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REDES DE FRUGIVORÍA AVE-PLANT EM DOIS ETÁGIOS SUCESSIONAIS 

DA FLORESTA SECUNDÁRIA DE ARAUCARIA 

RESUMO 

Redes mutualísticas podem apresentar variações em sua estrutura dependendo dos 

estágios sucessionais da floresta. Nesta pesquisa avaliamos duas redes frugívoras na 

floresta secundária de araucária, e testamos como o estágio de sucessão pode influenciar 

na configuração das redes mutualísticas planta-ave, para isso categorizamos duas áreas 

de floresta secundária (inicial e avançada) de araucária na Reserva Particular do 

Patrimônio Natural Pró-Mata, Rio Grande do Sul, Brasil. Nessas áreas, coletamos fezes 

de pássaros por meio de redes de neblina para determinar os eventos de interação entre 

espécies de aves e plantas. Geramos redes bipartidas a partir de matrizes quantitativas e 

usamos descritores de nível de rede e espécies para comparações entre estágios de 

sucessão. Identificamos 23 espécies de aves (19 na rede inicial e 13 na rede avançada) 

interagindo com 14 espécies de plantas (11 na rede inicial e 10 na rede avançada). 

Destacou que a planta Myrsine lorentziana manteve sua representatividade estrutural, 

concentrando o maior número de interações com aves em ambos os estágios. As redes 

registradas eram mais especializadas e modulares do que o esperado ao acaso. A rede 

avançada apresentou maior grau de especialização (H2 '0,43) em relação à rede inicial 

(H2': 0,30); em relação à modularidade, a rede inicial apresentou maior grau (Q escore z: 

6,55) em relação à rede avançada (Q escore z: 4,47). A especialização média em nível de 

espécie mostrou que as plantas tinham maior grau de especialização (d'inicial = 0,36 e 

avançado d' = 0,45) do que as aves em ambas as redes (inicial d' = 0,24 e avançado d' = 

0,38). A abundância local das aves não mostrou relação com o grau de especialização, 

mas sim com o grau de interação na rede inicial. Duas espécies permaneceram no núcleo 

das espécies centrais entre as duas redes: M. lorentziana e Turdus albicollis planta e ave, 

respectivamente. Também detectamos que as aves migratórias faziam parte do núcleo das 

espécies principais em ambas as redes. Nossos resultados indicam que as florestas 

secundárias de araucárias avançadas abrigam redes de frugivoria menores, um pouco mais 

especializadas e menos modulares em comparação com a floresta em estágio inicial, que 

apresentou uma maior concentração de interações por uma espécie de planta. 

PALAVRAS-CHAVE: Floresta ombrófila mista, planalto, comunidade de aves, redes 

de interação, Rio Grande do Sul. 
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BIRD-PLANT FRUGIVORY NETWORKS IN TWO SUCCESSIONAL STAGES 

OF THE SECONDARY ARAUCARIA FOREST 

ABSTRACT 

Mutualist networks can present variations in their structure related to different degrees of 

specialization and organization of interactions. In the present investigation we evaluate 

two frugivorous networks in the secondary Araucaria forest, and we test how the 

succession stage influences the network size, level of specialization, modularity and 

species centrality. We categorized two areas of secondary forest (in initial and advanced 

successional stages) of Araucaria forest in at Reserva Particular do Patrimônio Natural 

Pró-Mata, Rio Grande do Sul, Brazil. In these areas we collected feces from birds 

captured in mist nets, to determine the interaction events between species of birds and 

plants. We generate bipartite networks from quantitative matrices and use species and 

network level descriptors for comparisons between succession stages. We identified 23 

species of birds (19 in the initial network and 13 in the advanced network) interacting 

with 14 species of plants (11 in the initial network and 10 in the advanced network). It 

was remarkable that the Myrsine lorentziana plant maintained its structural 

representativeness in both stages. Observed networks were more specialized and modular 

than expected by chance. The advanced network presented a higher degree of 

specialization (H2': 0.43) compared to the initial network (H2': 0.30); with respect to 

modularity, the initial network presented a higher degree (Z-score: 6.55) compared to the 

advanced network (Z-score: 4.47). The average specialization at the species level showed 

that plants had a higher degree of specialization (d'initial: 0.36 and d'advance: 0.45) than 

birds in both networks (d'initial: 0.24 and d'advanced: 0.38). The local abundance of birds 

did not show a relationship with their degree of specialization, but with their degree of 

interaction in the initial network. Two species remained in the core of central species: M. 

lorentziana and Turdus albicollis, plant and bird, respectively. We also detected that 

migratory birds were part of the core species in both networks. We found that the 

secondary araucaria forests in advanced stage harbor smaller, slightly more specialized, 

and less modular frugivory networks compared to the forest in the initial stage, which 

present a higher concentration of interactions by a plant species. 

KEY WORDS: Mixed ombrophilous forest, planalto, bird community, interaction 

networks, Rio Grande do Sul. 
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I. INTRODUCCIÓN  

Las sucesiones de bosque secundario presentan una estructuración gradual de la 

comunidad de especies a lo largo de su gradiente de regeneración (Chazdon, 2014; Dunn, 

2004; Guariguata & Ostertag, 2001; Siminski et al., 2011; Whitworth et al., 2018). En 

Mata Atlántica, donde los bosques secundarios son un mosaico de hábitats (IBGE, 1986; 

Joly et al., 2014; Ribeiro et al., 2011), es observado el ensamblaje gradual en grupos como 

plantas (Andrade et al., 2019; Bergamin, 2010; Mello, 2006; Siminski et al., 2011; 

Vicente-Silva et al., 2016) y aves (Casas et al., 2016; Gonçalves da Silva et al., 2020; 

Kaminski et al., 2016). Estos patrones comunitarios han sido descritos separadamente a 

distintos niveles tróficos; sin embargo, se conoce que las relaciones mutualistas entre 

plantas y animales pueden también variar de una etapa sucesional a otra (Donoso et al., 

2016; Machado-de-Souza, 2018; Menke et al., 2012; Montoya-Arango et al., 2019; Peña 

et al., 2020; Redmond et al., 2019; Saavedra et al., 2014). 

La redes mututalistas se organizan en un sistema trófico conectado a través de 

interacciones (eventos de polinización, furgivoría o dispersión de semillas) que se 

distribuyen asimétricamente (Bascompte et al., 2003; Bascompte & Jordano, 2007a; 

Jordano et al., 2002a). Esta asimetría se expresa en una distribución heterogénea de la 

frecuencia de enlaces que se concentran en un núcleo de especies centrales que, de manera 

simultánea, interactúan con el resto de socios menos conectados (especies periféricas) 

(Bascompte et al., 2003; Dáttilo et al., 2013; Jordano et al., 2002b; Solé & Montoya, 

2001). La distribución de los enlaces entre especies generan grados de especialización 

que están relacionados a la disponibilidad de socios (Blüthgen et al., 2006). Esta 

especialización puede medirse a nivel individual de las especie (índice d') para 

comparaciones internas o al a nivel de toda la comunidad (índice H2') para comparaciones 

entre redes (Blüthgen et al., 2006). Del mismo modo, la estrecha relación entre especies 

genera subagrupamientos en módulos o compartimentos que pueden variar de una red a 

otra (grado de modularidad) (de Almeida & Mikich, 2018; Krause et al., 2003; Olesen et 

al., 2007; Vázquez et al., 2009), que en muchos casos están relacionados a la congruencia 

de atributos funcionales y relaciones fiologenéticas entre especies (Dehling et al., 2016; 

Jordano, 1995; Levey et al., 2002; Menke et al., 2012; Olesen et al., 2007; Stoner et al., 

2007; Wheelwright, 1985).  
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En los bosques secundarios la diversidad de especies va en aumento a lo largo de la 

sucesión espacial y temporal (Dunn, 2004; Gonzales et al., 2017; Redmond et al., 2019).  

Analógicamente, se esperaría una creciente estructuración de las redes con características 

derivadas del aumento de participantes y sus conexiones (Bascompte & Jordano, 2007a), 

además de un intercambio de roles producto del recambio de especies. Sin embargo, 

muchas veces los bosques perturbados pueden ser afectados de manera heterogénea y las 

redes presentar configuraciones particulares (Tylianakis et al., 2010). Por ejemplo, una 

red puede presentar intercambio de la especialización de grupos durante la sucesión de 

bosque (Redmond et al., 2019); mientras que, otras no presentan variación de la 

especialización entre etapas (Schleuning et al., 2011; Villa-Galaviz et al., 2012) o la 

especialización se inclina negativamente con más pérdida del bosque (Emer et al., 2020). 

En el caso de la modularidad, esta puede ser menor en etapas de regeneración recientes, 

pero no diferenciarse entre áreas avanzadas y primarias (Villa-Galaviz et al., 2012), o 

puede aumentar gradualmente hacia etapas más tardías (Redmond et al., 2019). De la 

misma forma, en algunos casos el núcleo de especies centrales se mantiene a pesar de las 

grandes distancias de separación entre redes (Dáttilo et al., 2013), mientras que en otras, 

cambian de una etapa a otra (Montoya-Arango et al., 2019). Estos cambios son explicados 

en gran medida por las abundancias locales de las especies (procesos neutrales) y atributos 

funcionales individuales (procesos de separación de nichos) (Krishna et al., 2008; 

Machado-de-Souza, 2018; Montoya-Arango et al., 2019; Vázquez et al., 2009). 

Presentamos aquí una evaluación de redes frugívoras aves-plantas en dos estadios 

sucesionales de bosque secundario de araucaria al sur de Brasil. Categorizamos dos áreas 

de bosque de estadio sucesional en etapa inicial y avanzada para comparaciones 

topológicas de las redes mutualistas a partir de descriptores de red: tamaño de red, 

especialización, modularidad y centralidad de especies. Adicionalmente, evaluamos la 

contribución de la abundancia local de aves sobre el número de interacciones y 

especialización de aves en la red. Basado en la premisa que la diferencia entre estadios 

de bosque es determinante para la estructura de las comunidades de plantas (Bergamin, 

2010; Gomes et al., 2020; Longhi et al., 2006; Mello, 2006; Siminski et al., 2011; Vicente-

Silva et al., 2016)  y aves (Casas et al., 2016; Gonçalves da Silva et al., 2020; Kaminski 

et al., 2016; Robinson & Terborgh, 1997), hipotetizamos que los estadios de sucesión van 

a influenciar la estructura de las redes mutualistas. Para esta hipótesis tenemos las 

siguientes predicciones: (1) una red mutualista con mayor número de interacciones en la 
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etapa avanzada debido al mayor número de especies a comparación de áreas sucessionales 

iniciales (Casas et al., 2016; Vicente-Silva et al., 2016) (2) una mayor generalización en 

la red inicial debido a la presencia de mayor producción de recursos alimenticios por parte 

de plantas de crecimiento rápido (Chazdon, 2014), (3) mayor modularidad en la red 

mutualista del área avanzada relacionada al aumento del número de especies e 

interacciones (Jordano, 2007; Krause et al., 2003; Olesen et al., 2007; Vázquez et al., 

2009), (4) intercambio de especies del núcleo de especies centrales entre etapas de 

sucesión (Bascompte et al., 2003; Dáttilo et al., 2013; Jordano et al., 2002b; Solé & 

Montoya, 2001). Además, basados en la premisa que las interacciones mutualistas pueden 

ser productos tanto de procesos neutrales como de nicho (Krishna et al., 2008; Machado-

de-Souza, 2018; Montoya-Arango et al., 2019; Vázquez et al., 2009), hipotetizamos que 

la abundancia local de las especies explicarían las interacciones y especialización; para 

esta hipótesis elaboramos las siguientes predicciones: (1) especies más abundantes poseen 

mayor grado de interacción y (2) especies más abundantes son menos especializadas. 
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II. MATERIAL Y MÉTODOS 

 

2.1. ÁREA DE ESTUDIO 

El presente estudio se desarrolló del 18 de octubre del 2019 al 20 de marzo del 2020, en 

la Reserva Particular do Patrimônio Natural Pró-Mata (RPPN Pró-Mata) ubicada en las 

coordenadas 29°26'17"S - 29°34'42"S y 50°08'14"W - 50°14'18"W (Pinheiro et al., 2005), 

en el municipio de São Francisco de Paula, Río Grande del Sur, Brasil (Figura 1).  

Pró-Mata se sitúa dentro de la unidad geomorfológica llamada Planalto das Araucárias 

que forma parte de la formación rocosa Serra Geral (Almeida, 1956). Esta zona posee un 

relieve fluctuante y accidentado, con pendientes pronunciadas y una variación altitudinal 

de 200 m.s.n.m. en los valles y altitudes superiores a 900 m.s.n.m. (Pinheiro et al., 2005). 

El clima es húmedo con temperatura promedio anual de 14.5 °C, llegando a 0°C en 

invierno, y con precipitaciones que van desde 1750 a 2500 mm anuales (Frank et al., 

2009; Mello, 2006; PUCRS, 2011). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Mapa de ubicación de las unidades de muestreo en la RPPN Pro-Mata municipio de São 

Francisco de Paula, Río Grande del Sur, Brasil. En la figura se muestran las unidades de muestreo 

en la etapa de sucesión inicial (puntos rojos) y avanzada (puntos morados) del bosque secundario 

de araucaria. 
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Pró-Mata abarca un área total de ca. 3.100 ha (Pinheiro et al., 2005) y ocupa un mosaico 

de formaciones vegetales característicos de la región nordeste de Río Grande del Sur, que 

incluye la Floresta Ombrófila Mista, Floresta Ombrófila Densa y Campos de Altitude 

(Hueck, 1953; IBGE, 1986; Pillar, 2003). Así como en toda la región de Mata Atlántica 

en Brasil (Joly et al., 2014; Ribeiro et al., 2011), en Pró-Mata existe un histórico de 

deforestación por actividades agrícolas y ganaderas (IBGE, 1986) y por tala selectiva de 

especies de importancia socioeconómica como Araucaria angustifolia (IBGE, 1986). En 

la actualidad, la cobertura forestal dominante en Pró-Mata corresponde a floresta 

ombrófila mista, también conocida como bosque de araucaria, en etapa de sucesión 

secundaria inicial (áreas de regeneración post actividades agrícolas y ganaderas) y 

avanzada (áreas que mantienen una cobertura boscosa consistente y que fueron afectadas 

por tala selectiva) (IBGE, 1986; Marques et al., 2011). 

2.2. DELINEAMIENTO MUESTREAL 

Visitamos Pró-Mata previo a la temporada de muestreo para ubicar tres unidades de 

muestreo en la etapa inicial y tres unidades en etapa avanzada del bosque secundario de 

araucaria (Figura 1). Seleccionamos nuestras unidades de muestreo usando las 

descripciones florísticas del área realizadas por Vicente (2010), Vicente-Silva et al. 

(2016) y Mello (2006): 

Bosque en etapa inicial: En esta etapa predominan arbustos, hiervas y árboles de 

especies pioneras de pequeño a mediano porte (Figura 2a) producto de la antigua 

remoción total de la vegetación para el desarrollo agrícola y ganadero; este tipo de 

vegetación es localmente conocida como capoeiras. El dosel del bosque es discontinuo 

con altura variable en función del tamaño de los arbustos, aquí se observan pocos árboles 

a comparación de etapas avanzadas y presencia de individuos jóvenes de Araucaria 

angustifolia (Araucariaceae). En esta etapa priman especies pioneras como Tibouchina 

sellowiana (Melastomataceae), Drimys angustifolia (Winteraceae), Myrsine lorentziana 

(Primulaceae), Sapium glandulosum (Euphorbiaceae) y Daphnopsis fasciculata 

(Thymelaeaceae). 

Bosque en etapa avanzada: En esta etapa la cobertura boscosa se mantiene (Figura 2b) 

debido a la remoción parcial de la vegetación, principalmente por la tala selectiva de 

árboles grandes. Aquí el bosque presenta un dosel uniforme con altura promedio de 15 

m, observándose una mayor densidad de árboles y presencia de individuos adultos de 
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Araucaria angustifolia. En esta etapa predominan las especies Myrcia retorta 

(Myrtaceae), Myrceugenia myrcioides (Myrtaceae), Drimys angustifolia (Winteraceae), 

Ilex microdonta (Aquifoliaceae), A. angustifolia (Araucariaceae), Myrceugenia euosma 

(Myrtaceae), entre otros. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. Fotografías de las etapas de sucesión inicial (a) y avanzada (b) evaluadas del bosque 

secundario de araucaria en la RPPN Pro-Mata, Rio Grande del Sur, Brasil. En ambas 

fotografías se observan las redes de neblina, de 2.5m de altura, instaladas para la captura de 

aves. 

 

2.3.REGISTRO DE INTERACCIONES 

2.3.1. Capturas de aves 

La temporada de muestreo correspondió a la época de primavera y verano en el hemisferio 

sur, donde aves residentes y migratorias se encuentran más activas por la temporada 

reproductiva (Azpiroz et al., 2012; Hayes et al., 1994; Maurício et al., 2013). Instalamos 

a b 
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10 redes de neblina de 12 x 2.5 m (Figura 2) en cada unidad de muestreo. Las capturas de 

aves se realizaron una vez en todas las unidades de muestreo por mes, abriendo las redes 

entre 05:30 - 18:30 hrs con un periodo de revisión de cerca de 20 min. 

Los individuos capturados fueron colocados en bolsas de tela, codificadas con el número 

de red y hora de revisión, para ser trasladadas a una estación de anillamiento temporal 

donde fueron retenidas por cerca de 15 min para su identificación y anillamiento 

utilizando el protocolo de anillamiento del Programa Observatorio de aves de la Pontifícia 

Universidade Católica do Rio Grande do Sul (PUCRS). Todos los individuos fueron 

liberados posteriormente. Las aves, cuando fue necesario, fueron identificadas usando la 

guía de campo Birds of Brazil (van Perlo, 2009), y se siguió la nomenclatura del Comité 

Brasileiro de Registros Ornitológicos (de Piacentini et al., 2015). 

2.3.2. Colecta de semillas 

Colectamos muestras de heces de las aves capturadas, tanto en las bolsas de tela como 

durante la manipulación de los individuos. La defecación no fue inducida en ningún 

momento. Las heces colectadas se guardaron en sobres de papel con el respectivo código 

de anillamiento del ave, fecha de captura, especie del ave y nombre de la unidad de 

muestreo. Los sobres con heces fueron secados en una estufa a 37°C durante 20 min.; 

esto facilitó la separación de ítems y el reconocimiento de las semillas que fueron 

posteriormente agrupadas por morfotipos en microviales tipo Eppendorf (5 ml) que 

fueron codificados y almacenados en sobres de papel. 

Las semillas colectadas fueron medidas (largo y ancho) y comparadas morfológicamente 

con semillas colectadas de plantas en fructificación en los alrededores; aquellas semillas 

que no pudimos identificar se mantuvieron a nivel de morfoespecie.  Para la identificación 

de semillas nos apoyamos en las guías de Sementes de Caratinga (Boubli & Couto-

Santos, 2005) y Frutos e Sementes de Myrtaceae (Kawasaki & Pizo, 2001). Las plantas 

en fructificación fueron colectadas y herborizadas para su posterior identificación usando 

la siguiente literatura: A flora de Cambará (Rambo, 1949), Árvores do Sul (Backes & 

Irgang, 2009) y Flora arbórea e arborescente do Rio Grande do Sul (Sobral et al., 2013). 

2.3.3. Eventos de interacción 

Consideramos un evento de interacción como el número promedio de semillas en un fruto 

por especie de planta. Para el caso de las especies de plantas identificadas utilizamos la 

información sobre atributos de plantas de Vicente-Silva et al. (2016) donde se muestra el 
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número promedio de semillas por cada especie en el área de Pró-Mata. Por ejemplo: si 

Ilex paraguarensis = 04 semillas por fruto (Vicente-Silva et al. 2016), el registro de 08 

semillas de esta especie en las heces de Stephanophorus diadematus (Thraupidae) 

correspondió a 02 eventos de interacción. 

En el caso de las semillas que no fueron identificadas, estas fueron clasificadas por 

morfoespecies y utilizamos el número promedio de semillas por individuo de ave. Por 

ejemplo: si Morfo7 = media de 08 semillas por ave, el registro de 08 semillas de esta 

morfoespecie en las heces de Elaenia obscura (Tyrannidae) correspondió a 01 evento de 

interacción.  

2.4. ANÁLISIS DE DATOS 

2.4.1. Diversidad de especies y número de interacciones 

En primer lugar, contabilizamos la riqueza total de aves capturadas por etapa de bosque 

para identificar la proporción de especies que presentaron interacciones con plantas. Así 

mismo, contabilizamos la riqueza de aves y plantas que formaron redes de frugivoría, y 

el número de eventos de interacción por especie. Consecutivamente, hicimos un análisis 

de rarefacción de la riqueza de especies y del número de interacciones utilizando el orden 

q = 0 (número de Hill) que calcula la riqueza efectiva de especies con el número de 

observaciones de la muestra, mostrando un intervalo de confianza del 95% (Chao et al., 

2014; Hsieh et al., 2016). Hicimos un análisis independiente para el total de aves 

capturadas (por etapa de bosque) y aves en interacción con plantas (por red frugívora) 

utilizando el número de individuos de aves registradas. Para la estimativa de las plantas 

utilizamos el número de individuos de aves por red frugívora y, finalmente, para el 

número de interacciones usamos las combinaciones de enlaces únicos de pares de 

especies que tuvieron interacción observada (p. ej.: Elaenia mesoleuca~Daphnopsis 

fasciculata, Elaenia obscura~Daphnopsis fasciculata, etc.) por el número de eventos de 

interacción por red frugívora. El análisis se desarrolló utilizando el paquete “iNEXT” de 

R (R Core Team, 2020). 

Adicionalmente, describimos la composición funcional de la comunidad a partir de las 

descripciones de gremios alimenticios y las medidas del ancho del pico que fueron 

tomadas durante las capturas con redes de neblina. Según la dieta categorizamos a las 

aves en gremios alimenticios utilizando la descripción de Wilman et al. (2014); las 
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categorías utilizadas fueron: aves frugívoras, omnívoras, consumidoras de invertebrados 

y depredadores de semillas. 

2.4.2. Estructura y métricas de las redes 

Creamos matrices cuantitativas con el número de eventos de interacción por red frugívora, 

del área en sucesión inicial (llamada como red inicial) y avanzada (llamada como red 

avanzada), para crear redes bipartitas (Bascompte & Jordano, 2007a). Para esto 

utilizamos el paquete “bipartite” de R (Dormann et al., 2008, 2009) que permite el análisis 

con métricas a nivel de red (función networklevel) y a nivel de especies (función 

specieslevel) (Dormann et al., 2008, 2009).  

2.4.2.1.Métricas a nivel de red 

Utilizamos métricas a nivel de red para comparar la red inicial y avanzada. Analizamos 

el tamaño de la red (resultado de la multiplicación de la riqueza de aves y plantas por red), 

número de links por especie (suma de links/riqueza de especies), especialización 

utilizando el índice H2' (Blüthgen et al., 2006) que va desde 0 (especialización mínima) a 

1 (especialización máxima) (Blüthgen et al., 2006; Dormann et al., 2009), y modularidad 

(Q) (Dormann et al., 2008; Newman & Girvan, 2004). Posterior al análisis de 

modularidad, probamos si los módulos obtenidos coincidieron con la variación del ancho 

del gap de las aves (considerada como el ancho del pico), un atributo estrechamente 

relacionado al tamaño del fruto que engullen (Debussche & Isenmann, 1989; Saavedra et 

al., 2014; Wheelwright, 1985). 

Creamos modelos nulos usando el método de aleatorización r2d (Dormann, 2009; 

Dormann et al., 2009) generando 1000 redes aleatorias para probar si los valores 

observados de H2' y Q fueron significativamente mayores a los valores generados al azar 

(Bascompte et al., 2003). Utilizamos los valores de Z-score de Q obtenidos a partir de los 

modelos nulos para la comparación entre redes, ya que son valores estandarizados al 

tamaño de las redes (Dormann, 2009; Dormann et al., 2009). 

2.4.2.2.Métricas a nivel de especie 

En este nivel obtuvimos valores individuales de especies como el grado de interacción 

(usando el grado normalizado) (Dormann et al., 2008, 2009) y especialización usando el 

índice d' (basado en la divergencia de Kullback-Leibler, entropía relativa) (Blüthgen et 

al., 2006; Dormann et al., 2008, 2009).  
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Después, probamos si la abundancia local de las especies fue un descriptor del grado de 

interacción y especialización de las aves; para esto realizamos una regresión linear usando 

el número de individuos capturados durante toda la temporada de muestreo como variable 

explicativa (x) y los valores de grado normalizado y especialización (d') como variables 

respuesta (y).  

 

 

Del mismo modo, analizamos la centralidad (Gc) de las especies para identificar especies 

centrales y periféricas por cada red, usando el método de Dáttilo et al. (2013) mediante la 

fórmula: 

𝐺𝑐 =
(ki −  kmean)

k
 

 

Dónde:  

ki = número medio de enlaces para una especie de planta / ave determinada. 

kmean = número medio de enlaces para todas las especies de plantas / aves en la red. 

k = desviación estándar del número de enlaces para especies de plantas / aves.  

 

Para nuestra investigación adecuamos los valores obtenidos por la fórmula para que 

especies con valores de Gc > 0 correspondan al conjunto de especies centrales y aquellas 

con valores Gc ≤ 0 al conjunto de especies periféricas. 
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III. RESULTADOS 

3.1.Diversidad y composición de aves y plantas en las redes de frugivoría 

3.1.1. Diversidad de la comunidad de aves 

Durante toda la temporada de muestreo capturamos 706 aves (4200 h/red), que 

correspondieron a 74 especies y 20 familias (Anexo 01). Mientras que en la etapa inicial 

(2040 h/red) capturamos 463 aves, distribuidas en 67 especies y 17 familias, en la etapa 

avanzada (2160 h/red) capturamos un menor número de individuos (243 aves, distribuidas 

en 39 especies y 15 familias) (Anexo 01). La riqueza de especies observada y esperada 

fue en todo momento mayor en la etapa inicial de bosque (Figura 3) 

 

Figura 3. Curva de acumulación especies del total de capturas de aves en la RPPN Pro-Mata, Rio 

Grande del Sur, Brasil. Se muestra la riqueza observada en la etapa inicial (triángulo azul) y 

avanzada (círculo rojo); además de, la interpolación (línea sólida) y extrapolación (línea punteada) 

de la riqueza. Las franjas a los lados de cada línea representan el 95% del intervalo de confianza. 

 

Solamente en 17.7% de las aves capturadas fue detectado interacción con plantas a través 

de la presencia de semillas en las heces. De esta forma, en la red frugívora inicial 

participaron 19 especies con 95 individuos de aves (Tabla 1 y Anexo 2), y en la red 

frugívora avanzada participaron 13 especies con 30 individuos de aves (Tabla 1 y Anexo 

2).  

Comparando las medidas de ancho del gap (mm) del conjunto de especies identificamos 

diferencias significativas, pero de pequeña magnitud de interacción a otra (p<0.05, R2: 
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0.01, F:7.24). Mientras que en la red inicial las medidas de ancho del pico se distribuyeron 

entre 2.80 – 11.00 mm (  = 5.31 mm), en la red avanzada estas estuvieron en el rango 

de 2.90 – 7.40 mm (  = 4.99 mm) (Figura 4). Visualizamos diferencias en el ancho de 

pico entre algunas de las especies repetidas por red de interacción (Anexo 3). 

 

Figura 4. Distribución de los valores del ancho del gap (mm) mostrando los valores medios (líneas 

punteadas) del conjunto total de aves capturadas en la RPPN Pro-Mata, Rio Grande del Sur, 

Brasil. Los valores de etapa inicial están representados por el color azul, mientras que el rojo 

representa los valores de la etapa avanzada. 

 

3.1.2. Diversidad de plantas y número de interacciones 

Identificamos un total de 14 especies plantas (737 semillas) participando de las redes 

frugívoras. Mientras que, en la red inicial identificamos 11 especies de plantas (555 

semillas) (Tabla 1), en la red avanzada identificamos 10 especies (182 semillas) (Tabla 

1). Así mismo, contabilizamos un total de 67 enlaces únicos entre una especie de ave y 

planta. En la red inicial registramos un mayor número de enlaces únicos (45 enlaces con 

406 eventos de interacción) a comparación de la red avanzada (27 enlaces con 65 eventos 

de interacción) (Figura 5). 

3.1.3. Rarefacción de los componentes de la red 

Si bien la riqueza de especies y número de interacciones observada fue mayor en la red 

inicial, el intervalo de confianza al 95% se sobreponen en las estimaciones indicando que 

ambas redes no difirieron en sus componentes (Figura 5). 
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Figura 5. Curva de acumulación de especies y número de interacciones dentro de las redes 

frugívoras en el bosque secundario de araucaria en la RPPN Pro-Mata, Rio Grande del Sur, Brasil. 

Se muestran los valores observados en la red inicial (triángulo azul) y avanzada (círculo rojo). La 

línea sólida y punteada representan la interpolación y extrapolación de la riqueza, 

respectivamente. La sombra bordeando las líneas muestran el intervalo de confianza al 95%. 

 

3.2.Redes de frugivoría ave-planta 

3.2.1. Topología de las redes 

Con respecto a la estructura de las redes, identificamos una gran representatividad de la 

planta Myrsine lorentziana tanto en la red inicial como en la avanzada. Por un lado, en la 

red inicial M. lorentziana concentró una gran proporción de las interacciones con el 

84.7% del total (344 eventos de interacción); mientras que, en la red avanzada concentró 

una menor proporción con 47.7% del total (31 eventos de interacción) pero mantuvo aún 

su representatividad estructural (Figura 6). 

 

Tabla 1. Lista de especies de plantas registradas en las redes frugívoras inicial y avanzada del 

bosque secundario de araucaria en la RPPN Pro-Mata, Rio Grande del Sur, Brasil. 

N° Especies #Eventos N° Especies #Eventos 

Red Inicial Red Avanzada 

1 Myrsine lorentziana 344 1 Myrsine lorentziana 31 

2 Daphnopsis fasciculata 21 2 Miconia cinerascens 11 

3 Drimys angustifolia 16 3 Leandra australis 7 

4 Miconia cinerascens 6 4 Ilex paraguariensis 7 

5 Morfo 7 6 5 Morfo 10 3 

6 Ilex paraguariensis 5 6 Daphnopsis fasciculata 2 
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N° Especies #Eventos N° Especies #Eventos 

Red Inicial Red Avanzada 

7 Mollinedia elegans 3 7 Morfo 7 1 

8 Leandra australis 2 8 Myrcia guianensis 1 

9 Morfo 11 1 9 Solanaceae sp. 1 

10 Morfo 13 1 10 Morfo 6 1 

11 Myrcia guianensis 1   

Total 406  Total 65 

 

Por parte de las aves, en la red inicial la especie Turdus rufiventris fue la especie más 

representativa con 100 eventos de interacción (24.6 % de total de interacciones), seguida 

por Elaenia obscura, E. mesoleuca, T. amaurochalinus, T. albicollis y Stephanophorus 

diadematus (Tabla 2). Mientras que, en la red avanzada la especie T. flavipes fue la más 

representativa con 21 eventos de interacción (32.3% del total de interacciones), seguida 

por T. albicollis (Tabla 2). En ambas redes se notó una mayor participación de la familia 

Turdidae con más del 50% del total de interacciones (51.2% en la red inicial y 63.1% en 

la avanzada). 

Con respecto a la dieta de aves en nuestra red inicial encontramos una mayor participación 

de omnívoros (54 individuos y 6 especies) con 253 eventos de interacción, seguido por 

los consumidores de invertebrados (26 individuos y 8 especies) con 89 eventos, 

frugívoros (8 individuos y 4 especies) con 62 eventos y consumidores de semillas (2 

individuos y 1 especies) con 2 eventos. Por otro lado, en la red avanzada encontramos 

una mayor participación de los frugívoros (10 individuos y 3 especies) con 25 eventos de 

interacción y consumidores de invertebrados (8 individuos y 4 especies) con 22 eventos 

de interacciones, seguido en secuencia por los omnívoros (10 individuos y 5 especies) 

con 15 eventos de interacción y una especie de consumidor de semillas (2 individuos y 1 

especie) con 3 eventos de interacción. 
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Tabla 2. Lista de especies de aves y número de eventos de interacción, en las redes frugívoras 

inicial y avanzada del bosque secundario de araucaria en la RPPN Pro-Mata, Rio Grande del Sur, 

Brasil. Dieta de ave según Wilman et al. (2014). 

N° Especies Dieta 
#Even

tos 
N° Especies Dieta 

#Even

tos 

Red Inicial Red Avanzada 

1 Turdus rufiventris Omnívoro 100 1 Turdus flavipes Frugívoro 21 

2 Elaenia obscura Omnívoro 63 2 Turdus albicollis Invertebrados 14 

3 Elaenia mesoleuca Omnívoro 44 3 Elaenia parvirostris Invertebrados 6 

4 Turdus amaurochalinus Frugívoro 44 4 Elaenia mesoleuca Omnívoro 5 

5 Turdus albicollis Invertebrados 43 5 Turdus rufiventris Omnívoro 3 

6 
Stephanophorus 

diadematus 
Omnívoro 37 6 Haplospiza unicolor Semillas 3 

7 Turdus flavipes Frugívoro 17 7 Turdus subalaris Frugívoro 3 

8 Elaenia parvirostris Invertebrados 13 8 Chiroxiphia caudata Omnívoro 3 

9 Piculus aurulentus Invertebrados 13 9 Schiffornis virescens Omnívoro 2 

10 Myiarchus swainsoni Invertebrados 8 10 Stephanophorus diadematus Omnívoro 2 

11 Mionectes rufiventris Omnívoro 8 11 Myiothlypis leucoblephara Invertebrados 1 

12 Pyrrhocoma ruficeps Invertebrados 6 12 Tangara peruviana Frugívoro 1 

13 Vireo chivi Invertebrados 4 13 Pyrrhocoma ruficeps Invertebrados 1 

14 Haplospiza unicolor Semillas 1   

15 Picumnus nebulosus Invertebrados 1     

16 Pipraeidea melanonota Omnívoro 1     

17 Knipolegus cyanirostris Invertebrados 1     

18 Turdus subalaris Frugívoro 1     

19 Zonotrichia capensis Semillas 1     

Total 406 Total 65 
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 Figura 6. Gráfico bipartito de las redes de frugivoría inicial (a) y avanzada (b) en el bosque secundario de araucaria en la RPPN Pro-Mata, Rio Grande del Sur, Brasil. 

Cada eje está compuesto por nodos rectangulares que representan a las especies de plantas (verde) y aves (negro); los nodos varían en tamaño en función del número de 

eventos de interacción por especie. Los enlaces entre nodos representan la frecuencia de eventos registrados entre pares de especies. 

a b 
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3.2.2. Métricas a nivel de red 

La red inicial tuvo un mayor tamaño (209) y número de enlaces por especie (1.50) a 

comparación de la red avanzada (tamaño: 130, y enlaces por especie: 1.17). Con respecto 

al grado de especialización de las redes (H2'), encontramos que ambas fueron 

especializadas a comparación de los valores medios del modelo nulo (Tabla 3); además 

de eso, encontramos que la red avanzada fue más especializada (Tabla 3). También, 

identificamos que nuestras redes fueron significativamente modulares; siendo la red 

inicial más modular (Z-score:6.55) que la red avanzada (Z-score: 4.47) (Tabla 3). 

Tabla 3. Valores del índice de especialización H2', modularidad (Q) y valores medios de los 

modelos nulos generados para las redes frugívoras inicial y avanzada del bosque secundario de 

araucaria en la RPPN Pro-Mata, Rio Grande del Sur, Brasil. P<0.05 indica diferencia significativa 

entre los valores observados con los valores obtenidos a partir de los modelos nulos. 

Métricas 

Valores 

observados 
Modelo nulo 

P valor 

Obs. 
Z-

score 
 

Especialización (H2') 

Inicial 0.30 - 0.10 ±0.02  0.0001 

Avanzado 0.43 - 0.21 ±0.05 0.0001 

Modularidad (Q) 

Inicial 0.12 6.55 0.07 ±0.01 0.0001 

Avanzado 0.39 4.47 0.27 ±0.03 0.0001 

 

Con respecto a la modularidad, encontramos que la red inicial estuvo compuesta por un 

total de 6 módulos (Figura 7a), donde se agruparon en promedio 3.2 especies de aves y 

1.8 especies de plantas. En cambio, la red avanzada estuvo compuesta por 4 módulos 

(Figura 7b), donde encontramos agrupaciones promedio de 3.3 especies de aves y 2.5 

especies de plantas. El agrupamiento en módulos pareció estar relacionado al ancho del 

pico de aves, ya que encontramos diferencias significativas en la medida promedio de 

este atributo entre módulos (Tabla 4 y Figura 8). 
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 Figura 7. Agrupación de especies de plantas y aves en módulos (marcos rojos) de interacción en una red inicial (a) y avanzada (b) de un boque secundario de araucaria en la RPPN 

Pro-Mata, Rio Grande del Sur, Brasil. Los cuadrados representan el vínculo entre especies, siendo la intensidad del color azul la representación de la frecuencia de interacción 

entre pares de especies. 
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 Tabla 4. Valores promedio, mínimos y máximos del ancho de pico (mm) de las aves por módulo. 

Se indican los módulos con los cuales se encontraron diferencias significativas. 

 

 

Figura 8. Distribución de los valores del ancho de gap por módulos en la red frugívora inicial y 

avanzada en un bosque secundario de araucaria en la RPPN Pro-Mata, Rio Grande del Sur, Brasil. 

N° de Módulo 
Medida promedio de ancho de pico  

(min.-max.) 

Módulos con diferencia 

significativa P<0.05 

Red inicial 

Módulo 1 =5.4 mm (4.7-6.2 mm) 3, 4 y 6 

Módulo 2 =2.1 mm (2.8-11.0 mm) 4 y 6 

Módulo 3 =4.8 mm (4.5-5.2 mm) 1, 4, 5 y 6 

Módulo 4 =5.8 mm (4.5-6.3 mm) 1, 2 y 3 

Módulo 5 =5.3 mm (3.9-8.0 mm) 3 y 6 

Módulo 6 =6.2 mm (3.8-8.3 mm) 1, 2, 3 y 5 

Red avanzada 

Módulo 1 =4.6 (2.9-7.4 mm) 4 

Módulo 2 =4.9 (3.7-5.9 mm) 4 

Módulo 3  =4.9 (4.6-5.2 mm) 4 

Módulo 4  =6.0 (5.1-7.0 mm) 1, 2 y 3 
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3.2.3. Métricas a nivel de especie 

Las métricas a nivel de especies mostraron que en ambas redes la planta Myrsine 

lorentziana fue la especie con mayor grado, seguida por Elaenia obscura en la red inicial 

y Turdus flavipes en la red avanzada (Anexo 4). Usando el índice de especialización d' 

encontramos que dentro de las redes frugívoras existen diferentes grados de 

especialización entre los niveles tróficos que las componen; siendo así, que las plantas 

presentaron valores medios de especialización mayores (d'inicial =0.36 y d'avanzada 

=0.45) a las aves (d'inicial =0.24 y d'avanzada =0.38) (Figura 9). 

 

Figura 9. Valores de especialización (d') de las plantas y aves en las redes de interacción inicial y 

avanzada en un bosque secundario de araucaria en la RPPN Pro-Mata, Rio Grande del Sur, Brasil. 

Las líneas punteadas indican los valores medios de d' al nivel de plantas (línea punteada verde) y 

aves (línea punteada negra) en ambas redes. 

 

Por otro lado, el grado de las especies de aves de la red inicial se relacionó positivamente 

a la abundancia local de sus miembros (p<0.05, R2: 0.23, F:5.01), es decir, las especies 

más abundantes tuvieron mayor grado de interacción en esta red. En el caso de la red 

avanzada, este patrón no se repitió (p>0.05, R2: 0.10, F:1.17) indicando que no 

necesariamente las especies más abundantes tuvieron mayor grado de interacción. Por 

otro lado, los valores de la especialización d' no tuvieron relación con la abundancia local 

de sus miembros, es decir, las especies más especializadas no fueron necesariamente las 

especies más raras o que las especies más generalistas no fueron necesariamente las 
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especies más abundantes ni en la red inicial (p>0.05, R2: 0.02, F:0.42) ni en la red 

avanzada (p>0.05, R2: 0.04, F:0.46). 

 

Conforme nuestro análisis de centralidad (Gc) identificamos que cada red posee una 

composición particular de especies centrales y periféricas; sin embargo, fue notorio que 

la planta Myrsine lorentziana fue la especie central más importante en ambas (Tabla 6). 

El ave Turdus albicollis fue otra especie central en común entre las redes, pero con un 

mayor valor de centralidad en la red avanzada. Observamos también que, especies 

centrales en la red inicial pasaron a ser periféricas en la red avanzada y, viceversa, 

especies periféricas en la red inicial pasaron a ser centrales en la red avanzada (Tabla 6). 

 

Tabla 5. Valores del análisis de especies centrales y periféricas en las redes frugívoras encontradas 

en la RPPN Pro-Mata, Rio Grande del Sur, Brasil. Grupo: Planta (P) y ave (A). 

N° Especies Grupo Gc N° Especies Grupo Gc 

Red Inicial Red Avanzada 

Centrales 

1 Myrsine lorentziana P 1.79 1 Myrsine lorentziana P 1.28 

2 Turdus rufiventris A 0.79 2 Turdus flavipes A 1.09 

3 Elaenia obscura A 0.42 3 Turdus albicollis A 0.61 

4 Turdus amaurochalinus A 0.23 4 Miconia cinerascens P 0.23 

5 Elaenia mesoleuca A 0.23 5 Elaenia parvirostris A 0.07 

6 Turdus albicollis A 0.22 6 Ilex paraguariensis P 0.03 

7 Stephanophorus diadematus A 0.16 7 Leandra australis P 0.03 

Periféricas 

1 Turdus flavipes A -0.04 1 Elaenia mesoleuca A 0.00 

2 Elaenia parvirostris A -0.08 2 Chiroxiphia caudata A -0.14 

3 Piculus aurulentus A -0.08 3 Haplospiza unicolor A -0.14 

4 Daphnopsis fasciculata P -0.09 4 Turdus rufiventris A -0.14 

5 Drimys angustifolia P -0.12 5 Turdus subalaris A -0.14 

6 Mionectes rufiventris A -0.13 6 Morfo 10 P -0.18 

7 Myiarchus swainsoni A -0.13 7 Schiffornis virescens A -0.20 

8 Pyrrhocoma ruficeps A -0.16 8 Stephanophorus diadematus A -0.20 

9 Vireo chivi A -0.18 9 Daphnopsis fasciculata P -0.23 

10 Miconia cinerascens P -0.18 10 Myiothlypis leucoblephara A -0.27 

11 Morfo 7 P -0.18 11 Pyrrhocoma ruficeps A -0.27 

12 Ilex paraguariensis P -0.19 12 Tangara peruviana A -0.27 

13 Mollinedia elegans P -0.20 13 Solanaceae sp. P -0.29 

14 Leandra australis P -0.20 14 Morfo 6 P -0.29 

15 Haplospiza unicolor A -0.21 15 Morfo 7 P -0.29 

16 Knipolegus cyanirostris A -0.21 16 Myrcia guianensis P -0.29 

17 Picumnus nebulosus A -0.21     
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N° Especies Grupo Gc N° Especies Grupo Gc 

Red Inicial Red Avanzada 

18 Pipraeidea melanonota A -0.21     

19 Turdus subalaris A -0.21     

20 Zonotrichia capensis A -0.21     

21 Morfo 11 P -0.21     

22 Morfo 13 P -0.21     

23 Myrcia guianensis P -0.21     

IV. DISCUSIÓN 

La presente investigación tuvo como objetivo evaluar las diferencias de dos redes de 

frugivoría en una etapa inicial y avanzada del bosque secundario de araucaria, con el fin 

de probar si la etapa de sucesión influencia sobre la estructura de redes mutualistas; 

adicionalmente, testamos si un factor como la abundancia configura el grado de 

interacción y especialización de las especies. Nuestros principales hallazgos muestran que 

la configuración de las redes varió entre las etapas de sucesión, siendo significativamente 

más especializadas y modulares que lo esperado al azar. Asimismo, encontramos un 

intercambio de especies centrales de una etapa de sucesión a otra. Resaltamos la presencia 

de una especie de planta importante para la estructura de redes y, adicionalmente, 

detectamos un mecanismo de neutralidad como explicación parcial del grado de 

interacción en una de las redes. 

Diversidad de aves 

Nuestros registros de aves mostraron diferencias en la composición de especies de aves 

entre las etapas de sucesión, con una mayor riqueza y abundancia de especies en el área 

inicial de bosque secundario superando por 28 especies y 220 individuos al área avanzada. 

El resultado de diversidad fue peculiar teniendo en cuenta que el patrón común menciona 

que el aumento de la complejidad estructural del bosque influye positivamente en los 

patrones de diversidad de aves (Casas et al., 2016; Robinson & Terborgh, 1997; Tews et 

al., 2004). Sin embargo, algunos autores como Estades (1997) y Ralph (1985) atribuyen 

este resultado a la posible influencia de característica particulares de las plantas más que 

la heterogeneidad del hábitat. Asimismo, Blake & Loisille (2001) encuentran este patrón 

en una localidad de Suramérica cuando compararon la diversidad de aves entre vegetación 

secundaria joven, bosque secundario tardío y bosque primario; ellos atribuyeron la alta 

riqueza de aves detectada en el área joven (sea por observación o captura con redes) a tres 
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factores principales: su proximidad a matriz de bosque primaria, la alta producción de 

frutos y a la frecuente visita de especies migrantes. 

Con respecto a nuestro estudio pensamos que, un factor clave para la alta diversidad de 

aves detectada en la etapa inicial fue la alta producción de frutos de especies muy 

abundantes en estas áreas, tales como: Myrsine lorentziana, Daphnopsis fasciculata y 

Drimys angustifolia (Vicente-Silva et al., 2016). Especies como M. lorentziana pueden 

presentar frutos durante todo el año, pero los picos de fructificación se presentan durante 

los meses más calientes del año entre verano e inicios de otoño (Bauer et al., 2012), 

particularmente durante la temporada reproductiva de aves y de la llegada de especies 

migratorias al sur de Brasil (Alves, 2013; Azpiroz et al., 2012; Hayes et al., 1994; 

Maurício et al., 2013). Es posible que la disponibilidad de frutos haya contribuido de la 

mayor frecuencia de aves en nuestra área inicial, porque se sabe que la presencia de ciertos 

grupos de aves pueden verse afectadas por la disponibilidad de recursos alimenticios, 

como lo determinó  Gonçalves da Silva et al. (2020) en el gradiente de bosque secundario 

y primario de Mata Atlántica, donde la disponibilidad de frutos explicó el aumento de 

frugívoros hacia los bosques maduros, o como en el estudio realizado por Kaminski et al. 

(2016) en el gradiente de sucesión de bosque de araucaria en el estado de Santa Catarina, 

donde la fructificación de taquarais (agrupación de bambú de la especie Merostachys aff. 

multiramea) generó un aumento de la riqueza de granívoros en toda el área. 

Topología de las redes 

Nuestras estimativas de rarefacción indican que nuestros registros representan una 

fracción de las interacciones posibles entre aves y plantas en nuestra localidad de estudio: 

este es un patrón común del alcance de los distintos métodos de muestreo para la 

detección de interacciones (Jordano, 2007; Quintero et al., 2021). 

Fue notable la representatividad topológica de Myrsine lorentziana en la red inicial y 

cómo mantuvo importancia estructural en la red frugívora avanzada. M. lorentziana es 

una especie con alta densidad en áreas iniciales al sur de Brasil (Duarte et al., 2006; 

Mochiutti et al., 2008; Vicente-Silva et al., 2016), son exigentes de luz, poseen alta 

fructificación y dispersión zoocórica por aves (Bauer et al., 2012; Duarte et al., 2006; 

Mochiutti et al., 2008). Nuestra red frugívora inicial estuvo mayormente representada por 

omnívoros con el 62% de las interacciones; mientras que la red frugívora avanzada estuvo 

representada mayormente por frugívoros (38% de las interacciones) e insectívoros (34% 
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de las interacciones). La familia Turdidae representó un importante grupo de aves debido 

a la gran proporción de interacciones acumuladas en ambos bosques; miembros de este 

grupo fueron determinados como buenos dispersores de semillas del conjunto de 17 

especies que interactuaron con una Myrtaceae al sur de Brasil (Côrtes et al., 2009). Dos 

especies principales del género Turdus ocuparon el primer lugar en concentrar 

interacciones en nuestras redes: T. rufiventirs en la red inicial y T. flavipes en la red 

avanzada. T. rufiventris es un zorzal con dieta omnívora (Wilman et al., 2014) encontrado 

en una amplia variedad de hábitats que van desde interior de bosque hasta áreas abiertas, 

e incluso ciudades (Gasperin & Pizo, 2009; Kaminski et al., 2016; Lomáscolo et al., 

2010); mientras que, T. flavipes es un ave frugívora (Wilman et al., 2014) que migra 

altitudinalmente visitando regiones altas durante primavera y verano en el sureste de 

Brasil (Alves, 2013). 

Especialización 

El índice de especialización de las redes (H2') indica el grado de superposición sobre los 

recursos que la comunidad de especies aprovecha (Blüthgen et al., 2006, 2007), de manera 

que, una red con elevada especialización corresponde a una baja superposición de nichos 

y una baja especialización indica convergencia de los nichos (Blüthgen et al., 2006, 2007). 

En nuestro estudio observamos que ambas redes fueron más especializadas que lo 

esperado al azar. Observamos una alta superposición de recursos en la red inicial, 

principalmente por parte de las aves hacia la especie Myrsine lorentziana, generando un 

menor valor de especialización a comparación de la red avanzada. Detectamos que 

nuestras redes se encontraron muy cerca de los valores medio de especialización en redes 

de dispersión (H2': 0.29 ±0.10) analizadas por Blüthgen et al. (2007). Frecuentemente las 

redes mutualistas de frugivoría muestran especialización baja en comparación de los 

valores medios de especialización de redes que implican un mayor grado de especificidad 

recíproca de socios como en redes de polinización (H2': 0.55 ±0.17) u hormigas-plantas 

(H2': 0.68 ±0.26) (Blüthgen et al., 2007). 

Ciertos estudios de redes frugívoras en gradientes de bosque mostraron similitudes y/o 

variaciones de un hábitat a otro; por ejemplo, en una localidad de Kenia, Schleuning et 

al. (2011) encuentran redes frugívoras con valores similares de especialización entre el 

bosque secundario y primario. Mientras que, Menke et al. (2012) también registran que 

en el interior de bosque la especialización fue mayor a comparación de una etapa más 

intervenida de bosque. A una escala regional, el estudio de Emer et al. (2020) encuentran 
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que la especialización de las redes de dispersión de semillas no se ven alteradas por el 

gradiente sucesional secundario de bosque atlántico, a pesar que otras medidas de red 

como número de especies y sus enlaces son influenciados negativamente. 

Si bien tanto procesos neutros y de nicho influencian sobre el establecimiento de 

relaciones mutualistas (Krishna et al., 2008; Vázquez et al., 2007, 2009), nuestro análisis 

a nivel de especie mostró que la especialización de las aves no se vio afectada por su 

abundancia local, es decir, las especies más especializadas no fueron especies menos 

abundantes en la localidad y especies muy abundantes no fueron las más generalistas. En 

este caso los niveles de especialización estarían influenciadas por factores como la 

cohesión de rasgos funcionales entre especies (Dehling et al., 2016), como congruencia 

morfológica de la boca de frugívoros y el tamaño de fruta que consumen (Howe & 

Smallwood, 1982; Jordano, 1995; Pizo, 2002; Stoner et al., 2007; Wheelwright, 1985), 

además de otros factores relacionados con el nicho, como la competencia y las 

interacciones de facilitación. Para mejorar la visualización de estas relaciones, estudios 

de redes de plantas-frugívoros son complementados con enfoques de ecología funcional 

y filogenética, consiguiendo un mejor entendimiento de la complejidad de las relaciones 

(Bascompte & Jordano, 2007b; Dehling et al., 2014; Lord et al., 2002; Moretti & Legg, 

2009) concluyendo que los rasgos fenotípicos y fenológicos dirigen enlaces generalizados 

y especializados en las redes comunitarias (Jordano et al., 2002a). 

Modularidad 

El subagrupamiento de las redes en módulos representan una estrecha relación entre los 

socios; el grado de agrupación interna de una red puede ser variado y medido mediante 

la métrica de modularidad (A. de Almeida & Mikich, 2018; Krause et al., 2003; Olesen 

et al., 2007; Vázquez et al., 2009). La modularidad puede ser muy variada entre distintas 

redes de frugivoría en el neotrópico (Almeida & Mikich, 2018). En nuestra investigación 

detectamos ambas redes fueron significativamente más modulares que lo esperado al azar, 

presentando la red inicial un mayor grado y número de módulos según los valores de Z-

score obtenidos a partir de modelos nulos. Una mayor modularidad representa un 

incremento de la persistencia de la red a extinciones graduales de los miembros 

participantes de la comunidad (Stouffer & Bascompte, 2011; Thébault & Fontaine, 2010). 

En áreas perturbadas las redes frugívoras también son modulares y presentan capacidad 

para mantenerse frente a alteraciones (Ramos-Robles, Andresen, et al., 2018). 
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La modularidad de las redes puede generarse a partir de factores del nicho de las especies 

como la dieta, tamaño corporal, relaciones filogenéticas o estructura del hábitat (Donatti 

et al., 2011; Guimerà et al., 2010; Palacio et al., 2016; Rezende et al., 2009; Schleuning 

et al., 2014). En nuestro estudio encontramos diferencias en los valores medios del ancho 

del gap de las aves  (Tabla 4 y Figura 8), una variable relacionada al tamaño del fruto que 

engullen (Debussche & Isenmann, 1989; Saavedra et al., 2014; Wheelwright, 1985), 

indicando que las compartimentaciones de nuestras redes de estudio también estarían 

dirigidas por propiedades del nicho. Esto podría ser reforzado analizando otras variables 

que no fueron probadas en este estudio, como el tamaño del fruto o relaciones 

filogenéticas que muestras combinaciones estrechas entre especies en un mismo 

compartimento (Ramos-Robles, Andresen, et al., 2018; Ramos-Robles, Dáttilo, et al., 

2018; Schleuning et al., 2014). 

Las especies centrales identificadas en ambas redes fueron parte de la mayoría de módulos 

detectados. En el caso de la red inicial 04 de los 06 módulos se conformaron al menos 

por una especie central, los 02 módulos menores (01 especie de planta y 01 de ave) fueron 

netamente periféricos. En el caso de la red avanzada 03 de los 04 módulos presentaron al 

menos una especie central, siendo netamente periférica el módulo de menor tamaño. 

Nuestros resultados reiteran que las redes mutualistas se organizan internamente en 

módulos alrededor de especies centrales que mantienen la estabilidad de las conexiones 

(Bascompte et al., 2003; Dáttilo et al., 2013; Jordano et al., 2002b; Solé & Montoya, 

2001).  

Centralidad de especies  

El núcleo de especies generalistas de la red inicial se compuso por 01 especie de planta y 

06 de aves (Tabla 6); mientras que el núcleo de la red avanzada fue conformado por más 

plantas, 04 especies de plantas y 03 de aves (Tabla 6). Cabe resaltar que detectamos dos 

especies que se mantuvieron dentro del núcleo de generalistas, la planta Myrsine 

lorentziana y el ave Turdus albicollis, cumpliendo un rol estructural común entre ambas 

redes. Este resultado sugiere que, a pesar de los cambios estructurales de la comunidad 

de especies influenciados por el hábitat (Brum et al., 2012; Casas et al., 2016; Dröse et 

al., 2019; Gomes et al., 2020; Zappi et al., 2017; Zenni & Simberloff, 2013), parte de las 

especies centrales son mantenidas en el espacio, tal como lo ha determinado Dáttilo et al. 

(2013) en su estudio de redes mutualistas homiga-plantas en una escala espacial en 
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Amazonía brasilera, o como lo demostrado por Ramos-Robles et al. (2016) en su estudio 

redes frugívoras ave-planta en una escala temporal en el Golfo de México. 

Dáttilo et al. (2013) mencionan que la permanencia de especies centrales en el espacio 

podría estar relacionado a la abundancia o competición de recursos entre las especies. En 

nuestro caso, encontramos que la abundancia local determinó en un 23% el grado de 

interacción de las especies de aves en la red inicial; sin embargo, no encontramos este 

mismo patrón en la red avanzada, sugiriendo que conjuntamente con mecanismos de 

neutralidad otros procesos como los de nicho intervendrían en la configuración de las 

nuestras redes mutualistas (Krishna et al., 2008; Vázquez et al., 2007, 2009) y que la 

contribución relativa de estos procesos parece variar de acuerdo con el estadio sucesional. 

Las especies migrantes australes (Alves, 2013; Chesser, 1994) conformaron también parte 

del núcleo de especies centrales en ambas redes. De las 06 especies centrales de aves en 

la red inicial, 02 fueron migrantes: Turdus amaurochalinus y Elaenia mesoleuca; en 

cambio, en la red avanzada, de las 03 especies de aves 02 fueron migrantes: T. flavipes y 

E. parvirostris. Este hallazgo nos indica que nuestras redes de frugivoría pueden verse 

afectadas por la estacionalidad y migración de especies hacia el sur de Brasil; sin 

embargo, especies locales tanto de aves como de plantas son también núcleo importante 

de interacción y también se encuentran brindando estabilidad a las redes mutualistas 

(Bascompte et al., 2003; Tylianakis et al., 2010; Vázquez et al., 2009). A pesar que 

nuestro trabajo no representa una escala temporal amplia, nuestros resultados sugieren 

que un evento importante para la estructuración de las redes de frugivoría en el bosque 

secundario de araucaria estaría ligado a la fenología y movimientos migratorios de los 

posibles socios.  

Implicancias para la conservación 

Nuestra investigación puede ayudar a entender el efecto de las aves en la expansión del 

bosque de araucaria al sur de Brasil, debido a que la planta más importante de ambas 

redes de frugivoría estudiadas, Myrsine lorentziana, inicia núcleos que facilitan el 

establecimiento de árboles jóvenes del bosque en áreas abiertas (Carlucci et al., 2011; 

Carlucci et al., 2011). Nuestros resultados, indican que las aves se encuentran conectando 

una variedad de hábitats a través del uso de recursos frugívoros, teniendo implicancia 

directa como moderadores (1) de la dinámica sucesional y (2) de la expansión forestal del 

bosque de araucaria.  
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Observamos que las etapas iniciales de bosque proporcionan recursos alimenticios a 

frugívoros que también habitan etapas más tardías, resaltando la importancia de áreas de 

sucesión inicial para la coexistencia de aves; dicho esto, reiteramos la idea de conservar 

mosaicos de hábitats como estrategia para la manutención de la diversidad de especies 

(Luza et al., 2014) y de un sistema mutualistas fundamental para los bosques tropicales 

(Alvarez-Loayza & Terborgh, 2011; Howe & Smallwood, 1982; Levey et al., 2002; 

Terborgh et al., 2002, 2019) en una región altamente degradada como el Atlántico sur 

(Marcos Bergmann Carlucci et al., 2021; Joly et al., 2014; Marchioro et al., 2021; Ribeiro 

et al., 2011). 

 

V. CONCLUSIONES 

Con nuestros resultados concluimos que, los patrones comunes de redes mutualistas 

también están presentes en las redes de frugivoría ave-planta en las dos etapas de estudio 

del bosque secundario de araucaria. Asimismo, concluimos que etapa de sucesión de 

hábitat filtró de algún modo la presencia de ciertas especies, haciendo que las redes se 

configuren de distinta forma. Finalmente, concluimos que las redes de frugivoría en el 

bosque de araucaria comparten un gran número de especies de aves y plantas entre la 

sucesión, indicando que la dispersión de especies a lo largo de la sucesión de bosque 

dependería de las interacciones mutualistas. 
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VII. ANEXO 

Anexo 1. Lista de especies de aves capturadas durante toda la temporada de muestreo en la RPPN 

Pro-Mata, Río Grande del Sur, Brasil. 

Nombre científico Dieta (Wilman et al., 2014) 

N° individuos por 

etapa 

Inicial Avanzada 

Columbiformes (2)    

Columbidae (2)    

Leptotila verreauxi Semillas 2 1 

Leptotila rufaxilla Semillas 3 1 

Piciformes (3)    

Picidae (3)    

Picumnus nebulosus Invertebrados 6 - 

Veniliornis spilogaster Invertebrados 2 - 

Piculus aurulentus Invertebrados 3 - 

Passeriformes (69)    

Thamnophilidae (4)    

Thamnophilus ruficapillus Invertebrados 1 - 

Thamnophilus caerulescens Invertebrados 5 - 

Mackenziaena leachii Invertebrados 1 - 

Pyriglena leucoptera Invertebrados 1 - 

Conopophagidae (1)    

Conopophaga lineata Invertebrados 1 6 

Grallaridae (1)    

Hylopezus nathereri Invertebrados 1 - 

Scleruridae (1)    

Sclerurus scansor Invertebrados - 3 

Dendrocolaptidae (6)    

Sittasomus griseicapillus Invertebrados 1 4 

Xiphorhynchus fuscus Invertebrados - 2 

Campylorhamphus 

falcularius 

Invertebrados 

- 1 

Lepidocolaptes falcinellus Invertebrados 1 2 

Dendrocolaptes platyrostris Invertebrados 1 2 

Xiphocolaptes albicollis Invertebrados - 2 

Furnariidae (8)    

Philydor rufum Invertebrados 1 1 

Heliobletus contaminatus Invertebrados 3 6 

Syndactyla rufosuperciliata Invertebrados 7 12 

Leptasthenura striolata Invertebrados 4 - 

Cranioleuca obsoleta Invertebrados 1 - 

Synallaxis ruficapilla Invertebrados - 2 

Synallaxis cinerascens Invertebrados 3 8 

Synallaxis spixi Invertebrados 4 - 

Pipridae (1)    
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Nombre científico Dieta (Wilman et al., 2014) 

N° individuos por 

etapa 

Inicial Avanzada 

Chiroxiphia caudata Omnívoro 1 3 

Tityridae (1)    

Schiffornis virescens Omnívoro - 5 

Cotingidae (1)    

Carpornis cucullata Frugívoro 6 - 

Platyrinchidae (1)    

Platyrinchus mystaceus Invertebrados 3 17 

Rhynchocyclidae (3)    

Mionectes rufiventris Omnívoro 10 - 

Phylloscartes ventralis Invertebrados 17 - 

Hemitriccus obsoletus Invertebrados 1 9 

Tyrannidae (15)    

Tyranniscus burmeisteri Omnívoro 1 - 

Camptostoma obsoletum Invertebrados 1 - 

Elaenia parvirostris Invertebrados 15 5 

Elaenia mesoleuca Omnívoro 26 6 

Elaenia obscura Omnívoro 19 - 

Phyllomyias virescens Invertebrados 7 1 

Serpophaga subcristata Invertebrados 3 - 

Attila phoenicurus Invertebrados 1 - 

Attila rufus Invertebrados 1 - 

Myiarchus swainsoni Invertebrados 19 3 

Myiophobus fasciatus Invertebrados 14 - 

Lathrotriccus euleri Invertebrados 5 7 

Knipolegus cyanirostris Invertebrados 15 9 

Knipolegus nigerrimus Invertebrados 1 - 

Muscipipra vetula Invertebrados 3 - 

Vireonidae (3)    

Cyclarhis gujanensis Omnívoro 2 3 

Hylophilus poicilotis Invertebrados 3 - 

Vireo chivi Invertebrados 23 - 

Turdidae (5)    

Turdus flavipes Frugívoro 13 27 

Turdus rufiventris Omnívoro 38 15 

Turdus amaurochalinus Frugívoro 29 - 

Turdus subalaris Frugívoro 3 2 

Turdus albicollis Invertebrados 8 6 

Passerellidae (1)    

Zonotrichia capensis Semillas 10 - 

Parulidae (4)    

Setophaga pitiayumi Invertebrados 1 - 

Geothlypis aequinoctialis Invertebrados 11 - 



45 
 

Nombre científico Dieta (Wilman et al., 2014) 

N° individuos por 

etapa 

Inicial Avanzada 

Basileuterus culicivorus Invertebrados 3 5 

Myiothlypis leucoblephara Invertebrados 13 36 

Thraupidae (12)    

Pipraeidea melanonota Omnívoro 1 - 

Stephanophorus diadematus Omnívoro 23 5 

Tangara preciosa Frugívoro 1 1 

Haplospiza unicolor Semillas 26 12 

Hemithraupis guira Invertebrados 1 - 

Tachyphonus coronatus Invertebrados 2 - 

Dacnis cayana Omnívoro 1 - 

Saltator similis Invertebrados 5 1 

Saltator maxillosus Invertebrados 2 - 

Poospiza thoracica Omnívoro 3 - 

Microspingus cabanisi Omnívoro 15 4 

Pyrrhocoma ruficeps Invertebrados 5 7 

Cardinalidae (1)    

Amaurospiza moesta Semillas - 1 
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Anexo 2. Fotografías de las aves registradas en la red inicial (IN) y avanzada (AV) de un bosque 

secundario de araucaria en la RPPN Pro-Mata, Rio Grande del Sur, Brasil. 

  

    
1 Myiothlypis leucoblephara 

Parulidae (AV) 
2 Zonotrichia capensis 

Passerillidae (IN) 
3 Piculus aurulentus 

Picidae (IN) 
4 Picumnus nebulosus 

Picidae (IN) 

    
5 Chiroxiphia caudata 

Pipridae (AV) 
6 Mionectes rufiventris 

Rhynchocyclidae (IN) 
7 Haplospiza unicolor 

Thraupidae (IN, AV) 
8 Pipraeidea melanonota 

Thraupidae (IN) 

    
9 Pyrrhocoma ruficeps 

Thraupidae (IN, AV) 
10 Stephanophorus 

diadematus 

Thraupidae (IN, AV) 

11 Tangara peruviana 
Thraupidae (AV) 

12 Schiffornis virescens 
Tityridae (AV) 

    
13 Turdus albicollis 

Turdidae (IN, AV) 
14 Turdus amaurochalinus 

Turdidae (IN) 
15 Turdus flavipes 

Turdidae (IN, AV) 
16 Turdus rufiventris 

Turdidae (IN, AV) 

    

17 Turdus subalaris 
Turdidae (IN, AV) 

18 Elaenia mesoleuca 
Tyrannidae (IN, AV) 

19 Elaenia obscura 
Tyrannidae (IN) 

20 Elaenia parvirostris 
Tyrannidae (IN, AV) 

   

 

21 Knipolegus cyanirostris 
Tyrannidae (IN) 

22 Myiarchus swainsoni 
Tyrannidae (IN) 

23 Vireo chivi 
Vireonidae (IN) 
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Anexo 3. Medidas del ancho de gap (mm) de las especies de aves en la red inicial (azul) y 

avanzada (rojo) de un bosque secundario de araucaria en la RPPN Pro-Mata, Rio Grande del Sur, 

Brasil. 
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Anexo 4. Valores de grado normalizado (G.N.) y especialización (d') en las redes frugívoras inicial y avanzada en un 

bosque secundario de araucaria en la RPPN Pro-Mata, Rio Grande del Sur, Brasil. Las especies de este listado están 

ordenadas decrecientemente según el G.N. Grupo: Planta (P) y ave (A). 

N° Especies Grupo G.N. d' N° Especies Grupo G.N. d' 

Red Inicial Red Avanzada 

1 Myrsine lorentziana P 0.74 0.15 1 Myrsine lorentziana P 0.54 0.29 

2 Elaenia obscura A 0.55 0.04 2 Turdus flavipes A 0.50 0.20 

3 Daphnopsis fasciculata P 0.47 0.39 3 Leandra australis P 0.46 0.20 

4 Stephanophorus diadematus A 0.45 0.08 4 Miconia cinerascens P 0.38 0.50 

5 Elaenia mesoleuca A 0.36 0.10 5 Elaenia parvirostris A 0.30 0.24 

6 Elaenia parvirostris A 0.36 0.07 6 Turdus albicollis A 0.30 0.31 

7 Turdus flavipes A 0.36 0.06 7 Turdus rufiventris A 0.30 0.26 

8 Turdus amaurochalinus A 0.36 0.05 8 Chiroxiphia caudata A 0.20 0.06 

9 Turdus rufiventris A 0.27 0.06 9 Elaenia mesoleuca A 0.20 0.14 

10 Turdus albicollis A 0.27 0.04 10 Haplospiza unicolor A 0.20 0.59 

11 Drimys angustifolia P 0.26 0.24 11 Schiffornis virescens A 0.20 0.08 

12 Miconia cinerascens P 0.21 0.38 12 Ilex paraguariensis P 0.15 0.30 

13 Myiarchus swainsoni A 0.18 0.41 13 Morfo 10 P 0.15 0.89 

14 Morfo 7 P 0.16 0.27 14 Myiothlypis leucoblephara A 0.10 0.68 

15 Ilex paraguariensis P 0.16 0.20 15 Pyrrhocoma ruficeps A 0.10 1.00 

16 Leandra australis P 0.11 0.59 16 Stephanophorus diadematus A 0.10 0.42 

17 Mollinedia elegans P 0.11 0.15 17 Tangara peruviana A 0.10 0.43 

18 Haplospiza unicolor A 0.09 1.00 18 Turdus subalaris A 0.10 0.51 

19 Picumnus nebulosus A 0.09 0.88 19 Daphnopsis fasciculata P 0.08 0.17 

20 Pipraeidea melanonota A 0.09 0.69 20 Solanaceae sp. P 0.08 0.13 

21 Knipolegus cyanirostris A 0.09 0.48 21 Morfo 6 P 0.08 1.00 

22 Turdus subalaris A 0.09 0.48 22 Morfo 7 P 0.08 0.64 

23 Piculus aurulentus A 0.09 0.03 23 Myrcia guianensis P 0.08 0.41 

24 Mionectes rufiventris A 0.09 0.01           

25 Pyrrhocoma ruficeps A 0.09 0.00      

26 Vireo chivi A 0.09 0.00      

27 Zonotrichia capensis A 0.09 0.00      

28 Morfo 11 P 0.05 1.00      

29 Morfo 13 P 0.05 0.38      

30 Myrcia guianensis P 0.05 0.18      
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