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L IMITACION POBLACIONAL DE LAS AVES
GRANIVORAS EN LA PORCION CENTRAL DEL
DESIERTO DEL M ONTE

RESUMEN

En este trabajo se evalu¢ la limitacionlds poblaciones de aves granivoras en el
Monte central. Se encontré que estas awegstarian normalmente limitadas por
la abundancia de semillas durante éstacion no reproductiva, sino soélo
ocasionalmente, ya que sus abundancias sélo senvefectadas en afios de muy
baja produccion de semillas. Durante dstacion reproductiva, la falta de
asociacion entre la abundancia de adultasproduccion de semillas, la ausencia
de defensa territorial interespecifica ydéa supervivencig fidelidad al sitio
sugieren que el recurso semillas no seria comunenkénitante tampoco en esta
época. La influencia del alimento sélo eédenciaria en que las aves granivoras
aumentarian su productividad en afsaperabundantes, algo mas asociado con
sus caracteristicas de hisiide vida y el oportunismo que con la limitacidn
cambio, las evidencias sugieren quee@nportamiento territorial de estas aves
estaria involucrado en la limitaciébn de estas poblaes durante la estacién
reproductiva. Las tasas de movimientaiaa el factor proximo méas importante
al determinar las abundancias localde estas poblaciones, y no asi la
productividad o la mortalidad, aunquet&giltima podria estar involucrada en
aquellos afios esporadicos de baja prodircdie semillas. Ademas, los resultados
refuerzan la idea de que la competandnterespecifica no seria un factor
preponderante en la estructuracion contama de este ensamble de aves.

Palabras clave: Nacufian, desierto del Monte, aves granivoras, téiodn
poblacional, abundancia de alimento, demografiajtteialidad



POPULATION LIMITATION OF GRANIVOROUS BIRDS
IN THE CENTRAL M ONTE DESERT

ABSTRACT

Limitation of granivorous birds in cerdl Monte desert was evaluated in this
work. Evidence showed that these lsrdvould not usually be limited by the
abundance of seeds during the non-bregdi@ason, but only in occasional years
given that their abundances were only effézl during years of extremely low seed
production. During the breeding seasolack of association between the
abundance of adults and the productiohseed, the absence of interspecific
territorial defense and high survival @rsite-fidelity suggest that seeds would
neither be limiting birds athis time of the year. Thmfluence of food would be
only translated in granivorous birds increasing itheproductivity in
superabundant years, something moreoeisded with life history traits and
opportunism than with food limitationEvidence suggests that the territorial
behavior of these birds would be involved in thmaitiation of these populations
during the breeding season instead.vWlment rates would be the proximate
most important factor influencing local abundancasd not so productivity or
mortality, although the latter could biavolved in those occasional low seed
production years. In addition, resultsinr®rce the idea that the interspecific
competition would not be a dominant factarstructuring the community of this
ensemble of birds.

Key words: Nacufian, Monte desert, granivorous birds, popafatimitation,
food abundance, demography, territoriality
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SAGARIO — TESIS DOCTORAL

CAPITULO 1

INTRODUCCIONGENERAL

El nimero de individuos en una poblatiésta determinado por el balance entre
los ingresos (nacimientos e inmigracion) y los ege(mortalidad y emigracién)
de los individuos a la misma y puede \aarien el espacio y en el tiempo. La
regulacion poblacional se da cuando effaguaciones son en torno a un valor de
equilibrio (capacidad de carga), y estan controtadeor factores denso-
dependientes (Sinclair 1989). En cambdmgue se conoce como limitacion es la
combinacién de mecanismos tant denso-dependientes como denso-
independientes que determinan el tamafeola poblacién (Sinclair 1989). Un
factor limitante es, entonces, cualquieriadle que restrinja el crecimiento de
una poblacion (ya sea a través de limias tasas de reproduccion, supervivencia
y/ o inmigracién, o favorecer sus tasasndertalidad o emigracion). Puede ser de
interés tanto tedrico como practico entender cudes los mecanismos
reguladores de las poblaci@eero tal vez mas importante es entender qué las
limita, ya que la limitacion (por deficion) incluye también a los factores
reguladores (Sinclair 1989, Krebs 1995)Id& factores limitantes actuan a su vez
de manera denso-dependiente es un pl@sestudio posterior. Por estas razones,
el tema de regulacién poblacional no seoasiderado en esta Tesis y, en cambio,
se pondra énfasis Unicamente en el estudio de dotorfes limitantes y sus

posibles efectos.

En especial para las aves, que préarruna gran diversidad de patrones
de movimiento y tacticas reproductivaspéegar la limitacion de sus abundancias
implica un gran desafio (Clart al 2004). Para entender qué es lo que limita a

una poblacion de aves es necesario contx®erequerimientos de la especie, su

CariTuLO 1 2



SAGARIO — TESIS DOCTORAL

demografia, los efectos de las condioés ambientales sobre ella y sus
interacciones intra e interespecificas. Si bien otodlos factores antes
mencionados pueden considerarse cofpausantes” de los cambios en el
namero de individuos en una poblacionimgportante distinguir entre lo que se
consideran factores ultimos y factores proximosd&uohouseet al. 1997, Newton
1998).

Los factores proximos estan relaciomadon caracteristicas intrinsecas de
la poblacion como ser sus parametros demografieas,(tasas de emigracion,
tasas de nacimientos). Y si bien esolégicamente importante conocer estos
parametros a fin de estudiar las estrategia vida de las aves, estos pueden no
ser relevantes para determinar los factaremlucrados en la limitacién de sus
poblaciones (Newton 1998). Por ejemptins poblaciones pueden ser idénticas
en sus tasas de nacimiento, muegtemovimientos, y sin embargo poseer
abundancias muy diferentes. Si, en cambio, estaanpetros poblacionales
resultan relevantes cuando son entendidos comoeehmsmo por el cual las
poblaciones responden frente a variables extermaasbientales 6 ecoldgicas,
Newton 1998).

Estas variables externas son los factores ultimoslucrados en la
limitacion de las poblaciones y puederee@hr a uno o varios de los parametros
poblacionales. Asi mismo, las poblaciengueden estar afectadas por mas de un
factor externo (probablemente todos jos), pero a menudo hay un factor que
aparece como el mas importante (Newton 1998). Bmegd, el factor externo
mas comunmente invocado como limitarde las poblaciones de aves son los
recursos. Algunos de los recursos poatlols como limitantes en poblaciones de
aves son principalmente el aliment(e.g., Newton 1980, Martin 1987,
Rodenhouse & Holmes 1992), el aguag(eCoe & Rotenberry 2003), las parejas
(e.g., Pruett-Jones & Lewis 1990, Mar& Holmes 1997) y los sitios de
nidificacion (e.g., Brown & Balda 1988, psa & Pdysa 2002). La limitacion por
recursos suele ser un tema importantdaeacologia porque puede influir en las
historias de vida de las especies, dbundancia de las poblaciones y la
estructuracion de las comunidades a través dengpevencia (Martin 1987).

Otro factor externo importante son los enemigosunaes (depredadores
y parasitos). El niumero de aves peederse muy reducido por parasitos o
patégenos, que mantienen su abundancia muy porjaekeh nivel que cabria
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esperar (e.g., Atkinsoet al 1995, LaDeawet al 2007). También, la predacion
tanto de adultos como de nidos puede alterar elerdryg comportamiento de las
aves (e.g., Marcstrormt al 1988, Morrison & Bolger 2002, Lima 2009).

Para que una poblacion esté limitada por algunofagb es necesario que
el mismo actue todo el tiempo, basta con que epariodo determinado (anual,
estacional, cada varios afjasste tenga consecuenciagividuales trasladables a
nivel poblacional (Martin 1987, Wiens 1988Bewton 1998). También, el alcance
de los diferentes factores en la limitacion dedablaciones puede verse afectado
por cuestiones como el clima y el comporianto de las aves. En su mayor parte,
el clima influye en las aves de maneiradirecta afectando sus habitats y la
abundancia de sus alimentos, aunqentos mas extrmos (e.g., huracanes,
tormentas) pueden ser causantes directos de m(ege Robinsoret al 2007,
Newton 2007a). En cambio, cuestiones comportameatatomo ser las
interacciones intra o interespecificay movimientos resultan mas importantes
de evaluar al estudiar la limitacibn de las poldaes. Las interacciones
comportamentales pueden favorecer la exclusion dertos individuos,
proporcionando una base para la limitacide la densidad (Newton 1998). La
conducta territorial es un ejemplo, yaeggpuede espaciar a las aves a través del
hébitat disponible y excluir a los indddios excedentes una vez que el héabitat
estd saturado (Brown 1969, Fretwell & Lucas 197@whbn 1992). Por su lado,
los movimientos son parte integrante de la limibacide la densidad, ya que
facilitan cambios rapidos en la densidaddby permiten a las aves escapar de las
zonas donde las perspectivas de supencia o reproduccién son pobres
(Newton 2007b). Los movimientos plantean un proldemdicional al evaluar los
factores que limitan a las poblacionesqguee mientras que la densidad puede ser
limitada dentro de un area, algunos indivos pueden salir y sobrevivir en otros
lugares, de modo que el numero total no se ve adec{Rodenhouset al 1997,
Newton 1998, 2007b). Esto es asi, parlacmente en aves granivoras, donde los
individuos pueden ser capaces de detectar y moveeséa areas de mayor
abundancia de semillas (e.g. Maclean 1974, Wiertd,1Dean 2004). Tener en
cuenta estos comportamientos resulta muy importahteomento de definir el
area del estudio. Por ejemplo, al evaluar la limitia de una poblacién residente
los factores a escala local pueden temea gran importancia, mientras que estos
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pueden no ser relevantes si la poblacgs ndmade o migratia (e.g., Raitt &
Pimm 1976, Pulliam & Parker 1979). También resultgportante definir el
periodo de tiempo estudiado porque fasmeros en cualquier poblaciéon pueden
estar limitados por factores diferentea momentos diferentes (e.g., Holmes
2007, Newton 1994). Entonces, en el majerlos casos, lo que puede lograrse es
demostrar que algun factor especifiam,una combinacion de factores, son
limitantes de la densidad de aves @m lugar y tiempo especificados (Newton
1998).

La limitacion de poblaciones en rzas &ridas ha sido profusamente
estudiada ya que su baja productividdépendiente casi exclusivamente de las
lluvias (Polis 1991), brinda un esceaimpropicio para un control del tipmottom -
up, 0 mediado por el recurso (Jaksical 1997). La limitacion por alimento fue
postulada muchas veces como el princilraitante de las poblaciones de aves
granivoras en las zonas aridas, ya qugramerosos trabajos que dan cuenta de
la relacion positiva existente entre la®pipitaciones, la abundancia de semillas
y la abundancia de las aves (e.g., Rmli& Parker 1979, Dunning & Brown 1982,
Schluter & Repasky 1991). Sin embargouchos autores argumentan que la
limitacion de estas aves soOlo serida en afios esporadicos de muy baja
produccion de semillasc{unch periods Pulliam & Parker 1979, Pulliam &
Dunning 1987, Wiens 1991) o encontraroimcluso que habria otros factores
(diferentes del alimento) que serian loggipales limitantes de esas poblaciones
(e.g., Laurence & Yensen 1985, Morrison & Bolger02). A pesar de los
resultados contrastantes, la limitacippor alimento suele ser citada como el
principal factor responsable de la estructuraci@ lals comunidades de aves
granivoras mediante la competenciay(eCody 1974, Pulliam 1975, 1983).

En la porcién central del desiertolddonte, Argentina, se han realizado
algunos estudios que brindan informacion sobreolsilje limitacion de las aves
granivoras. Durante la estacion nopreductiva Blendinger & Ojeda (2001)
encontraron que la densidad de aves granivoragseecial las mas moviles,
correlacion6 positivamente con la abundiande semillas. Siembargo, si bien
son comunes los cambios interanualesl@mensidad de estas poblaciones de
aves durante el invierno, también segumstulado que sélo estarian limitadas en
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aflos esporadicos de baja producciénseéeillas (Marone 1992a). Esta ultima
hipotesis fue corroborada por Lopexe Casenave (2001) mediante una
aproximacion bioenergética. En cuanto a la estadiéproductiva, Marone
(1992a) argumenta que estas poblacionaliam estar limitadas por el alimento
ya que esta es la estaciéon con membundancia de semillas. Sin embargo,
Blendinger & Ojeda (2001) no encontraron correlacgntre la abundancia de
semillas y la de aves granivoras durantprienavera. Por otro lado, durante este
periodo del afio, las aves granivoras son mas aliedan los ambientes con
mayor disponibilidad de siis de nidificacion (Maronet al 1997) y el 80% de
sus nidos fracasan debido a la predacion (Mezquid®a&one 2001). Estos
altimos resultados muestran que, eatds del alimento, factores como la
predacion y la disponibilidad de sitios d@ificacion podrian estar involucrados
en la limitacion de estas poblacionesbf&in los trabajos previos realizados en la
porcion central del desierto del Monteirstan informacion valiosa acerca de la
limitacion de estas poblaagi@s hay otros factores que podrian estar involuzsad
Variables tales como el comportamiento territoyidds patrones de movimiento
de estas aves no han sido aun estudiadosegalle. Por otro lado, si bien se ha
propuesto que el alimento seria un fadimitante para estas poblaciones de aves
(ya sea habitualmente o en afios inussallws mecanismos mediante los cuales

ocurriria la limitacién (i.e., los factes proximos) no fueron explorados.

Objetivos y organizacion de la Tesis

El objetivo general de esta Tesis esaluar los factores que pueden estar
involucrados en la limitacién de las pabiones de aves granivoras en la porcién
central del desierto del Monte. Estmaluacion, ademas, permitira hipotetizar
sobre las causas plausibles involucradada estructuracion de esta comunidad
de aves. Los tres objetivos particulares del tralola Tesis son: (1) Establecer los
patrones de movimiento de las aves granivoras @oifaion central del desierto

del Monte; (2) estudiar el comportamienterritorial de estas especies y (3)
evaluar parametros demograficos (supegmicia y productividad) y su asociacion

con la abundancia de recursos teniemthocuenta los patrones de movimiento

encontrados para las distintas especies.
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De acuerdo con los objetivos, la Tesionsta de seis capitulos. En el
presente Capitulo {ITRODUCCION GENERA) se plantea el marco tedrico del
trabajo, los antecedentes sobre el temaslauctura y objetivd de la Tesis y la
descripcion del area de estudio. En el Capitulo PATRONES ANUALES DE
MOVIMIENTO DE LAS AVES GRANIVORAS EN ELMONTE CENTRAL Se presenta el andlisis
del grado de sedentarismo lds individuos de las disttas especies a lo largo del
afio. En el Capitulo 3: $b DEL ESPACIO Y TERRITORIALIDAD DE LAS AVES GRANIORAS
EN ELMONTE CENTRAL Se describe el uso del espapmr las aves residentes en la
estacion reproductiva y no reproductivadiatribucion espacial de sus territorios
y su variacién temporal. En el capitulo 4:WQDEFIENDEN LAS AVES GRANIVORAS
DEL MONTE CENTRAL CUANDO DEFIENDEN SUS TERRITORIZS se realiza una
evaluacion experimental de la respuestaiterial intra e interespecifica de estas
especies de aves. En el Capitulo SEMOGRAFIA DE LAS AVES GRANIVORAS DEL
MONTE CENTRAL Y SU RELACION CON LA ABUNDANCIA LOCALDE ALIMENTO, se estudia
la relacion de la abundancia de estspecies con la produccion de semillas
teniendo en cuenta los posibles mecanismos invatles (productividad y
supervivencia). Por ultimo, en el Capitulo 6SEUSION GENERA, Se integran los
resultados de los Capitulos antes mencionadosrecidn del objetivo general de

la Tesis.

Descripcion del Sistema de estudio

La Provincia Biogeografica del Monte se extiendef@ma de faja por el este de
la cordillera de los Andes, ensanchandbseia el sur hasta alcanzar el Océano
Atlantico (Fig. 1). A pesar de su gran exs&dn, las caracteristicas climaticas, la
fisonomia y la composicion floristica del Monte somy homogéneas.

El clima en el Monte es calido y seco. Las temperas promedio anuales
solo varian entre 13.4 y 17.5 °C (Cabré&®a6). Las precipitaciones muestran un
gradiente decreciente oeste-este y vamatre 80 mm y alrededor de 300 mm
anuales (con algunos regissrexcepcionales, por ejemplo en el sitio de estudio
del presente trabajo), aunque en pocos lugaresraaples 200 mm (Morello
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1958, Marest al 1985). La estacion seca dura hasta un maximoudeanmeses
y las lluvias estan restringidas al verano, excephoel sur donde tienden a
distribuirse mas regularmente a lmrgo del afio (Morello 1958, Marest al
1985).

El tipo de vegetacién predominanéa el Monte es el matorral o estepa
arbustiva xerofila, siendo la estepa Harrea spp. (jarilla) la mas extendida.
Secundariamente, aparecen cactaceas (en el narteles bajos, y arbustos de
porte mediano (Morello 1958, Cabrera 19.76l estrato arbustivo, generalmente
espinoso, suele estar bien desarrolladuentras que el estrato herbaceo, en
general, es pobre (Morello 1958). La cobertura @eblhiceas es espacialmente
variable, dependiendo de las precgmiones locales y del impacto de la
ganaderia. En el Monte suelen aparecer bosquésasopis spp(algarrobales)
de poca extension (Morello 1958), que se presertamargenes de rios o en
zonas de subsuelo humedo con napatitaegoco profunda (Cabrera 1976), mas
comunes en la region central. El algarrobal es osgbe abierto con arboles
espinosos de altura variable (hasta 15 m) y dajbieciduo. La principal especie
de arbol esProsopis flexuosa que puede estar acompafiada [Ry¥osopis
chilensis Jodina rhom bifolia Geoffroea decorticansProsopis albay Prosopis
nigra (Morello 1958, Cabrera 1976).

LA RESERVA DE BI6SFERA DE NACURAN

La Reserva de la Biosfera de Nacufian (34° 03’ 8, B¥ O) se ubica en la
porcion central del desierto del Monte (Fig, en la playa de divagaciéon de las
Huayquerias, en la Travesia del Tunomy@una llanura aluvial del este de la
Provincia de Mendoza). Tiene una superfapoximada de 12800 ha y la altitud
promedio es de 540 m sobre el nivel del mar. Del®¥d, cuando se construyo el
alambrado perimetral, no se ha regisitwmapastoreo, con la excepcion de una
pequefia area en su interior en donde se mantemas pocos caballos, los
cuales fueron excluidos de la Reserva2@®7. Para una descripcion detallada del
area de estudio ver Lopez de Casen#@20601). Aqui solo se sefialaran las

caracteristicas mas destacadas.

Las principales comunidades vegetalesla Reserva son los algarrobales 'y
los jarillales (Fig. 2.a). Los algeobales son bosques abiertos &eosopis
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flexuosadonde los arboles se encuentran digos (0 en pequefios grupos de dos
o tres individuos) dentro dena matriz de arbustos derrea divaricata (Fig.
2.c). En el estrato arboreo del algabal, los algarrobos pueden estar
acompafados por chafargsepffroea decorticans mientras que en el estrato
arbustivo también pueden encontrarse arbustos damampa Atriplex lamp3,

el piquillin (Condalia microphylla) el atamisqueGapparis atamisquéay varias
especies deéycium. En este ambiente, el estrato inferior se encueedtrminado
por gramineas (e.gDigitaria californica, Pappoplrum caespitosum, Setaria
leucopila, Stipa ichyu Los jarillales son arbustales dominados pocuneifoliay

se caracterizan por la ausencia o eszagearboles y la menor cobertura de los
arbustos que normalmente aparecen en el algar(bizanl2.b, Roig 1971).

El clima de Nacufian es arido-semiarjdstacional, con veranos calidos y
relativamente himedos e inviernos fripsecos. La temperatura promedio anual
es de 15.9 °C (1972-2004). El veranoméco (i.e., el periodo con temperaturas
promedio diarias superiores a 20 °@bparca desde la segunda quincena de
noviembre hasta la primera de marzo (Bogen & Tognelli 1995) y el invierno
térmico (i.e., el periodo con temperatuq@o®medio diarias menores a 10 °C),
desde la segunda quincena de maystada segunda de agosto (Boshoven &
Tognelli 1995). Las caracteristicas salies del régimen de lluvias de Nacufian
son su gran variabilidad interanual y su marcadeaasnalidad (Lopez de
Casenave 2001). La precipitacion promedio anualee341 mm (1972-2009), con
un rango que va desde los 91 mm (2083)s 585 mm (2001) y un coeficiente de
variacion del 30%. En Nacufian se puede difereneiea estacion relativamente
hiumeda entre octubre y marzo, da que se acumula el 78% de las
precipitaciones anuales, restringiéndos@idaduccion de semillas de la mayoria
de las plantas a ese periodo. A pesaredte periodo de mayor humedad, el
balance hidrico es deficitario a lo largo welo el afio (i.e., la evapotranspiracion
siempre supera a las precipitaciones; Roig 1974%. lluvias de la época estival
suelen ser de carécter convectivo, de mayor inteadsiy menor duracion,
asociadas a tormentas eléctricas laealas y, a menudo, acompafiadas de
granizo. Por el contrario, en invierno estasociadas a frentes ciclonicos de gran

escala, son de baja intensidad y de mayor durg@épitanelli 1972).

CariTuLO 1 9



SAGARIO — TESIS DOCTORAL

L AS AVES GRANIVORAS DE NACURAN

Para el desarrollo de la Tesis se tr@bapn las cuatro especies de aves mas
abundantes que componen el nucleo estald aves granivas de la Reserva
(Lopez de Casenave 2001, Lopez de Casemavel 2008): Poospiza torquata
(Monterita de collar, peso corporal: 10 $oospiza ornata(Monterita canela,
peso corporal: 13 g)Zonotrichia capensigChingolo, peso corporal: 18 g), y
Saltatricula multicolor(Pepitero chico, peso corporal: 22 g) (Fig. 3).d»®erdo

a la clasificacion taxondémica desla@species de Sudamérica segumihaerican
Ornithologists’ Union(Remsenet al.2010)Z. capensig/ las especies del género
Poospizapertenecen a la FamiliBmberizidae, mientras qu®. multicolor se
ubica dentro de la Familia Thraupidae. Sin embaigo; trabajos que sugieren
una relacion filogenética del genelPoospizamas cercana a las aves del grupo de
las tangaras (Thraupidae) que al de éonberizidos (Emberizidae) (e.g., Webster
& Webster 1999, Lougheeet al 2000, Klicka et al 2007).

Todas las especies consumen semill&slargo de todo el afio, excepko
torquata que durante la época reproductiva cambia su comapdento de
alimentacion y es principalmente insectivora déafel(Lopez de Casenawt al
2008). A pesar de este comportamiento, que la ggaliel gremio de granivoros
durante la estacion reproductiva, la edpefue estudiada durante todo el afo.
Los gremios son una herramienta deasdicaciéon y, como tal, su sentido
biolégico puede no ser tan estricto y en variobajas se ha observado que no
siempre estas aves granivoras responden como “do”ta las variaciones
ambientales, sino que hay varias cdeaisticas especie-especificas que son
relevantes (e.g, Maronet al 1997, Milesiet al. 2008). La dependencia d&
torquatapor las semillas durante la estacido reproductiva podria influir sobre
su ecologia durante la estacion repwotdva, momento en que la base de su
alimentacion son los artrépodos (y vicesa). Asi, cuando corresponda, se tendra
en cuenta esta caracteristica distintivalalespecie, pero a largo de la Tesis,
siempre que se hable de “las avesrgworas” (incluyendo aquellos capitulos
basados principalmente en la estaci@productiva) estaremos incluyenddPa
torquatadentro de esta clasificacion.

Las semillas que estas aves com&n son principalmente las de
gramineas (cerca del 80% de su dieta gramra estd compuesta por este tipo de
semillas, LOopez de Casenave 2001) ypleferencia por las mismas ha sido
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también comprobada experimentalmente (Cueto al 2006b). Para una
descripcién detallada de las semillasgiamineas y su dinamica en Nacufian ver
Milesi (2006). Dada la alta dependeadle estas aves pdéas semillas se han
estudiado varios aspectos thedinamica poblacional la ecologia de estas aves
en relacion a las mismas. Ademas de los trabajaslas anteriormente en cuanto
a la limitacion por el alimento, seovique la abundancia de semillas seria
importante en determinar el uso del espgoor las aves granivoras a escala de
paisaje (Marone 1991), mientras que a esdaldabitat esta variable no seria tan
influyente (Maroneet al 1997). Ademas, se ha propuesto que faranata una
especie migratoria, la disponibilidad de semillatedminaria su abundancia y
condicionaria los afios en que esta espse reproduce en la Reserva (Marone
1992a). También se han estudiado los pa&s de uso del espacio de estas aves
en cuanto a la estructura de la vegetacion a vasgalas. A escala de paisaje,
durante la estacién reproductiva, la densidad dessawgranivoras es
significativamente mayor en el algarrobal que epagllal, lo que fue atribuido a
una mayor abundancia de sitiostap para la nidificacion (Maronet al 1997). A
escala de microhabitat, la estructura dedgetacion no resultdé importante para
determinar la seleccion de sitios d@dimentacion, mientras que a escala de
mesositio, en cambio, estas aves preferirian altarese en la cercania a los
algarrobos, principalmente durante la estacion edpctiva (Milesiet al 2008).

En cuanto a la biologia reproductivle estas especies todas construyen
nidos abiertos, pero difieren en su a@én del lugar en el que lo construyen.
Ambas especies d@oospizacolocan sus nidos principalmente en chafiares
pequeios y en arbustos de zampdriplex lampg, S. multicolor selecciona
principalmente aCapparis atamisqueay Z. capensisconstruye su nido casi
exclusivamente en el suelo (Mezgaid2003, Mezquida & Marone 2003).
Ademas, todas las especies son residentes, a ednede P. ornata que esta
presente en la zona so6lo durante la época reprodu@iarone 1992b, Cuetet
al. 2008). El momento de llegada &eornataes muy variable entre afos, y su
abundancia varia notablemente entredgntro de la estacion reproductiva.
Ademas, su periodo de puesta durante la estaciprodectiva en Nacufian se
inicia mas tarde y es mas breve que eladeespecies residentes (Mezquida 2003,
Mezquida & Marone 2003).
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Figura 1 - Provincia fitogeogréafica del desito del Monte (drea sombreada) y
ubicacion de la Reserva de Biosferald@acuiian (N), Argentina, segiin Lopez de
Casenave (2001).
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Figura 2 — (a) Mapa de la Reserva de Biesa de Nacufian seglin Lopez de
Casenave (2001) (los limites de la figw@nciden con los lintes de la Reserva):
Se muestran los algarrobales (areas blarcso c-), jarillales (areas gris claro —
foto b-), y medanales (areas gris osdurel pueblo de Nacufian (N), antiguos
causes de rios (lineas punteadas), camprincipales (lineas negras) y la Ruta
Nacional 153 (linea doble). El asteriscalica la ubicacién de la parcela dentro
del algarrobal que fue usada durante el preserntel&s
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Figura 3 — Especies de aves granivoras na#sindantes en el algarrobal de la
Reserva de Biosfera de Nacufian y sobseglae se centra el presente estudio: (a)
Poospiza ornatgdMonterita canela), (blPoospiza torquatgMonterita de collar),

(c) Saltatricula multicolor (Pepitero chico) y (d)Zonotrichia capensis
(Chingolo).
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CAPiTULO 2:Patrones anuales de movimiento
de las aves granivoras en el Monte central

RESUMEN

El estatus de residencia y las variacisrestacionales de la abundancia de las
aves granivoras del Monte central estéien establecidos, pero poco se sabe
acerca de la permanencia de sus intligs. Encontramos un continuo dentro del
rango de movimientos que va desde el nomadismo edlerstarismo. Los
individuos de las especies migratoriReospiza ornata, Zonotrichia capensis
australis y Z. capensis choraulese encuentran en el extremo mas moévil y
Saltatricula multicoloren el extremo mas sedentario. DentroPdéorquatay Z.
capensis hypoleucse encontraron individuos qaeloptan una u otra estrategia.
Para estas ultimas dos especies se oldsena gran incorporacion de individuos
nuevos en la estacion no reproductiva que abandanagl area antes de la
primavera. El nomadismo ha sido propuesto como kEomestrategia para
explotar areas con recursos espacialmdrgterogéneos y poco predecibles, como
es el caso de las semillas en los desgerEsto podria estar ocurriendo en alguna
de las especies, sin embargo, el sedesino seria una estrategia altamente
viable en la porcion central del desiedtel Monte, como en otras zonas aridas de
condiciones no muy extremas. En el casdodguveniles, los valores de recaptura
fueron muy bajos, sugiriendo que o bigenen una mortalidad mas elevada que
los adultos o bien abandonan el area y no regresan.

Palabras clave:Nacufian, desierto del Monte, aves granivoras, miavito,
nomadismo, sedentarismo
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CHAPTER 2: Annual movement patterns of
granivorous birds in the central Monte desert

ABSTRACT

Residency status and seasonal variatiotnthe abundance of granivorous birds
in the central Monte desert are well dstghed, but little is known about the
permanence of its individuals. We found a continuunthe range of movements
ranging from vagrancy to sedentarines$sdividuals of the migratory species
Poospiza ornataZonotrichia capensis australi@ndZ. capensis choraulesere
found in the most mobile extreme ar@hltatricula multicolor in the most
sedentary. WithirP. torquataandZ. capensis hypoleucthere were individuals
who adopt one or the other strategy. The latter sp&cies showed a high
incorporation of new individuals in thnon-breeding season, which would leave
the area before the spring. Wandering has beengsexp as the best strategy to
exploit spatially heterogeneous and unpceable resources, as is the case of
seeds in deserts. This could be occurringsome species. However, sedentary
lifestyle would be a highly viable strategy the central portion of Monte desert,
as in other desert regions with less exteeoonditions. In the case of juveniles,
the values of recapture were very lowggesting that either have a much higher
mortality than adults or leave the area and natmet

Key words: Nacufian, Monte desert, granivars birds, movement, vagrancy,
sedentariness
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CAPITULO 2

PATRONES ANUALES DE MOVIMIENTO DE LAS AVES
GRANIVORAS EN ELMONTE CENTRAL

El grado de movilidad de los organismes la naturaleza puede verse como un
rango continuo que va desde vagabundeze0osos a movimientos dentro de un
area fija. Las aves en particular, conggan capacidad de movimiento mediante
el vuelo, pueden explotar los ambiesitque sean mas apropiados para cada
momento en su ciclo de vida (Berthold 2001, New26® 7b).

La estrategia que adopta un ave gueemanece en un area fija, dado que
ésta es muy inferior a su capacidad ui@ar a través de grandes extensiones,
debe proveer beneficios mayores a lasstos que implicaria moverse largas
distancias en busca de los recursos sades (Andersson 1980, Sinclair 1984).
Este tipo de estrategia ha sido propuesta como 43 wentajosa al explotar
recursos estacionalmente estables y pribdex, ya que la familiaridad que posee
el individuo con el area en que vive permitiria encontrar rapidamente sitios
para alimentarse, nidificar y refugiarsetamos predadores (Hinde 1956). Cuando
el ambiente es estacionalmente cambiante, aunquebiém de manera
predecible, la estrategia mayormente a@dolga por las aves es la migraciéon, que
involucra movimientos direccionales de igauelta desde un sitio favorable para
la reproduccion hasta otro sitio favoralilonde pasar el periodo no reproductivo
(Newton 2007b). Si bien un viaje migratores costoso, este costo seria bajo en
comparacion a las mejores posibilidad¥s reproduccion y supervivencia que
enfrentan las aves al moverse de manestcional entre dos sitios favorables
(Berthold 2001, Newton 2007b). Para las aves queptah esta estrategia,
numerosos estudios muestran una granliidel al sitio tanto de reproduccién
como de invernada (e.g. Harveyal 1979, Gavin & Bollinger 1998, Middletoet
al. 2006). Sin embargo, existen especies gpesar de moverse largas distancias
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entre sitios de reproduccién e invernada, no suedgmesar a los mismos sitios
para reproducirse. Esto se da principaite entre las especies para las que la
abundancia de su alimento varia fuertemente deastacion reproductiva a la
siguiente. Andersson (1980) definid a estas espameno especies nomades, que
viajan largas distancias en busca de alitognse establecen y reproducen sélo en
aquellos sitios donde el mismo es localmie abundante. Esta estrategia es
comun entre las aves granivoras de zonas aridagjedtas lluvias suelen ser
impredecibles y las semillas suelen estar distdhsi en forma heterogénea
(Davies 1984, Wiens 1991, Dean 2004). En estos ssasbalto costo de los
movimientos exploratorios se contrarra&df con la mayor probabilidad de
encontrar los parches dispersos de alto (Anderson 1980, Sinclair 1984).

Si bien los diferentes tipos de estegias suelen ligarse intimamente a
distintos tipos de distribucion de la®cursos, varias estrategias pueden ser
viables en un mismo tipo de ambiente (Gordon 20@®&) hecho, la adquisicion
de diferentes estrategias de movimientoeensistemas desérticos ha sido citada
como una explicaciébn de la coexistencda especies similasea través de la
diferenciacion de nicho (e.g., Mares &samzweig 1978, Gordon 2000). Por otro
lado, incluso individuos de una misma especie ponea@deoptar diferentes
estrategias. Esto puede darse a través de migreiparciales, donde algunos
individuos permanecen en el area @apmesidentes y otros migran, a veces
subordinados por su edad o tamafio (migracién plameathold 2001, Newton
2007b). También, puede darse a travéesideomportamiento plastico, donde un
mismo individuo puede variar sus eswgis en respuestas a cambios en las
condiciones ambientales (Gordon 2000, Roskteal 2008). Este ultimo punto
destaca la importancia de conocer los patronesa@@mmento individuales de las
aves, ya que la residencia a nivelpesifico en un sitio determinado no

necesariamente implica que todos individuos sean residentes.

En la porcion central del desiertold¢onte varios estudios dan cuenta de
que las aves granivoras muestran unmpgleja variedad de desplazamientos.
Una de las especies citadas como residentes paealZonotrichia capensis
presenta individuos de tres subespecies patrones de movimiento diferentes
(Marone 1992a, Blendinger 2005, Milesi 2006, Jal®2).Z. capensis australis

y Z. capensis choraulesstan presentes sélo en el invierno pero aurertmsoce
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si el sitio de estudio constituye un sitiee paso para estos individuos o si se
comportan como residentes invernales. La tercerespécie Z. capensis
hypoleuca)y otras dos especies resident&alfatricula multicolory Poospiza
torquata) presentan cambios estacionales en su densidado(Mal1992a,
Maroneet al 1997, Lopez de Casenave 2001, Blendinger 2005) aén no se ha
establecido si esos cambios se debaua una parte de sus poblaciones podria
estar comportdndose como migrante (i.esesian migrantes parciales). Hay una
cuarta especieP( ornatg, que esta presente en el area soélo durante laaépo
reproductiva y, particularmente, so6lo en algunossafio que probablemente se
relacione con los niveles de recursosedrirea (Marone 1992a), pero aln no se
conoce si los individuos que se reprodu@mel area son los mismos de afio a
afo. Entonces, si bien se ha establecideséhtus de residencia de estas especies
y los cambios estacionales en sus abun@an@oco es lo que se sabe acerca del
grado de sedentarismo de sus individuos.

El objetivo general de este Capitules establecer los patrones de
movimiento de las poblaciones de aves granivoradaeporcion central del
desierto del Monte a partir de determinar el grato sedentarismo de sus
individuos. En busqueda de ese objetigeneral se pretenden responder las
siguientes preguntas particulares: (1)ugQroporcion de individuos adultos y
juveniles de cada especie permanece esiti@l a lo largo deaio?, (2) ¢el grado
de sedentarismo es consistente de estagivastacion?, (3) @ntre especies? (4)
Los individuos que migran ¢poseen fidad al sitio entre afios? y (5) ¢son

sedentarios o mdéviles mientras estan presentetae&?

Métodos

M UESTREO DE AVES

Las aves fueron capturadas con 30 redes de nidBlan(de largo, 38 mm de
malla) dispuestas en tres lineas de 1esey separadas entre si por 50 m (entre
lineas y entre redes) en una parcela de 10 ha. eddizaron muestreos
estacionales desde la primavera deO20hasta el invierno de 2009 (con
excepcion del otofio de 2009). Cada pdd de muestreo con redes de niebla

(una vez por estacién) fue de 6 dias causeos de duracién y tuvo lugar en las
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primeras 4 horas de la mafiana, siemgue las condiciones meteoroldgicas no
fueran adversas (mucho viento, o temgteras extremadamente bajas o altas).
Las especies con las que se trabajé fueron cu#&owospiza ornataPoospiza
torquata, Saltatricula multicolory Zonotrichia capensisPara la ultima especie
se registraron individuode tres subespecie&.(capensis hypoleu¢d. capensis
choraulesy Z. capensis australisjue fueron identificados por su tamafio y el
patron del plumaje de la cabeza (Fig. 1, Chapmam® 1P4oni 2002).

Las aves capturadas por primera vez fueron marcadasanillos de
aluminio numerados y combinaciones unicksanillos de color, a excepcion de
las subespecied. capensis australig Z. capensis choraule€stas subespecies
so6lo fueron anilladas con color durante el primo @e muestreo. La edad y sexo
de las aves capturadas se estableiBmpre que fue posible siguiendo las
consideraciones en Ralpbt al (1995). Las aves capturadas que poseian
comisuras blandas y amarillentas y plaje diferente al de los individuos
reproductivos fueron identificadas comov@niles. El resto de los individuos
fueron clasificados como adultos.

Luego del periodo de muestreo con rede niebla se realiz6 una intensa
busqueda de las aves marcadas en la parcela dusanteinimo de 10 dias o
hasta que no se veian individuos anilladaevos luego de 10 horas por persona
de busqueda. La busqueda se realizaba sistematicantieatando de recorrer
toda la parcela al menos una vez poa.diambién se incluyeron los datos de
individuos reubicados ocasionalmente elncampo por fuera di parcela y en
las proximidades de la estacion biol6g{ea350 m de la parcela), particularmente
cerca de un bebedero al que algunas aeescercaban principalmente durante el

invierno.

ANALISIS DE DATOS

Para el analisis de los datos se congtron historias de captura (registro de
presencia o ausencia del individuo a logla de cada evento de muestreo) para
todos los individuos capturados. Paracdlculo solo se tomaron en cuenta
aquellos individuos que potencialmente podian seibicados al menos durante
un afio entero (i.e., no se incluyeron los individwapturados por primera vez
durante el dltimo afio). Analizando las historias daptura se calcularon
porcentajes de reubicacion (i.e., qué potegmde los individuos marcados eran
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reubicados alguna vez) tanto a lo largotddo el estudio (porcentajes totales de
reubicacién) como dentro y entre estaciones (dedmmoi o diferente afo). El
objetivo de interés es caracterizars Ipatrones anuales generales y no su
variacion interanual por lo que tanto paglacéalculo del recambio de individuos
entre la estacion reproductiva y no repuctlva como para el de la fidelidad al
territorio aquellos individuos presentes mas de un afio fueron considerados
como independientes. En todos los casses,consideraron reubicaciones tanto
aquellas realizadas a través de recapturas con rdeéesiebla como por
reavistajes de individuos anillados conalEsto podria subestimar los valores
de reubicacidon para las subespecies qadueron anilladas con anillos de color
(ver MUESTRO DE AVES. Sin embargo, durante todo el estudio solo ers tre
ocasiones se observaron en el campowviddios de estas subespecies con anillos
de aluminio. Los analisis para individs adultos y juveniles fueron realizados
separadamente, y aquellos pocos juvendee permanecieron en el area fueron

incluidos como adultos luego de pasado un afio dwisuera captura.

Resultados

Durante los 5 afios del estudio y paradaatro especies estudiadas se capturaron
1609 individuos diferentes y se contahdlibn un total de 2029 capturas con las
redes de niebla. Estacionalmente, salizaron un promedio de 735.2 + 18.5
horas de red y 51.3 + 5.4 horas de bustpu€Tabla 1). Finalmente, a partir de
esos datos se construyeron 1058 y 2100hias de capturas para los individuos

adultos y juvenilesrespectivamente.

Poospiza ornataestuvo presente casi excluamente durante la estaciéon
reproductiva (primavera y verano), mientras giomotrichia capensis australis
y Z. capensis choraulegstuvieron presentes soOldurante la estacion no
reproductiva (otofio e invierno - Tabla Un pequefio porcentaje del total de aves
anilladas fueron reubicadas entre esiaeis diferentes de un mismo afi®. (
ornata: 0.5%,Z. capensis australis2.6% yZ. capensis choraule8.9%) o afios
diferentes P. ornata 0%, Z. capensis australis2.2% yZ. capensis choraules

3.4%). En cuanto a la residencia inclugenla misma estaciéon de la captura (i.e,
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7 7

primavera 0 verano par®. ornata y otoilo 0 invierno para las otras dos
subespecies) se observé un sedentarismo mayor Panata (5.0%) y Z.
capensis chorauleg5.4%) que paraZ. capensis australi{3.0%). Para los
juveniles deP. ornata no se registraron recapturas ni reubicaciones eentr
periodos 6 afos, pero dentro del perigddomuestreo la residencia fue més alta
que para los adultos (9.3%).

Poospiza torquataSaltatricula multicolory Z. ¢ hypoleucaestuvieron
presentes a lo largo de todo el afio (f&ab). Se encontré un mayor porcentaje
total de individuos adultos reubicados pa&amulticolor(34.4%) que paré.
torquata (21.9%) yZ. capensis hypoleucéll.8%). Sin embargo, al excluir a
aquellos individuos que nunca fueron reubicadaos., (individuos “de paso”) y
calcular entre los restantes (i.e., indwbs reubicados al menos una vez) el
porcentaje de individuos reubicados snde una vez, los porcentajes fueron mas
altos y similares entre especieS. (multicolor 65.6%,P. torquata 43.1%, yZ.
capensis hypoleuc®3.5%). Pard. torquatay Z. capensisin bajo porcentaje de
los individuos presentes durante la eshacho reproductiva se reubican en el
area durante la siguiente estacion reproductivg.(Ea). En cambio, es mas
comun que los individuos presentedurante la estacién reproductiva
permanezcan en el area también durante el otofionwviErno (Fig. 2a). ErS.
multicolor, el recambio de individuos es mas similar entre datacion
reproductiva y no reproductiva (Fig. 2a).

Teniendo en cuenta so6lo a aquellos individuos pasess de territorios al
menos durante un afio, se observd un mdua de individuos entre la estacion
reproductiva y no reproductiva mucho noe y los valores fueron similares para
las tres especies (Fig. 2b). Para edtolviduos se encontré una alta fidelidad
interanual al territoriaa lo largo del estudioS. multicolor 65.1% [n = 43];P.
torquata 73.5% [n = 34]; ¥. capensis hypoleuc&6.7% [n = 39]).

La presencia de juveniles ocurrio principalmenteatie el verano y fue
variable interanualmente (Tabla 2). P&amulticolor el 12.0% de los juveniles
fue visto alguna otra vez luego de sunpera captura, pero sélo el 4.0% (dos
individuos) fue reubicado con mas de afio de edad (i.e., al menos al afio
siguiente de su primera captura). Estitténos dos individuos eran hembras que
fueron registradas con territorio al mes durante una de las estaciones

reproductivas. En el caso de. torquatg el 6.5% de los juveniles fueron
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reubicados luego de su primera captureopenguno de ellos mas alla del primer
afo. Par&. capensis hypoleucsolo uno de los juveniles capturados (2.6%) fue
reubicado alguna vez (durante la estacion no repridlude su primer afio de

vida).

Discusion

Los resultados del presente Capitulo muastque las especies granivoras de la
porcion central del desierto del Monte déerencian entre si en cuanto a su
presencia, abundancia y porcentaje debieaciones a lo largo de los afos. Se
encontroé un rango continuo en los mowemios de sus individuos, que va desde
el sedentarismo hasta el nomadismo. Las especigsatorias P. ornata, Z.
capensis choraulegZ. capensis austral)suvieron porcentajes de reubicaciones
relativamente bajos (en comparacion condagecies residentes), tanto dentro de
la estacion en que estuvieron pressntemo entre afios. En el caso de las
reubicaciones dentro de la estaci®nprnatay Z. capensis choraulemostraron
valores que casi duplican los decapensis australisTeniendo en cuenta quiRe
ornata nidifica en el area cabe esperasta mayor residencia en el sitid.
capensis australi®s una subespecie migradoraldega distancia mientras que
Z. capensis chorauless citada como residente o migradora de distarooatas
(Chapman 1940, King 1974), por lo quedderencia de valoreen la residencia
de estas subespecies (tanto dentro destacion como entr&ios) podria deberse
a distintos grados de movilidad de loslividuos ligados a diferentes estrategias
migratorias.Muchos de los individuos d&. capensis australipodrian estar de
paso hacia zonas de invernada mas al norte, miemgados individuos de&.
capensis choraulepueden estar moviéndose mas localmente. La gratided

de individuos d&. capensis australigue se anillaron en érea (230 vs. 87 de la
otra subespecie) también coincide condi@a de que muchas de estas aves estén
de paso. Trabajos previos sugiereR.aornatacomo una especie némade por la
gran variacion interanual de su abundianasociada a la abundancia de semillas,
y porque se ausenta del area durante algunas esescreproductivas (Marone
1992a, Blendinger 2005, Cuetd al 2008). A pesar del caracter local de este

trabajo, su baja fidelidad al sitio de repluccion apoyaria esta hipotesis. Por otro
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lado, los juveniles de esta especie mostraron um@gom persistencia que los
adultos dentro de la estacién. Esto seohaervado en otras especies némades, en
las que los adultos brindan un menor tgonde cuidado parental que el de las
especies residentes y abandonan el ardas que los juveniles (Dean 2004).

Las especies residentesditerenciaron entre si en el grado de persistencia
de sus individuos, pero al excluir Idanalisis a aquellos individuos nunca
reubicados la persisteiacfue similar. Par&S. multicolor el bajo recambio de
individuos entre la estacion reproductiyano reproductiva, junto con la poca
variacion estacional de su abundancidita que los individuos de esta especie
son residentes a lo largo de todo alo. Algunos trabajos para la especie
realizados en otros puntos de sustdibucion sugieren desplazamientos
estacionales (Brooks 1997, Delhey & Scorolli 2002)iferencia del caréacter
residente que se da a la especie en t&ipn central del desierto del Monte (e.g.,
Lopez de Casenave 2001, Blendinger 2005). Paraapensis hypoleucy P.
torguata se observé una gran incorporacion de individuogwos durante el
otofio y el invierno. Esta variacién estartal en su abundarcya habia sido
documentada en el area de estudio, postulandossepedria estar tratando de
migraciones parciales (Marone 1992a). El bajo rem@nde individuos desde la
estacion no reproductiva hacia la reprodwec y la alta persistencia en el sitio
durante sucesivas primaveras de los intligs territoriales idicarian que esos
nuevos individuos no se estarian incorgodo a la poblacidon residente. En este
caso, entonces, se trataria de dos poblacionedifes: una migratoria que llega
al sitio durante el otofio y abandona el area amtesla primavera, y otra
residente que permanece en el sitio durante todafiel La migracién parcial
intra-poblacional es aquella en lque algunos individuos de una misma
poblacion migran y otros no, mientragie la migracion parcial poblacional
implica que algunas de las poblacionesuh& especie migran mientras otras se
comportan como residente (Jakhal 2006). Para estas especies, entonces, se
estaria frente a un escenario de migragi@rcial poblacional. Dado que el area
de estudio en la que se trabajé eschnu menor al rango de movimiento que
pueden tener estar aves, podria darse tambue el gran namero de individuos
nuevos que ingresan al sitio se estéd@a por movimientos locales, sobre todo
conociendo que estas aves suelen alimentarse edadas numerosas y muy

moviles durante el invierno (Marone 1992a, obsspeEn el caso de. torquata

CAPiTULO 2 25



SAGARIO — TESISDOCTORAL

a pesar de observar numerosas bandadmsentandose en el sitio era raro
reubicar individuos adultos residentes kjde la grilla durante la estacién no
reproductiva (ver @iTuLo 3). ParaZ. capensis hypoleu¢c&n cambio, en varias
ocasiones se observaron individu@slultos marcados (identificados como
territoriales durante la estacion reproductiva) mmas alejadas del sitio de
muestreo durante la estacioén no reproductiva (wiT1OLO 3). Sin embargo, no
se registraron eventos del caso conwdiie., ver animales marcados por fuera
del sitio durante la estacion reproductivesto hace suponer que si bien existen
movimientos locales, estos radcanzarian para explicar la gran incorporacion de
individuos durante el otofio-invierno y su baja mcaa en temporadas
sucesivas. lgualmente, para diferencitaramente entre movimientos locales y
regionales serian necesarios mas estudjoe contemplen diferentes sitios de

muestreo y el movimiento de las aves entre ellos.

En cuanto a los juveniles de laspesies residentes, los valores de
recaptura fueron muy bajos, sugiriendo que o bienen una mortalidad mas
elevada que los adultos o bien abandonan el aress atel otofio y no regresan.
Varios trabajos en otras especies paseriformes documentan una mayor
mortalidad entre los juveniles quentre los adultos (e.g., Saethsral 1999,
Perkins & Vickery 2001, Lehnen & Rodewa2d09) pero, dado el bajo nimero de
recapturas para los juvenslele las especies en estudm diferencia entre esos
parametros no puede ser estimada (verit@LO 5). Para el caso d&. capensis
trabajos realizados en zonas tropicales documentambitan una baja
persistencia de juveniles, atribuyéndela gran medida a la dispersién, ya que
los juveniles son no territales y en general se mueven busca de nuevas areas
donde establecerse o llenar “espacios vacios” @ed&l grupo territorial de
adultos en el que nacen (Miller & Millei968, Handford 1980). Para poblaciones
deZ. capensignas australes o de las otras espgein estudio, no existen hasta el
momento trabajos que documenten la dindarde los juveniles. En el caso 8e
multicolor, era comun observar durante el verano grupos pemgieompuestos
Gnicamente por juveniles. También, en dos ocasiorfesron observadas
interacciones agresivas entre individuadultos e individuos juveniles que se
encontraban dentro de sus territorios. En el cas®. dorquatano se observaron

estos comportamientos, pero la Unica observacioundiedividuo anillado en un
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jarillal préximo al sitio de muestreo (Guerra Nam@ar com. pers.) fue de un
individuo capturado como subadulto. Estabservaciones, junto con la alta
fidelidad al territorio de Is adultos de todas las especies, evidenciarianalina
dispersion de los juveniles (Greenwo&dHarvey 1982, Wheel Wright & Mauk
1998, Fajardet al 2009).

El complejo rango de movimientos endoado es similar a los citados para
otras aves granivoras de ambientes dj@a paoductividad, como los pastizales y
semi-desiertos de Norteamérica. Se han citado éspecon poblaciones
residentes y migratorias sin un influjde individuos entre ellas (e.g.,
Ammodramus savannarunPulliam & Parker 1979), especies regionalmente
moviles pero localmente sedentarias durante elemo (e.g., Pooecetes
gramineus Gordon 2000) y en su mayoriapegies residentes (Dean 2004). A
nivel comunitario (y escala regional), texistencia de numerosas especies se
podria dar por un compromiso entre licieihcia en explorar nuevos ambientes,
mayor para las especies mas moviledgyexplotar ambientes conocidos, mayor
para las residentes (Brown 1989, Tilm&®4). En la porcion central del desierto
del Monte, a pesar de su alta variabilidateranual en las precipitaciones (Lopez
de Casenave 2001) y la heterogeneidad espaciahpdeal en la abundancia de
semillas (Marone & Horno 1997, Maronet. al 1998, Milesi 2006), que
supondrian un ambiente impredecible donde la megtrategia seria la de una
gran movilidad, una estrategia sedemaparece ser también altamente viable.
Estos resultados apoyan la idea de tpsemovimientos de un individuo no son
un simple reflejo de la distribucién d&ais recursos, sino una respuesta compleja
(Roshier 2008).
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Tabla 1 — Numero de individuos adultos capturados por primvez en el
periodo y reubicados de otros periodestre paréntesis) para cada muestreo
estacional de 6 dias con 30 redes de laielesde la primavera de 2004 hasta el
invierno de 2009. Se muestran adema&sharas por red de muestreo (HR) y las
horas por.persona de busqueda (HB). ZOZénotrichia capensigZOCAa: Z.
capensis australis ZOCAc: Z. capensis chorauleyy ZOCAh: Z. capensis
hypoleucg, POOR:Poospiza ornata SAMU: Saltatricula multicolor y POTO:

Poospiza torquata

ZOCAa ZOCAc POOR SAMU POTO ZOCAh HR HB
2004 4 5 3 8 675 50
2005 6 6(7) 14(6) 34(6) 835 64
PRIM 2006 10 3(16) 7(18) 12(16) 765 135
2007 8 6(11) 8(9) 11(12) 855 61
2008 18 5(10)  7(5) 6 (9) 765 41
2005 8 8 (2) 14 11 (1) 615 58
2006 26 13(7) 19(7) 30(7) 645 25
VER 2007 1081 4(12) 9()  8(3) 593 48
2008 27 3 (9) 5(9) 10 (10) 765 58
2009 3 4(8) 13(8)  2(6) 645 33
2005 24 6(5) 28(2) 76() 660 41
2006 66 9(8) 20 (13) 47 (3) 750 53
OTO Y007 (3)1 4(5) 15(10) 31(6) 780 43
2008 45 3 13(6) 18(8) 57 (3) 705 37
2005 24 1(7) 25(6) 81(8) 780 63
2006 40 (1) 5(11) 37(10)50 (20) 720 57
INV 2007 10 (1) 1(9)  3(10) 14 (7) 825 31
2008 18 (1) 4(9) 12(8) 55(28) 870 42
2009 2(2) 9(4) 720 34
Total 230~ 221* 100* 254* 552* 13959 974

T Durante este periodo de muestreo los individuosZdecapensis australiyy Z. capensis
choraulesno fueron identificados como diferentes (si seminciaron d&. capensis hypoleuga
Esos individuos no fueron incluidos en el anidlig s6lo se muestra el nUmero de recapturas
(durante el periodo se capturaronid€élividuos de estas dos subespecies).

* N amero total de individuos adultos diferentes captlas a lo largo de todo el estudio
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Tabla 2 — Numero de individuos juveniles capturados poimgra vez en el
periodo para cada muestreo durante la pxiera (P), el verano (V) y el otofio (O)
desde 2004 hasta 2009. El numero debieaciones de individuos marcados por
primera vez como juveniles se muestrarenparéntesis. Para el esfuerzo de

muestreo y acronimos ver Tabla 1.

SAMU POTO ZOCAh POOR
P 3 2 2 3
2004-2005 \% 2 2 2 9
0 (1) (1)
P
2005-2006 \% 4 8 3 9
O (1)
P (2)
2006-2007 Vv 25(2) 29 25 33
o (1) 1(2)
P 1(2) 4 3
2007-2008 Vv 14 (1) 17 3 13
(0] 1(3)
P (3)
2008-2009 v 13 10 5 9
Total* 63 72 41 68

*NUmero total de individuos diferentes capturadomo juveniles a lo largo de todo el estudio.
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Figura 1 — Patron caracteristico del plumajeldecabeza de las tres subespecies
de Zonotrichia capensipresentes en el area de estudio. Se indican glordel
peso (en gramos) y el largo del alan(enilimetros), su promedio y desvio
estandar (entre paréntesis) y el numero de indosdeapturados en otofio (2005
y 2006) e invierno (2005-2008) usados pabdener esas estimaciones (n).4a)
capensis hypoleucpeso: 14.50-22.50 (17.81 + 1)l4argo del ala: 65 -82 (73.63
+ 3.12, n = 374], (b¥. capensis chorauldpeso: 16.75-23.00 (19.81 + 1.52), largo
del ala: 71-88 (77.73 £ 3.12), n = 86], y (&) capensis australi§peso: 15.25-
25.00 (19.14 + 1.82), largo del ala: 70-85 (77.3.82), n = 228].
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Figura 2 — Recambio estacional de individsl para tres especies de aves
granivoras residentes del Monte centdaisde la estacion reproductiva 2004-
2005 hasta la no reproductiva de 2009. Porcentajéod individuos presentes

durante la estacion no reproductivaeqiweron reubicados durante la siguiente
estacion reproductiva (NR a R — barras @sis e individuos presentes durante la
estacion reproductiva que fueron reubicaddurante la siguiente estacion no
reproductiva (R a NR — barras blancaga) Teniendo en cuenta todos los
individuos adultos capturados y (b)lesaquellos que fueron registrados como
poseedores de territorios al menos dueanha estacidén reproductiva a lo largo
del estudio. Se indican, en la base de cada batmjmero de individuos a partir

del cual se calculé cada porcentaje. Ndé&s diferentes escalas para (a) y (b).
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CAPiTULO 3:Uso del espacio y territorialidad
de las aves granivoras en el Monte central

RESUMEN

En este Capitulo se presenta informaca&merca del uso del espacio de las aves
granivoras, su comportamiento territorial y las iples implicancias en la
limitacion de sus poblaciones. Durantesgtacion no reproductiva ninguna de las
tres especies defendié sus ardasaccién y en dos de ellaBdospiza torquaty
Zonotrichia capensijslas areas usadas fueron mayores que durantedai@s
reproductiva. En la época reproductiva laes especies defendieron territorios
usados para todas sus actividades et persecuciones y emitiendo cantos
desde perchas altas y expuestas. El tanddilos territorios varié entre especies,
de acuerdo a lo esperado por sus reifdes dietas, tamafos y sitios de
nidificacion. El tamafiode los territorios paraSaltatricula multicolory Z.
capensidue significativamente menor durante la estaciéproductiva de mayor
produccion de semillas (2006-07). Si biém escala espacial del estudio es
pequefia y los resultados deben ser tdasacon cautela para ser extrapolados,
ciertas evidencias encontradas comodifensa activa de los territorios, la
saturacion del ambiente y la presenciafldaterssugieren que la abundancia de
individuos reproductivos en estas avegahte la estacion reproductiva podria
estar limitada por el espacio, dado su comportatoiéerritorial.

Palabras clave:Nacufian, desierto del Monte, aves granivoras, e$@sbacio,
territorios, perchas de desgdjue, limitacion poblacional
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CHAPTER 3:Space use and territoriality of
granivorous birds in the central Monte desert

ABSTRACT

This Chapter shows information about tbeasonal use of space by granivorous
birds, their territorial behaor and its possible implication on the limitatiaf
these populations. No species defendexdne ranges during the non-breeding
season, and for two of thenfPdospiza torquataand Zonotrichia capensisthe
areas used were bigger than during the breedingoseaDuring the breeding
season all species defended territoriesed for all of their activities, through
persecutions of intruders and singing frémgh and exposed song posts. The size
of the territories varied among speciesc@ding to their different diets, sizes,
and nesting sitesSaltatricula multicolorand Z. capensisreduced the size of
their territories during the breeding season wiitffhhseed production (2006-07).
Although the spatial scale of the studysimall and the results should be taken
with caution before extrapolation, strong evidensash as the active defense of
territories, the saturation of the environntemd the presence of floaters suggest
that the abundance of reproductive indivals in these birds’ local population
may be limited by its territorial beavior during the breeding season.

Key words: Nacufian, Monte desert, granivorous birds, space teseitories,
song posts, population limitation

CaPiTULO 3 34



SAGARIO — TESISDOCTORAL

CAPITULO 3

USO DEL ESPACIO Y TERRITORIALIDAD DE LAS AVES
GRANIVORAS EN ELMONTE CENTRAL

El uso del espacio por las aves es el ltesio de respuestas individuales a varias
caracteristicas del ambiente (e.g., dmicion del alimento, cobertura vegetal,
presencia de otros individuos) que guen tener consecuencias en procesos
ecoldgicos a niveles superiores, como sedistribucién de las especies y la
abundancia de las poblaciones (Brown & Orians 19)ku vez, el tipo de
actividades que desarrolla un individuo puede tesfecto en la forma en que el
espacio es usado. Por ejemplo, durantedsacion reproductiva las aves estan
mas restringidas por sus requerimientosedeontrar pareja y nidificar, mientras
que durante la estacion no reprotue el uso del espacio estaria mas
influenciado por la abundancia y distribucion diinento (Hutto 1985, Block &
Brennan 1993). La ausencia de adatles reproductivas libera a muchas
especies para moverse dentro de la @robn de una bandada o tener estilos de
vida solitarios y vagabundos (Broven al.2000).

Dos conceptos ayudan a describirusio del espacio en las aves y otros
organismos: las areas de accidromh e ranggy los territorios. El area de accion
es comunmente definida como el area wspdr el individuo en sus actividades
normales de adquirir alimento, parejeciyar a su progenie, sin referencia a la
defensa o reaccion ante la intrusion ateos individuos (Burt 1943, Brown &
Orians 1970). El término territorio, eaambio, es usualmente definido como
cualquier area defendida; es decir,a@spacio acotado donde el individuo exhibe
una conducta agresiva y que contiene recursosdim@s que valen el costo de su
defensa (Noble 1939, Brown & Orians 1970). En lassaeste comportamiento es

muy conspicuo, manifestandose con desplies, persecuciose vocalizaciones
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distintivas (Newton 1998). El territoride un individuo puede estar circunscripto
a un area limitada dentro de su areaadeion, donde se realizan algunas de las
actividades, o puede extenderse abarcamoda el area de la misma (Nice 1941,
Brown & Orians 1970). El tamafio des territorios varia considerablemente
entre las especies de aves (Schoener 19@&luso puede variar dentro de una
misma especie, reflejando por ejemplandaos temporales o espaciales en la
calidad del habitat (Brown 1969, Schoeri®68, Adams 2001). Esto sugiere que
cuando se alcanza un tamafio minimotdeitorio y el ambiente se encuentra
saturado ya no es posible un mayormaanto en el tamafio de la poblacion
reproductiva, recalcando la importaacdel estudio del uso del espacio para
comprender los mecanismos detras ddindtaciéon de las poblaciones (Brown
1969, Fretwell & Lucas 1970, Wieret al. 1985). En los casos en que el ambiente
se encuentra saturado es comun observar individathsltos (comunmente
machos) que, imposibilitados de ocupan area de forma permanente, se
mueven entre los territorios de otrogdimiduos buscando oportunidades para
copular con la hembra de la pareja territorial abkecerse en sitios vacantes que

puedan generarse (denominadlosters Brown 1969, Smith 1978).

En la porcion central del desiertbel Monte varios estudios brindaron
informacién de los patrones y mecanisnta uso del espacio estacional de las
aves granivoras a diferentes escalas.h8eestablecido que la abundancia de
semillas es importante en el uso dep&sio de las aves a escala de paisaje
(Marone 1991). En cambio, la vegetacgeria mas influyente a una escala menor
(escala de habitat), donde las avesngvoras son mas abundantes en los
algarrobales que en los jarillales durana estacién reproductiva (Maroee al.
1997). También, a escala de microhabitat, se hadéstio la seleccion de sitios de
nidificacion (Mezquida 2003) y de alimentacion (Milet al.2008) en relacion a
la estructura de la vegetacion. A escalagermedias es menos lo que se conoce
acerca del comportamiento del uso depaso de estas aves, y sOlo se tiene
informacién acerca de que la distéam a la cobertura de algarrobos seria
influyente en la seleccién de sitios ddimentacion, en especial durante la
estacion reproductiva (Milest al. 2008). El estudio deuso del espacio y su
variacion estacional a escalas intermedias puedelar informacion relevante

para tratar de entender el uso del espale estas especies a otras escalas.
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Ademas, el conocimiento del comportamienterritorial de estas especies, la
distribucion espacial de sus territoriosly estabilidad temporal es esencial para
evaluar su implicancia en latiitacion de estas poblaciones.

El objetivo general de este Capitulo es presemtBarmacion acerca del
uso del espacio de las aves granivoras y su corapoento territorial.
Numerosas preguntas forman parte de edigtivo general, a saber: (1) ¢Es
diferente el uso del espacio de las avemgvoras en la estacién reproductiva que
en la no reproductiva? (2) ¢Como essdslaleccion de perchas de despliegue
territorial? (3) ¢ CoOmo es la distribuci@spacial y el tamafio de los territorios?
(4) ¢Varian dentro y entre estaciones reproduckiva®) ¢Puede el
comportamiento territorial de estas avggar un papel importante en la

limitacién de sus poblaciones?

Métodos

ESTACION REPRODUCTIVAVS . NO REPRODUCTIVA

Desde la primavera de 2004 hasta el inveede 2009 (exceptel otofio de 2009)
se procedié a la busqueda sistematica de individuascados con anillos de
color dentro de una parcela de 10 ha (X800 m) dividida en cuadrantes de 25
m de lado, marcados con cintas de cofararjetas numeradas para facilitar la
ubicacion espacial de los individuos en el campar (@etalle del muestreo y las
horas de busqueda de cada estacién emnri@Q.0 2).

Los habitos menos conspicuos y la yoa movilidad de los individuos
durante la estacion no reproductiva (vewriQuLO 2) no permitieron un namero
de reubicaciones por individuo suficiencemo para la estimacion del area que
utilizan. Para caracterizar el uso del edpaentonces, en lugar de trabajar con
areas se utilizo, para ambas estacionesdgor distancia entre reubicaciones de
cada individuo como un estimador delear minima utilizada. Para ello, se
ubicaron en mapas de la grilla las ra#ziones de individuos marcados durante
la estacién reproductiva (primavena verano) y no reprductiva (otofio e
invierno) para cada afio de muestreo. Luego, sedmaimaxima distancia, en
linea recta, de entre todas las reubicaemde un mismo individuo en cada uno

de los mapas realizados. Para comgralas distancias maximas entre
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reubicaciones de las distintas especiesreeia estacion reproductiva y la no
reproductiva se realiz6 un ANOVA de dogtares, siendo uno de ellos la estacion
(con 2 niveles: reproductiva y no reprodiva) y el otro la especie de ave (con 3
niveles: Poospiza torquata Saltatricula multicolor y Zonotrichia capensis

hypoleuca- de aqui en mas a lo largo de este capiZwlootrichia capensis con

comparaciones a posteriori para disendesbalanceados (Tukey-Kramer, Zar
1996). Para este andlisis, las observae® de distintos afios para un mismo

individuo fueron consideradas como independientes.

SELECCION DE PERCHAS DE DESPLIEGUE

Se consider6 una percha de despliegustal donde un ave que estaba cantando
se encontraba perchada. Para cada ave que se ehaamtando dentro de la
parcela se registr6 su especie, la espgd& altura (Ht, Fig. 1.A) de la planta
sobre la que el ave estaba perchada wltara de la percha (Hp, Fig. 1A).
También, se asigno6 al ave una categaté exposicion como baja, media o alta,
correspondiendo respectivamente a la panterna, intermedia o periférica del
follaje de la planta en que se entaba perchada (Fig. 1.A). Ademas, se
determiné la altura relativa de la percda despliegue teniendo en cuenta la
altura total de la planta, estableci@seé cuatro categorias: inferior, media-
inferior, media-superior y superior (Fig. 1.A).

Se utilizé la prueba de bondad dgiste de Chi-cuadrado para poner a
prueba las hipotesis nulas dae las distribuciones de frecuencias observaeas d
especies de planta y alturas de perchadas por cada especie de ave son iguales
a las distribuciones esperadas segurdhertura de las especies vegetales y el
perfil de altura de la vegetacion, respivamente. Para esto se realizd un
muestreo de cobertura horizontal y vertical de lgevacion que consistio en
registrar las especies de plantas quelhlacauna vara vertical (graduada cada 25
cm) posicionada en 189 puntos dentrolagarcela. La ubicacién de los puntos
se determin6é con una orientacion y udestancia al azar (entre 0 y 12 m)
medidas a partir de cada una de las mafcimdas de color y tarjetas numeradas)
ubicadas en los vértices de los cuadrantes de 25osmele lado dentro de la
parcela. También, se pusieron a prutmhipotesis nulas dgue las frecuencias
observadas de exposicion y altura relatdel ave al realizar el despliegue son
iguales a las esperadas por azar, asignancbkala categoria de exposicion y altura
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relativa la misma probabilidad de ser padas (i.e., 0.33 para cada exposiciéon y
0.25 para cada altura reiea). Los datos sucesivgsertenecientes a un mismo
individuo (datos secuenciales) fueronatsados como un Unico registro al
determinar las frecuencias de uso dedasintas variables, dado que pueden no
ser independientes por estar correlacionados teaip@nte (Wien®t al. 1987).

Si, por ejemplo, se registraban N s&vvaciones consecutivas de un mismo
individuo, cada observacién contribuy6 18Na frecuencia total. De esta manera,
todas las observaciones del individuo contribuye® N = 1 a la frecuencia de

cada una de las variables (Airola & Barrett 1985).

UBICACION Y CARACTERIZACION DE LOS TERRITORIOS

Durante las estaciones reproductivas 2@y 2007-08 se localizaron a las aves
gue se encontraban realizando despliegues terri¢sridi.e., interacciones
agresivas o cantos) y sus ubicaciones fuggiaficadas en un mapa de la parcela
(ver ejemplo del mapeo de un territorem Fig. 1.b). Todas las ubicaciones de
individuos cantando (sucesivas o no) yriore tenidas en cuenta para el mapeo de
los territorios. La identificacién de lmayoria de los individuos con anillos de
color, pero sobre todo el registro des cantos simultaneos, facilité la
delimitacion de los territoriosSi bien se utilizé la idntificaciéon de individuos
anillados para determinar la posesiéon del territosdlo aquellos registros en los
gue el ave se encontraba cantando fueron usad@sganapeo. Las areas por
fuera de la parcela no fueron muesttaa tan intensamente como su interior.
Por ello, para el calculo de las areasld® territorios con alguna porcién por
fuera de la parcela s6lo se tuvo en dwenquellos territorios de los cuales se
tuviera certeza de su limite, por habegis¢rado interacciones agresivas u otros
individuos marcados en sus inmediacienAdemas, solo aquellos territorios con
al menos 10 registros fueron tenidos en cuenta.

El mapa de la parcela y las reubimaxes fueron georreferenciados con el
programa Cartalinx 1.2 (Clark Labs 1999) e incolguas al sistema de
informacion geografica (SIG) en Arcvie3v3 (ESRI 2002). Las areas y los limites
de los territorios fueron calculados conel Minimo Poligono Convexo (MPC)
usando las extensionésmimal movemenfHooge & Eichenlaub 1997) $patial
Analyst(ESRI 2000). EI MPC es un poligono cuyos anguidgnnos no superan
los 180 grados y se construye conectando los pumids externos de un
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determinado conjunto de datos (Baefj al. 2005). El poligono es llamado
“‘minimo” porque es el area del poligono convexo maguefio que contiene a
todas las ubicaciones (Worton 1987).r®aomparar las areas promedio de los
territorios entre las tres especies seiz@éaln ANOVA de un factor (especie), con
comparaciones a posteriori para disefidesbalanceados (Tukey-Kramer, Zar
1996). Dado el bajo numero de territoringpeados, la comparacion de sus areas
entre las estaciones reproductivas 2806y 2007-08 para cada especie se
realizd mediante una prueba no paramétrica de peaonut para dos muestras
independientes (Siegel & Castellan Jr. 1988). Pastos analisis, las
observaciones de distintos afios paraina8viduos que permanecieron en el area

fueron consideradas como independientes.

Resultados

ESTACION REPRODUCTIVA VS . NO REPRODUCTIVA
Las distancias maximas entre reubica@e de un mismo individuo difirieron
entre especies y estaciones. La distapc@nedio entre reubicaciones durante la
estacion reproductiva no difirid eretrlas especies, pero fue mayor pata
capensisdurante la estacién no reproductiva (Fig. 2). AdeniP. torquatay Z.
capensis presentaron distancias promedio menores duranteedéacion
reproductiva que durante la no reproductiva (F)g. 2

Aunque no fueron cuantificadas de meaa sistematica, las actividades
realizadas por las aves fueron distinstre estaciones. Durante la estacion
reproductiva las tres especies de agesitaron, defendiendo activamente las
areas fijas en las que eran reubicadasritorios) y se alimentaron dentro del
territorio que defendian. En varias awpunidades se vio a alguno de los
individuos de la pareja o0 a ambos remihndo alimento para los pichones y
alimentando a los juveniles fuera del nido, y aualgs machos dB. torquata y
S. multicolor alimentando a sus parejas tambiélentro de estas areas. En
cambio, en pocas oportunidades fueronhieados individuos por fuera de las
areas defendidas, y en general cuando esurria se registraban interacciones

agresivas con otros individuos.
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Durante la estacién no reproductive se registraron individuos d®.
multicolor ni P. torquatacantando. En algunas pacacasiones se registraron
individuos de Z. capensiscantando pero en ninguna de ellas se tratdo de
individuos marcados, ni se reconocier@reas consistentes con individuos
cantando (incluso la identidad subesffica de los individuo no pudo ser
claramente establecida). Durante esteigao del afio se registraron individuos
diferentes a los individuos normalmie reubicados durante la estacion
reproductiva para las tres especies. Paraulticolor los individuos reubicados
eran en general solitarios o acompafiadedas mismas parejas con las que eran
vistos durante la estacion reproductiZam. menos oportunidades eran reubicados
en bandadas mixtas o exclusivas, pempre dentro de las mismas areas que
defendian durante la estacién reproductiva. PRratorquata cuando los
individuos reubicados se encontraban spke hallaban en general dentro de las
mismas area que defendian duranteetdacion reproductiva, pero era muy
frecuente encontrarlos alimentdndose de semillas bamdadas mixtas o
exclusivas en otras ubicaciones de la parcela. Adgrera muy comuan reubicar
individuos alimentandse de exudados derosopis flexuosaambién por fuera
de las areas que defendian durantee#dacion reproductiva. Sélo en dos
oportunidades fueron reubicados individuosla parcela y en el bebedero de la
estacion biolégica (a mas de 30M) durante una misma estacién no
reproductiva. ParaZ. capensis en cambio, lo més frecuente era reubicar
individuos alimentandose en bandadasteda la extension de la parcela y en
muchas oportunidades (22) los individuos fueronbieados en la parcelay en el
bebedero de la estacién biolégica dutea la misma estacion no reproductiva.
Ademas, en dos oportunidades fueron reubicadosithads marcados de esta

especie en una aguada ubicadmas de 2 km de la parcela.

SELECCION DE PERCHAS DE DESPLIEGUE

La altura promedio desde la cual las aves emitias wcalizaciones no difirio
entre especies (ANOVA: F417= 1.35, p= 0.260; Promedio + E. E.= 3.81+ 0.07
m). Ademas, las tres especies de avestmagon un patrén similar en cuanto al
uso de las especies de plantas y laural donde realizaron los despliegues.
Prosopis flexuosafue la especie de plantmas seleccionada como percha,
mientras qud.arrea divaricatafue mucho menos usada que lo esperado segun
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su disponibilidad (Fig. 3.A). Ademas, la®s especies seleccionaron para cantar
las perchas mas altas del perfil de altueala vegetacién (Fig. 3.B) y la zona
superior de las especies de plantas usadas percharse (Fig. 4.B). En cuanto al
grado de exposicion, las tres especiesxgaisieron diferente a lo que se esperaria
por azar, evitando cantar en las zonasnmdernas de la vegetacion (Fig. 4.A).
Los individuos deZ. capensisy S. multicolorseleccionaron principalmente las
perchas méas expuestas localizadas emeldferia de las plantas, mientras gee
torguata selecciond preferentemente lasrgeas ubicadas en las zonas de

exposicion media del follaje (Fig. 4.A).

UBICACION Y CARACTERIZACION DE LOS TERRITORIOS

Se mapearon un total de 9 territorios pd&atorquata (Fig. 5.a), 11 pard.
multicolor (Fig. 5.b) y 14 paraZ. capensis(Fig. 5.c). En general, la mayor
actividad de defensa (i.e., cantos e interanes agresivas) era registrada durante
la primavera. Par®. torquatay S. multicolorlas reubicaciones de los individuos
durante el verano (cantando o no) sdam dentro de los limites de las areas
registradas durante la primavera. En el casoZdecapensis en cambio, la
ubicaciéon y ocurrencia de los territoriesa diferente durante los muestreos de
primavera y los de verano. Durante el verano, aenge podian seguir
reubicando algunos individuos en la misma areawnaran reubicados durante
la primavera, era frecuente dejar de oirlos cardaocalizarlos cantando en
ubicaciones algunos metros por fueral deea registrada en la primavera.
También se registraron individuos cand@anactivamente durante el verano que
no habian sido registrados durante la primaveradiferencias entre subfiguras
I y Il en Fig. 5.c). Para todas las especim&diante capturas con redes de niebla,
se registraron individuos adultos (algaende ellos machos con protuberancias
cloacales inflamadas, indicando que eran madurers gstado reproductivo) que
no fueron identificados como poseedores de terndsoen el area. También,
durante finales de la primavera de 2006 un machB.derquatafue observado
cantando en el area ocupada previamente por otrggajue habia ocupado ese
territorio en afios anteriores y cuyoddgrantes no volvieron a ser reubicados
después de esa primavera.

El tamafio promedio (£ E.E.) de los territoriosflecapensig1.00 + 0.06
ha) fue menor que el d@ torquata(1.57 + 0.06 ha) y Snulticolor (1.45 £ 0.05
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ha) (ANOVA: k, 3= 26.67, p < 0.001, Tukey-Kramer p < 0.05 para amba
comparaciones), mientras que resulté simgara el de las timas dos especies
(Tukey-Kramer p < 0.05). Los territorios & multicolory Z. capensidueron
significativamente menores durante la estacion odpctiva de 2006-07 que
durante la de 2007-08, mientras que p#&ratorquatala diferencia no fue
significativa (Fig. 6). La densidad de pf®reproductivas (una por territorio) en
el area se redujo de 0.65 a 0.59 parejas/ha (8.8%)).74 a 0.63 parejas/ha
(14.5%) yde 1.2 a 0.81 parejas/ha (33.2%) entestacion reproductiva 2006-07
yla 2007-08 par®. torquata S. multicolory Z. capensisrespectivamente.

En cuanto a la disposicion espacid los territorios, en general no se
observd superposicion intraespecifioa los territorios se distribuyeron
homogéneamente en toda la parcela. Sélo se obseradminima superposicion
entre un par de territorios d&. multicolor durante la estacion reproductiva
2006-07 (territorios ¢ y d en Fig. tbA). En cambio, se observé una alta
superposicion interespecifica de territorios de tass especies estudiadas
durante ambas estaciones reproductivas (compags: 5ia-5.c). La fidelidad al
territorio de los machos fue alta (Fi§) y la identidadde las parejas fue
relativamente constante. Cuando las hembras erahig&das se encontraban
con las mismas parejas de afios anteriores, salw eamso de una hembra &e
torquata que fue observada el primer afio en un territorieery los afios

subsiguientes en uno adyacente.

Discusion

En este Capitulo se estudié el uso del espaciociestal de las especies
granivoras residentes méas abundantesleemporcion centrladel desierto del
Monte. En lineas generales, las tregexses mostraron movimientos restringidos
a pequefias areas (las cuales eran defendidas) i@ulaestacion reproductiva,
mientras que las estrategias de uso del espaciptadas durante la estacién no
reproductiva fueron diferentes segun lpese. Ninguna de las especies mostrd
comportamientos territoriales durantedatacion no reproductiva y era normal
verlas en bandadas. Esto coincide con fgtesis de que la pacidad de las aves

granivoras de detectar y moverse hagitdios con altas densidades de semillas
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hace demasiado costoso que un individuo mantengadefensa territorial frente

a los intrusos y por eso es mas comunogdn bandadas en las épocas de mayor
abundancia de semillas (Grzybowski 1983). Tambiémadte la estacion no
reproductiva, se encontro qli®ospiza torquatgy Zonotrichia capensisisarian
una mayor area que durante la reproductiva, mientgae Saltatricula
multicolor usaria areas similares. En otrestemas aridos y semiaridos se
encontré6 que aunque algunas especiegupias de aves granivoras son muy
sedentarias durante la estacion reprodac{moviéndose solo distancias cortas
para alimentarse) normalmente se mueven distangiagho mas amplias
durante la estacién no reproductivagie Dean 1997, Fidl & Anderson 2004,
Brandt & Cresswell 2008). Sin embargen esos mismos sistemas también se
registraron especies con movimientos mugtrietivos a lo largo de todo el afio
(e.g., Grzybowski 1983), o sea que es has¢ comun que las aves granivoras de
zonas aridas varien en sus estrategdielsuso del espacio (Gordon 2000, Dean
2004). Es interesante mencionar que el uso de neay@reas durante el invierno
se debié principalmente a reubicacione@dede la grilla, relacionadas con la
presencia de agua. Si se excluyen egadicaciones la terethcia hacia mayores
areas de accion durante el inviernomantiene pero las fiirencias ya no son
estadisticamente significativas (ANOVA: Interaccid® 19~ 2.47 p= 0.09,
Estacion k 19= 1.60, p= 0.21). Otros trabajos registran un autoeate las areas
de accién en determinadas épocas del afio en furd@da necesidad de las aves
granivoras de moverse hacia sitios donde encuena&guma (e.g., Brandt &
Cresswell 2008). La dependencia de a¢ibee para beber de las aves de zonas
desérticas es mayor a medida que la dieta estaresisingida a las semillas
(Maclean 1985, Wiens 1991). Pero im&b dentro de esa dependencia, hay
caracteristicas fisiologicas, a veces relacionaztas un mayor tamafio corporal
gue hacen mas independientes a unas aves quesa(Wrans 1991, Sabait al.
2006). Durante el invierno, es espemlglue las especies estudiadas necesiten
beber agua ya que su dieta esta caslusivamente compuesta por semillas; en
verano, en cambio, las aves incorporarostitems como artrépodos o frutos a su
dieta y es mas comun la ocurrencia degypitaciones (Lopez de Casenave 2001,
Maroneet al. 2008). Si, ademas de su diferencia en tamafio catpexisten
diferencias fisiol6gicas entr®. multicolory las otras dos espes que hagan a la
primera menos dependiente del agua libre aun nsidmestudiado.
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Durante la estacion reproductiva lasdrespecies defienden territorios que
utilizan para la realizacién de todas sadividades. La defensa se evidencié en
persecuciones de individuos ajenos atiterio y en la emisién de cantos desde
perchas de despliegue. Todas las esg® seleccionaron como percha de
despliegue lugares altos en la vegedacide acuerdo con lo esperado con la
hipotesis de adaptacion acustica (Mortl®v5, Rothstein & Fleischer 1987). Esta
hipotesis propone que los cantos enusddesde los arboles tienen una mayor
probabilidad de ser detectados que los emitidosleled estrato arbustivo, que
produce una mayor atenuacion del sonido. Partiocuéarte las aves con cantos
simples (como es el caso de las espgcestudiadas) verian favorecida la
transmisién de sus cantos desde peschldas y expuestas (Anderson & Conner
1985, Badyaev & Leaf 1997, Tubaro & Lijtmaer 200&h la porcion central del
desierto del Monte la cobertura del estratbustivo es alta (> 60%), y los arboles
dispersos (principalmente algarrobos) sos que sobrepasan en altura al estrato
arbustivo, lo que explicaria el patroneemtrado en cuanto a la seleccion de las
especies vegetales y las alturas de laxlpas. Esta explicacién coincide con lo
encontrado en la seleccion de perchas dspliegue para un ave insectivora en el
Monte central $ynallaxis albescendacoretz 2009). Ademas, muestra relacion
con patrones encontrados a otras escala el uso del espacio de las aves
granivoras durante la estacion reprodwacticomo ser la mayor abundancia de las
mismas en el algarrobal (Marore al. 1997) y la asociacion encontrada con los
algarrobos en la seleccion das sitios de alimentami, mas marcada durante la
época estival (Mileset al.2008). El diferente grado de exposicion de lasxess
al cantar desde los algarrobos puede estar reladimrcon la realizacion de
distintas actividades en estarboles. A diferencia d&. multicolory Z. capensis
que so6lo usarian los algarrobos como pacde despliegue ya que normalmente
se alimentan en el suelo (Lopez de Casered\ad 2008),P. torquatase alimenta
dentro de los algarrobos, recorriendgativamente el dosel y recolectando
alimentos desde las ramas de sstoboles (Lopez de Casenaet al. 2008,
Guerra Navarro, datos no publicados).

El tamafio promedio de los territorios de las trepezies se encuentra
dentro de los rangos informados para eteapecies de avgsanivoras pequefias

en zonas aridas (e.g., 0.9-1.9 ha pa&maphispiza belliy Spizella breweren
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Wienset al. 1986, 0.5-1.25 ha paRasserculus sandwichenss Wheel Wright

& Rising 1993, 0.89-1.5 ha parAdimophila ruficepsen Thorngate & Parsons
2005). ParaP. torquata y S. multicolor este es el primer estudio de su
comportamiento territorial por lo que mafio de sus territmms no pudo ser
comparado con otros resultados. En el casd.deapensisel tamafio promedio
(x E.E) encontrado en el presente tagh(1.00 + 0.06 ha) fue marcadamente
mayor al encontrado previamente paranidssma especie y otras especies del
género (e.g., 0.07 ha en Miller & Miller 88, 0.17 ha en Smith 1978, 0.11 ha en
Patterson & Petrinovich 1978, 0.55 ha en Formétaal. 2004). Todos estos
trabajos fueron realizados en regionesdusas tropicales o templadas, donde el
menor tamafo de los territorios puedstar reflejando una mejor calidad del
hébitat (Schoener 1968). La diferen@a el tamafio de territorios entre las
especies de aves se ha mostradsitp@amente correlacionado tanto con el
tamafio corporal como con la incorporacion de mateanimal en la dieta,
debido al mayor requerimiento energétic@a la mayor dispersion de los items
alimenticios, respectivamente (Schoen268). De acuerdo al presente Capitulo,
el segundo de los factores seria el mas importpara P. torquatg ya que a
pesar de ser la especie mas pequef#sdres posee un tamafio de territorio
relativamente mayor, probablemente debido a la mawsidencia de los
artréopodos en su dieta en la estaci@productiva (Lopezle Casenave 2001).
Otro factor que podria ser relevante pataamafio del territorio es la densidad
de los sitios de nidificaciorP. torquatay S. multicolorseleccionan mayormente
a Geoffroea decorticang Capparis atamisqueaespectivamente, para construir
sus nidos (Mezquida 2003), especies queeen una baja cobertura en el area de
estudio (<5% segun el muestreo de vegetacion reljzZ. capensisen cambio,
construye sus nidos principalmente en el sueloguatgramineas (Mezquida
2003), lo que podria explicar el menor tamafo de teuritorios dado la mayor
disponibilidad de este tipo de sitios ddaificacién. Por otro lado, dado que la
predacién es un factor importante enplérdida de nidos el area de estudio
(Mezquida & Marone 2001), esto podHacer aun mas relevante la necesidad de
pies vegetales adecuados. Por ejemploadte este trabajo, una misma pareja de
P. torquataconstruy6 su nido al menos eresroportunidades sobre diferentes
individuos (dos veces en chafar y unazampa), luego de que fuera predado. Si

esto fuese una practica habitual lasesawecesitarian un buen numero de
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individuos espaciados de las especiescesdmadas para nidificar, a fin de poder
tener varios intentos reprodiiMds en una misma temporada.

El tamafio de los territorios par&. multicolor y Z. capensisfue
significativamente menor durante la estacion repaitva de 2006-07 que
durante la de 2007-08. La diferencia sndotable entre estas estaciones es que
2006-07 fue la estaciéon reproductiva de afio de alta produccién de semillas,
mientras que 2007-08 fue la estaciérpmaductiva de un afio de produccién
promedio (@riTuLO 5). Esto coincide con trabajos realizados en otisgseeies
gque documentan un menor tamafo theritorios cuando las condiciones
ambientales son favorables (e.g., Essdn & Nilsson 1983, Smith & Shugart
1987, Marshall & Cooper 2004). En el caso Betorquata en cambio, es
necesario estudiar un area mas grandenés afios) para corroborar (o no) la
ocurrencia de los mismos cambios entahafio de sus territorios, porque los
resultados estadisticos aqui presekta son equivocos. Podria ocurrir que el
cambio en el tamafio de los territorios no esté Wendo (i.e., que la hipotesis
nula puesta a prueba sea verdadera), o que eloefdsta y no se haya
evidenciado por poseer un bajo numeate territorios mapeados (i.e., que la
potencia de la prueba sea pequefia) y/o una merspuesta de la especie a los
cambios en la abundancia de semillas debido a smomdependencia con ese
recurso durante la estacién reproductiva (i.e., gugamafio del efecto sea

pequefio).

Para concluir, si bien la escala espacial del eastles pequefia y los
resultados deben ser tomados con caupelea ser extrapolados, varias de las
evidencias expuestas en este Capituloenegi que la abundancia de individuos
reproductivos en estas aves durante elstacion reproductiva podria estar
limitada por su comportamiento territorial. Primertas aves defendieron
activamente las areas usadas, excluyeadxdros individuos, lo que sugiere que
los recursos necesarios para la repraifut (parejas, alimento y/o sitios de
nidificacion) serian limitantes ya que le¢neficio de su apropiacion superaria el
costo de su defensa. Segundo, tanto en periodamaiite productivos (2006-
07) como en periodos promedio (2007-08) los term® de las aves ocuparian
todo el ambiente disponible, ya que los territosesencontraban contiguos unos
con otros, sin la ocurrencia de espacios vacanYetercero, para todas las
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especies se registraron machos reprodostadultos dentro del area de estudio
que no eran poseedores de territorios y, en un,ecaemde ellos reemplazé a una
pareja previa, lo que evidencia la presencidldaters Estas evidencias son las
caracteristicas esenciales invocadas para demoasltedecto del comportamiento
territorial en la limitacién de las ftaciones (Brown 1969, Fretwell & Lucas
1970, Smith 1978).
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Figura 1 — (A) Metodologia para la caracteaidon de las perchas de despliegue
y (B) ejemplo del mapeo de un territori¢erritorio b en Fig. 5.b.A). En A se
muestran las categorias de exposicion lfaj@a blanca), media (area gris) y alta
(4rea negra) del pie vegetal usado poaw, la altura total del mismo (Ht), la
altura de la percha (Hp) y las cuatro catege de altura relativa de la percha. En
B se muestra una porcion de la parcelagds punteadas) con las ubicaciones de
los individuos anillados de la pareja pesiora del territorio (circulos con relleno,
e.g., el macho en circulos con negro ysgta hembra en circulos con blanco y
gris) que se encontraban cantando o no (circulas gosin borde negro,
respectivamente) y el area del territo(Minimo Poligono Convexo, area gris).
Los circulos blancos son registros deeswantando en las que no se pudo
distinguir la presencia de marcas y que fueronresigs a ese territorio.
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Poospiza torquata Saltatricula multicolor ~ Zonotrichia capensis

Figura 2 — Distancia maxima entre reubiéaces (promedios + D. E.) durante
la estacion no reproductiva (barras gsy y la reproductiva (barras blancas).
Comparaciones mediante ANOVAdtrial (Especies y Estacions k&= 7.73, p <
0.001 para la interaccion). Letras mayusculas iadicomparaciones entre la
estacion reproductiva y no reproductiyera cada especie (Efectos simples:
Poospiza torquataFi, 22= 8.61, p < 0.01Saltatricula multicolor Fy, 225= 0.54,
p= 0.64 yZonotrichia capensisFy, 225= 42.46, p < 0.01). Letras minudsculas
indican comparaciones entre especies denlie cada periodo (Efectos simples;
Estacion reproductiva: F22&= 0.43, p= 0.65; Estacién no reproductiva; H5
19.60, p < 0.01y contrastes a posterteiTukey-Kramer indicados por las letras
minusculas). Letras distintas irdin diferencias significativasaf 0.05). Se

indican, en la base de cada barranéimero de mediciongsara cada grupo de
datos.

CaPiTULO 3 50



SAGARIO — TESISDOCTORAL

100

= o))
o o %O
1 1 1

especies de plantas (%)

Uso observado y esperado de
[\
o
1

o [l

T
Prosopis  Geoffroea Larrea Larrea Capparis
flexuosa decorticans divaricata cuneifolia atamisquea

B 1

Intervalos de altura (m)
]
%
o

1.1-2.0 % .

0.0-1.0

WMM
0 20 40 60
Uso observado y esperado de alturas (%)

Figura 3 — Porcentajes de uso sdrvado de especies de plantas (A) y alturas de
perchas (B) poiZonotrichia capensigbarras blancas)Saltatricula multicolor
(barras grises) yPoospiza torquata(barras negras) en relacion con los
porcentajes esperados (barras rayadas) segun lartocoh horizontal de las
diferentes especies de plantas (en A) y el pedfiaiura de la vegetacion (en B).
Prueba de bondad de ajuste de Chadnado para todos los casos p < 0.01
[Poospiza torquatdA: x*= 812, B:y’= 627);Saltatricula multicolor(A: y*= 695,

B: y’= 1313) y Zonotrichia capensigA: y’= 625, B:y’= 1302)].
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Figura 4 — Porcentajes observados en el grdéexposicion de las aves (A) y la
ubicacion relativa de la pena de despliegue (B) paraonotrichia capensis
(barras blancas)Saltatricula multicolor (barras grises) yoospiza torquata
(barras negras) (para el detalle de la toma desdeto Fig. 1.A) en relacién con
los porcentajes esperados (barras raga@dasumiendo una misma probabilidad
de uso para todas las categorias. Prusddondad de ajuste de Chi-cuadrado
para todos los casos p < 0.0Ropspiza torquataA: x’= 19.2, B:y’= 57.3);
Saltatricula multicolor (A: y’= 165.0, B:y’= 248.4) yZonotrichia capensis
hypoleuca(A: y°= 58.1, B:y’= 153.4)].
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Figura 5 — Territorios mapeados para trespecies de aves granivoras (sub-
figuras a, b y c) en el desierto del Monte centdalrante las estaciones
reproductivas 2006-07 (A) y 2007-08 (B). Patanotrichia capensise indican
los territorios mapeados durante la primevy el verano; para las otras especies
los territorios fueron constantes entre periodaw.aPcada especie, las letras y
nameros indican la identidad del individyel area del territorio (en hectareas),
respectivamente. La letra x indica indiviskino anillados. Las zonas no grisadas,
delimitadas por lineas punteadas irah territorios que no pudieron ser

delimitados correctamente (verevonos.
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Figura 6 — Areas de los territorios (promedioD. E.) de tre®especies de aves
granivoras en el Monte central durante la estacégproductiva 2006-07 (barras
blancas) y 2007-08 (barras grises). Se indicanleefbase de cada barra, el
namero de territorios usados para laruebas de permutacion comparando las
areas de los mismos entre las estaciamregsoductivas 2006-07 y 2007-08 para

cada especie. Por sobre las columnasdia el valor de p de la prueba.
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CAPITULO 4:¢Qué defienden las aves
granivoras del Monte central cuando
defienden sus territorios?

RESUMEN

Las interacciones comportamentales peredreflejar relaciones ecoldgicas
subyacentes que pueden tener consecuemcida coexistencia de las especies y
la dinAmica de sus poblaciones. Eljatbvo del presente Capitulo fue comparar
experimentalmente la respuesta comportamental dealses granivoras del
Monte central frente a cantos de indivatuinterespecificos y conespecificos. Los
experimentos delaybackmostraron que la agresion territorial durantegaca
reproductiva frente a conespecificos esmun entre las aves granivoras del
desierto del Monte central, mientras queal@resion interespecifica no lo es. La
defensa de los sitios dedificacion y las parejas, etugar del alimento o las
perchas de despliegue, estarian indudeetales interacciones comportamentales
entre y dentro de las especies. Por otra parteeXpsrimentos mostraron que la
agresion comportamental interespecifica sélo seewnlds entre especies
cogenéricas del gremio que coinciden es sitios de nidificacion, fue asimétrica
y se produciria Unicamente en circungtias particulares. Lasimetria de esta
respuesta se relacionaria con difereacéam el momento en que estas especies
tienen su pico reproductivo y las aimtstancias particulares implicarian
condiciones ambientales muy favorablgara la reproduccion y una alta
densidad de competidores potenciales.

Palabras clave: Nacufian, desierto del Monte, aves granivoralsyback,
territorialidad intraespecifica, territorialidadterespecifica
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CHAPTER 4: What do the central Monte desert
granivorous birds defend when defending
their territories?

ABSTRACT

Behavioral interactions may reflect undyeng ecological relationships, which
could have consequences for species isterce and population dynamics. This
Chapter’'s objective was to compare hlagioral response of Monte desert
granivorous birds against the playbackhsterospecific and conspecific songs.
Playback experiments showed that teorial aggression against conspecifics
during the breeding season is common among graaimbirds in the central
Monte desert, while interspecific aggression is.nkdte defense of nesting sites
and mates, instead of food or singing perches, wantuce such behavioral
interactions between and within specibdgreover, our experiments showed that
behavioral interspecific aggression walsserved only between cogeneric species
of the guild that share nest sites, veesymmetrical and occur only under specific
circumstances. The asymmetry of the r@spe would be related to interspecific
differences in the time of these species’ reprodecipeak and the specific
circumstances involve highly favorable environmdnt@onditions for
reproduction and a high deitysof potential competitors.

Key words: Nacufian, Monte desert, granivorous birds, playbatkaspecific
territoriality, interspeific territoriality
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CAPITULO 4

¢, QUE DEFIENDEN LAS AVES GRANIVORAS DEL
MONTE CENTRAL CUANDO DEFIENDEN SUS
TERRITORIOS?

Un territorio se define como un area gggedefendida activamente (Noble 1939).
La conducta territorial es muy comun entre las ayesn su forma mas extrema
implica la exclusion de los competidores por medde agresiones
comportamentales. A pesar de que se blagervado muchas formas de agresion
(e.g., amenazas, ataquesisplays o alguna combinacion de éstos), la
comunicacion acustica es la forma mas frecuente dééensa entre los
paseriformes (Alcock 1989, Newton 1998). Todos sstomportamientos
requieren una inversion que valdria pena pagar para asegurar recursos
limitantes necesarios para sobreviye.g., alimentos) y reproducirse (e.g.,
parejas, sitios de nidificacién) (Adams 2001, LHB2pulcre & Kokko 2005).
También se ha propuesto que la familiaridad conadeta que brinda la
territorialidad mejoraria el desempefiolds individuos durante la busqueda de
alimento y evasiéon de los preda@s (e.g., Stamps 1995, Brownhal 2008). Sin
embargo, la defensa de un territopoede tener consecuencias mas alla del
fitnessindividual ya que puede tener impaan la dinamica de las poblaciones
mediante la exclusién de algunos imiduos (Brown 1969, Fretwell & Lucas
1970). Dado que los individuos presan requerimientos mas similares con
individuos de su misma especie que candividuos de otra especie, la
territorialidad intraespecifica es lmas comun y, en consecuencia, la mas
estudiada.

En cuanto a la territorialidad interespecifica, adimento y los sitios de
nidificacion son los recursos mas comdi@nte involucrados (Newton 1998). A

pesar de que algunos autores han interpretadoridgamalidad interespecifica
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como una agresion mal dirigida (Whay 1971, 1976) existen estudios que
muestran territorialidad entre especearamente diferentes, tanto en plumaje
como en vocalizaciones, que poco probablemente datigar a ataques
equivocados (Gorton 1977, Savalli 1990, Mar¢inal 1996). Otros estudios han
demostrado consecuencias en figthess para al menos una de las especies
involucradas en la agresion interesifiea y destacan su importancia como una
interaccion ecoldgica significativa relaciada con la competencia interespecifica
(Martin & Martin, 2001a, Mikami & Kawata 2004). La territorialidad
interespecifica se ha demostrado muchexes en aves dentro del mismo gremio
(Robinson 1989, Hoket al 1991, Martin & Martin, 2001a, 2001b) y se ha
propuesto que seria mas comun en amteiersimples y de baja productividad,
que darian lugar a una mayor superposicion de fe@asade alimentacion,
nidificacion y/o alimentos que compartéas especies (Orians & Willson 1964,
Reed 1982, Bourski & Forstmeier 2000). Ademas, payebas cada vez mas
fuertes de que la subdivision espacialuas factor esencial en el control de la
diversidad de muchas comunidades éfesdo en Tilman 1994). Entonces, las
interacciones comportamentales que refteyelaciones ecoldgicas subyacentes
(e.g., competencia por interferencia) pueden sgroirtantes en la coexistencia
de diferentes especies y dar informacion sobrduaszas que estan organizando

la comunidad.

La porcion central del desierto del Morde un marco ideal para el estudio de
la territorialidad intra e interespecidis. Se trata de un ambiente simple,
generalmente con sélo dos estratos vdgetacion (gramineas y arbustos de
Larrea cuneifoliaen los jarillales) y en menor medida tres estratesegetacion
(pastos, arbustos y arboles en los bosques abidetBsosopis flexuosa(lMorello
1958). Las aves granivoras en el desierto del Maetdral integran el gremio de
aves que se alimentan en el suelo (Lépez de Casextale2008). Estas especies
son morfolégicamente similares (LOpez de CasenaElp@bundantes (Marone
1992a), su dieta estd compuesta prinkipente por semillas de gramineas (Lopez
de Casenave 2001), y eligen la misma especie deaal@lgarrobos) como percha
de despliegue durante la época reproductiva (Ceétal. 2006a, @GriTuLO 3).
Ademas, algunas especies dentro del grecoimparten los sitiode nidificacion
(Mezquida 2003, Mezquida & Marone 2003). En estetegto, se podria esperar
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gue las especies mas similares secuemtren dentro de un marco de
interacciones, en particular durante la época répctiva, porque hay menos
disponibilidad de semilla (Maronet al 1998, Maroneet al 2000, Maroneet al
2008) y es el momento en que estas avieldfican y establecen sus territorios
(Mezquida 2003, Mezquida & Marone 2003ypCruLo 3). Si bien el mapeo de las
areas de actividad de las aves puedar indicios de la existencia de
territorialidad, su estudio no es suficiente ya que es extraiio que exista
agresion entre individuos cuyas areas atxion se encuentran superpuestas
(Robinson & Terborgh 1995). Por defodn, esa agresion es el elemento
fundamental de la territorialidad, perorvas importante es que es el mecanismo
mediante el cual se puede restringirimpedir el acceso de competidores al
recurso compartido.

El objetivo de este Capitulo es conot®s recursos que estan defendiendo las
aves granivoras del desierto del Mententral al defender sus territorios
mediante una aproximacion experiment&i.la territorialidad de las aves del
Monte central se basa Unicamente emddensa de recursos reproductivos (i.e.,
parejas) se espera gque las aves muestirea respuesta agresiva solo frente a
individuos conespecificos, y no asi freraeindividuos del mismo gremio o de
gremios lejanos (i.e., el control). Si, ademas, #8a®s granivoras del Monte
central estan defendiendo su alimento se esperalagieaves muestren una
respuesta agresiva también frente a indlizis de las especies dentro del gremio,

siendo esta ultima respuesta mayor que frenteeapgacie control.

Métodos

EXPERIMENTOS DE PLAYBACK

Durante la época reproductiva 2006-2007 se mapedoenterritorios de 6
machos de cada una de las espe@studiadas (ver Métodos earP@uLo 3) al
menos una semana anteslodg experimentos delayback Aspectos generales de
los experimentos dplaybacksiguieron a Martin & Matin (2001a) y Martinet
al. (1996). En vista de los resultados durante ehgriafio de experimentos, se
repitieron los mismos durante la épageproductiva 2007-2008 pero sélo pdta

ornata (ver Tabla 1). Después del mapeo de los territoge realizaron los
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experimentos delaybackdurante el pico de actividad reproductiva (noviesmb
enero, Mezquida 2003). Para la realizacionpmaybackse usé un stereo de auto
(Akita AU-M6131P3) conectado a una batede gel de 12V y un parlante (JBL
Control 1). Para todos los experimentospdaybackse colocé el parlante cerca
del centro del territorio del ave focal, edelo de dos a tres metros del suelo con la
ayuda de un tripode, y dentro del follaje un algarrobo ya que estas son las
perchas mas utilizadas ptas aves para realizaaus despliegues (Cuett al
2006a, @rPiTuLO 3). Los individuos territoriales fueron expuestosdimente a
tres ensayos de 9 minutos dentro detstritorio, con al menos un dia de
separacion entre ellos. En cada ensangs intervalos consecutivos de 3 minutos
fueron emitidos. Consistian en dos minutiesscantos seguidos de un minuto de
silencio, para evitar el arrastre derkspuesta frente al estimulo anterior. Los
cantos en los estimulos de cada ensayasistieron en cantos control (ver abajo),
cantos de las otras especies del gremiva(por cada uno de los tres ensayos), y
cantos de la misma especie focal. Dada la faltauperposicién en los territorios

y la observacion de agresion entre las aves deismm especie (£iTuLo 3) se
esperaba que la respuesta frente a cath¢da misma especie fuera la mas fuerte.
Esto podria empafar la respuesta alineslo siguiente si el ave se excita
demasiado. Por lo tanto, el orden ks estimulos control e intragremial fue
asignado al azar, pero el estimulo denlsma especie fue transmitido siempre al
final del ensayo. Por otro lado, la emiside cantos de la misma especie también
trabajé como un control medolégico ya que la respuesta de las aves frentte e
estimulo demuestra que hay una respuésate a la simulacion de intrusion
con los métodos utilizados. Por otra pamsta es una condiciébn necesaria para
que la comparacion con los otros estimulos tengéide (no es esperable que un
ave que no muestra territorialidad frerdesu misma especie responda a un ave
de una especie diferente). Durante o después deehsayos se utilizaron
binoculares para comprobar la identidad (i.e.,dmbinacién uUnica de anillos de
color) de las aves focales cuando fue posible.

Los cantos de las distintas especies utilizados miieral playback fueron
grabados durante la época reproductiv®20 2006, de 0.5 a 1 km de distancia
del sitio de estudio. Se seleccion@®sthenes baercomo especie control, ya que
se reproduce en la zona pero pertenece a una fatati@démicamente lejana

(Furnariidae) y tiene una alimentacigncomportamiento de nidificacion muy
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diferentes. Estas son aves residentgge se alimentan de artrépodos
principalmente en el suelo (L6pez de Casengtval 2008), y construyen nidos

cerrados en chafares altos (Mezquida 2001).

VARIABLES Y ANALISIS ESTADISTICO

Durante cada intervalo de tresinutos de los experimentos gdayback se
registraron cuatro variables comportamdesa (1) tiempo de latencia en volar
hacia el parlante dentro de un radiollem, medido con precision de segundos,
(2) distancia minima al parlante —estimadanetro dentro de un radio de 10 m,
o categéricamente a 17 m (si el ave fueavishtre 10 y 25 m), 37 m (si el ave fue
vista entre 25y 50 m) o 50 m (si el individuo reowso ni escucho6 durante todo el
estimulo) -, (3) numero de vuelos de mas de 1 nadg, dentro de un radio de
25 m, y (4) numero de cantos -dentroweradio de 25 metros-(en lo sucesivo
latencia, distancia, vuelos y cantos, respectivaimenNo existe interés en
ninguna de estas variables comportamentages se sino en una variable
abstracta relacionada con la respuestaitteial que representa la combinacion
de todas. Por lo tanto, se utilizaron lagiables individuales para construir una
variable comportamental compuesta conAmalisis de Componentes Principales
(PCA). Las variables comportamentalescserelacionaron a lo largo de todos los
experimentos (correlacién de Pearsorx®.001 para todos los pares posibles).
Para realizar el ordenamiento, cada caeasistio en el valor de las variables
originales (latencia, distancia, vuelgscantos) medidos para cada ave focal en
cada estimulo. EI PCA combind las cuatro varialelesina nueva variable que se
denomind Respuesta Territorial (primeigenvalue= 2.72; 68% de la varianza
explicada) con losoadingssiguientes: latencia (-0.86), distancia (-0.8@ntos
(0.65), y vuelos (0.87). Asi, la variable compor&mial compuesta que se utilizo

en los analisis fue slcoreobtenido para el primer eje del PCA.

Los datos brutos muestran que los induws de cada especie responden a los
estimulos de una manera similar, indegeentemente de la identidad de la
especie intragremial emitida durante ekayo, a excepciéon de los individuos de
P. ornatacuando fueron expuestos a cantosPdéorquata(Fig. 1). Por lo tanto,
para los andlisis se combinaron los dadeslos ensayos de cada uno de los seis
individuos focales (tres ensayos de cada indiviaoaP. torquatg S. multicolor
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y Z. capensisy dos ensayos de cada individuo p&aornata- ver los valores
promedio y los errores estandar en Fig. 1). Losagos deP. ornataen los que el
estimulo intragremial fu®. torquatase evaluaron por separado en otro analisis.
Para comparar la respuesta entre tratamoie se realizaron ANOVA intrasujeto
(es decir, el efecto de los estimulos s&aludé dentro de cada experimento de
playback con el factor individuo anidado eal factor especie (0 afio) como
factores “entre individuos”. Cuando correspondio,e sestablecieron
comparaciones de la respuesta entre estimulos ne etiferentes especies (o
aflos) mediante contrastes a posteriori deejuTodos los andlisis estadisticos se
realizaron con el programa de librecaso Infostat (2009) a excepcion de los
supuestos del ANOVA que se efectuaron con el pnogr&Statistica (StatSoft
2001). Cuando el supuesto de esfericiti@dse cumplié se corrigieron los valores
de F intrasujeto del ANOVA con la correccion dehiie inferior (ower bond
Winer 1971). Cuando las interacciones riore significativas se corrigieron los
grados de libertad intrasujeto y los cuadrados mas para evaluar
correctamente los efectos simples y los contragéeBukey.

Resultados

Se realizaron un total de 78 ensayospteeyback,con 6 machos de cada una de
las cuatro especies en la épocparaductiva 2006-2007, y 6 machos Eeornata

en la época reproductiva 2007-2008. Todas las guesse acercaban a cantar
durante los ensayos habian sido sesad@mo machos durante las capturas con
redes de niebla realizadas antes de los experimegat@asnbién por la coloracién
del plumaje en el caso d& ornata Individuos identificados como hembras se
observaron sélo durante los ensayosPdéorquatay S. multicolor y en ambos
casos soOlo realizaban vocde contacto. Las hembras Betorquataseguian de
cerca de los machos durante los vuelsededor del parlante. Las hembrasXe
multicolor, en cambio, por lo general se acercaban con loshoms pero se
guedaban en una ubicacién fija enselelo mientras los machos cantaban y/o
hacian vuelos cortos en la parte superior de latesgon.
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Salvo para los ensayos @eornataen que el ave era expuesta a cantof.de
torquata durante el estimulo interespecifico, la respuektdos machos difirié
entre el estimulo conespecifico y los otestimulos, sin importar la identidad de
la especie focal que estuviera siendo expuestapsdranento deplayback(Tabla
2A). La respuesta territorial fue maydurante el estimulo conespecifico que
durante tanto el estimulo intragremial como el cohfcontrastes a posteriori de
Tukey, P <0.05 para ambas comparacignegstas dos ultimas respuestas no

fueron diferentes entre si (contraste a postederfukey, P > 0.05).

En el caso de los ensayos EBeornataen que el ave era puesta a cantos de
P. torquatadurante el estimulo interespecifida, respuesta territorial frente a
los distintos estimulos fue diferente ppmdiendo del afio del ensayo (i.e., la
interaccion fue significativa, Tabla 2BPurante la épocaeproductiva 2006-
2007 la respuesta frente a los distintos estimfulesliferente (efectos simples: F
= 411, p = 0.03), y en este caso laspeesta territorial frente al estimulo
conespecifico fue la misma que frergleestimulo heterospecifico d® torquata
(contrastes a posteriori de Tukey, P > 0.05). Pbrcantrario, en la época
reproductiva 2007-2008, las respuestdesaestimulos eran también diferentes
(efectos simples F = 15.74; P <0.0001), pero er eatoP. ornatasoélo mostré
una fuerte respuesta territorial frente edtimulo conespecifico (contrastes a
posteriori de Tukey, P <0.05).

Discusion

Todas las especies reconocieron y difef@ran entre el estimulo de su propia
especie y el estimulo de otras espscidado que presentaron diferentes
respuestas hacia ellos. Como era dpeear, todas las especies mostraron una
respuesta mas fuerte frentepdhybackde cantos conespdicbs que al control.
Aungue las hembras no cantaron, se e@esn al parlante junto con los machos
en dos de las especies. Pa&a multicolor este comportamiento también se
observé por fuera de los experimentos playback Por lo menos en dos
ocasiones dos machos fueron vistos pergigdose mientras que las hembras se

mantuvieron proximas realizando voces dete@to desde el estrato inferior de la
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vegetacion. Aunque en uno de estosasalas hembras se encontraban a muy
poca distancia una de la otra, no mosbracomportamiento agresivo entre ellas.
En las especies tropicales fue sugeriae las hembras desempefarian un papel
bastante importante en la defensa wefitorio (Fedy & Stutchbury 2005), pero
en este caso el papel de las hemhresece mayor estudio. Sin embargo, este
trabajo establece un precedente para pasible contribucion de estas hembras a
la defensa territorial.

Los machos dé&. multicolormostraron la respuesta territorial mas baja; las
respuestas territoriales dfe ornatay P. torquatafueron intermedias y similares,
y Z. capensipresento el comportamiento mas agresivo (ver ésres promedio
y la altura de los ejes en lagril). Otros estudios muestranZacapensisomo
una especie altamente agresiva y territorial emogaambientes diferentes (Miller
& Miller 1968, Smith 1978, Mooret al 2004). Sin embargo, este seria el primer
estudio experimental del comportamiento territodiallas otras tres especies.

Las especies del mismo gremio (que no eran cogearno se respondieron
entre si durante gblaybacky tuvieron una respuestmas débil que al ser
expuestas a cantos de su misma espdaefalta de respuesta interespecifica
sugiere que el beneficio tanto por la defa del alimento como de las perchas de
despliegue seria menor que el costo gupondria su defensg,por tanto esos
recursos no dispararian un comportami@ agresivo entre estas especies. En
Nacufian, estas aves estarian sélo ocadioante limitadas por la abundancia de
semillas durante los meses de invier(LOpez de Casenave 200G ULO5). Ya
pesar de que durante la primavera yvetano la abundancia de semillas es
mucho menor en comparacion con el invierno (Marenal 1998, Maroneet al
2000, Maroneet al 2008), los resultados sugieren que las semiltasarian un
recurso defendible tampoco durante la estacion aapetiva. Sin embargo, se
observd una respuesta territorial asimétmeaa las especies cogenéricas en la
estacion reproductiva 2006-200®. ornata respondié agresivamente al
playbackde P. torquata pero no se observé la situacién inversa. Una si@ne
mal dirigida no es probable, ya quessuantos son muy diferentes (Sagario
2008a, 2008b) y su coloracion es totalmente diatift torquataes blanca y
negra mientras qub. ornataes de colores canela, Naky & Yzurieta 2003).
Ambas especies coinciden en su selecdénsitios de nidiftacion (Mezquida &
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Marone 2003), y dada la simplicidad estructurallmedque abierto de algarrobos
del Monte esto podria provocar alguniaseracciones interespecificas, como se
ha observado en otras especies (e.giar® & Willson 1964, Martin & Martin,
2001a, 2001b). La diferencia en el mento de reproduccién podria ser una
explicacién para la asimetria de la respta, como se ha visto en muchas aves
(Robinson 1989, Hoet al 1991, Robinson & Terborgh 1995). El pico de pae=s$
a principios de noviembre palRa torquatg mientras que el dB. ornataes a
principios de enero (Mezquida & Maron@@3). Por lo tanto, en el momento en
gue se realizaron los experimentospday back(noviembre-enero) la mayoria de
los individuos deP. ornata probablemente todavia necesitaran un lugar para
construir sus nidos, mientras qlee mayoria de los individuos de. torquata
estarian incubando sus huevos o criando a sus péaho

Pero, ¢por qué se observo una respuesta agregivaes la estacion
reproductiva 2006-2007? En primer lugar, las prigaipones durante los meses
de primavera en 2006, antes de la reproducciénofuenayores que lo esperado
para un afo promedio (vera®TuLO 5). Por el contrario, durante los meses de
primavera del afio 2007, la lluvia fue similar eelgperada para un afio promedio
(ver CaPiTULO 5). Se ha observado qiPe ornataaumenta su tamafio de puesta en
aflos humedos y en los afios de sequiastd presente en el area (Mezquida &
Marone 2003, Cuetet al 2008), sugiriendo que se trata de una especie muy
plastica en su biologia reproductiva.rPatro lado, el aumento en la defensa
territorial se ha mostrado en aves quentn bajas posibilidades de reproduccion
futura (Velandoet al 2006, Hallet al 2009). En un entorno cambiante donde
las posibilidades de reproduccién futurassom predecibles (i.e., la especie tiene
mucho que perder si no se reproduce), un periodamptedor podria ser
suficiente "motivacion” para que los imitluos inviertan mas en la defensa del
territorio. En segundo lugar, se captwar8.72 y 2.70 individuos adultos dre
ornata, y 1.50 y 0.78 individuos adultos d® torquatapor 100 horas-red de
muestreo durante las estaciones reproductivas 20X+ y 2007-2008,
respectivamente. Este gran cambio en el niumeroalengiales competidores
puede estar asociado con un aumento dmteducta agresiva, a fin de encontrar
un lugar para establecerse dentro de una alta dedsde competidores
(Patterson 1980).
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Dada esta gran variabilidad interanual, podriaesturriendo que la falta
de respuesta intragremial de las otespecies se deba a una superabundancia
del recurso durante la estacion reprotiec 2006-2007. A este respecto cabe
destacar que durante la estacion reproductiva 2D®7se realizaron
experimentos deplayback con todas las especies, para evaluar cambios
temporales en su respuesta territorial. (M Sagario, datos no publicados). El
disefio experimental fue diferente por lo que esmiitados no estan incluidos
en el analisis del presente Capitulo.&3ps experimentos tampoco se observaron
individuos cantando o acercandose al paté durante la emisién de cantos de
especies de su mismo gremio, lo que sugiere quaile@mcion ambiental entre

afios no estaria afectando su respuesta comportament

En resumen, los experimentos mostragure la agresion teitorial frente a
conespecificos es comun entre las aves igaas del desierto del Monte central,
mientras que la agresion interespeaeifito lo es. Ademas, las hembras podrian
desempefiar un papel en la defensa deittgio en dos de las especies. En la
porcion central del desierto ddonte, la defensa de lostgis de nidificacion y la
pareja, en lugar del alimento o los sitios de parcBerian factores mas
importantes en la inducciéon de interacciones cormgroentales agresivas entre y
dentro de las especies. Por otra parlos experimentos mostraron que la
agresion territorial interespecifica iasetrica ocurre soOlo entre especies
cogenéricas del gremio que comparters sitios de nidificacion, y soélo en
circunstancias singulares. Se sugiere que la asimetle la respuesta
interespecifica se relaciona con diferesaga el momento de reproduccion de las
especies y las circunstancias partanels implican condiciones ambientales
favorables para la reproduccion y untaadensidad de competidores potenciales.
Aungque el presente Capitulo muestraosévidencias circunstanciales, estas
hipotesisad hocplantean problemas muy interesantes y factiblepdeer a
prueba en estudios futuros. Una vez identificadaglasibles fuerzas implicadas
en la estructuracion de esta comunidacheeesitan méas estudigpara evaluar si
estas respuestas comportamentales (dalea de ellas) reflejan interacciones

ecologicas subyacentes.
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Tabla 1 - Disefio de los ensayos gdayback(filas), presentados a 6 machos
territoriales de cada especie focal. Cadéimulo consistié en 2 minutos de cantos
y un minuto de silencio. Durante eltgsulo control se emitieron cantos de

Asthenes baeriPara mas detalles sobre el disefio experimentdV#ggoD0OS

Especie focal Estimulo Estimulo intragremial Estimulo
control conespecifico

EPOCAREPRODUCTIVA2006-2007

Poospiza ornata Si P. torquata Si
Si S. multicolor Si
Si Z. capensis Si

Poospiza torquata Si P. ornata Si
Si S. multicolor Si
Si Z. capensis Si

Saltatricula multicolor Si P. ornata Si
Si P. torquata Si
Si Z. capensis Si

Zonotrichia capensis Si P. ornata Si
Si P. torquata Si
Si S. multicolor Si

EPOCAREPRODUCTIVA2007-2008

P. ornata Si P. torquata Si
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Tabla 2 - Resultados de analisis de la varianza realizado lkxs datos
comportamentales obtenidos de los experimentopldgbackrealizados a 6
machos territoriales de cuatro espectss aves granivoras en el desierto del
Monte central expuestos a estimulos cone#jmes, intragremiales y control (ver
Tabla 1 para el disefio experimental).aBlalisis en (A) exdye los experimentos
de individuos dePoospiza ornataexpuestos a cantos de torguata como
estimulo intragremial (analizados en Bps valores de p corregidos por la falta
de esfericidad se muestran entre paeéist *Factor anidado en "especie” (A) 0
"Af0" (B) (ver METODOS.

Fuentes de variacion gl CM F p-valor

A) Factores entre individuos

Especie 3 165 1.59 0.2225
Individuo*- (Error I) 20 103

Factores dentro de individuos
Estimulo 2 33.47 5167 <0.0001(<0.0001)
Estimulo x Especie 6 0.95 146 0.21650.2534)
Error (Error II) 40 0.65

B) Factores entre individuos
Ao 1 0.69 0.37 0.5568
Individuo*- (Error I) 10 1.87

Factores dentro de individuos
Estimulo 2 1175 10.83 0.0007
Estimulo x Afio 2 9.90 9.12 0.0015
Error (Error I1) 20 109
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Figura 1 - Respuesta territorial de seis individuos de coaspecies de aves
granivoras durante distintos tipos de ensayopldgback (diferentes tipos de
poligonos) en cada uno de los cuakss presentaron tres tipos de estimulo
(conespecifico, intragremial y controlver Tabla 1). Canto intragremial
presentado en cada tipo de ensafjopspiza torquatacirculos), Saltatricula
multicolor (cuadrados)Zonotrichia capensigrombos) yP. ornata(triangulos).
Se muestran el promedio y error estanflrtre paréntesis, = 6 para todos los
valores) de la respuesta territorial dota cada estimulo. Los experimentos de
playback se realizaron durante las épocaproductivas 2006-2007 (poligonos
en negro) y 2007-2008 (poligonos eramto). *Estos valores excluyen ensayos
con cantos d®. torquatacomo estimulo intragremial (ver dobosg. § Variable
comportamental compuesta por numero de cantos yuados, latencia hasta
acercarse al parlante y dastcia minima al mismo creada mediante un Andlisis

de Componentes Principales.
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CArPiTULO 5: Demografia de las aves granivoras
en el Monte central y su relacion con la
abundancia local de alimento

RESUMEN

En el Monte central, las semillas de graeds constituyen el principal item en la
dieta de las aves granivoras. Esta fuerte depenaguede tener importantes
efectos sobre la dinamica de estas au®s resultados mostraron que las aves
sedentarias tienen una estrecha relacion con lasirses locales y bajas
fluctuaciones en abundancia durante efienno. La abundancia invernal de las
aves menos sedentarias, en cambidaréa restringida por variaciones del
recurso a escalas méas amplias en glae® y el tiempo. Sin embargo, este
capitulo evidencia que en afios de mhaja abundancia de semillas las aves
estarian igualmente afectadas - ipdedientemente de su patron de
movimiento. Estos resultados concuerdam estudios previos que sugieren que
estas aves estarian limitadas soOlo awmasimente. En cuanto a los posibles
mecanismos involucrados, se observe caltas abundancias de semillas no se
asocian a valores mas altos siepervivencia de los adukppero si en cambio, la
misma se ve reducida en afios de sszade semillas. Durante la estacion
reproductiva, la abundancia de semillasastaria asociada con la abundancia de
las aves pero parece jugar un papepartante en la productividad de estas
poblaciones. Sin embargo, otros factoas®ciados a las precipitaciones también
podrian estar involucrados.

Palabras clave Nacufian, desierto del Monte, aves granivoras, atgafia,
alimento
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CHAPTER 5: Demography of thecentral Monte
desert granivorous birds and its relation with
local food abundance

ABSTRACT

In the central Monte desert, grass seeds are tha rntam of the diet of
granivorous birds. This strong dependence may haygortant effects on the
dynamics of these birds. Our results showed thghlyisedentary species have a
close relationship with local resources and lowctlltations in their winter local
abundance. Less sedentary and wandgetfiirds’ winter abundances may be
restricted by resource variations at bdea scales in space and time. However, in
years of extremely low seed abundance birds coudd elgually affected -
independently of their movement patterhhe relationship found between the
capture of the birds and the abundarofeseeds agrees with evidence from
previous studies that suggest that tassembly would be limited by food only
occasionally. About the mechanisms possibly invdlveigh abundance of seed
did not seem to be related to high sualief adults, and their survival would be
reduced during years of extremely low seed produnctiDuring the breeding
season, seed abundance seems not to be relatddinalance of birds but could
play an important role in the productiyiof these populations. Though, another
factors related to precipitation could also be ived.

Key words: Nacufian, central Monte desert, granivorous birdsmdgraphy,
food
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CAPITULO 5

DEMOGRAFIA DE LAS AVES GRANIVORAS EN EL
MONTE CENTRAL Y SU RELACION CON LA
ABUNDANCIA LOCAL DE ALIMENTO

Para entender la variacion temporal en la abun@dane las poblaciones es
necesario enfocarse en los factores que actian esdbs parametros

demogréficos, como la supervivenciaréproduccion y las tasas de movimiento.
En varias poblaciones de aves, estosapeetros demograficos se encuentran
asociados con la abundancia del alimento, el ausda un papel clave al moldear
la dinamica de las poblaciones (Lat®54, Newton 1998, White 2008) y las

caracteristicas de historia de vidalds especies (Martin 1987, 1995).

En las zonas aridas, las aves se enfrentan a conmégimuy cambiantes
en cuanto a la abundancia de su alimento, ya@delamica de los recursos esta
caracterizada por una gran variabilidad, asociadmsafluctuaciones de las
precipitaciones (Noy-Meir 1973, Polis 949). En varias oportunidades se ha
demostrado que las variables climaticas tienen mpoirtante efecto en la
produccion de semillas (Kemp 1989, Batal 2006, Pokt al 2010). Ademas, la
abundancia de artropodos en muchas zonas aridas rameurante las
estaciones humedas y declina en respuassequias severas (e.g., Raitt & Pimm
1976, Seely & Louw 1980, Smith 1982). Asi, las ppéaciones suelen ser la
caracteristica mas frecuentemente analizada en ibalaa los parametros
demogréficos de las aves, bajo el sugaate que las mismas se asocian con un
aumento en la disponibilidad de aliment@e & Rotenberry 2003). Variaciones
en la abundancia de recursos (obtenidagorma experimental o natural) se han
asociado, por ejemplo, con cambios lanproductividad (e.g., Arcese & Smith
1988, Zannet al 1995, Bolgeret al. 2005) y la abundancia de las aves (e.g.,
Pulliam &Parker 1976, Pulliam & Dunning 1987, Piouét al 1993).

CaPiTULO S 75



SAGARIO — TESISDOCTORAL

En el desierto del Monte las precipitaciones sota@enales, lloviendo
principalmente en primavera y veranmpmuy variables entre afios (Lopez de
Casenave 2001). Con este escenario, es esperabtmtear también una alta
variabilidad estacional e interanual en la dinamaa los recursos. Se ha
encontrado una gran heterogeneidad estacionalkeantial en la produccion de
semillas de gramineas y en su permanencia en etobderl suelo (Marone y
Horno 1997, Maronet al 1998, 2000, 2004). Por otro lado, se ha visto lqse
aves granivoras tienen una dieta compuesta pritmoig@e por semillas de
gramineas (Lopez de Casenave 2001) priaferencia por estas semillas ha sido
comprobada experimentalmente (Cuetal 2006b). Lopez de Casenave (2001)
encontrdo que durante la época reproductiva (cudasi@emillas en el banco del
suelo son menos abundantes) la mayor paetkas especies del ensamble de aves
granivoras de Nacufian presentan ueadencia a disminuir el consumo de
semillas del banco e incrementar el consuthecartropodos y otros items. Una de
estas especie®¢ospiza torquatpincluso cambia su estrategia de alimentacion,
pasando de comer preferentemente sesilla gramineas desde las panojas en
otofio-invierno a alimentarse casi exclusivamenteadedépodos sobre el follaje
en primavera-verano (Lopez de Caseneatval 2008, Milesiet al 2008). Marone
(1992a) y Blendinger & Ojeda (2001) stigron también que los cambios en la
abundancia de algunas especies de ayesivoras en la porcion central del
desierto del Monte estarian asociadosambios en la abundancia de semillas.
Sin embargo, estos trabajos no mostraresultados consistentes. Blendinger &
Ojeda (2001) encontraron que la abundande aves granivoras se asociaria
positivamente con la produccion de semikasel invierno, pero no en la estacién
reproductiva. Marone (1992a), por el coartio, encontré una asociacién positiva
entre la abundancia de aves granivoras y la pradnode semillas durante la
estacion reproductiva, pero no asi durante el irmae

Dado este conjunto de conocimientoeeglente que la variacion temporal
en los recursos tiene un efecto sobre@hportamiento y la abundancia de las
aves granivoras del desierto del Mon®n embargo, para entender coGmo y por
qué se dan las variaciones en la aburoi@a de las poblaciones es necesario
buscar respuestas en los parametrdemograficos. Estos incluyen la

productividad, la supervivaia y las tasas de movimientparametros dificiles de
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cuantificar ya que sus estimaciones degen del seguimiento de individuos a
largo plazo (Anders & Marshall 2005, Perlat al 2008). Es por eso que los
parametros demogréaficos de muchapexses permanecen desconocidos, y las
aves granivoras del Monte central no son una exéaepc

El objetivo general del presente Capitulo es anal@ademografia de las
aves granivoras del Monte central y exarl su asociacion con la abundancia de
recursos (semillas y artr6podos) y con las condiego ambientales
(precipitaciones). En particular, se busca corrabory fortalecer los
conocimientos actuales acerca de la asociaciém dblndancia de estas aves con
la produccién de semillas pero tenienéa cuenta los posibles mecanismos

involucrados, a través del estudio de su produttigiy supervivencia.

Métodos

CARACTERIZACION DEL AMBIENTE
La principal variable que se evalu6 fue la prodaocde semillas de gramineas,
dada la predominancia de las mismas en la dietesdas aves. Sin embargo,
estas aves incluyen otros items endeata durante la primavera y el verano,
como frutos o artropodos (veNTRODUCCION) y podria ocurrir que este tipo de
alimentos sea el principal suministpara los pichones, como se observo por
ejemplo enZonotrichia capensigMiller & Miller 1968). Por ello, ademés de las
semillas, para los andlisis que involucrknestacién reproductiva también se
caracterizaron la abundancia relatide artropodos y las precipitaciones
ocurridas inmediatamente antes del picdadactividad reproductiva de las aves,
ya que podrian tener efecto en swguictividad (Mezquida & Marone 2003).
Como estimador de la producciéon skmillas se midio lduvia de semillas
desde mediados de febrero hasta mediados de adbatoco potencial de
semillassensuMaroneet al 2004). De aqui en adelante cuando se hable de la
produccion de semillas se estarad leaco referencia al banco potencial de
semillas. Las trampasde semillas fueron cobtuidas siguiendo las
recomendaciones de Price & Joyner (Ip9As mismas consistieron en frascos
plasticos de 5 cm de radio con numerosos agujezog ¢ 20 y 30) de 1.5 mm de

diametro en su base a fin de facilitar el drenajeagua pero evitar la pérdida de
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semillas. En la parte superior se colocé un embpldstico sin vastago sujeto al
frasco para permitir la entrada de sensillagero evitar el ingreso de pequefos
mamiferos o la salida dedaartrépodos que ingresaran a la trampa y pudieran
extraer las semillas capturadas. Alo ladgouna transecta de 500 m se ubicaron
10 estaciones de muestreo equiespaciadlasada una de las cuales se situaron
dos trampas en suelo desnudo y dop bla cobertura de un arbusto darrea
divaricata, los dos micrositios que representmas del 60% de cobertura en el
area de estudio (Maronet al 2004). Para minimizar el ingreso de semillas
arrastradas por el viento a las tramplas, mismas fueron enterradas con 1 cm
del borde superior por encima del nigldl suelo. Ademas, las trampas ubicadas
bajo el arbusto, fueron enfrentadas erawireccion perpendicular a la direccién
predominante de viento a fin de evitardistruccién diferencial del viento por el
tronco. Luego, se examino el contenidolde trampas bajo la lupa, y las semillas
de gramineas presentes fueron conizddas e identificadas en base a
bibliografia (Peralta & Rossi 1997) y @na coleccion de referencia. Entre su
colocacién en febrero y su retiro exgosto las trampas fueron renovadas una
Unica vez (durante mayo). Dado el largo periodo lggsemuestras pasaron en el
campo, se decidio realizar la estimaciéon a partinotal de semillas encontradas
y no solo de aquellas que se encontrabiables ya que las condiciones climaticas
durante el muestreo podrian favorecer diferencialteeque las semillas
capturadas se enmohecieran o se mantuvieran irstaRtaa el calculo del valor
anual de produccion de semillas prirmese promedio el numero de semillas
atrapadas en las dos muestras de aatacion de muestreo correspondientes a
cada micrositio (quedando 10 valores paaaa micrositio) para cada uno de los
dos periodos de muestreo (de febrero a mayo, y dgona agosto). Luego, se
promedio el valor obtenido de las 10 estacionemdestreo para cada micrositio
(quedando un valor para cada microsipara cada periodo de muestreo). Por
altimo, se calcul6 el valor promedio ®r los mismos para cada periodo de
muestreo. El valor anual se calculé6 sumando losn@wios obtenidos para cada
periodo de muestreo, obteniendo asialor promedio del banco de semillas
potencial generado anualmente en los micrositiosnteyor cobertura en el
ambiente.

Los valores de precipitacion desa@¢ 1 de septiembre hasta el 31 de
diciembre fueron obtenidos de los registibe la estacion meteoroldgica ubicada
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en la Reserva. La abundancia relativaadgdépodos se estim6 usando trampas de
caida que consistieron en vasos plasticos2®d ml de liquido (4 partes de agua
por 1 de etilenglicol y unas gotas det@rgente). Las trampas se ubicaron sobre
una transecta en cinco estaciones de muestreo grpomdas por 100 m. En
cada estacién de muestreo se ubicados trampas en suelo desnudo y dos bajo
la cobertura de un arbusto Hedivaricata, ylas trampas permanecieron activas
72 hs durante el mes de febrero. Elmmdo de las trampas fue conservado en
alcohol para ser examinado bajo lupa enaboratorio. Los artropodos fueron
contabilizados, medidos e identificaxlchasta Orden (con excepcion de los
hymenopteros que fueron diferenci@ad@n dos grupos: hormigas y otros
hymenopteros). La biomasa asociada dacartropodo fue calculada mediante
formulas que relacionan el largo y el peb®los distintos 6rdenes de artropodos
presentes en Nacufian (Carolina Guerra Navarro,sdatopublicados). El 90%
de las muestras contuvieron menos de 100 hormigas)tras que en el restante
10% se obtuvieron valores entre esa @ad y un maximo de 873 hormigas.
Dada esta alta variabilidad, es posiglee los mayores valoseestén relacionados
mas con el comportamiento caracteristim algunas especies de hormigas que
utilizan senderos de forrajeo (los cualakpasar justo por la trampa provocarian
gue se capturaran mas hormigas que désperadas si su movimiento fuera
aleatorio) o con la posibilidad de gula trampa de caida actuara como un
atractor, que con una mayor abundanciatiea de hormigas en el periodo de
muestreo. Se decidid, entonces, truncar la biondasaormigas por trampa hasta
el valor correspondiente a 100 hormigdsl tamafio promedio encontrado (3.7
mm; 33.1 mg). El valor anual de abundani@tativa de artrépodos se calcul6 de

manera similar al de las semillas.

M UESTREO DE AVES

Se utilizé6 el método de captura-mado y reavistaje/recaptura, realizando
muestreos estacionales con redes de laigbbUsqueda de individuos entre la
primavera de 2004 y el verano de 2010 (con excepdi® otofio de 2009). Los
detalles acerca del muestreo con redesigbla y el marcado y busqueda de las
aves entre la primavera de 2004 y el invierno dé®28e encuentran descriptos
en la seccién de Erobpos del GwituLo 2. Durante la primavera de 2009 y el
verano de 2010 se trabajo con 15 redenigbla durante 3 dias consecutivos (180
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y 160 horas de red, respectivamenteyey realizaron 39 horas de busqueda
durante la primavera y 22 horas de busqueda durahterano (para ver las
horas de redes y de busqueda deplesiodos anteriores ver tabla 1 esPGuLO

2).

ANALISIS DE DATOS

CARACTERIZACION DE VARIABLES AMBIENTALES

Para caracterizar la produccion de skasi la abundancia de artropodos y las
precipitaciones a lo largo del estudiomstruyd un indice. Primero, se calculd
el promedio de las estimaciones defipdo 2005-2009 para la produccion de
semillas, 2005-2010 para la abundande artropodos y 2000-2009 para las
precipitaciones (Tabla 1). Finalmente,censtruyeron los intervalos de confianza
del 95% para cada variable y se estandann (i.e., se dividida diferencia entre
el valor de cada afo y el promedio devdaiable sobre el margen de confianza del
intervalo) para construir un indice. Asi, valorepsriores a lindican que el valor
de la variable se encuentra por encima de lo esipefeon un 95% de confianza)
en un afio promedio (i.e., aflo humedoo afe alta produccion de semillas o afio
de alta abundancia de artrépodos) y vasarderiores a -1 indican que el valor de
la variable se encuentra por debajoldessperado (i.e., afiseco, afio de baja
produccion de semillas o afio daja abundancia artropodos).

ABUNDANCIA DE ADULTOS

Elnimero de capturas cada 100 horas de red sedutdmo un indice relativo de
abundancia. El principal interés en este Capituo estudiar la variacion
temporal en la abundancia. La tasa daptura (a partir de un muestreo
estandarizado con redes de niebla, vari@L0 2) seria un buen indicador de ese
parametro, sobre todo porque se reabmacomparaciones ergrcapturas en un
mismo sitio y dentro de cadapcie (Dunn & Ralph 2004, Ralpét al 2004,
pero ver Remsen & Good 1996). Entoncesadai en méas, cuando se mencione la
abundancia de adultos se estara haciemngferencia a su tasa de captura. La
abundancia de cada especie para cadasafavalu6 en la estacion reproductiva y
la no reproductiva. Para la estaciémpreductiva se sumaron todas las capturas
de adultos durante la primavera y el verano. Ademéasegistro si el individuo
capturado se encontraba reproductivameadgvo a través de la presencia de
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parches de incubacién y protubarias cloacales (segun Ralgh al 1995) a
partir de la estacion reproductiva 2005-06. Paradtacion no reproductiva, al
tener registros faltantes durante el otofio (vepi@LO 2) solo se usaron los
datos de las capturas durante el invierAdemas de analizar la variacion de la
abundancia entre afios para cada espeseesonstruyd un indice de la misma
manera que para las variables ambientales (WRACERIZACION DE VARIABLES

AMBIENTALES).

PRODUCTIVIDAD

El niumero de juveniles capturados catlX0 horas de red durante la estacién
reproductiva se utiliz6 como un indice teeproductividad basado en que se ha
documentado una fuerte correlacion pasitientre el niumero de capturas de
juveniles y el numero de pichones para muchas espée paseriformes (e.g., du
Feu & McMeeking 1991, 2004). Sin embargo, algunasoaes argumentan que
cuando los juveniles tienen una grarpaaidad de dispersién, su captura con
redes de niebla no es un buenicador de la productividad (Chaseal. 1997).
Primero, no se conoce como es la dispersion dguesniles de las especies
estudiadas en el area por lo que no hay maneraabtersa priori, si esta
medicion serd apropiada. Y segundo, bagin que la susceptibilidad a la captura
de los juveniles sea constante entre apasa hacer de la tasa de recaptura un
indice confiable para explorar la vari@e interanual, el cual es el principal
objetivo del presente estudio. Para cardztarlas variaciones interanuales en la
captura de juveniles también se construy® indice de la misma manera que

para las variables ambientales (V&RECTERIZACION DE VARIABLES AMBIENTALES).

SUPERVIVENCIA DE ADULTOS RESIDENTES

Dada la gran movilidad de los individs registrada durante la estacion no
reproductiva y que los mismos no sednporan a la poblacién residente (ver
CapiTuLO 2), para la estimacion de la supiencia solo se trabajé con los

individuos adultos presentes durante datacion reproductiva (primavera y

verano). Ademas, estos son los individupse se estarian reproduciendo en el
area, por lo que serian los més relevammtlesomento de estudiar la dinamica de

las poblaciones locales.
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La estimacién de la tasa de supervivencia mediagltenarcado de
individuos moviles no hace posible distinguir entaquellos individuos que
mueren y aquellos que emigran permanentementeepmia estimacion que se
hace es la de una supervivencia aparente (Lebret@t 1992). Asi, de aqui en
adelante, cuando se haga referenciatasa de supervivencia se estara hablando
de la tasa de supervivencia aparentecEmuestreo de aves con redes de niebla,
ademas, es imposible distinguir dentrold® individuos capturados por primera
vez a aquellos que estan de paso en el draagientso transeuntes) de aquellos
gue son efectivamente residentes. Siilodividuos que estan de paso no son
modelados como diferentes a los residente@dasa de supervivencia puede ser
subestimada, ya que muchos de los wittios que no son recapturados entre
ocasiones de muestreo no seran witlios que han muerto sino que han
emigrado permanentemente. Ademas, gSiaghiie la estimacién solo se incluyen
los individuos capturados al menos ersaportunidades (i.e., residentes) la tasa
de supervivencia puede ser sobreestimgdajue es probable que algunos de los
individuos capturados una uUnica vez no hayan esthElpaso sino que seran
residentes que murieron durante el peoid@ tiempo entre su primera capturay
la siguiente. Teniendo en cuenta estos inconvergésé construyeron dos tipos
de modelos de supervivencia: unos inelogo a todos los individuos capturados
como pertenecientes a un solo grupo (modelos A}rgso“excluyendo” a los
individuos que fueron capturados enauanica oportunidad (modelos B). Los
modelos B fueron construidos como dedos “edad-dependientes” (Lebreten
al. 1992) aunque lo que se modela en este caso n@ edad (ya que solo se
trabajé con individuos adultos) sino phso de individuos desde la primera
captura a las siguientes. En estos modelos, larsiyeacia de un grupo de
individuos en el periodo de tiempo entre su primeagtura y la siguiente
ocasion de muestreo es una combinaciotadmipervivencia real y la emigracion
permanente, mientras que la supervsianen los demas periodos seria una
mejor estimacion de la supervivencia real los individuos residentes (Prac!
al. 1997). Pero teniendo en cuenta ieconveniente antes mencionado, la
supervivencia real para los individuogsidentes estaria entonces entre los
valores estimados para los modelos An® limite inferior) y los modelos B

(como limite superior).
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Para ambos tipos de modelos s@mbajé de la misma manera. La
supervivencia y tasas de recapturarfre estimadas utilizando los métodos
descriptos en Lebretort al (1992). Las estimacionese realizaron usando el
modelo de marcado y recaptura de induos vivos (Cormack-Jolly-Seber) en el
programa MARK (White & Burnham 1999)as historias de captura usadas para
el analisis fueron construidas a partir de las gaps y reubicaciones
(considerando tanto las recapturas aaues de niebla como los reavistajes)
durante la primavera y el verano, desde la primavkr 2004 hasta el verano de
2010. Asi, cada historia de captura estaba compupst 11 periodos entre
capturas, con eventos de captura sepagagidre si por uno o tres periodos de
tiempo, segun fuera desde primavera a verano oedesdano a primavera,
respectivamente. Como primer paso se tang un modelo global en el cual se
permitio a las tasas de supervivencia y pgoaa variar en el tiempo. El ajuste del
modelo global fue determinadusando 200 remuestreadsoptstrap approach
Cooch & White 2001). De esos remuesis se extrajo un valor promedio del
desvio del modelo global, el cual fue wédo para el calcalde un indice de
sobredispersion o variacion extra-binomial en lasod €-hat), a fin de ajustar
las estimaciones del resto de los modgl6ooch & White 2001). El resto de los
modelos se construyd a partir de la reddn de parametros del modelo global,
con combinaciones que permitieran la e@ion en el tiempo, la variacion entre
periodos (primavera-verano o verano-priaea) o la falta de variacion de las
tasas de supervivencia y recaptufiados los modelos fueron ordenados de
acuerdo a su valor de QAICc, el cual t#ean cuenta el mejor ajuste del modelo
penalizando el niumero de pardmetrosmé&mo (i.e., AICc) teniendo en cuenta
la sobredispersion de los datos (correccion gbmat). Finalmente, la estimacion
de los parametros fue realizada usandpreimedio de los valores estimados en
cada modelo, ponderados por el ajudeelos datos a cada uno de elldsogel
averaging Cooch & White 2001).

Una aclaracion importante en cuanto a la obtendénos datos es que
durante los dos ultimos periodos el esfwede muestreo con redes de niebla fue
cuatro veces menor que en los periodaseriores. Sin embargo, a lo largo del
estudio y para todas las especies, ndé&s 85% de las reubicaciones fueron
realizadas mediante reavistajes y onon redes de niebla, y el esfuerzo de
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busqueda de individuos marcados fumitr para todos los periodos. También
es importante mencionar que la captura y reavisti@endividuos en el area
continla realizandose, y si bien es imposible denassgjue no estan, los
individuos residentes que no fueron reauos durante las ultimas ocasiones de
muestreo tampoco han sido reubicadoasta la fecha (A. Zarco, datos no
publicados). Por lo tanto, la supervivea@stimada para el altimo periodo puede
estar subestimada pero, en base a ladeecias mendionadas, esa subestimacion

deberia ser poco importante.

Resultados

CARACTERIZACION DE VARIABLES AMBIENTALES

De acuerdo a lo esperado por el prometkdas variables ambientales (Tabla 1)
los indices calculados indican que 2006 fue un ediro condiciones previas a la

reproduccion muy humedas y con una gtaduccion de semillas, mientras que
el afio 2009 fue también un afio humeawotes de la reproduccion, pero la
produccion de semillas fue extremadamebtga (Fig. 4.a). En el caso de los
artropodos las estaciones reproduasi de 2004 y 2005 presentaron una
biomasa de artropodos mayor a lo esplerg las de 2008 y 2009 presentaron

una biomasa por debajo de lo esperado (Fig. 4.a).

ABUNDANCIA DE ADULTOS
Los patrones de variacion temporal en la abundadeitas capturas durante el
invierno mostraron diferencias bastanteroealas entre las especies (Fig. 1). La
abundancia durante los afios de produccién de ssmliomedio (2005, 2007,
2008) fue mas variable para capensis hypoleud®V= 0.63),P. torquata(CVv=
0.61),Z. capensis choraulegCV= 0.40) yZ. capensis australi§CV= 0.40) que
paraS. multicolor(CV = 0.13). Al considerar todos los afios, se ewmaron las
diferencias pero no fueron tan marcadds ¢apensis hypoleuc&€v= 0.68,P.
torquata Cv= 0.79,Z. capensis choraule€v= 0.87,Z. capensis australi€Vv=
0.66 yS. multicolorCV = 0.57)

Durante la estacion reproductiva, lauamlancia de adultos de las especies

residentesfue mucho menor que durante el inviernoZzrcapensis hypoleuca
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P. torquatg mientras queS. multicolormostré valores similares (Figs. 1y 2).
Para la especie migratori®, ornatg la abundancia de adultos en la estacion
reproductiva fue similar a la de las esg@s residentes, con la excepcion de un
notable pico de abundancia duranf®06-07 (Fig. 2). La variacion en
abundancia durante los afios de proddén de semillas y precipitaciones
promedio (2005, 2007, 2008) sigusiendo mas variable pard. capensis
hypoleuca(Cv= 0.78) yP. torquata(CV= 0.78) que par&. multicolor (CV =
0.39), mientras quB. ornatamostro el valor mas bajo (Cv= 0.20). Al considerar
todos los afiosP. ornata mostré la mayor variacionP( ornata Cv= 1.04,Z.
capensis hypoleuc&v= 0.61,P. torquataCV= 0.54 yS. multicolorCV = 0.30).

La abundancia de individuos reprodivos se correlacion6 significativa y
positivamente con la abundancia de adsiltotales (Correlacion de Pearson: n=
20, r=0.79, p < 0.0001) al considerad&s las especies juntas. La correlacion
para las especies por separado modadémisma tendencia pero no fue
estadisticamente significativa ¢@elacion de Pearson: n= %. capensis
hypoleucar= 0.82, p= 0.090P. torquatar= 0.86, p= 0.0655. multicolorr=
0.82, p=0.090 Y. ornatar= 0.80, p= 0.098). Dado el bajo numero de répglica
en las correlaciones especie-especificapr@dable que la falta de significaciéon
refleje mas una falta de potencia que una faltaadeelacion.

Al examinar estos patrones temporales teniendou@mta las variaciones
esperadas dentro de cada especie (segun el valorgatio observado en los afios
de muestreo) fue posible evaluar mas claramenteléecion de sus abundancias
con las variables ambientales. En cuanto a la abooid de adultos durante el
invierno, solo dos especied.(torquatay Z. capensis choraul@¢smostraron
abundancias mayores a las esperadasmter2006, que fue el afio en que se
registré la mayor produccion de semdlldFig. 4.b). Por el contrario, durante
2009, un afio de muy baja produccion sinillas, todas las especies mostraron
abundancias menores a las esperadas en funcibnsdabsindancias promedio
(Fig. 4.b.). En el caso d&. capensis hypoleu¢ai bien también vio afectada su
abundancia durante 2009, mostro valores por en¢d85) y por debajo (2007)
de lo esperado durante afios de praddn de semillas promedio (Fig. 4.b).

La abundancia de adultos de las a3p® residentes durante la estacion
reproductiva no parece estar asociactn la abundancia de artrépodos, la
produccion de semillas o las precipitatés previas a la estacion reproductiva.
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Las tres especies mostraron abundanareayores a lo espado durante 2005,
un afio promedio en produccién de skasiy precipitaciones y con una biomasa
de artrépodos mayor a la esperada (Fig. 4.c). PArmismo tiempo, durante el
afilo de menor produccion de semillgsartréopodos (2009) ninguna de las
especies mostré valores diferentes agloe se esperaria segun su abundancia
promedio (e incluso fueron mngares que lo esperado pard. capensis
hypoleuca. Tampoco mostraron abundancias por sobre lo esiwedurante
2007, el afo mas humedo y de mayor prodén de semillas dentro del periodo
estudiado (Fig. 4.c). En el caso de la especie aagia,P. ornata el Unico afio

en que mostréo una abundancia difereatk esperado fue durante el afilo mas

humedo y con mayor produccion derstlas del estudio (2007, Fig. 4.c).

PRODUCTIVIDAD

Todas las especies mostraron un picoagundancia de juveniles durante la
estacion reproductiva 2006-07 (Fig. 3a correlacion entre la abundancia de
adultos reproductivos y la abundancide juveniles no fue significativa
(Correlacion de Pearson: n= 20, =13, p>0.05). Tampoco se encontrdé una
correlacion significativa entre la abundaa de juveniles durante la estacion
reproductiva y la abundancia de adultosl@siguiente estacion no reproductiva
(Correlacion de Pearson: n= 15, r= 0.46,0.05) nireproductiva (Correlacion de
Pearson: n= 15, r= -0.50, p> 0.05).

En cuanto a su relacion con las vatesambientales, durante la estacion
reproductiva humeda, de alta produccibe semillas y abunahaia promedio de
artréopodos (2006-07) se observdé que, para todaseksecies (tanto las
residentes como la migratoria), slaabundancias de juveniles fueron
marcadamente superiores a lo esperéeig. 4.d). La Unicaespecie que mostro
valores por debajo de lo esperado durante el aftmagieproduccion de semillas y
artrépodos (2009) fu8. multicolor aunque esto también fue observado durante
2005 (un afio de precipitaciones y puadion de semillas promedio y alta
abundancia de artropodos, Fig. 4.d).

SUPERVIVENCIA DE ADULTOS RESIDENTES

La sobredispersién encontrada en el tgude los datos al modelo global fue
bastante pequefa, mostrando valoreg-th@at cercanos a 1 para las tres especies
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(S. multicolor 0.98;P. torquata 1.04 yZ. capensis hypoleucd.1l). En las tres
especies, y tanto para los andlisis es dme se incluyeron todos los individuos
capturados (modelos A) como en los qu s tuvieron en cuenta los individuos
residentes (modelos B), los modelos mejastentados (i.e., con menor valor de
QAICc) fueron aquellos en los que la tasa de supencia durante el periodo
primavera-verano y verano-primavera ffae consideradas diferentes entre si,
constantes en el periodo 2005-2008 y diferentesa p2009. Las tasas de
supervivencia desde una estacion repranvaca la siguiente fueron muy altas
(siempre mayores a 0.79) durante loosf2005-2008 para todas las especies
(Tabla 2, Fig. 5). Ademas, las tasas de supervigeestimadas durante esos afios
fueron similares para todas las espegwesp, como se esperaba, la supervivencia
estimada fue levemente mayor para losdmlos B que para los modelos A (Tabla
2, Fig. 5). En general, para todas lapesges y para ambos tipos de modelo, la
tasa de supervivencia fue relativamente constantearmte 2005-2008 vy
disminuydé marcadamente durante el afio de menor yo@dn de semillas
(2009, Tabla 2, Fig. 5). En cuanto a la longevidbdestas aves, para todas las
especies se obtuvo al menos un regisdeoindividuos anillados como adultos
durante la primavera de 2004 que fueron reubicatlosnte la primavera de

20009 (i.e., al menos 6 afios de vida).

Discusion

Las comunidades de aves en las zonadadry semiaridas se caracterizan por
poseer una gran variacion temporal en las abundande sus poblaciones
(Wiens 1974, 1991, Dean 2004) y en este Capitutana en otros trabajos
anteriores (e.g., Marone 1992a, Blenger & Ojeda 2001, Lopez de Casenave
2001) se vio que el desierto del Monte central n® wena excepcion.
Estacionalmente se encontro que las abumetes de las aves granivoras son en
general mayores durante el inviernoegdurante el verano, lo que ha sido
propuesto como una respuesta oportunistdas aves granivoras, promovida por
migraciones, ya que es la estacion con mayor abocidade semillas (Marone
1992a, Lopez de Casenave 2001, Blendinger & Ojed@lR0OInteranualmente,

durante el invierno, se encontraron también impotéa variaciones en las
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abundancias invernales, que ademéas guardaron dmlacon el grado de
sedentarismo de las especies (vewi@uLO 2). Las especies mas sedentarias,
comoS. multicolor mostraron variaciones menargque las mas moviles, y mas
sincronizadas con la variacion localldecurso. Las aves menos sedentarias
fueron mucho mas variables, por lo que stbundancias deben estar restringidas
por la variacion del recurso a escalas mygandes en el espacio y en el tiempo,
como es usualmente propuesto para lassade regiones aridas (Wiens 1991,
Schluter & Repasky 1991, Gordon 2000, Dean 2004e @ncluye también el
Monte central (Marone 1992a, Blendinger & Ojeda 200

Wiens (1974, 1991) sugiere que las giasn fluctuaciones en la abundancia
de las aves en zonas éaridas y semiaridasvan en gran parte de la extrema
variabilidad en las condiciones climéticas, quedle eventualmente a “cuellos de
botella” que reducen marcadamente la densidad.|Bmoate central, Lopez de
Casenave (2001) mostr6 que las avedo satravesarian periodos de esas
caracteristicas muy esporadicamentesultados que corroboraban los hallazgos
previos de Marone (1992a). De acuerdlopeso promedio de las semillas de
gramineas en Nacufian (aproximadame®di2 mg, Marone & Horno 1997), la
biomasa de semillas producidas dura@®9 seria menor a 988 g/ha, un valor
por debajo de la demanda energética minide las poblaciones de granivoros de
Nacufian (tanto aves como otros consumidores) Urecden durante otofio e
invierno (1143 g/ ha, Lopez de Casenave 2001). Elstiaa limitaciéon de alimento
durante ese invierno se vio reflejada en una abonidamenor a la esperada de
todas las especies de aves granivoras en Nacu@dra Bropuesto que es comin
gue la abundancia de aves granivoram das variaciones en la abundancia de
semillas, lo cual puede ser promovido s tipos de mecanismos. Por ejemplo,
en un afio de muy baja produccion de dlm,j el cambio en densidad de las aves
granivoras mas sedentarias suele darseupcaumento en la mortalidad (ya que
las aves se ven perjudicadas por su gtapendencia frente a la abundancia local
de ese recurso), mientras que el ca@nlen la densidad de las especies
migratorias suele darse por movimientg® que las aves pueden migrar mas
hacia el extremo de sus distribuciones al ver agydasus recursos por las
poblaciones locales, Pulliam & Parker 1979, Pullid8Dunning 1987). Los
resultados de este Capitulo apoyan dspatesis ya que tanto en las subespecies
migratorias Z. capensis australiy Z. capensis choraulgscomo en la especie
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residente mas sedentari@.(multicolo) no se registré ninguna captura durante
el invierno del afio de menor produccion de semill8s bien mediante las
capturas con redes de niebla no es Iplesdistinguir entre muerte y emigracion
permanente, los patrones de movimiento encontradosl QrPiTULO 2 sugieren
gue es probable que las aves migra®rhayan continuado su migracion hacia
otros sitios mas favorables en lugar de permanegezl area, mientras que en el
caso deS. multicolor en cambio, es mas probable que los individuosahay
muerto a que hayan abandonado el area.

Durante la estacion reproductiva la variacion iateral fue menos
marcada (todas las especies mostracoeficientes de vaacion mas bajos que
durante el invierno). Durante la estacion reprodactdel afio de menor
produccion de semillas y artropodos ninguna esppudstré6 abundancias por
debajo de lo esperado, a diferencia de lo observaoio Marone (1992a) en
Nacufian, quien encontrd una relaciéon positiva gificativa entre la abundancia
de semillas y la densidad de aves granas (a nivel gremial). Es muy probable
que la relacién encontrada en aquel &j@bse deba principalmente a una Unica
especie,P. ornata que fue mas abundante y era la Unica para la djcea
relacion era evidente (ver fig.3 en Maroit@2a). En otro trabajo realizado en el
desierto del Monte, Blendinger & Ojeda (2001) doantaron la falta de relacién
entre la abundancia de aves granivoras la estacion reproductiva y la
produccion de semillas, tal como se obv®een el present€apitulo. En este
Capitulo, ademas, tampoco se encontro6 réfa@ntre la abundancia de las aves
granivoras en la estacion reproductivdas precipitaciones o la abundancia de
artrépodos. La produccién de semillaslas precipitaciones, en cambio, sélo
parecieron influir (positiva y muy marcadamente)l@rmbundancia de la especie
migratoria P. ornata en coincidencia con lo encontrado en varios tj@ba

previos realizados en el area (Marone 1992a, 196dbtoet al 2008).

Para poder usar las tasas de capteomo un indice de abundancia
apropiado para el estudio de paramettemogréficos, se debe hacer el supuesto
de que el numero de adultos capturadsss directamente proporcional a la
abundancia de adultos reproductivos (Chetsal 1997). En el presente Capitulo,
las tasas de captura de todos los imdlias (reproductivos o no) y aquellos con
signos de actividad reproductiva tesieron correlacionadas, indicando que
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ambas tasas proveen un mismo indice de abundarxiaddltos que seria
adecuado en el estudio de sus par@ose poblacionales. Sin embargo, es
importante mencionar los resultados obtenidos ebaeituLo 3. La densidad de
aves que efectivamente se estariaproduciendo (i.e., las que mantenian
territorios) si fue mayor durante el afil@ mayor abundancia de semillas. Es
altamente probable que los cambios &n densidad de aves activamente
reproductivas se vean enmascaragas la mayor o menor abundancia de
individuos no territorialesflpaters). Si bien en algunos trabajos se indica que es
mas frecuente observar individuos adoptareste tipo de estrategia en afios en
los que la abundancia de alimento raayor (aunque las densidades de aves
reproductivas se mantengan constantagese & Smith 1988, Brown & Long
2007), esto no pudo ser establecido en el pregeab&jo.

La produccion de juveniles mostro gpico notable para todas las especies
durante la estacién reproductiva 2008-@Que coincidié con el afio mas humedo
y de mayor produccién de semillas y can afio promedio en abundancia de
artropodos. Sin embargo, durante 2009, el afio enlggproduccién de semillas
y artropodos estuvo muy por debajo desperado, la abundancia de juveniles no
fue inferior a lo esperado, con excépt de la especie mas sedentariB (
multicolor). Esto indica que la producciéde semillas y la abundancia de
artropodos no serian el Unico factor, o el mastkieasociado a la produccion de
juveniles. Las precipitaciones, dur@nt2009, estuvieron por encima de lo
esperado. Esto podria indicar que fa®cipitaciones estan mas asociadas con
una mayor productividad de las aves gram&s que la produccion de semillas o
artropodos por si sola. Usualmente, en los ambgataos, las precipitaciones
previas a la estacién reproductivanhaido identificadas como el principal
disparador de la productividad, ya gse asocian con una mayor produccion de
alimento, tanto semillas como artrépodos (e.g.,rgeet al 1992, Morrison &
Bolger 2002). Por su caracter tan variaple dificultad de diferenciar entre la
abundancia de artrépodos y su disponibilidad pasa dves (en especial sin
conocer en detalle la dieta insectivora de estgsea@ss) podria ocurrir que
cambios en las precipitaciones produzcan cambic&danes de artréopodos o en
fases de su ciclo de vida que no son spsibles a la captura con trampas de caida
(e.g., insectos voladores o larvas méas asbas a la vegetacion que al suelo). En
la estacion reproductiva en que se ragisl pico de productidad para las aves
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granivoras, sin embargo, no se registmtoaumento en las capturas de juveniles
de las especies insectivoras residentes como Ségyrmatura budytoidesy
Asthenes baerfdatos no publicados). Por lo tanto, tampoco leecipitaciones

(si es que actuan a través de su asammcon la abundancia de artropodos
particulares) podrian considerarse, posaas, como una buena explicaciéon de la
productividad de las aves granivoras.dFAa ocurrir, en cambio, que tanto la
produccion de semillas como las precipitex@s (actuando juntas) tengan efecto
en la productividad, la primera en la condicionlde adultos y la segunda en la
de los juveniles. Para muchas avesce@oce que la escasez o abundancia de
alimento durante la estacion no reproductiva pueder consecuencias notorias
en la performance de los individuos durante la igigte estacion reproductiva
(carryover effects e.g., Martin 1987, Marraet al 1998, Robbet al 2008).
Aungue este escenario parece posilpp@ra corroborarlo se necesitan mas
estudios de ecologia reproductiva de ssiges granivoras que tengan en cuenta
tanto la condicion de los adultos cofacsupervivencia de los juveniles.

En el presente Capitulo no se encontré una asdciaemtre el nimero de
capturas de adultos reproductivos y paoduccion de juveniles. Esto puede
indicar que el numero de juveniles produasdpor cada pareja no es lineal entre
estaciones reproductivas, lo que podria darseepamplo, si las aves producen
un diferente niumero de pichones y/dasimisma cantidad de pichones poseen
una supervivencia diferencial hasta abandonar dondependiendo de las
condiciones ambientales. Ninguna de est@ciones parece probable ya que, a
excepcion dé. ornata el tamafio de puesta para las aves granivorasaenfi¥in
es constante a lo largo de periodos masiables en las condiciones ambientales,
y el éxito reproductivo es también constante ousolmenor en afios humedos
(Mezquida & Marone 2001, 2003). El éxito reproduotien los trabajos
mencionados fue medido como el niUmdenidos exitosos independientemente
del nimero de pichones que volaron, lakno necesariamente indica el nUmero
de juveniles producidos por pareja repugtiva. Sin embargo, la principal causa
de fracaso de las nidadas en Nacufesnla predacion (Mezquida & Marone
2001), que generalmente conlleva a la meate toda la nidada (Martin 1995).
Igualmente, la supervivencia de losv@niles una vez que abandonan el nido
puede estar involucrada, y no hay informacion aspexto. Otra posible
explicacion es que la produccion devgmiles medida mediante la captura con
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redes de niebla esté estimando la pradvidad de un area mucho mas amplia
que la abarcada por el muestreo (Chetsal 1997), lo que seria probable dada la
alta dispersion de los juveniles en el area (vearitLO 2). Sin embargo, esta falta
de asociacion con la abundancia de &okilno necesariamente implica que la
captura de juveniles no esté en concardda con la productividad local (solo
oculta los mecanismos), y mucho meniasplica que no refleje su variaciéon
temporal. Ademds, aunque la abundancia de avesodegtivas medida
mediante capturas con redes de niebla no mostrédasén con la produccion de
juveniles, la observacién de una mayor ddad de territorios durante la estacion
reproductiva 2006-07 PiTuLo 3) podria estar relacionada con la mayor
produccidon de juveniles en esa estaci@productiva. Igualmente, si bien los
datos de redes no pueden identificar lassees especificas de la variacién en el
éxito reproductivo, esta técnica provee &vidia de la relacion existente entre los
eventos durante la estacién reproduxtiy los subsecuentes cambios en la
poblacion (Chaset al 1997). En el presente Capitulo no se encontraci@h
entre la produccién de juveniles durantesdacion reproductiva y la abundancia
de adultos durante la siguiente. Esto ocedque las fluctuaciones interanuales en
la abundancia de individuos adultos no provienea@m®mbios a corto plazo en la
productividad local, sino que estaria egflndo movimientos de individuos desde
y hacia el area de estudio, en su mayoria no raptibs, lo que también ha sido
observado en otras comunidades de aves dominadasspecies moviles (e.g.,
Temple & Wiens 1989, DeSante 1990, Geoegal 1992).

Ambos modelos de supervivencia mostraron que derdos afios de
produccion promedio de semillas y elcade mayor produccién de semillas la
supervivencia de las tres especies resideie alta y constante. Los altos valores
encontrados estadn de acuerdo a lo esge para especies tropicales y del
Hemisferio Sur (e.g., Rowley & Russell 1991, YomvTet al 1992). Sin embargo,
hace falta mucha mas informaciéon acerca de la sinmrTcia de aves
paseriformes en América del Sur (Martid98) y la informacion provista en este
Capitulo seria, ciertamente, la prirmeen documentar la supervivencia Be
torquatay S. multicolory uno de los pocos trabajos con passeriformessease
latitudes.

ParaP. torquatay Z. capensis hypoleuct supervivencia solo se vio
afectada durante el ultimo periodo, queencidié con el de menor produccion de
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semillas. La baja abundancia y capturabilidadSdenulticolordurante el Gltimo
periodo hizo que la tasa de supervigi@nestimada fuera imprecisa, aunque
mostré la misma tendencia que para laastdos especies y para el modelo que
incluyé a todos los individuos de smisma especie. En otras aves que se
alimentan de semillas durante el iaMio se ha documentado también un
aumento en la mortalidad de adultosramte periodos de escasez de semillas
(e.g., Tinbergenret al 1985, Eraudet al 2009). Aunque la baja supervivencia
durante 2009 puede estar relacionada cdmaja abundancia de aves granivoras
residentes capturadas durante ese imwerla supervivencia constante en los
primeros afios, acompafiada de una gramiabilidad de la abundancia de
adultos, sugiere también que la variaciémeranual en la abundancia de estas
especies se encontraria la mayor parte del tiempftueinciada mas por
condiciones ambientales y movimientd® individuos que por factores que

afectan la supervivencia durante el invierno (eChaseet al 1997).
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Tabla 1 — Caracterizacion de variables ambientales durdase estaciones
reproductivas (PV) y no repductivas (Ol) del periodde muestreo. Se muestran
la estimaciéon de la produccion anual de semillasbrgro-agosto), las
precipitaciones previas al pico de reproduccion lde aves (septiembre-
diciembre) y las estimaciones de la abuncia relativa de artropodos durante el

verano (para mas detalles veEnDOS.

SEMILLAS PRECIPITACIONES ARTROPODOS
(ndmero/ n?) (mm) (mg/h.mg)

PV 2004-05 123.2 77.1
12414

Ol 2005

PV 2005-06 116.5 69.9
16313

Ol 2006

PV 2006-07 174 .4 62.4
12495

Ol 2007

PV 2007-08 121.4 45.9
11739

012008

PV 2008-09 103.8 38.7
494

Ol 2009

PV 2009-10 154.6 36.2

Promedio = D. E. 10771+ 6009 124 0 +47.7 * 55.07.1

* Para el calculo de este promedio y desvio estarsgatuvieron en cuenta las
precipitaciones desde 2000 hasta 2009 (n = 10)
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Tabla 2 — Supervivencia aparente (S) esdida mediante el promedio de
modelos fhnodel averaginy a través del programa MK para los 5 afios de
muestreo. Para el analisis de los modéose incluyeron todos los individuos
capturados, mientras que en el de los modRlsslo se incluyeron los individuos
capturados al menos en dos oportunidades (veradog. La supervivencia se

calculé desde el final de la estacion reguctiva hasta el inicio de la siguiente
(i.e., desde febrero hasta noviembre el anogpumdica en cada fila). Se indica el
valor de S, el error estandar (EE) yirlervalo de confianza del 95% (IC) para
tres especies residentes de aves gmaiw en el desierto del Monte central.
Zonotrichia capensishace referencia a la subespecie resideAtecapensis

hypoleuca

Saltatricula multicolor ~ Poospiza torquata Zonotrichia capensis
(n=77) (n =88) (n = 152)

Modelos A

S EE IC S EE IC S EE IC
2005 0.81 0.04 [0.72-0.88] 0.70 0.05 [0.60-0.79] 0.77 0.06 [0.64-0.87]
2006 0.81 0.03 [0.73-0.87] 0.70 0.04 [0.61-0.77] 0.77 0.05 [0.64-0.86]
2007 0.81 0.03 [0.73-0.87] 0.70 0.04 [0.61-0.77] 0.77 0.06 [0.64-0.87]
2008 0.80 0.04 [0.71-0.87] 0.700.05 [0.61-0.77] 0.77 0.06 [0.64-0.86]
2009 0.37 0.12 [0.17-0.62] 0.500.12 [0.27-0.72] 0.63 0.17 [0.30-0.88]

MODELOSB

S ES IC S ES IC S ES IC

2005 0.99 0.04 [0.26-1.00] 0.96 0.04 [0.78-0.99] 0.93 0.07 [0.61-0.99]
2006 0.99 0.04 [0.26-1.00] 0.96 0.04 [0.78-0.99] 0.93 0.07 [0.61-0.99]
2007 0.87 0.05 [0.73-0.95] 0.95 0.04 [0.77-0.99] 0.90 0.07 [0.68-0.98]
2008 0.79 0.09 [0.58-0.92]0.94 0.05 [0.71-0.99] 0.87 0.10 [0.56-0.97]
2009 0.46 0.86 [0.00-1.00]0.66 0.15 [0.35-0.87] 0.60 0.18 [0.26-0.87]
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Figura 1 — Numero de individuos adultasapturados cada 100 horas de red
(12m de largo, 38 mm de malla) duranteirelierno de los 5 afios de muestreo
para Zonotrichia capensis hypoleucgombos blancos)Z. capensis australis
(rombos grises)Z. capensis chorauleombos negros)Saltatricula multicolor

(cuadrados grises)RBoospiza torquatdcirculos negros).
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Figura 2 — Numero de individuos adultasapturados cada 100 horas de red
(12m de largo, 38 mm de malla) durante la estac&productiva de los 6 afios de
muestreo par&onotrichia capensis hypoleuc@ombos blancos)Saltatricula
multicolor (cuadrados grisesRoospiza torquatacirculos negros) Y. ornata
(triangulos blancos). Se indica la sumala® capturas durante la primavera (P) y
el verano (V) correspondientes a los doss®indicados en cada categoria del eje

horizontal, respectivamente.
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Figura 3 — Numero de individuos juveniles capturados cad@ horas de red
(12m de largo, 38mm de malla) duranteeitacion reproductiva de los 6 afios de
muestreo par&onotrichia capensis hypoleucd@aombos blancos)Saltatricula
multicolor (cuadrados grisesRoospiza torquatgcirculos negros) Y. ornata
(triangulos blancos). Se indica la sumala® capturas durante la primavera (P) y
el verano (V) correspondientes a los doss®indicados en cada categoria del eje

horizontal, respectivamente.
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Figura 4 — Iindices de: (a) precipitaciones previas a laaeén reproductiva
(barras blancas), produccion anual sEmillas de gramineas (barras negras) y
abundancia relativa de artrépodos (bamsases); (b) capturas cada 100 horas de
red de adultos durante el invierno; (cptaras cada 100 hosale red de adultos
durante la estacion reproductiva; y)(dapturas cada 100 horas de red de
juveniles durante la estacién reproducti$® muestran los valores de los indices
paraSaltatricula multicolor(barras grises)Poospiza torquatgbarras negras),
Zonotrichia capensis hypoleuddarras blancas),. capensis choraule@arras
con rayas diagonalesy. capensis australigbarras con puntos) . ornata
(barras con rayas horizontales). Laselas punteadas representan los limites
superior e inferior del intervalo de coafiza del 95% para el valor promedio de

cada variable (ver KIropog.
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Figura 5 — Supervivencia aparente y su erestandar (ver Tabla 2) desde el fin
de una estacion reproductiva hasta el comienzo diglaente (i.e., desde febrero
hasta noviembre del afio indicado ene@ horizontal) durante los 5 afios de
muestreo par&onotrichia capensis hypoleud@aombos blancos)Saltatricula
multicolor (cuadrados grises) Joospiza torquatgcirculos negros). Se indican
los parametros calculados usando modelos que iaplupdos los individuos
marcados (modelos A, lineas enterasplo aquellos individuos capturados mas
de una vez (modelos B, lineas puntead®sya una descripcion detallada de los
modelos ver MToDOS El cuadrado blanco indica un parametro que noopset
eficientemente estimado por el modéiler Tabla 2). Se muestran también los
valores del indice de la producciGanual de semillas de gramineas (barras
grises); las lineas punteadaslican los limites superiar inferior del intervalo de

confianza para el valor promedio (veENDOY.
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CAPITULO 6

DISCUSIONGENERAL

El objetivo general de esta Tesis fumvaluar factores que podrian estar
involucrados en determinar el numeroiddividuos de las poblaciones locales de
aves granivoras en la porciéon central desierto del Monte y, en consecuencia,
hipotetizar causas plausibles involucraeasla estructuracion de este ensamble
de aves (ver &iTuLO 1). Los resultados particulares de cada uno d€#xstulos
previos ya fueron discutidos a lo largo the Tesis, por lo que en el presente
Capitulo sélo se hara un breve resuntEnlos resultados nsarelevantes, y se
integraran y discutirdn aquellos involucsdde manera directa con el objetivo

general de la Tesis.

En la introduccion (@iTuLo 1) se planted que la limitacion por recursos
debe ocurrir cuando las demandas excddatisponibilidad, y la performance de
los individuos o la abundancia de lp®blaciones, como resultado, se vean
disminuidas. Se explic6 que existen dos tipos deof®s involucrados en la
limitacién de las poblaciorse los proximos (tasas de movimiento, supervivercia
productividad), relacionados con caractdces intrinsecas de cada poblacion, y
los ultimos (factores ambientales), qpeeden afectar a uno o varios de los
parametros poblacionales antes mencdosa Se argumentd, ademas, que los
factores ambientales (recursos como el aliments, darejas o los sitios de
nidificacion) pueden limitar conjuntamentelas poblaciones, pero que lo mas
comun es que alguno de ellos aparezmao el mas importante, y que sus efectos
varien temporalmente. Por dltimo, swcalcdé la importancia que tienen
cuestiones comportamentales como ser lasracciones intra e interespecificas y
los movimientos en el estudio de la limitdn poblacional en aves. Y que asi, en

muchas ocasiones, el mejor resultadoe gge podria esperar al estudiar la
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limitaciéon de las poblaciones era compden cual es el factor limitante mas
importante para determinado grupo ddiinduos en un determinado periodo de
tiempo. Los resultados de esta Tesis deber explorados en ese contexto, ya que
para poder responder la pregunta que guio estafpdpQué podria limitar a las
poblaciones de aves granivoras del Morentral?” primero debe abordarse el
“‘cudndo” para recién empezar a tratde explicar el “como”. Claramente, de
acuerdo a los resultados aqui preseios y de otros estudios que fueron
comentados a lo largo de este trabal®, dinamica del ensamble de aves
granivoras en Nacufian es bien diferenigisese esté en la estacion reproductiva
o en la no reproductiva. Por lo que el “cuando’asexplorado separadamente en
esos dos periodos del afio a lo largo de esta déstus

Durante la estacion no reproductiotros trabajos realizados en Nacufian
mostraron que las aves granivoras estdn normalmente limitadas por el
alimento, sino sélo en afios esporddi de muy baja productividad (Marone
1992a, Lopez de Casenave 2001). Eprelsente trabajo se encontré apoyo para
esta hipotesis ya que la abundancia desagranivoras soélo parecié verse afectada
durante un afio de extremada escasez dellas, mientras que en el resto de los
afios las abundancias parecieron variatependientemente de este recurso, ya
fuera en afios promedio o de alta producciéar{tLLO 5). Se mostrd, ademas,
que la dependencia por la abundanocieal de semillas seaimas marcada para
las especies mas sedentariquse para las mas moviles ATULOS 2, 5). A
diferencia de los trabajos anteriores,exte trabajo se pudo evaluar qué factores
proximos estarian involucrados. Por uado, la abundancia de individuos
juveniles no estuvo asociada con la abunda de individuos adultos durante la
estacion no reproductiva siguiente (Capatd) por lo que las tasas de nacimiento
no estarian teniendo efecto en la abundancia ldeaindividuos durante la
estacion no reproductiva. El alto grado de movinidede gran parte de las
especies de aves ATULO 2) sugiere que este seria el factor mas importante
determinar la abundancia local de las aves duréogefios promedio. En los
aflos malos este también seria el caso para la naagerlas especies/ subespecies
moviles, y si bien no es claramente distinguiblemaigracion permanente de la
mortalidad, el hecho de que individu@dtamente residentes no hayan sido

vueltos a ver sugiere que la mortalidadénnal también podria estar involucrada
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en determinar la abundancia de las especies/ inddgdnas sedentarios durante
la estacién no reproductiva en los oasfiesporadicos de baja produccién de

semillas (@riTuLO 5).

Durante la estacion reproductiva, enmdaio, la produccién de semillas y la
abundancia de artrépodos no estuvieagonciadas a cambios en la abundancia de
individuos adultos y ésta parecié variadependientemente de los recursos, ya
fuera en afios promedio, malos o bueno®{fLO 5). Esta falta de asociacion, la
superposicion de territorios interespecificosKiCuLo 3), la falta de agresion
interespecifica entre las aves que se alimentamcjpralmente de semillas
durante esta época del afonf@uLo 4), la alta supervivencia y fidelidad al sitio
de los adultos reproductivos A&TuLo 5, 2) y la produccién relativamente
constante de juveniles en afios promedaiios malos (Capitulo 5) sugiere que el
recurso semillas no seria comunmente tanie para estas poblaciones durante
la estacion reproductiva. Si sélo se contara copvidencia del aumento de la
productividad y la densidad de aveésrritoriales durante el afio de mayor
produccion de semillas (Capitulos 5, Bbdria pensarse en un escenario de
limitacion por alimento también duranesta estacion. Sin embargo, dadas las
evidencias antes mencionadas lo méas plausible esapiaves normalmente se
encuentren por encima de smbral de limitaciéndurante esta época del afio ya
gue no hay evidencias de cambios sustanciales epeldormance de los
individuos o la densidad de las poblaciones durariites promedio y afios malos
(Wiens 1989). En cambio, el aumento del numeroeateitbrios y produccion de
juveniles en el aflo mas productivo podeistar reflejando las caracteristicas de
historia de vida de estas especies mase una limitacion por el alimento. En
general, la estrategia de vida de las avepicales y de las regiones templadas de
América del Sur se basa en una gran inversion grersivencia (tal como se
mostrd en el @iTuLO 5 para las especies granivoras del Monte centaaticiada
a una menor inversién en productividad durante cad&cion reproductiva
(Stutchbury & Morton 2001, Martin 1996). Sélo enasfisuperabundantes, que
no implican un costo adicional en supi®encia, la productividad de estas aves
podria dispararse aprovechando el excedente deatonde manera oportunista.
Esto, mas que evidenciar que existe limitacion dtealos demés afios, indica

gue el alimento normalmente no lo esddague permite a las aves tener largos
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periodos de vida y una productividad ahsaficiente para el mantenimiento de
las poblaciones (Martin 2002). En cualquaaso, en nuestro sistema de estudio,
esa alta produccion no se veria reflejada en unomagclutamiento, lo que se
evidencia en la baja recaptura de los juvenilesr{t@WLo 2) y la falta de
correlacion entre los juveniles produciddarante una estacion reproductiva y
los adultos presentes durante la siguient{twLo 5), descartando nuevamente
a la productividad como un factor proximo relevaateleterminar la abundancia
local de estas poblaciones. Ademas, las tasas glergivencia fueron constantes
en afios buenos y afios promedio; y durante la éstaeiproductiva siguiente al
aflo en que se registro la mayor mortatidaparente, la abundancia local de las
aves adultas no fue diferente a lo esperadarif©®Lo 5). Estas evidencias
sugieren que tampoco las tasas de supencia, sino mas bien los movimientos
de las aves desde y hacia el sitio de estudio,ri@stainvolucrados en la
determinacion de la abundancia localed¢as aves. Durante este periodo del afio,
en cambio, la ocurrencia de una activa defensatoeral (CapiTuLos 3 y 4), la
ausencia de sitios vacantes para el est@mliento de territorios y la presencia de
floaters (CariTuLO 3) indican que es probable guwtros factores ultimos, como
los sitios de nidificacion o las parejas esigvolucrados en la limitacion de estas

poblaciones.

En base a lo discutido en el pamwanterior, las conclusiones generales
gque aporta este trabajo a fin de emter la dinamica y estructuracion del
ensamble de aves granivoras en Nacufidn es queupolado, si bien la
segregacion espacial intraespecifica es bien marcddrante la estacion
reproductiva, esto no se observa entreéividuos de difererds especies, ya que
los territorios estan superpuestos y naesgistro agresion interespecifica. Estos
resultados refuerzan la idea de quectampetencia interespecifica no seria un
factor preponderante en la estructuracodmunitaria de este ensamble de aves,
tal como fue propuesto por Lopez de Casenave (2@&tp la estacion no
reproductiva. Ademas, también aportandaencias a favor de esa hipotesis, en
este trabajo se vio que, al igual queolmsservado durante el invierno, el ensamble
de aves granivoras no se encontrariemaimente limitado por la abundancia del
alimento, sino que el espacio (asociaada obtencién de parejas y sitios de

nidificacion) seria un recurso mas relevanta influencia del alimento sélo se
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veria evidenciada en que las aves grardg serian capacede capitalizar el
excedente del mismo a través de aumentar su privitted en afos
superabundantes, una caracteristica mas asociadeal oportunismo que con la
limitacion o la competencia interespecifica.

Para concluir, algunas consideracioigeserales acerca de los resultados y
conclusiones del presente trabajo son que la maygote de las evidencias
mostradas a lo largo de esta Tesis somnrelacionales, y como tales, a pesar de
contar con mucha evidencia, no necesagate implican una causa y efecto de
los patrones encontrados. Ademas, el trabajo didwad unas cuantas hectareas.
Tal lo propuesto por Gordon (2002), una escala péquprobablemente no
refleje exactamente los patrones regionaasla abundancia de estas especies,
que quizas se ajusten mejor a la variadiémporal de los recursos. Sin embargo,
no se conoce a qué escala operan los praxdemograficos en las poblaciones de
aves (Holmest al 1986, Chaset al. 1997) por lo que este primer acercamiento
al estudio de los parametros poblacisade las aves granivoras del Monte
central es valioso y permite inferir &les de los parametros demograficos
(supervivencia, productividad y movimiggs) y qué comportamientos serian los

mas influyentes en la dindmica dstas poblaciones a escala local.
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