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Resumen

Evaluar la respuesta funcional de los ecosistemas a la pérdida de biodiversidad asociada al cambio global es uno
de los grandes retos actuales de la Ecologia Aplicada. La dispersion de semillas por animales constituye una
importante funcién ecosistémica al determinar la dindmica poblacional de las comunidades vegetales e incluso su
regeneracion en zonas degradadas. Las perturbaciones causadas por la actividad antropogénica producen cambios
en las funciones ecosistémicas al generar continuas pérdidas de habitat y severas modificaciones en el paisaje. En
este trabajo se evallan los componentes de un sistema de interacciones ecoldgicas planta-frugivoro asi como su
funcién ecosistémica derivada, la dispersion de semillas, a lo largo de un gradiente de perturbacion antropogénica en
el bosque Cantabrico. El estudio se llevé a cabo entre Junio de 2012 y Junio de 2013 en dos localidades montanas
del Principado de Asturias. En cada localidad se establecieron 7 parcelas generando un gradiente equivalente de
cobertura forestal. Se cuantificé a nivel de parcela la proporcion de cobertura forestal, la densidad media y la
variacion espacial de la deposicion de semillas asi como la abundancia y la diversidad de las aves frugivoras. Las
distintas componentes cuantitativas (abundancia y homogeneidad de la deposicion de semillas) y cualitativas
(frecuencia de dispersion global y a pastizal) de la dispersion de semillas se analizaron mediante Modelos Lineales
Generalizados Mixtos. Los resultados obtenidos mostraron que la funciéon de dispersion de semillas depende de las
caracteristicas del complejo planta-frugivoro, siendo mas relevante la abundancia de las aves dispersoras que la
diversidad de las mismas en la mayor parte de las componentes de dispersion. Asimismo, se aprecia una alteracién
funcional, en términos de dispersion de semillas, como respuesta a la reduccion de la cobertura forestal, limitando la
frecuencia de dispersion y favoreciendo un mayor confinamiento de las semillas dentro del bosque.

Summary

Assessing the functional response of ecosystems to biodiversity loss driven by global change is one of the
current challenges of Aplied Ecology sciences. Seed dispersal by animals constitutes a pivotal ecosystem service
that drives the dynamics of plant populations and its restoration in disturbed areas. These ecosystem services can be
compromised by the continuous habitat loss and landscape modification imposed by anthropogenic activities. Here,
we assess the ecological interactions of a plant-frugivore assemblage as well as its derived ecosystem function, seed
dispersal, along a land-use gradient in a Cantabrian forest. The study was carried out from June 2012 to June 2013
in two montane localities in Principado de Asturias. Seven plots were set in each locality representing a gradient of
forest habitat loss. The percentage of forest cover, the mean density and spatial variation of the seed deposition as
well as the abundance and diversity of dispersing bird communities were registered at plot scale. Analysis of both the
quantitative (abundance and spatial variation of seed deposition) and qualitative (frequency of seed dispersal along
the plot and to open microhdabitats) traits of seed dispersal were carried out by means of Generalized Linear Mixed
Models. The results showed that seed dispersal as an ecosystem function depended upon the plant-frugivore
assemblage’s traits, suggesting a more relevant role of bird abundance rather than bird diversity in the provision of
most seed dispersal processes. In addition to this, a disruption of the seed dispersal function driven by the decline in
forest cover was observed, limiting the frequency of seed dispersal and thus confining the seeds more often than not

within the forest.
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1. INTRODUCCION

Las perturbaciones causadas por la actividad antropogénica generan una pérdida
continua de habitats naturales o semi-naturales que culminan en la formacién de paisajes de
uso intensivo en los que apenas quedan remanentes del habitat original (Chapin et al. 2000;
Lindenmayer y Fischer 2006). Estas modificaciones en el paisaje llevan a la aparicién de
cambios en la diversidad que, a su vez, tienen como resultado cambios en las funciones
ecosistémicas (Lindenmayer y Fischer 2006; Tscharntke et al. 2012). El vinculo entre la
biodiversidad y la funcién ecosistémica es, actualmente, un paradigma reconocido en las
ciencias ambientales y ecoldgicas (Loreau 2010). Es bien conocido que biotas con mayor
riqueza y diversidad de especies acumulan mas biomasa, usan los recursos de forma mas
eficiente, resisten mejor las perturbaciones y proveen servicios ecosistémicos (recursos o
procesos de los ecosistemas que mejoran y sustentan el bienestar humano. Daily 1997;
Kremen et al. 2007) mejor que otras comunidades empobrecidas por el declive o la extincion

de especies (Hooper et al. 2005; Balvanera et al. 2006; Reiss et al. 2009).

La dispersion de semillas constituye una importante funciéon ecosistémica al
determinar la dindmica poblacional de las comunidades vegetales y sienta, por ende, las bases
del mantenimiento y la resiliencia de los habitats naturales asi como la restauracion de los
degradados (Howe y Miriti 2004; Farwig y Berens 2012). Las principales ventajas de la
dispersion de semillas radican en la evasion de la alta tasa de mortalidad cerca de los arboles
parentales y la colonizacién de nuevos habitats disponibles (Howe y Smallwood 1982; Nathan
y Muller-Landau 2000). La mayoria de las plantas, especialmente las lefiosas formadoras de
bosque, dependen de la dispersion de sus semillas por animales (Jordano 2000; Farwig y
Berens 2012). Debido a la gran importancia de la dispersién de semillas por animales, se

considera que constituye un servicio ecosistémico cuyos resultados pueden ser cuantificados
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en términos econ6micos al vincular el proceso de regeneracién de la vegetaciéon con fines

recreativos o como sumidero de carbono (Kremen 2005; Chazdon 2008).

Las aves se encuentran entre los dispersores de semillas mas importantes de los
ecosistemas terrestres templados y tropicales (Jordano 2000; Sekercioglu 2006). Se
consideran agentes méviles al conectar diferentes parches de habitat a lo largo del paisaje
mediante la transferencia de semillas (Lundberg y Moberg 2003; Kremen et al. 2007; Garcia et
al. 2010). Se cree que esta conectividad a gran escala contribuye de forma importante a la
persistencia de plantas en paisajes fragmentados y a la resiliencia de los ecosistemas,
especialmente cuando el movimiento de semillas conlleva la transferencia de las mismas
desde habitats maduros a parches degradados (Lundberg y Moberg 2003; Bengtsson et al.
2003; Garcia et al. 2010). No solo son fundamentales en el mantenimiento de comunidades
vegetales diversas (Stiles 1985) sino que también pueden tener la capacidad de restaurarlos
(Wunderle 1997; Cavallero et al. 2013). Sin embargo, el movimiento de muchas especies de
aves frugivoras puede verse limitado por las caracteristicas del habitat, haciendo que el
resultado de la relacion entre el frugivoro y las semillas dependa mas de aspectos del entorno
(cobertura forestal, riesgo de depredacion, etc.) que de la abundancia de frugivoros per se
(Carlo y Morales 2008; Garcia et al. 2009; Garcia et al. 2010). Esto hace necesario evaluar el
papel de las aves frugivoras en la dispersion de semillas considerando la importancia de los
gradientes ambientales en la actividad de las mismas, especialmente cuando estos gradientes

son consecuencia de la degradacién antropogénica del habitat (Garcia et al. 2010).

La degradacion y la pérdida de habitat producen alteraciones en la abundancia y la
diversidad de frugivoros, por lo que se espera que se produzcan desbarajustes en la funcion
de dispersion de semillas que desempefian. Estudios previos han puesto de manifiesto el

vinculo entre la diversidad y la funcién ecosistémica (Pejchar et al. 2008; Garcia y Martinez
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2012) mientras que otros autores (Breitbach et al. 2010; Schleuning et al. 2011) no
encontraron cambios significativos en la funcion ecosistémica al reducirse la diversidad de
frugivoros. No obstante, el efecto de la riqueza y la diversidad de frugivoros pueden repercutir
de forma diferente en los distintos componentes cuantitativos y cualitativos de la dispersion

(Garcia y Martinez 2012).

1.1 Planteamiento y objetivos

En este contexto, se hace necesario evaluar cémo distintos componentes de la
biodiversidad de dispersores afectan a distintos componentes de la funcién de dispersiéon y a
una escala suficientemente amplia para representar bien los gradientes de pérdida de habitat
en los paisajes regionales. El objetivo general de este estudio es evaluar el efecto de la
biodiversidad de aves frugivoras en la cantidad y la calidad de la dispersién de semillas de
plantas lefiosas, en un gradiente regional de pérdida de habitat. Para ello se estudia la
comunidad de plantas lefiosas de fruto carnoso y aves frugivoras de los bosques montanos
secundarios cantadbricos, especialmente idoneos para este fin dado que 1) dichos bosques
presentan un alto grado de pérdida y fragmentacion de habitat con efectos negativos sobre la
funcion de dispersion (véase Garcia et al. 2010); 2) estudios previos a escala local muestran
relaciones positivas entre riqueza de algunos grupos de aves dispersoras (Turdus spp.) y la

funcion de dispersion de especies arboreas (Garcia y Martinez 2012).

Este objetivo se ha desglosado en los siguientes objetivos parciales:

1. Describir el gremio de aves frugivoras dispersoras y la dispersion de semillas
de plantas lefiosas de fruto carnoso a lo largo de un gradiente de pérdida de habitat

forestal.
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2. Relacionar las distintas componentes de biodiversidad de aves frugivoras
dispersoras con la pérdida de hadbitat. Esperamos un declive en la abundancia y la

diversidad de aves ante la pérdida de habitat.

3. Evaluar la respuesta funcional, en términos de cantidad y calidad de
dispersion de semillas, a los cambios en la biodiversidad de aves frugivoras
dispersoras, en un contexto de pérdida de habitat. Esperamos encontrar un efecto
negativo del declive de la abundancia y la diversidad de aves sobre la cantidad y la

calidad del servicio de dispersién ante la pérdida de habitat.

2. MATERIALES Y METODOS

2.1 Sistema de estudio

Nuestro estudio se centra en el bosque secundario montano cantabrico rico en especies
lefiosas de fruto carnoso. Es un tipo de bosque frecuente en altitudes medias, pero que se
extiende a nivel regional con una baja cobertura total y altos niveles de fragmentacion (Garcia
et al. 2005). Estos bosques secundarios aparecen como la orla de rodales grandes de bosque
maduro de Fagus sylvatica L., o bien como fragmentos pequefios dominados por arboles de
fruto carnoso y Corylus avellana L.) e incluso como arboles aislados (especialmente Crataegus
monogyna Jacq.), embebidos en una matriz deforestada de uso ganadero, ocupada por

pastizales, brezales-tojales y areas rocosas.

EL bosque secundario esta compuesto fundamentalmente por especies lefiosas de fruto
carnoso, entre las que dominan, con porte arboreo, el espino albar Crataegus monogyna, el
acebo llex aquifolium L. y el tejo Taxus baccata L.y, de porte arbustivo, la zarzamora (Rubus

fruticosus L., R. idaeus L.) y el rosal (Rosa sp.). Sus frutos, ricos en azucares, incluyen bayas
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(acebo), drupas arracimadas (mora) o semillas ariladas (tejo), con diametros que varian de 10
a 15 mm y que maduran en desde final de verano a principios de invierno. Ademas de las
anteriores especies, también se pueden encontrar, aunque en menor proporcion, el satco
Sambucus nigra L., el mostajo Sorbus aria (L.) Crantz, el serbal de cazadores Sorbus aucuparia

L. y el endrino Prunus spinosa L..

Las principales aves dispersoras de semillas son mirlos y zorzales como el mirlo comtin
Turdus merula L., el zorzal charlo T. viscivorus L., el zorzal real T. pilaris L. o el zorzal alirrojo T.
iliacus L. asi como otras especies de paseriformes como el petirrojo Erithacus rubecula L. o la
curruca capirotada Sylvia atricapilla L.. La mayoria de estas especies son residentes en los
bosques montanos cantdbricos, aunque sus poblaciones reciben numerosos efectivos
estacionales en otofio-invierno (Arce y Vazquez 2012). Estas especies consumen los frutos
carnosos enteros y regurgitan o defecan las semillas enteras, aparentemente en condiciones
adecuadas para la germinacion, por lo que se consideran dispersores legitimos (Jordano

2000).

2.2 Sitio de estudio

El estudio se llevé a cabo entre Junio de 2012 y Junio de 2013 en dos localidades
montanas (900-1200 m s.n.m.) del centro de Asturias: Sierra de Pefia Mayor (43° 18" N, 05°
30" W; Concejos de Nava y Laviana) y Puertos de Marabio-Bandujo (43° 12" N, 06° 07" W;
Concejos de Yernes-Tameza, Teverga y Proaza) (Fig. 1a). En cada localidad se establecieron 7
parcelas de 150 m x 150 m, separadas mas de 250 m entre si y elegidas de forma arbitraria
para representar, dentro de cada localidad, un gradiente equivalente de cobertura forestal
(Rango 3-68%, media + EE: 28.28 * 5.06; Fig. 1b). Cada parcela se subdividid, a su vez, en 36

celdas de 25 m x 25 m (Fig. 1c).
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a) Situacion geografica de las dos localidades de estudio, Pefia Mayor y Puertos de Marabio-Bandujo. b)
Ejemplo del gradiente y la configuracién de la cobertura forestal a lo largo de distintas parcelas de
estudio (cobertura forestal en azul). c) Detalle del disefio experimental en una parcela, subdividida en 36
celdas de 25 m x 25 m. Cada celda contiene tres estaciones de muestreo de semillas dispersadas: m
cuadrado de muestreo en pastizal; ® bandeja colectora bajo zarza; A maceta colectora bajo dosel

arboreo. Los puntos de observacién de aves se indican con .

2.3 Cobertura forestal y abundancia de frutos

Para cada parcela de estudio, se gener6 un Sistema de Informacion Geografica (ArcGIS
9.0, ESRI®ArcMap™ 9.0) a partir de ortofotomapas a escala 1:5000, en el cual se incorporo la
cobertura forestal (digitalizando la extension y la forma de la superficie arbolada) y la
posicion y el tamafio de cosecha (nimero de frutos carnosos maduros) de todos los arboles
individuales. El tamafio de cosecha se estimé visualmente en el campo al inicio de la
temporada de maduracién (Septiembre-Octubre 2012), mediante un Indice semicuantitativo
de Abundancia de Frutos (FAI = 1: 1-10 frutos; 2: 11-100; 3: 101-1000; 4: 1001-10000; 5: >

10000; Saracco et al. 2004; Garcia et al. 2010).
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Para cada parcela, se estimé la cobertura forestal como porcentaje de superficie, y el
numero total de frutos de las distintas especies lefiosas como la suma de FAI individuales
(traspuestos a los valores medios de cada intervalo, excepto para el valor 5, al que se asignd

arbitrariamente 25.000 frutos; Garcia et al. 2010).

2.4 Censos de aves

En cada parcela de estudio se realizaron censos de aves en estaciones de muestreo
situadas en el punto central de cada cuatro celdas adyacentes de 25 m x 25 m (Fig. 1c). A lo
largo de todo el otofio - invierno (Septiembre 2012 - Enero 2013), se realizaron,
aproximadamente cada 2 semanas, 8 censos consecutivos en cada punto de muestreo. En cada
censo, se registraron, durante 5 minutos de duracion, la especie y el nimero de individuos de
todas las aves vistas u oidas en las cuatro celdas alrededor del punto central (exceptuando
rapaces planeadoras, hirudineos y aves sobrevolando el punto de muestreo a mas de 25 m de
altura). Asimismo, se anotaron las aves observadas comiendo frutos carnosos presentes en la
parcela, asi como su tipo de alimentacién (si comen so6lo la pulpa, el fruto entero o bien lo
trituran) para clasificar las especies de aves en tipos funcionales de frugivoros (consumidores
de pulpa, dispersores legitimos de semillas y depredadores de semillas, respectivamente;

Jordano 1995).

Para cada especie de ave y cada parcela, se calculé la abundancia como la suma de
observaciones acumuladas a lo largo de la totalidad de censos. En el caso de los dispersores
legitimos (véase resultados), se estim6 la abundancia total como la suma de las abundancias
especificas, la riqueza como el ndmero total de especies observado por parcela y la diversidad

(equitatividad) mediante el indice de Simpson (D).
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2.5 Dispersion de semillas

La dispersion de semillas de plantas lefiosas de fruto carnoso por aves se evalud
mediante estaciones de muestro para la recoleccion de semillas dispersadas. Estas semillas
dispersadas son facilmente identificables ya que aparecen regurgitadas sin restos de pulpa o
bien separadas de la pulpa en las heces de las aves y se distinguen facilmente de las
dispersadas por mamiferos (Herrera y Garcia 2010; Garcia y Martinez 2012). Se utilizaron
tres tipos de dispositivos de recoleccién y muestreo de semillas, en funcién de la estructura
del microhabitat a muestrear: bajo doseles arboreos se usaron macetas colectoras de plastico
(drea = 0.07 m?2; 30 cm didmetro mayor X 15 cm altura, con tapa de malla de alambre de 1 cm
de poro y fondo de malla plastica de 1 mm de poro, con agujeros de drenaje) colgadas con
alambre de ramas a 1.8 m de altura; bajo doseles de arbustos de fruto carnoso (Rubus
fruticosus/idaeus y Rosa spp.) se colocaron bandejas de plastico (area = 0.08 m2, 40 cm x 20
cm X 5 cm, con tapa de malla de alambre de 1 cm de diametro y fondo de malla plastica de 1
mm de poro, con agujeros de drenaje) fijadas al sustrato mediante piquetas; en zonas abiertas
de pastizal o matorral se establecieron cuadrados abiertos (area = 0.10 m?2, 33 cm x 33 cm)

delimitados por marcas permanentes en las esquinas.

En cada parcela, en septiembre de 2012 se establecieron 108 estaciones de muestreo de
semillas (3 estaciones por celda; Fig. 1c), siendo la asignacidon del namero de dispositivos de
distinto tipo proporcional a la cobertura de los microhabitats (dosel arboreo, dosel arbustivo,
pastizal-brezal) en cada parcela. Las semillas depositadas en macetas y bandejas se
recolectaron en Febrero de 2013, mientras que las de los cuadrados abiertos se recolectaron
en Noviembre de 2012 y Febrero de 2013. Tras secar las muestras en estufa a 60 °C durante
una semana, se procedio a la cuantificacion e identificacion a nivel de especie de las semillas

por estacion de muestreo.
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La funcién de dispersion de semillas se cuantifico, a escala de cada parcela, mediante las

siguientes variables:

1) Densidad de semillas dispersadas (nimero medio de semillas/m?2 por parcela; N =
108 estaciones de muestreo. Representa la magnitud promedio de dispersion de

semillas.

2) Coeficiente de variacion (CV) de la densidad de semillas dispersadas, a partir de
las 108 estaciones de muestreo. Representa, de forma inversa, la homogeneidad

(estabilidad espacial) en la provisién de dispersion.

3) Frecuencia de dispersion (proporciéon de estaciones de muestreo de toda la
parcela que reciben al menos una semilla). Representa el reparto y grado de cobertura

de la dispersion en el espacio (calidad de dispersidn, Garcia y Martinez 2012).

4) Frecuencia de dispersion a pastizal (proporcion de estaciones de muestreo en
pastizal-brezal que reciben al menos una semilla). Representa la importancia de la
dispersion en la recolonizacién de las zonas deforestadas (calidad de dispersion, Garcia

y Martinez 2012).

Todos estos parametros se calcularon separadamente para el total de semillas de

plantas lefiosas de fruto carnoso (arboles y arbustos) y para las semillas de especies arbéreas.

2.6 Andalisis de datos
El objetivo analitico del estudio es comprobar el vinculo entre la biodiversidad de aves
dispersoras y la funcién de dispersion de semillas, teniendo en cuenta el contexto espacial de

muestreo y el gradiente de pérdida de bosque. Como paso previo, se evaluaron las relaciones
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entre localidad de estudio, el gradiente de cobertura forestal, asi como la abundancia, riqueza
y diversidad de aves dispersoras, mediante correlaciones de Pearson y test de t de Student (en
el caso de comparacion entre localidades).

Para cada una de las distintas componentes cuantitativas y cualitativas de la dispersién
de semillas (variables respuesta) se desarroll6 un Modelo Lineal Generalizado Mixto (GLMM;
Bolker et al. 2009 ; Zuur et al. 2009) considerando, como variables predictoras, la abundancia
de aves, la diversidad de aves y la cobertura forestal (factores fijos, variables estandarizadas),
asi como la localidad (factor considerado como aleatorio por la estructura en bloques del
disefio experimental, con evaluacién del efecto sobre el intercepto del modelo). Se omiti6 la
riqueza de dispersores como variable predictora debido a su colinearidad con la diversidad de
dispersores. En el caso de la densidad de semillas dispersadas y de su coeficiente de variacidn,
los modelos consideraron una distribucién de Poisson en el error y una funcién de enlace log.
Para controlar el efecto de sobre-dispersion y equiparar estos modelos a un modelo con
distribucién quasi-Poisson, se incorpord, como predictor aleatorio adicional, un factor
representando la identidad de la parcela de muestreo, anidado dentro del factor localidad
(Ekstrom 2011). En el caso de la frecuencia de dispersidn y la frecuencia de dispersion a
pastizal, los modelos consideraron una distribucién binomial en el error y una funcion de

enlace logit.

Todos los modelos se repitieron por separado para las variables de dispersion de
semillas de todas las especies leflosas de fruto carnoso y las correspondientes a las especies
lefiosas arboéreas. Los GLMM se realizaron con la funcién Imer del paquete estadistico Ime4
(Ekstrom 2011) de R 2.15 (R 2013). A lo largo del texto, los valores medios se acompafian del

error estandar (* EE).
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3. RESULTADOS

3.1 Abundancia de frutos, aves y semillas dispersadas
Se ha estimado una densidad media de frutos por parcela de 15.86 + 2.03 frutos/m?2,
apareciendo en mayor abundancia los frutos de C. monogyna, I aquifolium y Rubus
fruticosus/idaeus (Fig. 2a) siendo considerablemente menor la abundancia de frutos de otras

especies como Rosa sp.y S. aria.

Se observo una media de 21.63 * 1.47 aves por censo y parcela, y una riqueza total de 39
especies (Fig. 2b). Las especies con mayor abundancia relativa del conjunto de aves avistadas
fueron T. merula (27 %), T. iliacus (14 %), Fringilla coelebs (10 %), E. rubecula (10 %) y T.
philomelos (9 %), asumiendo entre todos hasta un 70 % de la abundancia total (Fig. 2c). No
obstante, teniendo en cuenta tinicamente las observaciones correspondientes a las 7 especies
consideradas como dispersores legitimos (Turdus spp., Erithacus rubecula y Sylvia atricapilla),
se avistaron una media de 14.56 * 1.26 aves dispersoras por censo y parcela, llegando a
alcanzar niveles de riqueza iguales o superiores a 6 especies en 5 parcelas. Los dispersores
legitimos supusieron un 65 % de la abundancia total de aves observadas en todas las parcelas.

La diversidad media de aves dispersoras por parcela fue de 3.31 + 1.09.

La densidad media de semillas de especies de fruto carnoso dispersadas por las aves por
parcela fue de 132.77 * 18.52 semillas/m? (84.05 + 5.27 semillas/m? considerando solo
semillas de especies arboreas). Se encontraron semillas dispersadas pertenecientes a 7
especies diferentes (Fig. 2c). Las especies mas frecuentes en la lluvia de semillas fueron Rubus
fruticosus/idaeus, I. aquifolium y C. monogyna, que acapararon mas del 90 % de las semillas
observadas (Fig. 2c). Aproximadamente el 50 % de las estaciones de muestreo (N=1512)
recibié al menos una semilla. Las estaciones de muestreo en pastizal-brezal recibieron

semillas en un 19 % de los casos (N=812).
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3.2 Biodiversidad de aves dispersoras y pérdida de habitat forestal
La cobertura forestal a escala de parcela no afect6 a la abundancia o a la riqueza de aves
dispersoras de semillas (Tabla 1). No obstante, las parcelas con mayor cobertura forestal
albergaron conjuntos de aves dispersoras mas diversos (Tabla 1). Se observaron también

ciertas diferencias en diversidad y riqueza de aves dispersoras entre localidades de estudio

(Tabla 1).

Tabla 1

Matriz de correlaciones de Pearson para distintas variables de biodiversidad de aves y la cobertura
forestal, y del test de t de Student en relacién a la variable “Localidad”. En la parte superior se
muestran los estadisticos (r, t) y en la inferior los valores de significacién estadistica (p)
correspondientes, para cada par de variables. Las correlaciones significativas (p-valor <0.05) se
indican en negrita.

Abundancia disp. Diversidad disp. Riqueza disp. Cobertura Forestal Localidad

Abundancia disp. - 0.338 0.418 0.437 0.56
Diversidad disp. 0.237 - 0.649 0.537 2.70
Riqueza disp. 0.137 0.011 - 0.161 2.18
Cobertura Forestal 0.118 0.047 0.583 - <-0.01
Localidad 0.588 0.019 0.050 0.996 -

3.3 Efectos de la biodiversidad de frugivoros en la funcion de dispersion de semillas
En general, se observa un efecto positivo de la biodiversidad de aves dispersoras en la
cantidad y calidad de dispersién del conjunto de especies lefiosas de fruto carnoso (Fig. 3;
Tabla 2), independientemente de la cobertura forestal de las parcelas de estudio. No obstante,
distintas componentes de biodiversidad de aves afectaron de forma diferente a distintas
componentes de la dispersion de semillas. Asi, se observa que la densidad de semillas
dispersadas fue significativamente mayor en aquellas parcelas mas visitadas por las aves

dispersoras y, sobre todo, en aquellas que mostraron un conjunto de dispersores mas diverso
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Valores de distintas componentes de la funcion de dispersion de semillas de especies arboreas de
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de aves dispersoras, en distintas parcelas de muestreo (Blanco: Pefia Mayor; Negro: Puertos de
Marabio-Bandujo).



(Fig. 3 ab; Tabla 2). El coeficiente de variacion en la densidad de semillas dependié
negativamente de la abundancia de aves, aunque mostré también una tendencia de respuesta
negativa a la diversidad (Fig. 3 c,d; Tabla 2). La frecuencia de dispersion global respondid
positivamente a la abundancia de aves y, en menor medida, a su diversidad, indicando un

mayor reparto espacial de la dispersion alli donde hay mas aves dispersoras y éstas estan

Tabla 2

Resultados de los Modelos Lineales Generalizados Mixtos obtenidos para los distintos componentes de
la dispersiéon de semillas (Densidad media, Coeficiente de variacién y Frecuencia de dispersion global y a
pastizal) respecto al total de especies lefiosas de fruto carnoso. Se muestran los valores de AIC y
devianza. EE: error estandar; DT: desviacion tipica. Los valores de Z significativos (p<0.05) se indican en
negrita.

AIC: 151.1 Devianza: 139.1
2 Efectos fijos Efectos aleatorios
Densidad de semillas/m* (media) - -
Estima £+ EE Z p Varianza DT
Abundancia dispersores 0.20+0.09 2.24 0.025 Parcela [L] 0.08 0.28
Diversidad dispersores 0.29+0.10 2.98 0.003 Localidad 0.00 0.00
Cobertura forestal -0.01+£0.10 -0.15 0.883
AIC: 156.0 Devianza: 144.0
5 Efectos fijos Efectos aleatorios
CVdensidad de semillas/m - -
Estima + EE Z p Varianza DT
Abundancia dispersores -0.20+0.05 -3.70 2.0 Parcela [L] 0.03 0.16
Diversidad dispersores -0.10+0.06 -1.72 0.084 Localidad 0.00 0.00
Cobertura forestal -0.11+0.06 -1.86 0.063
AlIC: 87.2 Devianza: 77.2
. . ., Efectos fijos Efectos aleatorios
Frecuencia de dispersion
Estima + EE Z p Varianza DT
Abundancia dispersores 0.40 £ 0.06 6.32 <1.0* Localidad 0.00 0.00
Diversidad dispersores 0.22 £0.07 3.21 0.001
Cobertura forestal 0.33+0.07 4.60 <1.0*
AIC: 79.7 Devianza: 69.7
. . L, i Efectos fijos Efectos aleatorios
Frecuencia de dispersion a pastizal
Estima + EE Z p Varianza DT
Abundancia dispersores 0.61+0.10 6.12 <1.0™ Localidad 0.04 0.19
Diversidad dispersores 0.11+0.24 0.46 0.645
Cobertura forestal -0.68+0.20 -3.34 8.0

16|Pagina



repartidas de forma mas equitativa entre distintas especies (Fig. 3 ef; Tabla 2). Finalmente, la
frecuencia de dispersion a pastizales dependi6 uUnica, y positivamente, de la abundancia de

aves.

Los patrones observados de relaciéon entre biodiversidad de aves dispersoras y las
distintas componentes de dispersion para la totalidad de especies lefiosas de fruto carnoso se

mantienen, a grandes rasgos, al considerar la dispersidn de especies arbéreas (Fig. 4; Tabla 3).

Tabla 3

Resultados de los Modelos Lineales Generalizados Mixtos obtenidos para los distintos componentes de la
dispersion de semillas (Densidad media, Coeficiente de variacion y Frecuencia de dispersién global y a
pastizal) respecto a las especies de porte arboéreo. Se muestran los valores de AIC y devianza. EE: error
estandar; DT: desviacion tipica. Los valores de Z significativos (p<0.05) se indican en negrita.

AIC: 141.1 Devianza: 129.1
2 Efectos fijos Efectos aleatorios
Densidad de semillas/m* (media) - -
Estima + EE Z p Varianza DT
Abundancia dispersores 0.21 £0.09 2.24 0.025 Parcela [L] 0.08 0.28
Diversidad dispersores 0.06 £0.10 0.57 0.567 Localidad 0.00 0.00
Cobertura forestal 0.15+0.11 1.46 0.145
AIC: 151.0 Devianza: 139.0
2 Efectos fijos Efectos aleatorios
CV densidad de semillas/m - -
Estima + EE Z p Varianza DT
Abundancia dispersores -0.21+£0.05 -4.56 <1.0" Parcela [L] 0.02 0.13
Diversidad dispersores -0.03+0.05 -0.59 0.552 Localidad 0.00 0.00
Cobertura forestal -0.17 £0.05 -3.37 8.0
AIC: 87.5 Devianza: 77.5
3 Efectos fijos Efectos aleatorios
Frecuencia de dispersion
Estima + EE Z p Varianza DT
Abundancia dispersores 0.39+0.06 6.26 <1.0™ Localidad 0.00 0.00
Diversidad dispersores 0.16 £ 0.07 242 0.015
Cobertura forestal 0.33+0.07 4.63 <1.0™
AIC: 80.6 Devianza: 70.6
. . L, . Efectos fijos Efectos aleatorios
Frecuencia de dispersion a pastizal
Estima + EE Z p Varianza DT
Abundancia dispersores 0.63+0.10 6.28 <1.0™ Localidad 0.02 0.16
Diversidad dispersores 0.17 £0.27 0.62 0.536
Cobertura forestal -0.71+£0.22 -3.27 0.001

17|Pagina



La abundancia de aves dispersoras influy6 de forma significativa en todas las
componentes de dispersion de especies arboreas analizadas. A su vez, la diversidad tuvo un
efecto positivo significativo en la frecuencia de dispersion global, indicando un mayor reparto

espacial de las semillas arbéreas en parcelas con conjuntos de dispersores mas equitativos.

Los modelos lineales generalizados mostraron que el gradiente de cobertura forestal no
tuvo efectos significativos sobre la densidad de semillas dispersadas (Tablas 2 y 3) pero si
sobre el coeficiente de variacion de dicha densidad (la lluvia de semillas tendi6é a ser mas
homogénea en parcelas mas boscosas) y sobre las frecuencias de dispersion global (siendo
ésta mayor en parcelas mas boscosas) y a pastizal (con menor probabilidad de llegada en

parcelas mas boscosas).

4. DISCUSION

En este trabajo se evalian los componentes de un sistema de interacciones ecologicas
planta-frugivoro asi como su funcién ecosistémica derivada, la dispersién de semillas, a lo
largo de un gradiente de perturbaciéon antropogénica en el bosque Cantabrico. Los resultados
muestran que tanto la diversidad como la abundancia del gremio de aves dispersoras tuvieron
efectos positivos en la dispersion de semillas. Sin embargo, la importancia relativa de ambas

caracteristicas varia segin el componente de la dispersién analizado.

Los presentes resultados sugieren que el principal factor que determina la dispersion de
semillas en los bosques cantdbricos no es tanto la diversidad de aves sino su abundancia
global. Pejchar et al. (2008) puso de manifiesto una mayor importancia de la abundancia en el
servicio de dispersion de semillas en bosques del sur de Costa Rica. Los presentes resultados

amplian la escala ecolégica de este estudio previo, mostrando una intensa relacién positiva
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entre la abundancia de aves, tanto en la densidad de semillas como en su grado de
homogeneidad espacial a lo largo del paisaje. Estos efectos se mantuvieron constantes tanto
para el conjunto global de especies de fruto carnoso como para las especies de porte arboreo,
sugiriendo la gran relevancia potencial de la abundancia de aves en la provision de servicios

ecosistémicos derivados de la formacién y el mantenimiento de los bosques (Chazdon 2008).

La abundancia de dispersores influy6 en todos los parametros de la dispersién (Tablas 2
y 3), depositdndose mayores cantidades de semillas y de forma mdas homogénea en las
parcelas con mayor abundancia de frugivoros, lo que sugiere que mayores abundancias de
aves proporcionan una mayor estabilidad en la funcién de dispersién. Asimismo, abundancias
altas de aves dispersoras favorecieron una mayor cobertura espacial en la dispersion de
semillas, depositandolas incluso en microhabitats degradados. Esto puede deberse a que en
aquellos lugares donde hay un mayor ndmero de aves, independientemente de la especie,
estas se reparten a lo largo del territorio, incrementando la frecuencia con que las semillas
son dispersadas en el global de la parcela, pero también la probabilidad de que la dispersion

de semillas se produzca en zonas abiertas de pastizal.

Los resultados (Tablas 2 y 3) muestran que conjuntos de aves dispersoras mas diversos
influyeron positivamente en la funciéon de dispersién mediante la deposicion de mayores
densidades de semillas, favoreciendo, a su vez, una mayor cobertura espacial de la dispersion
a lo largo de la parcela. Se han identificado diversos mecanismos que explican el vinculo entre
la diversidad y la funcién ecosistémica (efectos de muestreo, complementariedad de nicho y
facilitacion; Loreau et al. 2001). La diversidad no solo incorpora la riqueza de las aves
frugivoras sino también su equitatividad, siendo ésta mas independiente de la abundancia que

la riqueza per se. Esto sugiere que comunidades mas diversas tienen mayor probabilidad de

19|Pagina



incluir especies dominantes que monopolicen la funcién de dispersion de semillas e

incrementen la magnitud del servicio (efecto de muestreo).

Asimismo, comunidades mas diversas proveen un servicio de dispersion de mejor
calidad debido a la complementariedad de nicho y la facilitacion funcional existente entre
frugivoros (véase Tylianakis et al. 2008). Se sabe que hay una marcada variacién en la
respuesta de las aves dispersoras a la heterogeneidad espacial, especialmente en el uso
relativo de microhabitats abiertos y zonas de bosque (Martinez et al. 2008). Esta
complementariedad espacial (Morales et al. 2013; Bueno et al. 2013) suele ir asociada a una
complementariedad en la dieta, aves de menor tamafio como E. rubecula o S. atricapilla se
alimentan en mayor medida de Rubus spp. mientras que, aun teniendo una dieta mas o menos
generalista, T. merula, T. philomelos y T. viscivorus, tienen mayor preferencia por los frutos de
tejo, T. iliacus por los de acebo y T. pilaris por los del espino (Martinez et al. 2008).
Comunidades de aves mas diversas permiten utilizar los recursos de forma mas eficiente
gracias a esta complementariedad, favoreciendo la presencia de mas especies de fruto carnoso
en la lluvia de semillas y generando una distribucion espacial de la dispersién mas amplia
(Garcia y Martinez 2012).

Esta complementariedad en la dieta puede ser la causa de las diferencias observadas en
los efectos de la diversidad entre el total de especies lefiosas y las especies de porte arbéreo
(Tablas 2 y 3), al haber una mayor preferencia de mirlos y zorzales por las especies de porte

arboreo y de petirrojos y currucas por las especies arbustivas.

Otro mecanismo que vincula la diversidad y la funcién ecosistémica es la facilitacion
funcional, es decir, la posibilidad de que la actividad de un frugivoro facilite la frugivoria en

otra especie. Se ha visto que algunas especies de mirlos y zorzales son capaces de localizar
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otras aves dentro de la parcela (Saracco et al. 2004) proporcionando un servicio de dispersion

local adicional.

Los resultados muestran una alteracion en la diversidad de aves dispersoras a lo largo
del gradiente de pérdida de habitat (Tabla 1). Las parcelas con menor cobertura forestal
albergaron conjuntos de aves dispersoras menos diversos, sin embargo, estos cambios en
diversidad se debieron mas a cambios en la equitatividad del conjunto de aves que a cambios
en la riqueza, ya que ésta no vari6 significativamente con el gradiente de cobertura forestal.
En las zonas mas perturbadas y deforestadas no se observé una marcada desaparicion de
especies pero si se pudo apreciar una mayor dominancia de unas especies frente a otras,

especialmente T. merula y E. rubecula.

La pérdida de habitat influyé6 de forma significativa y negativa en los procesos
cualitativos de la dispersion de semillas, es decir, en la frecuencia de dispersion tanto global
como a pastizal (Tablas 2 y 3). Proporciones mayores de cobertura forestal favorecen la
dispersion de semillas al permitir que las aves se muevan con mayor libertad por el terreno.
Un declive en la cobertura forestal puede suponer una barrera a la dispersion de semillas a lo
largo de la parcela. Asimismo en habitats con menor proporcién de cobertura forestal la
probabilidad de que las semillas dispersadas lleguen a los claros y a las zonas de pastizal
disminuye notablemente. La escasez en la existencia de arboles aislados o zonas de descanso,
una reducida producciéon de frutos o una mayor probabilidad de depredacién (Wunderle
1997; Zimmerman et al. 2000) en estas zonas abiertas reducen la probabilidad de ser
visitados por las aves frugivoras, resultando en una limitaciéon por distancia de la dispersion
desde las zonas de mayor cobertura forestal y en un mayor confinamiento de las semillas

dentro del bosque.
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Los resultados obtenidos por Breitbach et al. (2012) mostraron que cambios en la
heterogeneidad de la vegetaciéon y en la composiciéon de la comunidad de aves no tenian
efectos significativos sobre la funcidon de dispersion de semillas de Prunus avium L.. En
contraste, los resultados de este trabajo muestran un declive en la diversidad de aves
dispersoras a lo largo de un gradiente de pérdida de habitat, produciendo un declive en la
funcion ecosistémica. Breitbach et al. (2012) aportan resultados dificilmente extrapolables a
otros ecosistemas al considerar Unicamente los efectos que ejercen los cambios en la
diversidad de las aves dispersoras y la heterogeneidad del paisaje sobre una sola especie
vegetal, mientras que los resultados expuestos en este trabajo amplian esta escala ecoldgica al
incluir una mayor biodiversidad en el conjunto planta-frugivoro, siendo, a su vez,

representativo de los bosques montanos cantabricos.
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5. CONCLUSIONES

La perturbacion del habitat afecta especialmente a aquellos procesos ecosistémicos mas
sensibles a los cambios en la composiciéon de la comunidad. Los resultados muestran que la
dispersion de semillas a lo largo del gradiente de pérdida de cobertura forestal estd muy
relacionada con la biodiversidad del complejo planta-frugivoro. La abundancia de aves tuvo
un efecto positivo en todos los componentes de la dispersidn, aportando gran estabilidad a la
funcion ecosistémica. Parches de habitats mas pequefios alojan comunidades de aves menos
diversas y esto se ve reflejado en un declive de la funcién ecosistémica de la dispersién de

semillas.

En relacién a nuestros objetivos iniciales podemos concluir lo siguiente:

1. Se ha comprobado que el servicio de dispersiéon de semillas depende de las
caracteristicas del complejo planta-frugivoro, siendo mas relevante la abundancia de las
aves dispersoras que la diversidad de las mismas en la mayor parte de los componentes
de dispersion. La diversidad de aves es especialmente relevante cuando se considera la

dispersion de semillas de la comunidad global de plantas de fruto carnoso.

2. Se aprecia una alteracién funcional, en términos de dispersion de semillas y
especialmente de semillas arboéreas, como respuesta a la reduccion de la cobertura
forestal. La pérdida de bosque conlleva un aumento en la heterogeneidad espacial de la
deposicidn por aves, con una menor frecuencia de dispersiéon y mayor confinamiento de

las semillas dentro del bosque.
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