decision comportamental, en este caso usar el espacio
para alimentarse (e.g., seleccion natural, constrefli-
mientos fisicos, experiencia previa, abundancia y cali-
dad del alimento, accesibilidad al alimento, condiciones
abibticas, predadores, condicionamientos a otras esca-
las). Los factores que afectan la selecciéon pueden ac-
tuar en forma independiente, en forma sinérgica, o
pueden ser jerarquicos y secuenciales (Cody 1985b).
Los patrones de uso del espacio producidos por esas
interacciones pueden ser complejos, ain en sistemas
supuestamente simples o estables, variando espacial y
temporalmente a diferentes escalas (Karr & Freemark
1983, Wiens & al. 1987). La alta probabilidad de multi-
causalidad complica la capacidad de inferir sobre un
proceso a partir del estudio de los patrones que produ-
ce (Wiens 1989, Vepsalainen & Spence 2000, Marone
2005). Sin embargo, pueden tomarse una serie de es-
trategias para aumentar el grado de confianza en esas
inferencias. Una de ellas es multiplicar las técnicas de
estudio que ataquen la misma pregunta o preguntas
similares, de manera de buscar patrones que robustez-
can la interpretacion a partir de poner a prueba una
hipétesis en varias ocasiones, bajo distintos supuestos
auxiliares (i.e, aumentar la plausibilidad de una hip6te-
sis) (Marone & al. 2000b, Johnson 2002). Esta aproxi-
macién incluye a los resultados previos que puedan
estar relacionados, especialmente a aquellos produci-
dos en el mismo sistema y que provienen de preguntas
similares. Por otro lado, dado que el diseflo experi-
mental restringird indefectiblemente los resultados, es
relevante definir el problema a partir del conocimien-
to de la heterogeneidad de los factores causales hi-
potéticos, para poder derivar predicciones realistas,
acotadas y que tengan un estrecho nexo con el disefio
experimental. Este enfoque ayuda a determinar las
escalas apropiadas en tiempo y espacio en las que
buscar los patrones selectivos, mantiene los analisis
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FiGura 1.5. Estudios de la respuesta de las aves granivoras a la heterogeneidad de su alimento
realizados previamente en Nacufin, en funcién de la escala evaluada y del disefio expetimen-
tal utilizado. El eje vertical esta asociado a la escala de la heterogeneidad espacial del recurso
(semillas como alimento), pero se refiere al grano de cada analisis, y no a su extension (aunque
esta relacionado en la mayoria de los casos). Lopez de Casenave & al. (1998) examinaron la
remocion de semillas en sitios contrastantes pero tras aumentar y homogeneizar la oferta de
semillas (una unica especie de semilla ad /ibitum), por 1o que no se incluy6 en este esquema.

dentro del esquema conceptual deseado y permite ge-
nerar con mayor claridad nuevas predicciones a poner
a prueba.

Este trabajo de tesis parte del conocimiento del pa-
tréon espacio-temporal de la abundancia de semillas
(alimento) para poner a prueba si esta relacionado con
el uso del espacio por las aves granfvoras (consumi-
dores), como se puede esperar en funcion de los ra-
zonamientos ya expuestos. Esa relacién se busca a
varias escalas espaciales y temporales. Todo estudio de
seleccion es, en definitiva, un estudio del comporta-
miento en su sentido mas amplio, y la eleccion del sitio
de alimentacién, un componente del habitat funda-
mental para los individuos durante toda su vida, serfa
uno de los principales factores que determinan el area
utilizada por una poblacién (Morrison & al. 1992). Por
lo tanto, los estudios de alimentacién y del uso del es-
pacio no son cualitativamente distintos, sino solo de
distinto orden (Morrison & al. 1992:36). Las escalas
de este trabajo, en donde se examina la relacion entre
las aves y su alimento a través del uso del espacio, son
intermedias entre aquellas de estudios previos en este
mismo sistema en los cuales se examiné el uso del es-
pacio por las aves a escalas mayores (tipo de vegeta-
cién) y el uso y preferencias de semillas (a escala de
items alimentarios; eje vertical en la FIGURA 1.5). Estas

interrelaciones con resultados previos a otras escalas
brindan elementos adicionales para formular predic-
ciones y para interpretar los resultados. A estas escalas
intermedias, donde se detecté una gran heterogenei-
dad espacio-temporal en la abundancia del alimento y
donde la estructura de la vegetacién podtia estar aso-
ciada mds estrechamente con respuestas compoz-
tamentales individuales, la influencia mutua entre las
semillas y el uso del espacio por las aves no ha sido
previamente evaluada.

Se utilizaran técnicas distintas para comparar el uso
del espacio contra su disponibilidad de diferentes ma-
neras y con preguntas ligeramente diferentes, desde
observaciones a campo hasta experimentos manipu-
lativos. Si bien se suele presuponer un dilema entre el
grado de control y de realismo de un disefio experi-
mental, es posible optimizar los resultados de ese
balance mediante técnicas sucesivas integradas (scaling
o escalamiento mecanismico), lo que permite arribar
a conclusiones mas robustas. Este trabajo también
contribuye con alternativas intermedias entre las en-
sayadas anteriormente en este sistema (observaciones
de campo o control experimental absoluto; eje ho-
rizontal en la FIGURA 1.5). En particular, todas las
aproximaciones estan dirigidas a “cargar de probabi-
lidad” a las distintas alternativas de efectos mutuos
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entre semillas y aves, evaluando también la influencia
de otros factores fisicos y biolégicos potencialmente
relevantes.

La mayorfa de los estudios de caracterizacién del uso
del espacio por los organismos son exploratorios, ya
que se basan en variables que pueden o no incluir las
pertinentes para determinar su ocupacion y tipo de
uso, y terminan generando hipétesis a poner a prueba
a través de manipulaciones experimentales para deter-
minar si los detectados son factores causales o sélo
correlaciones espurias. Este trabajo puede verse como
la confirmacién experimental de propuestas previas (la
que asocia la estructura de la vegetacién con semillas
y propone que las aves deberfan usar desproporcio-
nadamente ciertos micrositios) o como el trabajo
exploratorio generador de hipétesis (una asociacién
uso—vegetacion a partir de la cual reste determinar ex-
perimentalmente si es causal o no, y a qué motivo se
debe especificamente). Si bien podria resultar extrafio
a clerta ortodoxia del disefio experimental, ambos pro-
cedimientos, el de puesta a prueba y el de exploracion,
son simultaneos; de hecho, hay conocimientos de his-
toria natural que solo nos resultan asequibles median-
te la realizacién de experimentos (Polis & al. 1998,
Peckarsky 1998).

Asi, las preguntas a evaluar y discutir a lo largo de
todo este trabajo, en especial en la discusién general
(CapituLO 5), son:

* ¢Usan los pédjaros granivoros el ambiente al azar
(para alimentarse) o no, al evaluarlo mediante la ca-
racterizacion de la vegetacion? ¢Esta respuesta es ho-
mogénea para las especies del gremio? ¢Es variable
estacionalmente?

* Si hay seleccion (uso # disponibilidad) ¢esta relacio-
nada con la heterogeneidad espacio-temporal obser-
vada en la abundancia de las semillas (en el suelo) a

escala de micrositio? ¢Como causa o como efecto
(“desde arriba” vs. “desde abajo”)?

* ;Otros factores pueden explicar (mejor) el uso de
micrositios para alimentacién que la abundancia de
semillas (e.g., accesibilidad del alimento, riesgo de pre-
dacién, termorregulacién, limitaciones morfolégicas,
interacciones sociales o interespecificas)?

* ¢El uso de sitios de alimentacién a la escala de
micrositio esta restringido por (es un subproducto de)
la seleccién a otras escalas (mayores)? Y al revés, ¢pue-
de la seleccion a estas escalas, relativamente pequefas
(1-2500 m?), predecir/explicar la seleccion a escalas
mayores (entre tipos de vegetacion diferentes)?

* ;Cual es la influencia potencial del uso del espacio
por las aves granivoras para las plantas (afectando la
distribucién y abundancia de semillas)?

* ¢El resultado obtenido usando distintas técnicas es
el mismor ¢Son coherentes las explicaciones sugeridas
por distintas aproximaciones (a distintas escalas)? ¢Las
diferencias son informativas o se trata de informacién
redundante?

Durante la primera parte de este trabajo de tesis se
utilizan dos técnicas para detectar los patrones espa-
ciales de consumo de semillas por aves en el algarrobal
de Nacufidn, tanto a nivel gremial como de las espe-
cies mas abundantes. La primera es una técnica obset-
vacional (CapiTUuLO 2), donde se compara la estructura
de la vegetacién entre los sitios usados por los indivi-
duos para alimentarse y los sitios disponibles, a dos
escalas (estrictamente, con dos tamafios de grano pero
con la misma extensién): micrositio (1 m de radio) y
mesositio (10 m de radio). Allf se pone a prueba si el
uso del espacio de las distintas especies y del gremio
en general es azaroso segun la heterogeneidad dada por
la estructura de la vegetacién a cada escala. La segun-
da técnica (CAPiTULO 3) consiste de una setie de expe-
riencias de oferta de semillas en distintos micrositios,
sobre dispositivos dispuestos en grillas. A partir del
registro de la remocién de semillas por parte de las
aves, se pone a prueba si el uso del espacio para ali-
mentarse difiere de lo esperado por azar. El estudio
observacional (Capfruro 2) dirige los esfuerzos de
muestreo a las areas que los animales efectivamente
usan, mientras que el experimental (CAPITULO 3) toma
ciertas parcelas de estudio a priori, tratando de abarcar
la heterogeneidad de este ambiente (especificamente
a escala de micrositio) de manera de poder extender
los resultados a todo el algarrobal. Las preguntas plan-
teadas con cada cada técnica son ligeramente diferen-
tes, lo que se explicara oportunamente.

La capacidad de extrapolaciéon de las conclusiones
obtenidas a partir de esas aproximaciones (i.e., su
“dominio de generalidad”) esta definido por la escala
(espacial) de micro y mesositio, la escala (temporal)
estacional o anual, y la escala (organismica) de pobla-
ci6én (protocolo observacional) y de gremio (protoco-
lo experimental). Esos patrones sirven para intentar
entender la integracion o el producto de las decisio-
nes de los individuos bajo las condiciones y escalas en
que se midieron. Pero los patrones encontrados con
las técnicas mencionadas se pueden asociar a mas de
uno de los mecanismos causales invocados (e.g., abun-
dancia de semillas, riesgo de predacién, termorregu-
lacién), debido a que estos factores interactian y estin
correlacionados (por caso, varios de ellos estan asocia-
dos con la estructura de la vegetacién), y también va-
rfan en el tiempo. Si bien en la realidad los efectos de
esos factores también estan correlacionados, cualquier
aproximacion dirigida a discernir los mecanismos que
provocan la seleccion de sitios de alimentacion debe
considerar a los factores individuales condicionantes
o evaluar su importancia relativa. Obtener este cono-
cimiento a través de experimentos en laboratorio
(donde las variables estuvieran artificialmente contro-
ladas) podria limitar la capacidad de relacionar los re-
sultados con los patrones obtenidos previamente. Una
alternativa es planear experiencias seminaturales o
semicontroladas, un compromiso entre esas opciones
extremas (Hairston 1989), que resultan utiles para po-
ner a prueba mecanismos o factores causales en con-
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diciones de campo. En el CariTuLo 4 se estudia el
patrén de seleccidn de sitios de alimentacioén en un sis-
tema semicontrolado (un aviario de campo), restrin-
giendo la posibilidad de eleccién de los individuos a
opciones naturales contrastantes. Los resultados per-
miten poner a prueba las predicciones derivadas de los
modelos o hipétesis que involucran a los mecanismos
que, dado el conocimiento actual del sistema y los re-
sultados de los capitulos anteriores, apatecen como
mas importantes. En etapas experimentales sucesivas
se proponen nuevos contrastes dentro del aviario, al-
terando algunas de las variables que caracterizan la
heterogeneidad espacial del sistema a esa escala, de
manera de explorar hipétesis alternativas o desacoplar
factores que estén actuando simultineamente para pro-
ducir un determinado patrén, y concluir acerca de el/
los mecanismo/s relevante/s.

Una buena parte del trabajo realizado en esta tesis
estd dedicada a la comprobacion de supuestos de las
hipétesis, para aumentar su plausibilidad (o al menos

nuestra confianza en la explicacién generada). En va-
rias ocasiones se ponen a prueba supuestos o hipotesis
accesorias que se utilizan para derivar las predicciones
sobre los patrones esperados, o se exploran explica-
ciones alternativas para los mismos resultados cam-
biando el andlisis de los datos. Por ejemplo, poniendo
a prueba supuestos sobre la técnica experimental (e.g;,
si los organismos diurnos que remueven semillas son
aves, CAPITULO 3), o evaluando la validez de resultados
obtenidos antes de esta tesis (e.g, la relacién esperada
de abundancias de semillas entre micrositios con di-
ferente cobertura de la vegetacion, CAPITULO 4, o la
relacién entre las categorfas usadas para estudiar el
banco de semillas y la caracterizacién de la hetero-
geneidad espacial, CAPiTULO 3), 0 analizando diferen-
tes explicaciones para un mismo conjunto de datos
(e.g., analisis gremiales y por especie, CAPITULO 2, o
diferentes estimaciones de disponibilidad para evaluar
la escala a la que se observan patrones selectivos,
CapfTuLO 3).
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Capitulo

PATRONES DE GRANIVORIA POR AVES A
VARIAS ESCALAS: TECNICA OBSERVACIONAL

INTRODUCCION

Debido a que las aves son organismos relativamente
visibles y atractivos, que la fisonomia dada por la ve-
getacion puede estudiarse con relativa facilidad, que
las aves mantienen una relacién mas o menos estrecha
con la vegetacion por varios motivos (e.g., alimento,
nidificacién, percha, refugio) y que ningun organismo
usa todo el espacio de manera uniforme, la busqueda
de una relacién entre las caracteristicas de la vegeta-
cién y el uso del espacio por las aves es extremadamen-
te frecuente (veanse Cody 1985b, Verner & al. 1986).
Sin embargo, la interpretacién de los patrones encon-
trados para deducir las causas del proceso de seleccién
es un desatfo mayor. A veces se considera que la ve-
getacion puede ser la variable elegida per se (e.g;, soporte
para nido, sustrato de alimentacién), pero usualmente
se la interpreta como una clave cuya importancia ra-
dica en la correlacién con otras variables, como la dis-
ponibilidad de alimento o el riesgo de predacién (e.g,,
Pulliam & Mills 1977, Blenden & al. 1986, Brush &
Stiles 1986, Hutto 1990, Keane & Motrrison 1999,
Mezquida 2004). Como ya se desarrollé en el capitulo
anteriot, el diseflo experimental para responder la pre-
gunta acerca de la diferencia entre sitios usados y sitios
disponibles restringe las interpretaciones posibles de
los resultados (en particular debido a su escala espa-
cial y temporal y debido al criterio que defina la dispo-
nibilidad), por lo que la comparacién debe comenzar
con una cierta hipdtesis acerca de los factores que el
organismo podtia estar seleccionando.

La definicion de la heterogeneidad

Para evaluar a la estructura de la vegetacién como
variable causal (directamente o como subrogante) hay
que definir cuales criterios de clasificacion pueden
ayudar a detectar mas eficazmente los patrones y
procesos de seleccion de sitios por parte de las aves.
Una de las maneras de aproximarse al estudio de la se-
leccién del espacio con una hipétesis previa es esta-
blecer la heterogeneidad del ambiente en forma a
priori, dividiéndolo en unidades homogéneas para
aquellas variables que parezcan relevantes en el uso del

espacio (“parches”), y buscando sila variable respuesta,
en este caso el uso como sitio de alimentacidn, es di-
ferente entre esas categorias (ver e.g., Thomas & Taylor
1990). La definicién de “parches” al estudiar la rela-
cién entre consumidores y sus recursos puede ser
complicada, ya que usualmente los parches no tienen
limites concretos, suele ser importante el contexto a
escalas mayores y, ademas, sus limites y tamafio para
el consumidor no tienen por qué coincidir con los que
nosotros identificamos. Asf, el problema de esa aproxi-
macién es que estamos poniendo a prueba dos hipé-
tesis fuertes en forma simultanea: (1) que la percepcién
de la heterogeneidad espacial del organismo en cues-
tién es similar a la establecida, y que entonces (2) ese
analisis permitira distinguir el patrén selectivo a partir
del cual se podra inferir sobre el proceso de seleccién
y sus causas. Si bien es fundamental identificar los par-
ches desde el punto de vista de la actividad y compoz-
tamiento del organismo estudiado, hacerlo a partir de
la respuesta observada implica una definicién de
parche diferente a la usual, ya que el uso por los orga-
nismos puede ser “en parches” a pesar de que el am-
biente sea uniforme, o incluso puede cambiar con el
tiempo a pesar de que las condiciones sean las mismas
(Wiens 1976, Arditi & Dacorogna 1988, Morse 1990).
No hay una solucién clara a estos dilemas pero, reco-
nociendo que el estudio del uso del espacio debe
necesariamente ser iterativo (ver CAPITULO 1), hay
aproximaciones y técnicas que difieren en su aptitud
de acuerdo al nivel de conocimiento previo del ambien-
te, del organismo y de sus interacciones (Noon 1986,
Noon & Block 1990). Por un lado, si la hipétesis
involucra que las aves son capaces de distinguir la he-
terogeneidad de la vegetacién para poder utilizarla
como clave de la abundancia de los recursos, enton-
ces parece relevante poder establecer primero cuales
son las variables mas importantes para describir esa
heterogeneidad espacial a la escala de interés. Por el
otro, es importante usar técnicas de mediciéon y de
analisis que puedan brindar informacién relevante aun
cuando la correspondencia entre la heterogeneidad
medida y la relevante para la respuesta del organismo
no sea muy ajustada (algo que puede resultar critico
con categorias preestablecidas).
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Las investigaciones previas en el area de estudio, en
particular las del banco de semillas en el suelo, esta-
blecieron la heterogeneidad considerando categorias
de sitios en base a los estratos de la vegetacidn perenne,
como es habitual en otras areas desérticas (e.g.,, Nelson
& Chew 1977, Reichman 1984, Price & Reichman
1987). Esa categorizacion a priori del ambiente con-
sistié de dos niveles anidados. Los mesohabitats esta-
ban separados en funcién de la presencia de vegetacion
lefiosa por encima del metro de altura (dando dos ca-
tegorias: cubiertos y expuestos). A su vez, esos gru-
pos estaban divididos en microhabitats, segun el tipo
de vegetacion lefiosa alta (con arboles o con arbustos,
en el primer caso) o segun el tipo de vegetacion baja
(con subarbustos, con gramineas o sin vegetacion, en
el segundo). La escala espacial de cada una de las ca-
tegorias no estaba explicitamente definida, y variaba
entre tipos de microhdbitat. Si el algarrobal se dividie-
ra en parches segun esas categorias, la superficie de las
unidades podria variar en mas de 4 érdenes de magni-
tud, desde 100 cm? (un tamafio acorde con los de una
“depresion natural”) hasta mas de 10 m? (la copa de
un algarrobo, o el microhabitat “4rbol”) !. Los meso-
habitats eran la agrupacién de los microhabitats (los
parches) durante la etapa de analisis de los datos, pero
sin un correlato espacial continuo (e.g., un mesohabitat
“cubierto” no necesariamente involucra un parche
grande que agrupe a zonas continuas con microha-
bitats “4rbol” y/o “arbusto”). Esa categorizacion se
establecié suponiendo que es directa o indirectamen-
te importante para estudiar la variabilidad espacial del
banco de semillas en el suelo, lo cual pudo verificarse
posteriormente (Marone & Horno 1997, Marone & al.
2004, ver Las sEMIiLLAS en el Capituro 1). La distri-
bucién de las semillas en el suelo del algarrobal de
Nacufian es sumamente heterogénea a las escalas in-
volucradas en esa categorizacion de microhabitats, y
las diferencias fisonémicas entre los sitios son sufi-
cientemente marcadas (e.g., presencia de arboles y
arbustos) como para poder suponer con confianza que
podrian ser distinguidas y utilizadas como clave por las
aves. Bs razonable esperar que las aves puedan estar
eligiendo los sitios donde alimentarse en funcién de
la disponibilidad de alimento a las escalas (o rango de
escalas) involucradas en esa categorizaciéon (ver los
diversos razonamientos para establecer esta prediccion
en el CapiTuLO 1). Pero la categorizacién usada para
estudiar el banco del suelo podria resultar incon-
veniente para intentar evaluar respuestas de las aves
que puedan depender de la escala asociada a la se-
leccién de sus sitios de alimentacion (pues estatia in-
volucrando un rango amplio de escalas en un mismo
analisis).

! Eduardo T Mezquida midié 24 algarrobos elegidos al azar en
este mismo sitio de estudio y obtuvo una superficie prome-
dio de 21 m? con un méximo de aproximadamente 70 m?
(datos no publicados).

E/ andlisis centrado en el ave

Para detectar patrones selectivos es necesario deter-
minar el uso y la disponibilidad, y por todo lo ya men-
cionado resulta apropiado hacerlo teniendo en cuenta
la hipétesis acerca del principal factor causal a anali-
zar y las escalas a las que su accién serfa relevante. Una
de las técnicas usadas para estudiar la seleccion del es-
pacio por las aves es el muestreo de vegetacion cen-
trado en el ave o analisis centrado en el ave (James
1971, Larson & Bock 1986 y referencias alli citadas).
Esta técnica consiste en medir las caracteristicas estruc-
turales y floristicas de parcelas centradas en el sitio
ocupado por un ave y comparatlas con las caracteris-
ticas de parcelas de igual tamafio, situadas en un area
mas o menos arbitraria, que definen el area no usada
o la disponibilidad. Garshelis (2000) ha llamado a esta
aproximacion “diseflo de atributos del sitio” pues el
foco esta puesto en medir las caracteristicas de los si-
tios usados (en lugar de comparar la frecuencia de uso
de distintos sitios) y, eventualmente, compararlos con
los de sitios no usados o disponibles. Si la busqueda
de individuos se hace al azar, entonces es posible supo-
ner que se obtendrd una muestra que esta en relacién
directa con la cantidad de tiempo que los individuos
pasan en cada sitio. La comparacion entre las parcelas
disponibles y las ocupadas (que son un subconjunto
de la poblacién de parcelas disponibles) permite de-
terminar qué caracteristicas del ambiente estan selec-
cionando las aves al alimentarse (Wiens 1985a, 1989,
Steele 1992, Block & Brennan 1993). Esta aproxima-
cién, en especial vinculada con andlisis estadisticos
multivariados, ha sido muy usada; la cantidad de estu-
dios realizados ya atentaba contra una revision exhaus-
tiva hace 20 afios (Morse 1985), y la aproximacién no
ha sido abandonada ni mucho menos (e.g., Knopt &
al. 1990, Sedgwick & Knopf 1992, Rotenberry &
Wiens 1998, Keane & Morrison 1999, Beck & George
2000). Sin embargo, son bastante variables tanto el
objetivo como los criterios con los que se usa.

Una ventaja de esta técnica es que permite el estu-
dio del uso del espacio a varias escalas en forma simul-
tanea y explicita. Se la ha utilizado frecuentemente en
los estudios de seleccion del espacio para evaluar mas
de una escala, usualmente dos (e.g,, Bergin 1992, Steele
1992, Beck & George 2000, Sergio & al. 2003, Mezquida
2004) o tres (e.g., Larson & Bock 1986, Sedgwick &
Knopf 1992, Martinez & al. 2003). Las caracteristicas
del ambiente pueden influenciar de manera diferente
la seleccién a distintas escalas, debido a que los facto-
res causales tienen patrones de heterogeneidad dife-
rentes, o a que la percepcion de las aves estd restringida
a ciertas escalas. Por ejemplo, las variaciones espacia-
les de la temperatura del suelo podrian ser relevantes
para elegir un sitio de alimentacién a escalas pequefias
pero poco importantes a mayores escalas, y lo contra-
rio podtia suceder con el riesgo de predacion. Las ca-
racteristicas del ambiente utilizadas como clave por las
aves a escalas menores estarfan mds estrechamente re-
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lacionadas con los factores causales de la seleccién
(Hildén 1965). Pero la seleccion a una escala puede
estar constrefiida por decisiones previas a escalas ma-
yores, restringiendo las opciones a menores escalas de
manera anidada (Johnson 1980, Hutto 1985). Por
ejemplo, un uso no azaroso a una escala podria afec-
tar la consideracién de “disponibilidad” en otra. Por
lo tanto resulta relevante analizar el uso del espacio a
mas de una escala espacial para obtener una explica-
cién mas completa sobre el proceso de seleccién a
partir de la deteccién simultinea de patrones selecti-
vos (si los hubiera) en cada una de ellas (Wiens 1981,
1985a, Kotliar & Wiens 1990, Orians & Wittenberger
1991; ver CapituLo 1). Aqui se estudiaran dos escalas:
la de interés por la heterogeneidad detectada en la
abundancia y dinamica de las semillas (denominada
micrositio) y una escala mayor que brinda informacién
acerca del contexto de esas unidades (denominada
mesositio). Estas dos escalas de andlisis de los sitios
de alimentacién de las aves son estrictamente espacia-
les y cada escala determina una heterogeneidad dife-
rente (en principio). Se trata de analisis con tamafios
de grano arbitrarios (aunque elegidos con los critetios
ya expuestos) y con la misma extension (el algarrobal).
Ambas escalas estarfan asociadas a lo que Johnson
(1980) llamo seleccién de tercer orden, o eleccién de
sitios donde establecer dreas de accién y el uso de si-
tios particulares dentro de ellas. En ambos casos se
trata de evaluar la seleccién de sitios donde alimentar-
se dentro de un ambiente caracterizado por su tipo de
vegetacion (el algarrobal), que todas estas especies uti-
lizan. Siguiendo ese esquema jerarquico podria decit-
se que la decisién de usar el algarrobal, de segundo
orden (sensu Johnson 1980), ya fue tomada (por moti-
vos vinculados o no con los que influyen las decisio-
nes a escalas espaciales menores).

Un criterio importante a definir en un estudio de
patrones selectivos es de qué manera definir la dispo-
nibilidad (Hutto 1990, Wolda 1990). El area donde si-
tuar las parcelas no usadas o las parcelas disponibles
debe estar en relacién a la pregunta a contestar, ya que
a clertas escalas el resultado podtia ser trivial. Usual-
mente estas parcelas se sitian al azar dentro de un area
que se considera accesible para las aves de las cuales
se evaluard el uso. Ese es el criterio en este trabajo,
donde no hay indicios previos de la existencia de una
porcién de espacio vedado para las aves dentro del
algarrobal. La disponibilidad se caracterizarda como
aquello que se puede encontrar al azar en este ambiente
en funcién de su abundancia, ya que en principio to-
dos los sitios son potencialmente accesibles (aunque
no necesariamente usados, que es justamente la pre-
gunta a responder). En otras ocasiones la comparacién
se hace con parcelas que se interpretan como sitios “no
usados”?, aunque su definicién puede ser controver-
tida o complicada (Capen & al. 1986, Noon 1986, Tyre
& al. 2003) e incluso se han desarrollado aproximacio-
nes de modelado de distribuciones que evitan usar
datos de ausencia (e.g,, Hirzel & al. 2002). Comparar

“uso” contra “disponibilidad” en lugar de contra “no
usado” vuelve inapropiados, en principio, ciertos tra-
tamientos estadisticos como el andlisis discriminante
o la regresion logistica, los cuales suponen una clasifi-
caci6on en grupos independientes o excluyentes (aqui
todo punto del grupo “usado” pertenece a la pobla-
ci6én de puntos “disponibles”) o asignan una probabi-
lidad de uso igual a cero a un punto del espacio o a
sus caracteristicas (aqui se supone que lo “disponible”
lo es porque tiene cierta probabilidad de uso mayor a
cero). Dado que el uso sesgado del espacio segun sus
caracteristicas puede resultar tanto en diferencias en los
parametros de posicién como de dispersion entre las
distribuciones de los sitios usados y disponibles, tam-
bién resulta inoportuno usar pruebas estadisticas que
no comparen la variabilidad entre los grupos o que
supongan que son iguales (como el analisis discrimi-
nante, Williams 1983; ver EVALUACION DE LA SELECTI-
VIDAD DE LOS PATRONES DE UsO, mas adelante).

La aproximacién mas clésica al problema de la se-
leccién cuando se lo encara desde una perspectiva co-
munitaria es el estudio de la particién del espacio y de
sus recursos asociados por parte de las distintas espe-
cies de aves (e.g,, Pulliam & Mills 1977, Block & al.
1986, Martin 1998), con el propésito de interpretar los
mecanismos que permiten su coexistencia. Este enfo-
que, apuntado a buscar diferencias entre las especies
similares, estd basado en una cierta concepciéon de las
comunidades y sus interacciones, en la cual es relevante
la idea de limitacién y desplazamiento competitivos,
estabilidad y equilibrio; si, en cambio, la concepcién
de las comunidades estda mas cerca de los sistemas
erraticamente variables, raramente en equilibrio, con
presiones de selecciéon multiples y cambiantes, enton-
ces el énfasis debe estar puesto en documentar las res-
puestas especificas a las variaciones del ambiente
(Wiens 1981, 1985a). El objetivo de este trabajo es
detectar si el uso del espacio por las aves granivoras
es azaroso o no en funcién de las caracteristicas mas
relevantes de la heterogeneidad espacial y relacionar-
lo con los patrones conocidos de su alimento (las se-
millas). Dado que las especies de aves son diferentes
en varios aspectos (e.g, dieta, comportamiento de ali-
mentacién, abundancia y fluctuaciones temporales:
Lopez de Casenave 2001; preferencia de semillas:
Cueto & al. en prensa; respuesta a perturbaciones del
ambiente: Gonnet 2001, Milesi & al. 2002), pueden
tener respuestas diferentes a la heterogeneidad del es-
pacio y de las semillas. Por lo tanto, es relevante anali-
zatlas por separado para poder evaluar adecuadamente
la influencia “desde abajo” (i.e., del recurso hacia los
consumidores), ya que un andlisis gremial podria ocul-
tar esas diferencias (“promediando” respuestas dife-

* Esa aproximacion es més habitual en el estudio de sitios de
nidificacién o cuando se comparan sitios dentro y fuera de
areas de accién o tertitotios, donde se puede confirmar que
existen lugares que no estan siendo usado en una cierta esca-
la temporal (e.g, una temporada reproductiva).



20 CAPITULO 2

rentes, ver Milesi & al. 2002). La evaluacién del im-
pacto de las aves como consumidores y potenciales
modificadores del banco de semillas (la influencia “des-
de arriba”, o de las aves hacia las semillas), sin embat-
go, se veria beneficiada por una medida gremial que
integre sus importancias relativas.

En resumen, el objetivo de este capitulo es descri-
bir los sitios que utilizan las aves granivoras para ali-
mentarse dentro del algarrobal del desierto del Monte
central (Nacufian, Mendoza). Esa descripcion se hara
a dos escalas espaciales en funcién de las caracteristi-
cas estructurales y floristicas, y se estudiara a nivel del
gremio de aves granfvoras y de las especies mas im-
portantes. La bisqueda de aves granivoras alimentan-
dose se hard en forma azarosa por una cierta area, de
manera de obtener una muestra que esté en relacién
directa con el tiempo que los individuos pasan alimen-
tandose en distintos sitios. La selectividad de esos pa-
trones de uso del espacio se analizara comparando las
caracteristicas de los sitios donde se observe el uso con
las de sitios ubicados al azar en la misma area. Se es-
tudiard especialmente el uso de sitios de alimentacién
a escala de micrositio para evaluar si estd relacionado
(como causa o como efecto) con la heterogeneidad
temporal y espacial del banco de semillas del suelo,
dada su consistente asociacion con las caracteristicas
de la vegetacién a esa escala, o si es més probable que
responda a otras causas.

MrtTODOS

Para estudiar la seleccién del espacio por las aves se
compararon las caracteristicas estructurales y floristicas
de pequefias parcelas de habitat centradas en el sitio
donde se detecté un ave granivora alimentandose
(= uso) con las caracteristicas de parcelas del mismo
tamafio situadas al azar dentro de la misma 4rea (= dis-
ponibilidad). La comparacién entre los valores de las
parcelas ocupadas y las azarosas se realizé simultanea-
mente a dos escalas: la de interés por la heterogenei-
dad detectada en la abundancia y dindmica de las
semillas (parcelas de 1 m de radio = micrositio de
alimentacién, =3 m?) y una mayor (de 10 m de ra-
dio = mesositio de alimentacion, =300 m?). Se recortio
lentamente un drea de algarrobal (ver FiGura 1.1,
pag; 0), provisto de binoculares, caminando en forma
mas o menos azarosa y tratando de cubrir de manera
similar toda el drea preestablecida, buscando individuos
de las especies granfvoras alimentindose. Al detectar
al individuo alimentandose, se marcé el lugar, estable-
ciéndolo como el centro del micrositio y del mesositio
de alimentacion. Estas aves son muy asustadizas, por
lo que las observaciones generalmente requirieron
detectar a las aves a una cierta distancia y con algo de
vegetacion entre las aves y el observador (en cuanto
éste era detectado por las aves, éstas dejaban de comer
y levantaban vuelo). No se consideraron aquellas aves
observadas en o cerca del suelo si no se pudo confir-
mar fehacientemente que estuvieran comiendo (a di-

ferencia de, e.g,, Pulliam & Mills 1977). Usualmente no
se podia observar por un tiempo prolongado al mismo
individuo cuando estaba cerca del suelo ni seguirlo
entre sitios de alimentacion diferentes (como hicieron,
e.g., Rotenberry & Wiens 1998). Tampoco se podian
acumular observaciones a partir de esperar que se ali-
menten los individuos detectados mientras estaban
involucrados en otra actividad (e.g., cantando o en una
percha elevada); esto dificulté obtener una muestra
mas grande pero evitd el sesgo debido al uso del es-
pacio para otras actividades. Para otras consideracio-
nes generales acerca de la deteccion y restricciones en
la toma de datos ver Wagner (1981), Bradley (1985) y
Hejl & al. (1990). Para cada observacion se registré la
especie de ave y si el consumo de semillas era predis-
persivo o posdispersivo, ya que las aves granivoras,
ademas de desde el suelo, pueden extraer semillas di-
rectamente de las hierbas antes de su dispersion pri-
maria, y la disponibilidad espacio-temporal de las
semillas en cada condicion es diferente (ver FIGUra 1.3,
pag. 8). Las observaciones se obtuvieron en forma
estacional entre febrero de 1997 (aunque con mayor
intensidad a partir de mayo de 1998) y febrero de 2000.

Para estimar la disponibilidad con la que comparar
las medidas obtenidas de los sitios usados, se ubica-
ron 60 puntos al azar dentro de un area de algarrobal
de aproximadamente 10 ha, incluida en el area de bus-
queda de aves alimentandose (ver FIGUura 1.1). Para ello
se eligieron 12 puntos al azar a lo largo de cada una
de 5 transectas de 200 m; en cada punto se eligi6 al azar
ir hacia la derecha o la izquierda de la transecta, y lue-
go se eligi6 al azar un valor de distancia de entre 10 y
40 m, perpendicular a la transecta. En cada uno de esos
sitios se establecio el centro de los micrositios y meso-
sitios “disponibles”. Las medidas se tomaron en 15
sitios en cada una de las cuatro estaciones del afo (3
puntos por transecta), entre noviembre de 1996 y agos-
to de 1997.

Caracterizacion de los micrositios y mesositios

Para caracterizar los sitios usados y disponibles a
escala de micrositio, se utilizé una técnica de intercep-
tacién puntual de manera de lograr medidas precisas,
claras y repetibles (Block & Brennan 1993). Consistié
en ubicar cuatro transectas de 1 m de largo, orienta-
das segun los puntos cardinales, a partir del punto cen-
tral de cada sitio (FIGURA 2.1). En cada transecta se
coloco, cada 10 cm (= 40 puntos en cada micrositio),
una vara de aluminio graduada cada 25 cm (definien-
do 12 estratos hasta los 3 m de altura), y se registra-
ron los estratos en los que la vara tocaba individuos
de especies de plantas perennes (lefiosas y gramineas),
que eran identificadas. En el caso de contactos de la
vara con vegetacion mas alla de los 3 m de altura, se
registr6 solo la altura maxima de la vegetacién (con
precision de 25 cm). Las plantas fueron identificadas
a nivel de género, con excepcion de Lycium y Bonganvillea,
que fueron considerados en forma agrupada (Lye-Boxug)
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ya que en algunas épocas del afio no fue posible dis-
tinguir a todos los individuos (aunque la gran mayoria
corresponde con certeza al género Lycium). Si bien se
registraron, las dicotiledéneas herbaceas anuales no
fueron consideradas en la descripcién estructural y
floristica de los sitios ya que su cobertura es muy varia-
ble entre estaciones y entre afios, lo que impide agrupar
o comparar las observaciones de distintos momentos
(Marone 1991, ver DISCUSION); su cobertura en estos
muestreos fue baja (ver TasLa 2.1). En general, en to-
dos los trabajos previos en el area, incluyendo a los que
caracterizaron la disponibilidad espacio-temporal de
semillas (e.g., Marone & Horno 1997, Marone & al.
2004) se consideraron solo a las especies perennes
como descriptoras de la estructura de los sitios. En
cada punto se registrd también la presencia de manti-
llo denso sobre el suelo (cuando la acumulacién de
restos vegetales no permite ver la superficie del suelo
debajo), o la ausencia de mantillo (suelo desnudo). A
partir de esas medidas se estimaron distintas variables
estructurales y floristicas: porcentaje de cobertura por
especie y por grupo de plantas (gramineas, subarbus-
tos, arbustos y arboles), porcentaje de cobertura de
suelo desnudo y de mantillo denso, densidad vertical
por estrato (numero de intervalos de 25 cm de altura
con vegetacion), altura maxima absoluta, altura maxi-
ma promedio y coeficiente de variacién de la altura
maxima. Para la caracterizacidn a escala de mesositio,
se ubicaron 20 puntos en cada una de 4 transectas de
10 m de largo orientadas segtn los puntos cardinales,
a distancias determinadas por azar (= 80 puntos por
mesositio). En cada punto de muestreo dentro del
mesositio se tomatron las mismas medidas que en el
caso de los puntos del micrositio (con excepcion de
la presencia o ausencia de mantillo) con las que se es-
timaron las mismas variables . Por lo tanto, se analiza
la escala asociada a un potencial uso sesgado del es-
pacio tomando a un mismo tipo de caracterizacién de
la vegetacién como variable diagnéstica. Ademas, se
midié la distancia desde el centro de cada parcela has-
ta el borde del arbol, arbusto, subarbusto y graminea
mas cercanos; esa informacién se analiza por separa-
do. En la TaBLa 2.1 se presenta un resumen de las
coberturas y frecuencias de los grupos de plantas con-
siderados y de las principales especies segun las medi-
ciones a cada escala, asi como las distancias a los
estratos de la vegetacion a partir de los puntos ubica-
dos al azar en el algarrobal.

* En algunos trabajos el anilisis de diferentes escalas implica
un cambio en el tipo de variables estimadas (e.g;, Bergin 1992,
Sedgwick & Knopf 1992, Saab 1999, Sergio & al. 2003), pero
en otros las variables estimadas en cada escala son iguales o
muy similares (e.g., Larson & Bock 1986, Martinez & al. 2003).
Aunque no necesariamente el limite es claro y el criterio es
explicito, la primera estrategia es mas adecuada con el su-
puesto o la busqueda de niveles de seleccién diferentes, da-
dos por distintas causas. La segunda, en cambio, explora dis-
tintas escalas intentando detectar cudles estan (mas) asociadas
con un Unico nivel de seleccion.

Para cada escala por separado, se realizaron analisis
de componentes principales (PCA) para reducir el
numero de dimensiones de la matriz de valores de las
variables en los 60 sitios al azar. Este procedimiento
permite analizar unos pocos ejes ortogonales que cap-
turan y sintetizan la mayor parte de la variabilidad de
las caracteristicas de la vegetacion a cada escala. Algu-
nas variables fueron transformadas (transformaciones
arcoseno, raiz cuadrada o logaritmo) para mejorar su
ajuste a una distribucién normal. El nimero de com-
ponentes retenidos fue seleccionado considerando los
criterios de Kaiser (autovalor > 1), el examen del “scree-
plot” (valor de autovalor en funcién del nimero de
componente) y el modelo de vara partida (broken-stick,
Jackson 1993). El porcentaje de varianza original re-
tenida (i.e., representada por los componentes reteni-
dos) fue siempre mayor a 75%. Se aplico la rotacién
de ejes Varimax para mejorar la correlacién de las va-
riables originales con alguno de los ejes retenidos, lo
que facilita la interpretacion de los ejes. Los mismos
procedimientos fueron realizados, y los resultados exa-
minados, tanto sin transformar las variables como sin
aplicar la rotacién de ejes, pero en todos los casos los
resultados de los PCA fueron practicamente iguales:
cada eje estuvo correlacionado significativamente con
el eje correspondiente en las otras versiones del ana-
lisis (correlaciones de Pearson: en todos los casos
P < 0.001). La distribucién de los 60 sitios en el espa-
cio generado por los ejes retenidos fue considerada
como la disponibilidad o variacién ambiental total a
cada escala.

Si bien los datos fueron tomados de manera de con-
siderar no solo las caracteristicas estructurales sino
también las floristicas (dado que éstas pueden ser re-
levante en el uso del espacio por las aves: Wiens 1985a),
las correlaciones entre las coberturas de las especies o

mesositio

FiGura 2.1. Esquema del disefio de muestreo de la vegetacion
en dos escalas (micrositio y mesositio) alrededor del sitio don-
de se observd a un ave alimentandose.



22

Carituro 2

TasLa 2.1. Cobertura porcentual (promedio £ DE) y presencia (%, entre paréntesis)
de los grupos de plantas considerados y de los géneros de plantas lefiosas mas impor-
tantes a partir de las medidas en los micrositios y mesositios ubicados al azar (# = 60).
Se presentan las mismas medidas para la presencia de mantillo denso y suelo sin manti-
llo a escala de micrositio, asi como los promedios de altura maxima media y maxima
absoluta (cm) obtenidos a cada escala. Finalmente se presentan las distancias (cm) entre
los puntos ubicados al azar y el borde de la planta mds cercana en cada uno de los
grupos considerados y la frecuencia (%o, entre corchetes) de casos en que cada grupo
estuvo presente dentro del micrositio (i.e., distancia < 100 cm) y del mesositio (i.e.,

distancia < 1000 cm).

micrositio (1 m radio)

mesositio (10 m radio)

Cobertura (%)

Atboles
Prosopis
Geoffroea

Arbustos
Larrea
Atriplex
Condalia
Capparis

Subarbustos
Lyc-Boug
Verbena
Accantholippia

Gramineas

4.4+ 13.4 (18.3)
2.9 +11.4 (10.0)
1.5+ 7.7 (10.0)

35.7 + 31.4 (86.7)

30.4 + 31.6 (78.3)

3.6+ 13.9 (11.7)
1.8+ 9.8 (5.0)
0.0)

18.8 + 21.5 (80.0)
9.4+ 15.6 (48.3)
8.7 +16.3 (45.0)

1.3+ 3.3 (16.7)

25.9 + 185 (91.7)

Gramineas secas (en pie)

Sin cobertura perenne
Hierbas dicotiledéneas

Suelo desnudo (sin mantillo)
Mantillo denso

Altura (cm)

2.1+ 3.8 (33.3)

382 + 26.4 (96.7)

2.5+ 52 (38.3)
44.0 + 24.8 (98.3)
32.8 + 23.7 (95.0)

8.0 £ 9.8 (70.0)
61495 (56.7)
2.0+ 3.4 (43.3)

38.2 + 10.8 (100.0)

332+ 12.1 (100.0)
25+ 4.6 (31.7)
14430 (28.3)
2.0+ 3.3 (35.0)

21.3 + 10.5 (100.0)

12.9 + 7.9 (96.7)
63+ 6.9 (83.3)
2.2+ 2.4 (65.0)

24.9 + 11.8 (98.3)

2.4 +20 (76.7)

34.3 9.9 (100.0)
3.3+ 2.9 (80.0)

Altura maxima promedio 64.9 £ 52.2 81.0 £ 26.8

Altura maxima absoluta 1717 £ 75.4 300.0 = 81.0
Distancia (cm)

Distancia al arbol 336.8 = 357.0 [28.3] [91.7]

Distancia al arbusto 344 £ 44.3 [91.7] [100.0]

Distancia al subarbusto 37.6 £ 33.9 [93.3] [100.0]

Distancia a la graminea 19.0 = 31.9 [98.3] [100.0]

géneros individuales son demasiado bajas, a ambas
escalas, por lo que la matriz resultante no es adecuada
para sometetla a un PCA con el fin de reducir las di-
mensiones consideradas (i.c., no hay una “estructura”
que simplificar). La variabilidad explicada por los ejes
mas importantes de los PCA a partir de las variables
de cobertura de las especies individuales con mas del
5% de presencia en los 60 puntos nunca super6 el valor
esperado por azar (i.e., los autovalores de los prime-
ros cuatro componentes son menores que lo espera-
do por el modelo de vara partida). La mayoria de las
variables de cobertura individual no pueden ajustarse
a una distribucién normal mediante transformaciones
de los datos (son en su mayoria muy sesgadas hacia
valores bajos, en especial a la escala de micrositio), lo
que hace a las correlaciones entre especies ain mas
sospechosas (muy susceptibles a unos pocos valores
extremos). Ademas, hay una muy alta incidencia de una

o unas pocas especies en cada grupo de plantas con-
siderado, que son las mismas que aparecen como mas
importantes al hacer el analisis con las coberturas por
especie (e.g., la cobertura de Larrea y del total de ar-
bustos tienen una correlacién de Pearson de = 0.92
ala escala de mesositio y 7 = 0.88 a la escala de micro-
sitio, y la de Prosopis con los arboles de r=0.94 y
r=0.82, respectivamente). Por lo tanto se utilizaron
las variables de cobertura estimadas para los grupos
de plantas (gramineas, gramineas secas en pie, subar-
bustos, arbustos y arboles).

Los micrositios “usados” se ubicaron sobre el espa-
cio multidimensional generado por el PCA correspon-
diente a los sitios al azar, calculando sus valores (scores)
en cada eje a partir de las matrices de autovalores y
autovectores (el valor de cada micrositio en cada eje
del PCA es una combinacién lineal de los valores de
las variables originales; ver Rotenberry & Wiens 1981,
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1998). Este procedimiento, a diferencia de la realiza-
cién de un analisis de PCA que incluya a todos los
micrositios medidos (usados y disponibles), permite
determinar el espacio multivariado “disponible” in-
dependientemente de los sitios usados, que luego se
ubican en este espacio sin modificarlo. Asi, la dispo-
nibilidad se estima independientemente del uso, y el
uso se evalia como un subconjunto sesgado o no de
la disponibilidad (i.e., una porcién de ese espacio, ver
abajo). Es importante resaltar que lo que se compara
es la distribucién de los sitios efectivamente usados
para alimentarse con lo esperado por azar si el habitat
se usara de manera uniforme (i.e. si cada punto del
terreno tuviera la misma probabilidad de ser usado),
estimando la probabilidad de que esa “muestra” de
sitios usados sea obtenida por azar. Ademas, los com-
ponentes principales se definen en funcién de la hete-
rogeneidad en el ambiente segtin las variables medidas,
y no a partir de maximizar la diferencia entre los sitios
segun el uso de las aves como ocurre con un analisis
discriminante o con aproximaciones similares mas
complejas (e.g,, Lusk & al. 2003).

Evalnacion de la selectividad de los patrones de uso

La selectividad de los patrones de uso del espacio o
de los recursos se determina mediante la comparacioén
entre lo usado y lo disponible. Dentro de la heteroge-
neidad disponible, el consumidor puede seleccionar un
valor éptimo (central) de cierta variable, una cola de
la distribucién (valores extremos) o puede haber un
valor limite que separe sectores donde cambia la se-
lectividad (i.e., los individuos muestran preferencia
dentro de un rango pero a partir de un cierto valor lo
usan de acuerdo a su disponibilidad) (Rudolph &
Conner 1991, Zwicker & Walters 1999). La seleccién
de sitios de alimentacién puede dar una distribucién
de cierta variable en sitios usados con un parametro
de posicién (e.g., media, mediana) diferente al de la
distribucién de valores en los sitios disponibles, lo que
implicarfa una seleccién direccional en la que se usan
desproporcionadamente aquellos sitios con caracte-
risticas extremas de la variable. Pero si las aves eligen
cierto rango de la distribucién de sitios disponibles, en-
tonces se espera una diferencia en la varianza de am-
bas distribuciones (i.e., el “ancho” de la distribucién
de frecuencias), pero no necesariamente de la media
o mediana: si eligen los valores centrales dentro una
distribuciéon de valores de cierta variable, evitando
ambos extremos, la variabilidad de la distribucion de
sitios usados serd menor, y si eligen preferentemente
los extremos de esa distribucién (uso bimodal), la
varianza aumentaria. Hirzel & al. (2002) definen a la
“marginalidad” y a la “especializacién” de una espe-
cie en base a los sesgos en el valor promedio y en la
variabilidad, respectivamente, de la distribucion de los
valores de una cierta variable entre los sitios ocupados
y los disponibles. Clark & Shutler (1999) plantean un
esquema similar para diferenciar sitios “exitosos” de

“no exitosos” o de los “disponibles”, pero en el con-
texto de inferir las causas ultimas (fuerzas de seleccién
natural como seleccién estabilizadora, direccional o
disruptiva) del patrén. La evaluacién mas usual de di-
ferencias en los parametros de posiciéon con técnicas
estadisticas que asumen varianzas iguales (e.g, prue-
bas de t, ANOVAs, analisis discriminante) solo serfa
capaz de detectar una parte de los patrones selectivos
(James & McCulloch 1990). Mas adn, evaluar sola-
mente la diferencia en los parimetros de posicién sin
considerar los cambios en la variabilidad puede llevar
a errores de interpretacion (ver Fig. 3 en James &
McCulloch 1990). Solo en ocasiones se analiz6 el pa-
tréon en forma completa: por ejemplo, Larson & Bock
(1986) sugirieron analizar la “consistencia” de la elec-
ci6én de los sitios, o su poca variabilidad, y McCallum
& Gelbach (1988) analizaron por separado la diferen-
cia de varianzas y la diferencia de medias entre sitios
usados y no usados (en lugar de contra los disponibles)
para nidificar. En el caso de este trabajo se conside-
ran tanto las diferencias en pardmetros de posicién
como de dispersién entre las distribuciones de los si-
tios usados y los sitios disponibles.

La seleccion (i.e., diferencias entre los sitios usados
y los dispuestos al azar) se evalu grafica y estadistica-
mente. La evaluacién grafica consistié en representar
los sitios usados y disponibles en un mismo grafico de
dispersion (x-y), con los valores sobre un par de ejes
principales del PCA (scores) como ordenadas y abscisas.
El objetivo de este examen visual es evaluar si existe
alguna porcién del espacio disponible que no esta sien-
do utilizado (e.g., Zwicker & Walters 1999). En rela-
cion con esa evaluacion visual, se utilizé un analisis de
segregacion espacial multidimensional para evaluar la
relacion espacial de los puntos usados y disponibles en
el espacio multidimensional formado por los compo-
nentes principales retenidos. Esta es una modificacién
de un analisis estadistico espacial de patrones de pun-
tos que usualmente se aplica a entidades reales ubicadas
en una superficie (e.g, arboles en un terreno). Se basa
en clasificar a cada punto por su caracteristica (en este
caso, si representa a un sitio usado o disponible) y por
la de su vecino mas cercano, y comparar las frecuen-
cias de cada tipo de par de puntos con la esperada por
azar. Si los puntos usados se encuentran agrupados
(i-e., presentan autocorrelacién espacial positiva), o
bien si existen zonas de la disponibilidad donde no hay
consumo (1.e., los puntos aleatorios estin agrupados),
entonces el numero de pares de puntos vecinos que
comparten la misma caracteristica (ambos usados o
ambos disponibles) serd mayor a lo esperado por azar.
En este analisis se pone a prueba la hipétesis nula de
“etiquetamiento aleatotio” (random labelling), que con-
siste en que, dada la ubicacién espacial de los puntos
observada (i.e., es independiente de la distribucién
particular que presente el total de los puntos), cada
punto recibe su “etiqueta” o categoria (i.e., usado o
disponible) al azar, con una probabilidad proporcional
a la abundancia relativa de cada categorfa. En forma
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genérica, esto es un analisis de conteo de vinculos
(join-connts) de una propiedad categérica con dos valo-
res posibles, segin una matriz de conexiones de pun-
tos basada en la propiedad “vecino mas cercano”
(Rosenberg 2001, Dale & al. 2002, Fortin & al. 2002).
La segregacion espacial global se puso a prueba me-
diante el analisis de una tabla de contingencias de 22
segun el cilculo de frecuencias esperadas y el estadis-
tico (C, con una distribucién asintética a la chi-cuadra-
do con 2 gl.) propuestos por Dixon (1994). En el caso
de que haya evidencia de segregacién global entre los
tipos de punto, se puede poner a prueba cudl catego-
rfa estd mds o menos agrupada que lo esperado por
azar, con un estadistico especifico (Z, de distribucién
asintdtica a la normal; Dixon 1994) *. El andlisis pro-
puesto por Dixon (1994) es para puntos con coorde-
nadas en dos dimensiones, pero en este caso el analisis
fue modificado para utilizar una matriz de vecinos mas
cercanos a partir de distancias euclidianas entre los
puntos ubicados en un espacio de tres dimensiones (el
nimero de componentes principales retenido). Esto
constituye una aplicacién original del método de ana-
lisis de segregacion espacial mediante tablas de con-
tingencia, que resulta valido para puntos localizados
en més de dos dimensiones debido a que los céalculos
solo dependen de poder establecer la relacién de ve-
cino mds cercano a cada punto (Dixon, com. pers.).
La matriz de distancias entre puntos y la identificacién
del vecino mas cercano fueron obtenidas con Statistica
y con una pequefia rutina programada en Visual Basic
for Applications 5.0 dentro de MS Excel 97, y el ana-
lisis fue hecho en R, modificando las funciones pro-
vistas por Dixon en su sitio en Internet (http://
www.public.iastate.edu/~pdixon/Splus/).

Para evaluar estadisticamente la seleccién sobre cada
uno de los componentes principales se hicieron prue-
bas de Kolmogorov-Smirnov para muestras continuas
(Zar 1996) comparando los valores de ambos grupos
(usados vs. disponibles) en cada uno de los ejes rete-
nidos. Este andlisis, a dos colas, pone a prueba la
hipétesis de que las dos muestras provienen de la mis-
ma poblacién, evaluando las diferencias en la forma

* Este analisis es particularmente apropiado cuando se consi-
dera la relacion entre todos los pares de puntos posibles (y
no donde solo se tienen en cuenta los vecinos mas cercanos
de una muestra esparcida de puntos; Dixon 1994). Si bien en
este caso ambos tipos de puntos son una muestra de los po-
sibles sitios usados por las aves y disponibles en el campo,
por lo que seguramente cada micrositio tendrd algin otro
mas parecido (cercano) que no fue observado, el analisis toma
a estas muestras como poblacion estadistica y compara la
relacion de distancia entre todos los puntos de esas dos mues-
tras (i.e., la inferencia se limita a las muestras obtenidas). Los
valotes de cada punto en los ejes de este analisis fueron cal-
culados como el score multiplicado por el autovalor del com-
ponente correspondiente, de manera de mantener una rela-
cién entte ejes proporcional a la variabilidad total representada
por cada componente (de todas maneras, en este caso los
resultados no se modificaron de manera relevante al no apli-
car esta correccion).

de la distribucién de los grupos comparados (Siegel &
Castellan 1988, StatSoft 2001). Es sensible tanto a las
diferencias en patrametros de dispersion como de po-
sicién, y por lo tanto permite detectar la seleccién que
consiste en el uso sesgado hacia valores menores o ma-
yores de una variable ambiental (modificacién de pa-
rametros de posicion) asf como aquella que consiste
en evitar los valores extremos o medios de una varia-
ble ambiental (modificacién de parametros de disper-
si6n). Cuando el subconjunto de sitios usados por las
aves para alimentarse no resulté una muestra azarosa
de la poblacion de sitios disponibles para alguno de los
componentes principales, se compararon visualmente
las distribuciones de ambos grupos para determinar
cudl es el tipo de patrén selectivo observado (diferen-
cias de parametros de posicion, de dispersion o am-
bos). Los analisis se hicieron tanto sobre el conjunto
de observaciones de alimentacién (nivel gremial) como
sobre aquellas de las especies mas importantes (i.e., las
que tuvieron un numero de observaciones apropiado).

REesurrapos

Caracterizacion de la disponibilidad a ambas escalas

A la escala de micrositio, los ptimeros tres compo-
nentes del PCA representan el 77.4% de la variabilidad
de la matriz formada por los 60 micrositios ubicados
al azar y las 16 variables consideradas (TasLa 2.2). El

TaBLA 2.2. Resultado del PCA de la mattiz variables-mictositios
al azar (7 = 60). Se presentan las asociaciones entre las varia-
bles y los tres primeros ejes (en negritas se resaltan las correla-
ciones [ladings] mas importantes), asi como los autovalores y
el porcentaje de la variabilidad de la matriz original contenida
en cada componente.

Eje 1 Eje 2 Eje 3
Gramineas -0.021  -0.073  0.867
Gramineas secas (en pie) 0.006  0.117  0.559
Subarbustos 0.740 -0.029 -0.161
Arbustos 0.861 0.297 -0.017
Arboles -0.116  0.773  0.211
Sin cobertura perenne -0.859 -0.309 -0.359
Suelo desnudo -0.716 -0.287 -0.437
Mantillo denso 0.771  0.251 0.375
Densidad hasta 0.25 m 0.487 -0.151 0.761
Densidad de 0.252 0.5 m 0.876 -0.094  0.093
Densidad de 0.52 1 m 0.880 0.262 -0.028
Densidadde 122 m 0.700 0.571 0.042
Densidad mas de 2 m 0.286  0.833 -0.113
Altura maxima absoluta 0.493 0.746 -0.111
Altura maxima promedio 0.752 0.621 0.103
CV altura mixima -0.793 -0.245 -0.389
Autovalores 6.935 3.069 2372
% variabilidad explicada 43.3 19.2 14.8
% wvariabilidad acumulada 43.3 62.5 77.4
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primer componente (Eje 1) representa la cobertura de
la vegetacion perenne en general. Los valores positi-
vos estan asociados con la cobertura de arbustos y
subarbustos, la densidad de la vegetacién hasta los 2 m
de altura (dada por los arbustos, en particular Larrea)
y la altura media de los micrositios, y los valores nega-
tivos con la ausencia de cobertura y la mayor variabi-
lidad de la altura de la vegetacién en el micrositio. El
tipo de superficie del suelo aparece también en este
componente, con la presencia de mantillo denso aso-
ciado a la vegetacion lefiosa y su ausencia (i.e., suelo
desnudo) con los sitios sin cobertura vegetal. El segun-
do componente (Eje 2) representa a los arboles, con
la cobertura de arboles, la densidad de vegetacién por
encima de los 2 m de altura y la altura maxima de los
micrositios hacia los valores positivos. En el tercer
componente (Eje 3) esta representado el elemento res-
tante de la vegetacién perenne: la cobertura de grami-
neas y su influencia sobre la densidad de vegetacién
por debajo de los 25 cm de altura. No hay diferencias
significativas en los valores de los micrositios ubica-
dos al azar entre las estaciones del afio en que se mi-
dieron, en ninguno de los tres primeros componentes
(prueba de Kruskal-Wallis, £ =4, » = 60; Eje 1:
H =218, P=0.54; Eje 2: H = 1.54, P = 0.67; Eje 3:
H=1.21, P=0.75). Esto confirma que la caracte-
rizacién de la estructura del ambiente segin estas
variables es relativamente constante a lo largo del afio
(ademas de robusta, ver METODOS) y permite usar a
todos los puntos como estimadores de la disponi-
bilidad.

A la escala de mesositio, los primeros tres compo-
nentes del PCA representan el 76.0% de la variabilidad
de la matriz formada por los 60 mesositios ubicados
al azar y las 15 variables consideradas (T'ABLA 2.3). La
interpretacion de los componentes es muy similar a la
de la escala de micrositio. El primer componente
(Eje 1) representa la cobertura de la vegetacién en ge-
neral. Hacia los valores positivos estan representadas
la cobertura de los arbustos, la densidad de la vegeta-
cién hasta los 2 m de altura (ambas variables debidas,
en particular, a Larrea) y la altura maxima promedio
de los mesositios, y hacia los negativos la ausencia de
cobertura y la mayor variabilidad de la altura de la ve-
getacion. El segundo componente (Eje 2) representa
la cobertura de arboles, y su influencia sobre la densi-
dad por encima de los 2 m de altura y la altura maxi-
ma de los mesositios (hacia los valores positivos). En
el tercer componente (Eje 3) estd representada la vege-
tacién perenne de baja altura: hacia los valores negati-
vos, la cobertura de gramineas y su mayor influencia
sobre la densidad de la vegetacion por debajo de los
25 cm de altura, y hacia los valores positivos la cober-
tura de subarbustos. Tampoco en este caso hay dife-
rencias en los valores de los mesositios dispuestos al
azar entre las estaciones del afio en que fueron medi-
dos (prueba de Kruskal-Wallis, £ = 4, » = 60; Eje 1:
H=15.03, P=0.17; Eje 2: H = 1.64, P = 0.65; Eje 3:
H =2.65, P=0.45).

Sitios de alimentacion de las aves granivoras

Se observaron 88 individuos alimentandose. A partir
de esas observaciones quedaron determinados 85
micrositios y 80 mesositios de alimentacion, pues se
descartaron aquellos sitios parcialmente superpuestos
port provenir de individuos de la misma especie alimen-
tandose cerca durante la misma temporada (solo se
consider6 una de las observaciones parcialmente su-
perpuestas), de manera de no incorporar al analisis
observaciones sucesivas posiblemente dependientes.
El nimero de sitios considerados para cada analisis
puede ser ligeramente diferente por el mismo motivo.
Por ejemplo, el numero de casos en el analisis a nivel
gremial es menor que la suma de los de las especies
individuales porque se descartaron los sitios de alimen-
tacién de individuos de distintas especies parcialmen-
te superpuestos y cercanos en el tiempo.

El nimero de observaciones de aves granivoras co-
miendo semillas por especie, estacion y tipo de con-
sumo fue muy variable (TABLA 2.4), pero estuvo de
acuerdo con lo esperado en funcién del conocimien-
to previo del sistema (ver abajo). Por lo tanto, es ra-
zonable el supuesto que considera al conjunto de estas
observaciones como una muestra representativa del
uso del espacio por el gremio de aves granivoras para
alimentarse (de semillas). Por lo tanto, es posible ana-
lizar el potencial impacto espacial del consumo de se-
millas por el gremio.

TasLa 2.3. Resultado del PCA de la matriz variables-mesositios
al azar (» = 60). Se presentan las asociaciones entre las varia-
bles y los tres primeros ejes (en negtitas se resaltan las correla-
ciones mas importantes), asi como los autovalores y el por-
centaje de la variabilidad de la matriz original contenida en
cada componente.

Eje 1 Eje 2 Eje 3
Gramineas 0.297 -0.482 -0.717
Gramineas secas (en pie) -0.090  0.124 -0.695
Subarbustos 0.401  0.180 0.649
Arbustos 0.854 -0.075 -0.064
Arboles 0212  0.873 0.124
Sin cobertura perenne -0.924 -0.064 0.202
Densidad hasta 0.25 m 0.545 -0.365 -0.559
Densidad de 0.252 0.5 m 0.724 0.130 0.226
Densidad de 0.5a 1 m 0.790 0.038  0.259
Densidadde 122 m 0.719 0.362 0.033
Densidad de 223 m 0.223 0.898 0.073
Densidad mas de 3 m -0.070  0.871 -0.010
Altura maxima absoluta -0.090  0.904 0.142
Altura méaxima promedio 0.606 0.763  0.049
CV altura maxima -0.938 -0.063 0.018
Autovalores 5157 4303 1.938
% variabilidad explicada 34.4 28.7 12.9
% variabilidad acumulada 34.4 63.1 76.0
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TaBLA 2.4. Numero de observaciones de alimentacién de aves granivoras consideradas para los analisis a
escala de micrositio y mesositio (indicados entre paréntesis cuando es diferente), separadas por especie, esta-
ci6én del afio y tipo de consumo (predispersivo o posdispersivo). Las diferencias en el nimero de observaciones
segin la escala o en las sumas de los valores segin cada clasificacién se debe a que en algunos casos se
eliminaron observaciones antes de los anlisis por ser muy proximas (en tiempo y distancia) a otras ya incluidas
en el analisis, o por no haberse podido clasificar segun alguno de los critetios.

Estacion Tipo de consumo
Total Otofio  Invierno Primavera Verano Pre. Pos.
Gremio 82 (76) 24(22) 27(25) 13(11) 18 38 38 (34)
Especies
Zonotrichia capensis [Zono] 26 (22) 11 (9) 13 (11) 1 1 2 24 (21)
Saltatricula multicolor [Salt] 30 (29) 6 10 10 (9) 4 16 9 (8)
Poospiza ornata [ornal 11 1 - 1 9 8 3
Poospiza torquata [torq] 12 7 2 - 3 11 -
Otras 6 1 3 1 1 1 2
Tipo de consumo
Predispersivo 38 11 11 2 14
Posdispersivo 38 (34) 1(10) 15(13) 8 (7) 4

La distribucién de las observaciones a lo largo del
afio (TaBLA 2.4) estuvo de acuerdo a lo esperado a
partir de la remocién de semillas registrada en otras
experiencias de esta tesis (ver CAPITULO 3) y en expe-
riencias anteriores (Lopez de Casenave & al. 1998), a
pesar de que el nivel de esfuerzo de muestreo (tiempo
de bisqueda) en cada estaciéon no fue controlado es-
trictamente. El numero de observaciones por especie
también estuvo de acuerdo con resultados previos de
sus abundancias relativas, dietas y fluctuaciones a lo
largo del afio (Lopez de Casenave 2001). La mayor
parte de las observaciones corresponde a las dos es-
pecies mds abundantes que son casi exclusivamente
granivoras: Zonotrichia capensis'y Saltatricula multicolor, 1a
primera siempre mas abundante en otofio-invierno.
Las dos especies del género Poospiza retinen una can-
tidad similar de observaciones: P. ornata esta presente
en Nacudidn sélo en la época estival, y P. torguata es
abundante todo el afio pero sélo se alimenta de semi-
llas de gramineas cuando estin disponibles en las
panojas (especialmente en el otofio). El resto de las
observaciones (7 = 6) fueron de Phrygilus carbonarius,
Dinca dinca y Catamenia analis.

El nimero de observaciones por tipo de consumo
(pre o posdispersivo) no fue independiente de la esta-
cién del afio (prueba de independencia: x* = 9.771,
gl. = 3, P = 0.021). Si bien la fenologfa de produccién
y dispersién de semillas varia entre especies y entre
afios, las proporciones de cada tipo de consumo pue-
den interpretarse tentativamente como una respuesta
a la disponibilidad general de semillas en el campo. El
consumo predispersivo es minimo en primavera (cuan-
do la mayoria de las gramineas atn no produjeron se-
millas nuevas y ya se dispersaron completamente las
de la temporada anterior), y el posdispersivo en vera-
no (cuando las reservas en el suelo son minimas y ain

no comenzaron a dispersar las semillas nuevas, un pa-
trén algo demorado respecto al que se represent6 en
la FiGura 1.3, pag. 8). La proporciéon de observacio-
nes del tipo de consumo para cada especie también es-
tuvo dentro de lo esperado (Lopez de Casenave 2001,
Lopez de Casenave & al., datos no publicados), con
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FiGura 2.2. Ubicacion de los mictositios correspondientes a
las observaciones de aves granfvoras alimentandose (circulos
negros: consumo predispersivo; circulos grises: consumo
posdispersivo) en el espacio de los ejes principales derivados
del PCA usando los 60 micrositios ubicados al azar (citculos
blancos).
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FiGura 2.3. Diferencias entre la distribucién de los micrositios disponibles (ubicados al azar, 7 = 60) y los usados por todo el
gremio y por cada una de las principales especies, sobre los tres primeros ejes del PCA realizado a partir de la matriz variables-
micrositios al azar. La linea vertical representa la mediana, el punto a la media, la caja son los percentiles 25% y 75%, y los bigotes
indican el rango (pruebas de Kolmogorov-Smirnov a 2 colas: el valor del estadistico D se presenta junto a cada caja y los
tamafios de muestra y nombres completos de las especies se presentan en la TABLA 2. 4% P<0.1,%P<005* P<001,

w0k P < 0,005).

Poospiza torguata haciendo solamente consumo predis-
petsivo y Zonotrichia capensis casi exclusivamente posdis-
petsivo, y Saltatricula multicolory P. ornata en situaciones
intermedias (TABLA 2.4). En general las observaciones
de consumo predispersivo fueron relativamente mas
abundantes que las registradas en afios anteriores, qui-
zas porque durante los afios en que se hizo este trabajo
las lluvias fueron abundantes y provocaron una ma-
yor produccién de semillas.

Seleccion de micrositios de alimentacion

Considerando a todos los micrositios de alimenta-
cién del gremio de aves granivoras (7 = 82), no hay
zonas en el espacio multivariado producido por los
primeros componentes principales en donde no haya
puntos usados por las aves (FIGURA 2.2). Tampoco hay
evidencias de que los puntos estén segregados espacial-
mente en el espacio tridimensional definido por los tres
primeros ejes (andlisis de segregacion espacial de puntos
mediante tablas de contingencia: C' = 0.845, P = 0.650).
Todos los tipos de micrositio disponibles parecen ser
usados por las aves granivoras para alimentarse.

Sin embargo, los micrositios no son usados en la
proporcién que se espera de acuerdo a su disponibili-
dad: el conjunto de micrositios usados, a nivel gremial,
no es una muestra azarosa de los sitios disponibles
(FiGura 2.3). Las diferencias mas importantes estan a
lo largo del Eje 1 del PCA, donde los micrositios usa-
dos tienen valores mas altos de cobertura general (es-
pecialmente arbustos y subarbustos) y de mantillo, con
una variabilidad ligeramente menor. Hay una tenden-
cia en el Eje 2 hacia un patrén sesgado por mayores
valores de cobertura arbérea y mayor altura del micro-
sitio. Por ejemplo, la proporcién de puntos con valo-
res >2 es mas alta en el conjunto de los micrositios
usados que en los azarosos: 13 (16%) vs. 3 (5%) (ver
Ficura 2.2). Eso indica que esa cola de la distribucién
de los micrositios usados es mas “pesada” que lo que

se espera a partir de los sitios ubicados al azar, lo que
hace que la distribucién tenga una mayor dispersion
(F1Gura 2.3), aunque no parece diferir en el resto de
la distribucion. Finalmente, también hay una tenden-
cia en el Eje 3 hacia mayores coberturas de gramineas
y densidad de vegetacién bajo los 25 cm de altura.

En el uso de sitios de alimentacion por todo el gre-
mio es posible reconocer una fuerte influencia de ca-
racteristicas especie-especificas (FIGURA 2.3). Poospiza
torguata, que hace sélo consumo predispersivo y du-
rante la época no reproductiva, restringe su alimenta-
ci6én a los micrositios con mayor cobertura de arbustos
y subarbustos, con mantillo y cerca de gramineas.
Poospiza ornata, consumidora mayormente predisper-
siva y presente solo en la época reproductiva, muestra
un patrén muy similar, al que suma un uso sesgado en
el Eje 2 hacia micrositios con cobertura arbérea (aun-
que sin valores muy altos). En cambio, Zonotrichia
capensis, que hace un consumo casi exclusivamente

>3m mesositio (b)
2.75-3
25-2.75
L 22525
L 2-2.25
L 1.75-2
L 1.5-1.75
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F1GURA 2.4. Perfiles de la vegetacion (porcentaje de cobertura
por estrato de altura) de los micrositios (a) y mesositios (b)
disponibles (linea gruesa y banda gris: media = DE; » = 60) y
de los usados por las distintas especies (los tamafios de muestra
y nombres completos de las especies se presentan en la TABLA 2.4).
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Ficura 2.5. Diferencias entre la distribucién de los micrositios disponibles (ubicados al azar, # = 60) y los usados para consumo
predispersivo (pre) y posdispersivo (pos), sobre los tres primeros ejes del PCA realizado a partir de la matriz variables-micrositios
al azar. La linea vertical representa la mediana, el punto a la media, la caja son los percentiles 25% y 75%, y los bigotes indican el

rango (pruebas de Kolmogorov-Smirnov a 2 colas: el valor del estadistico D .

_se presenta junto a cada caja y los tamafios de

muestra se presentan en la TABLA 2.4;*: P < 0.1,* P < 0.05,**: P < 0.01, ***: ‘P<o. 005).

posdispersivo, mayormente en otoflo e invierno, ocupa
practicamente todo el rango disponible y no muestra
un patrén selectivo en ninguno de los ejes. Por dltimo,
Saltatricula multicolor, que se alimenta tanto desde las
plantas como desde el suelo y es menos variable esta-
cionalmente, tampoco muestra un patrén selectivo en
estos ejes, aunque si se separan los micrositios segin
el tipo de consumo, las de uso predispersivo muestran
un sesgo similar a la seleccion descripta para las espe-
cies del género Poospiza (n =16, Eje 1: D = 0.454,
P<0.025 Eje2: D =0.167, P>0.1; Eje 3:
D . =0433,P<0. 025) ‘mientras que las de consumo
posd1sper51vo no muestran un patrén selectivo (7 =
Bje1: D =0.233,P>0.1;Eje2:D = 0.267, P>O1
Eje 3: D =0.333, P> 0.1), al 1gual que Zonotrichia
capensis. Los patrones descriptos también se hacen
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Fi1Gura 2.6. Ubicacion de los mesositios correspondientes a
las observaciones de aves granfvoras alimentandose (circulos
negros) en el espacio de los ejes principales derivados del PCA
usando los 60 mesositios ubicados al azar (circulos blancos).

evidentes al examinar los perfiles de la estructura de
la vegetacion de los sitios disponibles y de aquellos usa-
dos por cada una de la especies (FIGURA 2.4a).

Esos resultados sugieren fuertemente que el uso de
micrositios de alimentacion esta asociado al tipo de
consumo (predispersivo o posdispersivo) de semillas.
Al separar a las observaciones del conjunto de aves
granivoras segun el tipo de consumo se observa una
leve segregacién entre los micrositios correspondientes
a uno y otro tipo en el espacio tridimensional detet-
minado por los ejes del PCA retenidos (C = 4.709,
P=0095Z7 =1.626,P=0103Z =1.626,P = 0.053;
Figura 2.2). El uso del espacio resulta muy sesgado en
el caso del consumo predispersivo (FIGURA 2.5), hacia
micrositios con mayor cobertura de vegetaciéon lefio-
sa, mantillo y gramineas. Los micrositios usados para
consumo posdispersivo no difieren de los disponibles
segun los Ejes 2 y 3, pero muestran un leve sesgo en
el Eje 1, con menor variabilidad y valores medios de
cobertura leflosa y mantillo algo mayores pero evi-
tando los micrositios con valores altos (FIGURA 2.5).
Nétese que no hay micrositios usados para consumo
posdispersivo con valor >1.5 en el Eje 1, mientras que
8.3% de los disponibles [5 sitios] y 10.5% [4 sitios] de
los de consumo predispersivo estin en ese rango
(FiGuras 2.2y 2.5). Esos micrositios tienen una cober-
tura de al menos 55% de subarbustos y 58% de arbus-
tos (y >58% de mantillo denso), por lo que podrian
ser lugares en los que a las aves les resulta dificil acce-
der a la superficie del suelo. La dificultad de acceso a
zonas de cobertura densa cerca del suelo ya ha sido
sugerida previamente como una limitacién para el con-
sumo de semillas (e.g;, ratones bajo el arbusto Krameria:
Nelson & Chew 1977)°.

> Los patrones estacionales de uso del espacio (no mostrados)
repiten lo que puede deducirse de la abundancia relativa de
cada especie y de su tipo de consumo predominante (al menos
dentro de este conjunto de observaciones). Por ejemplo, es
muy sesgado en verano cuando la mayoria de observaciones
son de consumo predispersivo de Poospiza ornata. La distribu-
cién del total de observaciones segin todos estos critetios es
sumamente heterogénea y correlacionada, por lo que no pue-
den analizarse simultineamente en forma cruzada ni anida-
daya que habria varias combinaciones sin observaciones (e.g,
Pornata en invierno o consumo posdispersivo de P. forquata).
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FiGura 2.7. Diferencias entre la distribucion de los mesositios disponibles (ubicados al azar, » = 60) y los usados por todo el
gremio y por cada una de las principales especies, sobre los tres primeros ejes del PCA realizado a partir de la mattiz variables-
mesositios al azar. La linea vertical representa la mediana, el punto a la media, la caja son los percentiles 25% y 75%, y los bigotes
indican el rango (pruebas de Kolmogorov-Smirnov a 2 colas: el valor del estadistico D . se presenta junto a cada caja y los
tamafios de muestra y nombres completos de las especies se presentan en la TABLA 2.4; *: P < 0.1, *: P < 0.05, **: P < 0.01,

w5 P < (,005).

Seleccion de mesositios de alimentacion

A diferencia del resultado observado a escala de
micrositio, hay un sector de la disponibilidad a escala
de mesositio donde no se detectaron aves granivoras
alimentandose, o su aparicion fue muy rara de acuet-
do a lo esperado, y un conjunto de caracteristicas
opuestas asociadas a gran parte de los mesositios usa-
dos (F1GUurA 2.6). Los mesositios no usados estin ca-
racterizados por tener poca cobertura de vegetacién
arbustiva (valores negativos del Eje 1). Por ejemplo,
con valores <-0.75 en ese eje hubo 13 (22%) sitios dis-
ponibles y solo 2 (3%) usados, mientras que con valo-
res >2 esas cifras fueron casi opuestas: 1 (2%) y 13
(17%), respectivamente. Esta asociacion entre el con-
sumo y los valores positivos del Eje 1, correspondien-
tes a mesositios de mayor cobertura y altura promedio,
dados especialmente por los arbustos, se repite cuan-
do se lo analiza estadisticamente (FIGUra 2.7). En los
otros ¢jes, la distribuciéon de los sitios usados no difi-
116 de la esperada por azar, y por lo tanto no se obser-
va una segregacion espacial de los puntos usados y
disponibles al evaluarla en el espacio tridimensional
determinado por los ejes retenidos (andlisis de segre-
gacién espacial de puntos mediante tablas de contin-
gencia: C' = 0.681, P = 0.650).

A diferencia de lo observado a escala de micrositio,
a esta escala se repite el mismo patrén para todas las
especies, incluso para aquellas que no mostraron se-
leccién a la escala de micrositio (FIGURA 2.7). Todas las
especies mostraron también un sesgo similar en su
utilizacion del perfil de vegetacion (FIGURA 2.4b), cuya
magnitud es menor que en el caso de la seleccién de
micrositios, de acuerdo con la menor variabilidad de
la cobertura de la vegetacion a esta escala. A esta es-
cala los mesositios de consumo predispersivo y de
consumo posdispersivo muestran las mismas caracte-
risticas (ambos difieren de la distribucién de los sitios
disponibles en el Eje 1, como se puede derivar de lo
ya explicado), sin mostrar diferencias significativas

entre si (ﬂm = 38, n,= 34,Bje1: D = 0.214,P > 0.1;
Eje2:D =0.118,P>0.1;Eje 3: D, = 0.245,P > (.1).

Distancias a cobertura

Mas del 90% de los sitios de alimentaciéon o de los
ubicados al azar tuvieron distancias <1 m hasta la co-
bertura mas cercana de tres de los cuatro grupos de
plantas perennes (gramineas, subarbustos y arbustos).
Esto significa que casi todos los micrositios (disponi-
bles y usados) tienen al menos una de esas plantas. Al
estar esas distancias dentro de los micrositios defini-
dos y cuya cobertura ya fue estimada, ambos tipos de
variable (distancias y coberturas) brindan el mismo tipo
de informacion 6. En consecuencia, el analisis estadis-
tico de las distribuciones de las distancias de los sitios
usados respecto de los disponibles muestra los mismos
resultados que se presentaron en funcién de las medi-
das de cobertura y estructura vertical a escala de micro-
sitio, y no se presentaran aqui en forma detallada. En
resumen, la distribucion de distancias de las observa-
ciones de consumo predispersivo estin sesgadas hacia
los valores menores respecto a la de los sitios ubicados
al azar (el caso de las gramineas es trivial pues se trata
de la planta de la que extrajeron las semillas), mientras
que las de consumo posdispersivo son similares a lo
esperado por azar (FIGURAS 2.8b, ¢, d).

En el caso de las distancias hasta los arboles, en cam-
bio, la mayor parte de los valores fueron >1 m (“afue-
ra” de los micrositios, ver TaBLA 2.1). Por lo tanto, su
analisis resulta informativo pues esta relacionado con
la ubicacién o entorno de los micrositios y no tanto
con su estructura o cobertura interna. La distribucion

¢ La estimacién de coberturas mediante puntos equidistantes
alo largo de transectas radiales desde el centro del micrositio
da un mayor peso a las plantas ubicadas cerca del centro. La
distancia a las plantas resulta inversamente correlacionada
con la cobertura.
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de las distancias a los arboles de los sitios usados
mostré un leve sesgo respecto a la de los sitios dispo-
nibles (n, = 82, n i — 60, D = 0.230, P <0.1), con
menores valor promecho y vatiabilidad. La principal di-
ferencia es que se registraron muy pocas observacio-
nes de alimentacién a mas de 4 m de un arbol (4,
<5%), a pesar de que mas del 25% de los sitios ubi-
cados al azar estuvieron en ese rango de distancias
(Ficura 2.8a). Ese sesgo fue marcado tanto para las
observaciones de alimentacién predispersiva como
para las de alimentacién posdispersiva. La proporcion
de observaciones de alimentacién (de ambos tipos)
bajo la copa de los arboles (distancia <5 cm del borde
de la proyeccién horizontal del follaje, la primera ca-
tegoria en la FIGURA 2.82) fue algo mayor a la de los
sitios disponibles, un resultado que no fue evidente con
el analisis multivariado.

Discusion

Las variables mas importantes para describir la he-
terogeneidad de la estructura de la vegetacion a escala
de micrositio y de mesositio resultaron similares a
aquellas utilizadas en trabajos previos (e.g., Marone &
Horno 1997, Marone & al. 2004) como criterio para
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categorizar a los parches de vegetacién del algarrobal
de Nacufian. Si bien la semejanza no es sorprendente
ya que los criterios para elegir las variables en estos
trabajos fueron similares (medidas en forma continua
en éste o tomadas como criterio de categorizacién en
los anteriores), esta coincidencia sustenta la conside-
racién de los grupos de vegetacion, ligados a los estra-
tos verticales, como criterio principal para categorizar
la heterogeneidad espacial a escala intra-algarrobal.
Ademas, la ordenacién multivariada a cada escala
resulté robusta, sin alterarse significativamente con
alternativas como la transformacién de variables o la
rotacién de ejes, e incluso con distintas combinacio-
nes de variables ensayadas. La variabilidad dada por la
vegetacién es mayor a escala de micrositio, como era
esperable, pero atn asi las variables mds importantes
para caracterizar los sitios a ambas escalas fueron si-
milares: en primer lugar un gradiente de la cobertura
de arbustos, especialmente [arrea, hasta la ausencia de
vegetacion perenne; en segundo lugar, los arboles (con
mayor importancia a escala de mesositio) y, finalmen-
te, las gramineas en el estrato mas bajo. Los subarbus-
tos aparecieron asociados son los arbustos a escala de
micrositio en el primer eje como parte de la variabili-
dad en la cobertura lefiosa en general, asociada a la
presencia de mantillo; a escala de mesositio su impor-
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Ficura 2.8. Distribucion de frecuencias (%) de las distancias entre los sitios ubicados al azar (blanco), los sitios de alimen-
tacion predispersiva (negro) y los de alimentacién posdispersiva (gris) y el borde del arbol (a), del arbusto (b), del subarbusto

(¢) y de la graminea (d) mas cercanos.
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tancia fue menor en el primer eje y aparecieron, en
cambio, en el tercer eje, en sentido opuesto a las grami-
neas, determinando la variabilidad del estrato mas bajo.
La mayor parte de las variables estructurales adicionales
estimadas (densidad de vegetacién en altura, valores
maximos, medios y variacién en altura, presencia de
mantillo a escala de micrositio, distancias a cobertura
de gramineas, subarbustos y arbustos) resultaron re-
dundantes por estar altamente correlacionadas con las
de cobertura de los principales estratos de la vegeta-
cién. Cuando se analizaron las coberturas a nivel de
especie, éstas también fueron bien descriptas por las
variables asociadas a los estratos de vegetacién (pues
dominaban los valores del grupo del que formaban
parte, como Larrea con los arbustos o Prosopis con los
arboles) o bien fueron de menor importancia y practi-
camente independientes unas de otras (e.g., las especies
de gramineas a escala de micrositio) ". La semejanza
entre estas dimensiones de la heterogeneidad a escala
de micrositio y los criterios para definir parches a par-
tir de los estratos de la vegetacién que se utilizaron en
los trabajos previos sobre la variabilidad espacio-tem-
poral de las semillas permite evaluar los resultados de
uso y seleccién de micrositios de alimentacién no solo
en relacion con la vegetacion en si, sino también en
funcién de los patrones locales conocidos de variaciéon
de la oferta de semillas (ver Las semiLLAs en CAPITU-
Lo 1).

En estudios previos se observé que las aves grani-
voras son mas abundantes en el algarrobal que en el
jarillal en la época reproductiva pero no en invierno
(Marone & al. 1997), aunque con diferencias entre las
especies. En general se observé una ocupacion poco
consistente del espacio en funcién de varios gradientes
ambientales, con respuestas generales muy fluctuantes
o inconsistentes, y una tendencia al predominio de res-
puestas especie-especificas heterogéneas ante las fluc-
tuaciones temporales o la simplificacion estructural del
ambiente causada por perturbaciones (Marone 1990,
Marone 1991, Marone 1992b, Milesi & al. 2002). Ese
tipo de respuestas variables o inconsistentes también
han sido encontradas en granivoros de otros ambien-
tes aridos (Wiens 1985a, Dean & Milton 2001). Los
resultados de este trabajo, en cambio, muestran a las
aves granfvoras haciendo un uso restringido del espa-
cio dentro del algarrobal a escala de mesositio (areas
de 10 m de radio), un resultado que no solo es valido
para el gremio en general sino también para cada una
de las principales especies que lo integran. Las aves
usan mas que lo esperado (de acuerdo a su disponibi-
lidad) los mesositios con mayor cobertura de arbus-
tos, de subarbustos y de mantillo, pero especialmente
evitan aquellos sectores con menor cobertura de la

7 Johnson & al. (2000) encontraton que Larrea 'y Prosopis resul-
tan también los principales géneros para caracterizar la hete-
rogeneidad de la vegetacion a escalas mayores que la de este
trabajo (tanto grano como extension) en el norte del desierto
de Chihuahua.

vegetacion (con mas suelo desnudo) y alejados de los
arboles. A escala de micrositio (areas de 1 m de radio),
en cambio, no aparecen zonas del espacio multivariado
definido por las dimensiones mds importantes de la
heterogeneidad de la estructura de la vegetacién que
no sean usadas por las aves. Esto es, no parece haber
micrositios no usados (evitados) por el conjunto de
aves para buscar semillas, aunque este resultado no es
homogéneo entre las especies (ver abajo). Dado que
siempre se midieron micrositios y mesositios en el
mismo lugar (i.e., cada micrositio medido estaba dentro
de un mesositio medido) y que el conjunto de varia-
bles medidas a cada escala es practicamente el mismo,
la combinacién de resultados indica que hay una ciet-
ta independencia de las medidas de heterogeneidad a
ambas escalas y que podria haber una cierta jerarquia
en el uso del espacio por las aves granivoras. ¢Coémo
se explica que en el mismo ambiente haya sectores no
usados a una escala pero eso no sea evidente al anali-
zarlo a una escala menor? El analisis a la escala menor
indica que los micrositios de todas las caracteristicas
estructurales pueden ser usados, incluso aquellos se-
mejantes a los que predominan en mesositios que no
son usados. El uso de los micrositios dependeria mas
de dénde estan ubicados que de sus propias caracte-
risticas: serfan menos usados aquellos ubicados dentro
de areas mayores (mesositios) que son evitadas (FiGu-
RA 2.9). Esto refuerza la idea acerca de la dependencia
de los patrones observados con la escala a la que se
hacen las observaciones y de la necesidad de incluir
informacién acerca del uso del espacio a mds de una
escala: si solo se hubiese estudiado el patrén a escala
de micrositio se podria haber concluido erréneamen-
te que no hay una marcada distincién espacial dentro
del algarrobal por parte de las aves granivoras.

Aunque sin restricciones absolutas, a la escala de
micrositio es posible detectar un uso del espacio por
parte del gremio de aves granivoras levemente sesgado
hacia zonas con mayor cobertura (respecto a lo espe-
rado de acuerdo a su disponibilidad en el ambiente).
Una primera interpretacion de ese patron sesgado a
escala de micrositio podria ser que esta en relacién con
la oferta total de semillas en el banco del suelo, que
también estd asociada a la presencia de mantillo y co-
bertura lefiosa. Sin embargo, ese leve sesgo a nivel del
gremio es en realidad la mezcla de un patrén muy ses-
gado para el consumo predispersivo de semillas y uno
casi azaroso para el consumo de semillas del suelo, y
la heterogeneidad espacial de las semillas no es la mis-
ma en cada una de esas condiciones (ver LAS SEMILLAS
en CapiTuLo 1). La disponibilidad de semillas tiene una
fuerte influencia sobre el uso del espacio de alimenta-
ci6n por las aves granivoras a escala de micrositio, aun-
que no de la manera esperada. Como el uso del espacio
varfa segun el tipo de consumo, la influencia mas im-
portante de la disponibilidad de semillas esta dada por
la fenologia (variacién temporal de la produccién y
dispersioén de semillas) y su influencia sobre la hete-
rogeneidad espacial de las semillas en sentido vertical:
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FiGura 2.9. Esquema del uso del espacio por las aves granivoras para alimentacion predispersiva
(semillas de las plantas) y posdispersiva (semillas del suelo) dentro del algarrobal en funcion de
las caracterfsticas de la vegetacién a dos escalas. La forma de las figuras esta asociada a las
caractetisticas principales o mas frecuentes de la vegetacion del sitio. Los mesositios (figuras
grandes) resultan caracterizados por la cantidad de micrositios (figuras pequefias) que lo cons-
tituyen; las figuras llenas son los sitios usados mds frecuentemente. El uso que recibe un micrositio
para alimentacion posdispersiva estd mas de acuerdo con su entorno (i.e., con el tipo de mesositio
en que se encuentra) que con las caracteristicas de su cobertura y estructura, mientras que el
uso para alimentacion predispersiva depende tanto de las caracteristicas del micrositio como
del mesositio. En este esquema no se representan las coberturas proporcionales de micrositios
o mesositios en el ambiente (si asi fuera, en este ejemplo se habria encontrado una evitacion de

los micrositios sin cobertura durante la alimentacién posdispersiva).

la proporcién de observaciones de consumo pre y
posdispersivo de semillas en cada estacién siguid lo
esperado de acuerdo a la variabilidad temporal de la
oferta de semillas en las plantas y en el suelo. El gre-
mio, evaluado como un todo, parece “rastrear” esos
cambios fenologicos, lo que podtia interpretarse como
un cambio general de estrategia de alimentacion aso-
ciado a un cambio en la selectividad del uso del espacio.
Sin embargo, la influencia de este fenémeno sobre el
uso del espacio solo es satisfactoriamente explicada
cuando se consideran las caracteristicas especie-espe-
cificas y las variaciones estacionales de la composicién
del gremio. Las especies tienen estrategias de alimen-
tacién y patrones de uso del espacio diferentes, y los
patrones espaciales a nivel gremial dependen de los
cambios en sus importancias relativas como granivo-
ros, en parte por su plasticidad (que también difiere
entre especies) pero especialmente por los cambios en
sus abundancias. Si bien no es un objetivo de este tra-
bajo el de evaluar las dietas o la demogratia de las aves,
la variacién en el nimero de observaciones de consu-
mo de semillas por el gremio de aves granivoras aso-
ciada con la fenologia, debida a modificaciones de las
abundancias poblacionales, dietas y comportamientos
de alimentacion de las especies constituyentes sugiere
un efecto “desde abajo” que estarfa actuando a través

de una mezcla de lo que tradicionalmente se conside-
ran efectos numéricos y efectos funcionales. Por ejem-
plo, Zonotrichia capensis, que come casi exclusivamente
del suelo y hace un uso del espacio no sesgado a esca-
la de micrositio, constituye la gran mayoria de las ob-
servaciones de consumo posdispersivo de otofio e
invierno, cuando es mas abundante. Las especies del
género Poospiza, mayormente predispersivas, mantie-
nen el uso selectivo del espacio durante todo el afio,
ya que P. ornata migra y esta presente en Nacufian s6lo
durante la época reproductiva y P. forquata, aunque esta
presente todo el afio, s6lo consume semillas en otofio-
invierno (Marone & al. 1997, 2001, Lopez de Casenave
2001; ver Los GRANIVOROS en CAPfTULO 1); la impor-
tancia relativa de este género a nivel gremial, sin em-
bargo, resulta mayor en verano y otoflo (cuando hay
mas semillas de gramineas en las plantas). Saltatricula
multicolor, con un consumo mas parejo de semillas del
suelo y de las plantas y con una abundancia menos
variable a lo largo del afio, muestra un patrén de uso
del espacio intermedio. De la misma manera que ocu-
rre al evaluar el patrén a nivel gremial, el uso del
espacio pot Saltatricula multicolor resulta de agregar ob-
servaciones de alimentacién predispersiva espacial-
mente sesgadas, como las de las especies del género
Poospiza, y de alimentacién posdispersiva no diferen-
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tes de lo esperado por azar, como el patrén descripto
pata Zonotrichia capensis®.

Aunque el patrén espacial de consumo segin las
caracteristicas de la vegetacion es solo levemente ses-
gado a escala de micrositio cuando se lo analiza desde
el punto de vista del gremio de aves, desde el punto
de vista de una semilla la probabilidad de que sea
consumida es muy diferente entre micrositios segun se
encuentre en la planta o ya haya dispersado. La alimen-
tacion predispersiva estd sesgada hacia los sitios con
mayor cobertura de vegetacién y de mantillo, en par-
ticular hacia micrositios con gramineas y arbustos. Eso
estd dado muy probablemente porque la mayoria de
las observaciones de este tipo de consumo correspon-
den a las dos especies del género Poospiza, que com-
parten la técnica de alimentacion predispersiva que
consiste en remover las semillas de gramineas desde
las panojas mientras estin perchadas en ramas bajas
de plantas lefiosas (Lopez de Casenave 2001, Lopez
de Casenave & al., datos no publicados; observacién
personal). Dado que la planta lefiosa mas abundante
en este ambiente es la jarilla Larrea divaricata, y que el
mantillo esta asociado con la cobertura de lefiosas,
entonces no es sorprendente observar un uso de mi-
crositios del gremio sesgado hacia aquellos con cober-
tura de arbustos (la percha) y de gramineas (la planta
de la cual se toman las semillas). Las caracteristicas de
los micrositios preferidos estan asociadas con una alta
abundancia relativa de semillas en el suelo (ver Las
SEMILLAS en CAPITULO 1). Sin embargo, las aves las es-
tan consumiendo directamente desde las plantas, por
lo que la alta disponibilidad de semillas en el suelo es-
tarfa correlacionada pero no serfa un factor causal de
la seleccion. El proceso de seleccion no estarfa dado
por la evaluacién de la disponibilidad relativa de semi-
llas entre micrositios sino mas bien por una restriccién
de tipo comportamental: la necesidad de contar con
perchas rigidas para remover semillas de plantas cer-
canas. En varios trabajos sobre uso de sitios de alimen-
tacion se han reportado correlaciones morfologicas y
comportamentales especie-especificas en el uso del
espacio por aves filogenéticamente cercanas o de ha-
bitos similares (generalmente insectivoros), las que han
sido interpretadas como adaptaciones o bien como
restricciones evolutivas (Osterhaus 1962, Robinson &
Holmes 1982, 1984, Winkler & Leisler 1985, Klopfer
& Ganzhorn 1985, Holmes & Robinson 1988). El
modo de alimentacion, relacionado con la morfologfa,

# Como la proporcion de obsetrvaciones de cada tipo de con-
sumo vario a lo largo del tiempo de acuerdo a la fenologfa,
esa variacién también permite explicar los patrones
estacionales de uso del espacio por el gremio de aves. Por
ejemplo, no se detecta un patrén de uso selectivo en prima-
vera, cuando la mayoria de las observaciones son de consu-
mo posdispersivo (espacialmente no selectivo), pero es muy
notable en verano, cuando son mayotfa las observaciones de
consumo predispersivo (espacialmente selectivo). Estos re-
sultados no fueron presentados en forma detallada en este
capitulo precisamente porque son redundantes.

puede tener consecuencias sobre la dieta de las espe-
cies (Huey & Pianka 1981), por lo que se espera que
estas aves estén consumiendo preferentemente aque-
llas especies (o los individuos de las especies) que ofre-
cen semillas junto a las plantas lefiosas. Las plantas en
la periferia de arbustos deberfan sufrir una reduccién
mas importante de su produccién a causa del consu-
mo predispersivo por parte de las aves, especialmente
si estin en un mesositio con alta cobertura de leflosas
y relativamente cerca (<4 m) de arboles. La preferen-
cia de las aves por aquellas plantas cerca de la cober-
tura leflosa podtia ser uno de los motivos por los que
se observa una entrada menor de semillas de gramineas
al banco del suelo en esas zonas a pesar de que no hay
una diferencia en la cobertura de gramineas entre
zonas con o sin cobertura lefiosa (Marone & al. 1998a).
Lamentablemente no hay informacién sobre la distri-
bucién de las especies de gramineas o de la produc-
cién de sus semillas en funcién de la distancia a perchas
como para poner esta hipétesis a prueba. Sin embar-
go, de las observaciones de predacién predispersiva de
verano-otofio en las que se pudo determinar la espe-
cie consumida, seis de las siete (86%) observaciones
de P. ornatay cinco de las siete (71%) de P. torquata fue-
ron de semillas de Searia o Digitaria, dos especies que
constituyeron poco mds del 25% de la cobertura de
las gramineas (segun las medidas en los sitios ubica-
dos al azar) pero que son frecuentemente encontradas
debajo o en la periferia de plantas leflosas (observa-
cién personal).

En el caso de la predacion posdispersiva, a escala de
micrositio no se distingue un patrén selectivo en nin-
guna estacién del afio (con la posible excepcion del uso
restringido de micrositios con cobertura muy alta de
arbustos, subarbustos y mantillo, probablemente por
resultar fisicamente inaccesibles), y solo se observa una
tendencia a evitar los mesositios mas abiertos, con mas
suelo desnudo, alejados de los arboles. No parece que
las aves estén restringiendo su uso del espacio a escala
de micrositio en funcién de la disponibilidad relativa
de semillas en el suelo. Si es cierto que la muestra ob-
tenida esta relacionada con la cantidad de tiempo que
los animales pasan alimentandose en cada micrositio,
entonces las aves no solo no restringen su uso del espa-
cio en funcién de la cantidad de alimento disponible
sino que tampoco estin alimentandose mas (tiempo y
cantidad de alimento) en aquellos micrositios con mas
semillas sobre el suelo. La preferencia por mesositios
con mas cobertura podria deberse a que alli habrfa mas
micrositios cubiertos, con alta cantidad de semillas. Sin
embargo, si bien no se cuenta con informacion acerca
de la heterogeneidad de la oferta de semillas a escala
de mesositio, no parece que la heterogeneidad ob-
servada a escalas menores pueda extrapolarse auto-
maticamente. Por ejemplo, los mesositios usados y
disponibles no difirieron en la cobertura de gramineas,
que podria ser el factor causal de la diferencia de abun-
dancia de semillas a la escala mayor. Ademds, ese factor
no explicarfa el uso restringido de sitios de alimenta-
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ci6én a mayor distancia de los arboles, excepto que fuera
por una correlaciéon con lo anterior. Parece mas pro-
bable que la preferencia a la escala de mesositio se deba
a un factor distinto que la extrapolacién de la heteroge-
neidad conocida a escalas mas pequefias del banco de
semillas. Esta relacion se explorard con mayor profun-
didad en el préximo capitulo. De la misma manera, la
relacion entre el uso del espacio por los granivoros para
alimentarse de semillas del suelo y los patrones espa-
ciales de abundancia de semillas en el banco del suelo
se discutird en el CapiTULO 5, integrando los distintos
resultados.

Un problema de este analisis es que agrupa datos
temporales (observaciones estacionales de distintos
afios) en los que las condiciones ambientales y las deci-
siones de uso del espacio pueden haber sido diferentes.
Esto puede ocultar patrones selectivos que cambian
entre afios (Schooley 1994). A esto se suma que el ana-
lisis realizado para evaluar la seleccion del espacio usa
mediciones de disponibilidad (1996-1997) y de uso
(1997-2000) que no fueron totalmente simultaneas. Si
bien el problema se intenté minimizar mediante el di-
seflo experimental (estimando la disponibilidad con
medidas de todas las estaciones, que no resultaron dife-
rentes, y eliminando la informacién relacionada con la
cobertura de plantas anuales, las mas variables intra e
interanualmente), ain puede ser que la cobertura ge-
neral de plantas perennes se haya modificado entre
esos afios. En particular, las lluvias abundantes durante
1998-2000 podrian haber tenido un efecto general
sobre la cobertura de gramineas perennes (Marone &
al., datos no publicados) y aun incluso ligeramente
sobre la cobertura de arbustos. Si ese fuera el caso,
podtia ser que, por ejemplo, el patrén detectado de se-
leccién de mesositios con mayor cobertura (Eje 1) sea
un artificio producido porque al tomar esas medicio-
nes la disponibilidad ya habia cambiado. En ese caso,
si no hubiese seleccion (i.e., si los sitios usados fueran
una muestra al azar de los disponibles en ese mo-
mento) se esperaria un aumento a lo largo del tiempo
de la cobertura de la vegetacién en los sitios usados.
Pero esto no se observa para la cobertura de los gru-
pos de plantas que resultaron mas relevantes y a su vez
potencialmente variables: gramineas (regresion li-
neal: R?=0.009, F7’74 = 0.699, P = 0.400) y arbustos

(R?=0.007, F7’74 = 0.537 P = 0.460). Por lo tanto, no
es probable que los patrones de uso sesgado hacia
mesositios con mayor cobertura sean solo un producto
del cambio temporal en la cobertura de la vegetacion.
De todas formas, en el préximo capitulo se evaluard
la seleccion de sitios de alimentacién compatrando la
disponibilidad y el uso en forma simultinea.

En resumen, el patrén detectado de seleccion de si-
tios de alimentacién en el algarrobal depende de la
escala de observacion y de las caracteristicas espe-
cie-especificas de las aves granivoras. Esto ultimo esta
relacionado tanto con la ubicacion de las semillas con-
sumidas (en pie o en el suelo) como con la época del
aflo, a través de la fenologia y de los movimientos
migratorios y cambios de dieta de las aves. Las aves
granfvoras en conjunto parecen explorar los micro-
sitios de todas las caracteristicas disponibles (al menos
considerando a las principales caracteristicas de la ve-
getacion), pero preferentemente dentro de mesositios
con mayor cobertura y mantillo (o, mds bien, evitando
las dreas con menor cobertura vegetal, mas suelo des-
nudo y alejadas de los arboles). La predacién pre-
dispersiva, particularmente por las especies del género
Poospiza (P. torguata en la época invernal y P. ornata en
la estival), esta dirigida a aquellos micrositios con mayor
cobertura de arbustos y gramineas. Esto estd de acuer-
do con, y probablemente esté determinado por, su
técnica de alimentacién, que consiste en extraer se-
millas de las espigas de las gramineas desde perchas
cercanas. No hay un uso selectivo a escala de micro-
sitio para el consumo posdispersivo, a pesar de que las
diferencias en la oferta de semillas totales son muy
importantes. Desde el punto de vista de las semillas,
la probabilidad de ser removidas serfa menor en los
mesositios mas abiertos (i.e., con menor cobertura de
lefiosas y de mantillo) y, cuando atn estan en la planta,
en aquellos micrositios alejados de la cobertura lefio-
sa. Una vez dispersadas, la vulnerabilidad de las semi-
llas a la predacién por aves no depende en forma
relevante de las caracteristicas estructurales del micro-
sitio en que se encuentran (con la probable excepcion
del menor uso de micrositios con densidades muy altas
de arbustos y subarbustos para el consumo posdis-
petsivo, probablemente por un problema de accesibi-

lidad).




Capitulo

PATRONES DE GRANIVORIA POR AVES A
VARIAS ESCALAS: TECNICA EXPERIMENTAL

INTRODUCCION

En el planteo de esta tesis se postulé que la abun-
dancia de semillas en el suelo estaria relacionada, como
causa 0 como consecuencia, con el uso selectivo del
espacio por parte de las aves granivoras debido a que
la disposicion espacial de las semillas esta muy correla-
cionada con la estructura de la vegetacion y con el tipo
de cobertura del suelo (ver Capituro 1). Si la distribu-
ci6n del alimento condiciona la utilizacion del espacio,
puede esperarse que éste sea seleccionado por los
granivoros siguiendo las variaciones espacio-tempora-
les del recurso semillas (un efecto espacial “desde aba-
jo” o bottom-up). Pero los granivoros podrian tener un
efecto sobre las variaciones en la cantidad y en la dis-
tribucién espacial de las semillas, por lo que también
es de esperar que la abundancia de semillas en el sue-
lo refleje la seleccion de sitios de alimentacion por las
aves (un efecto espacial “desde artiba” o #p-down). Si
los granivoros se alimentaran mas donde hay mas se-
millas, el efecto serfa homogeneizador; si el uso del
espacio estuviese determinado por otro factor, actuan-
do a la misma u a otra escala, el banco de semillas (y
potencialmente las plantas adultas) podria resultar es-
pacialmente heterogéneo por la acciéon de las aves. El
escenario es algo mas complejo porque tanto la abun-
dancia y composicién de las semillas como la abundan-
cia, comportamiento y requerimientos de las aves
cambian a lo largo del afio.

En el capitulo anterior, utilizando una técnica basa-
da en la observacién directa de las aves alimentando-
se, no se encontrd un patrén selectivo a escala de
micrositio durante el consumo posdispersivo de semi-
llas (i.e., semillas del suelo), pero si a una escala mayor
(denominada “mesositio”) en relacién una mayor co-
bertura de la vegetacién lefiosa alta y a una menor dis-
tancia a los arboles. Ese analisis tenfa inconvenientes
potenciales como el agregamiento de observaciones de
momentos diferentes y su comparacién contra una
medida de disponibilidad anterior, o por tener pocas
observaciones en cada condicién (y, por lo tanto, resul-
tar un analisis poco potente) al intentar clasificar a las
muestras por estacién del afio y tipo de predacién o

especie de ave. En este capitulo se utilizard una técni-
ca experimental para evaluar la seleccién de micrositios
de alimentacién en cada una de las cuatro estaciones
del afio por separado, comparando el uso con la dis-
ponibilidad en cada momento. En particular, se hard
foco en el consumo posdispersivo, que es el que se
espera que esté relacionado con la abundancia de se-
millas en el banco del suelo, del cual se conoce su he-
terogeneidad a escala de micrositio (ver CapfTULO 1).

La técnica usada consistié en ofrecer semillas en si-
tios especificos en el campo y comparar las caracteris-
ticas estructurales y floristicas de aquellos donde la
semilla fue removida (uso) con las del total de esos si-
tios (disponibilidad), medidas como en la experiencia
anterior (CapiTULO 2). A diferencia de los trabajos en
que se utilizan experiencias de remocién de semillas para
estimar tasas de granivoria (e.g, Mares & Rosenzweig
1978, Morton 1985, Vasquez & al. 1995, Lopez de
Casenave & al. 1998), en los cuales se estiman las tasas
maximas de remocién de semillas ofreciendo semillas
ad libitum, en este se intenta explicitamente no modifi-
car de manera significativa la disponibilidad de semi-
llas. De esta manera se minimiza el “efecto cebadero”
para no alterar el comportamiento de los granivoros,
en particular en su aspecto espacial. El propésito es
detectar los sitios que las aves granivoras utilizan nor-
malmente para buscar y remover semillas, y no estimar
cuantas semillas pueden llegar a ser removidas o eva-
luar qué sitios son capaces de usar si alli hubiese una
cantidad extraordinaria de alimento. Aunque no es fre-
cuente, algunos trabajos han hecho explicitas o anali-
zado las diferencias entre ambas aproximaciones (e.g,,
Manson & Stiles 1998, Kelt & al. 2004b). Ademas, te-
niendo en cuenta el objetivo de analizar las influencias
mutuas entre aves y semillas, el tiempo de oferta de las
semillas en el campo es un compromiso entre poder
detectar las claves que usan las aves sin atraerlas ni
entrenarlas (para lo cual debe ser breve) y poder infe-
rir las consecuencias sobre la supervivencia de las se-
millas (para lo cual debe ser prolongado, e.g;, el tiempo
entre su dispersién y su potencial germinacién).
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Aunque esta técnica tiene ventajas para los objetivos
planteados, también presenta desafios para el analisis
estadistico. Por un lado, la evidencia es asimétrica: de
la remocién de la semilla de cada micrositio se infiere
su uso como sitio de alimentacion, pero la no-remo-
cién (en una experiencia breve) no es evidencia sufi-
ciente para confirmar que esos micrositios no son
usables y que las semillas alli ubicadas estan “seguras”.
Esta diferencia entre la “ausencia de evidencia” y la
“evidencia de ausencia” es un problema caracteristico
de los estudios de uso del espacio (e.g., ver Bombay
& al. 2003) que vuelve inapropiados o sujetos a una
cantidad de error no estimable aquellos tratamientos
estadisticos que se basan en una clasificacién en gru-
pos excluyentes (e.g., analisis discriminante), que su-
ponen que la heterogeneidad de los sitios usados y
disponibles es igual (ver CAPITULO 1) 0 que se basan
en asignar a la ausencia de evidencia de uso una pro-
babilidad de uso igual a cero (e.g, regresion logistica).
Esto puede afectar el valor del modelo predictivo ge-
nerado (Brennan & al. 1986) y la estimacién de la re-
levancia de las variables “causales” (Tyre & al. 2003).
Afirmar la ausencia de uso al no haber detectado re-
mocién en el periodo de muestreo cuando en realidad
el sitio es usado o usable eleva el error de falsos-nega-
tivos (ver Brennan & al. 1986, Hirzel & al. 2002). Por
otro lado, cada vez es mayor el reconocimiento de que
los disefios experimentales y analisis estadisticos de los
datos ecoldgicos deben incorporar el hecho de que
éstos no son independientes a alguna escala espacial
o temporal (Dutilleul 1993, Legendre 1993, Manson
2000, Fortin & al. 2002, Keitt & al. 2002, Legendre &
al. 2002, Liebhold & Gurevitch 2002). En el Capitu-
LO 2 se vi6 que podria haber seleccion del espacio por
las aves a una escala mayor a la de micrositio, por lo
que el uso de los micrositios podtia depender no solo
de sus caracterfsticas sino de donde estan ubicados
(e.g,, el uso de un micrositio sin cobertura podtia ser
distinto si estd rodeado de micrositios iguales o si esta
al lado de un arbol). La disposicién conocida (y siste-
matica) de las semillas ofrecidas en el campo permite

analizar los datos teniendo en cuenta su relacion espa-
cial, y cambiar la escala de los anélisis para evaluar la
selectividad de los patrones de uso del espacio bajo
distintos supuestos. Pero muchas de las técnicas de
analisis estadistico desarrolladas para contemplar ex-
plicitamente la interdependencia parcial entre sitios de
muestreo necesitan de variables respuesta continuas (e.g,,
andlisis autorregresivos: Keitt & al. 2002, Legendre &
al. 2002), mientras que el uso o no uso de un sitio es
una respuesta binaria (ver detalles en METODOS de la
PARrTE 1, a continuacién). En este capitulo se utilizan
y se proponen una serie de técnicas para poder enfren-
tar ambos desafios.

En resumen, el objetivo de este capitulo es evaluar
experimentalmente la selectividad de los patrones de
uso del espacio por las aves granivoras en el algarrobal
del desierto del Monte central (Nacufan, Mendoza),
comparando los sitios donde remueven semillas ofre-
cidas en el suelo (uso) con el conjunto de los sitios
donde se ofrecen semillas (disponibilidad). Esos sitios
seran caracterizados por la estructura de la vegetacion
en su entorno inmediato y su descripcién se compa-
rard con la categorizacion utilizada previamente para
estudiar el banco de semillas, para validar la interpre-
tacion del uso observado en relacién a la heteroge-
neidad temporal y espacial del banco de semillas del
suelo a esa escala. Cada sitio de oferta de semillas
también serd caracterizado por su posicion respecto a
otras estructuras y a los demas sitios (e.g., coordena-
das relativas), de manera de poder evaluar si hay algu-
na relacién de los micrositios de alimentacion a escalas
espaciales mayores. A lo largo de este capitulo se hara
énfasis en la relacién y los cambios entre las escalas
espaciales y temporales del disefio experimental y de
los anilisis estadisticos, modificando criterios de los
analisis (supuestos acerca de la disponibilidad y los
niveles de seleccién, estratificaciéon y cambios de ex-
tension, estimacion de autocorrelacion espacial y agre-
gamiento del consumo) para poder comparar e integrar
los resultados entre si y con los obtenidos previamen-
te en éste y en otros trabajos.

PARTE I. EL USO DE MICROSITIOS DE ALIMENTACION Y SUS CARACTERISTICAS
ESTRUCTURALES Y FLORISTICAS

MrtTODOS

La experiencia consistié en comparar las caracteris-
ticas estructurales y floristicas de micrositios donde las
aves removieron semillas ofrecidas experimentalmente
en el campo (= uso) con el conjunto de micrositios
donde se colocaron semillas (= disponibilidad). Las se-
millas se ofrecieron en pies de copas plasticas descar-
tables invertidos, enterrados de manera tal de quedar
a 2-3 cm por sobre la superficie del suelo, para evitar
el acceso de las hormigas (Kelrick & al. 1986, Lopez

de Casenave & al. 1998). A la parte superior de cada
pie plastico (originalmente la base de la copa), de 6 cm
de didmetro, se le adhiri suelo local para datle color
y textura similar al entorno (FIGUra 3.1). Trescientos
pies plasticos (a partir de ahora “copitas”) fueron dis-
puestos cada 5 m en tres grillas de 10X 10 separadas
dentro del algarrobal, al menos a 80 m entre si (grilla |,
grilla Fy grilla V; FiIGura 1.1, pag; 6). Siguiendo un es-
quema experimental basado en el de Thompson & al.
(1991), al amanecer se colocd en cada copita una unica
semilla de moha (Setaria italica), una semilla comercial
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consumida por las aves en experiencias previas (Lopez
de Casenave & al. 1998) y similar, aunque algo mas
grande, a la de Setaria lencopila, una graminea presente
en el algarrobal. Sélo se colocé una semilla en cada
copita de manera de no atraer a las aves a sitios not-
malmente no usados para buscar alimento (“efecto
cebadero”) y porque era més sencillo determinar ra-
pidamente si el sitio habia sido usado o no. En una
experiencia piloto se observé que la determinacién del
uso de los sitios por aves con una o pocas (diez) se-
millas de moha por copita era igual, ya que la remo-
cién resultaba binaria (todo o nada): sobre 25 casos
con diez semillas en donde hubo remocion, en 23
(92%) las consumieron todas, y en los otros dos solo
dejaron una semilla. Tampoco la proporcién de copi-
tas usadas luego de tres dias consecutivos de oferta fue
diferente segun tuvieran 1 o 10 semillas (0.58 vs. 0.60,
respectivamente). Por lo tanto, en este caso no es po-
sible obtener una variable respuesta continua mante-
niendo la oferta de semillas baja y por poco tiempo
para no atraer o entrenar a las aves (contrastar con
Manson & Stiles 1998). El nimero de semillas de
gramineas esperable en un drea del tamafio de la su-
perficie de cada copita es de 2.4 (suelo desnudo en
primavera) a 19.3 (bajo arbustos altos en invierno) se-
gun datos de banco de semillas por tipo de micrositio
en primavera e invierno de 1998 (L. Marone, datos no

Ficura 3.1. Uno de los 300 dispositivos de oferta de semillas
(“copita”) con la semilla de moha (Sezaria italica) ofrecida.

publicados). En términos de biomasa/area, la oferta
en cada copita (una semilla de 2.6 mg/28 cm?) es simi-
lar a la biomasa de gramineas promedio encontrada en
invierno de 1998 en el algarrobal (2.53 mg/28 cm?) y
un 37% mayor a la encontrada en primavera de 1998
(1.89 mg/28 cm?), peto solo constituye el 36% de la
biomasa total promedio de semillas consumibles (aque-
llas presentes en la dieta de al menos alguno de los em-
berizidos granivoros, Lopez de Casenave 2001) en esas
mismas estaciones (7.22 mg/28 cm’y 7.13 mg/28 cm’,
respectivamente).

Al atardecer de cada dia de oferta las copitas fueron
revisadas, registrando aquellas donde la semilla habia
sido removida. Esto fue hecho por dos dias consecu-
tivos (i.e., aproximadamente dos periodos de 12 horas)
en cada una de las cuatro estaciones desde agosto de
1998 (invierno) hasta mayo de 1999 (otofo). Los ho-
rarios de inicio (amanecer) y finalizacién (atardecer) del
petiodo de oferta de semillas fueron estandarizados
segun la definicién del periodo diurno civil (“civi/
twiligh?”) del Observatorio Naval de los Estados Uni-
dos (cuando el centro del Sol refractado cruza los 6°
bajo el horizonte; la hora local correspondiente para
cada dia se obtuvo de http://aa.usno.navy.mil). Dado
que la remocién de semillas no resulté independiente
entre el primero y el segundo dia de la experiencia en
ninguna de las cuatro estaciones (pruebas de indepen-
dencia en tablas de contingencia 2X2 con factores
binarios “remocién en dia 17 y “remocién en dia 27
pruebas exactas de Fisher: en los cuatro casos y* > 14.15,
P < 0.001, » = 300), con un exceso de observaciones
respecto a lo esperado en las celdas “doble remocion”
y “no remocién” (i.e., lo que ocurrié en uno de los dias
tendi6 a repetirse en el siguiente), el consumo fue de-
finido considerando los dos dias consecutivos. Esto es,
se definié como copita usada a aquella donde la semi-
lla fue removida al menos en alguno de los dos dias.

FiGura 3.2. Huellas de ave alrededor de la copita donde la se-
milla fue removida, durante la puesta a prueba del supuesto de
que los organismos diurnos que remueven semillas son las aves.
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TaBLA 3.1. Resultados de las dos expetiencias de registro de
huellas. Se detalla en cuantos de los 50 dispositivos estableci-
dos en cada estacion del afio la semilla fue removida o no y,
para cada grupo, en cuantos se registraron exclusivamente
huellas de ave, huellas de aves junto con huellas de otros ani-
males, s6lo huellas de otros animales, o bien no se registraron
huellas (o, habiendo marcas, no fue posible identificar a qué
organismo pertenecian).

Invierno  Verano

Semilla removida 35 9
sélo con huellas de ave 32 7
huellas ave + otras 1 1
s6lo con otras huellas 0 0
sin huellas o no clasificables 2 1

Semilla no removida 15 41
con huellas ave 0 0
con otras huellas o no clasificables 3 8
sin huellas 12 33

Total 50 50

El petriodo de oferta de semillas fue de aproximada-
mente 23.5 h en la experiencia de invierno, 28.5 h en
primavera, 29.5 h en verano y 23.3 h en otofio.

El consumo de semillas fue asignado a las aves gra-
nivoras, particularmente a las de las especies de la fami-
lia Emberizidae: Zonotrichia capensis, Saltatricula multicolor,
Dinca dinca, Poospiza ornata (migratoria, solo presente
en primavera-verano) y Phrygilus carbonarins (Marone
1992, Marone & al. 1997). Hay otras especies de aves
en Nacufidn que pueden consumir semillas, pero es
menos probable que hayan removido semillas de estos
dispositivos porque son raras u ocasionales o por su
estrategia de alimentacion: Poospiza torguata, Catamenia
analis, Zenaida anriculata, Columba maculosa, Columbina
picut, Carduelis magellanica, Molothrus bonariensis, Passer
domesticus, Endromia elegans y Nothura darwinii. El con-
sumo por hormigas fue evitado fisicamente ya que las
hormigas que podrian remover esta semilla en Na-
cufidn no acceden por la forma del dispositivo (no
pueden caminar dorso-abajo por la superficie lisa ho-
rizontal de la copita). Los roedores que podrian comer
semillas en Nacufian son de habito nocturno y en este
caso se considerd la remocién de semillas entre el ama-
necer y el atardecer. Ademas de por observaciones y
conocimientos previos, la asignacion del consumo
diurno a las aves esta basada en experiencias anterio-
res de remocion de semillas de cebaderos en este mis-
mo lugar (Lopez de Casenave & al. 1998), pero de
todas formas se puso a prueba explicitamente. Para
ello, se realizaron dos experiencias de registro de hue-
llas, en invierno y en verano, modificando el disefio
experimental original. Inmediatamente después de fi-
nalizar las experiencias de consumo se prepararon 50
dispositivos en una de las grillas, disponiendo y alisan-
do suelo arcilloso tamizado (extraido de las inmedia-
ciones) alrededor de cada una de las copitas. Se repitié

por un dia la oferta de semillas registrando si habian
sido removidas y el tipo de huella presente alrededor.
Con este método de registro de huellas se pudieron
distinguir huellas de aves (FIGURA 3.2), pequefios ma-
miferos, lagartijas e insectos (especialmente escaraba-
jos). En la gran mayorfa de los casos en los que la
semilla fue consumida, las huellas encontradas alrede-
dor de las copitas fueron exclusivamente de aves (91%
en invierno y 78% en verano, TABLA 3.1). En ningin
caso se encontraron solo huellas de otros taxa (i.e., sin
huellas de aves) alrededor de las copitas donde la se-
milla habia sido removida. Tampoco se encontraron
huellas de ave en aquellas en que la semilla no habia
sido removida. Los resultados apoyan el supuesto de
este disefio experimental de que los organismos diut-
nos que remueven semillas de este tipo de dispositi-
vos son las aves.

Caracterizacion de los micrositios

El micrositio asociado a cada copita fue caracteriza-
do mediante una técnica de interceptacion puntual, que
consistié en ubicar cuatro transectas de 50 cm de lar-
go, orientadas segin los puntos cardinales a partir del
lugar ocupado por cada copita. Cada 10 cm sobre cada
una de las transectas (= 20 puntos en cada micrositio),
se colocé una vara de aluminio de 2 cm de didmetro y
1 m de altura, registrando las plantas perennes (lefio-
sas y gramineas) que la tocaban. En cada punto se re-
gistrd, ademas, la presencia de vegetacion por encima
del metro de altura y la presencia sobre el suelo de
mantillo denso (acumulacién de restos vegetales tal que
no permite ver el suelo debajo) o la ausencia de man-
tillo. Aunque todas las plantas fueron identificadas a
nivel de género, se utilizaron las medidas de cobertu-
ra horizontal por estrato o “forma de vida” de las plan-
tas perennes (arboles, arbustos altos, arbustos bajos o
subarbustos, y gramineas) por los mismos motivos que
se explicaron en METODOS del CaPiTULO 2. También
se midieron las distancias desde cada copita al borde
del arbol, arbusto, subarbusto y graminea mas cerca-
nos, a la vegetacién en cuatro categorias de altura
(<1m, 1-2m, 2-3my >3 m) y a los arboles de mas
de 3 m y los algarrobos de mds de 4 m de altura. Las
medidas de vegetacion fueron tomadas en invierno de
1998 y fueron consideradas validas para las estaciones
siguientes (ver DiscusiON en CAPITULO 2). Esta carac-
terizacién de los micrositios es muy similar a la utili-
zada en el capitulo anterior, pero abarca un area menor
(de 1 m de diametro en lugar de 1 m de radio) y no
mide la cobertura en altura ya que esa informacién
resulta redundante (ver RESULTADOS en CAPITULO 2).

Se realizaron analisis de componentes principales
(PCA) para reducir el numero de dimensiones de la
matriz variables—micrositios. Esto permite analizar
unos pocos ejes ortogonales que sintetizan la mayor
parte de la variabilidad de las caracteristicas de la ve-
getacion a esta escala. Algunas variables fueron trans-
formadas (transformaciones arcoseno, raiz cuadrada o
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logaritmo) para mejorar su ajuste a una distribucién
normal (en especial para hacerlas mas simétricas) y
estandarizadas (el analisis se bas6 en la matriz de co-
rrelacién). El nimero de componentes retenidos fue
seleccionado considerando los criterios de Kaiser
(autovalor > 1), el examen del “seree-plof”’ (valor de
autovalor en funcién del nimero de componente) y
el modelo de vara partida (Jackson 1993). El porcen-
taje de variabilidad original retenida (i.c., representada
por los componentes retenidos) fue siempre mayor a
70%. Se aplicé la rotacién de ejes Varimax para mejo-
rar la correlacién de cada variable original con alguno
de los ejes retenidos, lo que facilita la interpretacién
de los ejes . Cada componente principal retenido fue
considerado una variable para los anélisis posteriores
(el valor o score de cada micrositio resulta de una com-
binacién lineal de las variables originales). En el caso
de andlisis que involucran simultineamente a mas de
un componente (evaluacién grafica y de segregacion
espacial multidimensional, ver abajo), los valores de
cada sitio fueron calculados como su valor multiplica-
do por el autovalor del componente correspondiente,
de manera de mantener una relacién entre ejes propos-
cional a la variabilidad total representada por cada uno
de ellos (aunque esta correccién no modificé los re-
sultados de manera relevante). La distribucién de los
300 micrositios en el espacio generado por los com-
ponente retenidos fue considerada como la disponi-
bilidad o variacién ambiental total a esa escala.

Comparacion con la categorizacion a priori
de trabajos previos

Para poder comparar los resultados con los de tra-
bajos previos e interpretarlos en funcién de la dispo-
nibilidad de alimento (caracterizaciéon del banco de
semillas: Marone & Horno 1997, Marone & al. 2004;
experiencias de remocién de semillas: Lopez de Case-
nave & al. 1998), cada uno de los micrositios asocia-
dos a los dispositivos fue categorizado de acuerdo a
los criterios utilizados en esos trabajos. Esa clasifica-
ci6n a priori de los microhabitats se basa en las caracte-
risticas mas conspicuas de la estructura de la vegetacién
perenne, en particular de la lefiosa, y tiene cinco cate-
gorfas: bajo arboles, bajo arbustos altos, bajo arbustos
bajos, entre gramineas, y suelo desnudo (ver INTRODUC-
CION en el CAPITULO 2). Aproximadamente un cuarto
de los micrositios (26%, # = 79) estaban ubicados en
posiciones que resultaban intermedias de acuerdo a los
criterios utilizados previamente, por lo que no eran
claramente asignables a una de las categorias; se agru-
paron en una nueva categoria (“intermedios”) y no
fueron usados para algunas comparaciones. Las cate-
gorfas se describieron a partir de las variables de co-

! Los mismos procedimientos fueron realizados, y los resulta-
dos examinados, tanto sin transformar las variables como
sin aplicar la rotacién de ejes, pero en todos los casos los
resultados de los PCA fueron practicamente iguales.

bertura medidas y sus valores segin los componentes
principales retenidos se compararon mediante pruebas
de Kruskal-Wallis. Ademds, se cuenta con datos del
banco de semillas (L. Marone, datos no publicados) de
muestreos hechos usando esas categorias en invierno
de 1998 (i.e., en forma simultinea con la medicién de
las caracteristicas de la vegetacién de los micrositios y
con una de las experiencias de oferta de semillas).

Seleccion de micrositios de alimentacion

La selectividad del patrén de uso (i.e., diferencias
entre los sitios usados y el conjunto de los sitios) se
evalué grafica y estadisticamente. La evaluacién grafi-
ca consistié en representar los sitios usados en cada
estacion y los disponibles en un mismo grafico de dis-
persion (x-y), con los valores sobre los ejes principa-
les del PCA como ordenadas y abscisas. Si la remocion
de semillas se restringe a algin sector en particular de
la distribucién de puntos disponibles entonces existe
una seleccion de micrositios de alimentacion que puede
caracterizarse mediante las variables estructurales—
floristicas. Ademads, este examen grafico permite de-
terminar si existen porciones del espacio multivariado
disponible que no estan siendo utilizados por las aves
en una evaluacioén de corto plazo . Para evaluar esta-
disticamente los patrones espaciales en el espacio
multivariado de los componentes principales retenidos,
se utiliz6 una modificacién del analisis de segregacion
espacial de patrones de puntos por medio de tablas de
contingencia propuesto por Dixon (1994) (ver una
explicacién detallada en el CapiTULO 2). Este analisis
permite evaluar si los sitios usados o si los disponibles
que no fueron usados presentan autocorrelacién es-
pacial positiva en el espacio multivariado.

Se hicieron comparaciones estadisticas para detec-
tar seleccién sobre cada uno de los componentes prin-
cipales independientemente, comparando, en cada
estacion, uso (micrositios donde la semilla fue remo-
vida) y disponibilidad (todos los micrositios). Este
analisis compara la distribucién de los sitios efectiva-
mente usados para alimentarse con lo esperado por
azar si todo el ambiente fuera usado de manera uni-
forme (i.e. si cada punto tuviera la misma probabili-
dad de ser usado). Para evaluar la probabilidad de que
los micrositios usados para alimentarse sean una mues-
tra azarosa de los micrositios disponibles a escala del
algarrobal, se tomaron muestras del mismo tamafio
que la observada, en forma aleatoria (sin repeticion) a
partir de los 300 valores disponibles sobre cada com-
ponente en cada estacion, calculando el promedio, la
mediana y la varianza de cada una de ellas. Esto fue
repetido un nimero elevado de veces (4999 para la
media y 1999 para la mediana y la varianza) obtenien-
do una distribucién de valores de cada parametro es-

% Para una evaluacién en una escala temporal mas adecuada
para estimar la probabilidad de supervivencia de las semillas,
ver la PARTE III de este capitulo.
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perados por azat. Esto constituye un analisis de aleato-
rizacién, con el nimero de repeticiones dentro de lo
recomendado (Manly 1991, Crowley 1992, Potvin &
Roff 1993, Adams & Anthony 1996). De esa distri-
bucién de valores generada se obtuvieron los percen-
tiles 2.5%, 50% y 97.5%, de manera de definir el valor
esperado y el intervalo con el 95% de los valores ob-
tenidos por azar. La probabilidad P asociada a que el
valor observado haya sido obtenido por azar se calculd
como el doble del cociente enttre el nimero de valotes
iguales 0 mas extremos que el observado y el total de
muestras extraidas, incluyendo a la observada (i.e., prue-
ba de dos colas con N = 5000 o IN = 2000; Crowley
1992)3. Como en otros métodos de aleatorizacion o
de permutaciones, al generar la distribucién esperada
a partir de una muestra se eleva la muestra de sitios dis-
ponibles a la categoria de poblacion estadistica (Adams
& Anthony 1996), y por lo tanto cortespondetia res-
tringir la inferencia de los analisis a los 300 sitios donde
se ofrecieron semillas. En este caso, sin embargo, eso
ya esta dado por el disefio experimental pues no se
podria detectar la remocién de semillas alli donde no
se ofrecié una, y por lo tanto el total de sitios donde
se ofrecieron semillas constituye efectivamente una
poblacién (de sitios) completa. El supuesto ctitico pata
poder extrapolar los resultados es que esos sitios son
una muestra representativa de los disponibles en todo
el ambiente. Estos analisis suponen que la informacién
acerca de la remocién en un micrositio es independiente
de la de los demas, esto es, que la remocién de la se-
milla en uno de ellos no puede ser predicha por la de
los otros (para una evaluacién de este supuesto, ver
RESULTADOS y, especialmente, la PARTE II de este ca-
pitulo). Los procedimientos de aleatorizacién se lle-
varon a cabo con rutinas programadas en Visual Basic
for Applications 5.0 dentro de MS Excel 97 y en
S-PLUS 6.2.

Estos analisis estadisticos se repitieron, en forma
muy similar pero con ligeras variaciones del criterio de
seleccion o de la escala del analisis (e.g., modificando
los grupos “uso” y “disponibilidad”), debido a efectos
inesperados en los patrones de remocion de semillas
detectados; las diferencias se explican junto con la
descripcién de su causa y objetivos en la secciéon
RESULTADOS.

? En el caso del promedio, este procedimiento de aleatotizacion
produce un resultado similar al uso del estadistico Z para
evaluar la probabilidad asociada a que una muestra provenga
al azar de una poblacion estadistica de parametros conoci-
dos, pero sin la necesidad de suponer una poblacién infinita
o una distribucién normal de los valores. No necesitar de
estos supuestos tiene mayor relevancia en este caso dada la
interdependencia de los valotes o swres de PCA por provenir
de un procedimiento de cilculo que los involucra a todos
simultaneamente (N. Giannini, com. pers.). En la practica,
debido al alto nimero de valores usados, los resultados se
hacen mas similares a los del estadistico Z con correccién
para poblaciones de tamafio finito cuanto mas simétrica es la
distribucién de los valores.

300 1

N

o

o
1

N

o

o
1

Total

Copitas usadas
=) @
o o

[&)]
o
1

0 . . . .
Invierno Primavera Verano Otoio

Ficura 3.3. Niumero de copitas en las que la semilla fue remo-
vida en al menos uno de los dos dfas de oferta por experiencia
estacional. El nimero total de copitas ofrecidas fue 300, en
tres grillas (J, Fy V) de 10X 10.

REsurTADOS

El consumo total en cada estacion (numero de dis-
positivos donde la semilla fue removida) se presenta
en la Ficura 3.3. El patrén de variacién estacional de
consumo coincide con lo observado en experiencias
de oferta de semillas anteriores (Lopez de Casenave &
al. 1998) y es remarcablemente similar al obtenido por
observacién directa de los individuos en el capitulo
anterior (ver TABLA 2.4, pag. 26): el consumo de se-
millas en el suelo por aves es mayor durante otofio e
invierno, disminuye en primavera y presenta su mini-
mo en el verano.

Un resultado no esperado es que las grillas (=2000 m?)
mantuvieron un nivel relativo de consumo caracterfs-
tico a lo largo del afio: en la grilla | siempre hubo mas
consumo, la grilla F tuvo valores intermedios y la
grilla V siempre fue la de menor remocién de semi-
llas (i.e., la variacién estacional fue paralela; FiGu-
RA 3.3). De las 20 variables estructurales y floristicas
medidas en cada sitio de oferta (TABLA 3.2), hubo cinco
que difirieron entre grillas y que su valor promedio pre-
sento el mismo orden que el del nivel de consumo: la
distancia a arboles, a cobertura de mas de 2 y de 3 m,
a arboles de mas de 3 m de altura y a algarrobos de
mas de 4 m de altura fueron menores en J, interme-
dias en F y mayores en V. Las coberturas de arboles
por encima y por debajo del metro de altura mostra-
ron diferencias estadisticas marginales (P = 0.05), en el
orden inverso. Todas las variables indican lo mismo,
ya que a mayor cobertura corresponde una menor dis-
tancia promedio. El resto de las variables no mostr6
diferencias significativas entre grillas o bien éstas tu-
vieron otro orden. La remocién de semillas a escala de
la grilla podtia estar relacionada con la densidad de
arboles de mas de 2 o 3 m de altura (ver més adelante
y, en particular, la PArTE 1I de este capitulo).



PATRONES DE GRANIIVORIA: TECNICA EXPERIMENTAL 41

TaBLA 3.2. Valores (promedio £ DE) de las variables de cobertura (%) y de distancias (cm) medidas en los micrositios asociados
a las 300 copitas, en conjunto y para cada una de las tres grillas por separado. Se presentan los resultados de pruebas de Kruskal—
Wiallis entre las grillas (# = 100 en cada una), indicando el valor del estadistico y su probabilidad asociada. Se destacan en negritas
aquellos casos donde P < 0.01 y el orden de las medias de cada grilla es el mismo al del nivel de consumo observado (ver
FiGura 3.3). El valor de o corregido por Bonferroni para mantener o-global = 0.05 al examinar la hipétesis nula de que las
muestras de las tres grillas provienen de la misma poblacion estadistica (utilizando 20 pruebas) es de 0.0025 (i.e., es rechazada).

Grilla
Total J F A% K-W P
Coberturas (%)
Gramineas secas (en pie) 1.7+ 44 28+58 1.6 £3.9 09+ 26 8.284 0.016
Gramineas 35.1 £ 26.1 33.3 1240 445 £27.2 275+ 243 21.061  <0.001
Subarbustos 29.4£29.3 36.1 £33.2 21.1 £ 24.8 31.0 £ 27.6 11.922 0.003
Atbustos (< 1m) 28.7 = 30.9 26.31+293 30.3 £ 31.9 29.5+31.5 0.985 0.611
Atbustos (> 1m) 359 + 383 36.0 £ 374 37.8£39.0 34.1 £ 38.7 0.674 0.714
Arboles (< 1m) 41+£11.9 57+ 152 4.1 £10.0 25195 5.554 0.062
Arboles (> 1m) 12.6 £ 30.8 18.1 £ 36.9 12.8 £30.3 6.8 £228 6.241 0.044
Sin cobertura 31.9 £ 28.8 30.3 + 284 2971272 35.9 £ 30.6 2.675 0.263
Mantillo denso 44.3 £ 33.6 48.1 £ 32.7 442 + 32,5 40.7 £ 35.4 2.385 0.304
Suelo desnudo 331+ 313 32.1 +32.8 30.7 £ 30.5 36.7 £ 30.5 2.720 0.131
Distancias (cm)
a gramineas 12.6 £ 16.6 12.0 £ 15.1 10.7 £ 14.3 15.1 £19.7 3.624 0.163
a subarbustos 224+ 314 17.5 £ 26.5 32.2 +38.6 17.4 £ 25.2 14.623 0.001
a arbustos 37.7+57.0 41.7 £ 63.0 28.6 + 39.2 429 + 64.6 0.849 0.654
a arboles 189.5 £ 1784  126.0 £103.8 1959 +210.6  246.6 + 183.2 22.980 <0.001
a <1m altura 41 %87 41%95 45%+97 3.6 6.7 0.900 0.638
a 1-2m altura 2991454 26.1 £ 46.0 26.1 £36.9 37.5 £ 51.7 6.363 0.042
a 2-3m altura 96.0 £ 96.0 74.6 = 824 96.8 + 86.1 116.6 £ 112.9 9.639 0.008
a >3m altura 374.6 £290.1 2439+ 1885  376.0 £2955  504.0 £ 311.7 38.269 <0.001
a arbol >3m 428.1 £378.0  269.0 £227.3  349.0 £304.9  666.3 = 444.7 48.691 <0.001
a algarrobo >4m 9132+ 6782  559.5+422.0  862.7 £550.8 1317.5%783.3 55.386 <0.001

Caracterizacion de los micrositios

La mayorfa de las variables de distancia a grupos de
plantas y a cobertura en diferentes categorfas de altu-
ra (e.g., distancia a gramineas, distancia a cobertura
<1 m) estuvieron altamente correlacionadas (en for-
ma negativa) con las variables de cobertura estimadas,
tanto a nivel general como de cada una de las grillas,
ya que una alta proporcién de valores de distancia
fueron menores a 0.5 m (i.e., dentro del micrositio, el
area alrededor de las copitas, donde se estimaron las
coberturas). Sélo las distancias a cobertura de mas de
3 m de altura y a los algarrobos de mas de 4 m tuvie-
ron menos del 25% de sus valores en esa categoria
(TaBLa 3.3). Ademas, mas del 25% de los valores de
esas mismas variables fueron mayores a 5 m, que es la
distancia entre sitios de oferta contiguos (TABLA 3.3).
Por lo tanto, las variables de distancia no fueron in-
cluidas en los analisis que relacionan la remocién de
semillas con las caracteristicas de los micrositios, ya que
o bien eran redundantes o mayormente aportaban in-
formacién relacionada con la vegetacién alrededor de
cada uno (sobre su entorno o posicién y no sobre las
caractetisticas estructurales dentro del micrositio). Las
variables de distancia con esta tltima caracteristica for-
man parte del analisis de la PARTE 11 de este capitulo.

TaBra 3.3. Distribucién [nimero (porcentaje)] de las distan-
cias entre las 300 copitas y distintos estratos o alturas de la
vegetacion en categorfas relacionadas con el limite de los
micrositios, tal como caracterizaron en este capitulo (50 cm) y
en el Capituro 2 (100 cm), y con la distancia entre copitas de
una misma grilla (500 cm). Nétese que la mayorfa de las dis-
tancias a cobertura baja o a cobertura de gramineas, arbustos y
subarbustos estan dentro de los micrositios tal como fueron
definidos, y que solo las variables relacionadas con las distan-
cias a arboles (en negrita) tienen mas de la mitad de sus
valores mayores a 100 cm.

Distancias <50 51-100 101-500  >501
aalgatrobo >4m 27(9.0)  6(2.0)  63(21.0) 204(68.0)
a arbol>3m 52(17.3) 17(5.7) 120(40.0) 111(37.0)
a>3maltura  32(10.7) 25(83) 163(54.3) 80(26.7)
a arboles 76(25.3) 33(11.0) 169(56.3) 22(7.3)
a2-3maltura  130(43.3) 56(18.7) 113(37.7)  1(0.3)
a arbustos 218(72.7) 37(12.3) 45(15.0)
al-2maltura  233(77.7) 36(12.0) 31(10.3)
asubarbustos  248(82.7) 43(14.3)  9(3.0)
agramineas  287(95.7) 12(4.0)  1(0.3)
a<lmaltura  298(99.3) 2(0.7)
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TaBLA 3.4. Resultado del PCA de la matriz variables-
micrositios. Se presentan las asociaciones entre las variables y
los tres componentes principales (en negtritas se resaltan las
correlaciones [ladings] mas importantes).

Eje 1 Eje 2 Eje 3
Gramineas 0.334  -0.138  0.648
Gramineas secas (en pie) 0.085 0.061  0.752
Subarbustos 0.502 0.339  -0.435
Atbustos (< 1m) 0.789 -0.392  0.129
Arbustos (> 1m) 0.767 -0.396 0.133
Arboles (< 1m) 0.017 0.850 0.040
Arboles (> 1m) 0.121 0.865 -0.128
Sin cobertura -0.872  -0.162 -0.176
Suelo desnudo -0.875  -0.301 -0.167
Mantillo denso 0.877 0.292 0.094
Autovalores 3.892 2.121 1.295
% variabilidad explicada 38.9 21.2 12.9
% wvariabilidad acumulada 38.9 60.1 73.1

Los siguientes analisis, entonces, comparan el uso con
la disponibilidad tomando a los micrositios de 1 m de
didmetro como minima superficie a analizar (i.c., el
grano del analisis).

Los primeros tres componentes del PCA represen-
tan el 73% de la variabilidad de la matriz formada por
los 300 micrositios y las 10 variables consideradas: las
coberturas de grupos de plantas debajo y encima del
metro de altura y las caracteristicas de la superficie del
suelo (TaBLA 3.4). Los componentes tienen una inter-
pretacién casi idéntica a la obtenida para los micrositios
y mesositios ubicados al azar en el algarrobal en la ex-
periencia anterior (CAPITULO 2). El primer componente
(Eje 1) representa la cobertura de la vegetacién en ge-
neral, con valores positivos asociados a la cobertura de
arbustos por debajo y por encima del metro de altura,
de subarbustos y de mantillo denso, y valores negati-
vos asociados con la ausencia de cobertura vegetal y
de mantillo. El segundo componente (Eje 2) representa
la cobertura de arboles. En el tercer componente
(Eje 3) esta representada la cobertura baja perenne: las
gramineas hacia los valores positivos y los subarbustos
hacia los negativos®. Al realizar el mismo andlisis de
PCA para cada una de las tres grillas por separado se
obtuvieron resultados similares: los valores de los mi-
crositios de una grilla sobre cada eje de la ordenacion
general estuvieron correlacionados con los corres-
pondientes en las ordenaciones parciales (Correlacio-
nes de Pearson, en todos los casos 7 = 100, »> 0.8,

* Al igual que lo observado en el capitulo antetiot, otros PCA
realizados a partir de matrices con todas las especies registra-
das (12 especies con mas de 1% de cobertura y presentes en
al menos el 5% de los micrositios) produjeron esencialmente
los mismos resultados en estos primeros ejes, debido a la
gran dominancia de una o muy pocas especies en cada uno
de los grupos (e.g., Larrea divaricata dentro de los arbustos).

P <0.001, con excepcién del Eje 3 de la grilla V:
r=0.21, P = 0.03). Esto indica que las variables de co-
bertura de la vegetacién y del suelo mas importantes
para caracterizar la heterogeneidad a escala de micro-
sitio se repiten, con importancia similar, en cada una
de las parcelas. Por lo tanto, para los analisis siguientes
se utilizaron los valores del PCA general.

Comparacion con la categorizacion a priori
de trabajos previos

En la TaBLA 3.5 se presentan las medidas de la vege-
tacién que se obtuvieron de los grupos de micrositios
en cada una de las categorfas basadas en los criterios a
priori utilizados en trabajos anteriores (Lopez de Case-
nave & al. 1998, Marone & Horno 1997, Marone &
al. 2004), asi como sus valores en los componentes del
PCA. Las categorias de microhabitats difirieron en sus
valores en los tres componentes principales (Prueba
Kruskal-Wallis, # = 221, gl. = 4; Eje 1: H = 144.27,
P <0.001; Eje2: H=113.87, P<0.001; Eje 3:
H =35.42, P<0.001). A su vez, las categorias de
microhabitat estan en relacién con la cantidad de se-
millas y con la composicién relativa del banco de se-
millas en el suelo (ver Las SEMILLAS en el CAPITULO 1).
Enla F1GURA 3.4 se presenta la biomasa de semillas de
gramineas y de dicotiledoneas herbaceas en cada una
de esas categorias en el algarrobal sobre los dos pri-
meros ejes del PCA. Ese patron de abundancias de

Sin cobertura Arbustos
Suelo desnudo i
< Mantlllo.
0.5 g/m*

»

Arboles

Eje 2 (21.2%)
o

-2 -1 0 1 2
Eje 1 (38.9%)

FiGura 3.4. Relacion entre las categorfas a priori de
microhabitat y los dos primeros componentes del PCA. Las
categorfas son: negro: arboles, verde: arbustos altos, azul: ar-
bustos bajos, amarillo: gramineas y rojo: sin cobertura (los
puntos grises son micrositios de caracterfsticas intermedias).
Las elipses contienen al menos el 90% de los micrositios de
cada categotfa. Las barras indican la biomasa de semillas de
dicotiledéneas herbaceas (lleno) y de gramineas (vacio) en el
suelo correspondiente a cada categoria en invierno de 1998
(L. Marone, datos no publicados). La relacién entre las barras
es practicamente igual si se grafica el numero de semillas
(0.5 g/m? corresponde aproximadamente a 2000 semillas/m?).



PATRONES DE GRANIVVORIA: TECNICA EXPERIMENTAL

43

TaBrA 3.5. Cobertura (porcentaje + DE) de las variables estimadas por intercepcién puntual para grupos de micrositios
categorizados a priori con los criterios usados en trabajos previos (ver METoODOS). También se presentan los valores
(promedio * DE) sobre los componentes principales del PCA. La categoria “Intermedio” esta formada por aquellos micrositios
que no pudieron asignarse a ninguna de las categorias preestablecidas; nétese que sus valores resultan similares a los del conjunto

de los micrositios.

Arboles  Arbustos altos Arbustos bajos Gramineas Suelo desnudo Intermedio Total
Sin cobertura 162+178 140X£182 299+£19.0 346216 761+%£19.8 32.0+253 31.9+288
Mantillo denso ~ 79.0 £ 247 685 £ 222 26.6+263 25.0%20.6 741111 4341309 4431336
Suelo desnudo 82+17.0 122+143 439+261 402+£296 767X20.6 313+274 331+313
Gramineas 27.0+£22.0 4521266 2581196 613+£220 160X169 3481246 351261
Subarbustos 51.2+33.0 28.8%267 51.5%£228 9.8+ 147 64185 2921311 2941293
Arbustos (< 1m) 11.4+227 589+263 131%£204 9.8+ 150 43+75 294+274 2871309
Arbustos (> 1m) 10.6 £21.7  82.8 £20.9 631118 1391223 5.6+ 142 3341301 359%*383
Arboles (< 1m)  27.4 +23.1 1.8+8.2 1.9+7.0 07+£23 0.6 %27 33189 41+£11.9
Arboles (> 1m) 92.6 + 16.0 21 %122 1.6+6.2 0.7£23 0.0+£00 151+£31.5 12.6%308
PCA
Eje 1 0.26 £0.66 0.90+0.65 -032%0.66 -0.57+0.59 -132%+049 0.03+£0.86 0.00* 1.00
Eje 2 243+£0.83 -0.50+0.55 0.03%+050 -0.18+£0.36 -040%0.28 0.03£0.90 0.00* 1.00
Eje 3 013+ 116 028+£1.17 -047+0.75 0.74+0.76 -027+0.69 -0.06%0.89 0.00 £ 1.00
Frecuencia 25 85 44 23 44 79 300
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FiGura 3.5. Distribucion de las copitas usadas (circulos negros) en la estacién de mayor consumo (invierno; izquierda) y de
menor consumo (verano; derecha) en el espacio de los tres ejes principales del PCA. El patrén de puntos de otofio es similar al
del invierno y el de primavera al de verano.
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semillas (expresado en nimero o en biomasa) es, ade-
mas, caracteristico del patrén obtenido en estudios de
mayor duracién (Marone & al. 2004). Esta relacion
permite interpretar los ejes del analisis de componen-
tes principales también en funcion de la oferta de se-
millas en el banco del suelo: en términos generales, la
abundancia total de semillas est asociada a los valo-
res positivos en los Ejes 1y 2 del PCA y la abundan-
cia de semillas de gramineas a los valores positivos en
los Ejes 1y 3.

Seleccion de micrositios de alimentacion

En ninguno de los graficos de los componentes del
PCA analizados se observa un area en la que no apa-
rezcan micrositios donde la semilla fue removida (F1-
GURA 3.5). Esto implica que el consumo se da en todos
los tipos de micrositios disponibles, a pesar de que la
cantidad de semillas en ellos es muy diferente (com-
parar las FIGURAS 3.4 y 3.5). Por lo tanto, no parece que
ninguna de las caracteristicas estructurales o floristicas
de los micrositios esté asociada a un “sitio seguro” para
las semillas ante la predacién de las aves granfvoras. Sin
embargo, en primavera y en verano hay zonas o gru-
pos de micrositios en ese espacio multivariado que
fueron mas o menos usados que lo esperado si la re-
mocioén de semillas fuera completamente aleatotria res-
pecto a esas caracteristicas. En ambas estaciones los
micrositios usados estin mas asociados entre si que lo
esperado por azar en el espacio tridimensional de los
ejes del PCA (pares N, en la TABLA 3.6), y en prima-
vera también los puntos disponibles cuya semilla no
fue removida estuvieron mas asociados con puntos del
mismo tipo (pares N ) que lo esperado por azar.

El analisis sobtre cada uno de los componentes prin-
cipales por separado también indica que la probabilidad
de una semilla de ser consumida no es independiente
del micrositio en el que se encuentra. En todas las es-
taciones aparecen diferencias significativas entre la
media de los valores de los micrositios donde la semi-
lla fue removida y lo esperado por azar (disponibili-
dad) en uno o mas ejes (F1GURA 3.6), indicando que la
remocién no fue aleatoria (i.e., fue sesgada) respecto
alas principales caracteristicas estructurales y floristicas
de los micrositios. Existe una preferencia por los
micrositios descubiertos y sin mantillo frente a aque-
llos con arbustos, subarbustos y mantillo (Eje 1 del
PCA) en todas las estaciones, por los que tienen arbo-
les en primavera y verano (Eje 2) y por los micrositios
sin gramineas (o con subarbustos) en verano (Eje 3).
Los valores observados en primavera y verano tienden
a ser mas extremos (mds sesgados) que en invierno y
otofio (FIGURA 3.6), aun cuando los intervalos de con-
tianza asociados a la hipétesis nula son mas amplios
(por la menor proporcion de sitios donde la semilla fue
removida).

Los resultados comparando los otros parametros
(mediana y varianza) de las distribuciones de los micro-

TaBLA 3.6. Analisis de segregacion de puntos mediante tablas
de contingencia en el espacio tridimensional determinado por
los primeros tres componentes del PCA. Se presentan el nd-
mero observado y esperado de pares de puntos vecinos que
comparten la misma propiedad (haber sido consumidos am-
bos [N,] o ninguno [N, ]), el estadistico C que pone a prueba
la segregacion espacial global entte los tipos de punto (en rela-
ci6én a a la hipétesis nula de “etiquetamiento aleatotio”), y el
estadistico Z, entre paréntesis, que lo hace para los pates de
puntos del mismo tipo. Un nimero de pares de puntos veci-
nos significativamente mayor que lo esperado por azar indica
una correlacion espacial positiva (agrupamiento).

observado esperado C (2 P
Invierno 0.271 0.873
Ny 131 134.45 (-0.510) 0.610
Noo 32 32.45 (-0.083) 0.934
Primavera 12.747 0.002
Ny 85 63.23 (3.380) 0.001
Noo 103 87.23 (2.328) 0.020
Verano 5.895 0.052
Ny 61 46.96 (2.339) 0.019
Noo 119 108.96 (1.464) 0.143
Otofio 2.452 0.293
Ny 114 123.93 (-1.457) 0.145
Noo 38 37.93 (0.012) 0.991
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F1GuraA 3.6. Valores promedio de los micrositios usados en
cada experiencia estacional (I: invierno; P: primavera; V: vera-
no; O: otoflo) sobre los ejes del PCA. En gtis se muestra el
intervalo de 95% de la hipétesis nula de que los sitios usados
no difieren de los disponibles (los extremos de cada linea son
los cuantiles 0.025 y 0.975 de una distribucion de 4999 prome-
dios de muestras aleatorias del mismo tamafio que la observa-
da en cada estacién; el valor medio esperado en todos los ca-
sos es (). Se muestran los valores de probabilidad estimados
cuando P < 0.1 (prueba a dos colas).
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FiGura 3.7. Proporcion de micrositios donde la semilla fue removida en funcién de sus valores sobre cada uno de los ejes del
PCA. Las categorfas para calcular la proporcion son del mismo nimero de micrositios (10 categorias de 30 micrositios), por lo
que el eje horizontal es ordinal (no esta en escala lineal con los valores originales). Las lineas de regresion lineal simple se
presentan solo para ayudar a ver las tendencias de las proporciones (para un modelo de regresion mas adecuado ver la PArTE 111

de este capitulo).

sitios usados y disponibles repiten lo que ya fue des-
cripto y por lo tanto no seran presentados en detalle.
Los analisis de la mediana dieron resultados practica-
mente iguales a los obtenidos analizando la media. Por
otro lado, en ningun caso se obtuvo evidencia de se-
leccion al evaluar la varianza: si bien hay un uso ses-
gado en funcién de algunas variables, la variabilidad de
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FiGura 3.8. Valores promedio y lo esperable por azar teniendo
en cuenta el uso diferencial entre grillas. La linea negra hori-
zontal es el valor medio esperado (promedio de los valores de
cada grilla pesado por el nimero de micrositios usados) y en
gtis se muestra el intervalo de 95% de la hip6tesis nula de que
los sitios usados no difieren de los disponibles teniendo en
cuenta la diferencia en el numero de copitas usadas por grilla
(os extremos de cada linea son los cuantiles 0.025 y 0.975 de
una distribucién de 4999 promedios de muestras aleatorias del
mismo tamafo que la observada en cada grilla, para cada esta-
cién). Se muestran los valores de probabilidad estimados cuan-
do P < 0.1 (prueba a dos colas). Comparar con la FIGURA 3.6.

las caracteristicas estructurales-flotisticas de los micro-
sitios usados es similar a la de micrositios disponibles
elegidos al azar. En ningun caso la proporcién de
micrositios usados en funcién de sus valores sobre los
principales ejes del PCA se acerca consistentemente a
cero (i.e., no hay micrositios “seguros” en funcién de
sus caracteristicas) ni a uno (i.e., no todos los microsi-
tios con cierta caracteristica son usados durante una
experiencia estacional; FIGURA 3.7). El aumento (o la
disminucién) del nivel de consumo entre estaciones no
es sesgado respecto a las caracteristicas estructurales-
floristicas de los micrositios sino que se “reparte” en
forma relativamente homogénea a lo largo de todos
los ejes. Solo sobre el Eje 2 hay una disminucién més
marcada en primavera y verano del uso de los micro-
sitios con valores menores.

Seleccion de micrositios controlando
el efecto a escala de grilla

Los patrones observados a escala de micrositio po-
drian estar influenciados por una seleccion del espa-
cio a otra escala mayor (e.g., a escala de grilla). El
consumo no fue igual entre grillas (FIGURA 3.3) y, al
mismo tiempo, los valores de algunas variables medi-
das en los micrositios no estan distribuidos homoggé-
neamente entre las grillas. Las tres son parecidas por
haber sido elegidas en forma mas o menos azarosa en
areas consideradas a priori “tipicas” del algarrobal, y
las caracteristicas mas importantes de los micrositios
disponibles en cada parcela son similares (por eso se
obtienen ordenamientos multivariados correlacio-
nados, ver arriba). Sin embargo, algunas de las varia-
bles de la estructura de la vegetacién en los micrositios
donde se ofrecieron semillas fueron diferentes entre
grillas (ver TABLA 3.2). Tampoco resultan homogéneas
segin la categorizacion de los micrositios con los cri-
terios a priori de trabajos anteriores (Prueba de homo-
geneidad: ¥ = 23.55, gl. = 8, P = 0.003), esto es,
tienen distintas proporciones de las categorias de
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microhabitat. Eso se refleja en diferencias entre ellas
en sus valores sobre los Ejes 2 y 3 del PCA (Pruebas
de Kruskal-Wallis, £ =3, » = 300; Eje 1: H = 0.48,
P =0.78;Eje 2: H=5.28, P = 0.07; Eje 3: H = 21.68,
P < 0.01), dadas basicamente por un exceso de micro-
sitios con arbustos bajos en V respecto a un patrén
opuesto en F, donde hay mas micrositios con grami-
neas (i.e., valores altos en F y bajos en V sobre el Eje 3),
y un exceso de micrositios con arboles en J respecto a
un déficit en V (i.e., valores altos en ] y bajos en V
sobre el Eje 2; ver TasLA 3.2 y FIGURA 3.9).

Para evaluar la seleccién de micrositios para todo el
algarrobal pero teniendo en cuenta el efecto del uso
diferencial entre grillas (debido a una posible seleccién
a una escala mayor que puede no estar dada por las
caracteristicas estructurales de los micrositios), se re-
pitié el andlisis anterior considerando la influencia del
numero de sitios usados por grilla en la estimacién del
uso de micrositios esperado por azar a escala de alga-
rrobal. Este analisis no modifica su extensién (espacio
de inferencia de los resultados) pero estratifica las ob-
servaciones por grilla. Para ello, la distribucién espe-
rada por azar en cada estacién se obtuvo a partir de
4999 muestras con tantos micrositios por grilla como
fueron usados (y no solo manteniendo el mismo ta-
mafo de muestra total), elegidos al azar sin repeticion.
Asi, el valor medio esperado es un promedio del va-
lor medio de cada grilla ponderado por el numero de
sitios consumidos en cada una. Lo que este analisis
evalta, entonces, es si hay seleccion de micrositios en
funcién de sus caracteristicas estructurales-floristicas
considerando que pueden tener una probabilidad de
uso diferente por estar ubicados en areas (grillas) con
diferente grado de uso.

Al controlar el efecto del uso diferencial entre grillas,
el uso sesgado hacia sitios sin cobertura y sin mantillo
(Eje 1) se mantiene en todas las estaciones, pero la di-
ferencia entre uso y disponibilidad en el Eje 2 en pri-
mavera y verano ya no es significativa (Ficura 3.8). Por
el contrario, en el Eje 3 la preferencia por micrositios
sin gramineas (o con subarbustos) se hace estadistica-
mente significativa también en primavera y otofio. La
comparacioén de los resultados de los analisis indica que
el patrén observado de uso de micrositios a escala de
algarrobal es una mezcla de efectos de uso sesgado a
escala de micrositio y a escalas mayores (grilla). Los
resultados en el Eje 1 permanecen inalterados al con-
trolar el efecto grilla, por lo que efectivamente se tra-
ta de seleccion relacionada con las caracteristicas a
escala de micrositio. Pero esto no es asi para los otros
ejes analizados. La evidencia previa de seleccién sobre
el Eje 2 disminuye notablemente, por lo que el efecto
observado al hacer el anlisis a nivel del algarrobal (jun-
tando los micrositios de las tres grillas) podria ser un
artefacto dado por un uso selectivo del espacio a es-
cala de grilla y un uso azaroso de los micrositios con-
dicional a aquel (dado que los valores sobre este eje
no estin homogéneamente distribuidos entre grillas y
la grilla mas usada es la que en promedio tiene valores
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Fi1Gura 3.9. Valores promedio de los micrositios usados en
cada grilla en cada experiencia estacional sobre los ejes del
PCA. En gris se muestra el intervalo de 95% de la hip6tesis
nula de que los sitios usados no difieren de los disponibles (los
extremos de cada linea son los cuantiles 0.025 y 0.975 de una
distribucion de 4999 promedios de muestras aleatorias del
mismo tamafio que la observada en cada estacion; el valor
medio esperado en todos los casos es 0). Se muestran los valo-
res de probabilidad estimados cuando P < 0.1 (prueba a dos
colas). Comparar con las FiGuras 3.6 y 3.8.
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mayores). En el Eje 3 sucede algo similar pero en senti-
do contrario: al juntar los micrositios sin tener en cuen-
ta su ubicacién a una escala mayor, se enmascara el
patrén de uso selectivo respecto a esa caracteristica
(dado que las caracteristicas seleccionadas a escala de
micrositio estan mas representados en la grilla menos
usada). La seleccion en el Eje 3 estarfa dada por la au-
sencia de gramineas y no por la presencia de subarbus-
tos, porque éstos también tienen un componente
importante en el Eje 1, donde siempre el uso fue ses-
gado hacia los sitios con menor cobertura. Esto se
comprobé evaluando la diferencia entre uso y dispo-
nibilidad para las coberturas de gramineas y de subar-
bustos (un analisis de aleatorizacién similar pero sobre
las variables originales): en todas las estaciones el uso
estuvo sesgado hacia menores coberturas de grami-
neas, y en dos de las cuatro (primavera y otofio) tam-
bién hacia menores coberturas de subarbustos (i.e.,
como indica la preferencia sobre el Eje 1, y no hacia
mayor cobertura como podrtia sugerir la encontrada
sobre el Eje 3)°.

Seleccion de micrositios intra-grilla

Una manera de eliminar el efecto de la seleccién
entre grillas es evaluar el patrén de seleccion de micro-
sitios para cada una de las tres grillas por separado,
reduciendo la extensién de cada analisis (el procedi-

miento de aleatorizacién es igual al del primer andlisis
para todo el algarrobal pero para cada grilla por sepa-
rado). Si bien era esperable que estos analisis tuvieran
una potencia menor que los anteriores (el tamafio de
muestra es un tercio del anterior), el patrén de uso
sesgado a nivel de todos los micrositios (i.e., a escala
de algarrobal) controlando por las diferencias entre
grillas no es muy diferente al de cada grilla por sepa-
rado (FIGURA 3.9). Se observa la misma preferencia por
micrositios sin cobertura de arbustos y subarbustos y
sin mantillo (Eje 1) en las grillas F y | (excepto en oto-
flo en la segunda), y no aparece un uso selectivo so-
bre el Eje 2 (sélo en invierno en J, pero en sentido
contrario al observado a escala del algarrobal); en el
Eje 3 también se observa una preferencia en el mis-
mo sentido (hacia los micrositios sin gramineas) que
es al menos marginalmente significativa (P < 0.1) en
primavera y verano en J y en todas las estaciones en F.
En la grilla V, en cambio, no hay preferencias impoz-
tantes a escala de micrositio, aunque esto puede deber-
se a la baja proporcion de micrositios usados (el rango
intercuantil de la distribucién obtenida por aleato-
rizacién es mas grande que en los otros casos, lo que
hace que los valores promedio observados en el Eje 1,
incluso mas extremos, no difieran de los esperados por
azar, FIGURA 3.9). La unica diferencia detectada en esta
grilla fue un uso muy sesgado de micrositios con ma-
yor cobertura de arboles en primavera.

PARTE II. ANALISIS ESPACIAL DEL USO DE MICROSITIOS DE ALIMENTACION Y
SU RELACION CON LA ESTRUCTURA DE LA VEGETACION

En la PARTE I se analiz6 el patrén de uso de micro-
sitios de alimentacién por las aves granivoras para
evaluar si estd en relacion con sus caracteristicas estruc-
turales-floristicas. Un resultado inesperado fue un uso
sesgado del espacio a una escala mayor (asociada con
las grillas, de aproximadamente 0.25 ha) que indica que
la probabilidad de uso de un micrositio depende tam-
bién de su ubicacion espacial. La causa mas probable
parece ser la cobertura o la distancia a los arboles, por-
que (1) estan correlacionadas con el nivel de uso de
las grillas, (2) la cobertura de arboles aparece como una
caracteristica de los micrositios preferida en verano y
primavera al evaluarlo a escala del algarrobal pero que
deja de ser relevante al controlar por el uso diferen-
cial de las grillas y (3) la mayoria de las distancias a ar-
boles exceden el tamafio de los micrositios, por lo que
su probable efecto no estuvo incorporado en el anali-
sis anterior. En el CAPITULO 2 también se encontrd un
patrén de uso selectivo a una escala mayor a la del
micrositio (mesositios de 10 m de radio), relacionado

> Nuevamente los tesultados analizando la mediana fueron
practicamente iguales a los presentados, y no se detectaron
sesgos estadisticamente significativos al analizar la varianza.

con la cobertura de lefiosas y la distancia a los arbo-
les. Por lo tanto, en esta parte se intentard dilucidar la
influencia de la posicién real de un sitio de alimenta-
cién en el terreno, analizando si esta influenciado ya
no solo por sus caractetisticas a escala de micrositio
(e.g., por su porcentaje de cobertura y mantillo) sino
también por su ubicacién respecto a ciertas caracteris-
ticas de su entorno. Para ello, se analizara si el uso de
los sitios de alimentacién esta autocorrelacionado es-
pacialmente y se evaluara si el analisis del componente
espacial de esta experiencia, que involucra escalas ma-
yores a la de micrositio, brinda informacién acerca de
su potencial factor causal. En particular, se estudiara
la influencia de la cobertura arbdrea sobre el uso del
espacio por las aves granivoras, y su relaciéon con, o su
consecuencia sobre, las semillas.

MrTODOS

Los datos utilizados provienen de las mismas expe-
riencias estacionales (desde agosto de 1998 hasta mayo
de 1999) de remocion de semillas ofrecidas en 300 dis-
positivos experimentales (copitas), ubicados cada 5 m
en tres grillas de 10X 10, descriptas en la ParTE I de
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este capitulo. En todos los analisis espaciales se trabajé
con cada grilla por separado, sin considerar la distan-
cia a la que estan ubicadas entre si (ver Ficura 1.1,
pag. 6). Ademas de utilizar los valores de cada microsi-
tio sobre los tres ejes del andlisis de componentes prin-
cipales de la matriz variables—micrositios (Eje 1, con
valores positivos asociados a cobertura general, de ar-
bustos, subarbustos y mantillo; Eje 2, con valores po-
sitivos asociados a cobertura de arboles; Eje 3, con
valores positivos asociados a ausencia de gramineas y
presencia de subarbustos), se usaron aquellas variables
que potencialmente aportan informacién sobre la ve-
getacién que rodea a cada micrositio (su entorno) y que
pueden haber estado involucradas en el uso diferen-
cial entre grillas. De las variables de distancia (desde
cada copita hasta la cobertura més cercana), solo se
analizan las que (1) presentan informacion distinta a
la incluida en los ejes del PCA (para las demads varia-
bles, muchos de los sitios tienen valores menotres al
radio del micrositio donde se estimé la cobertura y
resultan altamente correlacionados; ver TABLA 3.3), y
(2) difieren entre grillas en el mismo orden en que va-
116 su nivel de consumo, indicando un potencial fac-
tor de seleccién a una escala mayor a la de micrositio
(ver TaBLA 3.2). Debido a que las variables que cum-
plen con estas caracteristicas estin correlacionadas,
solo se presentan los resultados de distancia al arbol
mas cercano de mas de 3 m de altura y al algarrobo
de mas de 4 m de altura, que tienen un patrén espacial
mas notorio. Para evaluar si el uso de los micrositios
en cada experiencia fue sesgado respecto a esas varia-
bles, se repiti6 el andlisis de aleatorizacion a partir de
remuestreos de los micrositios disponibles en cada
grilla (i.e., 4999 repeticiones de seleccién al azar sin
repeticién de muestras del mismo tamafio que la ob-
servada a partir de los 100 valores disponibles en cada
grilla). Al estar utilizando distancias desde las copitas
ya no es valida la consideracién de la escala de micro-
sitio como grano del analisis. Segun algunos criterios
(ver Dungan & al. 2002) el grano en este caso seria de
5 m, que es la distancia minima entre puntos evaluados,
por debajo de la cual no podrian detectarse patrones
espaciales.

Para estudiar la autocorrelacién espacial del uso de
micrositios de alimentacién y su asociaciéon con las
variables de la estructura de la vegetacion, se utiliza-
ron andlisis estadisticos espaciales para datos disper-
sos o espacialmente no continuos (Rosenberg 2001,
Perry & Dixon 2002). Esto se debe a que los sitios
evaluados constituyen solo ciertos puntos fijos en el
terreno (los 300 sitios de oferta de semillas) en los que
se evaluaron tanto la respuesta (remocién) como las
variables ambientales; esas propiedades, en particular
el uso de micrositios observado, no se extienden en
forma continua entre puntos. Usualmente se recomien-
da usar varios analisis espaciales en forma simultanea
dado que ninguno de los andlisis disponibles por si
solo puede identificar todas las caracteristicas espacia-
les en los datos (Perry & al. 2002, Xu & Madden 2003).

Ficura 3.10. Categorias de distancia establecidas para evaluar
la similitud en los valores de los micrositios cercanos al
micrositio a evaluar (sefialado con una X). Los puntos del mis-
mo color se integran para calcular la medida de similitud con
el punto evaluado en cada una de las categotfas de distancia.
Los puntos en la primera categotfa corresponden a los veci-
nos del punto evaluado segun el ctitetio gueen-neighbours (veci-
nos en todas las direcciones en una grilla regular: Sawada 1999).

Eso es aun mas conveniente cuando no hay un método
estandar de analisis y donde el sistema de estudio o el
disefio experimental hacen inadecuados algunos su-
puestos, como se explica més adelante. Por lo tanto,
se utilizaron dos aproximaciones en paralelo, ambas
igualmente aptas para analizar este tipo de datos pero
que estan disefladas para revelar diferentes aspectos de
su disposicién espacial: un analisis de autocorrelacion
y uno de agregacién. Todos los analisis espaciales utili-
zados suponen procesos espaciales isotrépicos (i.e., que
actian de la misma manera en todas las direcciones).

Andlisis de la antocorrelacion espacial
del uso de micrositios y de sus caracteristicas

Esta aproximacién consiste en evaluar cuanto se
parecen dos medidas de similitud entre pares de puntos
(las ubicaciones de las copitas), una dada por su posi-
cién y la otra por el valor de determinada variable. En
términos mas generales, esto implica evaluar la (di)simi-
litud de dos matrices de (di)similitud (Dale & al. 2002).
La medida més simple de (di)similitud de la posicién
de dos puntos, y que aqui se utilizé en todos los ca-
sos, es la distancia euclidiana. Debido a la posicién de
los puntos en grillas regulares, las distancias posibles
entre ellos son una serie de valores fijos, el menor de
ellos de 5 m correspondiente a copitas vecinas en la
misma orientacién de los lados de la grilla. En la
Ficura 3.10 se esquematizan las categorfas de distancia
utilizadas, con los sitios que corresponden a cada una.
Como no es conveniente analizar las relaciones entre
puntos a distancia mayores a la mitad del lado menor
del 4rea evaluada (Fortin & al. 2002), la categoria maxi-
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ma no involucra puntos a mas de 22 m del punto eva-
luado (las grillas tienen 45 m de lado). Las relaciones
entre los puntos ubicados en cada categoria de distan-
cia se consideraron binarias, es decir que las matrices
que establecen la similitud entre puntos (o matriz de
pesos, usualmente llamada W) son matrices cuadradas
y simétricas de 100 X 100 (el nimero de micrositios por
grilla), donde un 1 indica que esos dos puntos estin
separados por una distancia en esa categoria de distan-
cias, y un 0 indica lo contrario. El analisis usado fue
diferente dependiendo del tipo de variable de la otra
medida de (di)similitud. En el caso del analisis de la
remocién estacional, donde la variable respuesta es
discreta (y binaria), se usaron analisis de conteo de
uniones (join-connt) en cada una de las cuatro catego-
rfas de distancia sucesivas (Rosenberg 2001). Este ana-
lisis consiste en contar el numero de sitios unidos por
un vinculo (en este caso, estar a una cierta distancia en
la grilla) que comparten o no una propiedad (en este
caso, haber sido utilizado en esa misma experiencia
estacional). El analisis se realiz6 con los pares de mi-
crositios que fueron ambos usados ®. En el caso de las
variables continuas (componentes del PCA, distancias)
se uso el estadistico I de Moran (Dale & al. 2002,
Fortin & al. 2002, Perry & al. 2002). Ambos anilisis,
aplicados a las mismas categorias de distancia sucesi-
vas, tienen una interpretacién muy similar (Rosenberg
2001, Dale & al. 2002): valores mas altos que lo espe-
rado por azar indican una autocorrelacién espacial
positiva a esa distancia (i.e., los valores de la variable
evaluada son mas parecidos que lo esperado; un pa-
trén agrupado), y valores mds bajos que lo esperado
indican una autocorrelacién espacial negativa (i.e., di-
sociaciéon o un patrén regular, de repulsién o “en
damero”). Los valores de los estadisticos para cada una
de las categorfas de distancia sucesivas se presentan en
correlogramas.

El nimero de pares de puntos observado segun el
analisis de conteo de uniones se compard con el es-
perado segin un modelo espacial completamente
aleatorizado (CSR, por complete spatial randommness) en el
cual la probabilidad de un sitio de ser utilizado sigue
un proceso Poisson homogéneo (Bailey & Gatrell
1995): cada micrositio tiene la misma probabilidad de
ser utilizado, esa probabilidad sélo estd dada por el
numero total de sitios usados en cada grilla y no hay
interaccion espacial entre micrositios (i.e., que uno sea
usado es independiente de la posicién de otros en su
condicién o en la contraria). Es importante notar que
lo que se evalda si difiere 0 no de un patrén azaroso
no es la posicion de los puntos en s (que es claramente
regular por estar ubicados sobre una grilla) sino las ca-
racteristicas asociadas a los puntos dada esa ubicacién
espacial (en el caso de la variable binaria “uso”, esto

% L asociacion espacial de los sitios no usados no se analiz6
en esta primera etapa de andlisis espaciales por consideratlos
evidencia insuficiente para inferir que los sitios no-usados
son sitios no-usables: ver INTRODUCCION y PARTE 111.

es un andlisis de “etiquetamiento aleatorio”). Para ob-
tener la distribucién esperada del nimero de pares de
puntos se hicieron 1999 repeticiones de un procedi-
miento de aleatorizacién que consiste en seleccionar
al azar (sin repeticion) el mismo nimero de sitios que
los observados y asignatles la propiedad “usado” (esto
equivale a hacer permutaciones de los puntos usados),
calculando el mismo estadistico (i.e., el nimero de
pares de puntos donde ambos fueron consumidos,
para cada categoria de distancia) en esa muestra. A
partir de la distribucién de valores para cada categoria
de distancia se obtuvieron el valor esperado (la media-
na) y los valores correspondientes a los percentiles
2.5% y 97.5%. Ademas se calcul6 la probabilidad P
asociada a la hipétesis de que el valor observado per-
tenece a esa distribuciéon generada al azar, estimada
como el doble del cociente entre el nimero de valo-
res iguales o mas extremos que el observado y el total
de muestras extraidas, incluyendo a la observada (i.e.,
prueba de dos colas con N = 2000). Los algoritmos
para los procedimientos de remuestreo y célculo de
intervalos se programaron en S-PLUS 6.2.

En el caso del anilisis de las variables continuas, los
valores del estadistico I de Moran a partir de los datos
observados se compararon con los esperados segiin un
modelo espacial completamente aleatorizado, mediante
un analisis de permutaciones similar al explicado an-
teriormente (implementado en el software PASSAGE;
Rosenberg 2001).

Andlisis de la agregacidn espacial
del uso de micrositios y de sus caracteristicas

Esta aproximacion corresponde a una serie de téc-
nicas denominadas analisis espaciales mediante indi-
ces de distancia (SADIE: Spatial Analysis by Distance
IndicEs), particularmente disefiadas para evaluar la
asociacion espacial de valores de variables discretas en
grillas regulares. Si bien el disefio original de la técnica
hizo foco en variables discretas derivadas de conteos,
también permite el analisis de variables binarias (0-1)
como un caso particular de conteo (Perry 1998) o de
variables continuas “discretizadas” (e.g., Maestre &
Cortina 2002), una simplificacién de la informacién
que se justifica en términos de poder comparar o
evaluar la asociacion de esas variables con las original-
mente discretas (Perry & al. 2002). Los analisis de
autocorrelacion explicados arriba son globales, porque
estiman sus parametros a partir de toda el 4rea en con-
junto’. Los SADIE, en cambio, se basan en detectar
grupos de puntos muestreados (¢c/usters) en areas don-

7 Para una alternativa de analisis de conteo de uniones que no
implique asumir las mismas probabilidades en toda el 4rea,
bastante mas complejo y con remuestreo libre en lugar de sin
repeticion, ver Kabos & Csillag (2002), y para un método de
analisis local de conteo de uniones que no dependa de la
evaluacion de lo que sucede en toda el drea de estudio ver
Boots (2003).
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de haya valores cercanos de la variable evaluada relati-
vamente altos (parches: patches) o relativamente bajos
(huecos: gaps), minimizando la importancia de los va-
lores aislados (i.c., que estan en “vecindarios” con ca-
racterfsticas neutras u opuestas). Los valores resultantes
para cada punto estan dados mas en funcién de su
agrupamiento (i.e., de su valor en relacién con el total
del area pero teniendo en cuenta los puntos cercanos)
que de su valor individual en la variable original (Perry
& Dixon 2002). Por lo tanto, esta técnica es mas sen-
sible para analizar estadisticamente si los sitios usados
forman grupos en cada drea evaluada y, a diferencia de
los analisis anteriores, permite identificar dénde ocu-
rre ese agrupamiento y cuales son sus limites. La com-
paracion estadistica del patrén observado se hace por
aleatorizacion, pot lo que los efectos dados por la com-
posicién (e.g;, cantidad de sitios usados) y el efecto de
borde se incluyen en el calculo probabilistico ®. Asi, este
analisis permite detectar areas (porciones de grilla)
donde el agrupamiento de los sitios consumidos es
mayor o menor al esperado dado el nivel de consumo
en esa grilla en esa estacion.

El método trabaja con un algoritmo que calcula la
menor distancia que deberfan “recorrer” los valores
observados para acomodarse entre los puntos en un
patrén completamente regular (D: distancia a la regu-
laridad), y le asigna una probabilidad mediante su com-
paracién con una distribucién del mismo estadistico
obtenida por permutaciones de los valores observados
entre los puntos muestreados (Perry & al. 1999). En
este trabajo se utilizaron en cada caso 5850 permu-
taciones para estimar esas distribuciones. El cociente
entre el D observado y la media de esa distribucién es
el indice de agregacion (I ), que indica autocorrelacion
positiva si es mayor a 1, y negativa si es menora 1. A
cada uno de los puntos originales se le asigna un indi-
ce de agrupamiento () en funcién de cudnto contri-
buyen a ese patrén de agregacion general, ya sea como
‘donante’ (valores originales mayores a la media y va-
lores de » mayores a 1: ») o ‘receptor’ (valores origi-
nales menores a la media y valores de » menores a -1:
v) de ese “trafico” de valores hacia la regularidad. Estos
valores de 2,y », que pueden compararse con la distri-
bucién de valores semejantes obtenidos por permu-
taciones de los datos observados, son los que permiten
establecer qué zonas son parches (valores v, significa-
tivamente altos), huecos (valores v significativamente
bajos) o zonas neutras o intermedias (valores no sig-
nificativos, cercanos a 1 o -1). El limite usual de 1.5 y
-1.5 para considerar significativos a los valores de », y
v es aproximado (Perry & al. 1999); en este trabajo se
prefirié usar como limites a los valores de los cuantiles

# Hay evidencia de que el anélisis de SADIE puede set depen-
diente de la posicién absoluta de los sitios en el area
muestreada y no solo de la relacion espacial entre los puntos
y sus valores (en particulat, es mas sensible cuando los valo-
res elevados estan cerca de los bordes del area evaluada: Xu
& Madden 2003).

0.90 y 0.95 de la distribucién de esos valores obteni-
dos por permutaciones a partir de los datos observa-
dos, que suelen ser cercanos a 1.5 pero que varian en
funcién de la proporciéon de semillas removidas en
cada experiencia. Los analisis se realizaron con el pro-
grama SADIEshell (una interfaz grafica del programa
rbrelvl3.exe) provisto por el autor de la técnica, JN
Perry (disponible en forma gratuita en su sitio en
Internet: http://www.rothamsted.bbstc.ac.uk/pie/
sadie/). Los valores de probabilidad reportados por el
programa estan asociados a pruebas de una cola y no
incluyen al valor observado; en este trabajo se repor-
tan las probabilidades asociadas a una prueba de dos
colas, de manera de evaluarlo de la misma manera que
el resto de los analisis utilizados; fue estimada como
el doble de aquella, previamente modificada para in-
cluir el caso observado’. La forma usual de presentar
los resultados de estos andlisis es mediante “red-blue
Plots” (Perry & al. 1999), donde los puntos pertenecien-
tes a parches se indican en rojo y los pertenecientes a
huecos se indican en azul, con el tamafio del punto o
su intensidad asociada a la magnitud de los valores de
agrupamiento (v, y 7). El examen de las variables me-
didas en esas areas de parches o de huecos puede su-
gerir cuales don los posibles factores causales del
agregamiento en el uso de los micrositios.

Para evaluar qué tan similares resultan los parches y
huecos detectados entre todas las expetiencias estacio-
nales, se evalu6 la semejanza global en los indices de
agrupamiento (valores #,y ») de los sitios de oferta de
semillas con el coeficiente de concordancia de Kendall
(W; Siegel & Castellan 1988, Zar 1996). Este estadisti-
co no paramétrico evalia el grado de concordancia o
similitud en el orden de los rangos de los casos segin
cada variable (en este caso, el valor de agrupamiento
de los sitios en cada una de las estaciones), tomando
desde el valor 0, cuando el acuerdo es nulo, hasta 1,
cuando ese acuerdo es perfecto. La hipdtesis nula de
que no hay asociacion entre los valores de agrupamien-
to de las estaciones se pone a prueba comparando una
transformacién del valor de I con una distribucién
chi-cuadrado con grados de libertad igual al nimero
de casos menos uno. En este caso, la hipétesis nula im-
plica que el agregamiento espacial de la remocién no
se repite entre estaciones y su rechazo significa que el
orden en el valor de agrupamiento de los micrositios
es esencialmente el mismo (i.e., que las caracteristicas
y posicién de los parches y huecos tienden a repetirse
entre estaciones).

Para evaluar la asociacién entre los patrones de agre-
gamiento (parches y huecos) de estaciones consecuti-
vas se utilizaron andlisis de asociacién SADIE segun
se describen en Winder & al. 2001 y Perry & Dixon
2002, implementados en el programa SADIEshell.

? Para més detalles de estas técnicas se puede consultar Perry
& al. 1999, Winder & al. 2001, Perry & Dixon 2002, y el sitio
en Internet donde se oftece el programa.
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Esta prueba consiste en comparar los valores de agru-
pamiento de cada punto obtenidos en un par de ana-
lisis de patrones espaciales (,0 v, ver arriba) y generar
una medida de su similitud. Por estar condicionada a
los valores de agrupamiento, esta es una prueba de
asociacién/disociacién de los patrones espaciales in-
dividuales de cada variable y no de sus valores origi-
nales (Perry & Dixon 2002). El estadistico global X,
equivalente a un indice de correlacién, es el promedio
de los valores ), para cada punto, cada uno de los cuales
es positivo y de mayor magnitud cuanto mas coinci-
dentes (y elevados) son los valores de agrupamiento »
de ambos patrones (i.c., son ambos muy positivos o
muy negativos), o negativo y de mayor magnitud cuan-
to més disimiles (i.e., valores de » opuestos, indicando
que un patrén el punto es parte de un parche y en el
otro de un hueco). Asi, los valores ¥ significativamente
positivos indican asociacién, y los negativos, disocia-
ci6én. Previamente se ajustaron los grados de libertad
de la prueba dada la interdependencia de valores cer-
canos, debido a que atn no esta disponible un méto-
do de permutaciones condicional a cada uno de los
patrones individuales (ver Perry & Dixon 2002).

Un modelo de asociacion espacial de la remociin
con la estructura de la vegetacion

Los analisis espaciales globales resumen y evaltan las
caracteristicas del patrén espacial en toda el area estu-
diada, comparandolo con un patrén azaroso bajo el
supuesto de que las propiedades fundamentales del
patrén a evaluar permanecen constantes (e.g., la pro-
babilidad de que un sitio sea usado es espacialmente
homogénea). Sin embargo, la autocorrelacién ob-
servada en los correlogramas puede deberse a lo que
en andlisis espaciales se consideran tradicionalmente
como efectos de primer o de segundo orden. Los
primeros son los que tienen que ver con una hetero-
geneidad “de base” o en la variable “causal”, medida
o no, que influye la variable “respuesta” que estamos
observando; los segundos estan relacionados con un
contagio o repulsion de la variable “respuesta” en si,
con un proceso espacial que produce un patrén de
autocorrelacién a pesar de que haya condiciones ho-
mogéneas “de base”. Otra clasificacion de los tipos de
autocorrelacioén espacial distingue entre autocorre-
lacion inducida, cuando se debe a una variable causal
subyacente espacialmente heterogénea, y autocorrela-
cion real (Fortin & al. 2002). Ambos tipos de efecto
pueden ocurrir en forma simultanea y ser indiferencia-
bles, por lo cual la division usualmente es un construc-
to util para entender el problema, pero en la practica
resulta un tanto arbitratia (Bailey & Gatrell 1995) . De

" Por ejemplo, si las aves tuviesen movimientos de alimenta-
ci6n restringidos a un 4rea alrededor de un sitio central y ese
sitio central estuviese determinado por la presencia de arbo-
les altos, ambos tipos de efecto serfan simultineos o
indistinguibles.

encontrar patrones espaciales en la remocién de se-
millas y en ciertas variables de la estructura de la ve-
getacién resultard interesante poder determinar si la
remocioén de semillas resulta agregada como respues-
ta a la heterogeneidad en la vegetacién (un efecto de
primer orden o autocorrelacién inducida) o si esta
agrupada per se (por algin factor intrinseco indepen-
diente del ambiente, o autocorrelacién real). Una
forma de separar esos tipos de efecto es controlar (“eli-
minar”) los efectos de primer orden ajustando algin
modelo estadistico a los gradientes (tendencias “de
onda larga”) en el 4rea (usualmente sin especificar una
causa dado que se supone que podria estar dado por
una variable no medida) y luego trabajar con los resi-
duos para evaluar los de segundo orden. El uso y eva-
luacién de residuos en este contexto no esta libre de
inconvenientes (e.g., Lichstein & al. 2002). Una alter-
nativa mejor es directamente poner a prueba un mo-
delo causal que incluya explicitamente uno o los dos
tipos de efecto. En este caso se utilizé un procedimien-
to de aleatorizacién por remuestreo para comparar los
patrones observados con los esperados segin un mo-
delo espacial que incorpora un efecto espacial de
primer orden dado por los valores de algunas variables
de la estructura de la vegetacién que estan espacial-
mente autocorrelacionadas. El procedimiento utiliza-
do constituye una simulacién de un proceso Poisson
heterogéneo (Bailey & Gatrell 1995), donde la proba-
bilidad de cada punto de ser usado (i.e., elegido en el
proceso de remuestreo) depende del valor de la varia-
ble “independiente” o causal del modelo. El algorit-
mo de aleatorizacién es similar al ya explicado para
comparar las medidas de conteo de uniones contra las
de un modelo espacial completamente aleatorizado
(i.e., 1999 repeticiones de un procedimiento de selec-
ci6én de puntos “usados”), con la diferencia que la pro-
babilidad de seleccién de un punto no es igual para
todos los sitios sino que estd asociada a los valores de
las variables causales. La utilizacién de un determina-
do punto del espacio sigue siendo independiente en
todo lo demas de la de los otros puntos (i.e., supone
que no hay efectos de segundo orden) excepto por el
numero total de puntos, que se mantiene igual al ob-
servado. Si el ajuste del modelo es pobre, eso implica
que hay efectos de primer orden debidos a otras cau-
sas o que hay efectos de segundo orden. Este analisis,
entonces, incorpora un patrén de heterogeneidad en
la variable “independiente” (un efecto de primer or-
den) dado por un modelo causal muy simple, ponien-
do en evaluacién la configuracién observada (sensu
Boots 2003) pero respetando la misma composicién
(i.e., el numero de sitios consumidos), el mismo efecto
de borde y la misma influencia de un potencial nivel
de seleccion del espacio a una escala mayor que en los
casos observados. Los resultados del modelo se pre-
sentan en los mismos correlogramas que en el caso
anterior para poder comparar entre ambas distribucio-
nes aleatorizadas (la de un modelo CSR y la del mo-
delo propuesto) y los casos observados.
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FiGura 3.11. Porcentaje de pares de copitas usada-usada en las cuatro categorias de distancia definidas (ver FiGura 3.10), para
cada una de las experiencias estacionales en cada grilla, a partir de los patrones de sitios usados esquematizados en el angulo
inferior izquierdo de cada subfigura (grillas de 10 X 10 con los sitios usados en color negro). La linea gruesa negra es el porcentaje
de pares usado-usado esperado por azar y las lineas discontinuas son los percentiles 2.5% y 97.5% de la distribucion, obtenidos
con 1999 permutaciones (modelo CSR). Las lineas grises son los valores equivalentes segin un modelo espacialmente heterogé-

neo en funcién de la distancia a los 4rboles altos (ver la seccién UN MODELO DE ASOCIACION ESPACIAL...).

REsurTADOS

Auntocorrelacion y agregacion espacial
del uso de micrositios

Segin los anilisis de conteo de uniones, las copitas
cercanas (en la primera categoria de distancia) que re-
sultaron ambas usadas fueron mas frecuentes en pri-
mavera (P = 0.018) y otofio (P = 0.023) en la grilla F
y en primavera (P = 0.006) y verano (P = 0.001) en la
grilla V que lo esperado por azar (F1Gura 3.11). Resul-

tados similares, aunque de menor significacion estadis-
tica, se observaron en invierno en F (P = 0.071) y en
otofio en V (P = 0.103). La remocion en esas estacio-
nes y grillas estuvo espacialmente asociada de manera
positiva entre sitios ubicados a unos 5-7.5 m. En la
grilla ], en cambio, no se observo un patrén de distri-
bucién espacial de remocién estadisticamente signifi-
cativo.

En todos los casos, significativos o no, la relacién de
la autocorrelacién con la distancia (la pendiente del
correlograma) es mayor en primavera y verano que en
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Invierno Primavera Verano Otofio

Ficura 3.12. Resultados de los SADIE sobre el uso de sitios de alimentacion en cada una de las experiencias estacionales en cada
grilla. Los circulos corresponden a cada uno de los sitios donde se ofrecieron semillas (copitas) y su tamafio y color estd en
relacién con el valor del indice de agrupamiento. Los circulos rojos llenos forman parte de los ‘parches’ de uso (valores de indice
de agrupamiento positivo [#] mayor al percentil 95% de la distribucién de valores positivos obtenida mediante 5850 permutaciones),
mientras que los circulos azules llenos pertenecen a los “huecos” de uso (su valor [] es menor al del percentil 95% de la
distribucién de valores negativos). Los circulos vacios de borde grueso tienen valores entre el percentil 90% y 95% de esa misma
distribucién, mientras que los vacios de borde fino tienen valores mas cercanos a cero que el del percentil 90% (i.e., valores no
significativos). Se muestran los resultados de agregamiento significativamente diferentes a lo esperado si la remocion de semillas
se hubiese dispuesto al azar, indicando su sentido (+: agregamiento; -: repulsién) y probabilidad asociada (prueba a dos colas).
Las flechas entre diagramas indican las asociaciones significativas entre el patrén de agregamiento de estaciones consecutivas (la
flecha después del ultimo diagrama de cada grilla indica una asociacién entre el otofio y el invierno no consecutivos). La ausencia

de valores y flechas denota resultados no significativamente diferentes a lo esperado por azar (P > 0.1).

otofio e invierno (FIGURA 3.11). En primavera y vera-
no el correlograma cruza el valor medio esperado (i.c.,
el punto donde la autocorrelacién espacial pasa de
positiva a negativa) entre las categorias de distancia 1
y 3, sugiriendo un patrén de agregamiento de los si-
tios consumidos en uno o mas parches de tamafio si-
milar (5-15 m). La diferencia entre estaciones esta dada
no tanto pot lo que ocurre a distancias cortas (los pun-
tos vecinos) sino por la tendencia a la autocorrelacién
negativa a distancias mayores en primavera y verano,
que no se observa en otofio e invierno. La remocién
en otoflo e invierno es, en general, un patrén espacial-
mente azaroso con una tendencia al agrupamiento en
distancias cortas, en ocasiones estadisticamente distin-
to a lo esperado por azar. En cambio, en primavera y

verano la remocién tiende a estar concentrada en areas
de un tamafio relativamente consistente, quedando el
resto de la grilla relativamente sin uso, lo que provoca
la disminucién del porcentaje de pares de puntos usa-
dos (i.e., los pares de puntos separados por las distan-
cias mas grandes tienden a ser usados-no usados o
ambos no usados).

Los SADIE también muestran en varios casos un
agregamiento espacial de los sitios significativamente
diferente a lo esperado por azar en funcién de si fue-
ron usados (FiGura 3.12). En dos de las cuatro esta-
ciones en la grilla V, en dos en F y en una en | hay
fuerte evidencia de un agregamiento (relacién espacial
positiva) de la remocién; en un caso mas en la grilla V
la evidencia es marginal. En ninguin caso se detect6 una
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Ficura 3.13. Correlogramas (segun el estadistico I de Moran) de las vatiables que integran la informacién de las caractetisticas
estructurales de los micrositios (a partir de un PCA de la matriz variables-micrositios, ver PARTE I) y de las variables de distancia
ala cobertura arborea alta en cada grilla. Las lineas discontinuas son los percentiles 2.5% y 97.5% de la distribucién de valores
esperados por azar (segun un modelo CSR); los puntos llenos son los valores fuera de ese intervalo (i.e., P < 0.05).

relacién espacial negativa (repulsion) mas alla de lo
esperado por azar. Los valores de agrupamiento resul-
taron concordantes entre las cuatro estaciones, en
todas las grillas (Coeficiente de concordancia de
Kendall, gl. = 99; grilla J: W= 0.47, P < 0.001; grilla F:
W =0.38, P <0.001; grilla V: "= 0.34, P = 0.009).
Esto implica que la posicién de los micrositios en “pat-
ches de remocién” tiende a repetirse entre estaciones
(a pesar de que el nimero de sitios donde se remo-
vieron semillas cambia: ver PARTE I). Este no es un
resultado trivial, ya que a lo largo del afio las aves gra-
nivoras cambian sus abundancias y dietas y se mueven
a diferentes escalas, desde la formacion de bandadas
de alimentacién mixtas hasta migraciones de distinta
distancia, con un reemplazo parcial de especies, subes-
pecies o individuos. En varios casos (dos de los cuatro
examinados en cada grilla) también hubo una asocia-
cién positiva entre los sectores de las grillas con grupos
de micrositios con el mismo uso (parches o huecos)
entre estaciones consecutivas (FIGURA 3.12). En par-
ticular, en las grillas F y V siempre se mostraron posi-
tivamente asociadas aquellas estaciones que mostraron
valores significativos de agregamiento en los analisis
individuales. En la grilla ], por el contrario, resultaron
positivamente asociadas las estaciones que no mostra-
ron un patrén individual significativo (y la unica esta-
cién no asociada, otofio, es la que si mostré un patrén

de agregamiento). Nunca se detectd una asociacioén
negativa (o disociacién) entre estaciones (i.c., que zo-
nas con consumo mayor a lo esperado en una estacién
fuesen zonas sin consumo en alguna otra).

En resumen, la remocién de semillas no esta dispues-
ta espacialmente al azar en al menos dos de las tres
grillas, las dos de menor nivel general de uso (la ter-
cera muestra tendencias similares pero con valores
estadisticamente no significativos). Esas zonas de
“contagio” de la remocién o con un bajo nivel de uso
tienden a repetirse en distintas estaciones (y nunca a
compensarse).

Auntocorrelacidn y agregacion espacial
de las caracteristicas de los micrositios

La asociacién espacial del patrén de remocién de
semillas podria deberse a que las variables que influ-
yen el uso de los micrositios de alimentacién (i.e., las
que caracterizan a la estructura y cobertura de los
micrositios: Eje 1, Eje 2 y Eje 3) estan espacialmente
asociadas. Sin embargo, la evidencia a partir de los
correlogramas de esas variables no es consistente con
esa hipétesis. En particular, el Eje 1, que era el mids
importante en el uso selectivo de micrositios de acuer-
do a sus caracteristicas (ver PARTE I) no muestra una
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FiGura 3.14. Distancias hasta el algarrobo de mas de 4 m de
altura y hasta el arbol de mas de 3 m de las copitas donde las
semillas fueron removidas en cada experiencia estacional en
cada grilla. En gris se muestra el intervalo de 95% de la hip6-
tesis nula de que los sitios usados no difieren de los disponi-
bles (los extremos de cada linea son los cuantiles 0.025 y 0.975
de una distribucién de 4999 promedios de muestras aleatorias
del mismo tamafio que la observada en cada estacion); la linea
hotizontal negta es el valor medio esperado (i.e., el valor pro-
medio de la variable en cada grilla, ver TABLA 3.2). Se muestran
los valores de probabilidad estimados cuando P < 0.1 (prueba
a dos colas).

autocorrelacioén espacial significativamente diferente de
la esperada por azar (F1GURA 3.13). El correlograma del
Eje 2, asociado a la cobertura de arboles, mostré una
autocorrelacién positiva significativa en la primer ca-
tegoria de distancia en la grilla V (y valores marginal-
mente significativos en F), pero no habia resultado
relevante en la selecciéon de micrositios al controlar el
efecto del uso diferencial de grillas (ver PARTE I). Por
ultimo, el Eje 3 muestra una autocorrelacién positiva
a distancias cercanas en la grilla |, donde la remocién
no estda mas autocorrelacionada que lo esperado por
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FiGura 3.15. Distancias hasta el algarrobo de mas de 4 m de
altura y hasta el arbol de mas de 3 m de las copitas identifica-
das dentro de ‘parches’ de consumo (en rojo, »,> percentil
90% de la distribucion de valores obtenida por permutaciones),
de ‘huecos’ no usados (en azul, v, < percentil 90% de la misma
distribucién) o en situacién intermedia (en negro) por el
SADIE, para cada experiencia estacional en cada grilla. Los
simbolos indican la mediana de cada distribucién de valores y
las lineas el intervalo entre el primer y tercer cuartil. El nimero
de puntos en cada condicién y el critetio de categorizacion
son los mismos que se presentan en la FIGURA 3.12.

azar (con la posible excepcién de la experiencia en oto-
fio: FIGura 3.12), y en la grilla F, pero solo en la se-
gunda categorfa de distancia (en la cual nunca hubo
evidencia de autocorrelacién del uso: FIGura 3.11). Los
SADIE de agregamiento de las tres variables que re-
sumen las caracteristicas de los micrositios muestran
practicamente lo mismo: una agregacién significativa
del Eje 2 en la grilla F (I = 1.622, P = 0.005) y en la
grilla V (I = 1.937, P < 0.001) y del Eje 3 en la grilla |
(I, = 1.893, P =0.001), y un patrén no diferente a lo
esperado por azar en el resto de los casos (P > 0.100).
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En resumen, la relativa independencia espacial de las
principales caracteristicas estructurales a escala de
micrositio de los sitios de oferta de semillas ubicados
a solo 5 m de distancia confirma que el disefio experi-
mental original para evaluar si el uso de micrositios de
alimentacién esta relacionado con la estructura a es-
cala de micrositio (que es, ademas, un ajustado surro-
gante de la abundancia de semillas) fue generalmente
adecuado. Por otro lado, la distribucién espacial no
aleatoria de la remocion indica que el uso de sitios de
alimentacién por parte de las aves involucra algin otro
aspecto espacial més alld de las caracteristicas estruc-
turales-flotisticas a escala de micrositio por los cuales
la remocién de semillas estd espacialmente mas agru-
pada que lo esperado por azar (en al menos dos de las
tres grillas).

Las distancias entre los sitios de oferta y los arboles
altos, que tuvieron diferencias importantes entre grillas
y que estaban en relacién con la intensidad relativa de
uso de cada grilla (ver PARTE I), muestran un patrén
de autocorrelacién espacial positiva muy marcado (Fi-
GURA 3.13). Esto no es sorprendente dado que una
parte importante de esas distancias (entre el 26.7% y
el 68%; TaBLA 3.3) fueron mayores que la distancia
entre copitas vecinas (5 m), por lo que mucha copitas
cercanas resultan similares (ambas cercanas o ambas
lejanas a arboles altos). En las grillas F y V los valores
de estas distancias en los sitios usados no fueron una
muestra azarosa de los valores de distancia disponibles,
con un importante sesgo hacia el uso de los sitios a
menores distancias de al menos una de las dos varia-
bles en casi todas las estaciones (FIGURA 3.14).

De la misma manera, los parches o zonas con remo-
cién agregada identificados por el SADIE en cada una
de las estaciones en las grillas F y V tienen valores
menores de distancia a drboles (al menos en alguna de
las dos variables) que el resto de los puntos de las grillas
(F1Gura 3.15); en la grilla ], en cambio, esa relacion fue
irregular. Como estas variables de distancia no apare-
cen generalmente correlacionadas significativamente
con los componentes principales de las caracteristicas
de los micrositios, estos resultados no son producidos
por una correlaciéon con los efectos de la estructura ya
detectados. Una vez eliminadas del analisis aquellas
copitas ubicadas debajo de un arbol alto, donde la co-
bertura y la distancia estin obviamente correlacionadas
(i.e., eliminando los puntos donde la distancia a un
arbol de mas de 3 m de altura es menor a 50 cm: 23
en], 22 en Fy7 en V), solo aparecen dos correlaciones
significativas (correlaciones por rangos de Spearman:
Eje 3 vs. distancia al arbol mayor a 3 m (grilla F):
r, = 0.271, P = 0.017; Eje 3 vs. distancia al algarrobo
mayor a 4 m (grilla J): r. = 0.276, P = 0.015; las otras
16 pruebas: P > 0.2) a pesar de no corregir los grados
de libertad de las pruebas estadisticas por la auto-
correlacion espacial de las variables y por el numero
de pruebas realizadas, que harfan a las pruebas mds
conservativas.

Un modelo de asociacion espacial de la remocion
con la estructura de la vegetacion

La autocorrelaciéon detectada en la remocién de
semillas, entonces, podria estar asociada con la dispo-
sicién de la cobertura lefiosa alta. Para evaluar esa po-
sibilidad se comparé el patrén de autocorrelacién
observado (mediante el analisis de conteo de uniones)
con el esperado por un modelo simple que incorpora
una variacién en la probabilidad de uso de un sitio en
relacién a la distancia a algarrobos de mds de 4 m de
altura, en primer término, y con los arboles de mas de
3 m, en segundo. El modelo supone que las aves usan
exclusivamente los micrositios en los alrededores de
los arboles, prefiriendo aquellos en la periferia de los
algarrobos grandes. Para ello se dio una probabilidad
de uso relativa de 1 a los sitios a menos de 10 m de
distancia del borde del dosel de un 4rbol de mas de 3 m
de altura, una probabilidad relativa de 3 a aquellos a
menos de 10 m del borde de un algarrobo de mas de
4 m de altura y una probabilidad relativa de 6 a aque-
llos a menos de 5 m del mismo tipo de arboles. Los
valores esperados se obtienen de calcular el estadisti-
co para cada una de mualtiples iteraciones de elegir, al
azar pero segun esas probabilidades, el mismo nime-
ro de sitios que fueron usados en cada experiencia
estacional en cada grilla. A los puntos a mas de 10 m
de cualquier drbol de tres o mas metros de altura (4
en la grilla F, ninguno en la grilla | y 26 en la grilla V)
se les asigné una probabilidad de 0 (no pueden ser ele-
gidos en el procedimiento de remuestreo).

En la Ficura 3.11 se puede ver que los valores de
autocorrelacion espacial esperados pot ese modelo (en
gris) estan bastante més de acuerdo con los resultados
de las experiencias que lo esperado segin un modelo
completamente aleatorio con independencia espacial
(en negro). Al comparar los correlogramas observa-
dos con los esperados segin ambos modelos se des-
taca aun mas el hecho de que en primavera y verano
el patron de autocorrelacion positiva a distancias cet-
canas y su disminucién con la distancia se ajustan mas
(o incluso exceden) al del modelo que incluye la hete-
rogeneidad espacial dada por los arboles, mientras que
en otoflo e invierno el patrén es intermedio o mas si-
milar al modelo espacialmente aleatotio (especialmente
a distancias mayores). En la grilla J, donde no hubo
evidencias importantes de que la remocién de semi-
llas estuviese espacialmente correlacionada, ambos
modelos tienen predicciones similares como conse-
cuencia de la abundancia (y la distribucién) de arboles
altos en esa grilla. Los valores observados en esa grilla
no permitirfan distinguir estadisticamente (al menos
con este analisis) entre un modelo espacial de asocia-
cién con menores distancias a los arboles de uno es-
pacialmente aleatorio, por lo que no se puede concluir
que el proceso de seleccién de sitios de alimentacion
alli sea diferente al que puede inferirse por los patro-
nes sesgados detectados en las otras dos grillas.



PATRONES DE GRANIIVORIA: TECNICA EXPERIMENTAL 57

PARTE III. INTEGRACION: LOS EFECTOS SIMULTANEOS DE LA POSICION Y LA
ESTRUCTURA SOBRE EL USO ESTACIONAL Y ANUAL DE LOS MICROSITIOS

Hasta el momento se observaron, por separado, los
efectos de las caracteristicas estructurales de los micro-
sitios (variables derivadas de un PCA con las cober-
turas de distintos grupos de vegetacién) y los efectos
de la distancia a estructuras usualmente fuera de los
micrositios (arboles altos) sobre el uso del espacio por
las aves para alimentarse. Dentro de un esquema gene-
ral de uso del espacio muy poco restringido dentro del
algarrobal, ambos factores (caracteristicas internas y
ubicacion) tienen cierta influencia para que ese patrén
de uso no sea totalmente azaroso. Para cotejar esos
resultados en forma simultdnea, en esta Parte se ajusta-
ran una serie de modelos binomiales a la remocién en
cada estacion y en cada grilla, de manera de poner a
prueba la influencia relativa de las caracteristicas estruc-
turales de los micrositios vs. la de su posicién en rela-
cion a los arboles altos. La naturaleza de estos datos,
en especial la presunta alta incidencia de falsos-nega-
tivos (micrositios usables o usados frecuentemente
pero donde la semilla no fue removida durante los dos
dfas de cada experiencia estacional) y la autocorrelacién
espacial en algunas de las variables “independientes”,
hacen a esta técnica de modelado poco conveniente
como andlisis estadistico principal, y mucho menos
para obtener un modelo predictivo ajustado. Sin em-
bargo, aqui el objetivo es simplemente poder evaluar
en forma simultinea la influencia de las variables de
estructura y de ubicacion sobre la variable dependiente,
con el propédsito es corroborar la plausibilidad de una
explicacién conjunta derivada de los resultados de los
analisis parciales.

Si bien habia motivos para esperar un uso del espa-
cio diferente en diferentes épocas del afio (e.g., los cam-
bios comportamentales y demograficos de las aves, la
dinamica espacio-temporal del banco de semillas), los
patrones de uso de los sitios de alimentacién de las
experiencias estacionales parecen tener elementos co-
munes. En primer lugar, cada grilla mantuvo su nivel
de uso relativo a lo largo del afio. Luego, y aun cuando
se observo que el patron de uso del espacio es poco
restrictivo a escala de micrositio, los sesgos en las ca-
racteristicas estructurales de los micrositios usados
fueron similares en todas las experiencias estacionales
(ParTE I) v los patrones de autocorrelacién y agrega-
miento fueron similares en varias de las experiencias
estacionales en cada grilla (PARTE II). La Unica diferen-
cia detectada entre estaciones es una mayor asociaciéon
de la remocién con las menores distancias a arboles
en primavera y verano en las dos grillas con menos ar-
boles y menos remocién. Todo esto implica que po-
dria haber ciertas caracteristicas de la estructura de la
vegetacion (dentro y fuera de los micrositios) que ha-
cen a los puntos del algarrobal mas o menos proba-
bles de ser visitados a lo largo del afio. La integracion

de las observaciones estacionales de uso del espacio
podrian aportar informacién sobre cudles son esos
factores, en una escala temporal méds adecuada para
evaluar la probabilidad de supervivencia de las semi-
llas entre su dispersion y su potencial germinacion '

MrTODOS

Los datos son los de las mismas expetiencias estacio-
nales de remocién de semillas desctiptas en la PARTE 1.
Para cotejar la influencia de las caracteristicas estruc-
turales y de la ubicacién de los micrositios de alimen-
tacién en forma simultanea, se ajustaron una serie de
modelos lineales generalizados para el caso de una
variable dependiente binaria (modelos binomiales
logisticos), que es la remocién (1) o no (0) de la semilla
ofrecida en cada copita, para cada experiencia estacional
y grilla por separado (i.e. 4 estaciones X 3 grillas = 12
modelos). El ajuste de los modelos lineales gene-
ralizados se hizo mediante el método de maxima ve-
rosimilitud, implementado en las funciones glm y lrm
del paquete estadistico S-PLUS 6.2 (Irm es una fun-
ci6én adicional de la biblioteca “design” provista por F.
Harrell), usando la funcién de enlace (4rk) logit '*. Una
manera de comparar si un modelo (A) es mejor que
otro (B) es incorporarlos a ambos en un modelo co-
muin (A+B) y comparar cudl es el aporte de A dada la
presencia de B (es decir, la diferencia entre B y A+ B)
y viceversa (Harrell 2001). Aqui se sigui6 esta aproxi-
macién para evaluar el aporte a la prediccién de la va-
riable binaria de tespuesta (uso o no uso del micrositio)
de un modelo basado en las variables de estructura (3
variables: Eje 1, Eje 2 y Eje 3) versus la de uno basa-
do en la distancia a los arboles altos (2 variables: dis-
tancia al borde del dosel de arboles de mas de 3 m de
altura y a algarrobos de mas de 4 m de altura), com-
parandolos con el modelo nulo (aquel que solo involu-
cra una constante) para estimar el aporte de cada
modelo por s{ mismo y en relacién al modelo completo
(con las 5 variables). Como se trata de comparaciones
de modelos anidados (i.c., donde uno de ellos esta to-
talmente incluido dentro del otro), se analizé la dife-
rencia en sus valores de devianza (deviance: un cociente

""En otros trabajos también se integraron los resultados de
varias experiencias de remocién de semillas (e.g., Thompson
& al. 1991 con expetiencias hechas en distintos afios), pero
sin antes haberlas analizado por separado. Esto tiene el ries-
go de que si la seleccién del espacio cambia entre experien-
cias, su agregamiento puede producir un patrén artificial o
bien puede no distinguirse el proceso en accién (e.g, no es
distinguible del azar por agregamiento de patrones de uso
del espacio complementarios).

2No hubo diferencias relevantes en los resultados utilizando
la funcion de enlace clog-log,
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TaBLA 3.7. Resultados de la comparacién de los modelos lineales generalizados con el uso de cada micrositio como variable
respuesta binatia (modelos binomiales logisticos), para cada expetiencia estacional en cada grilla. Las variables independientes
ensayadas fueron cinco, en dos grupos: Ejes (Eje 1, Eje 2 y Eje 3) y Distancias (dist. al arbol >3 m y dist. al algarrobo >4 m). Se
presentan los valores de reduccién de devianza asociados a la diferencia entre pares de modelos anidados (modelo nulo [cons-
tante| vs. modelo Ejes; modelo Distancias vs. modelo completo [Ejes+Distancias]; nulo vs. Distancias; Ejes vs. completo; nulo
vs. completo), con su valor de probabilidad asociado segin un estadistico chi-cuadrado con grados de libertad igual a la diferen-
cia entre los modelos comparados (dif. gl.; los grados de libertad del modelo nulo son 99 en todos los casos). Ademas se

presentan los estadisticos R? de Nagelkerke y D de Somets para el modelo completo.
>9

dif. J F v
gl inv pri ver oto inv pri ver oto inv pri ver oto
Ejes
ignorando Distancias 3 1444 13.69 26.00 255 815 7.93 872 2628 536 1827 530 212
0.002 0.003 0.000 0.466 0.043 0.048 0.033 0.000 0.147 0.000 0.151 0.548
ajustado por Distancias 3 13.09 1395 27.20 241 6.64 9.17 679 3043 521 9.66 4.69 1.87
0.004 0.003 0.000 0.492 0.084 0.027 0.079 0.000 0.157 0.022 0.196 0.600
Distancias
ignorando Ejes 2 177 193 148 031 751 903 328 7.47 529 2049 534 4.69
0.413 0.382 0.476 0.857 0.023 0.011 0.194 0.024 0.071 0.000 0.069 0.096
ajustado por Ejes 2 042 219 268 016 6.00 10.27 1.35 11.62 5.14 11.88 473 444
0.811 0.334 0.261 0.921 0.050 0.006 0.510 0.003 0.077 0.003 0.094 0.109
Ejes + Distancias 5 14.86 15.88 28.68 2.72 14.14 18.20 10.07 37.90 10.50 30.15 10.03 6.55
0.011 0.007 0.000 0.743 0.015 0.003 0.073 0.000 0.062 0.000 0.074 0.256
R 022 020 034 005 018 022 0.13 043 013 038 0.16 0.09
D 051 046 059 029 040 049 032 0.68 037 059 045 0.30

Xy

de los valores de verosimilitud de un modelo respec-
to al modelo saturado que ajusta perfectamente a los
datos), que es el aporte dado por los términos adicio-
nales entre uno y otro modelo. A esa diferencia en
devianza se le asigné un valor de probabilidad com-
parandola con una distribucién chi-cuadrado con gra-
dos de libertad iguales a la diferencia en el nimero de
grados de libertad de a cada uno de los dos modelos
anidados comparados (Collett 2003). Dado que, como
sugiere Harrell (2001), no se hizo una reduccién de los
modelos parciales descartando aquellas variables de
cada grupo que no aportan informacién significativa,
se consideran potencialmente relevantes aquellas re-
ducciones de la devianza asociadas a P < 0.1". Los
valores estadisticos que se presentan son aquellos que
aportan al objetivo de la comparacién de los modelos,
pero no son estimadores validos del error asociado a
la inferencia estadistica de una puesta a prueba tradicio-
nal de hipétesis previas, pues se trata de modelos a
posteriori de la evaluacién y seleccién de las variables
port otras técnicas (en PARTES I y II). En todos los ca-
sos se utilizaron las variables en su forma lineal, para
mantener el criterio utilizado en las etapas anteriores
del anilisis; de todas maneras las transformaciones
ensayadas, asi como el agregado de interacciones entre

PTa significacién estadistica del ajuste resultatfa mayor si se
eliminara a postetiori alguna de las variables en cada grupo
que no aportan al modelo utilizando la informacién del mis-
mo analisis iterativamente, como es habitual al intentar esta-
blecer un modelo explicativo minimo.

las variables, no alteraron la interpretacién de los resul-
tados de manera relevante para el objetivo planteado.

Para el modelo completo (con las cinco variables),
ademas de su aporte respecto al modelo nulo se pre-
sentan dos estadisticos que comparan de manera diferen-
te las probabilidades predichas y los eventos observados.
El primero es el estadistico R? de Nagelkerke que, va-
riando entre 0 y 1 en forma analoga al coeficiente de
determinacién en una regresién simple, puede ser in-
terpretado como la proporciéon de la variacion total
explicada por el modelo (Harrell 2001, Collett 2003).
El segundo es el valor de concordancia D_ de Somers
(o correlacién por rangos, derivado de la prueba no
paramétrica de Wilcoxon-Mann-Whitney) que varia
entre 0 y 1 indicando desde un modelo que hace pre-
dicciones azarosas hasta uno que las hace perfectamente
discriminantes, respectivamente, en base a la compa-
racién de la proporcién de pares de casos con respues-
tas distintas donde la probabilidad predicha del que
respondié (sitio usado) es mayor que la del que no (no
usado) (Harrell 2001). Este ultimo estadistico es insen-
sible a la proporcion de respuestas positivas observa-
das (Harrell 2001), que en este caso es muy variable
entre las estaciones y grillas a comparar (ver PARTE I).

E/ uso de micrositios de alimentacion
a lo largo del afio

Para evaluar si el uso de micrositios individuales tien-
de a repetirse entre estaciones se puso a prueba la in-
dependencia de la remocién de semillas estacional
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clasificando a cada micrositio de acuerdo a la remo-
cién o no en cada una de las experiencias estacionales.
Se construyeron tablas de contingencia de cuatro fac-
tores (uno por estaciéon) con dos niveles (usado o no
usado; i.e., tablas de 2 X2 X2 X 2). La hipdtesis de inde-
pendencia entre estaciones se puso a prueba evaluando
el ajuste de un modelo log-linear sin interacciones ',
mediante el estadistico chi-cuadrado del cociente de
maxima verosimilitud (masxinum-likelihood ratio chi-square,
usualmente denominado G, con una distribucién apro-
ximada a la chi-cuadrado). Dadas las diferencias obser-
vadas en el nivel de uso de cada grilla, los analisis se
hicieron para cada una por separado (tres tablas de
contingencia con 7 = 100). A pesar de que el numero
total de casos evaluados es mayor al minimo recomen-
dado para este tipo de analisis (cinco veces el numero
de celdas: 20 X 5=80), algunas frecuencias esperadas
resultaron menotes a 1, por los que las probabilidades
asociadas a los estadisticos deben evaluarse con cautela.

Para evaluar si hay factores estructurales que son
importantes en todo momento para aumentar o redu-
cir las chances de que un sitio sea utilizado para ali-
mentarse, se integraron los resultados de las cuatro
expetiencias estacionales, por lo que a cada copita se
le asigno6 el valor del numero de veces que fue usada,
entre 0 (ninguna vez) y 4 (en todas las estaciones). Para
evaluar la consistencia en el uso de cada micrositio a
lo largo del afio, a partir del nimero de sitios usados
en cada grilla y estacién (i.e., suponiendo el nivel de
uso observado de cada grilla), se puso a prueba la dis-
tribucién de esta nueva variable comparando el nimero
de veces que cada micrositio fue utilizado en funcién
de lo esperado si el uso de micrositios fuese indepen-
diente entre estaciones. El nimero de micrositios usa-
dos en todas las estaciones que se espera es aquel dado
por el producto de la probabilidad de un micrositio de
ser seleccionado en cada estacion (ie., p, Xp, Xp, Xp )
donde el mejor estimador de p, es el nimero de micro-
sitios usados en la experiencia i sobre el total disponi-
ble (y donde g,= 1 - p). De la misma manera se puede
obtener el nimero esperado de micrositios usados di-
ferente nimero de veces: ninguna (¢, X, g, %q,,),

una <4 casos: piﬂvx qprix qwrx qozo + qifzt'xp r/'>< thx qozo +

qiﬂvx g rixpwrx qm + qim/x qjm'x qwrxpato)l’ dOS (Q’CHSOS) o
tres (4 casos). La diferencia entre la distribucion de fre-

cuencias observada y esperada, para cada grilla por se-
parado, se evalu6 con un estadistico ¥

Para analizar si la variable del nimero de veces que
cada sitio fue usado aporta informacién nueva a la
obtenida con los analisis de cada estacién por separa-
do, se repitieron los andlisis de los patrones espaciales
mediante el correlograma segun el indice 1 de Moran
y el SADIE de agregamiento, de la misma manera que
se explicé en METODOS de la PARTE II.

"*Ellogaritmo de la frecuencia en una celda (F, ) es ajustada al
modelo: In(F, ) = constante + inv + pri + ver + oto; i.c., es-
timando las frecuencias esperadas bajo la hipétesis nula de
independencia completa.

RESULTADOS

El primer resultado general es que, de acuerdo a lo
previsto, el ajuste de los modelos sobre la remocién
de semillas de cada una de las experiencias es bastante
pobre en relacion a la variabilidad de los datos (el R?
nunca fue mayor a 0.43 y en nueve de las doce prue-
bas fue menor a 0.25; TaBLA 3.7). En un caso (otofio
en la grilla J), incluso, ninguna de las variables aporta
informacién relevante para explicar la probabilidad de
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FiGura 3.16. Distribucion de los micrositios en funcién del
nimero de veces que fueron usados a lo largo de las cuatro
experiencias de oferta estacionales en cada grilla. Las colum-
nas blancas indican el nimero de micrositios observado en
cada categorfa, y las columnas negras el numero esperado si el
uso de cada micrositio fuera azaroso en cada estacién e inde-
pendiente entre estaciones (i.e., si tuviera una probabilidad de
uso dependiente solamente del nimero de sitios usados en
cada grilla y estacién). Ninguna de las distribuciones observa-
das ajustaalo esperado: grillaJ: %2 = 80.23, grilla F: %*= 19.90,
grilla V: x*= 42.02; en todos los casos » =100, gl. =4 y
P < 0.001.
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FiGura 3.17. Distribuciones de las categorias de uso de las copitas (de acuerdo al nimero de experiencias estacionales en las que
fueron usadas) segtin sus valores sobre los componentes principales del PCA. La linea vertical representa la mediana, el punto a
la media, la caja son los percentiles 25% y 75%, y los bigotes indican el rango.

uso de los sitios (i.e., no hay diferencias significativas
con el modelo nulo que solo contiene una constante).
De todas maneras, hay una cierta concordancia (valo-
res D_, TaBLA 3.7) entre si los sitios fueron o no usa-
)

dos y su mayor o menor probabilidad predicha por los
modelos completos, lo que muestra que los modelos
no son muy ajustados (DXJ = 1) pero tampoco com-
pletamente irrelevantes (D = 0) para indicar un orden
general de mayor o menor probabilidad de uso segin
las variables independientes consideradas.

A pesar de estas deficiencias generales, la compara-
cién entre grillas y estaciones muestra algunos resul-
tados consistentes. En la grilla J, la de mayor cantidad
de 4arboles altos y nivel de uso, los modelos basados
en la distancia a arboles nunca aportan informacién
para predecir la probabilidad de uso de los sitios, mien-
tras que en tres de las cuatro estaciones es significativo
el aporte de las variables de las caracteristicas estruc-
turales de los micrositios (esto es asi tanto cuando se
analiza el aporte de las variables estructurales por si
mismas como su contribucién una vez incorporadas
las variables de distancia). La experiencia de otofio,
donde ninguna de las variables parece relevante, es la
unica que present6 un patrén de agregamiento espa-
cial significativo en esta grilla (ver PARTE II). En la grilla
V, de caracteristicas generales opuestas (pocos arbo-
les altos, bajo nivel de remocién), el aporte de las va-
riables de distancia es marginalmente significativo, y las
variables de estructura son menos importantes '*. Por
ultimo, en la grilla I, de caracteristicas intermedias, el
aporte de ambos tipos de variables es més parejo, apor-
tando ambos a mejorar la explicacién del modelo
(excepto en el verano, donde sélo las caracteristicas es-
tructurales de los ejes del PCA resultan relevantes).

E/ uso de micrositios de alimentacion
a lo largo del afio

La remocién de semillas no resulté independiente
entre las experiencias estacionales para ninguna de las
grillas (grilla J: G = 67.54, gl. = 11, P < 0.001; grilla F:
G=20.24, gl. = 11, P = 0.042; grilla V: G= 30.72,
gl. =11, P =0.001). La distribucién del numero de
veces que fueron utilizados los micrositios no ajustd
en ningun caso a lo esperado si el uso fuese azaroso
en cada estacion e independiente entre estaciones
(FiGura 3.16), con las mayores diferencias asociadas a
un exceso de observaciones en las categorfas “usado
siempre” (4/4) y “nunca usado” (0/4). Existe, por lo
tanto, una tendencia importante a que se repita el uso
(o no uso) de cada micrositio a lo largo de las expe-
riencias estacionales (as{ como ocurria entre el primer
y segundo dia de cada experiencia estacional, ver Me-
TODOS de PARTE 1), que es independiente de las dife-
rencias en el nivel de remocién entre grillas.

En la PARTE I se mostrd que en cada estacién el uso
estaba asociado a ciertas variables de la cobertura de
los micrositios (en particular de arbustos y mantillo).
En la PARTE 11, que en varias estaciones hay un patréon

5En la primavera la variable de estructura que aparece como
importante (Eje 2) es la que también involucra a los arboles y
su aporte esta parcialmente correlacionado con las vatia-
bles de distancia (por eso la reduccién de la devianza del
modelo completo es menor que la suma de los modelos par-
ciales: 30.15 < 18.27+20.49 o, lo que es lo mismo, hay una
gran diferencia entre el aporte de cada grupo de variables
por si mismo y aquel una vez incorporado el otro grupo al
modelo).
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Fi1Gura 3.18. Remocién de semillas en las tres grillas a lo largo de las cuatro experiencias estacionales y su relacién con la
distancia a los arboles altos (atriba) y el agregamiento de esa remocion en parches y huecos segin el SADIE (abajo). En la fila
superior se representan las grillas, donde los circulos corresponden a cada uno de los sitios donde se oftecieron semillas. El
tamafio de los circulos esta de acuerdo al numero de experiencias estacionales en las que la semilla fue removida y cada uno esta
dividido en cuartos mostrando en color negro en qué estaciones fue utilizado (en sentido horario a pattir del cuarto supetior que
es invierno). En color verde se representan las distancias a los arboles altos (verde oscuro: zonas a menos de 5 m del borde del
dosel de un algarrobo >4 m de altura; verde intermedio: a <10 m de los mismos arboles; verde claro: a <5 m de arboles >3 m
de altura; i.e., las categorias usadas en el modelo planteado en la PArTE 1I). En la fila inferior estin representados los indices de
agrupamiento asignados a cada punto de cada grilla segin los patrones espaciales del numero de veces que las copitas fueron
usadas. El tamafio y color de los puntos esta en relacién con el valor del indice de agrupamiento (ver FIGURA 3.12). Sobre cada
diagrama se destacan los resultados de agregamiento significativamente diferentes a lo esperado si la remocién de semillas se
hubiese dispuesto al azar, indicando su sentido (+: agregamiento; -: repulsién) y probabilidad asociada (prueba a dos colas).

de asociacién espacial entre micrositios cercanos de
cada grilla, presuntamente dado por la distancia a los
arboles altos, y una asociacién del agregamiento de los
sitios usados en parches entre varias de las estaciones
en cada grilla. La permanencia de la importancia de
esas caractetisticas a lo largo del aflo seguramente pro-
voca que algunos sitios sean usados siempre y otros
no lo hayan sido nunca (o, al menos, que eso sea
significativamente mayor a lo esperado). En las Ficu-
RAS 3.17, 3.18 y 3.19 puede verse que son esas mismas
variables las que estan influyendo la probabilidad de
uso de los micrositios cuando se analiza a escala anual
(i.e., aumentando la escala temporal del analisis). El
ndmero de estaciones en que cada micrositio fue usado
esta en relacion inversa con los valores en el Eje 1 en
las tres grillas y, en menor medida también con los del
Eje 3 (Ficura 3.106). Al observar el patrén de remocién

de semillas integrado para las cuatro experiencias
estacionales sobre el diagrama de las grillas (Ficu-
RA 3.18) puede verse que el consumo, aun siendo muy
variable, parece estar asociado a la periferia de los ar-
boles altos, en particular a la de los algarrobos de mas
de 4 m de altura en aquellas grillas donde se detectd
un patrén agrupado (F y V). Algo similar ocurre con
el agregamiento en parches segin los SADIE, que re-
pite el patrén general: siempre se detecta agregamiento
(nunca repulsion) y es mas marcado a escala de grilla
cuanto menor es el nivel de consumo y la abundancia
de arboles altos (FIGURA 3.18) '°. También los parches

1¢La version no paramétrica del SADIE produjo resultados
parecidos y de similar significacion estadistica (J: P = 0.054;
F: P=0.002; V: P = 0.003).
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FiGura 3.19. Correlograma (segun el estadistico I de Moran)
del nimero de experiencias estacionales en las que la semilla
fue removida de cada copita, para cada grilla. Las lineas
discontinuas son los percentiles 2.5% y 97.5% de la distribu-
ci6én de valores esperados por azar (segun un modelo CSR);
los puntos llenos son los valores fuera de ese intervalo (i.e.,
P < 0.05). Comparar con las FIGURAs 3.11 y 3.13.

y los huecos tienden a estar laxamente asociados con
la menor y mayor distancia a los arboles altos. Por dl-
timo, el correlograma del “consumo anual” muestra un
patrén de autocorrelacion espacial bastante similar,
aunque algo menos intenso, al de las variables de dis-
tancia a cobertura arbérea (FIGURA 3.19, comparar con
la FiGura 3.13).

Si se considera que los factores que mas afectan el
uso de micrositios actian de la misma manera durante
todo el afio, el uso estacional deberia ser similar aun-
que distorsionado por distinta cantidad de “ruido”.
Una manera de reducir la importancia de la variabili-
dad detectada en el uso de los sitios en cada una de
las experiencias al integrarlas es retener en el analisis
s6lo aquellos sitios que se comportaron consistente-
mente en todas las experiencias (Rice & al. 1980), es
decir que fueron usados siempre o no lo fueron nunca.
En particular, esto sirve para disminuir la importan-
cia de los falsos-negativos, aumentando la confianza
en el supuesto de que hay sitios no usados a partir de
la reiteracion de tal evento!’. La pregunta, entonces,
es si las variables estructurales del micrositio (los
componentes principales) o de su entorno o ubicacién
(distancias a los arboles altos) estan asociadas a esa di-
ferencia entre sitios siempre y nunca usados. Esto, a
su vez, se relaciona en forma mas directa con la pro-
babilidad de que las semillas alli ubicadas sean o no
consumidas entre su dispersion y su potencial germi-
nacién y establecimiento (en particular con la posible

'" El ntimero de expetiencias a integrar con el objetivo de de-
tectar patrones selectivos en el uso del espacio es un com-
promiso, ya que las categorias extremas (“nunca usado” y
“siempre usado”) suelen reducirse por acumulacién de ‘erro-
res’ o ‘rarezas’ (Rice & al. 19806).

TaBLA 3.8. Resultados de la comparacion de los modelos li-
neales generalizados logisticos usando los micrositios que nunca
fueron usados (0) y los que fueron usados en todas las estacio-
nes (1) como variable respuesta binaria en cada una de las grillas.
El nimero de datos en cada condicién por grilla fue: J: 4 nun-
cay 48 siempre (modelo nulo con 51 gl.); F: 11 y 15 (25 gl.);
V: 19y 8 (26 gl.). Las variables independientes, modelos com-
parados y estadisticos reportados son los mismos que en la
TABLA 3.7.

dif.gl. ] F \Y%
Ejes
ignorando Distancias 3 4421 16.138 9.079
0.219  0.001  0.028
ajustado por Distancias 3 3.693 19.465 6.882
0.297  0.000  0.076
Distancias
ignorando Ejes 22179 8354 8.739
0.336  0.015 0.013
ajustado por Ejes 2 1.452  11.681 6.542
0.484 0.003 0.038
Ejes + Distancias 5 5872 27.818 15.621
0.319  0.000  0.008
Rz 0.26 0.88 0.63
Dy,  0.63 0.98 0.83

existencia de sitios seguros ante el consumo por aves
granivoras). Esto se puso a prueba mediante modelos
lineales generalizados logisticos, usando el mismo pro-
cedimiento explicado mas arriba para cada una de las
estaciones por separado pero solo para los micrositios
siempre (1) y nunca (0) usados a lo largo de las cuatro
expetiencias estacionales (i.e., los micrositios de uso in-
termedio fueron descartados de este andlisis).

Las variables que aportan a explicar la diferencia
entre los micrositios que no fueron usados nunca y los
que fueron usados en todas las experiencias estacio-
nales son similares a las obtenidas en el analisis de las
distintas estaciones (TABLA 3.8). Sin embargo el ajuste
de los modelos es notablemente mejor (comparar las
TaBrLAs 3.7 y 3.8) al eliminar aquellos sitios que sélo
fueron usados en algunas de las experiencias. Nueva-
mente en la grilla | el aporte de las variables es practi-
camente nulo, lo que estd de acuerdo con el dato basico
de que solo 4 de los 100 sitios no fueron usados en
ninguna de las estaciones (solo el Eje 1, al incluirlo por
si solo, hace un aporte tespecto al modelo nulo con
valor de significacion marginal: P = 0.088). En la grilla
V, de caracteristicas generales opuestas, las variables de
distancia son algo mas importantes que las de estruc-
tura del micrositio (por si mismas y comparando el
aporte que hacen una vez incorporadas las otras al
modelo). Por dltimo, en la grilla F, de caracteristicas
intermedias, el aporte de ambos tipos de variables es
importante, y el modelo que las incorpora a todas no
solo resulta significativo sino notablemente ajustado
a los datos.
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PARTE IV. LA INFLUENCIA DE LOS ARBOLES ALTOS: ¢SOMBRA O DISTANCIA?

La importancia de alimentarse preferentemente a una
menor distancia a arboles (aunque no necesariamente
debajo), un patrén detectado tanto a nivel de consumo
relativo entre grillas como espacialmente dentro de las
grillas donde los arboles estain mds separados, puede
deberse a diferentes motivos. Algunos estan relaciona-
dos con la presencia de los arboles en si, como ser un
sitio elevado para detectar o evadir posibles predado-
res, mientras que otros pueden ser el reflejo de factores
ambientales que estdn correlacionados con los arbo-
les. La influencia de los arboles en el uso de los micro-
sitios de alimentacion y la concentracion en el espacio
de las copitas usadas tendié a ser mayor en primavera
y verano, al menos en aquellas grillas donde estas va-
riables aparecieron como mas importantes. Una posibi-
lidad, entonces, es que los micrositios sean mas usados
cuando estan cerca de los arboles por ser lugares con
sombra intensa (a diferencia de la sombra leve o “media
sombra” que produce el follaje abierto de las jarillas),
como una forma de evitar altas temperaturas durante
la alimentacion. Esto permitirfa a las aves disminuir la
pérdida de agua corporal por evaporacién durante las
horas de mayor temperatura e irradiacion (Wolf &
Walsberg 1996, Wolf 2000). A la latitud de Nacufian
y cerca del solsticio de verano, un algarrobo de 5 m
de altura puede hacer sombra hasta 5 m de distancia
durante unas cuatro horas después del amanecer y
antes del anochecer (i.e., el sol estar a menos de 45°
de altura sobre el horizonte). Por otro lado, las som-
bras son mas “largas” (i.e., mas alejadas de las estruc-
turas que las generan) en invierno que en verano, lo
cual podtia hacer que los patrones de uso en relacién
alos arboles en esa época sean mas difusos o bien que
la influencia se extienda mds lejos del arbol en si (el
mismo arbol de 5 m de altura siempre extendera su
sombra hasta mas de 7.5 m de distancia durante el
solsticio de invierno, incluso al mediodia).

Para evaluar de manera directa el efecto de la sombra
sobre el uso de sitios de alimentacién se repiti6 la ex-
periencia de remocién de semillas durante el verano
(dos aflos después de la anterior), cuando se supone
que la respuesta de evitacion de las altas temperaturas,
si existiera, deberfa ser mds marcada. El protocolo fue
basicamente el mismo de las experiencias anteriores,
pero se modificé ligeramente porque los sitios que se
encuentran a la sombra varfan a lo largo del dia, lo que
hace necesario dividir la duracién de la experiencia en
segmentos horarios en los que las sombras se manten-
gan relativamente constantes en posicion e intensidad.
En esta nueva experiencia, por lo tanto, se pone a prue-
ba (1) si nuevamente se observa un agregamiento de
la remocién de semillas, a escala de grilla e intra-grilla,
(2) si ese agregamiento estd relacionado con la distan-
cia a los arboles altos, y (3) si esas diferencias pueden
ser entendidas como un “efecto sombra” (i.e., una

mayor probabilidad de remocién en aquellos sitios que
se encuentran a la sombra en un determinado momen-
to del dfa) o sila preferencia por menores distancias a
los arboles altos se debe a otro motivo.

METODOS

Se repiti6 la oferta de una semilla de Sezaria italica en
cada una de las copitas dispuestas cada 5 m en grillas,
en dos dfas despejados de verano (en diciembre de
2001, dos afios después de la experiencia de verano
reportada en las PARTES I-11I). Se descart6 la grilla con
patrones intermedios y se trabajo con las dos mas ex-
tremas en cuanto a nivel de consumo y diferencias de
cobertura de arboles: |, la de mayor consumo y mas
arboles, y V, la de menor consumo y arboles mas ale-
jados. En cada grilla se dispusieron 110 dispositivos
(i.e., 220 dispositivos en total), extendiendo las grillas
utilizadas previamente en una linea en cada dimensién
(de los 10X 10 originales a 11X 11) y descartando 11
micrositios en cada grilla que estaban ubicados bajo
cobertura densa de arbustos y que mostraron muy bajo
o nulo uso durante las experiencias anteriores (valores
muy positivos en el primer componente del PCA, ver
PARTE I).

A diferencia de las experiencias antetiores, en las que
la semilla era ofrecida al amanecer y se controlaba su
remocién al atardecer abarcando el periodo diurno
completo, en esta se consideraron tres franjas horarias
de igual duracién (mafiana: 8:30-12:00, mediodia:
12:00-15:30 y tarde: 15:30-19:00), en cada una de las
cuales se ofrecia una semilla al comienzo y se contro-
laba su remocién al final. El periodo total de oferta de
semillas fue mas breve que en las experiencias anterio-
res de la misma época (21 h vs. 29.5 h), pues no con-
sidera las primeras y ultimas horas de luz, cuando las
sombras son muy “largas” y tenues y hay poca dife-
rencia de temperatura entre los sitios al sol y a la som-
bra (el periodo diurno en los dias de experiencia,
definido segun el criterio descripto en la PARTE I, fue
aproximadamente de 6:00-21:00, con el mediodia so-
lar a las 13:30). Se considerd el uso de los sitios inte-
grando los dos dias consecutivos de oferta (i.e., una
copita fue considerada “usada” en una franja horaria
si la semilla fue removida durante ese periodo en al
menos uno de los dos dias).

Como la sombra proyectada por la vegetacién cam-
bia de ubicacién a lo largo del dia'®, para cada una de
las franjas horarias se determind si cada dispositivo se

8 Este es un hecho basico que no siempre se tiene en cuenta al
disefar o discutir las consecuencias de estudios de seleccion
de sitios de alimentacion en funcién de variables micro-
climaticas.
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encontraba al sol 0 ala sombra. Para ello se recorrieron
las grillas los dias inmediatamente anteriores a la ex-
periencia, durante la mitad de cada franja horaria
(mafiana: 10:00-10:30, mediodfa: 13:30-14:00 y tarde:
17:00-17:30) y se registrd si el area inmediatamente
alrededor de cada copita se encontraba expuesta a la
luz solar directa (“sol”), si estaba bajo la sombra pro-
yectada por vegetacion dispersa o lejana (“media som-
bra”) o bajo sombra plena (proyectada por vegetacién
densa o cercana: “sombra”). Esta es una medida sim-
plificada de las condiciones microclimaticas en el sitio

de oferta, cuya estimacion precisa involucraria mas
sutilezas (Huey 1991). Aqui se esta suponiendo que la
irradiacion solar directa es la principal variable afectan-
do la termorregulacién de los pajaros (en particular por
sus consecuencias sobre la pérdida de agua corporal),
el menos en términos relativos entre micrositios. No
hubo intercepcién de la luz solar por nubes durante
los periodos de oferta de semillas en esos dos dias.
Como se esperaba, la condicién de insolacion en cada
sitio de alimentacién no se mantuvo constante entre
franjas horarias: sélo el 19% de los puntos de cada
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Fi1Gura 3.20. Resultados de la experiencia adicional de oferta de semillas de verano, dos afios después de la anterior. (a) Porcen-
taje de pares de copitas usada-usada en las cuatro categorias de distancia definidas (ver FiGura 3.10) y lo esperado segun un
modelo completamente aleatorizado (en negro; linea gruesa: valor esperado; lineas discontinuas: percentiles 2.5% y 97.5% a
partir de 1999 permutaciones) y un modelo espacialmente heterogéneo en funcién de la distancia a los arboles altos (en gtis: linea
gruesa: valor esperado; lineas discontinuas: percentiles 2.5% y 97.5%; ver detalles del modelo en la PARTE II). Comparar con la
FiGura 3.11. (b) Distancias hasta el algarrobo >4 m de altura y hasta el arbol >3 m de altura de los sitios usados (circulos
negros). En gris se muestra el intervalo de 95% de la hipétesis nula de que los sitios usados no difieren de los disponibles (los
extremos de cada linea son los cuantiles 0.025 y 0.975 de una distribucién de 4999 promedios de muestras aleatotias del mismo
tamafio que la observada en cada estacion); la linea horizontal negra es el valor medio esperado (i.e., el valor promedio de la
variable en cada grilla). Se muestran los valores de probabilidad estimados cuando P < 0.1 (prueba a dos colas). Comparar con
la F1GURA 3.14. (c) Resultado de los SADIE de agregamiento. El tamafio y color de los puntos esta en relacién con el valor del
indice de agrupamiento (ver FIGURA 3.12). (d) Distancias hasta el algarrobo >4 m de altura y hasta el arbol >3 m de altura de los
puntos identificados dentro de ‘parches’ de consumo (en r0jo), de ‘huecos’ no usados (en azul) o puntos en situacién intermedia
(en negro) por el SADIE. Los simbolos indican la mediana de cada distribucién de valores y las lineas el intervalo entre el primer
y tercer cuartil. El nimero de puntos en cada categotfa se presentan en (c). Comparar con la FiGura 3.15.
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grilla (incluyendo a aquellos no usados para ofrecer
semillas) mantuvo su condicién a lo largo de todo el
dfa, en su mayoria de “media sombra” o “sol”; sélo
seis de los puntos de ] y dos de los de V se mantuvie-
ron en “sombra” durante las tres franjas horarias. De
éstos, fueron usados para ofrecer semillas cuatro y nin-
guno, respectivamente, pues los demas se encontraban
bajo cobertura lefiosa densa cerca del suelo.

Para evaluar si el uso de sitios de alimentacién estuvo
sesgado dependiendo de su condicién de insolacion,
se us6 una prueba de bondad de ajuste (evaluada con
el estadistico ?) para cada franja horatia, comparin-
dose la frecuencia de sitios usados en cada condicién
con lo esperado por azar segun su disponibilidad. Al
igual que en las experiencias anteriores, se registré la
distancia desde cada copita al borde del dosel del ar-
bol de mas de 3 m de altura y al algarrobo de mas de
4 m de altura mas cercanos. Se repiti6 el andlisis de
permutaciones para evaluar si esas distancias a los si-
tios usados son una muestra azarosa de aquellas dis-
tancias hasta los micrositios disponibles (ver PARTE 11).
Por ultimo, se repitieron los analisis de conteo de unio-
nes y SADIE para evaluar si los patrones espaciales
detectados (ver PARTE II) se repiten en esta nueva ex-
periencia. Todos estos andlisis se realizaron para cada
una de las dos grillas por separado.

RESULTADOS

El nimero de copitas usadas durante la experiencia
y las diferencias entre las grillas fueron muy similares
a los de la experiencia de verano realizada dos afios
antes, en especial considerando que el tiempo de oferta
fue un 29% menor. La grilla ], la mas usada en ambas
ocasiones, tuvo un uso 26% menor (48/110) al de la
expetiencia antetior (59/100), y la grilla V, la menos
usada, tuvo un uso mas parecido entre experiencias
(10% menor: 18/100 en 1998-99 vs. 22/110 en esta
experiencia).

También se repitieron los patrones espaciales de
remocién de semillas. Nuevamente las grillas mos-
traron los mismos resultados en relacion a las dis-
tancias a los arboles altos: no hubo una preferencia
estadisticamente significativa en la grilla ], la de mayor
densidad de arboles (a arbol >3 m de altura: P = 0.141;
a algarrobo >4 m de altura: P = 0.351), y si una pre-
ferencia marcada por menores distancias a arboles al-
tos enla V (P =0.001 y P = 0.005, respectivamente;
FiGura 3.20b). Si se analiza a nivel del algarrobal, jun-
tando las grillas (como en el primer anélisis de la
PARrTE 1), nuevamente la diferencia entre uso y disponi-
bilidad es muy marcada (P < 0.001) hacia las menores
distancias, repitiendo los resultados previos dados por
la combinacién del mayor uso de la grilla con menores
distancias promedio y del uso sesgado en el mismo
sentido en la grilla con mayores distancias promedio.

Los correlogramas basados en el andlisis de conteo
de uniones nuevamente indican una autocorrelacién

espacial positiva de la remocién en la primera catego-
ria de distancia (i.e., puntos vecinos), aunque los corre-
logramas son mas parecidos a los de los otofio e
invierno antetiores (mostrando un patrén no tan con-
centrado, o la inexistencia de un unico tamafo de
parche, como el encontrado en la primavera y verano
previos; FIGURA 3.20a). En ambos casos esa autocorre-
lacién positiva entre puntos vecinos, significativamente
diferente a un modelo completamente aleatorizado, no
lo es frente a lo esperado por un modelo heterogéneo
basado en una mayor probabilidad de uso asociada a
la periferia de los arboles altos (ver detalles de la cons-
truccién de este modelo en la PArTE II). Los SADIE
también indicaron un agregamiento significativo en
ambas grillas (J: [ = 1.41, P=0.031, V: I = 1.40,
P =0.039; FiGura 3. 20c). En la grllla V esto se deblo
a que un sector de la grilla, el mas alejado de los
arboles, no fue usado (valores de agregamiento nega-
tivos asociados a mayores distancias a los arboles:
FiGura 3.20d).

Las grillas no resultaron diferentes en cuanto a su
disponibilidad de sitios con diferente condicién de
insolacién en las franjas horarias de la mafiana y de la
tarde (Pruebas de homogeneidad de tablas de con-
tingencia de 3X2, gl. = 2: x*=1.553, P = 0.460 y
x> = 1.481, P = 0.477, respectivamente). En la franja
del mediodfa, la grilla | tuvo una disponibilidad ma-
yor de micrositios a la sombra marginalmente signifi-
cativa (Y*= 4.679, P = 0.096). Sin embargo casi no
hubo remocién de semillas en esa franja horaria: solo
fueron usados 4 de los 220 dispositivos. En consecuen-
cia, ese factor no podtia explicar la diferencia en el uso
relativo de las dos grillas. La exposicion a las altas tem-
peraturas durante el mediodia parece ser evitada en tér-
minos generales, reduciendo la actividad de bisqueda
de alimento (o toda actividad), y no mediante la selec-
cioén de sitios de alimentacion a la sombra.

La mayor parte de las copitas usadas en la grilla J lo
fueron durante la tarde (44/48), mientras que la mayor
parte de las usadas en V lo fueron durante la mafiana
(19/22). Los micrositios usados durante la mafiana no
difirieron de lo esperado si se hubiesen distribuido al
azar en relacion a su condicién de insolacién (Prueba
de bondad de ajuste, gl. = 2: x*= 1.430, P = 0.489;
analizando sélo lagtilla V: x> = 1.793, gl. = 2, P = 0.408).
En cambio, el uso estuvo sesgado hacia los sitios con
sombra durante la tarde (}*= 13.375, P = 0.001; ana-
lizando sélo la grilla J: * = 6.591, gl. = 2, P = 0.037),
cuando la temperatura ambiente es mas alta. Una
interpretacion alternativa de estos resultados es que las
aves consumen preferentemente a la sombra en la
grilla | pero no muestran preferencias en la grilla V. Si
bien esta dltima alternativa no parece muy plausible
(los patrones de relacién con los arboles siempre fue-
ron marcados en la grilla V), la interaccién entre fran-
ja horaria y grilla y el bajo nimero de sitios usados en
las otras condiciones no permiten distinguir claramente
entre ambas explicaciones.
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DiscusioN

RESUMEN DE 1.OS RESULTADOS

En las cuatro partes de este capitulo se analizaron
diferentes aspectos del uso de sitios de alimentacién a
partir de una técnica experimental de oferta de semi-
llas a campo durante dos dias en cada estacion del afio.
Se ofreci6 solo una semilla por dispositivo para no alte-
rar significativamente la disponibilidad natural de semi-
llas y poder asi estudiar el uso del espacio que las aves
hacen normalmente. Las aves removieron mds semi-
llas en otofio e invierno que en primavera y verano.

En la PARTE I se explord si existian variables es-
tructurales-floristicas correlacionadas con un patrén
selectivo de micrositios de alimentacién (comparando
micrositios usados con disponibles). En principio, las
aves no restringen su uso de micrositios para buscar
alimento en funcién de alguna de las principales ca-
racteristicas de la vegetacion de los micrositios (i.e., no
hay sitios seguros para las semillas). Aunque los micro-
sitios usados no son menos variables que los disponi-
bles en el ambiente, el uso fue mayor a lo esperado por
azar, en todas las estaciones del afio, en micrositios con
menor cobertura (en particular, de arbustos y subar-
bustos) y sin mantillo sobre el suelo. Los resultados en
funcién de otras caracteristicas de los micrositios de-
penden de la escala del analisis: si la extension del ana-
lisis es todo el algarrobal (i.e., considerando todos los
micrositios donde se ofrecieron semillas) también hay
una preferencia por sitios bajo cobertura de arboles en
primavera y verano, pero si se estratifica por grilla o
se reduce la extension del analisis (para controlar por
el uso diferencial de las grillas) se observa que el sesgo
por la mayor cobertura de arboles refleja una seleccién
pot esa variable a una escala compatible con el tama-
fio de las grillas (i.e., dada por la posicién de los sitios
de oferta y no por las caracteristicas de la vegetacién
de de los micrositios) y no una seleccién a escala de
micrositio. La estratificacién por grilla, ademds, permi-
ti6 distinguir mas claramente la preferencia por micro-
sitios sin cobertura de gramineas.

Debido al efecto importante detectado a una escala
mayor que la de micrositio, en la PARTE 11 se analiz6
el uso de los sitios de alimentacién en funcién de su
posicion en el terreno (y ya no solo de las caracteristi-
cas estructurales-floristicas medidas a escala de micro-
sitio). La remociéon de semillas estuvo espacialmente
correlacionada y agregada (en parches) en dos de las
tres grillas, a pesar de que no lo estan las caracteristi-
cas de los micrositios detectadas como importantes en
la parte anterior. Esa asociacién espacial de la remo-
cién parece estar asociada con menores distancias a los
arboles altos, el mismo factor que puede explicar la
diferencia de uso entre las grillas. La remocién parece
mas concentrada (i.c., dejando algunas areas sin uso)

en primavera y verano, aunque el agregamiento de los
sitios de alimentacién en cada grilla tiende a estar aso-
ciado positivamente entre las distintas estaciones del
afio (nunca estuvo disociado o fue complementario
entre estaciones).

En la ParTE I1I se integraron los analisis que se ha-
bian planteado por separado en las partes anteriores.
Por un lado, se consideraron simultineamente ambos
tipos de efecto (caracteristicas estructurales-floristicas
y distancias a los arboles altos) mediante el ajuste de
modelos logisticos. Por otro, se integraron los resul-
tados de las experiencias estacionales con la hip6tesis
de que los principales factores que afectan el uso del
espacio para alimentarse permanecen relativamente
constantes a lo largo del afio a pesar de las variaciones
espacio-temporales de las aves granivoras y de las se-
millas. El uso de los sitios de alimentacion no fue in-
dependiente entre las cuatro experiencias debido a que
ciertos sitios tienden a ser usados siempre y otros a no
ser usados nunca, lo que indica que hay caracteristicas
que los hacen mas o menos probables de ser visitados
a lo largo de todo el afio; esas caracteristicas son las
mismas que se identificaron en los analisis parciales.
El ajuste de los modelos con ambos tipos de efecto
es bastante pobre para cada experiencia individual, re-
forzando el resultado general de que no hay tipos de
micrositio excluidos del consumo, pero es mucho
mejor al intentar explicar la diferencia entre los sitios
que recibieron el mismo uso en las cuatro experien-
cias (siempre usados o nunca usados). El resultado
general es que ambos factores (vegetaciéon en micro-
sitios y distancias a arboles) tienen importancias dife-
rentes de acuerdo a la grilla analizada: cuantos menos
arboles tiene una grilla, es menos usada y las distan-
cias a los arboles altos son mas relevantes con respec-
to a las caracteristicas de los micrositios. En la grilla
con mas arboles altos solo las caracteristicas medidas
en los micrositios afectan algo a la remocion, pero casi
todos los sitios resultaron usados al menos una vez.
En las otras dos grillas la remocién estuvo espacial-
mente agregada y ambos factores (distancias y es-
tructura) aportaron informacién significativa para
determinar la probabilidad de uso de un sitio de ali-
mentacién (los modelos lineales logisticos con ambos
factores son notablemente bien ajustados para sepa-
rar a los sitios de uso consistente), siendo las distan-
cias mas importantes en la grilla donde hay menos
arboles.

Por ultimo, en la PARTE IV se puso a prueba si la
relacion con los arboles estd asociada a la termorte-
gulacioén, repitiendo la experiencia en verano, dos afios
después, y separando el consumo por franjas horarias
en las cuales la insolacion de cada sitio de oferta de
semillas fuese relativamente constante. Todos los pa-
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trones espaciales y de uso relativo entre grillas se repi-
tieron: la parcela con menos arboles fue menos usada
y allf la remocién estuvo asociada a menores distan-
cias a los arboles altos. Sin embargo, la cantidad de si-
tios segtin su condicién de insolacién no fue diferente
entre grillas (i.e., no es el motivo de seleccion a esa
escala) y casi no hubo remocién de semillas durante
el mediodia, cuando la temperatura es mas alta y las
sombras estain mas cerca de los arboles (y cuando la
termorregulacién podria ser mas relevante en la selec-
cioén de sitios de alimentacion). La remocion si estuvo
asociada a sitios con sombra por la tarde, en la grilla
con mas arboles (pero no por la mafiana, en la grilla
con mayores distancias a arboles altos).

REMOCION DE SEMILLAS Y LA EVALUACION
DE LA GRANIVORIA

El patrén de variacion estacional del consumo de
semillas por aves coincide con el observado en expe-
riencias de oferta de semillas anteriores: es mayor du-
rante otoflo e invierno, disminuye en primavera y
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FiGura 3.21. Comparacion de los resultados de remocion de
semillas por aves entre las experiencias de oferta de una tnica
semilla en 220-300 dispositivos entre 1998 y 2001 (este traba-
jo) y las de oferta de semillas ad /ibitum en 25-50 sitios en
1994-95 (Lopez de Casenave & al. 1998). La especie de semi-
lla oftrecida fue la misma (moha: Sefaria italica). Los resultados
de las experiencias principales se presentan con simbolos va-
cios (oferta ad /ibitum) y llenos (oferta de una sola semilla). Los
valotres de este trabajo fueron llevados al mismo tiempo de
oferta de semillas (24 h, cuando en realidad fluctuaron entre
21y 29.5 h), algo explicito en la variable estimada por Lopez
de Casenave & al. (1998). El circulo gtis corresponde a la ex-
periencia de oferta de semillas adicional reportada en la
PARTE 1V, y el tridngulo gris a una experiencia piloto de sélo
un dia de duracion realizada en otofio de 1998 (los valores
fueron extrapolados a dos dias de oferta, con fines comparati-
vos, multiplicando el valor observado por el promedio de la
relacion encontrada entre el nimero total de dispositivos usa-
dos y el de aquellos usados en el primer dfa en las cuatro expe-
riencias estacionales principales).

presenta su minimo en verano. En este trabajo ese pa-
trén general se repitié en cada una de las tres grillas
(Ficura 3.3). Es sorprendente la similitud en el patrén
de variacién estacional de la remocién estimado me-
diante la oferta de una cantidad ad /ibitum de semillas
en 25-50 micrositios y midiendo la biomasa de semi-
lla consumida (Lopez de Casenave & al. 1998) y el de
este trabajo, estimado mediante la oferta de solo una
semilla en cada copita y midiendo el nimero de micro-
sitios usados (FIGURA 3.21). También son muy similares
los resultados de una experiencia piloto de un dia de
oferta realizada el otofio previo a las experiencias re-
portadas en este trabajo y los de la experiencia para
analizar el efecto de la sombra (PARTE IV). Las expe-
riencias de este trabajo fueron realizadas 4 y 6 aflos des-
pués de las reportadas en Lopez de Casenave & al.
1998 (1994-95 vs. 1998-99 y verano 2000-01, respec-
tivamente).

Uno de los problemas potenciales al intentar evaluar
y comparar las tasas de granivoria obtenidas con la téc-
nica de oferta de semillas entre distintos ambientes o
regiones (ver Marone & al. 2000Db) es el del sitio elegi-
do para estimarlas. Como se mostro a lo largo de este
capitulo, distintas parcelas dentro del algarrobal tienen
un distinto nivel de uso por las aves. Los experimen-
tos de remocion de semillas para estimar tasas de con-
sumo reportados en Lopez de Casenave & al. (1998)
se hicieron en la misma zona donde se estableci6 la
grilla V de este trabajo, que result la de menor remo-
cién por aves. Asf, las tasas de consumo por aves re-
gistradas en aquel trabajo podtian ser una estimacién
conservativa, en particular en los micrositios que ha-
yan estado alejados de los arboles. Otro problema es
el de c6mo separar el consumo de semillas por distin-
tos taxa. En este trabajo se utiliz6, se puso a prueba y
se corrobor6 el supuesto de que los organismos que
remueven semillas de esos dispositivos entre el ama-
necer y el atardecer son aves, un supuesto usado tam-
bién por Lopez de Casenave & al. (1998). El registro
de huellas sobre el suelo en la periferia de los sitios de
oferta es muy simple y econémico, y puede permitir
poner a prueba el mismo supuesto en otros sitios de
estudio o controlar la efectividad de las técnicas usa-
das para lograr el acceso diferencial de aves, roedores
e insectos a las semillas ofrecidas (e.g., barreras fisicas).

La importancia de las aves como granivoros para
explotar recursos escasos, agotables y dispersos podria
ser mas importante que lo evaluado previamente con
las técnicas de oferta ad libitum. Varios autores han
sostenido (a menudo sin datos que lo apoyen, pero ver
Folgarait & Sala 2002) que las aves son incapaces de
encontrar o utilizar sitios de oferta ad /ibitum de semi-
llas (Mares & Rosenzweig 1978, Morton 1985, Kerley
1991, Vasquez & al. 1995). Ese argumento no se sos-
tuvo en esta experiencia, pues las aves encontraron
rapidamente los sitios de oferta a pesar de que el esti-
mulo era minimo (solo una semilla por dispositivo, o
100 semillas extra en una supetficie de mas de 0.2 ha).
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EL USO DE LOS MICROSITIOS EN RELACION
A SUS CARACTERISTICAS: LA ABUNDANCIA DE
SEMILLAS EN EL SUELO

La interpretacién de los componentes del PCA con
las variables estructurales-flotisticas medidas en los 300
micrositios “disponibles” es muy similar a la obtenida
con medidas similares a la escala de micrositio en el
CariTULO 2. De la repeticién de este resultado, asi
como de la consistencia entre los distintos analisis con
diferentes opciones ensayados en cada uno de los ca-
pitulos (e.g, descripcion floristica multivariada con co-
berturas por especie o estructural con coberturas por
grupos, perfiles de altura, variabilidad horizontal, can-
tidad y transformacién de las variables, numero de ejes
retenidos y rotacioén de los ejes), se demuestra que el
patrén de variabilidad estructural del algarrobal de
Nacufian a escala de micrositio es claro y consistente
(por supuesto, para el tipo de variables que fueron
medidas). Una segunda observacién relevante es que
los puntos ubicados cada 5 m en tres grillas separadas
(este capitulo) producen una descripcién del ambien-
te a escala de micrositio semejante a la obtenida con
los puntos ubicados al azar en un area mas extensa de
algarrobal (CAPITULO 2), y que las principales caracte-
tisticas estructurales de los micrositios son practica-
mente independientes a distancias de 5 m y mayores
(i.e., no estan espacialmente autocorrelacionadas).
Debido a que las variables mas importantes en los pri-
meros componentes del PCA logran separar micro-
sitios con las caracteristicas usadas para categorizar
microhdbitats a priori en los estudios de banco de se-
millas del algarrobal (Marone & al. 2004), el patrén de
uso de sitios de alimentacién por las aves granfvoras
sobre esos ejes puede ser analizado en funcién de la
abundancia y composicién tipicas del banco de semi-
llas. En términos generales, la abundancia total de se-
millas esta asociada durante todo el afio a la cobertura
de lefiosas (ver CAPITULO 1) y a la presencia de manti-
llo sobre el suelo (como puede deducirse indirectamen-
te de trabajos previos y se corrobora parcialmente en
el CAPITULO 4), esto es, a los valores positivos en los
primeros dos ejes del PCA. La abundancia de semillas
de gramineas (las preferidas y mas consumidas) en el
suelo es algo mas variable temporalmente, pero esta
asociada con la cobertura de gramineas y, secundaria-
mente, de arbustos altos (i.e., valores positivos en los
Ejes 1y 3).

Siguiendo el razonamiento presentado en INTRODUC-
CION de esta capitulo y, especialmente, en el CAPITU-
LO 1, se espera que las aves granfvoras elijan los sitios
para alimentarse en funcién de la disponibilidad de
semillas en el suelo (i.e., un efecto espacial “desde
abajo”), ya que las claves para distinguir los micrositios
de distinta condicién son suficientemente groseras
como para suponer con confianza que podrian ser dis-
tinguidas por las aves (y adquiridas evolutiva o com-
portamentalmente para guiar sus movimientos). Sin
embargo, a escala de micrositio las aves no son muy

selectivas en funcién de la “informacién disponible”
en la estructura de la vegetacién acerca del banco de
semillas: todos los tipos de micrositio son usados. Las
aves no solo no hacen un uso restringido del espacio
en funcién de la abundancia de semillas en el suelo sino
que el uso observado de micrositios estd sesgado de
manera practicamente opuesta a lo esperado. El patron
de remocién durante las cuatro estaciones del afio es-
tuvo sesgado, en forma no muy intensa pero persis-
tente, hacia los micrositios sin arbustos, subarbustos
ni mantillo. Las aves usaron mas esos micrositios que
lo esperado en funcién de su disponibilidad a escala
del algarrobal y a escala de cada una de las grillas (i.c.
eligieron esas caracteristicas en general pero también
entre micrositios cercanos en el terreno). Al controlar
los efectos de la seleccion del espacio a escalas inter-
medias entre el algarrobal y el micrositio (ver abajo),
también se observé que usaron menos de lo esperado
los sitios con mayor cobertura de gramineas. En tér-
minos generales, los resultados muestran que las aves
granivoras tienden a explorar selectivamente (pero no
exclusivamente) los micrositios con caracteristicas aso-
ciadas a una menor abundancia de semillas en el suelo.

Las aves granivoras, entonces, no parecen estar usan-
do la informacién de la abundancia total de semillas
en el suelo para guiar sus movimientos de exploracién
a escala de micrositio. Esto puede deberse a que esos
patrones de abundancia no son (o han sido) suficien-
temente “confiables” para generar respuestas estereo-
tipadas en funcién de claves de la estructura de la
vegetacién o porque la respuesta en funcién de esa
variable esta restringida por otros factores mas impor-
tantes (e.g., en las zonas sin mantillo es mds facil detec-
tar y/o extraer semillas), o bien porque las aves pueden
no ser capaces de evaluar la densidad de semillas en
un micrositio o responder a esa evaluacion. En el Capi-
TULO 4 se intentard distinguir entre esas posibilidades.

La relacion entre el uso selectivo del espacio por las
aves, al menos a escala de micrositio, y la abundancia
de semillas en el suelo parece ser mejor interpretada
si se considera al banco de semillas como una conse-
cuencia (y no una causa) del consumo de las aves (i.c.,
un efecto espacial “desde arriba”). Las aves podrian
estar concentrando su busqueda de alimento en los
micrositios sin cobertura lefiosa durante la dispersion
primaria de semillas debido a que es alli donde caen al
suelo la mayoria de las semillas de gramineas (Marone
& al. 1998a) y, luego, porque en esos micrositios la
abundancia de semillas de gramineas se renovaria por
dispersiéon secundaria (especialmente por viento).
Marone & al. (2004) encontraron que la distribucién
de las semillas de gramineas en el banco del suelo se
hace mas homogénea entre micrositios con el tiempo
desde su dispersion, a partir de la mayor disminucién
en los sitios sin cobertura. Eso no puede explicarse por
una simple redistribucién fisica secundaria (la cantidad
de semillas en el ambiente disminuye), ni la marcada
disminucién de semillas de gramineas en las depresio-
nes naturales del suelo en las zonas sin cobertura le-
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flosa. La influencia potencial de la granivoria por aves
sobte el banco de semillas se volvera a analizar en el
CAPITULO 5, al integrar los resultados de las distintas
partes del trabajo.

EL UsO DE LOS MICROSITIOS EN RELACION A SU
UBICACION: LA INFLUENCIA DE LOS ARBOLES ALTOS

La primera evidencia de que el uso de los micrositios
no es independiente de su ubicacién en el terreno (i.e.,
considerando su relacién espacial a una escala mayor)
fue la diferencia en el nivel de remocién de semillas
entre grillas, que se mantuvo en todas las estaciones y
se repitié en una segunda experiencia dos aflos mas
tarde. Las tres grillas tenfan caracteristicas generales
similares y los analisis de componentes principales
mostraron que las variables que representan la mayoria
de su variacién interna a escala de micrositio son las
mismas en cada grilla y en el conjunto de los microsi-
tios. Pero si bien los rangos de caracteristicas de los
micrositios en cada grilla son semejantes, no lo es la
proporcién de micrositios de distintas caractetisticas
en cada area, por lo que el patrén de uso de micrositios
analizado a escala de algarrobal podtia estar afectado
por el uso diferencial a escala de grilla. Si la causa del
uso diferencial de las grillas fuera simplemente una
consecuencia de la cantidad de micrositios de distin-
tos tipos que las forman (i.e., sin involucrar un nivel
diferente de seleccion del espacio), los patrones de uso
de micrositios resultarfan igualmente selectivos inde-
pendientemente de la extension espacial del analisis.
Pero ese no fue el caso. La influencia del uso diferen-
cial de las grillas se hace evidente al comparar los re-
sultados para todo el algarrobal con los de dos analisis
similares que intentan controlar el posible “efecto
grilla”: (1) estimando el resultado esperado si no hu-
biese seleccion a escala de micrositio pero dando por
hecho el consumo diferencial de cada grilla (i.c., estrati-
ficando por grilla en funcién de su nivel de uso ob-
servado), y (2) comparando el uso con la disponibilidad
para cada grilla por separado (i.e., cambiando la exten-
sion del analisis). La preferencia por micrositios con
mas cobertura de arboles en primavera y verano a es-
cala del algarrobal estd dada por un mayor uso de la
grilla con mds micrositios con arboles, dentro de la cual
no hay evidencia de que las aves estén seleccionando
micrositios con esas caracteristicas. Por el contrario, la
preferencia por micrositios con menor cobertura de
gramineas en al menos dos de las grillas no es evidente
al juntar las grillas, pues ese patron resulta mas selec-
tivo en la grilla donde hay mas gramineas; nuevamente,
el uso a escala de grilla no parece estar en relacién di-
recta con las preferencias por determinados microsi-
tios. En conclusion, las preferencias de micrositios en
funcién de sus caracteristicas estructurales-flotisticas
evaluadas a escala del algarrobal resultan de una com-
binacién de efectos a varios niveles: algunas variables
son preferidas o rechazadas en general y dentro de cada
una de las grillas, mientras que otras resultan selecti-

vas a escala del algarrobal como un subproducto de la
seleccion entre grillas.

La otra evidencia importante de la importancia de
la ubicacién de los sitios de alimentacién fue que la
remocién resulté espacialmente correlacionada y agre-
gada (en parches) en al menos dos de las tres grillas.
Nuevamente, no se trata de una consecuencia de la
seleccion a escala de micrositio, pues las variables de
estructura de los micrositios que parecen importantes
segun el analisis anterior no estan autocorrelacionadas
(su disposicion espacial no difiere de lo esperado por
azar: las principales caracteristicas estructurales son
practicamente independientes a solo 5 m entre si), En
cambio, la distribucién de los 4rboles altos, una varia-
ble que se correlaciona con la diferencia de uso entre
grillas, genera una heterogeneidad intra-grillas compa-
tible con la hipétesis de que es el principal determi-
nante de la seleccién de sitios de alimentacion a una
escala mayor que la de micrositio.

La remocién de semillas podria presentar un cierto
patrén de autocorrelacion espacial si las aves tuvieran
un area de actividad determinada (e.g,, tertitorio) y el
ambiente no estuviese saturado a esta escala (i.e., si
quedaran sitios no usados entre areas de actividad ve-
cinas). Mas alld de que la movilidad y variacién de
abundancia (particularmente entre estaciones) de las
aves granfvoras en este sitio no parece apoyar esta
posibilidad (e.g., en otofio e invierno hay bandadas
multiespecificas que avanzan “en olas” alimentindo-
se en el algarrobal; obs. pers.), lo que se observé es que
los dos procesos espaciales, la remocion de semillas y
la presencia de los arboles altos, coinciden. Cuando se
construyé un modelo simple de un patrén heterogé-
neo dado por un efecto de primer orden basado en
la distancia a arboles altos y se compard con lo obser-
vado, la diferencia entre la remocién de semillas y lo
esperado por el modelo dej6 de ser significativa para
las primeras categorias de distancia, lo que aporta evi-
dencia en favor de que ese factor podria explicar el
agregamiento de la remocion en los sitios a menos de
10 m de distancia. Ademas, la mayor distancia a los
arboles altos siempre estuvo inversamente asociada a
la remocién de semillas y a los patrones de agrega-
miento de la remocién en “parches”.

Esta seleccion de sitios de alimentacion a menores
distancias a arboles estd de acuerdo con la seleccion a
escala de mesositio (10 m de radio) detectada en el
CAPITULO 2 (tanto para el consumo predispersivo
como posdispersivo). Pero, ademas, esta de acuerdo
con la seleccion entre ambientes previamente registra-
da en esta misma area. Marone & al. (1997) reporta-
ron abundancias de granfvoros similares entre tipos de
héabitats de Nacufian (algarrobal vs. jarillal) durante
invierno, pero una seleccion a favor del algarrobal en
primavera, lo que fue explicado por una mayor dispo-
nibilidad de sitios de nidificacién (pero ver la respuesta
variable de la abundancia de granivoros en Milesi &
al. 2002). Sin embargo, la mayor remocién de semillas
a menores distancias de arboles altos no puede ser
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explicada por un modelo de alimentacién a partir de
un sitio central determinado por el sitio de nidificacién,
ya que la gran mayoria de los nidos de las aves grani-
voras no estin ubicados en arboles altos sino en ar-
bustos, en el suelo, o en arboles pequefios (Mezquida
2003, Mezquida & Marone 2003, Mezquida 2004).
Dado que la presencia de arboles, incluyendo los altos,
es la principal diferencia estructural entre el algarrobal
y el jarillal, los resultados de Marone & al. (1997) po-
drian ser la extensién a mayor escala de los resultados
aqui presentados, sin involucrar un nivel de seleccién
diferente, particularmente si la tendencia a no usar los
sitios alejados de los arboles altos es efectivamente mas
marcada en primavera-verano (la remocién parece algo
mas concentrada, dejando areas sin uso, en esa apoca).

Estas diferencias en el uso del espacio por las aves
granivoras a escalas mayores a la de micrositio (entre
grillas, distancias a los arboles altos) no eran espera-
das en funcién de la abundancia de alimento. No con-
tamos con evidencia de que la cantidad de semillas
difiera a distintas distancias de los arboles altos en el
algarrobal (mas alla de debajo del dosel, como ya fue
mencionado). En trabajos previos no se obtuvieron
correlaciones entre las abundancias de semillas de
gramineas y de aves granivoras a una escala algo ma-
yor (parcelas de 200% 100 m) dentro del algarrobal
(Lopez de Casenave & al., datos no publicados). Tam-
poco difiere significativamente entre ambientes cerca-
nos con distinto tipo de vegetacion (algarrobal y jarillal:
Marone & al. 1997, Marone & al. 2004), una de cuyas
diferencias mas notables es la abundancia de arboles.

¢Pero cuil es la causa de que las aves se alimenten
en dreas cercanas a los arboles altos? Una posibilidad,
puesta a prueba en este trabajo, es que se trata de un
problema de termorregulacion: la remocién de semillas
estuvo asociada a los micrositios con sombra durante
la tarde, en verano, cuando la temperatura ambiente es
mas alta, pero no durante la mafiana. Sin embargo,
estos resultados no son concluyentes y deberfan ser
confirmados con experiencias adicionales, ya que des-
afortunadamente se limitan basicamente a lo que ocu-
rre en una sola grilla. Mds ain, cuando las diferencias
de insolacién entre micrositios podrian ser mas rele-
vantes, cerca del mediodia en verano, las aves casi no
removieron semillas. El patrén de uso en funcién de
la distancia a los arboles podria estar relacionado con
el riesgo de predacién, o al menos con la percepcion
del riesgo de predacién, como se ha interpretado en
varios trabajos con aves granivoras (e.g., Schneider
1984, Lima & al. 1987, Schluter 1988, Watts 1991). La
conducta de escape hacia los arboles se observa fre-
cuentemente a campo (obs. pers.). La mayor o menor
concentracion estacional del patrén de uso podria ex-
plicarse por una percepcion de riesgo cambiante (Watts
1991, Suhonen 1993), como por ejemplo una menor
abundancia de predadores en invierno, o por la varia-
cién estacional de la composicién del gremio granivoro
si ocurriese una mayor proporcion en invierno de in-
dividuos que usan las zonas mas alejadas de los arbo-

les (e.g., mayor abundancia relativa de Zonotrichia en
otofio-invierno: Lopez de Casenave 2001). Otra posi-
ble causa de la asociacién con los arboles altos, explo-
rada recientemente en este mismo sitio y vinculada con
la anterior, es que las aves estén usando los arboles
como sitios de despliegue y de vigilancia de sus terri-
torios. Esto también podria explicar las diferencias
entre los patrones de la época estival e invernal si la
actividad de despliegue y defensa territorial fuese mas
relevante en primavera y verano. Resultados prelimi-
nares muestran que algunas especies granfvoras utili-
zan preferentemente las estructuras altas como sitios
de despliegue territorial, en particular a los algarrobos
(M.C. Sagario, datos no publicados). La variacién
estacional en la relacién con los arboles altos también
podtia deberse a cambios en las causas o consecuencias
de las relaciones competitivas entre o dentro de las
especies que se reflejan en su uso del espacio (Davis
1973).

DE LOS PATRONES AL PROCESO: INTEGRACION
DE LOS EFECTOS A DISTINTAS ESCALAS

Larson & Bock (1986) presentan un modelo para
explicar la asociacion de variables estructurales con la
presencia de aves a varias escalas, en el cual definie-
ron la adecuacion del habitat (babitat suitability) en tres
rangos de “calidad” creciente: aquellos sitios donde las
aves no estan presentes, aquellos donde estan presen-
tes pero dentro del cual son selectivas, y aquellos donde
estan presentes y no son selectivas, ya que no elegir (i.e.,
usar al azar) es suficientemente adecuado. Si la varia-
bilidad incluida en el area de estudio es baja, las aves
pueden estar usando los sitios efectivamente al azar
(Orians & Wittenberger 1991). Un planteo similar fue
usado por Wiens (1985b), Rudolph & Conner (1991)
y Zwicker & Walters (1999). Lo que no queda claro es
si esta variacién entre parcelas refleja un cambio de
prioridades o selectividad de las aves, o es una limita-
cion téenica al tratar de inferir un proceso a partir de
un patréon cuando la escala relevante es desconocida.

En este trabajo no se esperaban areas (e.g, grillas)
en donde las aves granivoras no estuvieran presentes,
ya que hay suficiente evidencia de que todo el algarro-
bal setfa suficientemente adecuado. Pero las tres grillas
donde se realiz6 la experiencia podrian corresponder
a las dltimas dos categorfas de Larson & Bock (1986).
La grilla J parece ser aquella donde no hay seleccién
de los sitios de alimentacién (o bien la remocién es
azarosa): la importancia de las variables de distancia a
los arboles es nula y las de las caracteristicas internas
de los micrositios es poco importante, con la Unica
excepcidén de un pequefio sesgo hacia la menor cober-
tura del micrositio (el primer componente del PCA).
En esa grilla todos los micrositios estarfan en condi-
ciones de ser usados (solo 4 de los 100 micrositios no
fueron usados nunca). Por el contrario, las grillas F y
V serfan de menor “calidad” general como sitios de
alimentacién, y en ambas aparecen factores que afec-
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tan el patrén espacial de remocion de semillas. En esas
areas habrfa “motivos para seleccionar” pues alimen-
tarse en cualquier sitio no serfa equivalente. En la grilla
F tanto las variables de estructura como de distancia
resultaron importantes para explicar la remocion de
semillas, mientras que en V las de distancia a los ar-
boles tuvieron ain mayor importancia

En términos del disefio del experimento se podtia
concluir una relacion jerarquica en la que las variables
de distancia a los arboles determinan un primer gra-
do de “calidad” de las grillas y de la ubicacién del
micrositio intra-grilla, y la estructura de la vegetacién
del micrositio determina un segundo grado de “cali-
dad”. Pero debido a la consistencia de los resultados
explorados a distintas escalas y con distintos supues-
tos, es posible pensar que la escala de grilla es en este
caso sélo un constrefiimiento de este disefio expeti-
mental (dado que no hay ninguna “entidad real” del
tamafio y localizacién de la grilla ni sus limites tienen
alguna particularidad notable) que puede abandonar-
se para lograr una explicacion mas simple. Los mismos
resultados pueden explicarse si la ubicacién de un si-
tio de alimentacion respecto a los arboles altos es un
primer factor que determina cudles son usables (o cud-
les son explorables) y luego la estructura de cada
micrositio determina cuales son los elegidos (o los mas
frecuentemente explorados) entre los usables. En tér-
minos de los movimientos de las aves, éstas se move-
rian alrededor de arboles altos y, preferentemente,
usarfan los micrositios descubiertos alli disponibles.
Esta descripcion del uso del espacio de las aves para
alimentarse involucrando dos niveles de seleccién no
solo es mas simple, sino que ademds es consistente con
los resultados obtenidos en el CApiTULO 2 (con un ana-
lisis menos potente), donde se observé una preferen-
cia clara a escala de mesositio, pero no a escala de
micrositio para el consumo posdispersivo (todos los
micrositios podian ser usados siempre que estuviesen
en mesositios aptos). Schluter (1988) también encontrd
que la mayoria de las especies de un ensamble de aves
granivoras en Kenya tomaban semillas del suelo en
micrositios (1 m?) con baja cobertura a nivel del suelo
y cerca de cobertura leflosa de més de 2 m de altura.

El nivel de remocién observado en cada grilla es un
reflejo de cuantos de sus micrositios son “explorados”,
lo que esta determinado por las distancias a los arbo-
les altos, y es simplemente una consecuencia de la elec-
cién més o menos azarosa de dénde instalar cada una
de las grillas. Las grillas en donde hay diferencias en-
tre distintas areas (micrositios suficientemente cerca y
suficientemente lejos de los drboles) son aquellas
donde se observa un patrén espacial autocorrelacio-
nado y agregado, y donde las variables “de ubicacién”
son importantes para explicar la remocion de semillas
(grillas V y F, en ese orden). En cambio, donde todos
los micrositios son “usables” segun el primer criterio
(la grilla J), esas variables son irrelevantes para expli-
car la diferencia entre sitios usados y no usados. Lo
mismo sucede con las preferencias relacionadas con la

estructura del micrositio: la preferencia por micrositios
con menor cobertura de gramineas solo es evidente
analizando la grilla donde hay suficiente cantidad de
micrositios con alta y con baja cobertura de gramineas.
No serfa el proceso de seleccion por las aves lo que
cambia en funcion del area en que se encuentren, sino
que solo en areas suficientemente heterogéneas las
consecuencias (preferencias) resultan evidentes. La
diferencia entre estaciones (basicamente un patrén algo
mas agregado en primavera-verano dejando algunas
areas sin usar) también puede deberse a un cambio en
el grado de selectividad (e.g;, disminucién de la impoz-
tancia de constrefiimientos, mayor uso de parches
subdptimos por menor abundancia de semillas o por
interacciones negativas densodependientes) o podria
estar dado simplemente por un efecto numérico sobre
el patron (que resultaria mas o menos selectivo) sin un
cambio en el proceso de seleccién: cuando hay mas
aves granfvoras y mas remocion de semillas, desaparece
la evidencia de las preferencias espaciales porque los
“grupos” tienden a juntarse y hacerse indistinguibles.
Como en cualquier estudio de la selectividad de los
patrones de uso, la clave esta en la definicién de la dis-
ponibilidad, que no es una entidad real sino una herra-
mienta para contestar una pregunta (ver CAPITULOS 1
y 3):

Esta consideracién jerarquica de la seleccién del es-
pacio de alimentacién podtfa exigir la modificacion del
criterio de disponibilidad a la escala menor una vez que
se detectd un patrén selectivo a una escala mayor: elegir
sitios al azar en todo el ambiente podria ya no ser una
medida adecuada de las opciones de las aves. Por ejem-
plo, Repasky & Schluter (1996) estiman nuevamente
la disponibilidad de alimento una vez que encuentran
que las aves se alimentan solo hasta cierta distancia de
la cobertura, para asi establecer una predicciéon con-
junta alimento—riesgo de predacién. La nueva medida
de disponibilidad deberfa tener en cuenta las propor-
ciones en las areas “aptas” segun las restricciones del
nivel de seleccién jerarquicamente superior. La consi-
deracion de la escala de grilla como relevante afecta las
conclusiones de preferencias de micrositios, como se
hace evidente al cambiar la extensién del analisis (ver
arriba). Sin embargo, las preferencias observadas a es-
cala de micrositio son relativamente independientes de
la seleccién a una escala mayor si ésta estd dada por la
distancia a los arboles altos, debido a que no hay una
autocorrelacién espacial significativa de las caracteris-
ticas de la cobertura de la vegetacion a escala de micro-
sitio (los micrositios ubicados a solo 5 m resultan
independientes de acuerdo a las principales caracteris-
ticas de su vegetacion) ni hay una correlacion entre la
distancia a los arboles altos y esas mismas caracteristi-
cas (excepto por la relacion trivial de que los microsi-
tios con cobertura arbdrea siempre estan cerca de
arboles). En definitiva, los sesgos mencionados a escala
de micrositio son validos atn luego de reconocer el
proceso selectivo ligado a los arboles altos, que tiene
asociada una escala espacial mayor.
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Es importante remarcar que esta explicacion conjun-
ta del uso del espacio estd basada en patrones estadis-
ticos que pueden distinguirse solo después de acumular
evidencias de varios analisis parcialmente consistentes.
El primer resultado general es que en cada periodo de
dos dias de oferta no hay caracteristicas de la estruc-
tura de la vegetacién de los micrositios que impliquen
que no pueden ser utilizados. Como se vio en la PAR-
TE I, hay suficiente evidencia de que las aves tienen
preferencias por las caractetisticas estructurales de sus
sitios de alimentacién respecto de los disponibles al
evaluar la media (o mediana) de sus distribuciones,
pero no la hay de que reduzcan de la misma manera la
variabilidad. Como se prevefa, dadas las caracteristicas
de los datos (e.g., evaluacién de seleccién a escalas
pequefnias donde todos los sitios son accesibles y po-
tencialmente usables), el ajuste de los modelos linea-
les que se basan tanto en la evidencia de remocion
como en la de no-remocién durante expetiencias bre-
ves es pobre (i.e., ienen mucho “ruido”, probablemen-
te por una alta incidencia de falsos-negativos), pero
mejora notablemente al integrarlas y eliminar del ana-
lisis los sitios que fueron usados solo en algunas de las
expetiencias estacionales. Asi, los modelos basados en
ambos tipos de factores (distancias a los arboles altos
y caracteristicas estructurales a escala de micrositio) son
muy adecuados si se trata de explicar la diferencia en-
tre los micrositios de comportamiento consistente a
lo largo de varias experiencias, separando los sitios no
usados nunca de aquellos que fueron usados siempre.
Es recién aqui que aparece la posibilidad de que existan
ciertos sitios que las aves no usarfan frecuentemente
para alimentarse (0 que setfan visitados muy ocasio-
nalmente), y que, por lo tanto, podtian proveer una
mayor probabilidad de “supervivencia” a las semillas
alli ubicadas. Esos sitios estarfan caracterizados por
estar alejados de los arboles altos y por tener cobertu-
ra relativamente densa cerca del suelo. Aun no conta-
mos con informacién acerca de la variacién en la
abundancia de semillas en el banco de suelo (e.g, la
diferencia entre la cantidad de semillas antes y después
de la época de mayor consumo por granivoros) bajo
estas condiciones simultaneas (i.e., como varfa la abun-
dancia de semillas con la estructura de la vegetacién
del micrositio a diferentes distancias de arboles altos).

RECAUDOS ACERCA DE LA EVIDENCIA
EXPERIMENTAL

Para interpretar esta experiencia en funcién del po-
sible efecto “desde abajo”, por el cual las aves usarfan
los micrositios en funcién de su abundancia de semi-
llas, se esta suponiendo que una mayor abundancia de
semillas en el micrositio se corresponde con un ma-
yor uso del micrositio y eso se refleja en una mayor
probabilidad de remocién de la semilla ofrecida. Sin
embargo, para un cierto nivel o intensidad de uso, la
abundancia de semillas periféricas podria disminuir (y
no aumentar) la probabilidad de remocién de la semi-

lla ofrecida. Por ejemplo, si los individuos extrajeran
solo una cierta cantidad maxima de semillas de un si-
tio (o permanecieran una cierta cantidad maxima de
tiempo), la oferta (natural) de una gran cantidad de
semillas alrededor de la ofrecida, que podtia favorecer
el uso del micrositio, disminuirfa la probabilidad de
registrar ese uso pues la semilla focal tendria menos
probabilidades de ser removida (por “dilucién”). Algo
parecido podria ocurrir si la semilla ofrecida fuese
menos atractiva que las circundantes: su probabilidad
de remocion serfa menor si la calidad o abundancia de
las que la rodean es mayor. En este caso, sin embargo
hay una serie de evidencias para apoyar el supuesto de
que la probabilidad de remocién de la semilla ofreci-
da estd en relacién directa (y no inversa) con el uso del
micrositio, e incluso para suponer que la semilla siem-
pre fue removida cuando el micrositio fue explorado.
En la experiencia de registro de huellas nunca se en-
contraron huellas de ave alrededor de aquellos dispo-
sitivos en que la semilla no habifa sido removida
(TaBLA 3.1). En experiencias preliminares las aves casi
siempre removieron todas las (diez) semillas ofrecidas
por copita cuando el parche fue usado, con los mis-
mos resultados que cuando se ofrecié solo una por
copita, sugiriendo que toman todas las semillas acce-
sibles en un parche pequefio. Ademas, la semilla ofre-
cida en estas experiencias es facilmente accesible y de
muy buena calidad relativa (e.g., relacién energfa/tiem-
po de procesamiento): ha sido reiteradamente obser-
vado a campo y en laboratorio que las aves remueven
una gran cantidad de estas semillas en sitios de oferta
concentrada, y que la especie de semilla ofrecida es
fuertemente preferida (Lopez de Casenave & al. 1998).

Es muy probable que en este caso, a diferencia de
las experiencias de oferta de una cantidad grande de
semillas, las aves no estén siendo atraidas a los sitios
de oferta. Esto responde mejor a la pregunta acerca
de los sitios de alimentacion que las aves usan normal-
mente, y no tanto a aquella acerca de cudles sitios son
capaces de usar si se presenta un recurso extraordina-
rio (como es el caso de las experiencias para estimar
tasas de granivoria con alimento ad /ibitum, donde los
animales resultan cebados). Si bien se tomaron recau-
dos para minimizar la posibilidad de que los dispositi-
vos resultaran llamativos y atractivos para las aves,
adhiriendo suelo a las copitas para camuflarlas, reali-
zando una oferta de semillas minima y haciendo ex-
periencias breves y separadas en el tiempo, esto no
puede ser descartado totalmente. Si las copitas resul-
tasen atractivas, podria ser que las descubrieran con
mayor facilidad desde perchas elevadas y en micrositios
con poca cobertura, lo que también podtia explicar los
sesgos observados en los patrones de remocion. Se
supone, de todas maneras, que lo mismo harfan fre-
cuentemente para detectar semillas en el suelo o en las
panojas de las gramineas, por lo que el resultado no
serfa artificial sino que, en todo caso, estarfa enfati-
zando el componente de deteccién a distancia. No es
esperable que las aves hayan aprendido a buscar las
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copitas por asociacién con la recompensa, ya que ésta
es muy pobre como refuerzo en relacién a la disponi-
bilidad de semillas en su entorno, y las experiencias
fueron muy breves y espaciadas: dos dias de oferta en
los cuales se ofrecieron no mas de 2 g/ha de semilla
(cuando en invierno de 1998 hubo en promedio casi
1 g/m? en el algarrobal, solo de semillas de gramineas),
separados por tres meses entre si. Ademas, la respuesta
de las aves fue inmediata (en menos de 12 h de oferta),
no vari6é de manera relevante entre el primer y segun-
do dia de oferta en cada experiencia ni aument6 siem-
pre entre estaciones (disminuy6 en forma marcada
entre invierno y la primavera y el verano consecutivos).

Por dltimo, una complicaciéon potencial en la inter-
pretacién de la seleccién de sitios de alimentacién a
escala de micrositio en funcién de la abundancia de
semillas es la existencia de las depresiones naturales.
Las depresiones naturales son zonas pequefias (gene-
ralmente de menos de 200 cm?) en areas sin cobertu-
ra lefiosa, que acumulan gran cantidad de semillas por
redispersioén secundaria (por viento) en otoflo e invier-

no y también pierden gran cantidad (presuntamente
por predacién) hacia la primavera y verano (Marone
& al. 2004). La presencia de estas zonas involucra una
heterogeneidad importante para las semillas de grami-
neas, a una escala aun inferior a la utilizada aqui (pe-
quefias zonas dentro de los micrositios). La estructura
de la vegetacion no es capaz de revelar la presencia de
estas depresiones, ni se registré si estaban presentes o
no (ni cudntas semillas tenfan) en los micrositios don-
de se ofrecieron semillas o donde se observd a las aves
alimentarse. Es muy probable (por observaciones no
sistematicas) que no hubiera depresiones naturales ri-
cas en semillas de gramineas en las inmediaciones de
la gran mayoria de los dispositivos ubicados en micro-
sitios sin vegetacién, de manera que los resultados no
se hubiesen alterado significativamente de haber sido
registradas. De todas maneras, es importante tener en
cuenta la existencia y potencial importancia de estas
zonas al intentar explicar por qué no es insolito que
las aves granivoras no sean muy selectivas espacialmen-
te a escala de micrositio (ver CAPITULO 5).
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Capitulo 4

MECANISMOS DE SELECCION DE MICROSITIOS DE
ALIMENTACION: EXPERIMENTOS EN AVIARIOS

INTRODUCCION

Los patrones de disposicién de las aves en el ambien-
te son una consecuencia de decisiones individuales. El
estudio del comportamiento, en particular el que invo-
lucra la alimentacion, es fundamental para analizar y
entender los patrones y procesos poblacionales y co-
munitarios (Orians 2000). Un gran numero de facto-
res puede influir sobre las decisiones que toma un
individuo para seleccionar un area en la que alimen-
tarse. A escalas pequefias (usualmente llamadas de
microhabitat o de parche), en los ambientes aridos
estos factores estarfan relacionados con el alimento
(disponibilidad y eficiencia de consumo), el microclima
y la vulnerabilidad ante los predadores (Wiens 1985b,
Repasky & Schluter 1996, Meyer & Valone 1999). Los
microhabitats, sin embargo, no necesariamente son
unidades discretas, sino que pueden formar un conti-
nuo generalmente identificado, o correlacionado, con
la cobertura de la vegetacion (Brown 1989). En el
algarrobal, principal ambiente de la Reserva de la
Bi6sfera de Nacufian (ver CAPiTULO 1), la mayor parte
de la heterogeneidad floristica y estructural entre
micrositios esta relacionada con la presencia o ausen-
cia de cobertura de arbustos y arboles (ver CAPITULOS 2
y3)-

Uno de los principales factores involucrados en la
seleccion de sitios de alimentacién por los granivoros
deberia ser la disponibilidad de semillas. La distribu-
cion de las semillas en el suelo de los desiertos es
sumamente heterogénea, tanto espacial como tempo-
ralmente (Reichman 1984, Allesio-Leck & al. 1989), y
los granivoros podrian estar restringidos en su selec-
cién de sitios de alimentacién debido a estas variacio-
nes en la disponibilidad de su recurso alimenticio
(Wiens 1991, pero véase Repasky & Schluter 1994).
Como se explico en el CAPITULO 1, en el algarrobal del
desierto del Monte la disponibilidad de semillas tam-
bién es heterogénea. La abundancia de las semillas es
maxima en otoflo-invierno y decrece notablemente
durante primavera-verano. La abundancia de las semi-
llas de hierbas dicotiledéneas es siempre mayor deba-
jo de los arboles y arbustos, pero la de las gramineas
(las semillas preferidas por los emberizidos granivoros;

Cueto & al. 1997, en prensa) disminuye en forma mas
acentuada en los microhdbitats expuestos que en aque-
llos protegidos por el dosel de arboles y arbustos
(Marone & Horno 1997, Marone & al. 2004).

Otra diferencia importante entre los sitios ubicados
bajo cobertura y los espacios abiertos es la superficie
o sustrato de alimentacién (Brown 1989). En el alga-
rrobal de Nacufian, la presencia de mantillo esta corre-
lacionada con la cobertura de arboles y arbustos (ver
CAPfTULOS 2y 3), v debajo de los algarrobos esta capa
de restos vegetales puede alcanzar varios milimetros
de espesor. Las semillas que llegan hasta zonas con
mantillo no son removidas de allf con facilidad por el
viento y el agua por lo que eso suele finalizar su dis-
persién (quedan “atrapadas”); en consecuencia, la
abundancia total de semillas en el banco del suelo es
mayor. Pero, al mismo tiempo, las semillas desapare-
cen de la superficie con mayor facilidad por accion de
la gravedad, y son mas dificiles de ver y capturar que
en el suelo expuesto por el menor contraste con el
sustrato. De esta manera, la presencia de mantillo po-
dria ser usada por las aves como una clave para elegir
los sitios con mayor abundancia de semillas (i.e., re-
sultar atractivo), o bien dificultar la deteccion, basque-
da y el acceso a las semillas (Getty & Pulliam 1993,
Repasky & Schluter 1994, Nystrand & Granstrém
1997, Whalen & Watts 2000, Whittingham & Markland
2002, Cueto & al., datos no publicados) afectando la
eficiencia de alimentacién y/o la disponibilidad real de
semillas (i.e., resultar rechazado).

La vegetacion también genera heterogeneidad en las
variables microclimaticas. La diferencia de temperatura
a nivel del suelo entre sitios cubiertos y expuestos en
los ambientes aridos puede ser muy grande y afectar
la seleccion de micrositios por aves pequefias (Wiens
1985b, Walsberg 1993, Wolf & Walsberg 1996, Wolf
2000). Esta diferencia de temperatura varfa diaria y
estacionalmente. Por ejemplo, durante un mediodia
tipico de verano en Nacufian, cuando esta diferencia
es maxima, la temperatura del suelo en las zonas ex-
puestas es 15-20 °C mayor que en las zonas cubiet-
tas, que tienen una temperatura similar a la del aire
(Lopez de Casenave & Milesi, datos no publicados).
En tales condiciones, es esperable que las aves peque-
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flas eviten las temperaturas altas (>35-40 °C) y la in-
solacién directa de los micrositios sin cobertura para
reducir su tasa metabdlica y, especialmente, la pérdida
de agua corporal por evaporaciéon (Wolf & Walsberg
1996, Wolf 2000). Lopez de Casenave & al. (1998)
encontraron que las aves removieron mas semillas
ofrecidas en los micrositios bajo cobertura arbérea que
en los expuestos en verano, pero no encontraron dife-
rencias en invierno. En este trabajo de tesis, en cambio,
no se encontré un uso selectivo a escala de micrositio
con una técnica de observacién de los individuos a
campo (CAPITULO 2) e incluso se encontrd una tenden-
cia a usar los micrositios descubiertos mas que lo es-
perado por azar al ofrecer semillas, tanto en invierno
como en verano (CariTurLo 3). La diferencia en los
resultados obtenidos seria explicable si hubiera una res-
triccién por permanecer bajo insolacién directa duran-
te parte del dia (las horas de mas calor) en el verano
(e.g., Wolf & al. 1996) pero eso no fuera relevante
durante el invierno (e.g., DeWoskin 1980). En el capi-
tulo anterior (PARTE IV del CapPiTULO 3) se obtuvieron
evidencias patciales de esto.

La percepcion del riesgo de predacién, que en aves
(e.g., Grubb & Greenwald 1982, Schluter 1988, Lima
1990, Watts 1991, Suhonen 1993, Whittingham & Evans
2004, Carrascal & Alonso 2006) y roedores (e.g., Hay
& Fuller 1981, Kotler 1984, Kotler & al. 1993, Morris
& Davidson 2000) se asocia frecuentemente a la pre-
sencia de vegetacion, también puede condicionar la se-
leccién de micrositios durante la alimentacién. Sin
embargo, no es sencillo predecir un patrén de seleccién
a partir de la percepcion del riesgo de predacion, ya
que esto incluye la probabilidad de ser atacado, la pro-
babilidad de detectar el ataque y la probabilidad de
escapar cuando es detectado (Repasky 1996, Lank &
Ydenberg 2003), probabilidades que no necesariamente
actdan en el mismo sentido en relacién con la cober-
tura de la vegetacién. La vegetacion puede, al mismo
tiempo, brindar proteccién y dificultar la deteccién de
los predadores (Lazarus & Symonds 1992). La impor-
tancia de todos estos factores puede ser diferente para
distintas especies, en parte debido a las diferentes es-
trategias de busqueda y ataque de los predadores como
alas de deteccién y escape de las presas, y por lo tanto
la asociacién de la “proteccién” con la cobertura ve-
getal puede cambiar (Pulliam & Mills 1977, Lima 1990,
Fernandez-Juricic & al. 2002, 2004, pero ver Repasky
& Schluter 1994 y Carrascal & Alonso 20006). En el de-
sierto del Monte, distintas especies de aves granivoras
parecen tener diferentes “predilecciones” por los sitios
alejados de la cobertura lefiosa (CAPITULO 2; obs. pets.)
y distintas respuestas a modificaciones importantes de
la cobertura de la vegetacion (Marone 1990, Milesi &
al. 2002). Una de las hipotesis mas fuertes acerca de la
evitacién de sitios alejados de los arboles altos obser-
vada en los capitulos anteriores esta en relacién con
los movimientos de vigilancia y de “escape” hacia es-
tructuras elevadas, relacionado con la percepciéon del
riesgo de predacién (ver DI1scUsiON en CAPITULO 3).

El proceso por el cual se adquiere la capacidad de
usar claves ambientales para guiar la seleccién de sitios
de alimentacién puede tener componentes evolutivos
y comportamentales (ver CAPfTULO 1). En cualquier
caso, el éxito del uso de claves necesita, primero, de
una cierta cortrelacién “confiable” en el ambiente, de
manera que la seleccién de sitios por esa causa proxi-
ma (la “clave”) sea efectiva para alcanzar la causa ulti-
ma (e.g., una mayor eficiencia en la obtencién de
alimento). Resulta dificil en situaciones naturales po-
der distinguir si lo que los animales usan para decidir
donde alimentarse es una clave o la evaluacion del
recurso en si. Por otra parte, distinguir entre las dife-
rentes claves como causa de un patrén selectivo o re-
conocer su importancia relativa suele ser dificil, debido
a que pueden estar correlacionados, interactuar y va-
riar temporalmente. Por ejemplo, las aves podrian
elegir los sitios con mantillo, que usualmente contie-
nen mas semillas, tanto por evaluacién de la cantidad
de semillas en si como por la presencia del mantillo
actuando como una “clave”. O podtian elegir a la co-
bertura lefiosa como clave, correlacionada con la abun-
dancia de mantillo y de semillas, y dar patrones de uso
del espacio similares. Lo mismo sucede con el riesgo
de predacién, ya que seguramente no es el riesgo en si
lo que se evalia usualmente (e.g., la probabilidad de
éxito del ataque de un predador dada su presencia) sino
claves que permitirfan presumir a un sitio como mas
o menos seguro. Si bien los efectos de estos factores
en el sistema deben entenderse en forma simultianea,
una aproximacion a los mecanismos que provocan la
seleccion de sitios de alimentacién necesita conside-
rar los factotes individuales condicionantes o evaluar
su importancia relativa. Los estudios correlacionales
vegetacion-aves tienen una serie de limitaciones que no
se superan con un mayor grado de detalle (Sherry &
Holmes 1985, Shugart & Urban 1986) sino que es ne-
cesario cambiar el enfoque. Es en esta etapa donde
debe recurrirse a condiciones controladas, naturales o
artificiales, que permitan reconocer cuales son los me-
canismos que estin en juego ¥, entonces, evaluar su re-
lacién con los patrones encontrados.

En los capitulos anteriores de este trabajo de tesis
se obtuvieron patrones de uso de micrositios de ali-
mentacién medidos a nivel gremial para las aves grani-
voras posdispersivas (CAPITULO 3) o poblacional para
las especies mas importantes (CAPITULO 2). A pesar de
la dificultad de inferir procesos a partir de patrones,
los resultados presentados muestran que la abundan-
cia de semillas en el suelo no es un factor excluyente
que restrinja el uso de sitios de alimentacion de las aves
granivoras a una o unas pocas opciones. Los patrones
encontrados se pueden asociar a mas de uno de los
factores causales o mecanismos mencionados, debido
a que suele haber correlaciones entre ellos. Una lista
no exhaustiva de explicaciones por las cuales las aves
granivoras no parecen estar usando la informacion de
la abundancia del banco de semillas para guiar sus
movimientos de exploracion o explotacion a escala de
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micrositio incluye (1) que los patrones de abundancia
de semillas no son (o han sido en el pasado) sufi-
cientemente “confiables” para generar respuestas este-
reotipadas en funcién de claves de la estructura de la
vegetacion, (2) que las aves no son capaces de evaluar
la densidad de semillas en un micrositio o responder
a esa evaluacién, (3) que la respuesta en funcién de esa
variable esta restringida por otros factores mas impor-
tantes, y (4) que ese sf sea el mecanismo pero que la
deteccién de los patrones en el campo es muy dificil
debido a factores interactuantes poco correlacionados,
cambiantes o actuando a escalas diferentes (como los
que se discutieron en los capitulos antetiores). Dado
que la seleccién del espacio o de los recursos es un
proceso basado en decisiones individuales que produce
los patrones de uso del espacio que nos son accesibles,
en esta etapa de la tesis se intentan buscar los meca-
nismos que estén actuando a escala individual y que
puedan explicar los patrones ya encontrados. En este
capitulo se intentara definir de manera mds controla-
da si las aves eligen los micrositios de alimentacién en
funcién de las semillas alli disponibles o si hay otros
factores mas importantes a esa misma escala que con-
dicionen su uso del espacio y, en cualquier caso, si esa
eleccién es mds o menos estereotipada a través del uso
de claves o lo hacen evaluando el recurso en si (e.g., a
través de la tasa de encuentro de semillas). Este andli-
sis permite descartar hipotesis simples, puede ayudar
a asignar mayor o menor probabilidad a las restantes
y puede sugerir la plausibilidad de hipétesis mas com-
plejas (e.g., Repasky & Schluter 1994).

Para detectar los factores que actdan sobre la selec-
cioén de sitios de alimentacion a escala de micrositio se
plantearon un conjunto de experiencias seminaturales
o semicontroladas, sucesivas, en un aviario mévil co-
locado en el algarrobal. En el primer experimento se

Ficura 4.1. El aviario usado para estudiar las preferencias por
micrositios de las aves granivoras. Dentro del aviario se ve la
caja desde la que se liberd a las aves y afuera el telon desde
atras del cual se filmaban las experiencias (habia otro telén
igual del lado opuesto del aviario). La fotografia corresponde
a una experiencia con el disefio del Experimento 2.

estudio el patrén de seleccion de sitios de alimentacién
restringiendo la posibilidad de eleccién de los indivi-
duos a opciones naturales y frecuentes, de caracteris-
ticas conocidas. Esto es, se utiliz6 una experiencia de
campo para poner a prueba hipétesis alternativas
contrastantes (Martin & Bateson 1986) que tuvieran
como explicacién principal a cada uno de los factores
presuntamente importantes en el uso de micrositios de
alimentacion por las aves granfvoras. El disefio expe-
rimental involucrd una serie de criterios y medidas para
tratar de maximizar el realismo (de manera de hacer
compatibles los resultados con los obtenidos previa-
mente a campo) y el control (de manera de poder iden-
tificar mecanismos) simultineamente (ver DISCUSION).
Mediante el estudio de la respuesta de los individuos
a esas condiciones fue posible restringir el nimero de
mecanismos posibles a poner a prueba en la etapa si-
guiente (Underwood 1991), que constituye una “ite-
racién” en el proceso de detectat el/los mecanismo/s
relevante/s (Mentis 1988). En esas etapas postetiores
se propusieron nuevos contrastes dentro del aviario
para desacoplar factores que pudieran estar actuando
simultineamente o para confirmar las interpretaciones
derivadas de los resultados de esas etapas previas. Por
ultimo, se discute la consistencia de estos resultados
experimentales con las explicaciones generadas para los
patrones obtenidos en los capitulos anteriores.

DISENO GENERAL DE LOS EXPERIMENTOS

Los patrones y mecanismos de selecciéon de micro-
sitios de alimentacion se estudiaron en un sistema
semi-controlado, a partir de la evaluacién del compor-
tamiento de individuos aislados temporariamente en
aviarios, colocados junto a un algarrobo en el campo .
El aviario, de 2 m de largo, 1 m de ancho y 1 m de al-
tura, fue construido con paneles modulares de made-
ra 'y alambre fino (tipo gallinero), de manera que fuera
facilmente movible (FiGura 4.1). Se utilizaron indivi-
duos de Zonotrichia capensis (Chingolo), la especie de ave
granfvora terricola mas abundante en Nacufian y que
muestra un consumo de semillas netamente posdisper-
sivo (i.e., desde el suelo; ver CAPITULO 2). También es
la especie granivora con la dieta mas variada (Marone
& al. 1998b, Lopez de Casenave 2001). Esta especie
es capaz de desenterrar semillas ubicadas a unos pocos
centimetros de profundidad, particularmente en zonas
cubiertas con mantillo, removiendo el sustrato median-
te un movimiento rapido de sus dos patas en forma
simultanea, técnica que se conoce como rascado doble
o bilateral (“bilateral scratching’ o “double-scratching”;
Greenlaw 1976, 1977). En experiencias previas, indi-

! Segun el esquema jerdrquico del proceso de seleccion defini-
do por Johnson (1980), este capitulo se enfoca en los niveles
tercero y cuarto (seleccion de parches e items), dando por
establecida la seleccion a niveles mayores: ya se comprobd
en los capitulos anteriores que las zonas periféricas a los ar-
boles, donde se colocaron los aviarios, son zonas usadas e
incluso preferidas.
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viduos capturados en este mismo sitio fueron capaces
de encontrar, desenterrar y consumir semillas enterra-
das hasta a 3.2 cm bajo la superficie (en suelo suelto,
arenoso; Cueto, datos no publicados). El comporta-
miento usualmente observado en el campo es que solo
remueven los primeros milimetros del sustrato, en es-
pecial cuando estd cubierto de mantillo.

Los individuos fueron capturados en la Reserva de
Nacufidan mediante redes de niebla. Las aves fueron
mantenidas en jaulas individuales (30 X 20 X 20 cm) en
laboratorio, bajo fotoperiodo natural, con alimento
(semillas de Sezaria italica, “moha”) y agua ad libitum. El
petiodo entre la captura de las aves y el ensayo nunca
fue mayor a una semana (en la mayor parte de los casos
fue de 1 a 2 dias), para evitar que cambien sus necesi-
dades y preferencias dietarias habituales o su condicién
fisiolégica (e.g., aumenten de peso), que acumulen
stress, o bien que se habitden a las condiciones de cau-
tiverio. Asi, se intenta abarcar la variabilidad entre in-
dividuos en condiciones habituales de campo. Las aves
fueron sometidas a un breve perfodo de ayuno de
2-2.5 h antes de realizar cada ensayo, luego de haberles
ofrecido alimento por al menos 30 minutos a partir del
amanecer de ese mismo dia, intentando provocar con-
diciones de abstinencia no extremas, que pudiesen
darse cotidianamente.

El aviario se considetd dividido en dos sectores de
igual tamafo, cada uno de ellos de aproximadamente
el mismo tamafio que los micrositios considerados en
las etapas antetiores de esta tesis (i.e., 1 m?). En la mitad
del aviario se colocd una vara transversal (perpendi-
cular al suelo a unos 25 cm de altura) para que pudie-
se ser usada como percha. Cada ensayo consistio en
liberar un individuo de Z. capensis dentro del aviario con
el fin de evaluar en qué sector se alimentaba y relacio-
nar este resultado con las caracteristicas de cada sector.
Los individuos fueron liberados desde una pequefia
caja de madera colocada en la mitad del aviario minu-
tos antes del inicio de cada ensayo, cuya puerta se podia
abrir en forma remota. Cada individuo capturado fue
utilizado una sola vez, lo que constituye una réplica del
experimento, y fue liberado inmediatamente después
del ensayo.

Las experiencias fueron filmadas desde detras de un
telon verde, ubicado a unos metros y en forma para-
lela al eje mayor del aviatio (otro telén similar fue co-
locado del otro lado del aviario, a una distancia similar,
para mantener la simetria del disefio). Las filmaciones
(registradas en cinta de formato VHSc y 8 mm) fue-
ron posteriormente digitalizadas y examinadas a la
mitad de su velocidad normal (aunque todos los resul-
tados se presentan en escala de tiempo real), utilizan-
do en paralelo un programa para el registro de estados
y eventos de conducta (Martin & Bateson 1986). Se
registraron como estados la ubicacion del individuo en
los ejes vertical y horizontal, y como eventos las acti-
vidades directamente relacionadas con el consumo de
semillas. La posicién en el eje vertical fue categorizada

en dos estados excluyentes: “suelo” y “volando/pet-
chado”. La ubicacién horizontal tuvo en cuenta las dos
mitades o sectores del aviario: “cubierto” (CU) y “ex-
puesto” (EX), en funcién de la distancia a la cobertu-
ra arborea (el resto de las caracteristicas asociadas a
cada sector se detallan en la seccién METODOS de cada
experimento). Cuando el ave estaba en la percha, ubica-
da en el centro del aviatio, se consideré que ésta pet-
tenecia al sector desde el que habia partido volando
hacia la percha (i.e., no abandonaba el sector horizontal
de origen). Como eventos se registraron “picoteo”
(peck), cada vez que el ave picaba el suelo, independien-
temente del resultado de la accién, y “rascado” (scrateh),
cuando desplazaba suelo (en general mantillo) movien-
do simultaneamente sus dos patas hacia atras.

En cada ensayo, se defini6 al tiempo de alimentacion
total en cada sector del aviario como la suma de la
duracién de los perfodos de alimentacién. A partir de
la combinacién de estados y eventos registrados desde
el momento en que el individuo salié de la caja de li-
beracién, se definié como un periodo de alimenta-
cion (foraging boud) al intervalo de tiempo continuo en
el que el ave estaba buscando alimento activamente y
consumiéndolo, sin abandonar el suelo. Los perfodos
de alimentacion se definieron en base al tiempo trans-
currido y a la conducta observada entre eventos suce-
sivos? A partir de observaciones preliminares de las
filmaciones se determiné que los intervalos entre even-
tos (picoteos o rascados) menores a 5 s eran caracte-
risticos de una secuencia durante un mismo intento de
alimentarse, mientras que intervalos mayores a 10 s
entre eventos de alimentacién siempre implicaban la
realizacion de alguna actividad diferente, como explo-
rar los limites del aviario o acicalarse. Por lo tanto, se
estableci6 que un periodo de alimentacién correspon-
de a una secuencia de al menos 5 eventos de alimen-
tacién (picoteo o rascado) durante al menos 5 s, sin
intervalos mayores a 10 s entre eventos consecutivos
y sin abandonar el suelo (i.e., sin volar) (FIGURA 4.2).
Cuando el intervalo entre dos eventos consecutivos era
de 5 a 10 s se evalud la actividad del individuo (revi-
sando nuevamente las filmaciones), y se considerd
como el final de un periodo de alimentacién cuando
esa actividad no estaba relacionada con la bisqueda de
alimento (e.g., correr sobre un borde del aviario, picar
el alambre). Con estos criterios, para todos los experi-
mentos analizados, el 92.4% de los picoteos y el 97.2%
de los rascados en el suelo quedaron dentro de los
petiodos de alimentacién, por lo que en todos los re-
sultados solo se consideraran los eventos registrados
dentro de los periodos de alimentacién. Dado que se

* Dado que el objetivo del expetimento no involucra un anali-
sis del nimero o frecuencia de los perfodos de alimentacion,
no se siguié un protocolo especializado para identificar
cuantitativamente los perfodos de alimentacion a partir ini-
camente de los intervalos entre eventos (e.g, Tolkamp &
Kyrtiazakis 1999), sino que se prefirié categorizar las secuen-
cias cuantitativamente pero por mas de un criterio simulta-
neamente, de acuerdo a la conducta observada.
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FiGura 4.2. Esquema del protocolo de registro de estados y eventos y del criterio de definicién de los perfodos de alimentacion
(“foraging bouts”). El registro comenz6 cuando el individuo abandoné la caja de liberacién dentro el aviario. Se registré la posicion
delindividuo en el eje horizontal (EX: sector expuesto vs. CU: sector cubierto) y en el eje vertical (S: sobre el suelo vs. V: volando
o perchado), asi como los eventos relacionados con la busqueda de alimento (p: picoteo y t: rascado del suelo con ambas patas).
El tiempo efectivo de la experiencia, de 12 min de duracién, comenz6 al inicio del primer petiodo de alimentacién, definido por
una secuencia de al menos 5 eventos de alimentacion y 5 s de duracién, sin periodos entre eventos consecutivos mayores a

5-10 s y sin que el ave abandone el suelo.

desconoce la efectividad de los picoteos (qué propoz-
ci6én de picoteos logra capturar semillas) y cémo varia
con los diferentes tipos de cobertura del suelo (i.e.,
suelo desnudo vs. mantillo denso), se considera a am-
bos eventos (picoteos y rascados) como indicadores
de la intencién de capturar y buscar alimento (en vez
de interpretar a los picoteos como nimero de semi-
llas removidas). Ademds, a diferencia de los experimen-
tos donde se ofrece un solo tipo de semilla, usualmente
grande, en este caso la oferta de semillas es total o
parcialmente natural, con tamafios y formas variados,
por lo que los tiempos de busqueda y manipulacién
son desconocidos y seguramente variables. Por ello no
se interpretaran las tasas de picoteos mds que como
un indicador de la actividad de alimentacién en gene-
ral (a diferencia de, e.g.,, Repasky [1996] que los usa
como un indicador directo de la calidad del parche).

Para el cilculo de las variables a analizar se definié
como tiempo total de cada experiencia a los primeros
12 min a partir del momento en que el individuo den-
tro del aviario comenz6 a alimentarse (i.c., el inicio del
primer periodo de alimentacién). Si bien esto fue esti-
mado durante la filmacién de los ensayos para deter-
minar su finalizacién, fue definido con precisién luego
de la evaluacién de las filmaciones y el registro de es-
tados y eventos. En unos pocos casos (uno en el pri-
mer experimento y cuatro en el tercero) esto resultd
en que el tiempo total filmado de la experiencia fuera
algo menor que los 12 min estipulados (pero nunca
menor a 10 min). En esos casos se extrapolaron los
valores de las variables para hacerlos comparables con
las otras expetiencias (en forma multiplicativa, de ma-

nera que las relaciones proporcionales entre sectores
no se modifiquen). Se descartaron los ensayos en las
que los individuos no se alimentaron durante los pri-
meros 30 min desde su liberacién en el aviario. Tam-
bién se descartaron, a posteriori, aquellas experiencias
cuyo tiempo total de alimentacién fue menor a 1.5 min
(= 12.5% de los 12 min de la experiencia), ya que se
considerd que en esos casos no habfa evidencia sufi-
ciente para concluir sobre la eleccién de alguno de los
sectores como sitio de alimentacién. El numero de ex-
periencias realizadas y descartadas, y sus causas, se
detallan en los resultados de cada una de las etapas ex-
perimentales.

La seleccién del sitio de alimentacién se evalué me-
diante la proporcién del tiempo de alimentacién (i.e.,
la suma de los periodos de alimentacién) en cada uno
de los sectores. Para facilitar la interpretacién de los
tres experimentos, siempre se utilizo al sector CU (cu-
bierto: el mds cercano al algarrobo) como el sector de
referencia. Asi, una proporcién de tiempo de alimen-
tacion (= tiempo de alimentacién en CU / [tiempo de
alimentacién en CU + tiempo de alimentacién en EXJ)
igual a 1 implica que el individuo se alimenté solo en
el sector CU (y, por lo tanto, que no se alimentd en el
sector EX). Una proporcién cercana a 0.5 implica que
no hubo preferencias por alimentarse en alguno de los
sectores. En cada experiencia, ademds, a partir del re-
gistro del tiempo de alimentacién, el tiempo de per-
manencia en el suelo y el nimero de eventos, totales y
en cada sectot, se calcularon otras proporciones de
interés para contrastar con las predicciones estableci-
das o como control, las que se detallan en cada seccién.
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Los valores de proporciones de tiempos fueron so-
metidos a andlisis estadisticos para evaluar si diferian
de lo esperado por azar si no hubiese preferencia por
algin sector. Dado que el nimero de réplicas no es
elevado y que frecuentemente se encontraron distri-
buciones de los valores apartadas de una distribucién
normal, con datos alejados del resto de la distribucion
(“outliers”) incluso luego de transformar los valores, se
prefirié utilizar en todos los casos analisis no para-
métricos, mas robustos en estas condiciones. Se utili-
zaron pruebas de rangos con signos de Wilcoxon
(signed-rank tests) poniendo a prueba la hipétesis nula
de que la propozcién fue 0.5 (Zar 1996, Crawley 2002).
En los casos en que se compararon valores provenien-
tes de muestras distintas, como en el caso de algunas
variables de control comparando experimentos reali-
zados en distintas estaciones o de distintas etapas ex-
perimentales, se utilizaron pruebas de suma de rangos
de Wilcoxon (rank-sum tests, o prueba de Wilcoxon para
dos muestras). Se reportan el valor del estadistico
en el primer caso, o W, en el segundo, junto a su valor
de probabilidad exacta (Crawley 2002). En el caso que
hubiera empates en la asignacién de rangos o valores
iguales a los de la hipétesis nula se utilizo el estadisti-
co Z de la aproximacién normal con correccién de
continuidad y el valor de probabilidad correspondiente.
Los analisis estadisticos se hicieron con el programa
S-PLUS 6.2. Cuando no se especifica, se reportan va-
lotres promedio = EE.

En todas las experiencias, las conclusiones sobre la
preferencia entre sectores resultan iguales si se com-
paran el tiempo de alimentacién, el nimero total de
eventos registrados (dentro de los periodos de alimen-
tacién), o el nimero de picoteos solamente (i.e., des-
cartando los rascados). En consecuencia, se reportan
los valores obtenidos con el fin de describir los resul-
tados experimentales, pero para evaluar la preferencia
entre sectores solo se presentan los analisis estadisti-
cos realizados sobre los tiempos de alimentacién. La
tasa de eventos registrados (nimero de eventos / tiem-
po de alimentacién) se compara entre experiencias
como un estimador de la actividad general de alimenta-
ci6n (ver detalles en RESULTADOS de cada experimento).

Se intent6 hacer el mismo tipo de experimentos con
individuos de Saltatricula multicolor, la otra especie
granivora numéricamente importante en Nacufian y
que podtia tener respuestas diferentes por tener una
dieta granfvora mas selectiva (casi exclusivamente semi-
llas de gramineas) y por no usar la técnica de remo-
cién del mantillo con las patas para acceder a semillas
bajo la superficie del suelo. Se hicieron ensayos tanto
con individuos solos como con parejas de individuos
capturados simultaineamente, en distintos horarios, con
distintos tiempos de ayuno y con diferentes tipos de
sustratos y vegetacion dentro del aviario. Sin embar-
go, los individuos generalmente no se alimentaban
dentro del aviario en las condiciones generales de di-
seflo y contexto que se consideraban adecuadas para
estos experimentos (e.g., con el menor tiempo posi-

ble de cautiverio pre-experiencia, sin habituacién ni
entrenamiento, en un tiempo relativamente breve, en
aviatios a campo), mostrando signos evidentes de alaz-
ma. El nivel de neofobia es usualmente diferente en-
tre especies de aves, estd en relacién inversa con la
plasticidad (Greenberg 1990), y afecta la probabilidad
de lograr resultados experimentales adecuados o res-
tringe los disefios experimentales posibles. Estas ob-
servaciones sobre Saltatricnla, en particular en relacion
con los resultados obtenidos con chingolos, pueden
ayudar a explicar la respuesta de esta especie a pertur-
baciones de su habitat en el area (Milesi & al. 2002), y
podria también estar relacionado con su dieta y prefe-
rencias alimentarias (Lopez de Casenave 2001, Cueto
& al., en prensa).

EXPERIMENTO 1: PREFERENCIA EN
CONDICIONES SEMI-NATURALES

Oljetivo y métodos

El objetivo del primer experimento es repetir la bus-
queda del patrén de seleccidén de micrositios a campo
pero en un sistema semi-controlado, planteado como
una experiencia de preferencia entre micrositios adya-
centes y sumamente habituales en el campo, contras-
tantes segun vatios de los factores que podrian estar
influyendo la decisién de seleccionar micrositios de ali-
mentacién. Se pusieron a prueba tres modelos (sensu
Underwood 1991) o hipdtesis mecanismicas simples
o basicas, basados en el conocimiento previo del sis-
tema y los resultados de los capitulos anteriores de este
trabajo de tesis:

(1) La seleccion de sitios de alimentacion a esta escala
esta afectada (o condicionada) Gnicamente por la oferta
de alimento,

(2) La seleccién se ve condicionada unica o fuertemen-
te por la termorregulacién (las aves se ven afectadas
por el calor y la insolacién directa), y

(3) La seleccion se ve afectada unica o fuertemente por
la dificultad en la busqueda o acceso a las semillas dada
por la presencia de mantillo, que disminuye la eficien-
cia de la alimentacién.

Para poner a prueba estas hipétesis, el aviario fue
colocado en el campo de manera que queden defini-
dos dos sectores (mitades) contrastantes desde el pun-
to de vista de las posibles causas a explorar: uno bajo
cobertura de algarrobo (cubierto: CU) y el otro sin
cobertura (expuesto: EX). La mitad del aviario (la li-
nea transversal imaginaria que separa los dos sectores)
fue colocada en el limite natural de presencia de man-
tillo alrededor del arbol, buscando sitios donde esto
coincidiera con el limite de la sombra proyectada por
el algarrobo a la hora de realizar la experiencia (F1Gu-
RA 4.3). De acuerdo al conocimiento previo del siste-
ma, se espera que el sector cubierto bajo un algarrobo
esté asociado con la presencia de mantillo denso, que
esté habitualmente a la sombra, y que ofrezca mas se-
millas en el banco de suelo que los sectores expues-



MECANISMOS DE SELECCION: EXPERIMENTOS EN AVIARIOS 81

Exp. 1
Invierno

\. -

)
CuU EX
> semillas < semillas
mantillo suelo desnudo
sombra sol
=~ temperatura

Exp. 1
Verano

\. -

» o
Ccu EX
> semillas < semillas
mantillo suelo desnudo
sombra sol

< temperatura > temperatura

FiGura 4.3. Esquema de las condiciones de cada sector del aviario en las dos etapas (estacionales) del Expetimento 1.

tos, al sol y sin mantillo. Se buscaron especificamente
sitios sin otras plantas sobre el suelo excepto por la
copa del algarrobo sobre el sector cubierto del aviatio.
No se hicieron otras modificaciones de las caracteristi-
cas de cada sector, excepto por la remocién de la parte
aérea de alguna planta herbacea aislada. Las experien-
cias se realizaron entre las 10:45 y las 13:00, en dfas des-
pejados y sin viento (calma o brisa suave), durante dos
estaciones: invierno (julio-agosto 2000) y verano (di-
ciembre 2000 y febrero 2001). Cada experiencia fue
realizada en una ubicacién distinta del aviario en el
campo y con un individuo de Z. capensis diferente.

Segun las hipétesis planteadas y los conocimientos
previos del sistema, se puede hacer una prediccién es-
pecifica considerando a cada uno de los factores como
el determinante unico o principal de la eleccion del
sitio de alimentacién. As, si la termorregulacién es el
factor determinante, las aves se alimentarin en el sec-
tor CU en verano (cuando el suelo expuesto estd a mas
de 35 °C) para disminuir la pérdida de agua corporal
(Wolf & Walsberg 1986) pero en invierno (cuando la
temperatura de ambos sectores es similar y baja) no
mostraran diferencias o preferiran el sector EX para
reducir levemente su tasa metabdlica (Wolf & Walsberg
1980). Si, en cambio, la presencia de mantillo disminu-
ye la eficiencia de alimentacién (dificultando la detec-
cién o acceso a las semillas) y éste es el factor relevante,
las aves se alimentaran en el sector EX tanto en vera-

no como en invierno. Por dltimo, si el factor relevante
es la oferta de semillas, las aves debetfan alimentarse
en CU en ambas estaciones. Si la variabilidad del sis-
tema planteado, dada por otros factores no controla-
dos, como las diferencias entre chingolos o entre
algarrobos, fuera mas importante que los factores con-
siderados, no se espera encontrar una relacién consis-
tente entre la eleccion de los micrositios. Por dltimo,
si se encuentran relaciones entre EX y CU no predi-
chas, eso implicatfa rechazar las predicciones derivadas
de estos modelos simples basados en el conocimiento
actual de los mecanismos que pueden afectar la selec-
ci6én de sitios de alimentacién por las aves, y pasar a
modelos mas complejos. Por ejemplo, evaluar interac-
ciones entre los factores propuestos, la importancia de
alguno de los factores pero en otro sentido al hipoteti-
zado, o a la existencia de otros factores no contem-
plados que, solos o en interaccion con los propuestos,
afectan la seleccion.

En resumen, las predicciones simples para este sis-
tema de estudio son:
(1) oferta de alimento (mayor cantidad de semillas de
gramineas y totales en los sitios cubiertos): el tiempo
de alimentacién serd mayor en CU en ambas estaciones
(2) termorregulacién (las aves se ven afectadas por el
calor y evitan el sitio con insolacién directa en vera-
no): el tiempo de alimentacién serda mayor en CU en
verano, y sera menor o igual a EX en invierno
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(3) dificultad en la busqueda o acceso a las semillas (la
presencia de mantillo disminuye la eficiencia de alimen-
tacién en el sitio cubierto en ambas estaciones): el
tiempo de alimentacién sera menor en CU en ambas
estaciones.

Antes del inicio de cada ensayo se tomaron muestras
del banco de semillas en el suelo de cada sector (mitad)
del aviario, para poder confirmar que efectivamente
habfa mayor cantidad de semillas en los micrositios
cubiertos que en los expuestos. Se tomaron muestras,
de 3 cm de didmetro y 1 cm de profundidad, en los
vértices de un cuadrado de 50 cm centrado en cada
uno de los sectores en cada ubicacién del aviario en el
campo (i.e., ocho muestras, cuatro por sector, separa-
das por 50 cm y a 25 cm de los bordes). Las muestras
fueron colocadas en un tamiz de malla de 0.3 mm y
lavadas bajo un chorro de agua. La porcién remanen-
te fue secada y examinada bajo lupa estercoscépica,
identificando cada semilla presente a nivel de género.
Se consideraron semillas consistentes (presuntamen-
te viables y comestibles) a aquellas que no colapsaron
al presionarlas con pinzas. Los detalles del protocolo
de recoleccién, conservacion, procesado e identifica-
cién de las muestras se describen en Marone & Horno
(1997). La oferta de semillas comestibles pot Z. capensis
se definié6 como todas las semillas (consistentes) de
gramineas y de las dicotiledéneas herbiceas (géneros
Chenopodinm, Sphaeralcea, Partheninm y Heliotropinm) que
fueron encontradas en estudios de largo plazo de su
dieta en este mismo lugar (Lopez de Casenave 2001).
Los resultados se presentan como numero de semillas
por metro cuadrado, que es el tamafio de cada micro-
sitio o sector del aviario, y fueron obtenidos prome-
diando los resultados de las cuatro muestras evaluadas
por sector y aviario. La biomasa de semillas (g/m?) se
calcul6 multiplicando la abundancia de cada especie
por el peso promedio de sus semillas (obtenido de
Peralta & Rossi 1997, Marone & al. 1998a y Lopez de
Casenave 2001). Se utilizaron pruebas de # pareadas
para comparar el nimero y biomasa de semillas en cada
sector del aviario; ambas variables fueron transforma-
das mediante logaritmos (log|x + 1]) para mejorar el
ajuste a una distribucién normal. Sélo se analizaron los
datos correspondientes a los aviarios donde se hicieron
experimentos considerados validos segun los criterios
detallados en DISENO GENERAL DE LOS EXPERIMENTOS.

Con el mismo objetivo de poner a prueba los su-
puestos sobre las condiciones de cada micrositio, antes
de cada experiencia se midi6 la temperatura de la su-
petficie del suelo en el centro de cada sector con un
termémetro digital. La presencia de mantillo y sombra
sobre el suelo del sector CU (y su ausencia en EX) fue
evaluada visualmente y determinada al elegir la ubica-
cién el aviario.

Resultados: puesta a prueba de supuestos

Tal como se esperaba a partir de trabajos previos en
este mismo lugar (e.g., Marone & al. 2004), la oferta

de semillas fue mayor en el suelo con mantillo que en
el suelo desnudo. La abundancia y biomasa de semillas
comestibles (semillas viables de gramineas y de hierbas
en la dieta de Z. capensis) fueron siempre mayores en
la mitad cubierta del aviario, tanto en invierno (nime-
ro: CU = 854914035 semillas/m? EX = 3241242 se-
millas/m? # = 9.664; biomasa: CU = 2.410£0.992 g/n’,
EX = 0.0671+0.054 g/m?, #= 8.643; en ambos ca-
sos: gl. =11, P < 0.001) como en verano (numero:
CU = 5866%1938 semillas/m?* EX = 354£231 se-
millas/m?, # = 6.796; biomasa: CU = 1.551£0.491 g/
m?*, EX = 0.0801+0.055 g/m? 7= 6.017; en ambos
casos: gl. = 11, P < 0.001). Este resultado general se
repiti6 en cada una de las ubicaciones del aviario (en
todos los casos la cantidad de semillas comestibles en-
contradas en el sector CU fue mayor que en EX: FI-
GURA 4.4). Por lo tanto, se confirma la prediccion de
que si el factor relevante en la seleccion del micrositio
de alimentacién es la oferta de semillas en el suelo, los
chingolos preferiran alimentarse en el sector CU.

Las temperaturas en la superficie del suelo al mo-
mento de comenzar las experiencias, en relacién directa
con el grado de insolacién, también confirmaron el
patrén predicho. Las diferencias entre sectores fueron
grandes (9.7-18.8 °C) en verano y en el sector EX
excedieron la temperatura a la cual la pérdida de agua
por evaporacién comienza a ser critica para las aves pe-
quefias (35-40 °C: Wolf & Walsberg 1996, Wolf 2000;
ver TaBLA 4.1). En invierno, en cambio, son mas simi-
lares entre sectores (1.6-9.9 °C) y estan ambas dentro
del rango tolerable (620 °C; TabLA 4.1), donde otros
factores serfan mas relevantes (e.g., DeWoskin 1980).
Por lo tanto también se confirma la prediccién sobre
la eleccién del sitio de alimentacién si la temperatura
del suelo es el principal factor que la afecta: las aves
evitaran el sector EX en verano, y no mostraran pre-
ferencias importantes en invierno.

Resultados: seleccion del sitio de alimentacion

La respuesta de los individuos al protocolo experi-
mental fue muy buena, en especial teniendo en cuenta
que el tiempo en cautiverio fue minimizado, que no
tuvieron contacto previo con el aviario, y que la expe-
riencia fue montada al aire libre en condiciones natu-
rales. No se encontraron diferencias importantes en
este aspecto entre las experiencias realizadas en una y
otra estacion del afio. Se realizaron 15 experiencias en
invierno y 16 en verano, de las cuales se descartaron
dos en cada estacion porque los individuos no se ali-
mentaron dentro del aviario en el tiempo maximo es-
tipulado (30 min), y una m4s en invierno y dos en
verano porque se alimentaron menos del minimo es-
tipulado (1.5 min) dentro de los 12 min de la experien-
cia. Finalmente, se consideraron validas para los
andlisis a las 12 experiencias en cada estacién cuyas se-
cuencias se presentan en la FIGURA 4.5 y cuyas carac-
teristicas y variables resumen se detallan en la
Tasra 4.1.
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TaBLA 4.1. Principales caracteristicas y resultados de los estados y eventos registrados en las expetiencias correspondientes al
Experimento 1. El tiempo total de experiencia considerado para obtener estos valores es de 12 min a partir de que cada indivi-
duo comenz6 a alimentarse dentro del aviario. En el caso del individuo 7i ese tiempo total fue algo menor (10:54 min); los
tiempos y numero de eventos se extrapolaron en forma multiplicativa para hacetlos comparables a los demas (las proporciones
no varfan).

Temperatura (°C) Tiempo total Tiempo en suelo Tiempo de alimentacién Eventos (picoteo+rascado)
CU EX CU EX CU EX PropCU CU EX PropCU CU EX PropCU

invierno

11 9.4 13.0 11:57 00:03 11:56 00:00 1.00 08:11 00:00 1.00 533+235 0+0 1.00
21 6.3 12.3 11:15 00:44 11:15 00:45 094 10:33 00:45 093 917+229 35+8 0.96
31 9.6 17.2  01:28 10:30 01:26 09:45 0.13 00:35 03:13 0.15 22+8  143+1 0.17
41 13.4 17.8 11:53 00:05 11:04 00:00 1.00 08:22 00:00 1.00 399+283 0+0 1.00
51 8.0 11.6  03:49 08:08 03:30 05:53 0.37 03:.06 01:18 0.70 224+28 53+0 0.83
61 7.4 14.3 11:35 00:23 11:24 00:17 0.98 10:22 00:09 099 580+192 8+0 0.99
71 10.8 18.5 11:57 00:03 11:20 00:00 1.00 06:08 00:00 1.00 285+200 0+0 1.00
81 7.3 8.9 10:46 01:12 10:44 01:13 090 09:50 00:49 092 613+341 35+0 0.96
91 10.5 19.0 12:00 00:00 12:00 00:00 1.00 12:00 00:00 1.00 676+171 0+0 1.00
101 7.5 14.0 03:12 08:46 02:47 08:00 0.26 00:43 01:00 042 2440 61+0  0.28
11i 7.4 11.6 0943 02:16 08:38 00:37 0.93 06:59 00:01 1.00 363+25 140 1.00
121 9.8 19.7 12:00 00:00 12:00 00:00 1.00 11:38 00:00 100 526+494 0+0 1.00
promedio 0.79 0.92 0.85

verano
1v 28.2 43.7 11:38 00:22 10:04 00:22 096 0343 00:18 0.93 224+44  214+0  0.93
2v 37.1 52.5 10:36 01:24 08:40 00:10 0.98 02:23 00:00 1.00 72+42 0+0 1.00
3v 28.7 41.0 11:56 00:04 10:26 00:04 0.99 02:24 00:00 1.00 82420 0+0 1.00
4v 25.0 37.1 11:22 00:38 11:02 00:38 0.95 04:33 00:25 0.92 13340 16+0  0.89
5v 26.1 35.8 11:36  00:24 10:30 00:24 096 07:17 00:24 0.95 245+9 12+0  0.95
6v 24.7 41.0 10:40 01:20 02:12 00:29 0.82 01:38 00:22 0.82 35+0 25+0  0.58
Tv 26.1 43.8 12:00 00:00 11:56 00:00 1.00 11:45 00:00 1.00 500+85 0+0 1.00
8v 26.1 38.3 10:25 01:35 10:19 01:35 0.87 0942 01:14 0.89 431+9  48+0  0.90
9v 28.0 46.8 12:00 00:00 11:48 00:00 1.00 0843 00:.00 1.00 354+44  0+0 1.00
10v 37.6 50.9 10:09 01:51 05:47 00:22 094 01:50 00:04 0.96 78450 440 0.97
11v 26.7 37.3 12:00 00:00 11:59 00:00 1.00 05:02 00:00 1.00 192+44  0+0 1.00
12v 29.0 41.8 09:19 02:41 09:15 00:06 099 07:42 00:00 1.00 297+4 0+0 1.00
promedio 0.96 0.96 0.94

30 7 invierno verano 8] invierno verano
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Figura 4.4. Densidad (izquierda) y biomasa (derecha) de semillas comestibles por Zonotrichia en los dos sectores (CU y EX) de
cada uno de los sitios donde se colocé el aviario en el campo, en invierno (z = 12) y en verano (z = 12). Las lineas unen el par de
valores correspondiente a una misma ubicacion del aviatio (i.e., una réplica).
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De los 12 min de duracién de cada experiencia, los  rano, y se alimentaron 7:58 00:59 min en invierno y
chingolos estuvieron sobre la superficie del suelo del ~ 5:47£01:01 min en verano. Si bien todos los valores
aviario (i.e., ni volando ni perchados) un promedio de  promedio son algo menores en verano, no hubo dife-
11:13+00:17 min en invierno y 9:50 £ 00:49 min en ve-  rencias estadisticamente significativas entre estaciones
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FI1GURA 4.5. Secuencias de estados en funcién del tiempo (segundos) de las experiencias correspondientes al Experimento 1,
realizadas en invierno (a) y verano (b). Cada secuencia empieza cuando el individuo abandoné la caja de liberacion y termina a
los 12 min (como maximo) desde que comenzo a alimentarse (i.e., el inicio del primer perfodo de alimentacién, indicado con el
triangulo). El color representa el sector o el estado en sentido hotizontal (gris: EX; negro: CU) y el ancho de la barra el estado en
sentido vertical (ancho: suelo; angosto: volando/perchado). Los tramos de batra llenos cortesponden alos petiodos de alimentacion.
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en la duracién de esos perfodos (tiempo sobre el sue-
lo: Z=1.503, P=0.133; tiempo de alimentacion:
W =173, P = 0.198; tiempo de alimentacion en rela-
cion al tiempo en el suelo: W= 171, P = 0.242), ni en
el numero de secuencias de alimentacién (Z = 0.174,
P = 0.862). En cambio, si fueron notablemente meno-
res en verano el nimero de eventos (picoteos y rasca-
dos) registrados (=196, P = 0.007) y la tasa de
eventos dentro de los perfodos de alimentacion (invier-
no: 1.26£0.09 eventos/s, verano: 0.77 £0.06 eventos/s,
Z =3.378, P = 0.001), probablemente por la menor
disponibilidad de semillas o como consecuencia de un
menor nivel de actividad general (ver mas abajo). Esto
se puede ver claramente en la distribucién de frecuen-
cias de los intervalos entre eventos (FIGURA 4.0).

Los chingolos se alimentaron mas del lado cubierto
del aviario (CU) en ambas estaciones. La proporcion
del tiempo de alimentacién en ese sector fue mucho
mayor a 0.5 en ambos casos (TABLA 4.1; invierno:
Z = 2.744, P = 0.006; verano: Z = 3.062, P = 0.002),
al igual que el tiempo total en uno y otro sector (invier-
no: Z = 2472, P = 0.013; verano: Z = 3.025, P = 0.003).
No se detectaron diferencias estadisticamente signi-
ficativas en estos resultados entre estaciones (tiempo
de alimentacién: Z = 0.455, P = 0.649; tiempo total:
Z = 0.406, P = 0.685), aunque en verano las preferen-
cias fueron algo mas uniformes, con todos los valores
mas cercanos a 1 (rango: 0.82-1). La mayoria de los
individuos estuvo en el suelo de ambos sectores, y la

m invierno
verano

Frecuencia (%)
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F1GURA 4.6. Distribucion de frecuencias de los intervalos en-
tre eventos en funcién de su duracién (en escala logaritmica)
para los 12 individuos de invierno (negro) y los 12 de verano
(gtis). Se incluyeron todos los eventos registrados para cada
individuo (incluyendo los petiodos posteriores a los 12 minu-
tos a partir del inicio de la alimentacién). La duracion total y el
namero de intervalos aportados por cada individuo son dife-
rentes; se incluyen 10054 intervalos en invierno y 3971 en vera-
no. Las flechas indican el rango de duraciones de intervalo que
se eligié como punto de corte entre periodos de alimentacion
(aunque no fue el Gnico critetio para identificatlos, ver texto).

mitad de ellos se alimenté en ambos (FIGURA 4.5). En
ese caso, las exploraciones del sector EX fueron ge-
neralmente breves, volviendo a CU para continuar ali-
mentandose (individuos 2i, 5i, 6i, 8i, 1v, 5v, 8v, 10v).
Los tres individuos con proporciones de alimentacién
en CU <0.9 en invierno (individuos 3i, 5i y 10i), dos
de ellos con proporciones <0.5, son los que menos
tiempo se alimentaron durante las experiencias de esa
estacién (<4 min). No hubo preferencias estadistica-
mente significativas en la proporcién de tiempo en CU
en el tiempo pre-alimentacién (el periodo entre que el
individuo salié de la caja y que comenz6 a alimentarse)
en invierno (promedio: 0.633, Z = 0.751, P = 0.453),
pero si en verano (promedio: 0.758, Z = 1.969,
P =0.049).

Interpretacion

Las aves eligieron alimentarse en ambas estaciones
en el sector CU, mas cerca de la cobertura arbérea y
con mantillo denso, con més semillas y sombra, y don-
de la temperatura es mas baja (aunque solo notable-
mente en verano). Este resultado es compatible con
la hipétesis de que la oferta de alimento es el princi-
pal factor que define el sitio de alimentacion, ya sea
su evaluacion 7 sitn o a través del uso de claves (co-
bertura arboérea, presencia de mantillo) muy correlacio-
nadas en el algarrobal (y en este experimento) con la
oferta total de semillas.

La temperatura del suelo, consecuencia del grado de
insolacién, podria estar actuando como un limite
maximo de tolerancia o reduciendo la actividad de ali-
mentacion en general, algo coherente con lo que fue
encontrado en el capitulo anterior (ver PARTE IV de
CapituLo 3). Los individuos en las dos experiencias
con temperaturas mayores a 37 °C en el sector CU (2v
y 10v)? se alimentaron poco tiempo (<20% del tiem-
po de la experiencia, ver TABLA 4.1). M4s aun, las dos
experiencias de verano que fueron descartadas porque
los individuos no se alimentaron en los primeros
30 min tenfan temperaturas en el sector CU de 37.6 °C
y 40.7 °C. Nétese también que el tiempo de perma-
nencia en el suelo en EX fue bastante breve en vera-
no (TaBLA 4.1), y que la preferencia por el sector CU
fue mas marcada en esta estacién tanto antes como
después de comenzar la alimentacién. Sin embargo, la
temperatura en el micrositio de alimentacién no pue-
de explicar por si sola la preferencia por CU, pues en
invierno no hubo diferencias relevantes entre la tem-
peratura de ambos sectores (y en ese caso si hubo in-
dividuos que pasaron varios minutos en el suelo de
EX). Los intervalos entre eventos (picoteos y rascados)
fueron algo mayores en verano que en invierno, ain
cuando en verano la alimentacién estuvo mas concen-

? La temperatura de la superficie del suelo al mediodia en sitios
que recibieron sombra desde el amanecer es similar a la tem-
peratura del aire (Lopez de Casenave y Milesi, datos no pu-
blicados).
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trada en el sector con mas semillas; esto es otro indicio
de que la actividad de alimentacién disminuye con la
temperatura. Por lo tanto, aunque influye en el com-
portamiento del ave y eso tiene influencia sobre su
actividad de bisqueda de alimento, se rechaza la pre-
diccién de que es el tnico (o principal) factor deter-
minante en la seleccién del sitio de alimentacién.

Tampoco la disminucién de la eficiencia de extrac-
cién de semillas asociada a la presencia de mantillo
puede explicar la preferencia observada: los resultados
son opuestos a lo esperado por la hipétesis que lo con-
sidera el factor determinante de la seleccion del sitio
de alimentacién.

También es valida la explicacion alternativa de que
la preferencia por alimentarse en el sitio cubierto esta
dada por la cobertura arbérea o el mantillo pero por
otra causa que no sea la oferta de alimento (e.g, es una
zona percibida como un sitio de escape o asociada con
un menor riesgo de predacién). La préxima etapa ex-
perimental estd diseflada para poder distinguir entre
esas explicaciones alternativas.

EXPERIMENTO 2: USO DE CLAVES VS.
EVALUACION DEL RECURSO

Objetivo y métodos

El objetivo del segundo experimento es detectar los
mecanismos involucrados en la seleccién de micro-
sitios de alimentacién que produjeron la preferencia
marcada por CU en el Experimento 1, analizando la
importancia del uso de “claves” asociadas con la ofer-
ta de semillas vs. la evaluacién de la oferta de semillas
en si. Como ya se menciond, en este sistema la abun-
dancia de semillas estd correlacionada con la cobertu-
ra arbérea y con la presencia de mantillo sobre el suelo.
Segtn los resultados del experimento anterior, tanto
el uso de claves (mantillo y cobertura) como la evalua-
cién i situ de la abundancia de semillas podtian estar
produciendo la preferencia por el sitio CU. Esas cla-
ves, a su vez, podrian estar siendo seleccionadas por
otro motivo que no sea su asociaciéon con la abundan-
cia de semillas (e.g,, menor riesgo de predacién). En
este experimento, el aviario fue ubicado en forma se-
mejante al experimento anterior, pero invirtiendo la
cantidad de semillas disponibles en uno y otro sector.
De esta manera, las claves estin ahora disociadas de
la oferta de semillas. Las nuevas situaciones contras-
tantes planteadas permitiran distinguir cudl es el fac-
tor que guia a los chingolos en la eleccién de un sitio
donde alimentarse en este sistema. Si estuviesen guia-
dos por la cobertura y la presencia de mantillo como
indicadores de la oferta de semillas (o de otra cosa),
entonces deberfan mantener la preferencia por el sitio
CU que mostraron en el experimento anterior. Por el
contrario, si la decision fuera tomada en funcién de la
evaluacién mas o menos instantinea de la oferta de
semillas en un parche, entonces deberian preferir EX.

El disefio general de la experiencia es el que ya se
detall6 en la seccidon correspondiente. El aviario fue
colocado en el campo de manera que un sector estu-
viese bajo la cobertura de un algarrobo (sector CU) y
el otro estuviese expuesto (sector EX), al igual que en
el expetimento anterior. La particularidad de este ex-
petrimento es que se altero la oferta de semillas dispo-
nible en uno y otro sector respecto a lo habitual. Para
esto se reemplazé el mantillo rico en semillas del sec-
tor CU por un mantillo “empobrecido” y se “enrique-
ci6” con semillas el suelo del sector EX sin mantillo
(F1GurA 4.7). Para lograrlo, se junt6 el mantillo que
cubria el suelo de una superficie de aproximadamente
1 m?* debajo de otro algarrobo y se lo pasé por una
zaranda para quitatle la mayor parte de las semillas
(pero no todas, pues la intencién es que los individuos
adn tengan la oportunidad de alimentarse en ese sec-
tor). La porcién de mantillo de mayor tamafio (rema-
nente en la zaranda), con pocas semillas, fue colocada
en el sector CU de manera de simular el mantillo ha-
bitualmente disponible. La porcién fina del mantillo
(la que pasé la zaranda), que contiene la mayor patte
de las semillas, fue colocada en el sector EX y cubier-
ta con una capa de suelo muy fina para lograr un as-
pecto semejante al natural. Para aumentar algo mas la
abundancia de de semillas en EX, se mezclaron con
ese mantillo fino 200 semillas de moha (200 semi-
llas/m? = 0.52 g/m?), que equivale al 2.3% de la can-
tidad y al 21.6% de la biomasa de semillas comestibles
por Z. capensis disponibles en el mantillo debajo de un
algarrobo (en el invierno de 2000: ver RESULTADOS del
Experimento 1). Este procedimiento se repitié para
cada ensayo, en una misma ubicacién del aviario en el
campo; cada individuo, utilizado solo una vez, experi-
ment6 un par de sectores CU y EX similares (pero no
iguales) respecto a la oferta de semillas, lo que consti-
tuy6 una réplica. Las condiciones de sombra y tempe-
ratura se mantuvieron relativamente uniformes entre
sectores, evitando las temperaturas altas que, como se
mostrd en el experimento anterior, pudiesen afectar la
actividad de alimentacion. Los micrositios ofrecidos,
entonces, son: CU (cubierto/mantillo/menos semillas)
vs. EX (expuesto/suelo desnudo/mas semillas), con
temperatura e insolacion similares (FIGUra 4.7). Los
experimentos se realizaron entre las 10:30 y las 13:45,
en julio de 2001.

Antes del inicio de la experiencia, al igual que en el
experimento anterior, se tomaron muestras del banco
de semillas en el suelo de cada sector del aviatio, para
confirmar que se obtuvieron las condiciones iniciales
deseadas. Dado que la oferta fue patcialmente homo-
geneizada por el procedimiento de preparacién del
suelo, en este caso se tomaron solo dos muestras en
cada sector, a2 25 cm a cada lado del centro de cada
sector en sentido perpendicular al eje mayor del aviario.
El protocolo de preparacion y analisis de las muestras
y el analisis de los resultados son iguales a los descrip-
tos en el Experimento 1.
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FiGura 4.7. Esquema de las condiciones de cada sector del aviario en los experimentos 2 y 3.

Resultados: puesta a prueba de supuestos

El procedimiento de tamizado del mantillo en CU y
agregado de la porcion fina en el sector EX para trans-
ferir semillas fue efectivo. La oferta de semillas co-
mestibles en el suelo resulté mayor en EX (numero:
EX = 2516 %678 semillas/m?, CU = 9431324 se-
millas/m? 7= 2.329, gl. = 8, P = 0.048; biomasa:
EX =0.788+0.260 g¢/m?* CU = 0.236+0.084 g/m?,
+=2.540, gl. = 8, P = 0.035). Esa diferencia se hizo
mas amplia con el agregado de las semillas de moha
en EX (numero: # = 2.802, gl. = 8§, P = 0.023; bioma-
sa: 7= 5.981, gl. = 8, P < 0.001). Los valores de oferta
de semillas conseguidos son, en promedio, intermedios
a los encontrados naturalmente en uno y otro sector
(ver Experimento 1). En estas condiciones, en ambos
sectores hay semillas que los individuos puedan comer,
los valores logrados estan de acuerdo con valores usua-
les en condiciones naturales, pero la relacién de abun-
dancias entre sectores esta invertida. Por lo tanto, se
confirma la prediccién de que si el factor relevante en
la seleccién del sitio de alimentacién es la oferta de
semillas en el suelo y esa decision se toma a través de
la evaluacion in situ de la oferta de semillas, los chin-
golos deberfan modificar su seleccién respecto al ex-
perimento anterior, prefiriendo ahora el sector sin
mantillo (EX).

Resultados: seleccion del sitio de alimentacion

Nuevamente la respuesta de los individuos al pro-
tocolo experimental fue muy buena. Se realizaron 11
experiencias, con solo un individuo que no se alimen-

t6 en el tiempo maximo estipulado (30 min) y otro que
se aliment6 pero menos del minimo estipulado
(1.5 min) dentro de los 12 min de la experiencia. Asf,
se consideraron validas para los analisis a las 9 expe-
riencias cuyas secuencias se presentan en la FIGURA 4.8
y cuyas caracteristicas y variables resumen se detallan
en la TaBLA 4.2. Los valores de las variables generales
de actividad y alimentacién fueron similares a los de
la etapa experimental anterior (tiempo sobre el suelo,
tiempo de alimentacién, ndmero de secuencias de
alimentacién), con la tasa de picoteos (1.03£0.07 even-
tos/s) con valores usualmente intermedios pero mas
similares a los de las experiencias de invierno (I = 149,
P = 0.247), mayores a los de las de verano (Z = 2.595,
P =0.010). Una diferencia es que aqui los chingolos
también rascaron el suelo con ambas patas (rascado
bilateral) en el sector EX para desenterrar las semillas
disponibles bajo la capa superficial del suelo, algo que
en la experiencia anterior habfan hecho casi exclusiva-
mente donde habia mantillo.

Al invertir la relacién de la disponibilidad de semillas
entre los sectores cambi6 notablemente la preferencia
por el sitio de alimentacion. L.a marcada preferencia
por CU del Experimento 1 desaparecio, y la mayoria
de los individuos se alimenté preferentemente en EX
(TaBLA 4.2). Sin embargo, casi todos (7 de los 9 anali-
zados) comenzaron alimentandose en CU y luego cam-
biaron de sector, no volviendo a CU a alimentarse por
periodos prolongados (F1Gura 4.8). De hecho, en el
petiodo pre-alimentaciéon hubo una preferencia por
permanecer en CU marginalmente significativa (pro-
medio = 0.758+0.097, mediana = 0.833, Z = 1.897,
P =0.058). El tnico de los 9 individuos que solo se
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TaBLA 4.2. Principales caracteristicas y resultados de los estados y eventos registrados en las experiencias correspondientes al
Experimento 2. El tiempo total de experiencia considerado para obtener estos valores es de 12 min a partir de que cada indivi-

duo comenzod a alimentarse dentro del aviario.

Tiempo total Tiempo en suelo

Tiempo de alimentacién Eventos (picoteo+rascado)

cu EX cU EX  PropCU  CU EX  PropCU  CU EX  PropCU
1 0639 0521 0418 0357 052  00:13 0256 007 0+6 15340  0.04
2 06:54 0506 0637 0450 058 0553 0326 0.63 347+223 152426  0.76
3 01:03 10:57  00:58  10:47 008 0051 0501 015  26+5 224+27  0.11
4 00:52  11:08  00:40  06:48  0.09 0023 0354 0.9 1240 196+1  0.06
5 01:226  10:34  01:19  10:34 0.1 0026 0505  0.08 1442 259+28  0.05
6 0410  07:50 0410  07:50 035 0315  07:02 032  123+68 308+161  0.29
7 09:35 0225 0449  00:00 100 0200  00:00  1.00  113+36  0+0 1.00
8 02:56  09:04 0256  09:04 024 0240 0811 025  95+30 335+149 021
9 07:40 0420 0422 0347 054 0254 0347 044  227+83 21043  0.59
promedio 0.39 0.34 0.35

aliment6 en CU (individuo 7) nunca estuvo en el sue-
lo de EX durante la experiencia, y su tiempo total de
alimentacion fue el mas bajo.

Dado el sesgo en la eleccién inicial, los andlisis ba-
sados en la proporcién de tiempo de alimentacién en
cada sector se vuelven dependientes de la duracién
(arbitraria) de las experiencias, ya que la preferencia no
fue uniforme durante ese perfodo. Para el tiempo to-
tal estipulado en el disefio general (12 min), el prome-
dio de la proporcién de tiempo de alimentacién en CU
es 0.333£0.104, que no difiere estadisticamente de 0.5
(IV'=11,n=9, P = 0.203) excepto cuando se descar-
ta al individuo que no experimentd las condiciones del

suelo en EX (=2, » =8, P = 0.023). Sin embargo,
si se separa el registro en dos periodos de 6 minutos,
en el primero la proporcién de tiempo de alimentacion
en CU promedio es de 0.4521+0.148 (mediana = 0.425),
mientras que en el segundo periodo la preferencia se
inclina claramente hacia EX (0.194%0.102, media-
na = 0.081). Asi, existe un cambio en la eleccién por
el sector de alimentacién, desde un sesgo inicial por
CU, que influye en dénde se inicia la alimentacion,
hasta una marcada preferencia por EX una vez que es
explorado. Si solo se hubiese registrado el primer pe-
rfodo de alimentacién o los primeros minutos (e.g., ver
los primeros 2 min de los individuos 2, 6, 8 y 9, Ficu-
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F1GURA 4.8. Secuencias de estados en funcién del tiempo (segundos) durante las experiencias correspondientes al Experimen-
to 2. Cada secuencia empieza cuando el individuo abandoné la caja de liberacién y termina a los 12 min (como maximo) desde
que comenz6 a alimentarse (i.e., el inicio del primer periodo de alimentacién, que se indica con el triangulo). El color representa
el sector o la ubicacion en sentido horizontal (gris: EX; negro: CU) y el ancho de la barra la posicién en sentido vertical (ancho:
suelo; angosto: volando/perchado). Los tramos de barra llenos corresponden a los petiodos de alimentacion.
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RA 4.8) se podria haber concluido una cierta (leve) pre-
ferencia por CU, pero si el tiempo de experiencia hu-
biese sido extendido, las diferencias hubiesen sido aun
mayores en favor de EX*.

Interpretacion

Al cambiar la disponibilidad de semillas, los indivi-
duos abandonan la marcada preferencia por CU del
experimento anterior, al menos si se deja pasar el tiem-
po necesario para que “descubran” el cambio artificial
de la habitual correlacion claves-oferta de semillas. Una
vez que el sector expuesto (que habitualmente ofreceria
pocas semillas) es explorado, éste es el sector elegido
para alimentarse. Los individuos ahora eligen el sec-
tor con mas semillas pero mas alejado de la cobertura
y sin mantillo, aunque en la mayorfa de los casos co-
menzaron haciéndolo por el sitio opuesto. En muchos
casos se observo que, al ya estar alimentandose en EX,
los individuos se desplazaban hacia el limite entre los
sectores, pasaban a CU por unos segundos, y luego
volvian a EX (i.e., deteccién del borde). El anico in-
dividuo que se alimenté solo en CU nunca estuvo en
el suelo de EX| y fue el que menos tiempo se alimentd
durante el perfodo experimental (y el que estuvo me-
nos tiempo en el suelo). Estos resultados sugieren que
los individuos estan guiando su eleccion del micrositio
de alimentacién por la evaluacion iz situ de la cantidad
de semillas disponibles. El uso de claves (presencia de
cobertura leflosa, menor distancia al arbol o presen-
cia de mantillo), tanto de presencia de alimento como
de otros factores potencialmente relevantes (e.g,, como
sitio de escape o con menor riesgo de predacion), es
una guia de la eleccién inicial que afecta el orden de
exploracién de los sitios disponibles, pero no consti-
tuye una limitacion en la exploracién y utilizacién de
otros sitios. La eleccion del sitio de alimentacién ini-
cial, posiblemente guiada o influida por una o todas
esas claves, se revierte ripidamente en caso que la dis-
ponibilidad de semillas no sea suficiente o la esperada
y, en definitiva, los individuos eligen alimentarse don-
de encuentran mas semillas.

EXPERIMENTO 3: PUESTA A PRUEBA DE HIPOTESIS
Y EXPLORACION DE FACTORES SECUNDARIOS

Olyetivo y métodos

Esta tercera etapa tiene dos objetivos: (1) evaluar cual
es la clave que actia guiando la tendencia inicial ob-
servada en los experimentos anteriores y (2) confirmar
las explicaciones generadas a partir de sus resultados
(i.e., que el principal mecanismo de seleccién de un

* De hecho, en los 2—5 min de filmacién extra de cada indivi-
duo disponibles, postetiores a los 12 min establecidos como
tiempo limite de las expetiencias, en todos los casos se si-
guieron alimentando sélo en EX (excepto el ya mencionado
individuo 7, que no se posé en el suelo de EX).

sitio de alimentacién a esta escala es la evaluacién
sitn de la oferta de alimento). Para entender cual es la
clave que provoca el sesgo en la eleccion inicial del sitio
de alimentacién, discriminando entre posibles facto-
res cotrrelacionados, se disocié la clave “cobertura
arbérea” (o “menor distancia al arbol”) de la clave
“presencia de mantillo”. Al mismo tiempo, dado que
la diferencia en oferta de semillas parece ser el principal
factor que guia la preferencia por un sitio de alimen-
tacién, en este experimento se ofrecié una cantidad
similar de semillas en ambos sectores del aviario, es-
perando que la preferencia (por CU en el Experimen-
to 1y por EX en el Experimento 2) desaparezca. Para
eso, se coloco el mantillo del lado opuesto de su ubi-
cacion habitual (es decir, en EX, mas alejado del alga-
rrobo) y se igual6 la oferta de alimento en ambos
sectores (“empobreciendo” el mantillo de manera si-
milar pero algo mas intensa que en el Experimento 2,
y agregando una baja cantidad de semillas comercia-
les en ambos sectores). Si el alimento (y no alguna de
las claves de su presencia) es efectivamente lo mas im-
portante en determinar el sitio de alimentacién, se es-
pera que no haya preferencias entre sectores. El uso
desproporcionado de alguno de ellos, a evaluar tanto
como un sesgo inicial como en el tiempo total de la
experiencia, revelarfa que existe una preferencia impor-
tante por alguno de los otros factores (la presencia del
arbol o la presencia de mantillo) y permitiria distinguir
cudl de ellos es mas relevante.

El disefio de la experiencia es similar al anterior, con
excepcion del sustrato de cada uno de los sectores y
la abundancia de semillas (FIGURA 4.7). Nuevamente se
junté el mantillo que cubtfa aproximadamente 1 m? del
suelo debajo de un algarrobo cercano y se lo pasé por
una zaranda, mas intensamente que en el caso ante-
rior, para quitarle todas las semillas posibles. La poz-
cién que pasé la zaranda (mantillo fino con semillas)
fue descartado. La porcién remanente sobre la zaran-
da (mantillo “grueso”, con muy pocas semillas) fue
colocada en el sector EX, mas alejado del algarrobo.
En el sector CU se coloco suelo de un 4rea cercana,
previamente tamizado con un tamiz de malla de
0.3 mm para quitatle todas las semillas. En cada uno
de los sectores se esparcieron 200 semillas de moha
(200 semillas/m* = 0.52 g/m?), que en CU fueron cu-
biertas con una capa de suelo muy fina para lograr un
aspecto semejante al del suelo desnudo natural. Este
procedimiento se repiti6 para cada experiencia, con un
individuo diferente, en una misma ubicacién del aviario
en el campo. El experimento plantea el contraste: CU
(cubierto/suelo desnudo) vs. EX (expuesto/mantillo),
con temperatura y oferta de semillas similares (FiGu-
RA 4.7). Los experimentos se realizaron en julio y oc-
tubre de 2001.

Resultados

Se realizaron 13 experiencias, de las que se descar-
taron dos porque los individuos se alimentaron muy
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TaBLA 4.3. Principales caracteristicas y resultados de los estados y eventos registrados en las experiencias correspondientes al
Experimento 3. El tiempo total de experiencia considerado para obtener estos valores es de 12 min, a partir de que cada
individuo comenzé a alimentarse dentro del aviario, excepto por los individuos 1 a 4, donde esos tiempos fueron algo menores
(10:07, 11:02, 11:48 y 10:04, respectivamente); en estos casos los tiempos y numero de eventos se extrapolaron en forma
multiplicativa para hacerlos comparables a los demas (las proporciones no varfan).

Tiempo total Tiempo en suelo Tiempo de alimentacién Eventos (picoteo+rascado)
CU  EX CU EX  PropCU  CU EX  PropCU  CU EX  PropCU
1 05:48  06:12 04:55 05:55 0.45 04:09 04:51 0.46 126+0  138+23 0.44
2 00:27  11:33 00:18 11:21 0.03 00:17 06:07 0.05 5+0 176+36 0.03
3 05:31  06:29 03:58 04:33 0.47 00:40 01:00 0.40 24+0 39+3 0.37
4 04:08  07:52 04:03 07:53 0.34 02:21 05:08 0.31 117+0 192+172  0.24
5 04:07  07:53 04:07 06:20 0.39 03:21 02:32 0.57 12740  92+15 0.54
6 04:50  07:10 04:03 06:46 0.37 02:08 02:19 0.48 169+1  120+44 0.51
7 00:00  12:00 00:00 11:59 0.00 00:00 03:58 0.00 0+0 126+10 0.00
8 08:11  03:49 08:08 03:49 0.68 04:04 00:41 0.86 162+1 33+0 0.83
9 08:49  03:11 08:43 03:11 0.73 05:25 02:10 0.72 215+0 50+0 0.81
10 10:29  01:31 07:50 00:48 0.91 04:39 00:25 0.92 162+0 14+3 0.91
promedio 0.44 0.48 0.47
poco (<1.5 min) en los 12 min de la experiencia. El En todos los casos los individuos comenzaron a ali-

registro (filmacién) de una experiencia se dafié parcial-  mentarse en aquel sector donde primero tocaron el
mente, por lo que se descartd la experiencia completa.  suelo. Dado que hubo una tendencia a permanecer en
Asi, se analizaron las 10 experiencias cuyas secuencias el sector CU en el periodo pre-alimentacién (prome-
se presentan en la FIGURA 4.9 y cuyas variables resu-  dio = 0.682£0.121, mediana = 0.841, que no resulta
men se presentan en la TABLA 4.3. estadisticamente diferente de 0.5: Z = 1.431, P = 0.153),
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FI1GURA 4.9. Secuencias de estados en funcién del tiempo (segundos) durante las experiencias correspondientes al Experimen-
to 3. Cada secuencia empieza cuando el individuo abandoné la caja de liberacién y termina a los 12 min (como maximo) desde
que comenz6 a alimentarse (i.e., el inicio del primer periodo de alimentacién), lo que se indica con el triangulo. El color represen-
ta el sector o la ubicacién en sentido horizontal (gris: EX; negro: CU) y el ancho de la barra la posicion en sentido vertical (ancho:
suelo; angosto: volando/perchado). Los tramos de barra llenos corresponden a los petiodos de alimentacion.
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al igual que en la experiencia anterior la mayoria de los
individuos (7 de 10) empez6 alimentandose en el sec-
tor CU, mds cerca de la cobertura arbérea (sin manti-
llo sobre el suelo). Sin embargo, no hubo preferencia
por alguno de los sectores al evaluarlo en el tiempo
estipulado de duracion de cada experiencia (12 min a
partir del primer perfodo de alimentacién): la propot-
cién de tiempo de alimentacién en CU promedio fue
0.47, que no difiere significativamente de 0.5 (I = 24,
7 =10, P = 0.770). El iempo total de permanencia en
CU muestra el mismo resultado (promedio = 0. 430,
7=21, =10, P = 0.557). Al separar el registro de
cada experiencia en dos mitades, como se hizo con el
experimento anterior, en ninguna de ellas se detecta
una preferencia por alguno de los sectores (propot-
cién de tiempo de alimentacién, 1ra mitad: pro-
medio = 0.5851+0.114, mediana = 0.655, Z = 0.561,
P = 0.575; 2da mitad: promedio = 0.403%0.102, me-
diana = 0.353, "= 18, » = 10, P = 0.375). Es decit, la
principal diferencia con el expetimento anterior es que
ahora no existe una preferencia marcada por EX una
vez que ambos sectores fueron explorados. Excepto
por el individuo 7, que solo comié en EX (nunca tocé
el suelo en CU), y el individuo 2 que solo visit6 CU
unos segundos, el resto de los individuos, habiendo
probado ambos sectores, no mostraron una preferen-
cia marcada por uno u otro. Nuevamente, el resulta-
do tiende a mostrar una leve preferencia por CU si solo
se registraran los primeros instantes de alimentacién,
dado el sesgo mencionado en la eleccién inicial. Sin
embargo, a diferencia del experimento anterior, en este
caso el resultado no habria cambiado de manera im-
portante sila duracién de cada experiencia hubiese sido
aun mayor .

Interpretacion

Al ofrecer cantidades similares de semillas en ambos
sectores y disociar la cobertura lefiosa de la presencia
de mantillo, Z. capensis no muestra una preferencia clara
por uno de los sectores. Algunos individuos eligen CU,
otros EX, y otros se alimentan en ambos. Estos re-
sultados, en particular al comparatlos con los del Ex-
perimento 2, permiten concluir que el factor mas
importante en determinar la eleccién de un patche de
alimentacién es el resultado de la evaluacién 7z situ del
alimento. Ademas, este ultimo experimento muestra
que la tendencia inicial observada en el Experimento 2
esta dada por la presencia de la cobertura arbérea y no
por la presencia de mantillo sobre el suelo, a pesar de
que habitualmente el mantillo es un mejor predictor
de la oferta de semillas en este ambiente (e.g, la baja
abundancia de semillas medida en el Experimento 1 en
sitios sin mantillo a pocos centimetros de un alga-
rrobo).

> A diferencia del expetimento anterior, en los 3—6 minutos
extra de filmacién disponible de algunos de los individuos,
unos comieron mas en CU y otros en EX.

Discusion

Alo largo de esta secuencia de experimentos vincula-
dos se intentd revelar el motivo principal de seleccién
de sitios de alimentacién a escala de micrositio (= 1 m?)
por parte de individuos de Zonotrichia capensis, una de
las principales especies de pajaros granfvoros en Nacu-
fian. Siempre dentro de un sistema semi-controlado,
necesario para poder aislar al individuo experimental,
se partié de condiciones naturales, frecuentes y con-
trastantes, que se fueron modificando en funcién de
los resultados obtenidos de manera de poner a prueba
hipétesis sobre los factores que afectan la seleccion.
Asi, en el primer experimento, en condiciones “natu-
rales”, se pudo observar una muy clara preferencia,
tanto en verano como en invierno, por el sector bajo
cobertura arbérea, con sombra y mantillo, donde hay
mayor abundancia de las semillas consumidas por esta
especie. Esa respuesta no solo fue significativa estadis-
ticamente a nivel de la poblacién examinada, sino que
se repitié en forma muy clara en 21 de los 24 indivi-
duos que se alimentaron dentro del aviatio (incluyendo
a todos los ensayados en verano). A partir de alterar
ligeramente esas condiciones en los dos experimentos
siguientes es posible concluir que el factor mds impoz-
tante en la preferencia observada fue la abundancia de
semillas disponibles. La cobertura del algarrobo (o la
menor distancia al algarrobo), usualmente correlacio-
nada con la mayor abundancia de semillas, afecta la
eleccién del sector a explorar inicialmente. Esa decisién
inicial, sin embargo, se revierte rapidamente si la oferta
de semillas en ese sector es baja, como muestran las
secuencias obtenidas en el Experimento 2 y, especial-
mente, la comparacién de los resultados de los Expe-
rimentos 1y 2.

El principal determinante del sitio de alimentacién
es la abundancia de semillas. Mas alla de qué factor
determina o influye la decisién de explorar distintos
micrositios (ver mas adelante), las aves evaldan la cali-
dad del parche (cantidad de semillas) y lo abandonan
cuando no es satisfactorio. La cantidad de tiempo que
pasan en un micrositio esta, como una primera aproxi-
macién, correlacionada con la cantidad de semillas.
Esto ya ha sido reportado en otros experimentos con
aves (e.g., Schneider 1984) y es una prediccién habi-
tual de los modelos de alimentacién (Stephens &
Krebs 1986). Si bien en este ambiente la correlacion
entre distintas “claves ambientales” (cobertura de lefio-
sas, presencia de mantillo) y la abundancia de semillas
es bastante fuerte (ver LAs sEmiLLAS en el CAPITULO 1
y la corroboracién en el Experimento 1), los chingolos
no parecen restringir su eleccion de sitios de alimen-
tacién por esos indicadores. Estd claro que el supuesto
de que los individuos eligen un sitio antes de “meditlo”
(i.e., que son omniscientes) no se cumple en su ver-
sion mas ingenua: los chingolos no “supieron” (o pet-
cibieron a distancia) que la abundancia de semillas en
el sector cubierto del Experimento 2 era artificialmente
baja sino hasta que comenzaron a alimentarse alli. Pero
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tampoco se aplica en una de sus versiones mas razo-
nables: la eleccién del sitio de alimentacién no esta
“fijada” hacia allf donde usualmente hay mas semillas
(i.e., las aves no muestran una respuesta estereotipada),
sino que abandonan ese sitio luego de comenzar a
buscar alimento y no encontrar suficiente, y no vuel-
ven a ¢l luego de explorar el alternativo, cuyas claves
estan asociadas a un sitio “pobre”.

Todo esto indica que la explotacién de los sitios de
alimentacién es dependiente del proceso de medicién
de la abundancia de semillas. Este mecanismo les da a
las aves la capacidad de responder ante situaciones
novedosas. La evaluacién del sitio de alimentacioén
parece set continua: en varios casos durante los Ex-
petrimentos 1y 2 fue posible observar cémo los indi-
viduos fueron capaces de detectar el limite entre los
sectores, cuando avanzaban desde aquel donde se esta-
ban alimentando al contiguo, hacfan unos pocos pasos
y picoteos, y volvian rdpidamente a alimentarse al sec-
tor de origen. Esto les permitirfa reconocer “parches”
de alta calidad aunque sus limites no estén asociados
a claves perceptibles y conocidas. La puesta a prueba
de la capacidad de los animales para detectar los limites
entre parches durante el consumo fue puesta a prue-
ba de manera indirecta, evaluando la remocién de se-
millas ofrecidas en forma agrupada (Schmidt & Brown
1996, Fierer & Kotler 2000). Hay una amplia biblio-
grafia acerca de como podrian medir las aves la abun-
dancia de semillas y cudl es la decisién 6ptima a tomar
en funcién de esa medida (ver revisiones y citas en
Stephens & Krebs 1986 y Stephens 1990), pero su
analisis es complicado y tiene multiples sutilezas (ver
EL USO DEL ESPACIO Y LOS MODELOS PARA INTERPRETAR
LA IMPORTANCIA DE FACTORES INTERACTUANTES ef el
CaPiTULO 5). Dado que los resultados fueron suficien-
temente categoricos, el analisis de los detalles finos
acerca de como es evaluada la oferta de semillas resulta
secundario para el objetivo planteado, pues no afecta-
ria la interpretacion de las preferencias entre estos
micrositios. Pero, aun asi, quedarfa por ver cémo es la
evaluacién de los micrositios que hacen los chingolos
(en funcién de las semillas) en otras situaciones inte-
resantes que también se dan frecuentemente en el cam-
po, como abundancias o biomasas de semillas similares
pero con una composicién muy diferente (e.g., una
gran mayorfa de gramineas en los alrededores de las
gramineas vs. una gran mayotia de dicotiledéneas bajo
los 4arboles).

Si bien la abundancia de semillas en un micrositio
es el mejor predictor del sitio de alimentacién de los
chingolos en estas experiencias, eso no es suficiente
para explicar el proceso de toma de decisién del ave,
ni para predecir cual serd necesariamente su uso de
micrositios en el campo. Eliminando el supuesto de
que el individuo es omnisciente (i.e, que “ya sabe” la
abundancia de semillas en un sitio antes de posarse),
entonces la decision de alimentarse o no en un deter-
minado micrositio es tomada a posteriori de llegar a
¢l y buscar semillas, luego de “medirlo”. Eso deja un

lugar importante para otros factores que, a pesar de
no ser condicionantes de la decisiéon postetior, afec-
ten el orden de exploracién de los sitios y por lo tan-
to su probabilidad de ser usados, ya sea por correlatos
perceptibles a distancia que influyan sobre la “pre-eva-
luacién” de la abundancia de semillas o por causas im-
portantes para el ave no relacionadas con la calidad del
recurso. El factor que mostr6 la influencia mas impot-
tante fue la presencia del algarrobo. Esto concuerda
con resultados previos de esta tesis (especialmente si
se considera que lo relevante no es estar estrictamente
bajo la copa del arbol sino estar cerca de él; ver Ca-
PITULO 3). Segin los muestreos hechos durante el
Experimento 1 (que utiliza condiciones naturales con-
trastantes) y segun lo que ya sabiamos previamente
sobre este sistema (ver CAPITULO 1), la cobertura arbo-
rea resulta un buen indicador de la abundancia de se-
millas comestibles por el chingolo. Su utilizaciéon como
clave, fijada evolutiva o comportamentalmente, podria
ser el motivo de que se use para guiar la eleccién ini-
cial. Sin embargo, la presencia de mantillo sobre el
suelo es un mejor predictor de la abundancia de semi-
llas a escalas pequefias en este ambiente (e.g., Marone
& al. 2004, ver CaprituLO 1) pero los resultados del
Experimento 3 muestran que no es guia la eleccién
inicial del sitio de alimentacién (aunque tampoco es
evitado, ver mas adelante). El uso de la cobertura de
algarrobo como clave de la abundancia de semillas
permitiria explicar solo el hecho de que las aves usen
los sitios debajo de la copa del algarrobo, pero no que
prefieran sitios cercanos al arbol, donde la abundancia
de semillas puede ser muy baja, tal como se observé
en los capitulos anteriores (alternativas indistinguibles
en el disefio de estos experimentos). A una escala algo
mayor, en el CAPITULO 2 practicamente no se observa-
ron aves granivoras alimentindose a mas de 4 m de un
arbol, y en el CAPITULO 3 se encontrd una preferencia
durante todo el aflo (pero mas marcada en primavera-
verano) por los sitios cercanos (en el rango de 5-10 m)
alos arboles altos. A una escala ain mayor, Marone &
al. (1997) encontraron una asociacion entre la densi-
dad de granivoros y la cantidad de arboles en el am-
biente (algarrobal versus jarillal) en verano (pero no en
invierno). Pero hay otros mecanismos relacionados
con la cobertura o menor distancia al algarrobo que
podrian estar involucrados y explicar mejor la prefe-
rencia por alimentarse cerca de los arboles (altos). Los
arboles pueden resultar “atractivos” si son percibidos
como un sitio de refugio o un sitio asociado con un
menor riesgo de predacién. Esto se menciona para
varias especies de aves en la bibliograffa (e.g., Pulliam
& Mills 1977, Schneider 1984, Schluter 1988, Lima
1990) y estaria de acuerdo con algunas de las observa-
ciones realizadas en esta serie de experimentos y, es-
pecialmente, en los CAPiTULOS 2 v 3. Durante estos
experimentos se observé que la mayorfa de los indivi-
duos se dirigia al sector mds cercano al arbol al ser li-
berados, lo que en varios casos produjo un sesgo hacia
el sector cubierto en el periodo pre-alimentacién. La
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liberacién dentro del aviario podtia ser el momento de
mayor stress durante las expetiencias, en el cual los in-
dividuos buscarian un refugio desde el que evaluar el
riesgo en las inmediaciones (Sih 1992). La tendencia a
permanecer alimentandose cerca del arbol se relajaba
con el tiempo (en el EXPERIMENTO 3 y, mds drastica-
mente dada la baja disponibilidad de semillas, en el
EXPERIMENTO 2).

Otros factores que difieren entre los micrositios en
estas experiencias parecen tener una importancia se-
cundaria o marginal. La temperatura alta (>35-40 °C)
parece disminuir la actividad de alimentacién en gene-
ral, algo consistente con el resultado de la PArRTE IV
del CapfTuLO 3. Quizas este factor pueda favorecer el
uso relativo de micrositios bajo o cerca de cobertura
lefiosa en las pocas horas en que las diferencias de tem-
peraturas entre sectores son altas. Sin embargo, esa
causa no es necesaria ni suficiente para explicar la se-
leccién por los sitios cubiertos y con mantillo (e.g., en
invierno también se observé el mismo patrén).

En condiciones experimentales, la eficiencia en la
extraccién de semillas por aves granfvoras es mayor en
el suelo desnudo que en el mantillo u otro substrato
complejo (Nystrand & Granstrém 1997, Whittingham
& Markland 2002, Cueto & al., datos no publicados)
pero en estos experimentos eso No parece tener mu-
cha relevancia (o, si la tiene, esta subordinada a las otras
diferencias entre los micrositios): los chingolos no evi-
taron el sector con mantillo (excepto a posteriori de
encontrar que tenfa muy pocas semillas en el Experi-
mento 2). En el Experimento 3, donde las ofertas de
semillas eran similares, no mostraron una preferencia
por el sector sin mantillo a pesar de haber comenza-
do por explorar ese sector para alimentarse. Si bien
estas experiencias no fueron disefiadas para evaluar la
eficiencia de alimentacién en cada lugar (e.g, en la ma-
yor parte de las secuencias no es posible observar el
éxito de un picoteo al suelo, las semillas son diferen-
tes, no se determinaron sus cantidades ni calidades y
no todas exigen un “manipuleo” antes de ser ingeri-
das), la tasa de picoteos dentro de los perfodos de ali-
mentacién no mostré diferencias importantes entre
sectores o entre diferentes condiciones ensayadas en
los distintos experimentos. Aunque no es evidencia
concluyente, esto sugiere que la cantidad de semillas
extraidas de cada sector estuvo en relacién con el tiem-
po de alimentacion tal como fue definido, o al menos
que esa distincién (tiempo de alimentacién vs. nume-
ro de semillas obtenidas) no setfa capaz de cambiar la
interpretacion de los resultados.

Hay que tener en cuenta que, si bien estin en relacién
con otros resultados ya encontrados, los resultados de
estos experimentos pueden ser particulares de la espe-
cie estudiada. Si bien Z. capensis es seguramente el prin-
cipal granivoro posdispersivo en otofio e invierno, hay
otras especies importantes que podrian mostrar pre-
ferencias o uso de claves diferentes. En particular, la
habilidad de Z. capensis de rascar el suelo le permite

desenterrar semillas cubiertas por mantillo, que otras
aves no son capaces de encontrar, o que pueden ex-
traer con menor eficiencia (Cueto & al., datos no pu-
blicados). Esto puede datle a esta especie una habilidad
particular para explotar los parches con mantillo, con
una oferta mayor de semillas, y por eso no muestran
preferencias entre micrositios en funcién del mantillo.
La variacién entre especies de granivoros en su apti-
tud para rascar el suelo ya ha sido reportada en otros
ensambles de aves (Whalen & Watts 2000).

En resumen, los chingolos, que pueden buscar y
comer semillas que estan asociadas al mantillo, prefie-
ren los sitios cubiertos (lo que no es sorprendente pues
allf hay, en promedio y en la mayorfa de los casos, mas
semillas), pero tienen la capacidad de evaluar la canti-
dad de alimento y desplazarse, cambiando de sector,
si encuentran pocas semillas. Los chingolos parecen
poder evaluar en forma rapida la disponibilidad de ali-
mento en un sitio y asi elegir el sitio donde alimentarse.
Si bien hay otros factores que, directamente o por su
utilidad como claves, influyen su preferencia inicial (la
cercania a la cobertura arbérea), los chingolos parecen
tener pocas restricciones absolutas en su uso de sitios
de alimentacién a esta escala. Este tipo de respuestas
por parte de los chingolos, donde la exploracién y la
evaluacion tienen los roles mas relevantes, les permi-
tirfan explotar parches ricos aunque estén en areas que
en promedio (o en general) son mas pobres. Por ejem-
plo, puede explicar la gran caida otoflo-invernal en la
abundancia de semillas acumuladas en pequefias de-
presiones naturales ubicadas en micrositios de suelo
desnudo (Marone & al. 2004), o permite predecir la ex-
traccion de semillas de alrededor de gramineas en es-
tado fenoldgico apropiado aunque estén ubicadas en
micrositios sin cobertura lefiosa y sin mantillo. Hay
evidencia de que Z. capensis cambia su dieta dependien-
do de la produccién de distintas semillas: en los afios
donde la produccién de semillas preferidas es baja
(cuando se acumulan varios afios de pocas precipita-
ciones), su dieta pasa a estar mayoritatiamente domi-
nada por las semillas “subdptimas” (Marone & al.,
datos no publicados). Esto es lo que se espera de un
consumidor generalista. Pero dado que esas semillas
sub6ptimas se encuentran tipicamente en micrositios
contrastantes (Chenopodium papulosum casi exclusiva-
mente bajo arboles, Sporobolus cryptandrus predomina en
los micrositios expuestos) eso también da una idea de
que el uso del espacio es generalista, 0 como minimo,
plastico. Esta plasticidad tiene implicancias sobre los
efectos que los granivoros ejercerian sobre los bancos
de semillas y, potencialmente, sobre la distribucién es-
pacial y composicién del estrato herbaceo, que se dis-
cutiran, en forma integrada con los otros resultados,
en el CApPiTULO 5.

Acerca del diserio experimental

Cuando el interés esta centrado exclusivamente en
las capacidades de respuesta del consumidor, resulta
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conveniente hacer experimentos donde el control de
las variables sea maximo, ofreciendo condiciones am-
bientales totalmente homogéneas excepto por la va-
riable de interés. Por ejemplo, ofrecer semillas de
distinto especie para estudiar preferencias o tiempos
de manipuleo en un entorno constante y homogéneo
(e.g., Pulliam 1985, Nystrand & Granstrém 1997,
Cueto & al. 2001, en prensa). Cuando el interés prin-
cipal esta en el efecto sobre la presa o recurso (e.g., las
semillas), en cambio, usualmente se recurre a experi-
mentos a campo, donde no hay un control sobre los
consumidores o demas variables, que se presume que
actuardn con sus caracteristicas “normales” (e.g., abun-
dancia, intensidad, frecuencia). Por ejemplo, los estu-
dios de banco de semillas o establecimiento de plantas
usando pequefias clausuras para evaluar los efectos del
consumo (e.g.,, Reichman 1979, Edwards & Crawley
1999, Veech 2000, Anderson & MacMahon 2001,
Marone & al., datos no publicados). La légica propia
del control experimental implica una restriccién en la
capacidad de extrapolar los resultados a la situacién en
la naturaleza (Petraitis 1998), pero es posible desarro-
llar estrategias para aumentar el realismo de los expe-
rimentos y as{ disminuir esa brecha entre los resultados
expetimentales y las inferencias deseadas. Una de ellas
es la de utilizar valores realistas de los factores causales
hipotéticos (Petraitis 1998); otra, es abarcar la variabi-
lidad natural en lugar de coartarla (Polis & al. 1998).
En esta serie de experimentos se intenté una aproxi-
macién mixta y algo heterodoxa, ya que el interés no
esta restringido a un dnico foco sino que esta puesto
en la interaccién en si. El control experimental tipico
de la primera aproximacién (buscando control y rigu-
rosidad) se siguié en cuanto al aislamiento de los indi-
viduos y las observaciones focales sobre su respuesta
a las condiciones presentadas. Pero esas condiciones,
de acuerdo a la segunda aproximacion (buscando rea-
lismo y generalidad), no se fijaron sino que se presen-
taron en la manera en que se presentan naturalmente,
abarcando la heterogeneidad usual que se encuentra a
campo. Se buscé un contraste de micrositios adyacen-
tes que ocurriesen en forma muy frecuente (practica-
mente alrededor de cualquier algarrobo del algarrobal)
y que tuviesen caracteristicas relativamente predecibles
para poder generar las predicciones derivadas de una
serie de hipotesis acerca de los mecanismos relevan-
tes en la seleccion de sitios de alimentacioén por las aves.
Las condiciones en esos micrositios (e.g, la abundan-
cia de semillas) no se fijaron ni se modificaron sino que
se estudiaron simultineamente para confirmar las pre-
dicciones (Experimento 1). Por otro lado, las aves no
fueron seleccionadas (excepto por la especie) para
abarcar la variabilidad entre individuos; fueron captu-
radas y utilizadas lo antes posible, sin entrenamiento
o un ayuno prolongado, para que la respuesta obser-
vada sea comparable a la de una situacion cotidiana y

muestre la mayor carga posible de la experiencia pa-
sada de los individuos ‘. El planteo es el de una etapa
algo mas rigurosa y experimental de una pregunta de
nivel ecolégico-comunitario (i.e., continuacion del tra-
bajo previo) y no, en cambio, un intento de contestar
con precisién una pregunta fisiolégico-comporta-
mental: no se busca forzar un contraste de condicio-
nes para poner a prueba lo que puede o no puede hacer
el individuo experimental (e.g., Getty & Pulliam 1993),
sino tratar de reproducir en forma controlada lo que
normalmente harfa. Asi se puede (1) lograr elemen-
tos para interpretar los patrones obtenidos con otras
técnicas a campo, (2) poner a prueba los supuestos
usados para derivar la prediccién de cada hipétesis,
usando los mismos argumentos que se utilizardn para
dar significado a los resultados obtenidos, (3) poner a
prueba los razonamientos a los que se estd recurriendo
para explicar esos patrones y (4) explorar las limita-
ciones de las extrapolaciones posibles. De esta manera
se puede estudiar la respuesta del consumidor man-
teniendo al rango de situaciones de interaccién recur-
so-consumidor que se presentan naturalmente en el
campo (tanto las dadas por el consumidor como las
dadas por el recurso o las condiciones ambientales)
como espacio de inferencia de las conclusiones obte-
nidas’. Podria argumentarse que con este diseflo se
pierde capacidad de encontrar resultados significativos
(e.g,, baja la potencia de las pruebas estadisticas por
incluir mucho “ruido”), pero por otro lado no se dis-
minuye irremediablemente el espacio de inferencia de
las conclusiones alcanzadas (se incluye todo el “ruido”
que existe en el universo al que se pretende extrapolar
los resultados). Sila heterogeneidad es demasiada fren-
te a la intensidad del patrén de respuesta (e.g., en dis-
tintos pares algarrobo—suelo desnudo las condiciones
son tan diferentes que la respuesta de los chingolos,
adn cuando esta determinada por una dnica causa fuer-
te, es heterogénea) lo que se pretende es conservar la
capacidad de encontrar que no hay una respuesta
detectable (i.e., la “sefial” no es distinguible en el
“ruido”) y, por lo tanto, que no se espera un patrén a
campo a partir de la accién de ese mecanismo. Una
aproximacion similar, maltiple, iterativa y complemen-
taria puede encontrarse en la serie de trabajos de
Repasky y Schluter (Repasky & Schluter 1994, 1996,
Repasky 1996), en ese caso para intentar explicar las
distribuciones disjuntas de un grupo de especies de
aves a lo largo de un gradiente altitudinal.

¢ Notese que esto es lo opuesto alo que, pot ejemplo, propone
Pyke (1984) para poner a prueba las predicciones de la teorfa
de forrajeo 6ptimo en experiencias de laboratorio.

"TLa capacidad de extrapolacion a la situacién usual es mas
directa aunque, por supuesto, no estd exenta de supuestos e
hipétesis accesorias, como que el confinamiento de las aves
no afecta irreversiblemente sus respuestas frente a las condi-
ciones presentadas.




Capitulo

INTEGRACION DE LOS RESULTADOS,
DISCUSION GENERAL Y CONCLUSIONES

En el planteo de esta tesis se postulé que la abun-
dancia de las semillas en el suelo (alimento) estarfa re-
lacionada, como causa 0 como consecuencia, con el
uso selectivo del espacio por las aves granivoras. Da-
das las diferencias importantes en la abundancia de se-
millas a escalas pequefias (e.g;, un metro) en asociacion
con la estructura de la vegetacion, es esperable que las
aves usen el algarrobal para alimentarse en forma se-
lectiva, y que ese uso selectivo afecte diferencialmente
a las semillas. Pero la abundancia del alimento puede
no ser la Gnica causa, ni la mas importante, que detet-
mina la ocupacién del espacio por un organismo. Las
variables relevantes pueden afectar el uso del espacio
en forma excluyente e independiente (cuando un uni-
co factor condiciona al resto), pero también a través
de compromisos (frade-off) entre varias de ellas, a una
misma o a distintas escalas. Por ejemplo, la seleccién
de sitios puede estar dada por un compromiso entre
el beneficio por la disponibilidad de alimento y los
costos por riesgo de predacién, agresion interespecifica
o termorregulaciéon (Kotler 1984, Lima & al. 1987,
Brown 1989, Abramsky & al. 2001, Butler & al. 2005).

Debido a que la importancia de algunas de esas
causas dependen de la escala, o resultan especie-espe-
cificas, jerarquicas o interactuantes, los patrones de
ocupacion del espacio a campo y a escalas pequefias
(vinculadas a movimientos cotidianos de los organis-
mos; Jaenike & Holt 1991) pueden no ser muy marca-
dos, o no ser faciles de detectar comparandolos con
lo esperado por azar. En estas condiciones, la interpre-
taci6én del proceso selectivo no es obvia, y la deteccién
de la “sefial” (causas principales) dentro del “ruido”
se hace mas dificil y dependiente de los supuestos e
hipétesis accesorias que implica cada técnica de estu-
dio de los patrones de uso. Por esto es imprescindible
analizarlos con varias técnicas que ofrezcan la opor-
tunidad de corroborar la robustez de sus resultados
antes de intentar integrarlos (o sea, de conseguir una
explicacién), revisando los supuestos o hipdtesis auxi-
liares que puedan ponerse a prueba (Marone & al.
2000b). A lo largo de este trabajo se utilizaron distin-
tos enfoques y técnicas para estudiar el uso de los si-
tios de alimentacién por las aves granivoras, con el

objeto de obtener informacién relacionada (comple-
mentaria o redundante) a partir de técnicas que invo-
lucraban supuestos o preguntas algo diferentes (ver
CapituLo 1). Ademas de para enfatizar que la evalua-
cién de los patrones de uso del espacio dependen de
la escala de analisis y de la técnica empleada, la com-
paracion de los resultados de distintos analisis (técnicas
de observacion y experimentales, analisis estratificados
y cambios de extensién de los andlisis, analisis de
autocorrelacién espacial y agregamiento del consumo,
manipulacién de variables relevantes) y la puesta a
prueba de sus supuestos (e.g., registro de huellas,
contrastacion de las propiedades de categorfas preesta-
blecidas) y de las predicciones de nuevas hipétesis ge-
neradas (e.g., modelo de agregamiento en funcién a los
arboles altos, efecto de la termorregulacién) se pusie-
ron al servicio del objetivo central planteado al inicio
de este trabajo: estudiar la relacion entre la abundan-
cia de semillas a escalas pequefias y el uso del espacio
por las aves que las consumen.

Este ultimo capitulo empezara, por lo tanto, descti-
biendo en forma resumida el uso de sitios de alimen-
tacion por las aves en el algarrobal a partir de distintos
enfoques, comparando e integrando los resultados
obtenidos. Al comenzar este trabajo se propuso divi-
dir el analisis de la relacion entre aves granivoras (con-
sumidores) y semillas (productores) en dos aspectos
con causas y consecuencias espaciales: la influencia de
las semillas sobre las aves (efectos “desde abajo” o
bottom-up) y la de estas ultimas sobre las semillas (efec-
tos “desde artiba” o #p-down). A continuacién, enton-
ces, se revisara la evidencia acumulada sobre ambos
tipos de efectos: se evaluaran los patrones de uso del
espacio por las aves en funcién de la variacion espa-
cio-temporal de las semillas, asf como la evidencia dis-
ponible para evaluar las posibles consecuencias del uso
de sitios de alimentacién sobre las semillas. Luego se
revisara la evidencia acerca de otros factores que esta-
rfan afectando el uso del espacio, y las consecuencias
de lo encontrado sobre los estudios de dieta y sobre
los intentos de modelado de uso del espacio en fun-
cién de factores interactuantes. Finalmente se formu-
laran un grupo de conclusiones en forma resumida.
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UsO DEL ESPACIO POR LAS AVES GRANIVORAS PARA
ALIMENTARSE: INTEGRACION DE LA EVIDENCIA

No hay una definicién simple del patrén de uso del
espacio por las aves granivoras para alimentarse. Los
patrones detectados resultan mas o menos selectivos
dependiendo de la escala, del nivel de andlisis, de la
época del afio y de las caracteristicas de las especies
consideradas.

El patrén selectivo mas claro respecto a la estructu-
ra de la vegetacion estd asociado con dimensiones en
un rango de entre 5 y 20 m. En el CapituLo 2 las aves
granfvoras hicieron un uso restringido del espacio den-
tro del algarrobal a escala de mesositio (10 m de ra-
dio), evitando los sectores con menor cobertura de la
vegetacion y alejados de los arboles. Se observaron
muy pocas aves alimentandose a mas de 4 m de un
arbol. Este resultado es valido para el gremio en ge-
neral y para cada una de sus principales especies. Por
otra parte, los patrones espaciales de remocién de
semillas desde el suelo analizados en el CAPfTULO 3 re-
sultaron autocorrelacionados positivamente: los dispo-
sitivos de oferta “vecinos” (a 5—7 m de distancia)
recibieron un uso mas similar que lo esperado por azar.
Esa autocorrelacién espacial estuvo dada, corroboran-
do lo encontrado en el CAPITULO 2, por una tendencia
de las aves a evitar aquellos sitios alejados de los ar-
boles altos, especialmente en primavera y verano. De
hecho, cada grilla mantuvo un nivel de uso relativo a
lo largo de todo el afio (i.e., con fluctuaciones parale-
las), correlacionado positivamente con la densidad de
arboles. Dado que la presencia de arboles es la princi-
pal diferencia estructural entre el algarrobal y el jarillal
y que la tendencia a no usar los sitios alejados de los
arboles altos es mas marcada en la época estival, este
mismo nivel de seleccién puede explicar los resultados
de mayor abundancia de aves granfvoras en el algarro-
bal en verano (pero no en invierno) encontrados por
Marone & al. (1997).

A escala de micrositio, en cambio, los patrones son
menos claros. En primer lugar, dependen del tipo de
consumo: si se trata de semillas tomadas desde la planta
(predispersivo) o desde el suelo (posdispersivo). El
patrén selectivo mas marcado corresponde al uso del
espacio para consumo predispersivo, que estd sesgado
a aquellos micrositios con mayor cobertura de arbus-
tos y gramineas. Pero como la proporcion de ese tipo
de consumo depende de la especie de ave, de la época
del aflo y de la interaccion (especie X época: la impor-
tancia relativa de cada especie en el gremio granivoro
varia a lo largo del afio por movimientos migratorios
y cambios de dieta), los patrones evaluados a nivel gre-
mial no son sencillos de interpretar, pues reflejan una
mezcla temporalmente variable de procesos selectivos
diferentes. Un analisis global que no hubiese tenido en
cuenta estas variaciones hubiese llevado a errores de
interpretacién de la relacién entre el uso del espacio
por las aves y las semillas (ver abajo). Los patrones de
uso (selectivo) pueden dejar de ser evidencia confiable

del proceso de seleccién al agrupar datos de uso y dis-
ponibilidad provenientes de lugares, tiempos u orga-
nismos heterogéneos (Wiens 1985a, Schooley 1994).

En el caso del consumo posdispersivo, las aves gra-
nfvoras parecen explorar los micrositios de todas las
caracteristicas estructurales—floristicas disponibles. La
observacion directa de los animales alimentandose
(CapituLO 2) no produjo evidencia de un uso sesgado
de micrositios, excepto probablemente la evitacion de
aquellos con una muy alta cobertura lefiosa baja. En
cambio, la probabilidad de remocién de las semillas
ofrecidas (CAPITULO 3) no fue homogénea. Aun cuan-
do la variabilidad de las caracteristicas de los micro-
sitios usados por las aves es similar a la que se puede
obtener por azar, los micrositios usados mostraron
menor cobertura de arbustos, mantillo y gramineas.
Los resultados obtenidos con las dos técnicas no ne-
cesariamente son contradictorios, sino que son com-
patibles y complementarios. La técnica empleada en el
CAPITULO 2 supone que la probabilidad de detectar a
un individuo alimentandose estd en relacién directa
con el tiempo que pasa en sitios de distintas caracte-
risticas; un observador buscando azarosamente obten-
dria mas observaciones alli donde las aves pasan mas
tiempo. La técnica usada en el CAPITULO 3, en cambio,
es adecuada para detectar los micrositios que estin
siendo explorados para alimentarse, pero no necesa-
riamente para estimar cuanto estan siendo explotados.
Probablemente la semilla ofrecida sea removida rapi-
damente cuando un pajaro explora el sitio para eva-
luar qué disponibilidad de alimento tiene y decidir si
seguir explotandolo. Esta caracteristica del disefio ex-
perimental podria denominarse “efecto trampa”, ya
que es similar a lo que sucede en los intentos de ca-
racterizar el uso del espacio de ciertos animales (e.g,
mamiferos nocturnos) o la dispersiéon de semillas me-
diante los registros de capturas en trampas. Thompson
(1982) encontrd que sus inferencias sobre el uso del
espacio de una especie de ratén eran diferentes si la
basaba en las capturas en trampas y si observaba a los
individuos moviéndose: los ratones eran frecuente-
mente capturados en las areas abiertas donde, sin em-
bargo, permanecian poco tiempo. Los resultados de los
CAPITULOS 2 vy 3 son compatibles si las aves que bus-
can semillas en el suelo exploran mas frecuentemente
los sitios sin cobertura de mantillo ni vegetacién pero
emplean algo mas de tiempo explorando o explotando
los sitios cubiertos; los resultados de los experimen-
tos con chingolos (Zonotrichia capensis) en aviarios (Ca-
PITULO 4) estan de acuerdo con que los individuos pasan
mas tiempo en los sitios donde hay més semillas'. En
la préxima seccion se explora la relacion entre este

! Ademis de los posibles sesgos de cada técnica, mencionados
en cada capitulo, una posibilidad es que la diferencia entre
los resultados de los CAPITULOS 2y 3 sea de indole estadisti-
co: el menor numero de observaciones directas no permite
detectar el sesgo espacial que si se detecta con la experiencia
de copitas, con mayor potencia.
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comportamiento y la abundancia de semillas. Ambas
técnicas coinciden, de todas maneras, en que las aves
granfvoras usaron practicamente todo el rango de
micrositios disponibles para alimentarse desde el sue-
lo. Los resultados de los expetimentos en aviatios (CA-
PITULO 4) tampoco muestran una clara restriccion del
sitio de alimentacién correlacionada con la cobertura
de la vegetacion. Si bien en la experiencia con las con-
diciones habituales de dos micrositios adyacentes
contrastantes (bajo arbol y suelo desnudo, Experimen-
to 1) la eleccién de los chingolos fue muy marcada
hacia el sitio cubierto, con mantillo y mas cercano al
arbol, las experiencias siguientes mostraron que se trata
de una decisién sumamente pldstica ante cambios en
las condiciones. Algunas de esas condiciones postetio-
res ensayadas son mas similares a las de otros micro-
sitios no tan extremos (e.g., abundancias de semillas
intermedias). Si a esto se agregan otros efectos que
pueden influir en condiciones de campo, que ese ex-
perimento no considera (e.g., interacciones intra e
interespecificas), es facil imaginar el escenario donde
todos los tipos de micrositio resulten usados o usables
dependiendo de las condiciones.

El uso del espacio por las aves parece ser relativa-
mente jerarquico. Evidencia de ello es que la impor-
tancia de los factores identificados en cada escala
(caracteristicas estructurales a escala de micrositio y
distancias a los arboles altos a una escala mayor) es
dependiente de las caracteristicas de la parcela en que
se las evalde (i.e., de la definicién de disponibilidad).
La importancia relativa de la cercania a los arboles al-
tos es mayor cuanto mas heterogéneas son esas dis-
tancias en el drea que se considera disponible; en
parcelas relativamente homogéneas aumenta la impor-
tancia de las caracteristicas identificadas a escala de
micrositio (PARTE 1II del CapiTuLO 3). Resulta relevante
evaluar si hay causas jerirquicamente superiores que
determinen cual sera el area explorada o el orden o
prioridad de exploracién de los potenciales sitios de
alimentacion pues esto redefiniria el patrén esperado
por azar a escala subordinadas. Las conclusiones al-
canzadas acerca de la seleccion a escalas mayores en
relacién a los arboles altos a partir del examen de re-
sultados diversos permitieron confirmar que no es
necesario cambiar la medida de disponibilidad para
evaluar la seleccion a escala de micrositio. Esto se debe
a que las caracteristicas estructurales son relativamente
independientes entre escalas: no hay una autocorre-
lacién espacial significativa de las caracteristicas mas
importantes de la cobertura de la vegetacion a escala
de micrositio (micrositios ubicados a solo 5 m resul-
tan independientes entre si), ni hay una correlacién
entre la distancia a los arboles altos y esas mismas ca-
racteristicas (excepto por la relacion trivial de que aque-
llos micrositios debajo de arboles altos tienen cierta
cobertura arbérea). En definitiva, los resultados eva-
luados a escala de micrositio son validos ain luego de
reconocer la importancia de los arboles altos, asocia-
da una escala espacial mayor.

LA RELACION ENTRE EL USO DEL ESPACIO Y LA
ABUNDANCIA DE SEMILLAS

El uso del espacio por las aves para alimentarse pa-
rece estar mds relacionado con las distancias a la ve-
getacion que con su cobertura horizontal en un area
determinada. Por el contrario, la informacién dispo-
nible sobre la heterogeneidad del banco de semillas
esta basada en una categorizacién a priori del algarro-
bal en funcién de la cobertura horizontal de los prin-
cipales estratos de vegetacién (ver LAs SEMILLAS en
CapituLo 1). Los criterios de caracterizacién del espa-
cio por coberturas horizontales y por distancias a los
estratos de vegetacion estan relacionados, pero la in-
tensidad de ese vinculo depende, precisamente, del
rango de distancias en el que se estimen las coberturas.
A escala de micrositio ambas descripciones resultan
similares (ver e.g., TABLA 3.3), por lo que es valido in-
terpretar a la abundancia de semillas de una u otra
manera (por ejemplo, se espera una alta abundancia de
semillas en un micrositio con cobertura lefiosa o en un
punto a pocos centimetros de la cobertura lefiosa). La
heterogeneidad de semillas descripta a escala de micro-
sitio también pudo haberse registrado teniendo en
cuenta la distancia a la vegetacion, sin necesidad de una
categorizacién previa (comparar TABLAS 3.3y 3.5y
FiGura 3.4). A escalas mayores (e.g., mesositio), en
cambio, no tenemos informacién de como varia la dis-
ponibilidad de semillas en el banco de suelo, aunque
algunas evidencias apuntan a que esa variacién no setfa
demasiado importante (ver DiscusiON en el CapiTuLO 3).

Las semillas influyendo a las aves:
efecto espacial “desde abajo”

Las variaciones espacio-temporales de las semillas
pueden promover un cierto ajuste (local) del compor-
tamiento de las aves. Ese comportamiento ajustado
puede ser mas o menos fijo, desde una imagen innata
que apela a claves ambientales fijada por seleccién
natural hasta una plasticidad maxima asociada a un me-
canismo de evaluacién instantaneo del recurso, pasan-
do por situaciones intermedias como una imagen
adquirida o influida socialmente (e.g., por imitacién o
aprendizaje: Cadieu & al. 1995, Galef & Giraldeau
2001). Por ejemplo, las aves podtian elegir los sitios con
mantillo, que usualmente contienen mas semillas, por
la presencia del mantillo en si, actuando como “clave”,
o a través de la evaluacion de la cantidad de semillas
en forma directa®. El uso de claves ambientales para
elegir los sitios de alimentacién depende, eso si, de que
la relacion espacial entre alimento y clave sea “confia-
ble” en el ambiente.

% De la misma manera se interpretan otras respuestas, como la
del riesgo de predacion, ya que los organismos no evaluatfan
solo el riesgo inmediato (e.g;, la probabilidad de ataque efec-
tivo de un predador dada su presencia) sino claves que les
permitirfan presumit a un sitio como mAas 0 Menos seguro.
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Se ha propuesto que en los ambientes variables o
cambiantes, como los desiertos, las aves granfvoras se
mueven para buscar y aprovechar parches de alta den-
sidad de semillas (Raitt & Pimm 1976, Cody 1985a,
Thompson & al. 1991, Dean & Milton 2001), aunque
no siempre se especifica como se supone que las aves
determinan el destino de sus movimientos. El “con-
sumidor omnisciente” deberia moverse hacia los sitios
de mayor abundancia de alimento, explotandolos to-
talmente o hasta un cierto nivel (e.g, en relacién a la
oferta en el resto del ambiente como predicen los mo-
delos basados en el valor marginal) antes de abando-
natlos para desplazarse hacia otro “hof spof’. Lo mismo
podria esperarse si el consumidor tuviese claves remo-
tas de la abundancia del alimento, como la ocurrencia
de precipitaciones locales que desencadenan un evento
de produccién de semillas (escala grande) o la cober-
tura de la vegetacién y la presencia de mantillo (escala
pequedia). En este caso el ave, usando claves confiables
para decidir el destino de sus movimientos, usaria el
espacio de acuerdo con la abundancia de alimento.
Como el banco de semillas a escala de micrositio es
muy heterogéneo y estd asociado con claves dadas por
la vegetacién (ver CAPITULO 1), el patrdn esperado es
el de un uso concentrado en los micrositios con ma-
yor chance de superar un cierto umbral de “rentabili-
dad”, dejando los mas “pobres” sin ser usados. Pero
el consumidor que no dispone de claves “remotas”
(porque no existen, porque no son confiables o por-
que no las puede percibir o interpretar) debera evaluar
la abundancia de alimento en cada sitio potencial para
entonces decidir si explotarlo. Para ello, el consumi-
dor debe llegar al sitio y comenzar a buscar alimento,
probablemente consumiendo el que vaya encontran-
do, hasta decidir (mientras decide) si permanecera mas
tiempo o no. La prediccién entonces serfa que las aves
deben visitar todos los parches y explotarlos hasta un
cierto punto, en funcién de su rendimiento (o la inte-
gracién de costos y beneficios de esa actividad en ese
sitio) respecto a las condiciones del resto del ambiente.
Esto es analogo a la diferencia cldsica en los modelos
dentro de la teoria de forrajeo 6ptimo: los modelos de
eleccién de presa (prey-choice) y de eleccion de parche
(patch-choice) (Schluter 1982, Stephens & Krebs 1986,
Morrison & al. 1992). Si bien esos modelos se han
empleado tipicamente para evaluar la dieta y el uso del
espacio, respectivamente (y de alli su nombre), la prin-
cipal diferencia entre ellos es el tipo de decisiéon que
plantean relevante para el organismo. En el primero
la decisién es si incorporar (usar) o no un item de cali-
dad conocida y reconocimiento inmediato; en el segun-
do, cuanto explotar cada sitio al que se artiba al azat .

? En su revision, Pyke (1984) consideré ambas decisiones a la
escala de parches, aunque en categorfas diferentes: (1) la elec-
ci6én de parches, andloga al caso de seleccion de ftems en la
dieta, y (2) la regla para abandonar un parche en funcion de
sus caractetisticas, relacionada con su explotacién. Stephens
& Krebs (1986:32) proponen un modelo donde integran am-
bas decisiones a la escala de parche.

Por lo tanto la abundancia de las semillas podria in-
fluir dos aspectos diferentes del uso del espacio de ali-
mentacién: (1) dénde buscar el alimento, y (2) dénde
pasar mas tiempo alimentandose y consumir mas se-
millas. Las predicciones de efectos espaciales “desde
abajo” son ligeramente diferentes. En el primer caso,
el patrén esperado es que existen micrositios usados
y no usados de acuerdo a su calidad, pero eso no
involucra (necesariamente) una prediccién acerca de la
cantidad de semillas consumidas o el tiempo que serd
explotado cada sitio (i.e., las predicciones tipicas de los
modelos de seleccién de parches). Esta prediccion se
evalia mas adecuadamente con la técnica usada en el
CariTuLO 3, donde la remocién de una tnica semilla
indica que el sitio fue explorado como sitio de alimen-
tacién (i.e., hace foco en la probabilidad de que al
menos una semilla sea encontrada; Hulme & Hunt
1999). En el segundo caso, la prediccién responde a
lo que se pone a prueba con la técnica del CapiTULO 2,
donde la probabilidad de ver a un individuo alimentan-
dose en un sitio serfa proporcional a la cantidad de
tiempo que se alimenta en ese lugar, lo que, a su vez,
estarfa correlacionado con la cantidad de semillas que
extrae *.

Otro aspecto importante de la influencia de la dis-
ponibilidad de semillas sobre el uso del espacio por el
gremio de aves granivoras es el dado por la fenologfa.
La proporcion de observaciones de consumo pre y
posdispersivo de semillas en cada estacién siguid lo
esperado de acuerdo a la variabilidad temporal de la
oferta de semillas en las plantas y en el suelo. El gre-
mio, evaluado como un todo, parece “rastrear” esos
cambios fenolégicos. Al diferir el uso del espacio segun
el tipo de consumo, también resulta cambiante segiin
la fenologfa: cuando las semillas estan sobre las plantas
prevalece un uso sesgado del espacio a escala de micro-
sitio, mientras que luego de la dispersién primaria el
uso es poco selectivo o incluso sesgado en sentido con-
trario. Sin embargo no es que cambie la seleccion del
uso del espacio de todos los individuos granfvoros en
forma homogénea, sino que cambian las importancias
relativas dentro del gremio granivoro de especies que
difieren en su uso de micrositios (ver CapiTurO 2)°. El
reconocimiento de que las aves consumen semillas tan-
to del suelo como desde las panojas hace necesario for-
mular predicciones separadas para poder evaluar el
efecto de la disponibilidad espacial de semillas, pues
la oferta entre micrositios en cada una de esas condi-

* Registrar un uso sesgado hacia determinadas caracteristicas
no necesariamente implica que existe un mecanismo de bus-
queda dirigida; un consumidor que busque aleatotiamente
también serd observado con mayor frecuencia (si las obset-
vaciones son tomadas al azar) donde extrac mas semillas o
donde tarda mas en buscatlas, porque alli pasa mas tiempo.

> Estos cambios se dan a través de cambios en sus abundan-
cias y/o estrategias de alimentacion, y podtia set evidencia
de un efecto de la disponibilidad del recurso a través de una
mezcla de lo que usualmente se denominan efectos numéri-
cos y efectos funcionales.
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ciones es diferente, y cambia estacionalmente (ver Fi-
GURA 1.3, pag. 8). Las aves que se alimentan exclusiva
o frecuentemente tomando las semillas directamente
de las plantas (en especial las dos especies del género
Poospiza) muestran una seleccion de micrositios con
mayor cobertura de arbustos, mantillo y gramineas, que
estan caracterizados por una abundancia intermedia de
semillas totales pero una proporcion alta de semillas
de gramineas en el suelo. Sin embargo, es poco proba-
ble que las aves estén alimentandose preferentemente
alli desde las plantas debido a que hay muchas semi-
llas de gramineas en el suelo. La correlacién del uso
de los micrositios con el banco de semillas durante el
consumo predispersivo es probablemente derivada de
que ambos estan afectados por la presencia de grami-
neas adultas (fuente de semillas para el banco del sue-
lo y para las aves). La abundancia en el banco de
semillas del suelo no setfa la causa (ni préxima ni ulti-
ma) del uso selectivo del espacio. La abundancia de
semillas en el suelo si seria directamente relevante
cuando el consumo es posdispersivo (mayormente por
Zonotrichia capensisy Saltatricnla multicolor). Sin embargo,
en ese caso los micrositios con bajas densidades de
semillas no fueron evitados (CapitTuLO 3), ni usados
menos de lo esperado de acuerdo a su disponibilidad
(CapituLo 2). Incluso el sesgo en la exploraciéon de
micrositios fue contrario a lo esperado (CapiTULO 3):
las semillas ofrecidas fueron removidas con mayor fre-
cuencia en los sitios sin cobertura lefiosa y sin grami-
neas, que siempre tienen en promedio una menor
abundancia de semillas. En suma, las aves no parecen
estar usando el espacio a esta escala de acuerdo a la
abundancia total de semillas presente en el banco del
suelo: no estan explorando ni explotando preferente-
mente los micrositios con mayor abundancia prome-
dio de semillas totales o comestibles.

Podria ocurrir que el efecto de las semillas sobre las
aves esté dado por la composicién del banco de semi-
llas (y no por su abundancia total, como se analiz6
hasta ahora) si las aves usaran el espacio de acuerdo a
la disponibilidad absoluta o relativa de solo algunas
especies de semillas. Por ejemplo, si eligieran los sitios
de alimentacién solo en funcién de la abundancia de
las semillas preferidas (i.e., las de gramineas medianas—
grandes) se espera que utilicen preferentemente los
sitios cercanos a gramineas durante la época de disper-
sion primaria y que vayan usando preferentemente los
sitios cubiertos progresivamente hacia la primavera. Sin
embargo, el uso mas o menos generalizado del espa-
cio para alimentarse desde el suelo, la consistencia a
lo largo del afio de los sesgos encontrados y la influen-
cia de otros factores como condicionantes del uso del
espacio a escalas mayores no favorecen la hipotesis de
que las aves estén usando el espacio en base a la bus-
queda de items especificos.

Las aves no parecen estar usando el espacio en fun-
cién de la heterogeneidad horizontal del banco de se-
millas. Sin embargo, el CAPITULO 4 permitié confirmar
el supuesto de que al menos los chingolos efectivamen-

te evalian la abundancia de semillas y modifican su
conducta en relacion con tal medicién. Mas adn, los
resultados de ese capitulo indican que la abundancia
de semillas es mas importante que otros factores corre-
lacionados o potencialmente restrictivos en la seleccion
del micrositio de alimentacién. ¢Por qué entonces los
patrones a campo no se corresponden con las expec-
tativas de que las aves usen (solo o preferentemente)
los micrositios con mas semillas? El resultado obtenido
en el CapiTULO 4 también aporta evidencia, precisa-
mente, de que las aves no tendrian un conocimiento
previo de la oferta de alimento en cada lugar, sino que
deben medirla. Por eso no es sorprendente que no haya
“huecos” en su uso del espacio a escala de micrositio:
si para saber si un sitio es adecuado para alimentarse
debe llegarse hasta él y meditlo, entonces no se espe-
ra encontrar sitios sin explorar y sin semillas consumi-
das cuando las hubiese. Este es el mecanismo esperado
si no hay claves (perceptibles a distancia) de la calidad
de los sitios de alimentacién. Mas aun, la exploracion
de todos los micrositios puede ser justamente la estra-
tegia 6ptima esperada si las “claves potenciales” no son
“confiables”. Por ejemplo, cuando la calidad de los
parches cambia frecuentemente los animales se verdn
beneficiados si toman muestras de su estado perié-
dicamente (Krebs & Inman 1992)°¢. Cody (1985a)
menciona que, para las aves migratorias en pastizales
norteamericanos y dada la relacién cambiante entre la
productividad y la estructura, la estrategia mas favo-
rable serfa una de seleccién flexible que evalie las con-
diciones en cada sitio, pues la estructura como unico
criterio no serfa una clave suficiente o un indicador
confiable. Este planteo es aplicable a lo que sucede en
algunos de los micrositios mas conspicuos del algarro-
bal. Los que estan ubicados bajo arboles tienen una alta
cantidad de semillas de dicotiledéneas en forma rela-
tivamente constante. Los micrositios expuestos son
mas variables: por alli entran al banco del suelo la ma-
yorfa de las semillas de gramineas mientras estan dis-
persando, pero no permanecen mucho tiempo por la
accién del viento y, probablemente, del consumo (ver
mas abajo). Los micrositios cubiertos ya explotados
también cambian su calidad por el arribo de semillas
de gramineas desde los sitios expuestos movidas por
el viento, por lo que también deberfan ser periédica-
mente muestreados. La exploracién preferencial de los
sitios descubiertos no esta correlacionada positivamen-
te con la cantidad de semillas presentes en el banco de
suelo, pero si podtia estarlo con la tasa de renovaciéon
del recurso, especialmente de las semillas de gramineas.
Esto concuerda con la conclusiéon de Marone & al.
(1998b; ver también Price & Joyner 1997) de que los
granfvoros invernales estin consumiendo las semillas

¢ Por ejemplo, ante una opcion constante de calidad media y
una opcion que varfa periédicamente entre una calidad muy
alta y una muy baja, la opcion éptima serfa alimentarse en la
opcién constante y relevar periédicamente el estado de la
otra, para detectar y aprovechar los momentos de alta cali-
dad (ver la Fig. 1 y las referencias en Krebs & Inman 1992).
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“nuevas” o producidas recientemente, mientras se en-
cuentran “en transito” (i.e., antes de finalizar la disper-
sién secundaria). Los micrositios expuestos no son
solo mas variables temporalmente, sino entre si. Las
depresiones naturales en los sitios expuestos acumulan
gran cantidad de semillas, especialmente de gramineas,
por dispersién secundaria durante otoflo e invierno.
Dos micrositios igualmente expuestos (i.e., no diferen-
ciables por la estructura de la vegetacién) pueden pre-
sentar los casos mas extremos de densidad de semillas
de gramineas en el algarrobal dependiendo de si tie-
nen o no una depresion natural . La opcién més ade-
cuada para las aves podria ser, entonces, explorar los
sitios expuestos buscando aquellos de mayor calidad,
teniendo la opcién de alimentarse en los cubiertos ad-
yacentes si la disponibilidad de semillas en los prime-
ros es muy baja. Los sitios expuestos, por no tener
mantillo en la superficie, podtian incluso ser mas faci-
les de revisar (mas rapido, con menos atencion, o a
mayor distancia). Cada “tipo” de micrositio tiene dis-
tintas calidades promedio, pero es su variabilidad (tem-
poral y entre micrositios con las mismas caracteristicas
estructurales) lo que determinarfa que la estrategia mas
adecuada sea la inspeccién (periddica) de distintos pun-
tos del terreno. Bajo estas condiciones no setfa espera-
ble encontrar micrositios no explorados segin su
“tipologia”; lo que podria cambiar con el tiempo seria
el uso efectivo de cada sitio particular (i.e., la cantidad
de semillas removidas) o su frecuencia de inspeccion.
En la Parte III del CapriTuLO 3 se observé que la fre-
cuencia de uso de distintos puntos del espacio no es
azarosa (los puntos tendieron a ser o no usados repe-
tidamente entre dias consecutivos y entre experiencias
estacionales) y que las caracteristicas estructurales tu-
vieron cierta influencia sobre ello (FiGura 3.17). Si a
esto se suma la variabilidad generada por las diferen-
cias entre los individuos (intra e interespecificas) y por
las escalas espaciales y temporales, ya no es razonable
esperar evidencia de preferencias absolutas (“todo—
nada”) bajo condiciones naturales. La exploracion fre-
cuente de todos los tipos de micrositio les da a las aves
la capacidad de explotar aquellos (temporalmente) de
alta calidad atn cuando las caracteristicas de su vegeta-
cién estén asociadas con una menor calidad promedio.

Una limitacién potencial de este trabajo para con-
cluir sobre la poca importancia de la abundancia de
semillas en el suelo sobre los patrones de uso del es-
pacio por las aves es que se desarrollé mayormente en
un periodo de precipitaciones anuales superiores al
promedio histérico. Se espera que durante las sequias
las interacciones aves—semillas sean mas importantes
en sus efectos poblacionales reciprocos. En afios de
buena produccién de semillas su abundancia podtia ser
tal que no presentara restricciones importantes sobre

" En otros desiertos también se obtuvo una mayor incidencia
de muestras sin semillas en los micrositios expuestos, al mis-
mo tiempo que las muestras con mayor cantidad y biomasa
de semillas (Price & Reichman 1987).

CApPITULO 5

el uso del espacio, siendo otros factores mas relevan-
tes. Por otro lado, es en estas condiciones que se es-
pera que las aves expresen sus preferencias espaciales,
que deberfan relajar cuando la produccién es baja para
poder satisfacer sus necesidades alimentarias (usando
sitios sub6ptimos).

Las aves influyendo a las semillas:
efecto espacial “desde arriba”

Los estudios de banco de semillas se utilizan tanto
para estimar el recurso disponible para los consumido-
res como para estudiar la regeneracién potencial de la
vegetacioén. Resulta un tanto obvio remarcar que toda
planta adulta creci6 a partir de una semilla que no fue
comida por un granivoro. La granivoria, como un caso
particular de predacion, puede afectar y estructurar las
comunidades biolégicas a través de su efecto directo
sobre las especies de plantas. La mayor parte de las
semillas llegara al suelo en las inmediaciones de don-
de son producidas por las plantas adultas (Chambers
& MacMahon 1994, Nathan & Muller-Landau 2000)
y, por ello, el resultado de la supervivencia del estado
de semilla, junto a los factores que modifiquen su pos-
terior desarrollo, tiene una potencial influencia direc-
ta sobre la disposicién espacial de la abundancia de
semillas de la generacion siguiente (Wiens 1976, Hulme
& Benkman 2002). La explotacién preferencial de
micrositios con mas semillas por las aves provocaria
una homogeneizacién de la abundancia de semillas en
el ambiente, al menos a partir del momento en que fi-
naliza la dispersion de semillas. Dado que la predaciéon
de semillas es continua, al medir el banco lo que se
mide es el residuo de la predacién que ya ha actuado
(Smith & Rotenberry 1990). Encontrar un banco de
semillas muy heterogéneo, al menos considerando las
semillas comestibles un tiempo después de la disper-
sién primaria, es también un indicio de que el consu-
mo no es proporcional a las abundancias de semillas,
probablemente porque el espacio no esta siendo utili-
zado en forma libre (a esa escala) por los granivoros.

Dentro del algarrobal los péajaros granivoros pare-
cen capaces de extraer semillas de todos lados: de las
plantas antes de la dispersién primaria, y luego del sue-
lo, del mantillo y del suelo desnudo, con y sin cober-
tura de la vegetacion. Asi que, en primera instancia, las
semillas no tienen un sitio donde se encuentran segu-
ras, protegidas del consumo por aves. Mas alla de los
sesgos identificados, no se trata de aves que s6lo bus-
can semillas alli donde estrictamente se cumplen dos
reglas simples como una cierta distancia o una cierta
cobertura: los patrones de uso del espacio por las aves
tienen mucha variacién respecto a cualquiera de las
variables analizadas. Lo que podria llegar a descartar-
se como “ruido” bajo el objetivo de detectar las reglas
que las aves puedan estar utilizando para seleccionar
sus sitios de alimentacion es fundamental frente al ob-
jetivo de detectar si existen sitios seguros para las se-
millas. Es decir, el foco en las aves granivoras lleva a
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interesarse por la media de la distribucién pero el foco
en las semillas lleva a interesarse por su varianza o ran-
go. Como se vio en el CaPiTULO 3, hay evidencia de que
las aves “sesgan” en algun grado la media (o la media-
na) de las caracteristicas estructurales de sus sitios de
alimentacién respecto de los disponibles, pero no la
hay de que reduzcan de la misma manera la variabili-
dad. El primer resultado general, nuevamente, es que
no patece haber caracteristicas de la estructura de la
vegetacion de los micrositios que impliquen que no
seran utilizados.

Un segundo aspecto que enfatiza la variacién de los
patrones obtenidos es la escala temporal. Para anali-
zar las consecuencias de la supervivencia de la semilla
dispersada es irrelevante si no es encontrada durante
varios dias por estar en una ubicacién poco favorable
a las aves pero de todas maneras es consumida antes
de llegar a la época de germinacién como parte de ese
“ruido”. Es recién al integrar los resultados de las
expetiencias estacionales de oferta (PARTE I1I del Ca-
PITULO 3) que el ajuste de los modelos lineales es sufi-
cientemente bueno como para considerar la posibilidad
de que existan ciertos puntos del espacio que las aves
no explorarfan frecuentemente y que, por lo tanto, po-
drian estar indicando una mayor probabilidad de su-
pervivencia de las semillas allf ubicadas en un plazo
relevante (para las semillas). La diferencia entre detec-
tar patrones a largo plazo y “sélo ruido” a corto pla-
zo también afecta los intentos de evaluar el éxito en
términos adaptativos de diferentes estrategias de selec-
cién de habitat a escalas menores que la vida repro-
ductiva completa de un individuo (Clark & Shutler
1999).

Pero las aves no se distribuyen en el ambiente sim-
plemente al azar para alimentarse. En consecuencia, la
probabilidad de que una semilla sea consumida, aun-
que probablemente nunca llegue a cero (i.e., ausencia
de sitios seguros), no es igual en todo el algarrobal. A
escala de mesositio, es mas baja en aquellos con me-
nor cobertura de lefiosas y de mantillo, particularmente
en aquellos lugares alejados de los arboles altos. A es-
cala de micrositio y antes de la dispersién primaria, las
gramineas cuyas panojas estén cerca de perchas (en
general, ramas bajas de arbustos) tendrian mayor pro-
babilidad de perder semillas que aquellas que se en-
cuentran aisladas. En cambio, una vez dispersadas las
semillas son vulnerables en todos los micrositios dispo-
nibles, aunque la probabilidad serfa menor en aquellos
con cobertura muy densa de arbustos y subarbustos
cerca del suelo. En el caso del consumo posdispersivo,
es evidente que hay una serie de factores actuando si-
multineamente y a varias escalas para determinar el
sitio de alimentacién de un ave granivora. La explora-
cion de los micrositios de alimentacion estatia influen-
ciada por los movimientos a partir de los arboles altos,
produciendo un patrén relativamente permanente de
areas mas y menos vulnerables en relacion a la estruc-
tura de la vegetacién. Dentro de esas areas, el consu-
mo de semillas individuales seguramente dependera de
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su detectabilidad, de sus caracteristicas intrinsecas y de
su distancia respecto a otras semillas. La vulnerabili-
dad de las semillas, entonces, estarfa mas vinculada con
los desplazamientos de las aves a partir de un sitio cen-
tral que con la oferta relativa de semillas entre micro-
sitios. Esto harfa a la presién de predacién por las aves
conceptualmente similar a la de las hormigas granivo-
ras que buscan semillas preferentemente alrededor de
los caminos de forrajeo troncales, cuya disposiciéon esta
influida por la vegetacién alrededor de la colonia, y
provocan un patrén de remocién dependiente de la
distancia a la colonia (Mull & MacMahon 1996, 1997,
MacMahon & al. 2000, Anderson & MacMahon 2001) ®.

La combinacién de varios de los resultados de este
trabajo con resultados previos sugiere que las aves gra-
nivoras tienen un efecto espacial relevante sobre su
recurso. La predacién predispersiva por aves (CAPITU-
LO 2) es consistente con la menor entrada de semillas
de gramineas en zonas con cobertura lefiosa que en
las areas descubiertas (Marone & al. 1998a) a pesar de
que la cobertura de gramineas adultas (y presuntamen-
te la produccién de semillas) es similar en ambos ti-
pos de micrositio. El sesgo hacia la exploracién mas
frecuente de los micrositios descubiertos durante la
predacién posdispersiva, leve pero encontrado en for-
ma repetida durante las experiencias de remocién de
semillas (CAPITULO 3), también apunta hacia un efecto
“desde arriba” de las aves. Marone & al. (2004) repor-
taron que la distribucién de las semillas de gramineas
en el banco del suelo se hace mas homogénea a partir
de su dispersion y hasta el verano siguiente, por su dis-
minucién mas marcada en los microhdbitats expues-
tos. Ese patron puede resultar de la predacion, ya que
la redistribucion por lluvias y viento no explicaria la
marcada pérdida de semillas en los sitios donde esas
fuerzas son débiles, como las depresiones naturales en
las zonas descubiertas. La exploracion generalizada de
todos los tipos de micrositio (CAPITULO 3), sumado a
la explotacion preferencial de aquellos con mas semi-
llas (CapiTULO 4), favorece la hipdtesis de que los pun-
tos de alta concentracion de semillas seran encontrados
y explotados, tendiendo a homogeneizar el banco de
semillas en el suelo.

Sin embargo, es complicado interpretar el patron
(heterogéneo) de semillas en el suelo como consecuen-
cia de la remocién por las aves. El modelo es dificil de
establecer con mayor precision ya que: (1) las aves no
resultan demasiado selectivas a escala de micrositio por
lo que el sesgo producido en el banco serfa pequeno,
(2) hay evidencia de que, al menos las semillas de
gramineas, se mueven entre micrositios por dispersion
secundaria (Marone & Milesi, datos no publicados),
por lo que es esperable que su abundancia disminuya
en los sitios sin cobertura y mantillo independiente-
mente del consumo por aves, (3) no conocemos las

¥ Obviamente las dimensiones espaciales asociadas a sus pa-
trones de movimiento son diferentes, asi como los mecanis-
mos involucrados y seguramente el grado de plasticidad.
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variaciones en la abundancia de semillas en funcién de
las distancias a los arboles altos, una variable que pare-
cié mas relacionada con el uso de sitios de alimen-
taciéon por las aves, (4) existe evidencia de que las
semillas, a escala de todo el ambiente, no setfan limitan-
tes para las poblaciones de aves granfvoras, al menos
durante afios de produccién “normal” (Lopez de
Casenave 2001). El patrén de uso del espacio encon-
trado a escala de micrositio favorece la hipétesis mas
compleja de que las semillas son desplazadas por el
viento desde los sitios abiertos hacia aquellos cerca-
nos donde quedan atrapadas entre el mantillo, debajo
de cobertura leflosa o en pequefias depresiones en
areas descubiertas, mientras que las aves las consumen
tanto de unos como de otros. Esto es, las aves esta-
rfan consumiendo semillas tanto luego de su Fase 1
como de su Fase II de dispersién (sensu Chambers &
MacMahon 1994). Los patrones encontrados refuer-
zan la conclusién de que las semillas preferidas por las
aves tendrfan un pasaje rapido, por uno u otro moti-
vo, por las zonas de suelo desnudo, sin cobertura de
la vegetacién. Como se desarrollé mas arriba, la explo-
racién preferencial de los sitios descubiertos podria
responder a la busqueda de semillas de gramineas
“nuevas” o producidas durante la estacion de creci-
miento inmediatamente antetior (Price & Joyner 1997,
Marone & al. 1998b). Para refinar este analisis serfa
necesario estimar las tasas de renovacion y de pérdida
de semillas en diferentes micrositios (Price & Joyner
1997), probablemente estratificando por la distancia a
estructuras relevantes (e.g;, arboles altos), y diferencian-
do la pérdida de semillas entre la remocién por grani-
voros y el movimiento (hacia otros sectores) por viento

y agua.

LLAS OTRAS POSIBLES CAUSAS DEL USO SELECTIVO
DE SITIOS DE ALIMENTACION

ILa abundancia del alimento no es lo unico relevante
al elegir un sitio de alimentacién (e.g., Schneider 1984,
Brown 1988, Nonacs & Dill 1990, Repasky & Schluter
1994, Repasky & Schluter 1996, Abramsky & al. 2001).
Los sesgos en los patrones de uso del espacio en rela-
cién a la estructura de la vegetacion, en particular la
vegetacion leflosa, parecen tener mas relacién con
otros factores que con la abundancia de semillas.

El sesgo marcado hacia micrositios con cobertura de
arbustos y gramineas durante la predacion predisper-
siva de semillas parece estar dado por una trestriccién
en relacién a la técnica de alimentacién. Si bien varias
de las especies de granivoros pueden tomar semillas
desde las hierbas con otras técnicas (e.g:, desde el suelo,
saltando, pisando las panojas, perchadas sobre grami-
neas) el patrén sesgado se obtiene pues la mayoria de
las observaciones fueron de individuos de Poospiza
ornatay P. torguata (y secundariamente Saltatricula multi-
color) tomando semillas de gramineas desde una rama
baja de una planta lefiosa, usada como percha. La ob-
servacion de correlaciones entre la técnica de alimen-

CApPITULO 5

tacién de las aves, su morfologia y su uso de sitios de
alimentacién no es extrafia, aunque se ha estudiado
mas en las aves insectivoras (Osterhaus 1962, Robinson
& Holmes 1982, 1984, Winkler & Leisler 1985, Klopfer
& Ganzhorn 1985, Holmes & Robinson 1988). El uso
del espacio, e incluso la dieta, podtian ser una conse-
cuencia de esa “restriccion” comportamental o motfo-
légica. Por ejemplo, P. forquata usa la misma técnica de
recorrer las ramas de los arbustos durante el otofio-
invierno, cuando su dieta es casi exclusivamente grani-
vora, que en primavera-verano, cuando su dieta es casi
exclusivamente insectivora: el comportamiento de
basqueda de alimento, en un contexto de recursos tem-
poralmente fluctuantes, determinatfa los items encon-
trados y la variacién de la dieta serfa un reflejo de ello.
Otra evidencia de restricciones podtia ser que en las
experiencias de oferta de semillas en el suelo (CapiTu-
LO 3) aquellos micrositios con vegetacién leflosa baja
y muy densa no fueron utilizados por las aves grani-
voras, lo que podria estar dado por una limitacién fi-
sica para acceder al suelo en esas zonas.

El uso del espacio vinculado a los arboles altos,
observado para todas las especies de granivoros (Ca-
PITULO 2) pero especialmente durante el consumo
posdispersivo (CAPITULO 3), tampoco parece estar de
acuerdo con la abundancia de semillas (ver arriba). Un
mecanismo para explicatlo es el posible efecto sobre
la termorregulacién de las aves, que podrian estar evi-
tando las temperaturas muy altas al alimentarse en los
horarios y épocas de mas calor. Si bien hubo cierta
evidencia favorable de que la temperatura es relevan-
te en la actividad de las aves (ausencia de remocion
durante el mediodfa, menor remocién en los sitios al
sol durante la tarde en una grilla, PARTE IV en Capi-
TULO 3), eso no parece poder explicar completamente
el uso de sitios ubicados a menores distancias de los
arboles altos. Algo similar ocurrié en los experimen-
tos en aviarios (CAPITULO 4), a una escala menor: la
temperatura alta parece disminuir la actividad de ali-
mentacion en general mas que influir sobre el microsi-
tio elegido para alimentarse. Este factor podtia explicar
la diferencia de remocién de semillas en alguna con-
dicién experimental particular, e incluso estd de acuer-
do con el patrén de remocién menos restringido a las
zonas cercanas a los arboles altos en otofio-invierno,
pero, por el otro lado, no mostr6 ser el factor mas re-
levante a escala de micrositio ni serfa capaz de expli-
car que la relacién con los arboles altos (y no con la
cobertura mas baja que también produce sombra) se
mantenga a lo largo de todo el afio.

Otra posible causa de la asociacién con los arboles
altos es que las aves los estén usando como sitios de
despliegue y de vigilancia de sus territorios, y el uso de
los sitios de alimentacion esté subordinado a esos ar-
boles como lugar de origen de sus desplazamientos
(alimentacién a partir de un sitio central). Al menos
algunas de estas especies granivoras utilizan preferen-
temente las estructuras altas, en particular los algarro-
bos, como sitios de despliegue territorial (M.C. Sagario,
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datos no publicados). Este mecanismo podria, ademas,
explicar las diferencias entre los patrones de la época
estival e invernal, dado que en la época reproductiva
el despliegue vy la vigilancia serfan mas importantes o
frecuentes (de hecho, muchas de estas aves se mueven
en bandadas multiespecificas durante otoflo e invier-
no, sin defender un tertitorio particular).

Finalmente, otro mecanismo comportamental que
podtia estar actuando es la percepcién del riesgo de
predacion, a la que usualmente se la vincula con la
cobertura lefiosa (Pulliam & Mills 1977, Schneider
1984, Lima & al. 1987, Schluter 1988, Watts 1991,
Carrascal & Alonso 2006). Es sabido que la importan-
cia de distintos elementos estructurales, como la dis-
tancia a la cobertura vegetal, puede ser diferente para
distintas especies (Pulliam & Mills 1977, Lima 1990,
Sih 1992, pero ver Schluter 1988, Repasky & Schluter
1994, Carrascal & Alonso 20006), pero usualmente no
se explora el hecho de que esa relacién entre estruc-
tura y riesgo de predaciéon también puede cambiar, in-
cluso de sentido, al cambiar la escala de anilisis o las
caracteristicas estructurales del ambiente (e.g., un bos-
que podria ser mas riesgoso que un pastizal, pero den-
tro del pastizal ser mds seguros los alrededores de
arboles aislados). La asociacion de las aves con la co-
bertura lefiosa cuando se interpreta en relacién con la
percepcion del riesgo de predacion suele darse al com-
parar 4reas con vegetacion lefiosa con dreas lindantes
sin vegetacién o con vegetacion herbacea de baja al-
tura (e.g., Pulliam & Mills 1977, Grubb & Greenwald
1982, Watts 1991). Por lo tanto, el patrén observado
en este trabajo no serfa el usual: las aves estarfan res-
tringiendo sus movimientos a areas alrededor de los
arboles mas altos a pesar de que el resto del ambiente
es un arbustal con importante cobertura lefiosa hasta
los 2-3 m de altura. Es frecuente observar a campo
que las aves granivoras, al ser espantadas, usualmente
vuelan hacia la cobertura alta, aqui (obs. pers.) y en
otros ambientes (e.g. Schluter 1988, Fernandez-Juricic
& al. 2002). Ese comportamiento puede interpretarse
como la bisqueda de un sitio seguro desde el cual es-
timar el riesgo de predacion antes de tomar la decision
de explorar sitios potencialmente mas riesgosos (Sih
1992). También se ha encontrado que aves alimentan-
dose sobre el suelo detectan maés rapido a los preda-
dores cuando no tienen cobertura cercana que pueda
actuar como barrera (Whittingham & al. 2004). El pa-
trén conjunto encontrado en este trabajo de asociacién
de las aves granivoras con los arboles altos a una es-
cala y la preferencia de exploracién de los micrositios
expuestos a una escala menor podria estar satisfaciendo
dos puntos relevantes, actuando a esas dos escalas, para
evitar a los predadores: la deteccién y el escape. Las
areas desprovistas de vegetacién herbacea y arbustiva
cerca del suelo podrian permitir una mejor deteccién
(visual) de los predadores (terrestres y aéreos), y faci-
litar el escape (volando) hacia el “refugio” cercano (las
ramas de los arboles altos). Durante los experimentos
en aviarios (CAPITULO 4) la mayorfa de los individuos
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se dirigfa hacia el arbol al ser liberados dentro del
aviario. Ese primer momento podria estar siendo per-
cibido por los individuos como de “alto riesgo”, y en
consecuencia estarfan buscando un lugar seguro o re-
fugio desde el que evaluar el entorno. En acuerdo con
la hipétesis de asignacion de riesgo (Lima & Bednekoff
1999), esa tendencia inicial se relajaba posteriormente
y pasaba a ser secundaria frente a otros factores (en
particular, la abundancia de semillas en el suelo) para
decidir el sitio de alimentacién a escalas pequefias. En
un ensamble de aves granivoras en Kenya también se
encontré que la mayoria de las aves tomando semillas
del suelo lo hacfan en micrositios con baja cobertura
a nivel del suelo y cerca de cobertura leflosa de mas
de 2 m de altura (Schluter 1988). Si este factor fuese
tan relevante como para restringir el uso del espacio a
escalas grandes (e.g., las aves no usan los sitios a mas
de 10 m de un arbol de mas de 3 m de altura), eso
podria tener relevancia sobre las estimaciones de la
disponibilidad de alimento al evaluar la limitacién de
las poblaciones de aves granivoras (e.g., Schluter &
Repasky 1991, Lopez de Casenave 2001).

CONSECUENCIAS DEL USO DEL ESPACIO

E/ uso del espacio y los modelos para interpretar la
importancia de factores interactuantes

Una manera de estudiar las diferencias entre micro-
sitios en el campo desde el punto de vista del organis-
mo focal e involucrando a todos los factores que lo
afectan simultineamente es mediante el analisis de la
densidad de alimento que los individuos dejan al aban-
donar parches de alimentacion experimentales (g/ving-
up densities |GUD]; Brown 1988). En base a una
extension del teorema del valor marginal usado en la
teoria de forrajeo Optimo para el caso de seleccion de
parches (ver e.g, Stephens & Krebs 19806, Stephens
1990, Krebs & Kacelnik 1991), se espera que la den-
sidad de presas que queda en un parche luego de ser
explotado por un predador sea aquella donde se igua-
lan los beneficios y costos de la alimentacion en ese
sitio en términos de fitness (Brown 1988). Si se ofre-
ce una misma densidad de presas en dos parches (i.e.,
se igualan los beneficios), la diferencia en las densida-
des de alimento al ser abandonados serfa cuantita-
tivamente informativa de los costos relativos dados por
otros factores. HEsta aproximacién se ha usado, por
ejemplo, para analizar la capacidad y estrategia de los
granivoros para detectar y evaluar parches (Valone &
Brown 1989, Schmidt & Brown 1996, Meyer & Valone
1999, Fierer & Kotler 2000) y la calidad del alimento
(Morgan & Brown 1996, Garb & al. 2000, Schmidt
2000), para evaluar la importancia de otras variables
bibticas y ambientales (Kotler & al. 1993, Meyer &
Valone 1999, Altendorf & al. 2001, Shochat & al.
2004) y para comparar modelos explicativos alternati-
vos (Brown 1989, Kotler 1997, Kotler & Brown 1999).
Muchos de esos trabajos involucran granivoros de
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desierto. Algunos de los resultados de este trabajo
(interaccién de factores a distintas escalas, exploracion
de todos los tipos de micrositio, respuestas rapidas a
las diferencias en la disponibilidad de semillas en par-
ches experimentales contrastantes) podrian justificar el
uso de esta aproximacion para poner a prueba algunas
de las hipétesis generadas.

Sin embargo, los supuestos de los modelos de opti-
mizacién no son universalmente validos, y en esos ca-
sos las conclusiones derivadas de su utilizacién son
débiles (Stephens & Krebs 19806). La puesta a prueba
de esos supuestos con aves y ratones tuvo resultados
disimiles. Los roedores parecen cumplir con el supues-
to de busqueda al azar (en bandejas con semillas mez-
cladas en el sustrato; Valone & Brown 1989), y con el
de que sus tasas de extraccién de semillas son suave-
mente desaceleradas en funcién del tiempo (Bowers
1990, Kotler & Brown 1990, Morris & Davidson
2000), aunque los resultados son los opuestos segun
Price & Correll (2001). Pero las aves parecen ser algo
mas discolas: Dunning (1990) afirmé que, en general,
no cumplirfan habitualmente con esos requisitos ba-
sicos para que el andlisis de los GUD sea valido, y las
diferentes aves granivoras estudiadas por Valone &
Brown (1989), Kotler & Brown (1999), Hayslette &
Mirarchi (2000) y Garb & al. (2000) no parecieron
buscar al azar ni abandonar los parches en funcién de
la densidad de semillas remanente de acuerdo a la pre-
diccién del modelo”’.

En este trabajo se encontrd que las aves (al menos
Zonotrichia capensis) estiman cudn redituable es un sitio
particular para decidir si continuar explotindolo o
explorar sitios alternativos, sin basarse (al menos fuer-
temente) en un conocimiento previo de las claves aso-
ciadas a la heterogeneidad de las semillas. Esto queda
en evidencia con su rapida respuesta a condiciones
inéditas artificiales (Experimento 2 del CAPITULO 4),
donde abandonaron aquellos sitios que no proveen
suficiente alimento y exploraron los otros disponibles.
Pero esa exploracion también fue frecuente cuando las
condiciones en el micrositio de alta calidad eran sufi-
cientes (en funcién de lo que se observo con poste-
rioridad). La exploracién de todos los micrositios y su
explotacién diferencial esta de acuerdo con los patro-
nes obtenidos en los CAPITULOS 2 y 3, como ya se ex-
plicé. Los experimentos en aviarios también brindan

* También se pueden criticar otros puntos de esta aproxima-
cién, como que los parametros “fijos” no sean tales (Newman
& al. 1988), que la estrategia 6ptima de busqueda y decision
de abandono de parches dependa de la distribucion de los
recursos (Iwasa & al. 1981) y que la relacion entre la oferta de
alimento en los parches experimentales y en su entorno afec-
ta al supuesto de que existird una densidad a la cual los pat-
ches ya no seran explotados (Kelt & al. 2004a). Otros auto-
res, en una critica mas profunda, cuestionaron tanto la validez
de los supuestos del modelo de seleccién de parches (e.g,
Baum 1987, Green 1987, Nonacs 2001) como la aproxima-
cién misma de analizar el comportamiento mediante el uso
de modelos de optimizacién (e.g,, Gray 1987, Ollason 1987).

CApPITULO 5

evidencia anecdética de que los chingolos no utilizan
el limite del mantillo como clave del limite entre par-
ches sino que “miden” la oferta de semillas mientras
avanzan, volviendo sobre su recorrido cuando la dis-
ponibilidad de semillas baja (hasta un nivel no adecua-
do). Esa medicién parece hacerse en forma continua
mientras se alimentan, lo que les permite reaccionar
ante (pero no necesariamente almacenar la informa-
cién sobre) los limites de los “patches” o, quizas mas
ajustado, reconocer gradientes en la abundancia de ali-
mento a partir de lo que cambian su velocidad y di-
reccién de movimiento exploratorio; el resultado es
que tienden a permanecer en los sitios de mejor cali-
dad (para ejemplos con otros organismos ver Senft &
al. 1987, Schmidt & Brown 1996, WallisdeVries & al.
1999 y Tuck & Hassall 2004). Si no hay una verdadera
diferencia entre “dentro de parches” y “entre parches”,
0 eso es cambiante segun las condiciones o la atencién
a otros factores (Getty & Pulliam 1993), 1a aproxima-
ci6n al modelado debe ser diferente. El comportamien-
to observado parece mas acorde con el de modelos de
movimiento y alimentacién simultaneos (Arditi &
Dacorogna 1988) o con los basados en reglas de deci-
si6n de cambio de sitio de alimentacién en funcién a
la evaluacién de las condiciones en ese momento
(Iwasa & al. 1981, Green 1987, Dunning 1990) que con
los modelos clasicos de alimentacién mediante reco-
nocimiento, visitas y abandono de parches discretos y
reglas de decisién que responden a parametros del res-
to del ambiente (Stephens & Krebs 1986). El ambiente
puede resultar para el animal un sitio de alimentacién
continuo, y su comportamiento estar basado en reac-
ciones de distinto tipo o intensidad frente a las condi-
ciones que se van encontrando. Incluso esto es una
explicacién mas patsimoniosa: la forma mds simple de
seleccion de hébitat es aquella dada por movimientos
no dirigidos (aleatorios) pero que se hacen mas o me-
nos lentos (o tortuosos) en distintos puntos (e.g.,
isé6podos caminando a lo largo de un gradiente de
humedad [Krebs 2001] o de calidad de alimento [Tuck
& Hassall 2004]).

Los recorridos entre sitios de alimentacién pueden
ser desde azarosos hasta lineales, pasando por recorri-
dos guiados por claves remotas acerca de la calidad de
los sitios (WallisdeVries & al. 1999). Los desplazamien-
tos de las aves granivoras durante sus recorridos de
alimentacién involucran dos formas de locomocién
diferentes: vuelo (de aproximacién) y desplazamiento
port el suelo (buscando semillas). Distintas formas de
locomocién pueden involucrar diferentes comporta-
mientos de reaccion frente al ambiente y afectar a los
patrones espaciales observados en funcién de distin-
tos factores causales. Muy probablemente cada uno de
ellos esté afectado por distintos factores actuando a
diferentes escalas, en funcién del rango de escalas que
involucra cada tipo de locomocién. Por ejemplo, el
vuelo cubre distancias mayores y seguramente no esta
dirigido por la medicién instantanea de la abundancia
de semillas en el suelo. Una hipétesis compatible con
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los resultados de este trabajo es que el vuelo esté afec-
tado por la posicién de los arboles altos. Las aves usa-
rfan a las perchas elevadas como sitios centrales desde
los que volarfan hacia el suelo, y a los que volverfan
ante la percepcién de una amenaza (o para despliegue,
o para vigilar un territorio). Los sitios alejados de los
arboles tendrian menor probabilidad de ser usados, y
quizas los sesgos por la exploraciéon preferencial de
sitios sin cobertura lefiosa baja tengan que ver con la
facilidad para ser origen y destino del vuelo. Esta hi-
potesis se verfa robustecida si se observara que el uso
de los arboles altos es frecuente durante los perfodos
de alimentacioén, en condiciones normales. Por otro
lado, el desplazamiento por el suelo tiene mayor pre-
cisién y permite estimar la calidad de un sitio en forma
continua mientras se buscan (y encuentran) semillas;
seguramente no esta guiado por la altura de un objeto
a 10 m de distancia. El desplazamiento por el suelo (a
partir del sitio de aterrizaje) serfa mas o menos conti-
nuo durante un tiempo, hasta el siguiente desplaza-
miento por el aire (quizas hasta otra o la misma percha
elevada). Esa permanencia en el suelo de las aves gra-
nivoras podria durar un tiempo mas o menos fijo in-
dependientemente de la abundancia de semillas en el
area, lo que es compatible con algunos resultados ob-
tenidos con el analisis de las semillas remanentes en
parches artificiales (Valone & Brown 1989, Dunning
1990, Hayslette & Mirarchi 2000, Garb & al. 2000).
Durante este recorrido por el suelo la busqueda no
estarfa restringida por claves asociadas a la estructura
de la vegetacién sino que responderfa a la deteccién
de las semillas individuales, relacionada con la densi-
dad de semillas. Esto es lo que provocaria los resulta-
dos marcados en los experimentos en los aviarios,
donde no esta bien simulada la elecciéon de micrositios
en funcién de los factores que afectan el desplazamien-
to aéreo.

E/ uso del espacio y la dieta: efectos potenciales de las
aves entre especies de semillas

Los efectos de las aves sobre las semillas explorados
mas arriba estin expuestos en términos de la abundan-
cia total de semillas, pero los efectos mas importantes
de las aves como consumidores podrian ser aquellos
que afectan a las especies de semillas diferencialmente.
La dieta de las aves granivoras puede verse determi-
nada mayormente por las preferencias alimentarias y
eso guiar su uso del espacio (e.g., busqueda de items
preferidos) o, al revés, puede ser mas importante la
eleccién de los sitios de alimentacién (e.g., restriccio-
nes morfoldgicas, balance entre distintos factores) y la
dieta quedar condicionada por las disponibilidades
percibidas en ese lugar.

En el caso de la predacion predispersiva, la causa del
uso sesgado del espacio no parece estar vinculada con
la oferta local del recurso, sino con una restriccidén o
preferencia de tipo morfolégica. La diferencia en la
ubicacion de las especies de gramineas respecto de las
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plantas lefiosas puede, no obstante, tener alguna inci-
dencia sobre su presencia en la dieta de las aves du-
rante el periodo en que las semillas permanecen en las
panojas. Observaciones no sistematicas sugieren que
Setaria lencopila y Digitaria californica estan mas asocia-
das a los alrededores de los arbustos y subarbustos que
otras especies de gramineas, por lo que su vulnerabili-
dad al consumo predispersivo por ciertas aves grani-
voras, como las del género Poospiza, podria ser mayor.
Ambas semillas se encuentran presentes en la dieta de
las especies granivoras (Setaria lencopila es la especie mas
importante en la dieta de Poospiza ornata; Lopez de
Casenave 2001) y son preferidas en ensayos en labo-
ratorio (Cueto & al. en prensa). La mayor parte de las
observaciones de predacién predispersiva por Poospiza
en verano-otofio fueron de semillas de esas dos espe-
cies. Aunque es dificil determinar qué factor actia
como causa y cual como efecto, estas asociaciones
entre preferencias, dieta, uso del espacio y disponibi-
lidad de semillas pueden dar lugar a estudios experi-
mentales que jerarquicen los mecanismos causales; en
condiciones de campo no es sencillo determinar cual
esta siendo condicionante de los demas.

Un predador generalista que elija sus sitios de ali-
mentacion en funcién de la densidad de presa (estricta-
mente, del beneficio obtenido por unidad de esfuerzo)
puede provocar una interaccién negativa entre espe-
cies de presa similares, lo que se ha denominado com-
petencia aparente (Holt 1984, Holt & Kotler 1987), y
puede favorecer la coexistencia de presas que ocupen
diferentes sitios (Martin 1988). Como suele analizarse
en el ambito de los estudios sobre el valor adaptativo
de “agruparse” (e.g., Inman & Krebs 1987, Roberts
1996, Treves 2000), el agrupamiento espacial de las
semillas puede producir dos efectos contrarios: aumen-
tar la deteccién por parte del predador (mas semillas
atraen mas granfvoros o influyen sobre la decisién de
un granfvoro de explotar ese sitio) y aumentar la “di-
lucién” del riesgo individual (dado un granivoro pre-
sente la probabilidad de predacién por semilla es
menor). Pero la influencia indirecta entre especies pre-
sa frecuentemente no serd reciproca si difieren en algin
aspecto relevante para su predador comun (Chaneton
& Bonsall 2000, Veech 2000) . En ciertos casos, in-
cluso, la presencia de una especie presa puede resultar
beneficiosa para otra, generando “refugios” para ésta
ultima, lo que se ha denominado “mutualismo aparen-
te”. Estos efectos pueden darse tanto por respuestas
numéricas del predador como por respuestas de agre-
gacion (Holt & Kotler 1987, Schmitt 1987, Holt &
Lawton 1994). Segun Holt & Kotler (1987) la alterna-

1T a diferencia entre presas desde el punto de vista del predador
no puede expresarse simplemente a través de un ranking esta-
ble de preferencias absolutas. Las preferencias y el consumo
relativo de presas alternativas puede modificarse con sus fre-
cuencias relativas y con la densidad total (Church & al. 1997,
Weale & al. 2000), con el contexto durante la comparacion
(Bateson 2002, Shafir & al. 2002) o con la familiaridad del
predador con la apariencia de las presas (Thomas & al. 2004).
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tiva de “efecto indirecto” mas probable estaria dada
por las respuestas de agregacion, produciendo lo que
llamaron “competencia aparente de corto plazo” '
Los resultados de este trabajo, relacionados con res-
puestas comportamentales en plazos cortos, sugieren
que la predacién posdispersiva de semillas de grami-
neas (preferidas) en micrositios cubiertos podria ser
desproporcionadamente mayor que la esperada por su
propia abundancia como resultado de un efecto nega-
tivo provocado por la alta densidad de semillas de di-
cotiledéneas, que harfan redituables a esos micrositios
para los granfvoros que pueden incluirlas en su dieta
y que eligen explotar preferentemente los parches ricos
(como Zonotrichia capensis en las experiencias semi-natu-
rales del CapituLo 4). Efectos indirectos negativos
como este ya se han reportado a pequefias escalas en
otros granivoros de desierto (roedores heterémidos:
Veech 2000, gerbos: Garb & al. 2000). Este mismo
efecto indirecto podria ocurrir también entre distintas
semillas de gramineas en los sitios sin cobertura de la
vegetacion que son explorados frecuentemente. La
mayoria de las semillas de gramineas que se encuen-
tran en el suelo de esos micrositios son de Sporobolus
¢ryptandrus, una semilla muy pequefia y desprovista de
glumas que las aves pueden consumir pero que eva-
ldan como sub-6ptima en experimentos de cafeteria
(i.e., la consumen dependiendo de cuales otras semillas
sean ofrecidas; Cueto & al. en prensa). Un predador
que abandone esos micrositios cuando su rendimien-
to sea demasiado bajo y que consuma preferentemente
las otras gramineas disponibles estard generando un
“refugio” para Sporobolus (en bajas densidades). Esto
es consistente con la observacién de que la inclusién
de esta semilla en la dieta de Zonotrichia capensis estaria
influida por su disponibilidad relativa: en los afios don-
de la produccién de semillas preferidas es baja, su dieta
pasa a estar mayoritariamente dominada por las semi-
llas “subdptimas” (Marone & al., datos no publica-
dos) %, Las aves granivoras se comportarian como
especialistas expansivos (“expanding specialists”), hacien-
do un consumo mayor de las especies subéptimas en
“afios malos” y, en consecuencia, cambiando su dieta
de acuerdo a las condiciones. Si bien excede los obje-
tivos de este trabajo, los resultados obtenidos sugie-
ren que la selecciéon de sitios de alimentacién durante
el consumo posdispersivo de semillas no seria un
condicionante importante de la dieta de las aves gra-
nfvoras. La exploracién de todos los sitios y la deci-
sion de explotarlos tras la evaluacién de la oferta de
semillas sugieren que las aves podtian expresar sus pre-

"' Por cierto la mayor facilidad de hacer expetimentos en esa
escala de tiempo y espacio hace que de alli provenga la mayo-
rfa de la evidencia de estos efectos indirectos (Chaneton &
Bonsall 2000).

"?Esas semillas sub6ptimas se encuentran tipicamente en
micrositios contrastantes (Chenopodium papulosum casi exclu-
sivamente bajo arboles, Sporobolus cryptandrus predominante-
mente en los micrositios expuestos), lo que también sugiere
que Zonotrichia capensis usa todos los tipos de micrositio.

CApPITULO 5

ferencias dietarias modificando el uso del espacio mas
que tener que adoptar una dieta sub6ptima condicio-
nada por restricciones en el uso de los sitios de alimen-
tacion.

La intensidad y el signo de la interaccién entre es-
pecies presa no solo dependen de la identidad, prefe-
rencias y comportamiento del predador (e.g,, de como
discrimine presas y parches: Holt & Kotler 1987), sino
de otros factores como la intensidad de predacion
(Veech 2000) y la escala (Ostman & Ives 2003), lo que
hace poco predecible a la interaccién sin un estudio
experimental (Wootton 1994) y un desarrollo teérico
(Holt & Lawton 1994) especificos. Dado el rol rele-
vante de la evaluacién de los sitios de alimentacién,
serfa interesante investigar sila composicion de la dieta
de las aves estd influida por las proporciones de espe-
cies de semillas de distinta preferencia que se presen-
tan usualmente asociadas en diferentes micrositios (e.g,
si existe un “refugio” de Sporobolus en los micrositios
sin cobertura cuando hay semillas de otras gramineas
en el mismo sitio, o si el consumo de Chenopodium es
importante porque estd asociado a sitios con alta abun-
dancia de semillas). Pero aun sin realizar esos estudios,
se puede concluir que las aves granivoras, eligiendo
cudnto explotar parches segun la abundancia de semi-
llas, mostrando preferencias diferentes por las semi-
llas en su dieta y usando el espacio en forma diferente
segun la escala, son capaces de afectar la heterogenei-
dad espacial de las semillas en el banco de suelo me-
diante su respuesta comportamental (i.e., respuesta
funcional), atn si las semillas no fueran el principal
limitante de las abundancias poblacionales de las aves
(i.e., aunque no haya una respuesta numérica ligada a
la abundancia de esas semillas).

Finalmente, las preferencias de semillas de las aves
granfvoras podrian ser mas marcadas cuando se en-
cuentran lejos de los arboles altos que usan como sitio
central para la exploracion de los sitios de alimenta-
cion. Las selectividades o preferencias de semillas sue-
len cambiar en aquellos organismos que se desplazan
a los micrositios de alimentacién alrededor de un sitio
“seguro” (e.g., ratones: Hay & Fuller 1981, Thompson
1982; hormigas: Kelrick & al. 1986, Crist & MacMahon
1992), como plantean los modelos de forrajeo 6ptimo
desde un sitio central (Pyke 1984, Stephens & Krebs
1986). El razonamiento es que a mayor distancia del
sitio central hay un mayor costo (e.g, costo de despla-
zamiento, riesgo de predacion) y el beneficio que lo su-
pere (a largo plazo) solo se obtiene consumiendo ftems
de mayor calidad. Para poner a prueba si las aves po-
seen una selectividad cambiante en funcién de los cos-
tos de alejarse de un sitio central habria que estudiar
la remocién relativa de distintas especies de semillas
(e.g., una graminea muy preferida, una graminea sub-
optima y una dicotiledénea) ofrecidas en un mismo
tipo de micrositio a distintas distancias de los arboles
altos. De todas maneras no tenemos evidencia de que
haya especies de hierbas que se distribuyan asociadas
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a las distancias a arboles altos en los rangos de distan-
cias (e.g., 5-10 m del borde del dosel) que parecen re-
levantes en los patrones observados.

CONCLUSIONES

En el CAPITULO 1 se presentaron varias preguntas que
se intentarfan responder a lo largo de esta tesis. A
modo de sintesis, y para concluir con este trabajo, se
presentan a continuacion las respuestas alcanzadas; no
se reiteran aqui sus justificaciones extendidas, las cua-
les fueron presentadas en los capitulos anteriores y en
este mismo, mas arriba.

* ¢Usan los pédjaros granivoros el ambiente al azar
(para alimentarse) o no, al evaluarlo mediante la ca-
racterizacion de la vegetacion? ¢Esta respuesta es ho-
mogénea para las especies del gremio? ¢Es variable
estacionalmente?

Los pdjaros no usan el ambiente al azar para alimen-
tarse. Los principales sesgos estan relacionados con la
estructura de la vegetacion leflosa, a mas de una esca-
la. Las especies varfan entre si en su uso del espacio
respecto a la estructura de la vegetacién, en particular
debido a diferencias en las técnicas de alimentacion.
Esto afecta los resultados evaluados a nivel gremial.
Como la abundancia y la dieta de varias especies cam-
bian a lo largo del aflo, los resultados gremiales refle-
jan esos cambios.

* St hay seleccién (uso # disponibilidad) ¢esta relacio-

nada con la heterogeneidad espacio-temporal obser-
vada en la abundancia de las semillas (en el suelo) a
escala de micrositio? ;Como causa o como efecto
(“desde arriba” vs. “desde abajo”)?

* :Otros factores pueden explicar (mejor) el uso de
micrositios para alimentacién que la abundancia de se-
millas (e.g., accesibilidad del alimento, riesgo de pre-
dacidn, termorregulacion, limitaciones morfolégicas,
interacciones sociales o interespecificas)?

El uso del espacio por el gremio de aves granivoras
varfa temporalmente en la medida que lo hace la dis-
ponibilidad de semillas (que depende de la fenologia).
Dado que el uso del espacio varia si el consumo es pre
o posdispersivo y que la proporcién de observaciones
de cada tipo sigue lo esperado de acuerdo a la variabi-
lidad temporal de la oferta de semillas (en las plantas
vs. en el suelo), el uso del espacio por el gremio tam-
bién resulta cambiante segun la fenologfa. Cuando las
semillas estan sobre las plantas prevalece un uso ses-
gado del espacio porque las aves prefieren micrositios
con mayor cobertura lefiosa y de gramineas; después
de la dispersion primaria el uso del espacio es poco
selectivo.

El sesgo durante el consumo predispersivo no estd
dado por la abundancia relativa de semillas a escalas
pequefias (micrositio). La técnica de alimentacién pro-
vee una explicacién mas adecuada: la necesidad de una
percha resistente desde la que tomar las semillas de las
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panojas de las gramineas. El consumo posdispersivo
es poco selectivo a escala de micrositio respecto de las
principales caracteristicas de la vegetacion a pesar de
que la disponibilidad de semillas en el suelo es muy
heterogénea segtin esas mismas caracteristicas. Existe
una preferencia por la exploracién de micrositios des-
cubiertos, donde, en promedio, la abundancia de se-
millas comestibles en el suelo es menor. Sin embargo,
en condiciones experimentales, la abundancia de semi-
llas es la principal influencia sobre la decisién de
Zonotrichia capensis (la especie de ave granivora numé-
ricamente mas importante) de explotar un micrositio.
Sila caracterizacion del banco de semillas respecto a
la vegetacién refleja adecuadamente la disponibilidad
de semillas para las aves granivoras, entonces éstas no
parecen usar el espacio en funcién de esa oferta rela-
tiva a escala de micrositio (i.e., no hay un efecto espa-
cial “desde abajo” o bottom-up).

La relacion entre el uso de sitios de alimentacion por
las aves granfvoras y la abundancia de semillas parece
estar mas relacionada con efectos “desde arriba” o 7gp-
down. Bl ingreso de semillas de gramineas al banco de
suelo es menor en sitios con cobertura lefiosa a pesar
de que su produccion serfa similar a la de sitios sin ella;
eso esta de acuerdo con el sesgo observado durante
el consumo predispersivo. Las reducciones importan-
tes de semillas de gramineas (las preferidas y mas con-
sumidas por las aves granfvoras) en los sitios expuestos,
en particular en las depresiones naturales allf ubicadas,
son compatibles con la preferencia detectada en la
exploracién de esos micrositios. Las aves, de todas
maneras, harfan un uso bastante general del espacio a
esta escala, pudiendo aprovechar concentraciones de
semillas en el suelo en cualquier tipo de micrositio.

* ¢El uso de sitios de alimentacién a la escala de
micrositio esta restringido por (es un subproducto de)
la seleccién a otras escalas (mayores)? Y al revés, ¢pue-
de la seleccion a estas escalas, relativamente pequefias
(1-2500 m?), predecitr/explicar la seleccion a escalas
mayores (entre tipos de vegetacion diferentes)?

El principal sesgo detectado en el uso de sitios de
alimentacién en el algarrobal es una preferencia por
sitios relativamente cercanos a arboles altos (o una
evitacion de sitios alejados de ellos y/o muy abiertos).
El uso del espacio a escala de micrositio parece ser
relativamente independiente de la seleccion a la escala
mayor, debido a que la estructura de los micrositios no
esta espacialmente relacionada con la distancia a los
arboles altos. La seleccién del espacio por las aves en
relacién a los arboles altos puede explicar las diferen-
cias en sus abundancias previamente encontradas en-
tre el algarrobal y el jarillal durante primavera-verano
(ya que el primero tiene, tipicamente, més arboles). En
otoflo-invierno, en cambio, los patrones de uso del
espacio en relacion a los arboles fueron algo mas laxos;
en esa época los trabajos previos no habian encontra-
do evidencia de que las abundancias de granivoros
fueran diferentes entre el algarrobal y el jarillal.
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* :Cuidl es la posible influencia del uso de espacio de
las aves granivoras para las plantas (afectando la dis-
tribucién y abundancia de semillas)?

Las plantas de gramineas cercanas a ramas bajas de
plantas lefiosas suftirian una mayor predacion predis-
persiva. En consecuencia, el banco de semillas luego
de la dispersion primaria contendria mas semillas (res-
pecto a las producidas) de los individuos o especies que
crecen aislados (i.e., lejos de las lefiosas). Hay eviden-
cias previas de que el mayor ingreso al banco de semi-
llas se da en las zonas sin cobertura lefiosa a pesar de
que la cobertura de gramineas es similar en sitios con
y sin cobertura de arbustos y arboles. El consumo
posdispersivo, a su vez, tenderfa mas bien a homoge-
neizar el banco de semillas pues no hay micrositios que
no sean explorados y, al menos en condiciones expe-
rimentales, su explotacion esta en relacion con la oferta
de semillas. Cualquier acumulacién de semillas (comes-
tibles) a escalas pequefias es vulnerable. El consumo
por granfvoros reforzaria el paso transitorio de las se-
millas de gramineas por los micrositios sin cobertura
pues esos micrositios tienden a ser explorados algo
mas frecuentemente. Las preferencias de las aves en-

CApPITULO 5

tre semillas que varfan en su abundancia relativa en los
diferentes micrositios podrian generar interacciones
indirectas entre especies de semillas.

* ¢El resultado obtenido usando distintas técnicas es
el mismor sSon coherentes las explicaciones sugeridas
por distintas aproximaciones (a distintas escalas)? ¢Las
diferencias son informativas o se trata de informacién
redundante?

Los resultados no son iguales, pero tampoco son
exactamente iguales las preguntas que cada técnica res-
ponde. La integracién de los diferentes resultados a
preguntas conectadas permite generar una explicacién
mas rica al buscar la coherencia de los patrones obte-
nidos. La explicacién generada, al contener elementos
novedosos que no eran considerados por los disefios
establecidos desconociendo la informacién obtenida,
debe ser puesta a prueba nuevamente analizando las
predicciones complejas derivadas. Varios de los su-
puestos de cada técnica o aquellos utilizados como hi-
potesis auxiliares para construir predicciones se pueden
poner a prueba (con distinto grado de esfuerzo), y eso
refuerza la confianza en los resultados obtenidos.
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