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Interacciones bioldgicas y patrones espaciales de diversidad:
plantas, artropodos herbivoros y herbivoria en gradientes
altitudinales

Resumen

En esta tesis nos propusimos contribuir a la comprensidon de los mecanismos que
mantienen patrones espaciales de diversidad y de interacciones bioldgicas. Se analizd la
variaciéon en la riqueza y composicién de especies de ortdpteros y plantas, y la forma y
congruencia de sus patrones altitudinales. Se evaluaron factores relacionados a la
heterogeneidad ambiental y la energia para explicar dichos patrones, se analizé el
patrén altitudinal de herbivoria por artrépodos en la comunidad de plantas y los
posibles factores ambientales relacionados. El estudio se realizé en las Sierras Grandes
de Cérdoba. La rigueza decrecid y la disimilitud en la composicidon de especies aumentd
con la altitud. Ambos componentes de la diversidad se asociaron a la temperatura y los
cambios en la temperatura respectivamente. La congruencia entre los patrones de
diversidad de ambos taxones dio evidencias de reflejar una respuesta comun a la
temperatura. La magnitud de la herbivoria disminuyd con la altitud, asocidndose a la
productividad primaria. Los cambios en la riqueza estarian modelados por restricciones
fisioldgicas de las especies impuestas por la baja energia. La respuesta de la composicién
taxondmica a la temperatura sugiere que el patron se encuentra asociado a los
requerimientos de nicho de las especies. Finalmente, la herbivoria mostré indicios de
estar regulada por la disponibilidad de recursos. En conclusidn, la energia seria clave en

el mantenimiento de los patrones de diversidad y de las interacciones bioldgicas.

Palabras clave: Congruencia entre Taxones, Disimilitud Taxondmica, Diversidad Beta,
Energia, Folivoria, Gradientes de Elevacién, Heterogeneidad Ambiental, Montafas,

Ortodpteros, Productividad Primaria, Riqueza.







Biological interactions and spatial patterns of diversity:
plants, herbivorous arthropods and herbivory in
altitudinal gradients

Abstract

This thesis investigates the underlying mechanisms causing altitudinal patterns of
diversity and biological interactions. We study the main factors driving altitudinal
patterns of plants and orthopteran diversity and their cross-taxon congruence. Factors
related to environmental heterogeneity and energy availability were evaluated to
explain these patterns. Also, we study the altitudinal pattern of herbivory by arthropods
in the plant community and evaluate the potential environmental factors driving the
pattern. The study was conducted at the Sierras Grandes de Cérdoba, Argentina. Species
richness of both plants and orthopteran decreased with increasing elevation. Taxonomic
dissimilarity increased with elevation. Temperature and temperature dissimilarity were
the primary factors explaining the altitudinal patterns of richness and taxonomic
dissimilarity respectively. The cross-taxon congruence pattern gave evidence to reflect a
common response to temperature. Herbivory by arthropods declined with increasing
elevation, and primary productivity was the main factor explaining the pattern. Our
findings suggest that richness patterns were driven by physiological constraints and
dissimilarity patterns were related with environmental niche-based processes. Finally,
herbivory was accounted by resource availability. Summarizing energy appear to be

playing a key role in maintaining patterns of diversity and of biological interactions.

Key words: Cross-Taxon Congruence, Composition Dissimilarity, Beta Diversity, Energy,
Folivory, Elevational Gradient, Environmental Heterogeneity, Mountains, Orthoptera,

Primary Productivity, Richness.
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CAPITULO

Patrones ecologicos en gradientes
ambientales: una perspectiva general

Gradientes altitudinales en ecologia

En 1805 Alexander von Humboldt y Aimé Bonpland invitaban a sus alumnos a
empezar a pensar en una nueva disciplina cientifica, “La geografia de las plantas”, y
esbozaban las primeras preguntas biogeograficas, al preguntarse cuales eran las
caracteristicas del ambiente fisico que determinan la distribucion de las plantas
(Humboldt & Bonpland 1807). Parte importante del trabajo de Humboldt fue inspirada
en los cambios altitudinales que ocurren en la vegetacion y en el ambiente fisico (Figura

I.1), estudiando también los cambios latitudinales de la vegetacién como analogia a los
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cambios altitudinales (Humboldt 1849). A su vez, Darwin y Wallace también dedicaron
parte de sus trabajos a describir los cambios en los gradientes altitudinales (Lomolino
2001). Ecdlogos como Grinnell y Whittaker encontraron inspiracidon en los gradientes
altitudinales para desarrollar la teoria de nichos y la de formacién de ensambles
comunitarios, respectivamente (McCain & Grytnes 2010). Aun después de tantos afios
de ser foco de estudios, los gradientes altitudinales contindan siendo relevantes para
aportar fundamentos novedosos a la teoria ecoldgica. Por lo tanto, en la actualidad se
ha renovado el interés por el estudio de los patrones altitudinales de diversidad como
fendmenos clave para entender las causas y mecanismos que determinan la distribucion
de los organismos en el planeta (McCain & Grytnes 2010; Sundqvist et al. 2013; Graham
et al. 2014)

(J‘C)(;R\Pllll DES I’LA\’II lQll\()\l'\ll,.S
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Figura I.1. “Geografia de las Plantas Equinocciales”. llustracién que
muestra la distribucion de especies vegetales, cultivos y animales;
también se indican condiciones fisicas como la presion del aire y la
temperatura, entre otros registros.
Fuente: (Humboldt & Bonpland 1807)
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La importancia de los gradientes altitudinales en estudios ecoldgicos radica en que
se le reconocen ciertas ventajas para estudiar gradientes de diversidad. Por un lado,
suelen reflejar a los gradientes espaciales de gran escala pero a una escala espacial
pequeiia, debido a que ocurren grandes variaciones ambientales en distancias
relativamente cortas (Fosaa 2004; McCain 2009). Una de las ventajas consiste en
trabajar con un mismo conjunto regional de especies. Este conjunto regional de especies
posee una Unica historia evolutiva, a diferencia de lo que sucede en gradientes
latitudinales. Esta caracteristica ayudaria a separar los efectos de los factores ecoldgicos
de los factores evolutivos en la generacidon del patrén (Graham et al. 2014). Ofrecen
también, la posibilidad de encontrar gradientes donde las diferentes variables
ambientales no estén correlacionadas, como si ocurre en los estudios a gran escala
(McCain 2009). Ademas, también se evitan los cambios en la estacionalidad que ocurren
en los gradientes latitudinales (Sundqvist et al. 2013). Otra de las ventajas que ofrecen
las montafias es que habria posibilidad de encontrar réplicas, ya que hay una gran
cantidad de sistemas montafiosos (Graham et al. 2014). Todo esto hace de los patrones
de diversidad en las montafas un objeto de estudio apropiado para comprender los
mecanismos involucrados en dar forma a los patrones espaciales de diversidad de las

especies.

Patrones espaciales de diversidad

“To do science is to search for repeated patterns”

MacArthur 1972

La investigacion de los mecanismos que generan patrones en atributos de las
comunidades, desde una perspectiva espacial o geografica, es un tema de actualidad en
ecologia (e.g.; Sundqvist et al. 2013; Brown 2014; Graham et al. 2014; Ulrich et al. 2014;
Fraser et al. 2015; Kinlock et al. 2017). En la ultima década, ha ocurrido un gran avance
en el reconocimiento de cudles son los mecanismos que generan y mantienen esos
patrones (e.g.; Hawkins et al. 2007; Fraser et al. 2015). A meso y macro escala existe
bastante consenso en que factores relacionados con la disponibilidad de energia y la

heterogeneidad ambiental juegan un papel clave en el mantenimiento de un patrdon
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particular de diversidad (Rahbek & Graves 2001; Hawkins & Porter 2003b; Apellaniz
et al. 2012; Graham et al. 2014; Stein et al. 2014; Moura et al. 2016).

La riqueza especifica ha sido el componente de la diversidad bioldgica mas
comunmente estudiado en de gradientes altitudinales (Rahbek 1995). A partir de las
observaciones de los primeros naturalistas (i.e. Darwin, Wallace y Humboltd), se
extendio la idea de que la riqueza de especies disminuye con la altitud (Lomolino 2001).
Sin embargo, se han documentado una variedad de patrones (Terborgh 1977; Rahbek
1995; McCain & Grytnes 2010; Graham et al. 2014) que, segin meta-andlisis recientes,
dependen del grupo taxonédmico estudiado (McCain 2005, 2009; Szewczyk & Mccain
2016) y del contexto climatico en el cual se encuentra ubicado el gradiente altitudinal
(McCain & Grytnes 2010). Se han registrado cambios altitudinales de la riqueza
especifica en muchos taxones incluyendo plantas vasculares (Vetaas & Grytnes 2002),
plantas acuaticas (Jones et al. 2003), helechos (Bhattarai et al. 2004), artrépodos (Janzen
et al. 1976), hormigas (Sanders et al. 2003), herpetofauna (Fauth et al. 1989), aves
(Ruggiero & Hawkins 2008; McCain 2009), pequefios mamiferos (McCain 2005), y

murciélagos (McCain 2007), entre otros taxones.

La variacion espacial en la composicién de especies (diversidad beta) ha sido
relegada frente a la diversidad alfa, a pesar de constituir un componente clave de la
biodiversidad. Recién en la década del 2000 se ha comenzado a enfatizar el estudio de
patrones latitudinales en la diversidad beta, por ejemplo, en aves (Gaston et al. 2007),
mamiferos (Qian et al. 2009) y plantas vasculares (Qian & Ricklefs 2007), con un enfoque
multi-taxon (Keil etal. 2012), y en gradientes altitudinales, por ejemplo, en aves
(Jankowski et al. 2009), plantas (Sang 2009) e insectos lepiddpteros (Brehm et al. 2003).
En lineas generales, la variacion en la composicion o la similitud taxondmica entre
ensambles depende de la capacidad de dispersion de las especies y de la similitud
ambiental (Soininen et al. 2007). En gradientes altitudinales la escala geografica a la cual
ocurren los cambios ambientales es relativamente pequefia (McCain 2009), reduciendo
asi los efectos de las limitaciones de las especies para dispersarse. Por tal motivo la
similitud entre ensambles depende principalmente de la similitud ambiental entre sitios,

la cual tiende a disminuir a medida que aumenta la distancia geografica entre sitios
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(Legendre 1993; McKnight et al. 2007). Esta tesis propone como uno de sus objetivos
analizar los patrones altitudinales de riqueza especifica y de diversidad beta de plantas e
insectos, e identificar los principales factores ambientales que modelan cada uno de los

patrones.

Congruencia de patrones de diversidad

Los patrones espaciales de diversidad de diferentes taxones se encuentran en
general asociados (i.e. correlacionados) entre si, observdndose lo que se conoce como
congruencia de los patrones de diversidad (Ozkan et al. 2014). Las hipétesis planteadas
para explicar la congruencia de patrones pueden dividirse en dos grupos. Por un lado, se
plantea que la congruencia podria estar dada por una misma respuesta al gradiente
ambiental (factores abidticos). Por otro lado, se plantea que podria estar dada por
relaciones funcionales o interacciones entre los taxones (factores bidticos) (Toranza &
Arim 2010; Rooney & Azeria 2015; Duan et al. 2016). La existencia de congruencia entre
la diversidad de diferentes taxones tiene profundas implicancias en términos de
conservacion global y regional. En particular, permitiria evaluar hasta qué punto es
valido utilizar taxones indicadores para definir areas prioritarias para conservacion
(Howard et al. 1998; Schulze etal. 2004; Lamoreux etal. 2006). Sin embargo, la
congruencia de patrones de diversidad ha sido poco estudiada (pero ver Wolters et al.
2006; Kissling et al. 2008). En particular, las plantas son la base de las tramas troficas y
proveen una gran variedad de recursos relevantes para los animales que las consumen
(Hutchinson 1959; Shanahan et al. 2001; Kissling et al. 2007). Una correlacién positiva
entre diversidad de animales y plantas puede deberse a la existencia de relaciones
tréficas entre ellas (Kissling et al. 2007), a una respuesta a la complejidad en la
estructura del habitat que conforman las plantas (MacAthur & MacAthur 1961; Tews
et al. 2004; Lee & Rotenberry 2005), o a una misma respuesta ante un factor ambiental
(Hawkins & Porter 2003a). Estas causas no son necesariamente excluyentes y solo unos
pocos estudios a escala regional lograron discriminar los roles relativos de las relaciones
bidticas y abidticas en la determinacidn de patrones geograficos de riqueza de especies
animales (Hawkins & Porter 2003b; Marquez et al. 2004; Kissling et al. 2007; Menendez

etal. 2007; Moura etal. 2016). En consecuencia, es fundamental un mejor
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entendimiento acerca de las relaciones funcionales entre taxones, la congruencia
espacial en sus patrones, y los mecanismos que los mantienen (Fattorini et al. 2012;
Rooney & Azeria 2015). Por lo tanto, en esta tesis se propone explorar las relaciones de
los patrones espaciales de riqueza especifica de plantas e insectos con factores
ambientales, considerando conjuntamente las relaciones directas e indirectas (i.e. por

una respuesta comun al ambiente) entre ellos, en gradientes de altitud.

Interacciones bioldgicas

Los gradientes ambientales pueden ademds generar cambios en las relaciones
planta-animal, como las interacciones plantas-herbivoros (Alonso 1999). Por ejemplo, se
ha observado una disminucidn en la tasa de herbivoria con la latitud (Andrew & Hughes
2005; Salazar & Marquis 2012; Kozlov & Klemola 2017); en cambio, en gradientes
altitudinales se han descripto diferentes patrones de herbivoria (Alonso 1999; Scheidel
& Bruelheide 2001; Scheidel et al. 2003; Garibaldi et al. 2011a; Galman et al. 2018)
(Garibaldi et al. 2011a). Los mecanismos propuestos para explicar los patrones de
herbivoria por artréopodos incluyen factores relacionados a las plantas y/o a los
herbivoros. Entre ellos encontramos a la temperatura (Bale et al. 2002; Galman et al.
2018), la productividad primaria (Cyr & Pace 1993; Mazia et al. 2004) y la diversidad de
plantas (Root 1973; Finch & Collier 2000; Kozlov & Zvereva 2016). El estudio de los
factores que influyen en la herbivoria por artrépodos ha sido abordado mediante una
variedad de disefios muestrales y experimentales. Sin embargo, en general, incluyen una
0 unas pocas especies de plantas y poco se ha estudiado en la comunidad de plantas en
su conjunto (Scherber et al. 2006). Por lo tanto, un aspecto original de este trabajo es
explorar el patréon de herbivoria sobre toda la comunidad de plantas en gradientes
altitudinales, evaluando el rol de los principales factores (abidticos y bidticos)

implicados.

Objetivo general del trabajo

En este trabajo de tesis nos propusimos contribuir a la comprensiéon de los

mecanismos potenciales que mantienen patrones espaciales de diversidad (alfa y beta),
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explorando multiples hipdtesis propuestas y evaluando el grado de congruencia en los

patrones de diferentes taxones.

Organizacion de la tesis

Esta tesis se focalizd en contrastar las hipdtesis que se proponen en la literatura para
explicar los patrones espaciales de diversidad bioldgica y de sus interacciones en
gradientes de altitud. En el primer capitulo se realizé una introduccion del marco tedrico
general de la tesis, presentando los conceptos que serdn el eje de los capitulos
siguientes. El Capitulo 2 contiene la informacidn sobre el drea de estudio, el disefio
general de muestreo y los detalles de los métodos de estimacion de las variables
ambientales consideradas para los analisis en los capitulos subsiguientes. Ademas, se
incluyd una descripcién general del abordaje metodoldgico que se utilizd para el analisis
de datos y una descripciéon del patron altitudinal de las diferentes variables

consideradas.

En el Capitulo 3 se estudian los patrones altitudinales de riqueza de especies
(diversidad alfa), su congruencia y se examinan de forma simultanea las distintas
hipotesis explicativas de los patrones. Ademas, se generé un modelo conceptual para
analizar la congruencia de los patrones de riqueza mediante modelos de ecuaciones
estructurales (SEM) un método poco utilizado pero apropiado para los objetivos de esta
tesis, ya que permite considerar relaciones directas e indirectas entre diferentes
variables. El Capitulo 4 se centra en los patrones de similitud de la composicion de
especies (diversidad beta), su congruencia y las principales variables ambientales
explicativas. Para completar el entendimiento de los patrones altitudinales, en el
Capitulo 5 se estudié el patrén altitudinal de herbivoria (i.e., folivoria), examindndose en
forma simultanea las diferentes hipdtesis y factores propuestos para su explicacion.
Cada uno de los capitulos cuenta con una introduccién, hipétesis y predicciones, una
explicacidon acerca de los métodos particulares del analisis de datos, resultados y una
discusion. En el capitulo final se integran los resultados de los capitulos previos
intentando proponer respuestas generales acerca de los mecanismos que moldean los

patrones de diversidad de especies.






CAPITULO

I

Métodos

Area de estudio

El estudio se realizd en las Sierras Grandes, uno de los cuatro cordones que
componen las Sierras de Cérdoba, Argentina. Estas se encuentran en el centro noroeste
de la provincia de Cérdoba y poseen una orientacién norte-sur. Las alturas maximas
corresponden al cerro Champaqui (2884 ms. n. m.) y al cerro Los Gigantes
(2380 m's. n. m.), mientras que la elevacion maxima media es de aproximadamente
2000 ms. n. m. (Bonalumi et al. 1999). El clima es semi-hiumedo con tendencias al
semi-seco de montafia (Giorgis et al. 2011). El periodo de precipitaciones abarca de

septiembre a marzo con un promedio anual de 700-800 mm. Altitudinalmente se
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registra un aumento de las precipitaciones, alcanzando un valor promedio de 900 mm
anuales (Acosta et al. 1992; Giorgis et al. 2017). La temperatura media anual oscila entre
14°C en las zonas bajas y 8°C en las zonas mas altas, donde no hay periodo libre de

heladas (Cabido et al. 1998).

Segln Cabrera (1971) las Sierras Grandes se encuentran en la region fitogeografica
del Chaco Serrano, la cual se extiende desde el sur de Bolivia hasta el centro de
Argentina en las Sierras Pampeanas y Sub-andinas (Figura I.1). Segun Burkart et al.
(1999) las Sierras Grandes se encuentran incluidas en la Ecorregion Chaco Seco. En
particular las laderas bajas y quebradas de las Sierras Grandes pertenecen a la subregién
Chaco Serrano. Los sectores mas altos son mencionados como estepas graminosas que
conforman islas biogeograficas con rasgos de la Puna (Burkart et al. 1999). De acuerdo a
las descripciones basadas en la fitogeografia se pueden distinguir, a pesar de la
complejidad de sus bordes, tres cinturones de vegetacion: Bosque Serrano de 700 a
1200 ms. n. m., Matorral Serrano de 1000 a 1500 m's. n. m. y pastizales de altura de
150022600 ms. n. m. (Cabido etal. 1998). A su vez, los pastizales de altura son
divididos en pastizales de géneros subtropicales de 1500 a 1900 m's. n. m. y pastizales
con predominancia de géneros de origen andino a partir de los 1900 m's. n. m. (Cabido
etal. 1998), lo cual concuerda con la observacion de Burkart et al. (1999).
Recientemente, Martinez et al. (2016), en un estudio que tomé en consideracién la biota
de vertebrados y plantas vasculares, propusieron la delimitacién de una nueva provincia
biogeografica, Comechingones, que abarca las porciones altas de las Sierras Grandes de

Cérdoba y de las Sierras de San Luis.
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Figura I1.1. Ubicacion del area de estudio y los sitios de muestreo.

El Bosque Serrano es un bosque xerdfilo a subxerdéfilo dominado por Schinopsis
haenkeana vy Lithraea ternifolia. En la actualidad a causa de la tala y la quema se
encuentra en forma de parches relativamente bien conservados aunque de poca
extension (Cabido et al. 1998). La degradacion del Bosque Serrano da como resultado el
desarrollo de matorrales de sustitucion dominados por Lithraea molleoides, Acacia
caven, Fagara coco y Stipa eriostachya (Giorgis et al. 2005). El Matorral Serrano,

localmente conocido como Romerillal, es otro de los tipos vegetales que se desarrollan
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en la zona de estudio. El Romerillal se encuentra dominado por Baccaris aliena,
vulgarmente conocido como Romerillo y se presenta de forma discontinua y suele estar

asociado a afloraciones rocosas (Zak & Cabido 2002).

En todo el gradiente altitudinal se desarrollan pastizales, que cambian su
composicidon floristica a medida que aumenta la altitud, siendo las especies con
crecimiento de tipo mata o en cojin las mas representadas (Funes et al. 2003). Los
pastizales del nivel inferior son ricos en especies del género Paspalum vy Stipa,
distribuidas al sur de Brasil, Paraguay, Uruguay y noreste de Argentina (Acosta et al.
1992; Funes et al. 2003). En los pastizales del nivel superior se encuentran Deyeuxia
hieronymi, Alchemilla pinnata y algunas especies de Geranium sp.; todas ellas tipicas de

las sierras del noroeste argentino y los Andes (Acosta et al. 1992).

Se destacan comunidades vegetales particulares de la zona, como los bosques de
Tabaquillo y los palmares. Los bosques de Tabaquillo, Polylepis autralis, se encuentran
en las grandes quebradas de altura (Cabrera 1976; Cabido et al. 1998; Burkart et al.
1999). Aunque también existen pequefios bosquecillos o individuos aislados en
guebradas pequefias, sitios rocosos y a lo largo de arroyos (Cabido & Acosta 1985). Los
palmares de Caranday, Trithrinax campestris, ocurren en la base de la zona norte de las

sierras (Burkart et al. 1999) en una matriz densa de pastizal (Zak & Cabido 2002).

Desde el punto de vista geoldgico, las Sierras Grandes de Cérdoba forman parte del
sudeste de la region de las Sierras Pampeanas (Bonalumi et al. 1999). Presentan una
morfologia asimétrica, con un faldeo occidental de pendiente abrupta y uno oriental de
pendientes mds suaves (Cabido et al. 1998; Bonalumi et al. 1999). Esto se debe a que en
el Cenozoico fue afectado por la tectdnica compresiva andina, la cual produjo
movimientos de ascenso del lado oeste y de descenso del lado este. Esta unidad seria un
antiguo macizo tecténico’ que habria permanecido elevado desde principios del
Mesozoico. Sin embargo es importante destacar que las Sierras de Cérdoba tuvieron una
evolucidon geomorfoldgica prolongada y compleja caracterizada principalmente por la

alternancia de extensos periodos de estabilidad tecténica, con exposicion de la roca a los

1 . ;. .z ..
Macizo tectdnico o horst: region elevada limitada por dos fallas paralelas.
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agentes de meteorizacion y eventos de actividad tectdnica, con la subsecuente
activacion de los procesos de erosidn (Bonalumi et al. 1999). Una particularidad de estas
sierras es la presencia de altiplanicies denominadas localmente “pampas”, que son
valles levemente inclinados hacia el este con un fondo casi plano y con acumulacién de

sedimentos cuaternarios limo arenosos (Acosta et al. 1992).

Historicamente, el uso antrépico mas extendido en la zona es la ganaderia extensiva
(Cagnolo et al. 2002; Cingolani et al. 2008; Zak et al. 2008). Esta actividad comenzo de
forma temprana en el siglo XVII, llegando para principios del siglo XX a un reemplazo
completo de los grandes herbivoros nativos (Lama guanicoe principalmente) por cabras,
vacas, ovejas y caballos (Cagnolo etal. 2002; Cingolani et al. 2008). A su vez, la
cobertura de Bosque Serrano se redujo en la ultima parte del siglo XX principalmente
por el avance del cultivo de soja (Zak et al. 2008). En los ultimos anos se observé
también un avance de la zona urbana sobre las sierras (Giorgis et al. 2011). Sin embargo,
las Sierras de Cdrdoba se encuentran en un estado de conservacidon relativamente
bueno (Giorgis et al. 2011, 2017). En particular, se destaca que si bien los bosques no
alcanzan su maxima expresiéon fisiondmica, presentan una composicién floristica bien
conservada (Giorgis et al. 2017). Ademas, en lineas generales se encuentran una alta
diversidad de especies nativas y un nimero de especies exdticas relativamente bajo en

comparacion con otras areas montafiosas del mundo (Giorgis et al. 2011).

Disefio de muestreo

Diserio general

Para indagar entre posibles mecanismos determinantes de los patrones espaciales
en la diversidad de plantas, artrépodos herbivoros y la tasa de herbivoria, se evalud la
relacion entre ellas y con diferentes variables predictivas en gradientes altitudinales. El
estudio se llevd a cabo en las Sierras Grandes de Cordoba sobre la ladera oeste, donde
se seleccionaron tres caminos de ascenso (montafias de aqui en adelante) y se
establecieron sitios de muestreo a intervalos de 100 m de altitud desde la base a la cima.
Los caminos permitieron ascender desde: Ambul hasta Pampa de Achala, en la zona de

Cerro los Gigantes (montana uno); Mina Clavero hasta Pampa de Achala, en la zona de
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Cerro Trinidad (montafia dos); Los Hornillos hasta el Cerro Ventana (montaia tres). En
total se establecieron 34 sitios de muestreo; en particular 12 en la montafa unoy 11 en
las montafias dos y tres. En cada sitio se relevaron las plantas, se muestrearon los
artrépodos y se cuantificd la herbivoria por artrépodos. Ademas, para cada sitio se
estimaron caracteristicas foliares y distintos factores bidticos y abiéticos como variables
ambientales. Los factores abidticos incluyeron: humedad del suelo, caracterizacion
fisicoquimica del suelo, temperatura y heterogeneidad ambiental; los factores biéticos

incluyen la productividad primaria neta y la diversidad y estructura de la vegetacién.

Muestreo de artrépodos

El muestreo de artrépodos herbivoros se realizd mediante redes de arrastre. Esta
técnica permite un muestreo representativo de los artrépodos que se encuentran sobre
la vegetacion y es ampliamente utilizada para el muestreo de artrépodos herbivoros
(Haddad et al. 2001). En cada sitio se dispuso una transecta al azar, de 50 m, y se
realizaron 50 pasadas de red a medida que se avanzaba. Las pasadas de red se realizaron
sobre la vegetacion herbdcea y arbustiva hasta una altura de 1,5 m en cada sitio (Figura
I1.2). Los sitios fueron recorridos por la misma persona una vez por mes durante el
verano, durante los momentos del dia de mas actividad de artrépodos, en la franja
horaria entre las 10:00 y las 18:00 horas. Para evitar sesgos en la captura, ya que ésta se
realiza sobre los artrépodos activos, las colectas de cada sitio se realizaron en horarios
diferentes (Southwood 1978). Ademas, solo se realizaron colectas en dias sin lluvia y con
poca nubosidad. Las redes utilizadas consistieron en una bolsa de tela de 60 cm de largo
montada sobre un aro metalico de 40 cm de didmetro con un mango de 70 cm para la

manipulacion de la red.
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Figura I1.2. Foto ilustrativa del muestreo de artrépodos con red de
arrastre.

El material colectado se procesdé en el laboratorio y se separaron todos los
ejemplares pertenecientes al orden Ortdptera. Los insectos del orden Ortdptera son
considerados folivoros generalistas, es decir que se alimentan de un gran nimero de
especies de plantas (Hodkinson & Hughes 1982) y por ello se eligi6 como taxén de
artréopodo herbivoro. Los ejemplares se identificaron a nivel de especie o morfo-especie,

incluyendo las ninfas cuando fue posible.

Relevamiento de plantas

Para estudiar la diversidad de plantas a lo largo del gradiente se dispusieron al azar
en cada sitio tres parcelas para plantas herbaceas de 1x1 m, y tres parcelas para plantas
lefiosas de 4x4 m. Se identificaron las especies/morfoespecies de todas las plantas
vasculares presentes y se estimaron sus abundancias-coberturas de acuerdo al método
Braun Blanquet (1979). Ademas, se colecté material vegetal para su identificacion a nivel

de especie.

Estimacion de herbivoria

Se cuantificé la herbivoria por artropodos en la comunidad de plantas, es decir en
plantas de distintas especies segln su abundancia relativa en el sitio (Scherber et al.
2006). Para ello en cada sitio de muestreo se establecieron ademas 20 puntos al azar
distanciados al menos un metro entre si. En cada punto se tomo una hoja al azar de cada
una de las 5 plantas mas cercanas al punto, para cada uno de los estratos (herbaceo o

arbustivo) de forma separada. Sobre cada una de esas hojas se registré la presencia o
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ausencia de herbivoria. Se consideré como evidencia de herbivoria el faltante de una
parte de la hoja (Figura 11.3). Este tipo de herbivoria es causada por artréopodos con
mandibulas, principalmente de los érdenes Ortdptera, Coledptera (adultos y larvas),
Lepiddptera (larvas) (Andrew & Hughes 2005; Carvalho etal. 2014) y de la familia
Formicidae (adultos) (Bucher 1987). La folivoria se considera responsable de la mayor
cantidad de dafo producido en la vegetacion (Carvalho et al. 2014). La estimacion se
realizd a fin de la estacidén de crecimiento, en abril, ya que plantas localizadas a distintas
altitudes pueden presentar diferencias fenolégicas (Scheidel et al. 2003). En condiciones
normales, es decir no en explosiones poblacionales de insectos herbivoros (“outbreaks”)
el porcentaje de area foliar consumido es menor al 10% (Adams & Zhang 2009; Kozlov
et al. 2015). A su vez se ha encontrado que la frecuencia de dafio es proporcional a la
suma del drea danada, considerdndose que la frecuencia de herbivoria es un buen
estimador de la magnitud de la herbivoria total (Garibaldi et al. 2011a). Se obtuvieron,

entonces, datos de frecuencia de herbivoria por sitio.

Figura I1.3. Imagenes ilustrativas del tipo de herbivoria considerado y
los principales organismos causantes’.

? Fuentes: Ortéptera: E.C. Mackiernan, disponible en :
https://emckiernan.wordpress.com/2014/03/08/cuerna-critters-a-few-favorites; Lepiddptera: P. State,
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Estimacion de variables ambientales

Para explicar los patrones altitudinales de diversidad de plantas, diversidad de
ortépteros y de herbivoria se identificaron los potenciales factores ambientales
explicativos de cada uno y se estimaron variables ambientales que los representan

(Tabla I1.1).

Tabla Il.1: Variables ambientales utilizadas para cuantificar los factores explicativos

considerados.

Factor Variable

Energia Ambiente Temperatura media del verano
Agua Humedad del suelo
Productividad primaria NDVI

Heterogeneidad ambiental indice de escabrosidad

Desvio estandar del NDVI

Calidad del suelo pH
Contenido de materia orgdnica
Carbono organico
Nitrédgeno organico
Fosforo asimilable
Porcentaje de agua de saturacion

Atributos foliares Dureza

Factores abidticos

La temperatura se estimd a partir de la base de datos WorldClim version Il disponible
en internet (http://worldclim.org/version2; Fick & Hijmans, 2017). La versidn previa de
esta base de datos fue ampliamente utilizada en distintos trabajos ecoldgicos incluidos
los de zonas montafiosas (Ruggiero & Hawkins 2008; Carrara et al. 2016). WorldClim
version |l se basa en una compilacién de datos de medias mensuales de estaciones

meteoroldgicas de todo el mundo, en su mayoria para el periodo 1970-2000,

disponible en: https://www.livescience.com/52170-caterpillar-poop-tricks-plants.html; Formicidae: autor
desconocido, disponible en http://revistafeel.com.mx/feel-news/sabias-que-las-hormigas-pueden-
cultivar-alrededor-de-6-plantas/; Coledptera: autor desconocido, disponible en:
http://www.sataforestdiversity.org/herbivory/
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incorporando en la version Il informacidon derivada de imdagenes satelitales, modelos
digitales de elevacidn de alta resolucién y distancia a la costa. A partir de estos datos se
realizan interpolaciones, con distintos modelos matematicos segun la zona geografica y
se crea un mapa global climatico con una resolucion espacial de 30arcs,
aproximadamente 1 km? en el ecuador (Fick & Hijmans 2017). Para extraer los datos de
temperatura para cada sitio se aumento la resolucién del mapa a 30 m?, a través de un
remuestreo con la técnica de interpolacion bilineal, tipicamente utilizada para el

remuestreo de variables continuas como la temperatura (Chang 2006).

La heterogeneidad ambiental en sistemas montafiosos es comunmente estimada
mediante variables topograficas (Ruggiero & Hawkins 2008; Stein et al. 2014) las cuales
pueden ser obtenidas a partir de un modelo digital de elevacién (DEM?) (Hofer et al.
2008). Utilizando Sistemas de Informacién Geografica y un DEM de la zona de estudio,
de 30 x 30 m de resolucién (IGN 2016) se obtuvieron datos de pendiente (en grados con
respecto a la vertical) y se calculé un indice de escabrosidad (Riley et al. 1999). La
pendiente se relaciona con el rango de elevacién de un sitio; se plantea que a mayor
pendiente mayor serd el rango de elevacién y mayor la heterogeneidad ambiental. El
indice de escabrosidad considera la pendiente y su variabilidad en una ventana de 3x3
pixeles. A mayor pendiente y mayor variabilidad de la pendiente dentro de la ventana,
mayor sera el indice de escabrosidad y, por lo tanto, mayor la heterogeneidad

ambiental. Se obtuvieron datos de escabrosidad por sitio.

Se colectaron datos de contenido de humedad del suelo, para lo cual se tomaron
muestras de suelo en todos los sitios, en cada uno de los meses de verano. Para la toma
de muestra se removio toda cobertura vegetal del suelo y se realizé un pozo en forma
de V, luego se tomd una “rebanada de suelo” siguiendo uno de los bordes (Figura 11.4)
hasta una profundidad de 10 centimetros y se guardaron en bolsas de papel. Las

muestras fueron pesadas a campo, luego se secaron en estufa durante tres dias a 602C y

* EI DEM es una representacion de la superficie topografica de la Tierra. Se basan en dividir al
territorio en celdas de un determinado tamafio que se agrupan en forma de una grilla ordenada.
Cada celda tiene una ubicacién georreferenciada, y a la misma se le asigna un valor de altura
respecto del nivel medio del mar (IGN 2016).
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se pesaron nuevamente. Se considerd como contenido de humedad la diferencia entre

el peso inicial y el final.

Figura Il.4. Representacidn grafica de la técnica utilizada para la toma
de muestra de suelo

Ademas, se realizé una caracterizacién de las propiedades fisico-quimicas del suelo.
Para ello, en cada sitio se tomaron tres sub-muestras, segin la metodologia detallada
previamente, y luego se integraron las sub-muestras para los analisis de laboratorio. Las
muestras fueron mantenidas en frio hasta su traslado al laboratorio y luego secadas en
estufa a 602C durante tres dias segln establece la norma IRAM-SAGPyA 29578:2009. Los
pardmetros analizados fueron: conductividad eléctrica; porcentaje de agua de
saturacidn; pH, contenido de materia orgdanica, carbono organico, nitrégeno organico y
fosforo asimilable. Las determinaciones fueron realizadas en el Laboratorio del Instituto
de Suelos del INTA y fueron analizadas segun protocolos propios de la institucion para el
caso de la conductividad eléctrica, la cual se estimé mediante la técnica de pasta de
saturacion a partir de la cual se obtuvo también el porcentaje de saturacién de agua. El
pH se determind segin la norma IRAM-SAGyP 29574; el carbono segun
IRAM-SAGyYP 29571-3; nitrégeno segun IRAM-SAGyP 29572 vy el fdsforo segun
IRAM- SAGyP 29570-1.

Para obtener una medida de resumen acerca de las propiedades fisico-quimicas del
suelo se realizd un Analisis de Componentes Principales (PCA) a partir de todas las
variables (Jongman et al. 1995). Las variables fueron estandarizadas, a media cero y
varianza 1. Se obtuvo un ordenamiento de los sitios de muestreo para un nuevo
conjunto de ejes (componentes principales) de acuerdo a la similitud con las
caracteristicas fisico quimicas del suelo, asignandole un determinado valor a cada sitio
sobre cada eje (puntajes). Se extrajeron los puntajes para cada sitio en cada uno de los

ejes con autovalores mayores a uno (Legendre et al. 2011). Se obtuvieron dos nuevas

19



II Métodos

variables que representan las propiedades fisico-quimicas del suelo de manera resumida

(componentes de suelo de aqui en adelante).

Factores bidticos

La productividad primaria raramente es medida en forma directa (Ricklefs 1980),
existiendo varias formas de hacerlo de manera indirecta (Mittelbach et al. 2001). Una de
ellas es mediante el indice Verde Normalizado (NDVI) (Tucker 1979) que se obtiene a
partir del analisis de imagenes satelitales. EI NDVI se estima considerando la radiancia en
el infrarrojo cercano, donde la absorcion espectral por parte la vegetacién sana es
minima, y la radiancia en el rojo, donde se da una fuerte absorcidon de la radiacion
incidente debido a la clorofila (Tucker 1979). Este indice correlaciona fuerte y
positivamente con la productividad primaria (Paruelo etal. 1997; Kerr & Ostrovsky
2003). Para el calculo del NDVI se utilizaron imdagenes del satélite Landsat 8, que posee
una resolucidn de 30 x 30 m. Se obtuvieron imagenes de los afios 2014 y 2015, luego se
seleccionaron 4 imagenes, una imagen del mes de enero y otra de febrero para cada uno
de los dos anos. Las imdagenes fueron obtenidas de la pagina del USGS (United States
Geological Survey) en formato de numeros digitales. Se realizaron tareas de
preprocesamiento las cuales tienen como finalidad eliminar o reducir las distorsiones,
degradaciones vy el ruido introducidos durante la captacion de la imagen, de manera tal
de reducir sus efectos en el analisis de datos (Karszenbaum 1998). Las imagenes fueron
entonces preprocesadas mediante la realizacion de correcciones radiométricas y
geométricas. En primer lugar, la imagen fue calibrada a valores de radiancia. En una
segunda etapa, se calculd la reflectancia en superficie para todas las imagenes utilizando
la correccion atmosférica de Rayleigh (Gasparri et al. 2010). Ademas, se realizd una
correccion topografica a partir del DEM de la zona de estudio y por ultimo se calculd el
NDVI. Para ello en cada uno de los sitios de muestreo se extrajeron los valores de NDVI

en una ventana de 90 x 90 m (3 x 3 pixeles) en cada una de las imagenes.

Para caracterizar las hojas de la comunidad de plantas herbaceas y arbustivas, se
estimo la dureza foliar media (resistencia que ofrece cada hoja a la penetracién). Una
mayor dureza foliar suele indicar la presencia de un mayor contenido de carbono en

relacion al contenido de nitrégeno, lo que resulta en una baja palatabilidad para los
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herbivoros (Onoda et al. 2011; Pérez-Harguindeguy et al. 2013). La dureza foliar se
estimé mediante un penetrémetro (marca Schwyz, modelo GY2) de 1 mm de didmetro
(Koptur 1985; Pérez-Harguindeguy et al. 2013) en 10 hojas de cada uno de los estratos:
herbaceo y arbustivo cuando estuvo presente. En todos los casos el muestreo se realizé
al azar. Para ello se establecieron 10 puntos al azar distanciados al menos un metro
entre si. En cada punto se tomd una hoja de la planta mds cercana al punto, para cada
uno de los estratos (herbaceo y arbustivo). Se descartaron hojas inmaduras o dafadas.
La prueba se realizé siempre sobre la parte mas ancha de la hoja y evitando nervaduras
principales (Pérez-Harguindeguy et al. 2013). Se obtuvieron valores promedio por sitio y

estrato.

Andalisis de datos: abordaje general

Descripcion de los patrones altitudinales

La forma de los patrones altitudinales de diversidad y de herbivoria se describio
mediante un método visual. Para ello se elaboraron graficos de dispersién con la altura
como variable explicativa y se graficd una linea de tendencia para facilitar la descripcion
de la forma del patrén. La linea de tendencia se obtuvo a partir de modelos de regresién
locales. Los modelos de regresidn locales estiman una funcidn tomando en cuenta los
valores cercanos de x, lo que consigue una curva suavizada que se ajusta localmente a
los datos (Cleveland et al. 1993). La curva suavizada se estimd con la funcidn loess del

programa R (R Core Team 2016).

Especificacion y seleccion de modelos

“Essentially all models are wrong, but some are useful.”

George Box

A lo largo de este trabajo de tesis se buscard responder en qué medida la diversidad
alfa y beta y la herbivoria por artrépodos puede ser explicada por las diferentes
hipdtesis que se proponen en la literatura. En cada capitulo se plantearan las hipdtesis

propuestas y sus predicciones para luego expresarlas como modelos matematicos
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utilizando modelos lineales generalizados (GLM) (Johnson & Omland 2004). Los GLM
estdn compuestos por tres partes: un predictor lineal, un tipo de distribucién de errory
una funcién de enlace (Buckley 2015). El predictor lineal es el equivalente a la regresion
clasica, y es el que permite formular los modelos para las variables respuesta en funcién
de las distintas variables explicativas. La distribucién del error describe cémo se
distribuye la variacidon no explicada por el predictor lineal. Por ultimo, la funcién de
enlace provee una relacion entre el predictor lineal y la variable respuesta. Para
especificar un GLM se necesita entonces proponer una regresién o modelo lineal y
especificar la distribucién de errores y la funcién de enlace. El tipo de distribucién de
error se elige segln el tipo de datos que se desea analizar (ver Zuur et al. 2007; Buckley
2015). Cada distribucidn de error tiene una funcién de enlace asociada, aunque también
existen funciones de enlace alternativas (Zuur et al. 2007; Buckley 2015). La funcién de
enlace permite obtener una prediccion en la escala correcta de la variable respuesta
(Buckley 2015). Por ejemplo, al modelar conteos (i.e. riqueza de especies) se podran
obtener predicciones que sean valores enteros y mayores a cero Unicamente. En cada

capitulo se especificara el tipo de distribucion de error elegido y la funcion de enlace.

El disefio de muestreo utilizado implica la existencia de una estructura de
agrupamiento de los datos, siendo los sitios de cada montafia un grupo diferente. La
montaia es en este caso un factor que puede considerarse de efecto aleatorio ya que es
una fuente de variacién en los datos debido al disefio de muestreo pero que no interesa
cuantificar (Fox et al. 2015). Los GLM pueden incorporar efectos aleatorios mediante los
modelos lineales generalizados mixtos (GLMM). Sin embargo, en la practica los modelos
con efectos aleatorios que tienen menos de cinco niveles no tienen un buen desempefio
y no se recomienda su utilizacion (Bolker et al. 2009; Fox et al. 2015; Harrison 2015). Por
lo tanto, como se sugiere en la literatura, la montana fue incorporada como un factor de
efecto fijo en los modelos. Otra de las consideraciones a tener en cuenta al incorporar
un factor es si éste modifica la pendiente o la ordenada al origen, es decir cambia la
manera en que la variable respuesta responde a la variable explicativa o cambia el valor
base sobre el cual ésta responde. En este tesis consideramos, basados en las hipdtesis
evaluadas, que las variables respuestas consideradas (riqueza especifica, disimilitud

taxondmica y herbivoria) responden de igual manera en las tres montafias pero que el
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valor base en cada una de éstas podria ser diferente. Por lo tanto, el factor fue

incorporado en la ordenada al origen.

Para explicar el comportamiento de cada variable respuesta se obtendra un conjunto
de modelos posibles, todos ellos con la montaiia como factor fijo. En este tipo de andlisis
en gradientes ambientales, el contraste de factores explicativos alternativos no se
realiza experimental sino estadisticamente (Brown 1995). Por lo tanto, se utilizé un
método que permite seleccionar, a partir de un conjunto de modelos posibles, el o los
modelos mds adecuados. Esta seleccién usualmente se realiza mediante métodos vy
procedimientos basados en la teoria de la informacidn, por ejemplo, utilizando el criterio
de Akaike (Burnham & Anderson 2002; Richards 2015). Se realizé entonces la seleccion
de modelos basada en el criterio de Akaike, que tiene en cuenta el ajuste del modelo a
los datos pero también su complejidad, penalizando modelos complejos (Richards 2015).
Para la identificacion de los modelos mas adecuados se utilizé la diferencia entre el valor
minimo del criterio de Akaike (AIC) obtenido en uno de los modelos y el valor del AIC de
cada modelo restante; los modelos con una diferencia menor a dos unidades se
consideran equivalentes (Burnham & Anderson 2002; Johnson & Omland 2004; Richards
2015). Ademas, se utilizaron los pesos del Criterio de Akaike (AIC w) para mostrar el
modelo o el conjunto de modelos mas probables. El AIC w puede ser interpretado como
una estimacién de la probabilidad de que ese modelo sea elegido nuevamente si el
estudio fuera repetido (Burnham & Anderson 2002; Johnson & Omland 2004). La
sumatoria de los AIC w es 1 y un modelo con un AIC w mayor a 0.9 puede ser
considerado como el mejor modelo; si ningdn modelo alcanza ese valor entonces se
puede tener un conjunto de mejores modelos sumando todos los AIC w hasta llegar a
0.9 (Burnham & Anderson 2002; Johnson & Omland 2004). Una vez seleccionados el o
los mejores modelos, se verificaron los supuestos del modelo graficando los residuos en

funcién de los valores ajustados (Zuur et al. 2016).
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El gradiente ambiental: descripcion a partir de las variables cuantificadas

Caracteristicas del suelo

Las variables de suelo se encontraron altamente correlacionadas (Figura 11.5.). A
partir del PCA se obtuvieron dos ejes que resumen las caracteristicas fisico quimicas del
suelo. El componente 1 explicé un 58% de la variabilidad de los datos fisico quimicos del
suelo. El componente 2 explicé un 20% de la variabilidad de los datos. El contenido de
carbono, nitrégeno y materia organica fueron las variables con mayores valores de
correlaciéon con el componente 1, seguidas por las variables porcentaje de agua de
saturacion y la conductividad con valores menores de correlacion. A su vez la
conductividad y el pH fueron las variables de mayor valor de correlacién con el eje 2
(Tabla 11.2). Asi el componente 1 reflejé principalmente un gradiente en la concentracién
de nutrientes (componente de nutrientes de aqui en mds) mientras que el eje 2 esta

mas asociado a la salinidad del suelo (componente de salinidad de aqui en mas).
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Figura I1.5. Correlaciones de Spearman entre todas las variables que
caracterizan el suelo. El tamafio del circulo es proporcional a la
magnitud de la correlacién y el tono de gris indica el valor del
coeficiente de correlacion. Cond: Conductividad; %SA: % de agua de
saturacidn; M.org: materia organica; C: carbono; N: nitrégeno; C/N:
proporcién entre carbono y nitrogeno; P: fosforo.

Tabla 11.2. Valores de correlacion (r) entre los puntajes de los sitios en los componentes de

nutrientes y de salinidad y las caracteristicas fisicoquimicas del suelo.

CP1 CP2
Autovalor 4.66 1.6
Conductividad -0.73 -0.63
% de agua de saturacion -0.84 0.32
pH -0.38 -0.84
Materia organica -0.96 0.20
Carbono -0.97 0.19
Nitrégeno -0.94 0.07
Proporcién de C/N -0.53 0.45
Fosforo -0.51 -0.34

CP 1: Componente principal de nutrientes; CP 2: Componente de salinidad.

25



II Métodos

El gradiente altitudinal

Se observé un patrén altitudinal diferencial para las distintas variables consideradas
(Figura 11.6). La temperatura disminuyé a medida que aumentd la altitud. La humedad
del suelo mostré un patrén relativamente constante hasta llegar a los 1800 m donde
comenzd a aumentar. El NDVI, decrecié hasta los 1800 m y luego aumentd, en
coincidencia con el aumento de humedad del suelo. La escabrosidad mostré un patrén
mas complejo con los valores mas bajos en la base y a los 1800 m, siendo la zona de los
1300 m la mas escabrosa; también las zonas de mayor altitud presentaron valores altos
de escabrosidad. El desvio estandar del NDVI mostré un minimo a alturas intermedias. El
componente de nutrientes del suelo no mostré un patréon altitudinal claro,
manteniéndose relativamente constante en todo el gradiente de altitud. El componente
de salinidad del suelo mostré un patron de aumento con la altitud, en particular en los
primeros 300 m. Por ultimo, la dureza de las hojas aumenté hasta los 1800 m y luego se

mantuvo constante.
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Figura I1.6. Variacion altitudinal de las distintas variables ambientales

consideradas. La linea es un modelo de regresién local con un intervalo

de confianza del 95%.
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CAPITULO

VI

Consideraciones finales

La biodiversidad esta distribuida heterogéneamente sobre el planeta Tierra. En 1805,
Humboldt y Bondpland se preguntaban acerca de las caracteristicas del ambiente que
determinan la distribucién de los organismos. En el afan de encontrar la respuesta, la
macroecologia propone mirar a una distancia suficiente como para ver a los sistemas
ecoldgicos en su conjunto, aun sabiendo que se perdera cierto grado de detalle (Brown
1995). En la misma linea, Lawton (1999) proponia que la capacidad de encontrar
generalizaciones en ecologia de comunidades depende de la capacidad de encontrar
sistemas simples o de mirar a gran escala. En esa busqueda, los gradientes altitudinales

son presentados como oportunidades ideales para aportar respuestas a la pregunta de
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Humboldt y Bondpland. Por un lado, porque permiten simplificar algunos factores (i.e.
histéricos, conjunto regional de especies) (Graham etal. 2014), y por otro porque
reflejan las variaciones ambientales que también ocurren a gran escala (McCain &

Grytnes 2010).

Esta tesis se focalizdé en contrastar los principales factores ambientales propuestos
en la literatura para explicar patrones espaciales de diversidad bioldgica. Para ello, se
estudiaron la diversidad alfa y beta de especies de ortdpteros y plantas, su patrén
altitudinal, la congruencia espacial de sus patrones, y los posibles factores ambientales
relacionados. Por ultimo, indagamos acerca del proceso de herbivoria, una de las formas
de interaccion entre los taxones considerados, y sobre los posibles factores que modelan

su patrén espacial.

En el capitulo III estudiamos el patrén altitudinal de riqueza de especies y evaluamos
cudles de las hipdtesis propuestas para explicarlo encontraron sustento. El patrén
altitudinal de ambos taxones resulté tener una forma de “pico en altitudes bajas” y fue
principalmente explicado por la energia ambiente disponible en el sistema. A su vez, se
encontré una congruencia moderada entre ambos patrones de riqueza, debido
posiblemente a una respuesta comun a la energia ambiente. Evaluar en un marco
comun las hipétesis de la heterogeneidad ambiental y de la energia evidencié un mayor
aporte de esta ultima en la explicacién de la forma de los patrones altitudinales. Mas
aun, el analisis de las dos versiones de la hipotesis de la energia, en el contexto de
gradientes en los cuales los factores que las representan no correlacionan, permitid
tener mas claridad acerca del rol relativo de cada una. Al menos para la escala y los
taxones considerados, la energia ambiente pareceria ejercer una mayor influencia sobre
la riqueza de especies tanto de plantas como de ortépteros, lo que sugiere que las
restricciones fisioldgicas limitan la riqueza de especies (Brown et al. 2004). La utilizacién
de técnicas estadisticas que permiten analizar la topologia de las relaciones entre
diferentes variables permitié avanzar hacia el reconocimiento de las causas detras de la

congruencia de patrones.

En el capitulo IV estudiamos los patrones altitudinales de disimilitud en Ia

composicidon de especies y el proceso responsable (recambio o ganancia/pérdida de
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especies), y buscamos evaluar la capacidad de los factores ambientales y las
interacciones bidticas para explicar esos patrones. Se encontrd que los cambios en la
comunidad de ortépteros se relacionaron con los cambios en la temperatura y en el
ensamble de la comunidad de plantas; mientras que los cambios en la comunidad de
plantas estuvieron relacionados con los cambios en la temperatura. Estos resultados
sugieren que el filtrado ambiental (en sentido estricto) esta estructurando las
comunidades de ortdpteros y plantas. Sumando evidencia a favor de que, en gradientes
altitudinales dados los grandes cambios ambientales a distancias relativamente cortas,
las especies ocurren en el gradiente segln las restricciones impuestas por su nicho
ecoldgico y no segln su capacidad de dispersién. Analizar los patrones de diversidad
beta de plantas segun sus sindromes de dispersidon o de los ortdpteros agrupados segun
su movilidad permitiria indagar en mayor profundidad acerca de la relevancia de esos
dos factores. El proceso que predomind en la diferenciacién de las comunidades fue el
de pérdida/ganancia de especies (i.e., mayor contribucion del componente de
anidamiento) para el caso de los ortdopteros y el reemplazo de especies (i.e., mayor
contribucién del componente de recambio) para el caso de las plantas. La incorporacion
de los analisis que permiten diferenciar entre recambio y anidamiento permitid
profundizar la comprensién acerca de cémo funciona el filtrado ambiental. Para el caso
de los ortépteros parecen actuar sucesivos filtros que, tomando como referencia la
comunidad con mayor riqueza, van generando ensambles cada vez mas pequefios
anidados unos en otros. En cambio, para las plantas, el ambiente funcionaria como un
filtro en ambas direcciones, asi como hay especies que no viven en condiciones de
temperatura baja, también se encuentran las que no viven en condiciones de
temperaturas altas. El andlisis de estos procesos en los patrones de diversidad beta
promete un nuevo paso hacia el entendimiento de los mecanismos que determinan

diferencias en los ensambles de especies.

En el capitulo V estudiamos el patron altitudinal de herbivoria en toda la comunidad
de plantas y encontramos que la herbivoria disminuyé con la altitud. La productividad
primaria fue la principal variable explicativa del patrén encontrado, sugiriendo que las
plantas mediante su productividad influyen sobre la magnitud de este proceso. Fueron

numerosos los desafios al evaluar la magnitud de la herbivoria a nivel comunitario y en
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un gradiente ambiental. Por un lado, el marco tedrico se encuentra menos desarrollado
gue para los patrones de diversidad, encontrandose numerosos trabajos donde solo se
describe el patrén y no se formulan hipétesis al respecto. A su vez, la complejidad para
estudiar este proceso llevd a que en general se lo estudie en sistemas muy sencillos, de
una o unas pocas especies o incluso a seleccionar solo una especie, aun cuando la
comunidad de plantas fuese muy diversa. A mi entender, esto llevé en parte a una
sobredimension de las hipdtesis que plantean mecanismos solo para casos de
herbivoros especialistas. El desafio de incorporar a toda la comunidad de plantas en la
evaluacién de la magnitud de la herbivoria, considero, fue proporcional a los logros. Se
consiguid realizar una evaluacion amplia de los factores propuestos para explicar los
patrones de herbivoria y se lograron reunir y proponer mecanismos asociados a cada
uno de los factores. Los estudios observacionales son vistos muchas veces como menos
rigurosos que los estudios experimentales (Brown 1995); sin embargo son dos partes
diferentes y necesarias, cada una con ventajas y desventajas asociadas. Son numerosos
los avances hechos en torno a la herbivora en estudios controlados; se hace necesario
incorporar la complejidad de una comunidad, estudiando la herbivoria a nivel
comunitario, para evaluar en qué medida se puede o no extrapolar el conocimiento
generado. Hasta aqui, la evidencia sugiere que la regulacion ascendente que ejercen las

plantas sobre los herbivoros esta implicada en los patrones de herbivoria.

Hoy estamos un poco mds cerca de responder la pregunta que Humboldt y
Bondpland animaron a sus alumnos a responder. Los resultados encontrados, si bien no
lo prueban experimentalmente, sugieren un importante aporte de la energia en el
mantenimiento de los patrones de diversidad y de las interacciones biolégicas. Sin
embargo, aun falta mucho camino por recorrer; muchas otras montafias por subir, con
diversos rangos de variaciones ambientales y diversos patrones altitudinales en las
caracteristicas ambientales. Como ya se ha planteado a lo largo de este trabajo, la
utilizacion de las montafias como “experimentos naturales” promete ser un sistema de
estudio fértil para entender la ecologia desde un panorama amplio; permitiendo
estudiar tanto procesos y mecanismos implicados en la generacién de patrones a gran
escala como a escala regional; la integracion puede aportar nuevas claves en el estudio

de patrones ecoldgicos (Blackburn & Gaston 2002; Simberloff 2004). Al mismo tiempo,
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es necesario avanzar en el estudio de nuevos taxones; buena parte de la teoria ecolégica
se ha construido postergando a los microorganismos (Martiny et al. 2006), excepto
quizds por su reconocido rol en la cadena tréfica acudtica (el “loop” microbiano (Azam
et al. 1983)). Mas aun, las hipdtesis que se proponen en macroecologia estan planteadas
para los ensambles completos de especies (desde macro a micro organismos), pero
pocas veces se estudian en mas de un taxdn. Las nuevas técnicas de meta-analisis tienen
mucho que aportar en este cambio de “escala” taxondmica. Todavia hay mucho por
investigar y desentraiar, pero sin dudas nos acercamos cada vez un poco mas al

entendimiento de la distribucidn de los organismos en la tierra.
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Anexo

Anexo 1. Seleccidon de modelos para la riqueza de ortdpteros.

Modelo/Factor AlIC A AIC AlICw > AICw
Temperatura 152.10 0.00 0.75 0.75
Desvio estandar del NDVI ~ 155.70 3.60 0.12 0.88
Nulo 157.79 5.69 0.04 0.92
Riqueza de Plantas 158.12 6.01 0.04 0.96
Escabrosidad 158.95 6.85 0.02 0.98
NDVI 159.39 7.29 0.02 1.00

AIC: Criterio de informacién de Akaike; AAIC: Diferencia de un dado AIC con el menor AIC; AIC w: Peso del
criterio de informacion de Akaike; YAIC w: Peso del criterio de Akaike acumulado.

Anexo 2. Seleccién de modelos para la riqueza de plantas

Modelo/Factor AIC AAIC AICw S AICw
Temperatura 205.92 0.00 0.984 0.984
Nulo 217.27 11.35 0.005 0.989
Componente de nutrientes +

componente de nutrientes? 217.91 11.99 0.004 0.993
Componente de nutrientes 218.70 12.78 0.003 0.996
Escabrosidad 218.81 12.89 0.002 0.999
Humedad del suelo 219.11 13.20 0.001 1.000

AIC: Criterio de informacién de Akaike; AAIC: Diferencia de un dado AIC con el menor AIC; AIC w: Peso del
criterio de informacion de Akaike; YAIC w: Peso del criterio de Akaike acumulado.
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Anexo 3. Seleccién de modelos para el decaimiento de la similitud de Ortdpteros entre todos los

pares de sitios de cada montafia.

Modelo/Distancia AIC A AIC AlICw > AlCw
Temperatura 3693 - 0.54 0.54
Plantas 38.37 1.45 0.26 0.80
Ambiental 39.11 2.18 0.18 0.99
Geogriéfica 4584 891 0.01 0.99
NDVI 48.51 11.58 0.00 0.99
Nulo 48.81 11.88 0.00 1
Escabrosidad 49.17 12.24 0.00 1
Desvio estandar del NDVI ~ 49.84 1291 0.00 1

AIC: Criterio de informacién de Akaike; AAIC: Diferencia de un dado AIC con el menor AIC; AIC w: Peso del
criterio de informacion de Akaike; YAIC w: Peso del criterio de Akaike acumulado.

Anexo 4. Seleccién de modelos para el decaimiento de la disimilitud de plantas entre todos los

pares de sitios de cada montaiia

Modelo /Distancia AIC A AIC AlCw > AlICw
Temperatura -262.98 0.00 1.00 1.00
Geografica -235.25 27.73 0.00 1.00
Componente de salinidad -167.68 95.30 0.00 1.00
Humedad del suelo -154.95 108.04 0.00 1.00
Escabrosidad -143.49 119.49 0.00 1.00
Nulo -140.40 122.58 0.00 1.00
Ambiental -140.40 122.58 0.00 1.00
Componente de nutrientes -138.91 124.07 0.00 1.00

AIC: Criterio de informacidn de Akaike; AAIC: Diferencia de un dado AIC con el menor AIC; AIC w: Peso del
criterio de informacion de Akaike; SAIC w: Peso del criterio de Akaike acumulado.
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Anexo 5. Seleccidn de modelos para la frecuencia de herbivoria.

Modelo/Variables AlIC AAIC AICw >AICw
NDVI 260.25 0.00 0.54 0.54
Temperatura 263.13 2.89 0.13 0.66
Abundancia de ortopteros 263.16 2.91  0.13 0.79
Nulo 263.65 3.41 0.10 0.89
Dureza 264.17 3.92 0.08 0.96
Diversidad de plantas 265.48 5.23 0.04 1.00

AIC: Criterio de informacién de Akaike; AAIC: Diferencia de un dado AIC con el menor AIC; AIC w: Peso del
criterio de informacion de Akaike; YAIC w: Peso del criterio de Akaike acumulado.
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Anexo 6. Lista de especies de Ortdpteros. Nomenclatura segun (Cigliano et al. 2018).

Familia Sub Familia Especie
Acrididae Acridinae Hyalopteryx rufipennis
Copiocerinae Aleuas sp.

Gomphocerinae
Gomphocerinae
Gomphocerinae
Gomphocerinae
Gomphocerinae
Gomphocerinae
Gomphocerinae
Gomphocerinae
Gomphocerinae
Gomphocerinae
Gomphocerinae
Melanoplinae
Melanoplinae
Melanoplinae
Melanoplinae
Melanoplinae
Melanoplinae
Melanoplinae

Allotruxalis gracilis
Amblytropidia australis
Borellia bruneri
Borellia palida
Dichromorpha australis

Euplectrotettix ferrugineus

Orphulella punctata
Scyllinula sp.
Staurorhectus longicornis
spl

sp2

Atrachelacris unicolor
Baeacris punctulata
Dichroplus elongatus
Dichroplus pratensis
Dichroplus sp.
Neopedies brunneri
Ronderosia bergi

Melanoplinae sp3

Melanoplinae sp4

Melanoplinae sp5

Melanoplinae sp6

Melanoplinae sp7

Melanoplinae sp8

- sp9
Ommexechidae Ommexechinae Clarazella bimaculata
Proscopiidae - spl0

Romaleidae

Romaleinae
Romaleinae
Romaleinae
Romaleinae

Staleochlora spl
Zoniopoda Omnicolor
Zoniopoda tarsata
Diponthus puelchus

Tettigoniidae

Conocephalinae
Phaneropterinae
Phaneropterinae

Conocephalus sp.
Anysophya sp.
spll

spl2

Tettigonioidea

spl3
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Anexo 7. Lista de especies de plantas. Nomenclatura segun el Catadlogo de las Plantas Vasculares

del Cono Sur (Zuloaga et al. 2008) y su actualizacién en internet (www.darwin.edu.ar)

Familia Especie

Amaranthaceae Alternanthera aff. pungens
Amaranthaceae Alternanthera pumila
Amaranthaceae Iresine diffusa
Amaranthaceae Pfaffia gnaphaloides

Anacardiaceae Lithraea molleoides

Anemiaceae Anemia tomentosa
Apiaceae Eryngium nudicaule
Arecaceae Trithrinax campestris
Asteraceae Acanthostyles buniifolius
Asteraceae Achyrocline alata
Asteraceae Achyrocline satureioides
Asteraceae Achyrocline tomentosa
Asteraceae Baccharis aliena
Asteraceae Baccharis artemisioides
Asteraceae Baccharis articulata
Asteraceae Baccharis crispa
Asteraceae Baccharis flabellata
Asteraceae Baccharis tucumanensis
Asteraceae Baccharis ulicina
Asteraceae Bidens aff. pseudocosmos
Asteraceae Bidens aff. triplinervia
Asteraceae Chaptalia integerrima
Asteraceae Chaptalia piloselloides
Asteraceae Conyza burkartii
Asteraceae Conyza primulifolia
Asteraceae Conyza sumatrensis
Asteraceae Facelis retusa
Asteraceae Fleischmannia prasiifolia
Asteraceae Flourensia oolepis
Asteraceae Gamochaeta aff. falcata
Asteraceae Gamochaeta aff. simplicaulis
Asteraceae Gamochaeta americana
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Asteraceae Gamochaeta sp 1
Asteraceae Lorentzianthus aff. viscidus
Asteraceae spl

Asteraceae sp2

Astereacea Grindelia pulchella
Astereacea Gyptis crassipes

Astereacea Hieracium aff. gigantium
Astereacea Hypochaeris aff. argentina
Astereacea Hypochaeris megapotamica
Astereacea Lucilia acutifolia

Astereacea Noticastrum marginatum
Astereacea Pseudognaphalium gaudichaudianum
Astereacea Pseudognaphalium psilophyllum
Astereacea Schkuhria pinnata
Astereacea Stevia aff. achalensis
Astereacea Stevia satureiifolia
Astereacea Tagetes aff. biflora
Astereacea Tagetes argentina
Astereacea Tagetessp 1

Astereacea Vernonanthura nudiflora
Astereacea Xanthium spinosum
Astereacea Zinnia peruviana
Basellaceae Anredera cordifolia

Berberidaceae

Berberis hieronymi

Bignoniaceae

Amphilophium carolinae

Blechnaceae

Blechunum hastatum

Campanulaceae

Campanulaceae

Lobelia nana

Wahlenbergia linarioides

Caryophyllaceae
Caryophyllaceae
Caryophyllaceae
Caryophyllaceae

Cardionema ramosissima
Cerastium arvense
Paronychia brasiliana

Spergula ramosa

Cervantesiaceae

Jodina rhombifolia

Commelinaceae

Commelina erecta

Convolvulaceae

Dichondra microcalyx
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Convolvulaceae
Convolvulaceae

Convolvulaceae

Dichondra sericea
Evolvulus sericeus

Ipomoea hieronymi

Cyperaceae
Cyperaceae

Cyperaceae

Bulbostylis juncoides
Carex distenta

Cyperus aggregatus

Dennstaedtiaceae

Pteridium arachnoideum

Euphorbiaceae
Euphorbiaceae
Euphorbiaceae
Euphorbiaceae

Euphorbiaceae

Acalypha communis
Croton aff. argentinus
Euphorbia aff. lorentzii
Euphorbia maculata

Tragia geraniifolia

Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae
Fabaceae

Fabaceae

Adesmia incana
Caesalpinia gilliesii
Galactia marginalis
Geoffroea decorticans
Phaseolus vulgaris
Senna aphylla

Senna corymbosa
Stylosanthes guianensis

Vachellia caven

Gentianaceae

Gentianella aff. parviflora

Hypoxidaceae

Hypoxis decumbens

Lamiaceae Lepechinia meyenii
Lamiaceae Stachys sp 1
Loranthaceae Ligaria cuneifolia
Loranthaceae Tripodanthus flagellaris
Lythraceae Cuphea glutinosa
Lythraceae Heimia salicifolia
Malvaceae Krapovickasia flavescens
Malvaceae Pavonia aurigloba
Malvaceae Sida rhombifolia
Onagraceae Oenothera aff. indecora
Onagraceae Oenothera sp 1

Orchidaceae

Habenaria parviflora
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Oxalidaceae

Oxalis conorrhiza

Phytolaccaceae

Rivina humilis

Plantaginaceae
Plantaginaceae
Plantaginaceae

Plantaginaceae

Plantago aff. brasiliensis
Plantago aff. myosuros
Plantago aff. tomentosa

Scoparia montevidensis

Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae

Poaceae

Agrostis imberbis

Agrostis montevidensis
Andropogon ternatus
Aristida adscensionis
Aristida circinalis

Aristida sp 1

Aristida spegazzinii
Axonopus compressus
Axonopus fissifolius
Bothriochloa laguroides
Bouteloua curtipendula var. caespitosa
Bouteloua megapotamica
Cenchrus echinatus
Chascolytrum paleapiliferum
Chascolytrum subaristatum
Chloris sp 1

Cynodon incompletus var hirsutus
Deyeuxia colorata

Digitaria californica
Digitaria swalleniana
Eleusine tristachya
Eragrostis aff. hypnoides
Eragrostis aff. nigricans
Eragrostis airoides
Eragrostis curvula

Eragrostis lugens

Eragrostis neesii

Eragrostis pilosa

Eragrostis sp 1
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Poaceae Eragrostis sp 2

Poaceae Eragrostis trichocolea
Poaceae Eustachys retusa
Poaceae Festuca hieronymi
Poaceae Festuca lilloi

Poaceae Festuca sp 1

Poaceae Jarava ichu

Poaceae Jarava juncoides
Poaceae Jarava plumosa

Poaceae Koeleria kurtzii

Poaceae Melica argyrea

Poaceae Microchloa indica
Poaceae Nassella hunzikeri
Poaceae Nassella neesiana
Poaceae Nassella nidulans
Poaceae Nassella stuckertii
Poaceae Nassella tenuissima
Poaceae Paspalum aff. plicatulum
Poaceae Paspalum dilatatum
Poaceae Paspalum humboldtianum
Poaceae Paspalum lepton
Poaceae Paspalum malacophyllum
Poaceae Paspalum notatum
Poaceae Paspalum quadrifarium
Poaceae Paspalum vaginatum
Poaceae Piptochaetium montevidense
Poaceae Schizachyrium spicatum
Poaceae Schizachyrium tenerum
Poaceae Setaria parviflora
Poaceae Setaria vaginata
Poaceae Sorghastrum pellitum
Poaceae Sporobolus indicus
Poaceae Stipasp 1

Poaceae Stipa sp 2

Poaceae Stipeae sp 1
Polygonaceae Ruprechtia apetala
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Portulacaceae Portulaca aff. confertifolia
Portulacaceae Portulaca eruca
Pteridaceae Adiantm raddianum
Pteridaceae Cheilanthes buchtienii
Ranunculaceae Clematis sp 1
Rhamnaceae Discaria americana
Rosaceae Lachemilla pinnata
Rosaceae Margyricarpus pinnatus
Rosaceae Polylepis australis
Rubiaceae Galium richardianum
Rubiaceae Mitracarpus megapotamicus
Rubiaceae Spermacoce ostenii
Rutaceae Zanthoxylum coco
Solanaceae Cestrum parqui
Solanaceae Nierembergia aff. rigida
Solanaceae Salpichroa origanifolia
Verbenaceae Aloysia gratissima
Verbenaceae Glandularia aff. venturii
Verbenaceae Glandularia peruviana
Verbenaceae Lantana grisebachii
Verbenaceae Lippia junelliana
Zygophyllaceae Porlieria microphylla
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