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Las aves amenazadas como indicadores de sustentabilidad ambiental de la actividad

ganadera y de conservacién en pastizales del nordeste argentino.

Resumen

Los pastizales se encuentran en peligro a nivel global debido a su acentuada
conversidn a la agricultura y la ganaderia, y por el bajo grado de proteccidn que estos
presentan. En consecuencia, las aves de pastizal son el grupo de aves que sufre el mayor
declive poblacional, teniendo un marcado aumento en la cantidad de especies amenazadas
de extincién. El nordeste argentino (NEA) alberga una avifauna muy diversa, compuesta por
especies endémicas y amenazadas, haciendo de esta regién un area importante para la
conservacion de las aves de pastizal a nivel mundial. La produccidon ganadera es una de
principales causas de la pérdida y degradacién de los pastizales naturales del NEA. Al ser la
respuesta de las aves a la ganaderia especie-especifica, evaluamos el efecto de esta actividad
sobre la biologia reproductiva de dos especies modelo de aves amenazadas de pastizal.
Evaluamos los parametros reproductivos del Yetapa de collar (Alectrurus risora), un
insectivoro, y el Capuchino Iberd (Sporophila iberaensis), un semillero, en tres sitios: un area
protegida en Formosa, un area protegida en Corrientes, y en campos ganaderos ubicados en
esta Ultima provincia. También, estudiamos la comunidad de depredadores y la estructura del
habitat de reproduccién de estas aves. Registramos un aumento de mesodepredadores en
Corrientes con respecto a Formosa, posiblemente ocasionado por la desaparicién de
depredadores tope de los pastizales correntinos. La extincion local de los grandes felinos es
provocada por los conflictos depredador-ganado que acompanan a la actividad ganadera y
que resultan en su persecucién. Asi, Formosa, donde la actividad ganadera es mas reciente
gue en Corrientes, aun presenta poblaciones estables de depredadores tope. El aumento de
mesodepredadores en Corrientes causé un aumento en la tasa de depredacion de los nidos
de Yetapa de collar, lo que a su vez resultd en un éxito reproductivo mas bajo. Al mismo
tiempo, detectamos que el manejo tradicional de la ganaderia, que consiste en el uso de
guemas anuales y el pastoreo continuo, altera la estructura del pastizal, resultando esta
incompatible con el establecimiento de poblaciones reproductivas de las especies
amenazadas. Encontramos pocas y pequefias poblaciones de estas aves reproduciéndose en
los campos ganaderos, siempre ubicados en sectores poco productivos de los campos que

presentaban una estructura de la vegetacién similar a la de los pastizales de areas protegidas.



III

Estos denominados “refugios de pastizal” se encontraban en las zonas bajas de los campos
ganaderos, con presencia de agua, y poca influencia de las quemas anuales de los sectores
adyacentes mas altos. El éxito reproductivo y la densidad de nidos en los refugios de pastizal
fueron menores a los registrados en las dreas protegidas. Recomendamos promover las
estrategias de reintroduccién de depredadores tope o de recuperacioén de las poblaciones de
los grandes felinos, asi como favorecer la presencia de poblaciones reproductivas de aves
amenazadas mediante el manejo rotativo de quemas y de pastoreo en las zonas ganaderas

mas productivas, y delimitar zonas de refugio de pastizal en las areas ganaderas menos

productivas que garanticen la conservacion de poblaciones de aves amenazadas.



Threatened grassland birds as indicators of grazing sustainability and conservation in

northeastern Argentina.

Abstract

Grasslands are under global threat given their high conversion rate to agriculture and
grazing lands and their low representation in protected areas. In consequence, grassland birds
are also facing accentuated populational declines and the number of threatened species is
increasing. A diverse avifauna, comprised by endemic and threatened species, can be found
in northeastern Argentina’s grasslands, making them a priority conservation area. Livestock
grazing is one of the main drivers of habitat loss and degradation of northeastern Argentina’s
natural grasslands. We evaluated the effect of grazing on the breeding parameters of two
model species, the Strange-tailed tyrant (Alectrurus risora), an insectivore, and the lbera
Seedeater (Sporophila iberaensis), a granivore, in three study sites: a protected area in
Formosa, a protected area in Corrientes, and in grazing fields located in the later province.
We also studied the predator community and the vegetation structure required by these
species for breeding. We registered an increase in mesopredator abundance in Corrientes
with respect to that of Formosa, most probably caused by the extirpation of top predators
from the former’s grasslands. Predator-livestock conflicts are a consequence of cattle raising
which often result in the persecution of large carnivores driving their populations to local
extinction. Thus, top predators still present stable populations in Formosa, where grazing is a
more recent activity than in Corrientes. The high mesopredator abundance of Corrientes
caused an increase in the nest predation rate of the Strange-tailed tyrant, which translated in
a lower reproductive success. We also found that traditional grazing management, which
depends on annual fire use and on continuous grazing, alters the grassland’s vegetation
structure and is not compatible with the settlement of threatened grassland birds’
populations. We found few and small breeding populations of the focal species in
unproductive grazing fields which presented a conserved vegetation structure similar to that
found in protected areas. These small grassland refuge areas were located in grazed and
flooded lowlands unexposed to annual fires. The reproductive success and nest densities
registered in these refuge areas were lower to that registered in protected areas. We
recommend the implementation of top predator reintroductions or strategies that benefit

their populations, as well as the use of rotational grazing and fire management, and the



delimitation of grassland refuge areas to favor the settlement of threatened grassland bird

species in grazing fields.
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Capitulo 1: Introduccién general

1.1. Marco teorico

Los pastizales, ambientes dominados por especies vegetales de la familia Poaceae y
con menos del 15% de cobertura lefosa, representan el bioma dominante de la Tierra (White
et al. 2000, Gibson 2009). Este ambiente debe su existencia a la incidencia de disturbios que
impiden su arbustizacién o desertificacion (Anderson 2006, Zuleta et al. 2017). Estos
disturbios pueden ser de origen natural (fuegos, sequias, inundaciones, nevadas o herbivoria)
o antropico (quemas o ganaderia; Anderson 2006, Zuleta et al. 2017). La frecuencia,
intensidad y escala de estos disturbios son factores clave para el mantenimiento de los
pastizales (Zuleta et al. 2017). El vinculo entre el hombre y los pastizales es innegable,
representando las gramineas la principal fuente de alimento para el hombre (White et al.
2000, Gibson 2009). Los pastizales presentan un amplia gama de caracteristicas benéficas
para el hombre, conocidos como servicios ecosistémicos, tales como actuar como sumideros
de carbono y reservorios de agua, tienen un elevado valor cultural y recreativo, y hospedan
una enorme biodiversidad (White et al. 2000, Gibson 2009). Sin embargo, se encuentran
amenazados por la conversidn a la agricultura, la fragmentacion, la introduccion de especies
exoéticas, la ganaderia, la urbanizacion, y la desertificacién (White et al. 2000, Gibson 2009).

Actualmente, las areas dedicadas a los cultivos y las tierras de pastoreo cubren el 40%
de la superficie terrestre (Foley et al. 2005). El aumento de la superficie cultivada y pastoreada
fue en detrimento de los ambientes naturales, siendo los pastizales el bioma que mas pérdida
de ambiente ha sufrido a nivel global (Gibson 2009). En América del Norte, tan solo queda el
9.4% de los pastizales altos nativos, mientras que en América del Sur se estima que queda un
21% de los pastizales naturales (Gibson 2009). A esta elevada tasa de conversion del
ambiente, se agrega la problematica de la escasez de areas protegidas (Hoekstra et al. 2005,
Henwood 2010). Tan solo el 4.6% de los pastizales se encuentran protegidos a nivel mundial,
con algunas regiones presentando valores aun mas bajos, como por ejemplo los pastizales
templados de la pampa argentina, donde tan solo el 1% del ambiente se encuentra protegido
(Henwood 2010, Gibson 2009). La elevada tasa de conversién del ambiente y su escasa

proteccidon hacen de los pastizales uno de los biomas mas amenazados de todos los biomas
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terrestres, poniendo en peligro el mantenimiento de la biodiversidad que estos albergan
(Hoekstra et al. 2005, Gibson 2009, Watson et al. 2016).

Las aves de pastizal, es decir aquellas aves que se han adaptado o son dependientes
de los pastizales para realizar una parte o la totalidad de su ciclo de vida (Vickery et al. 1999),
estan experimentando un acentuado declive poblacional a nivel global. En América del Norte,
las aves de pastizal experimentaron la mayor pérdida poblacional de todos los grupos
ecoldgicos, con una pérdida del 53% de adultos reproductores en los ultimos 50 afos vy
encontrandose el 74% de las especies de pastizal en declive (Rosenberg et al. 2019). En
Europa, y a diferencia de otros grupos de aves, se observé el mismo patron poblacional
negativo en las aves de pastizal, con 41 de 58 especies consideradas mostrando un declive
poblacional (Donald et al. 2006). También, se registré una tendencia poblacional negativa en
el 37% de las aves de pastizal en Australia (Attwood et al. 2009). En consecuencia, la cantidad
de especies de aves amenazadas de pastizal se encuentra en aumento, englobando el 14% de
las especies amenazadas a nivel mundial (BirdLife International 2004).

La disminucion de la abundancia y de la riqueza de especies de aves en diversos
ambientes estd asociada a la actividad ganadera (Brennan y Kuvlesky 2005, Barzan et al.
2021). La ganaderia es la principal actividad productiva que se desarrolla en los pastizales y
abarca mds de un cuarto de la superficie terrestre sin hielo del planeta (Steinfeld et al. 2006,
Gibson 2009). Tal es la dependencia de la actividad ganadera con los pastizales, que algunos
autores han definido a los pastizales como “ambiente abierto utilizado para la produccién de
ganado” (White et al. 2000). Diversos estudios indican que la respuesta poblacional de las
aves a la actividad ganadera es especie-especifica, al verse algunas especies favorecidas, otras
negativamente afectadas, y otras ni perjudicadas ni beneficiadas por el pastoreo (Fleischner
1994, Brennan y Kuvlesky 2005, Askins et al. 2007, Schieltz y Rubenstein 2016). En este
sentido, la intensidad de la actividad ganadera es, también, un factor clave (Brennan vy
Kuvlesky 2005, Barzan et al. 2021). Las aves endémicas de pastizal, es decir aquellas
especialistas obligadas que desarrollan la totalidad de su ciclo de vida en este ambiente
(Vickery et al. 1999), pueden ausentarse completamente, o ver significativamente disminuida
su abundancia, en campos con un manejo intensivo del ganado, mientras que se pueden ver
favorecidas por el manejo extensivo del ganado (Coppedge et al. 2008, Vickery et al. 2001,
Baldi et al. 2005). Las respuestas especie-especificas, y el hecho de que la respuesta a la

actividad ganadera puede variar segun la region biogeografica (Barzan et al. 2021), resaltan
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la importancia de estudiar el impacto de la ganaderia en distintos sistemas para conocer su
efecto sobre las especies de interés local.

El impacto negativo de la ganaderia sobre la biodiversidad no se limita al grupo de las
aves; los grandes carnivoros son también perjudicados de manera directa por esta actividad.
Uno de los principales conflictos hombre-fauna silvestre a nivel mundial es el del depredador-
ganado (Graham et al. 2005). Estos conflictos surgen como consecuencia del amplia area de
accién de los grandes carnivoros que lleva a la competencia de recursos entre los
depredadores y el hombre, problema acentuado por la pérdida y fragmentacidon del habitat
(Graham et al. 2005, Ripple et al. 2014). Ademas, la abundancia de las presas naturales de los
depredadores se puede ver negativamente afectada por la actividad del hombre, lo que a
veces conduce al aumento del uso del ganado como fuente de alimento por parte de los
depredadores silvestres (Graham et al. 2005). La amenaza, real y percibida, de los grandes
carnivoros sobre el ganado y el hombre lleva a su persecucion, siendo la exterminacion de
estos una solucion frecuente (Graham et al. 2005, Barua et al. 2013, Ripple et al. 2016). En
consecuencia, el 61% de los grandes carnivoros estdn clasificados bajo una categoria de
amenaza de extincion y las poblaciones del 77% de estos se encuentra en declive (Ripple et
al. 2014).

El rol de los depredadores tope en el mantenimiento de la biodiversidad ha sido
ampliamente documentado (Ritchie y Johnson 2009, Estes et al. 2011, Ripple et al. 2014). Los
depredadores tope son aquellos que ocupan los niveles mas elevados de su sistema trdfico,
es decir, no tienen depredadores naturales. Estos depredadores tope pueden limitar las
poblaciones de sus presas, ya sea mediante mecanismos de control letales (i.e. depredacion)
o no letales (i.e. ecologia del miedo), causando efectos indirectos en niveles tréficos inferiores
(Suraci et al. 2016, Newsome et al. 2017). A este tipo de control poblacional se lo conoce
como top-down, mientras que la regulacion mediante factores climaticos es conocida como
bottom-up (Castle et al. 2021). La hipdtesis de liberaciéon de mesodepredadores, i.e. aquellos
depredadores que ocupan niveles tréficos intermedios, postula que el declive poblacional o
la extincion de depredadores tope pueden desencadenar un aumento en su abundancia
(Crooks y Soulé 1999). Este aumento puede, a su vez, provocar efectos en cascada negativos
en niveles trdéficos inferiores, conllevando la pérdida de biodiversidad (Prugh et al. 2009,
Ritchie y Johnson 2009, Ripple et al. 2014, Suraci et al. 2016). Consecuentemente, se han

registrado efectos negativos del aumento en la abundancia de mesodepredadores sobre
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poblaciones de aves en diferentes ambientes (Prugh et al. 2009, Ritchie y Johnson 2009, Rees

et al. 2019, Jiménez et al. 2019).

1.2. Justificacion y relevancia del presente estudio

El Neotrdpico es la region biogeografica que alberga la mayor diversidad de familias y
especies de aves a nivel global (Stotz et al. 1996, BirdLife International 2004). Los pastizales
del sudeste de Sudamérica abarcan el este y nordeste argentino, el sur paraguayo, el sur
brasilero, y Uruguay, y constituyen uno de los ambientes de pastizal mas extenso del
Neotropico (Azpiroz et al. 2012). Estos pastizales albergan tanto especies residentes como
migrantes, que conforman una diversa avifauna con 109 especies registradas (Azpiroz et al.
2012). Esta diversidad se encuentra amenazada principalmente por la pérdida y degradacién
de ambiente, y 22 especies de esta regidn se encuentran actualmente categorizadas como
amenazadas o casi amenazadas de extincién (Azpiroz et al. 2012). Estas caracteristicas llevan
a que los pastizales del sudeste de Sudamérica sean reconocidos como especialmente
importantes para la conservacion de la avifauna (White et al. 2000).

Se estima que entre el 55 y el 60% de los pastizales del sur de Sudamérica han sido
convertidos por la industria agropecuaria y forestal y, ademds, una parte de los pastizales
remanentes se encuentra degradada por el pastoreo (Azpiroz et al. 2012). A pesar del rol
esencial de este bioma en la cultura y bienestar del hombre, la importancia de su
conservacién no es reconocida (Henwood 2010). Esto es particularmente evidente en los
pastizales mas productivos, como los de las Pampas, donde solo queda el 30% del ambiente
natural y tan solo el 1% se encuentra protegido (Henwood 2010).

Durante las ultimas décadas ocurrieron dos procesos que aceleraron la pérdida y
degradacion de los pastizales naturales en el nordeste argentino. Por un lado, la
intensificacion de cultivos en las Pampas causé el aumento de la presidon de la ganaderia en
esta region (Viglizzo et al. 2011, Irisarriy Oesterheld 2020). Por otro lado, a través de subsidios
otorgados por el Estado nacional se impulsé la actividad forestal en el nordeste,
representando una nueva amenaza para los pastizales naturales, es decir de los pastizales
conservados o sometidos a una baja carga ganadera y frecuencia de fuego (Secretaria de
Ambiente y Desarrollo Sustentable 2018). La provincia de Corrientes, por ejemplo, cuenta con

500 000 ha plantadas y se estima que existen 3 millones de hectareas aptas para este tipo de
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produccién en la provincia (Secretaria de Ambiente y Desarrollo Sustentable 2018). Es por
ello que, en la actualidad, las principales amenazas para la conservacion de los pastizales
naturales en el nordeste argentino son el aumento y la intensificacion de la actividad
ganadera y forestal (Viglizzo et al. 2011, Azpiroz et al. 2012).

Las tendencias poblacionales negativas de las aves de pastizal acompafian esta
pérdida y degradacion de los pastizales del sudeste de Sudamérica (Azpiroz et al. 2012). Las
especies endémicas son mas susceptibles a los cambios en el uso del suelo y, en consecuencia,
varias aves endémicas de pastizal han sufrido grandes reducciones en sus areas de
distribuciéon. Por ejemplo, la Loica pampeana (Sturnella defillippi) y el Yetapa de collar
(Alectrurus risora) ocupan en la actualidad menos de un 10% de su area de distribucion
original (Tubaro y Gabelli 1999, Di Giacomo y Di Giacomo 2004). El tamafio poblacional del
Tordo amarillo (Xanthopsar flavus) y de la Monjita dominica (Xolmis dominicanus) se redujo
en mas del 50%, y sus poblaciones se encuentran fragmentadas (Fraga et al. 1998, Fraga
2003), lo que llevo a que se categoricen a estas especies como En Peligro y Vulnerable,
respectivamente (BirdLife International 2017b y 2019). Otras aves endémicas de pastizal
presentan tendencias decrecientes de sus poblaciones, como es el caso de los capuchinos del
género Sporophila (ver seccién 1.3).

El declive poblacional de los depredadores tope constituye otro caso de la pérdida de
biodiversidad de los pastizales naturales del nordeste de Argentina. El Yaguareté (Panthera
onca) es objeto de persecucidn en nuestro pais como consecuencia de conflictos depredador-
ganado, lo que llevé a una reduccion de mas del 80% de su area de distribucidn en Argentina
y significd la extincion de este depredador tope en los pastizales del nordeste argentino
(Chebez 1994, Giraudo y Povedano 2003, Quiroga et al. 2014, Di Bitetti et al. 2016). El Puma
(Puma concolor) también sufre la persecucién como consecuencia de conflictos depredador-
ganado resultando en extinciones locales, aunque su distribucién no se ve tan afectada como
la del Yaguareté (Chebez 1994, De Angelo et al. 2011, Quiroga et al. 2016).

Como se observa a nivel mundial, la actividad ganadera, principalmente la intensiva,
también puede tener impactos negativos en la diversidad de la avifauna del Neotrdpico
(Barzan et al. 2021). Algunos estudios reportan una disminucion de la riqueza de la avifauna
en campos ganaderos, mientras que otros resaltan que la ganaderia mantiene ambientes
heterogéneos favoreciendo la presencia de una mayor diversidad de especies (Isacch et al.

2003, Azpiroz y Blake 2009, Sica et al. 2018). En la cuenca del Aguapey, en la provincia de
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Corrientes, las especies amenazadas evitan los campos sobrepastoreados (Di Giacomo et al.
2010), mientras que en los pastizales de Uruguay estas especies alcanzaron densidades mas
elevadas en los pastizales naturales (Azpiroz y Blake 2009). En los pastizales pampeanos de la
provincia de Buenos Aires se observaron respuestas diferenciadas segun la intensidad del
pastoreo, con una densidad y éxito reproductivo similares a los registrados en zonas
protegidas en aquellos campos con baja intensidad de pastoreo (Cardoni et al. 2012). Otros
estudios resaltan, también, el impacto negativo de la quema anual de los pastizales, practica
de manejo utilizada para favorecer el rebrote de pastos tiernos en los campos ganaderos. El
fuego recurrente sobre los pastizales altera su estructura, impidiendo su uso con fines
reproductivos por las aves de pastizal (Petry y Kriiger 2010, Di Giacomo et al. 2011b). La alta
tasa de pérdida de los pastizales, la elevada cantidad de especies amenazadas que estos
albergan, y el hecho de que la respuesta a la actividad ganadera es especie-especifica, hacen
de la investigacion de la respuesta de las especies amenazadas a esta actividad productiva

una necesidad imperativa para generar recomendaciones para su conservacion.

1.3. Especies de estudio

Las especies de estudio de la tesis son aves endémicas de los pastizales del cono sur
de Sudamérica que se encuentran bajo distintos grados de amenaza de extincion. Las especies
estudiadas son el Yetapa de collar (Alectrurus risora) y el Capuchino lberd (Sporophila

iberaensis).

1.3.1. Yetapa de collar

El Yetapd de collar es un ave endémica de los pastizales que se encuentra categorizado
como Vulnerable a nivel mundial (BirdLife International 2016). La distribucion histérica de la
especie comprendia el sudeste de Paraguay, el sudeste de Brasil, Uruguay, y Argentina,
llegando hasta la provincia de Buenos Aires (BirdLife International 2016). Actualmente, se
encuentra extinta en Brasil y Uruguay, mientras que quedan pequefias poblaciones
remanentes en el sudeste de Paraguay y nordeste argentino. Se la considera amenazada tanto
por la gran reduccion registrada en su drea de distribucion, que en la Argentina se estima fue
del 90%, como por el riesgo de que su hdbitat remanente sea transformado para la agricultura
extensiva y la plantaciéon de pinos y eucaliptos (Di Giacomo y Di Giacomo 2004, BirdLife

International 2016).
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El Yetapa de collar pertenece a la familia de los tiranidos, familia de aves insectivoras
endémica de América. La especie se alimenta de artrépodos como orugas, libélulas, dipteros,
y ortopteros, entre otros, que cazan principalmente en vuelo (Di Giacomo y Di Giacomo 2004).
Como es caracteristico de la subfamilia Fluvicolinae, el Yetapd de collar presenta un marcado
dimorfismo y dicromatismo sexual (Figura 1.1). Los machos adquieren el plumaje
caracteristico de los adultos en su segundo afio de edad presentando un plumaje muy
particular, con las timoneras externas negras modificadas en forma de bandera, altamente
elongadas, amplias, y desnudas en la base. Durante el periodo reproductivo, pierde las plumas
de la garganta quedando expuesta su piel con una coloracién roja intensa, mientras que su
cabeza, dorso, y collar son negros, y la parte inferior del pecho y el vientre son blancos
(Ridgely y Tudor 1994). Durante el periodo reproductivo su comportamiento es muy
conspicuo y realizan desplieguen aéreos territoriales y relacionados con la adquisicién de
parejas (Di Giacomo 2010). Por su lado, las hembras también presentan timoneras externas
modificadas, siendo el raquis elongado, y desnudo, finalizando en forma de raqueta en el
extremo distal. La coloracidon de las hembras es menos Ilamativa que la de los machos,
presentando un plumaje mayoritariamente pardo, con el vientre mas claro y un collar ocraceo
(Ridgely y Tudor 1994). La especie presenta un sistema de apareamiento poliginico, donde, si
bien pueden aparearse de forma mondgama, el territorio de un macho generalmente abarca
el territorio de dos hembras, con observaciones de hasta cuatro hembras dentro del territorio
de un mismo macho (Di Giacomo et al. 2011b). Los individuos presentan un comportamiento
gregario, es decir, tienden a agruparse, principalmente durante el periodo reproductivo

(BirdLife International 2016).
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Figura 1.1. Plumaje reproductivo caracteristico de los (A) machos y (B) hembras de Yetapa de

collar.

1.3.2. Capuchino Ibera

El género Sporophila estd constituido por aproximadamente 43 especies de pequeiios
semilleros (8-10 g) neotropicales pertenecientes a la familia Thraupidae (Mason y Burns
2013). Los denominados “capuchinos” son un grupo de 10 a 12 especies del género
Sporophila que presentan un alto grado de simpatria, son fenotipicamente diferenciables,
pero, tienen pequefios niveles de divergencia genética y ecoldgica (Lijtmaer et al. 2004,
Campagna et al. 2012, 2018). La mayoria de los capuchinos son migrantes australes que
invernan en Brasil y se reproducen en los pastizales subtropicales de norte de Argentina, sur
de Brasil, Paraguay y Uruguay (Da Silva 1999). Estas aves son notables en el hecho de que se
alimentan de pequeiias semillas de gramineas y se encuentran, en consecuencia,
fuertemente asociados a los pastizales naturales (Da Silva 1999).

Siete especies de capuchinos se encuentran globalmente amenazadas o casi
amenazadas como consecuencia de la pérdida de habitat o del trafico ilegal (Hilty y Bonan
2019). La limitada area de reproduccién de los capuchinos y su susceptibilidad a cambios en
el uso del suelo los hace un buen grupo de especies indicadoras para la identificacion de dreas
importantes para la conservacion, tales como las Areas de Aves Endémicas (Stattersfield et
al. 1998) y las Areas Importantes para la Conservacion de las Aves (Di Giacomo 2005, Devenish

et al. 2009). Los pastizales del nordeste argentino han sido identificados como una de las
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areas prioritarias para la conservaciéon de los capuchinos del género Sporophila, dada la
elevada diversidad de especies que el género presenta en la region (Da Silva 1999). De todas
formas, estos pastizales, como postulamos anteriormente, se encuentran bajo una gran
presion antropica por el aumento masivo de la industria forestal y de la presion ganadera (Di
Giacomo et al. 2010, Viglizzo et al. 2011, Azpiroz et al. 2012).

El Capuchino Ibera (Sporophila iberaensis) es una especie de capuchino recientemente
descrita que ha sido categorizada como En Peligro por la UICN (Di Giacomo y Kopuchian 2016,
BirdLife International 2017a). Esta clasificacion estd basada en el pequefio tamafo
poblacional y su altamente restringida drea de reproduccion (BirdLife International 2017a).
Los registros del Capuchino Ibera se encuentran limitados al nordeste argentino y al sudeste
paraguayo, con dos recientes observaciones en el sur de Brasil (Di Giacomo y Kopuchian 2016,
Galluppi-Selich et al. 2018). Sin embargo, el Unico sitio reproductivo conocido de la especie
son los Esteros del Ibera, una vasta red de esteros, lagunas, y pastizales localizado en el
nordeste de Argentina (Turbek et al. 2019). Dado el reciente descubrimiento de la especie, la
biologia del Capuchino Ibera es poco conocida y sus requerimientos reproductivos, estatus
migratorio, y amenazas son aun desconocidos.

Como los otros capuchinos, el Capuchino lbera presenta dimorfismo sexual (Figura
1.2). Los machos se diferencian de otros capuchinos por el plumaje contrastante gris
plomizo en la corona y frente, y marrén negruzco en la garganta y nuca (Di Giacomo y
Kopuchian 2016). La espalda y rabadilla presentan un plumaje marrdn o marrén oliva,
mientras que el pecho, vientre y abdomen son de un tono amarrillo palido a canela (Di
Giacomo y Kopuchian 2016). Las hembras presentan un plumaje pardo-olivaceo en el dorso

y ocraceo en el vientre y son indistinguibles de las hembras de otras especies de Sporophila.
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Figura 1.2. Plumaje reproductivo caracteristico de los (A) machos de Capuchino lbera

y de las (B) hembras de capuchinos del género Sporophila.

1.4. Objetivos de la tesis

El objetivo general de la tesis fue evaluar el impacto de la ganaderia en la biologia

reproductiva de dos aves amenazadas de pastizal, para asi poder identificar las condiciones
de los pastizales ganaderos en las que estas pueden persistir. Para abordar esta pregunta, y
con el fin de obtener una buena representaciéon del impacto de la ganaderia en la biologia
reproductiva de las aves amenazadas de pastizal, decidimos evaluar tanto el efecto directo
(i.e. el efectoin situ de la actividad ganadera) como el efecto indirecto de esta actividad. Como
postulamos anteriormente, los conflictos depredador-ganado acompafan a la actividad
ganadera, y la pérdida de los grandes carnivoros puede desencadenar efectos en cascada con
consecuencias negativas sobre la biodiversidad de niveles tréficos inferiores, entre ellos, las
aves. Dado el diferente contexto histérico de la actividad ganadera en el nordeste argentino,
donde en algunas localidades se practica desde mediados del siglo XVII (Carnevali 1994),
mientras que en otras esta es una practica mas reciente, datando de inicios del siglo XX
(Valenzuela de Mari 2002), decidimos investigar si la diferencia temporal del impacto de la
actividad ganadera desencadend un efecto en cascada, instigando el fendmeno de liberacion
de mesodepredadores, y teniendo este fendmeno repercusiones negativas en la biologia
reproductiva de las aves amenazadas de pastizal.

Asi, desarrollamos los siguientes objetivos especificos:
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1. Investigar la biologia reproductiva de las aves amenazadas de interés en dareas
dedicadas a la conservacion para obtener una linea de base de los valores de sus
parametro reproductivos.

2. Comparar la biologia reproductiva de las aves amenazadas de pastizal en dos areas
protegidas que difieren en su contexto histérico de la actividad ganadera.

3. Evaluar el impacto directo de la actividad ganadera sobre la biologia reproductiva
de las aves amenazadas de pastizal.

4. Identificar las medidas de manejo que maximizan el éxito reproductivo de las
especies de aves amenazadas en pastizales que se encuentran bajo manejo

ganadero y bajo manejo de conservacién en el nordeste argentino.

Para responder a los objetivos especificos de la tesis, trabajamos en tres sitios de
estudio, cada uno representando un escenario ecoldgico distinto (Figura 1.3). (A) La Reserva
El Bagual, ubicada en Formosa, cuenta con un contexto de impacto ganadero reciente, donde
los depredadores tope presentan poblaciones estables, pero que carece del impacto directo
de la actividad ganadera (i.e. no hay presencia de ganado en el sitio de estudio). (B) El Parque
Nacional Iberd, ubicado en Corrientes donde la actividad ganadera data del siglo XVII, donde
los depredadores tope se encuentran localmente extintos y el ganado fue retirado unos pocos
anos antes de la creacion del Parque. (C) Campos actualmente dedicados a la produccion

ganadera en la provincia de Corrientes.
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Figura 1.3. Esquema del contexto ecoldgico de los distintos sitios de estudio.

1.5. Organizacion de la tesis

La tesis se encuentra organizada en seis capitulos. En el capitulo de introduccion
(Capitulo 1) presentamos el marco tedrico, justificamos la relevancia de nuestro estudio, y
exponemos las especies de estudio y los objetivos de la tesis. En el Capitulo 2 describimos los
sitios de estudio y detallamos los métodos generales utilizados para la toma y andlisis de datos
utilizados para responder a los objetivos planteados. En el Capitulo 3 respondemos al primer
objetivo especifico utilizando al Capuchino lbera como especie de estudio. Describimos su
biologia reproductiva y discutimos las principales amenazas detectadas para la especie. En el
Capitulo 4 respondemos al segundo objetivo especifico realizando un estudio comparativo
entre dos areas protegidas que difieren en su contexto histdrico de la actividad ganadera y
en la presencia de depredadores tope. Estudiamos la comunidad de depredadores para
determinar si hay evidencias de una liberacién de mesodepredadores vy, finalmente,
comparamos la biologia reproductiva de la especie de estudio de este capitulo, el Yetapa de
collar, y los depredadores de nidos identificados para determinar si la liberacién de
mesodepredadores puede estar afectando negativamente a las aves amenazadas de pastizal.
En el Capitulo 5 respondemos al tercer objetivo especifico y evaluamos el efecto de la
ganaderia sobre la biologia reproductiva del Yetapd de collar y del Capuchino Iber3,
comparando los parametros reproductivos de estas especies en areas ganaderas y en areas
dedicadas a la conservacién. Finalmente, y en base a los resultados obtenidos, en el Capitulo

6 respondemos al cuarto objetivo especifico. En este ultimo capitulo describimos las
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principales amenazas identificadas que las aves de pastizal afrontan y discutimos las medidas
de manejo detectadas que maximizan el éxito reproductivo de las especies de aves
amenazadas en pastizales que se encuentran bajo manejo ganadero y bajo manejo de

conservacion en el nordeste argentino.
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Capitulo 2: Métodos generales

2.1. Sitios de estudio

El trabajo de campo realizado para la colecta de datos fue realizado en tres dreas de
estudio: la Reserva El Bagual, el Parque Nacional Iberd, y en campos ganaderos de la region
del Iberd (Figura 2.1). Los sitios de estudio se encuentran en el Chaco Himedo, la region
oriental del Gran Chaco, también conocido como el distrito Oriental del Dominio Chaquefio
(Carnevali 1994, Di Giacomo y Krapovickas 2005, Fontana 2018, Oyarzabal et al. 2018). El
Chaco Humedo es una gran llanura que se distingue por su exceso de humedad que resulta
en un mosaico complejo de ambientes dependientes del relieve y del régimen hidrico. Este
mosaico de ambientes esta formado por bosques, palmares, bosques riberefos, rios, lagunas,
esteros, bafiados, y cafiadas, y alberga una gran biodiversidad (Di Giacomo y Krapovickas
2005, Fontana 2018, Oyarzabal et al. 2018).

El clima de los sitios de estudio es subtropical humedo, presentando una escasa
variacién térmica anual, con heladas entre junio y agosto y sin estacidon seca marcada. La
temperatura media es de 22°C, siendo la media del mes de enero de 28°C y del mes de julio
de 17°C. Las maximas registradas son de 46.5°C y las minimas de -5°C. El régimen pluvial es
abundante y frecuente, superando los 1500 mm anuales, siendo la época mas lluviosa la de
primavera—verano, con un maximo secundario en primavera, y siendo la época mas seca la

de invierno (Carnevali 1994, Di Giacomo y Krapovickas 2005, Fontana 2018).

2.1.1. Areas protegidas
2.1.1.1. Reserva El Bagual

La Reserva El Bagual (REB, 28.1869°S, 58.8550°0) tiene una extension de 3 300 hay
se encuentra en el extremo sudeste de la provincia de Formosa (Figura 2.1). El paisaje del sitio
de estudio consiste en una sabana abierta con una pendiente gradual que resulta en un
gradiente de humedad y profundidad del suelo en funcién de los cuales se forman distintas
comunidades vegetales (Figura 2.2). Los pastizales de Imperata brasiliensis, comunmente
conocida como chajapé, y Andropogon lateralis, conocida como paja colorada o capii puita,

se forman sobre las lomadas arenosas, es decir, en los sectores mas elevados con suelos
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profundos y bien drenados. Las lomadas de REB cuentan con la presencia de arbustos aislados
o agrupados en pequeiios parches con especies de los géneros Baccharis, Eupatorium y
Vernonia. Adyacentes a estos pastizales se encuentran otras planicies donde se forman los
pajonales de Sorghastrum setosum, conocida como paja amarilla. Estos pajonales se
caracterizan por tener problemas de drenaje, lo que resulta en pastizales himedos, aunque
menos profundos que los banados. Los banados se caracterizan por tener una mayor
permanencia de agua y por estar dominados por Paspalum intermedium, cominmente
conocida como paja boba. En las zonas alin mas profundas, codomina con P. intermedium la
ciperacea Rhynchospora scutellata y en el borde de los humedales |la especie dominante es
Coleataenia prionitis, cominmente conocida como paja de techar (Di Giacomo y Krapovickas
2005).

A finales del 2003, REB fue declarada como Area Importante para la Conservacién de
las Aves (AICA), la primera de 20 AICAs identificadas en el Chaco Hiumedo. Esto se debe
principalmente al estado de conservacidn de sus pastizales, donde se encuentran poblaciones
de aves globalmente amenazadas, como, por ejemplo, Alectrurus risora, Culicivora

caudacuta, Sporophila palustris, y Sporophila cinnamomea (Di Giacomo 2005).
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Figura 2.1. Ubicacion de los sitios de estudio la Reserva El Bagual, el Portal San Nicolas (Parque

Nacional Iberd), y los campos ganaderos (lbaté, San Lorenzo, San Juan Poriahu).
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Figura 2.2. Pastizales representativos de la Reserva El Bagual.
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2.1.1.2. Parque Nacional Iberd

El Portal San Nicolas (28.1282°S, 57.4346°0) se encuentra dentro del Parque Nacional
Ibera (PNI), y tiene una extension de 16 780 ha (Figura 2.1). El portal se encuentra en los
Esteros del Ibera, ubicados en el centro de la provincia de Corrientes, y abarcan una extension
de 13 000 km?. Los Esteros del Iberd estan constituidos por un mosaico de diferentes habitats,
como esteros, lagunas, arroyos, rios, bafiados, pastizales, e isletas de bosques (Burkart et al.
1999, Fontana 2017).

La historia de proteccion del Iberd comenzd en 1983 con la creacidn de la Reserva
Provincial Natural Iberd, que comprende unas 750 000 ha. Posteriormente, se cred el Parque
Provincial Iberd, un nucleo de conservacién estricta de unas 550 000 ha de vegetacion
acuatica. La Reserva Provincial Natural Iberd incluye tierras de propiedad privada donde se
desarrollan actividades productivas (Accattoli 2018). En 2016 se inici6 la donacién de cuatro
nucleos, totalizando 150 000 ha, a la Administracion de Parques Nacionales para crear el
Parque Iberd, compuesto por el Parque Nacional y la Reserva Nacional Ibera.

El paisaje del sitio de estudio es similar al de REB, con diferencias en las especies
dominantes de las distintas comunidades vegetales. Asi, las lomadas arenosas estdn
dominadas por A. lateralis (Figura 2.3). Estos pastizales de gramineas altas y perennes
cuentan con escasos arbustos. Por un lado, las zonas bajas estdan dominadas por pastizales de
Paspalum durifolium, comunmente referidos como pastizales o pajonales de pasto azul o capii
apered (Figura 2.3). Los suelos donde crece esta vegetacion palustre estan casi siempre
saturados de agua y fluctian entre inundaciones y/o anegamientos, con niveles de agua entre
10y 20 cm, a sequias relativas varias veces al afio. Contiguos a estos pastizales, en las zonas
de agua permanente de circulacion muy lenta y de una profundidad que oscila entre 50y 120
cm, se forman los pajonales de Rhynchospora corymbosa, comunmente conocida como
cortadera, y los pirizales de Cyperus giganteus, en las zonas aun mas profundas. Finalmente,

se encuentran las lagunas o esteros (Carnevali 1994, Fontana 2017, Fontana 2018).
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Figura 2.3. Pastizales representativos del Portal San Nicolas (Parque Nacional Iberd). (A-B)
Pastizales de la lomada arenosa dominados por paja colorada (Andropogon lateralis). (C-D)

Pastizales inundables dominados por pasto azul (Paspalum durifolium).
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2.1.2. Areas ganaderas

Trabajamos en un total de 3 areas dedicadas a la produccion ganadera dénde
encontramos poblaciones de Yetapa de collar y del Capuchino Iberda: San Juan Poriahd, Ibaté,
y 3 campos de la zona de la costa del San Lorenzo (Figura 2.1). Por motivos logisticos,
realizamos la busqueda de nidos de Yetapa de collar en todos los campos, mientras que
Unicamente buscamos nidos del Capuchino Iberd en San Juan Poriahd. Los malezales,
conocidos como iby bai en guarani, que significa suelo malo, son el ambiente dominante de
estos sitios de estudio. Los malezales se caracterizan por estar inundados alrededor de la
mitad del afio y tener microrelieves en el suelo. Asi, se genera una red de pequefios canales
por donde escurre el agua, con anchos y profundidades variables, cominmente de entre 20
y 50 cm y entre 10 y 60 cm, respectivamente. En el nivel del suelo original quedan entonces
unos pequefios monticulos de seccidn irregular con anchos de entre 40 y 60 cm. En
consecuencia, se encuentran dos comunidades vegetales, la que se arraiga en los monticulos,
principalmente compuesta por gramineas adaptadas a la gran variabilidad de la columna de
agua, y la que crece en los canaliculos, que alterna en funcién de la dindmica del agua (i.e.
acuaticas, palustres, y terrestres; Carnevali 1994, Calvi 2015, Fontana 2018, Oyarzabal 2018).
Los malezales son originados por factores bidticos y edaficos poco conocidos y consolidados

por procesos antrépicos como el fuego y pastoreo (Carnevali 1994).

2.1.2.1. San Juan Poriahu

La Estancia San Juan Poriaht (27.7108°S, 57.1880°0) se encuentra en el departamento
de San Miguel y tiene una superficie estimada de 13 000 ha. La estancia se encuentra dentro
de la Reserva Provincial Ibera, por lo que en ella se encuentran los ambientes tipicos de estos:
esteros, canales, embalsados, banados, lagunas abiertas, pastizales, e isletas de monte. La
presencia de ciertas especies de aves amenazadas de pastizal, como Anthus nattereri, A.
risora, X. dominicanus, y de capuchinos del género Sporophila, llevé a que la estancia fuera
declarada como un AICA (Di Giacomo 2005). La especie de graminea dominante de los

malezales donde se llevd a cabo el muestreo en este campo es A. lateralis (Figura 2.4).
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2.1.2.2. Campos de la zona de la costa del San Lorenzo

En la zona de la costa del San Lorenzo, en el departamento de Mburucuya, trabajamos
en potreros de tres campos distintos: La Firmeza (27.9083°S, 58.2918°0), Don Roberto
(27.8974°S, 58.2828°0), y un campo que no se encuentra administrado (27.8922°S,
58.2635°0), pero que, al no contar con alambrado, algunos productores hacen uso de él. Nos
referiremos a lo largo de la tesis a este conjunto de potreros como “San Lorenzo”, que
abarcan aproximadamente 700 ha. Los potreros estudiados se encuentran en un area
deprimida saturada en agua que forman un malezal dominado por Paspalum spp. con

palmares aislados de Copernica alba (Figura 2.4).

2.1.2.3. Ibaté
El campo Ibaté (27.4851°S, 57.3303°0) se encuentra en el departamento de General
Paz. El potrero donde realizamos los muestreos tiene una superficie de aproximadamente

600 ha y la especie dominante del malezal es Andropogon bicornis (Figura 2.4).
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Figura 2.4. Ambiente representativo de los campos ganaderos: (A) malezales dominados por

paja colorada (Andropogon lateralis), (B-C) Paspalum spp., y (D) Andropogon bicornis.
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2.1.3. Contexto histérico y manejo actual de los sitios de estudio

2.1.3.1. Reserva El Bagual

La Reserva El Bagual cuenta con una superficie de 3500 ha y esta incluida en la Estancia
El Bagual, que abarca una superficie de 18 600 ha. La Estancia El Bagual es un establecimiento
gue se dedica a la ganaderia extensiva en pastizales naturales. En el afio 1985 se cred la
Reserva El Bagual y se retiré el ganado de la misma, y desde el afio 1995 se encuentra a cargo
del Departamento de Conservacion de Aves Argentinas. Previo al establecimiento de la
Reserva El Bagual en los pastizales de I. brasiliensis se practicaba el cultivo de sorgo y algoddn
(Di Giacomo y Krapovickas 2005).

La caza se encuentra totalmente prohibida desde el 2004 y REB cuenta con un plan de
manejo del fuego cuyo objetivo principal es proteger el ambiente reproductivo de las aves
amenazadas de pastizal. Asi, se dised y construyd un sistema de cortafuegos para prevenir
los incendios descontrolados y la invasién del pastizal por especies lefiosas (Di Giacomo 2010).
Los cortafuegos permiten realizar quemas prescriptas para controlar la biomasa de alto poder

combustible.

2.1.3.2. Parque Nacional Iberd

San Nicolds fue una estancia dedicada a la ganaderia administrada por la empresa
ganadera Bouvril S.A hasta que fue adquirida por The Conservation Land Trust en el afio 2002,
momento en el que fue designada como area protegida privada. La remocién del ganado
finalizd en el 2009 y la propiedad fue donada a la Administracién de Parques Nacionales en el
2017 para ser incorporada a la red de areas protegidas que conforman el Parque Nacional
Ibera.

Desde su designacién como area protegida, la caza quedd totalmente prohibida y
actualmente el Portal San Nicolds esta sometido a un plan de manejo de quemas prescriptas
a fin de mantener la estructura del pastizal y de reducir la carga de combustible (pasto seco
acumulado) para asi evitar los fuegos descontrolados. El periodo propuesto para las quemas
de los pastizales de A. lateralis es invierno (julio-agosto) con el objetivo de alcanzar como
minimo anual un 30% de superficie de pastizal quemado para generar una matriz
heterogénea de ambientes (Accattoli 2018). Los pastizales de P. durifolium no estan sujetos a

un periodo particular de quema, estas se planificardn en funcion de la continuidad del
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combustible y de cuan secos se encuentren, con un maximo anual de superficie quemada del
30%. Las quemas quedan prohibidas en el periodo reproductivo de las aves de pastizal,
considerado entre el 15 de septiembre y el 15 de diciembre. Siguiendo las recomendaciones
de Di Giacomo et al. (2011a), el cronograma de quemas prescriptas fue programado para que

cada unidad sea quemada cada 3 afios como mdaximo (Accattoli 2018).

El ganado se encuentra actualmente excluido de ambas areas protegidas, siendo los
herbivoros de mayor tamafo presentes en los pastizales el ciervo de los pantanos

(Blastocerus dichotomus) y el carpincho (Hydrochoerus hydrochaeris).

2.1.3.3. Areas ganaderas

La estancia San Juan Poriahu se dedica a la produccién ganadera desde la época de las
misiones jesuiticas que administraron el area entre 1630 y 1767 (Fraga 2001). Actualmente,
y habiendo sido pionera en este aspecto, también se desarrolla la actividad de ecoturismo en
la estancia, por lo que el manejo del campo se enfoca tanto en la actividad productiva
ganadera como en la conservacioén. Por lo tanto, la caza esta prohibida, asi como el acceso de
los perros al area productiva. La carga ganadera de San Juan Poriahu es de aproximadamente
0.45 cabezas por hectarea.

El potrero donde se trabajo en Ibaté habia sido utilizado para la produccién arrocera
hasta que en el 2007 se remplazé esta practica por la introduccion del ganado. La carga
ganadera del potrero es de 0.3 cabezas por hectdrea. Finalmente, los campos de San Lorenzo
(i.e. La Firmeza y Don Roberto) tienen una carga ganadera de 0.5 cabeza por hectarea.

Ninguno de estos campos realiza quemas anuales de la totalidad de los potreros
donde se encuentran las especies de estudio. Sin embargo, entre julio y septiembre se
realizan quemas parciales en los campos de San Lorenzo, siendo el avance del fuego frenado
por la columna de agua del malezal. Los campos de San Juan Poriahu y de Ibaté no realizan

guemas anuales.

2.2. Busqueda y monitoreo de los nidos
Realizamos busquedas intensivas de nidos de las aves de pastizal de interés durante

su periodo reproductivo. El periodo reproductivo del Yetapa de collar inicia en finales de
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agosto y finaliza en principios de enero, mientras que el del Capuchino Iberd se extiende entre
los meses de octubre y diciembre. Las busquedas fueron llevadas a cabo entre el 2015y 2018
en los pastizales de REB y PNI, mientras que en las temporadas reproductivas de 2018 y 2019
los esfuerzos se abocaron en los campos ganaderos en la regién del Ibera.

La busqueda de nidos se realizd mediante la observacién directa de la conducta
reproductiva (Martin y Geupel 1993; Figura 2.5). Identificamos los territorios mediante el
seguimiento de los machos, que son mas conspicuos. En el caso del Yetapd de collar, los
machos realizan despliegues aéreos, mientras que los capuchinos vocalizan sobre una percha
elevada. Una vez hallados los territorios, se prosiguié con el seguimiento de las hembras para
la busqueda de los nidos ya que Unicamente las hembras construyen, incuban, y alimentan
los pichones en el caso del Yetapa de collar y que en el caso de los capuchinos los machos
Unicamente participan en la provisién de alimentos a los pichones (Martin y Geupel 1993, Di
Giacomo et al. 2011b). Dado que las hembras de capuchino son indistintas al ojo humano, se
determiné a las hembras de Capuchino Iberd mediante la identificacién del macho defensor
del territorio, utilizando su plumaje y canto (Di Giacomo y Kopuchian 2016).

Los nidos encontrados fueron georreferenciados con un dispositivo GPS (Garmin
International, Olathe, Kansas, USA) y marcados con una pequefia cinta (i.e. de una longitud
inferior a 5 cm) colocada a una distancia minima de 1 m del nido (Winter et al. 2003). La cinta
ayudd en la identificacion del nido, particularmente en zonas de pastizal muy denso,
disminuyendo la cantidad de tiempo transcurrido en la zona del nido. Visitamos los nidos cada
2-4 dias, registrando la cantidad de huevos o pichones, hasta registrar su éxito o fracaso

(Figura 2.5).
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Figura 2.5. (A y C) Busqueda y (B) monitoreo de nidos.

2.3. Deteccion de depredadores de nidos

Colocamos camaras trampa Reconyx HyperFire HC500 (Reconyx, Holmen, Wisconsin,
USA) a una distancia aproximada de 1 m de los nidos, priorizando los nidos de Yetapd de collar
(Figura 2.6). Programamos las cdmaras trampa para que tomen 3 fotografias por disparo, con
un intervalo de 1 s por fotografia, sin periodo de silencio. Una vez finalizada la actividad del

nido, revisamos las fotografias para identificar los depredadores de nidos registrados.
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Figura 2.6. Camaras trampa colocadas en la cercania de los nidos del (A) Capuchino Ibera y

(B) Yetapa de collar.

2.4. Medidas de vegetacion
Una vez finalizada la actividad de cada nido, se procedié a tomaron medidas del sitio
del nido y, también, se tomaron medidas de la estructura de la vegetacion en el parche del

nido y en puntos aleatorios. Todas las medidas fueron tomadas en centimetros.

2.4.1. Medidas del sitio del nido

Las variables del sitio del nido incluyeron: (1) la especie de la planta sostén sobre la
que se construyd el nido, (2) la altura de la planta sostén, (3) la altura del nido, es decir, la
distancia vertical desde el suelo hasta la base del nido, y (4) el grado de ocultamiento del nido.
No se tomaron mediciones de la altura de la planta sostén y de la altura del nido en REB. A su
vez, no pudimos tomar estas medidas en los casos en que los nidos aln estaban activos
cuando dejamos el campo, cuando la identificacidn de la planta sostén no era certera (i.e. en
los casos en que los nidos cayeron de la planta sustrato), o cuando la altura del nido fue
alterada por la accion de depredadores o de tormentas que volcaron los nidos.

A partir de la temporada reproductiva del 2017 estimamos el grado de ocultamiento
de los nidos. Las medidas de ocultamiento fueron tomadas una vez finalizada la actividad del
nido y utilizamos discos de cartén de la medida maxima del didmetro externo de los nidos, es
decir, de 7 0 13 cm de didmetro para los nidos del Capuchino Iberd y del Yetapa de collar,

respectivamente. Los discos contaban con un dibujo de grilla de cuadrados de 1 cm de lado y
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fueron colocados sobre el nido para estimar el ocultamiento superior y dentro del nido para
estimar el ocultamiento lateral (Figura 2.7). Tomamos fotografias de los discos en ambas
posiciones a 1 m de distancia. Posteriormente, contamos la cantidad de cuadrados expuestos
(i.e. no cubiertos por la vegetacion) y calculamos el ocultamiento del nido como 1 menos la
proporcién de cuadrados expuestos, de modo que los nidos mejor ocultos recibieron un valor

mas elevado que los mas visibles (Davis 2005).
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Figura 2.7. Fotografias de los discos colocados en los nidos desde el punto de vista (A)

superior y (B) lateral.

2.4.2. Estructura de la vegetacién

Las medidas de la estructura de la vegetacion fueron tomadas a partir del 2018 en (1)
el parche del nido, (2) puntos aleatorios dentro del territorio de las hembras, y (3) puntos
aleatorios de campos ganaderos sin nidos de las especies amenazadas de pastizal estudiadas.

Para estimar la vegetacion del parche del nido se utilizé la planta sostén como punto
de referencia para la medicion. El punto aleatorio dentro del territorio de las hembras se
ubicé a una distancia minima de 5 m y maxima de 30 m del nido y fue determinado a partir
de un set aleatorio de orientaciones y distancias de la planta sustrato. Tomamos las medidas
de vegetacién evitando los ambientes no utilizados por las especies de estudio (i.e.

dominados por Cyperus spp.). Los sitios aleatorios de los campos ganaderos sin nidos de las
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especies se determinaron de forma aleatoria en potreros donde no se observaron ejemplares
de las especies focales de estudio.

Para llevar a cabo estas mediciones utilizamos dos palos unidos entre si por una
cuerda de 5 m. Un extremo se coloco sobre la planta sostén del nido (para la medicion del
sitio del nido) o en un punto central aleatorio dentro del territorio de la hembra, mientras
gue el otro extremo se colocd en cada punto cardinal (Nalwanga et al. 2004; Figura 2.8). Se
midid la altura de las gramineas, herbdceas, agua, broza, y monticulos segin correspondiese
enintervalos de 1 my también se registré la cobertura de gramineas, herbaceas, agua, broza,

y suelo desnudo presentes en cada orientacion cardinal (Nalwanga et al. 2004; Figura 2.8).
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Figura 2.8. (A) Esquema de la toma de datos de la estructura de la vegetacién, (B-C) toma de

datos y observacién de la vegetacion.

2.5. Analisis estadisticos

Realizamos todos los andlisis estadisticos con el programa R version 3.6.2 (R Core
Team 2019). Usamos el test de Shapiro-Wilks para evaluar si los datos se ajustaban a una
distribucién normal, aplicando pruebas no paramétricas en el caso en que la normalidad no
fuera respetada, considerando un nivel de significancia de p < 0.05. Expresamos los resultados

como promedio + error estandar (EE).
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2.5.1. Supervivencia de nidos

Realizamos los analisis de supervivencia de nidos con el Programa MARK versién 9.0
(White y Burnham 1999). El Programa MARK permite la estimacion de la tasa de supervivencia
diaria (TSD) mediante la construccion de modelos que determinan la influencia de diversas
variables en la supervivencia de los nidos. Para incluir un nido en este analisis, se debe cumplir
una serie de requisitos, como poder determinar el destino del nido y que este haya tenido
contenido expuesto a la depredacidn, es decir, no se puede incluir nidos abandonados en el
estadio de construccidn para los que no se haya registrado el inicio de la puesta. A su vez, el
Programa MARK requiere la estandarizacién de las fechas, por lo que determinamos la fecha
de inicio de la temporada reproductiva para cada especie de estudio como el primer intento
reproductivo registrado en nuestro muestreo. La probabilidad de supervivencia de un nido
hipotético de cada especie de estudio fue calculada como TSD!, siendo el valor de TSD
estimado por el modelo nulo, que asume una probabilidad de supervivencia constante, y
donde t es la cantidad de dias correspondientes a la longitud del ciclo del nido (Dinsmore y
Dinsmore 2007).

Para cada especie de estudio construimos modelos con distintas variables de interés
para evaluar su efecto en la supervivencia de los nidos. Usamos el criterio de informacién de
Akaike corregido para muestras pequefias (AIC.) para seleccionar los modelos. El AIC. es una
medida de la calidad relativa de los modelos donde lo importante es el valor relativo del AIC.
de los modelos considerados. Asi, los modelos que mejor se ajustan a los datos son los que
obtienen un valor de AIC. mas bajo (Burnham y Anderson 2002).

Comparamos los valores del AIC. de los modelos con el del modelo nulo que asume
una probabilidad de supervivencia constante, S(.) en la notacién de MARK (Dinsmore vy
Dinsmore 2007, Burnham y Anderson 2002). Las variables de los modelos que tenian un valor
de AIC. superior al del modelo nulo fueron descartadas de los préximos analisis y
seleccionamos las variables de los modelos que tenian un valor de AIC.inferior al del modelo
nulo para construir modelos aditivos. Asi, construimos modelos candidatos combinando las
variables de los modelos que tenian un AIC. inferior al del modelo nulo. A su vez, estimamos
el AAIC,, la diferencia entre el AIC. de cada modelo con respecto al AIC. del modelo con mayor
soporte, para todos los modelos candidatos. Consideramos los modelos candidatos con un

AAIC.igual o inferior a 2 como igualmente seleccionados, mientras que el ajuste a los datos
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de los modelos con valores superiores no se consideré plausible (Burnham y Anderson 2002).
Calculamos los pesos Akaike (wi) para medir el apoyo relativo de los modelos considerados

(Burnham y Anderson 2002).

2.5.2. Estructura de la vegetacién

Evaluamos diversas variables asociadas a la estructura de la vegetacion para
determinar si habia diferencias entre los nidos, los puntos aleatorios dentro del territorio de
las hembras, y en puntos aleatorios en campos ganaderos sin nidos. Antes de iniciar la
construccion de modelos, revisamos: (1) el grado de correlacién y de (2) multicolinealidad de
las variables, y (3) exploramos graficamente el ajuste perfecto de las variables explicativas
con la variable respuesta. Consideramos las variables con un coeficiente de correlacién de
Pearson superior a 0.7 como correlacionadas. En estos casos, descartamos una de ellas del
proceso de seleccién de modelos. Evaluamos también el factor de inflacion de la variacién,
para evaluar la presencia de multicolinealidad. Utilizamos un valor de corte de 3,
considerando que las variables con un valor superior a este presentaban mutlicolinealidad y
descartamos una de estas, revisando que el factor de inflacién del nuevo conjunto de
variables consideradas sea menor a 3. Finalmente, no incluimos en la construccién de
modelos las variables que presentaban ajuste perfecto con la variable respuesta. El ajuste
perfecto ocurre cuando todas las mediciones de una variable se asocian, con una probabilidad
de 1, a uno de los dos niveles de la variable respuesta binomial, es decir, toman un unico valor
para uno de los niveles de la variable respuesta.

Utilizamos un modelo lineal generalizado mixto (GLMM) con un error de distribucién
binomial, una funcion de enlace logit a fin de explorar las potenciales diferencias en la altura
de las variables respuesta. Para la construccion del GLMM, incluimos el sitio de medicién de
la vegetacidon como una variable de efecto aleatorio debido a que las medidas de la altura de
las variables estaban agrupadas en los sitios. También usamos un modelo lineal generalizado
(GLM) con un error de distribucidon binomial y una funcién de enlace /ogit para evaluar el
efecto de la cobertura de las distintas variables en la seleccién del sitio de nido. En ambos
modelos la variable respuesta es binomial por lo que estda compuesta de ceros y unos que
representan dos caracteristicas contrastantes de interés. Asi, se pudo contrastar la estructura
de la vegetacién de: (1) los nidos en diferentes areas protegidas y ganaderas, (2) de los nidos

con respecto a puntos aleatorios dentro del territorio de las hembras, y (3) de los nidos con
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respecto a campos ganaderos donde no se encontraron nidos. Para llevar a cabo estos analisis
utilizamos el paquete Ime4 (Bates et. al. 2015) para realizar los analisis con modelos mixtos y
utilizamos el paquete MuMIn (Barton 2019) para la obtencidon de los resultados de los analisis
de los GLMM y de los GLM. Primero, construimos un modelo incluyendo todas las variables
explicativas a evaluar (Zuur et al. 2013). Realizamos la seleccidn de variables descartando las
qgue tenian el valor de p mas elevado hasta que todas las variables incluidas fuesen

significativas o descartar todas las variables (Zuur et al. 2013).

La toma de datos realizada en la Reserva El Bagual fue liderada por Alejandro G. Di

Giacomo.
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Capitulo 3. Biologia reproductiva de aves amenazadas de pastizal. Caso

de estudio: Sporophila iberaensis %3

3.1. Introduccion

El periodo reproductivo es un momento clave de la historia de vida de las aves que
conlleva un gran costo energético (Gill 2007). Dos aspectos de la historia de vida de las aves
son la longevidad y la fecundidad, que estan determinadas por el compromiso entre la tasa
reproductiva y de supervivencia anual (Gill 2007). La fecundidad de las especies estd
determinada por diversas caracteristicas bioldgicas, como, por ejemplo, el sistema de
apareamiento, el tamafio de puesta, y el cuidado parental, entre otros (Gill 2007). Asi,
conocer ciertos aspectos de la biologia reproductiva resulta fundamental para poder realizar
inferencias certeras sobre el estado de una poblacién (Gill 2007).

Los individuos de una especie toman una gran cantidad de decisiones durante el
periodo reproductivo para intentar maximizar el éxito de los nidos. Durante la seleccion del
sitio de nidificacion las aves buscan, entre otros factores, sitios seguros que estén ocultos de
los depredadores (Martin y Roper 1988, Misenhelter y Rotenberry 2000), garantizando a su
vez la vigilancia ante potenciales peligros desde el nido (Chiaradia et al. 2019), la proteccion
frente a condiciones climaticas adversas (With y Webb 1993), y la cercania a fuentes de
alimento (Segura y Acevedo 2021). Por otro lado, algunas plantas sostén de los nidos tienen

efectos negativos en los componentes del fitness (Schmidt y Whelan 1999, Scheiman et al.

1 Este capitulo fue publicado en Ornithological Applications (Apéndice A).

Browne, M., S.P. Turbek, C. Pasian, y A.S. Di Giacomo (2021). Low reproductive success of the
endangered Ibera Seedeater in its only known breeding site, the Iberd Wetlands, Argentina. Ornithological
Applications 123(2):duab008. https://doi.org/10.1093/ornithapp/duab008

2 Una parte del trabajo de campo fue realizado junto con Sheela P. Turbek, estudiante de doctorado de la
Universidad de Colorado. Las datos tomados por Sheela Turbek fueron publicadas en Science (Apéndice B).
Turbek, S.P., M. Browne, A.S. Di Giacomo, C. Kopuchian, W.M. Hochachka, C. Estalles, D.A. Lijtmaer,
P.L. Tubaro, L.F. Silveira, I.J. Lovette, R.J. Safran, S.A. Taylor, y L. Campagna (2021). Rapid speciation via the
evolution of pre-mating isolation in the Ibera Seedeater. Science:371(6536).
https://www.science.org/doi/10.1126/science.abc0256

3 A partir de los datos tomado en este capitulo también se publicé en The Wilson Journal of Ornithology
(Apéndice C).

Turbek, S.P., M. Browne, C. Pasian, y A.S. Di Giacomo (2019). First nest description of the Ibera
Seedeater (Sporophila iberaensis). The Wilson Journal of Ornithology 131:156—160.
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2003, Lloyd y Martin 2005, Rodewald et al. 2010), debido a caracteristicas en su fisionomia
qgue pueden facilitar la depredacion (Schmidt y Whelan 1999). A su vez, la fidelidad al sitio
reproductivo y la filopatria natal en aves migratorias son determinantes ecoldgicos y
genéticos clave de las trayectorias poblacionales (Newton 2008). Obtener valores de linea de
base de los parametros reproductivos de las especies resulta fundamental, no solo para
conocer la ecologia poblacional de las aves, sino también para identificar medidas de
conservacion eficientes (Sutherland et al. 2004).

En el presente capitulo describimos la biologia reproductiva del Capuchino Iberd
(Sporophila iberaensis). Esta especie fue recientemente descubierta en dreas protegidas, es
decir, en zonas no intervenidas por la ganaderia. La biologia reproductiva de la otra especie
focal de la tesis, el Yetapa de collar (Alectrurus risora), se encuentra publicada en The Condor
(Di Giacomo et al. 2011b).

El objetivo principal de este capitulo es examinar la biologia reproductiva del
Capuchino Iberd y la dependencia de la especie a la vegetacidn de los pastizales. Analizamos
los principales parametros reproductivos de la especie y evaluamos si el uso de distintas
plantas sostén afectan al éxito reproductivo. También evaluamos la seleccién del sitio de
nidificacion en la especie y la fidelidad al sitio reproductivo. Aumentar el conocimiento de la
biologia reproductiva del Capuchino Iberda es necesario para poder formular

recomendaciones para su conservacion basadas en evidencia cientifica.

3.2. Métodos especificos

3.2.1. Biologia reproductiva

Encontramos y monitoreamos un total de 69 nidos durante las temporadas
reproductivas del 2016—2018 y colocamos camaras-trampa en seis nidos durante los estadios
de incubacion y de pichones siguiendo los métodos previamente detallados (ver Capitulo 2,

Figura 3.1).
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Figura 3.1. Nidos del Capuchino Ibera durante el estadio de (A) incubacién y (B) de pichones.

3.2.2. Anillado y avistamiento

En las temporadas reproductivas de 2016 y 2018, anillamos adultos y pichones de
Capuchino Ibera (Figura 3.2). Utilizamos la técnica de playback, que consiste en reproducir el
canto de la especie focal con un parlante, para atraer los machos a las redes de niebla.
Capturamos a las hembras cerca del nido una vez que los huevos habian eclosionado para
evitar la desercién del nido. Los pichones fueron anillados 5-7 dias después de haber
eclosionado. Anillamos todos los individuos con una combinacién Unica formada por un anillo
metdlico numerado y por tres anillos de color, colocando dos anillos en cada tarso, para su
posterior identificacion en el campo. Anillamos un total de 43 machos, 20 hembras, y 31
pichones en 2016 y 2018.

Realizamos avistamientos de los individuos anillados en el sitio de estudio durante las
temporadas reproductivas del 2017-2019, aunque no realizamos busquedas de nidos en la
temporada del 2019. Para cada individuo identificado, registramos su ubicacién con un
dispositivo GPS, la combinacidn de anillos, el sexo, y, en los casos en los que fuese aplicable,
el cdédigo del nido (Garmin International, Olathe, Kansas, USA; Figura 3.2). La distancia de
avistamiento fue considerada como la distancia entre el ultimo y el primer nido de
temporadas reproductivas subsecuentes, o utilizando la ubicaciéon de avistamiento si el
individuo no fue asociado a ningun nido. Esta distancia fue estimada en Garmin BaseCamp

version 4.6.3 (Di Giacomo et al. 2011b).

38



Capitulo 3. Biologia reproductiva de aves amenazadas de pastizal. Caso de estudio: Sporophila iberaensis

3.2.3. Estructura de la vegetacién

Llevamos a cabo las mediciones de la estructura de la vegetacion siguiendo el método
detallado en el Capitulo 2 para evaluar la seleccion del sitio de nido del Capuchino Ibera.
Tomamos mediciones de la altura de las gramineas y de la cobertura de gramineas,
herbaceas, y agua en el sitio del nido y en un sitio aleatorio dentro del territorio de la hembra.
También, identificamos la especie de planta sostén de los nidos, y la especie de planta central

de los puntos aleatorios.

3.2.4. Andlisis de datos

3.2.4.1. Parédmetros reproductivos

Definimos el tamafo de puesta como el nimero maximo de huevos puestos en un
nido, descartando de este analisis los nidos que fueron depredados o abandonados antes de
qgue la hembra hubiese completado la puesta, e incluyendo los nidos en los que la cantidad
de huevos se mantuvo constante en al menos dos visitas consecutivas (i.e. la hembra habia
completado la puesta). Calculamos el éxito de eclosién Unicamente para los nidos que fueron
encontrados durante el periodo de incubacién, que sobrevivieron hasta el estadio de
pichones, y que la eclosién se pudo considerar completa (i.e. el nimero de pichones se

mantuvo constante en al menos dos visitas consecutivas).
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Figura 3.2. Anillado de individuos: (A) colocaciéon de redes en la zona del nido, (B) anillado, (C)
combinacion de anillos completa, (D) hembra y (E) macho de Capuchino Ibera antes de ser

liberados, y (F) avistamiento de macho anillado.
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3.2.4.2. Supervivencia de los nidos

Calculamos las tasas de supervivencia diaria (TSD) con el modelo de supervivencia de
nidos del Programa MARK (White y Burnham 1999). La probabilidad de supervivencia de un
nido de Capuchino Iberd fue calculada como TSD?, siendo el valor de TSD el estimado por el
modelo nulo y t teniendo un valor de 23 dias, que es la longitud del ciclo del nido estimada
(Dinsmore y Dinsmore 2007, Turbek et al. 2019). Determinamos el 14 de octubre como la
fecha de inicio de la temporada reproductiva del Capuchino Ibera.

Usamos el Programa MARK para examinar diversos factores que podrian afectar a la
supervivencia de los nidos. Construimos una serie de modelos considerando seis variables
asociadas a los nidos: 1) ano, 2) el avance de la temporada reproductiva (cantidad de dias
transcurridos desde el inicio de la temporada reproductiva), 3) la especie de la planta sostén
del nido, 4) la altura de la planta sostén del nido, 5) la altura del nido, y 6) la edad del nido
(cantidad de dias transcurridos desde la puesta del primer huevo). Incluimos las variables ano
y avance de la temporada reproductiva para considerar las variaciones en la comunidad de
depredadores y los patrones climaticos inter e intraanuales (Dinsmore y Dinsmore 2007). Las
variables especie sostén del nido, altura de la planta sostén, y la altura del nido fueron
incorporadas en la construccion de modelos ya que las caracteristicas fenotipicas de la planta
sostén o la altura del nido podrian tanto facilitar como limitar la depredaciéon (Schmidt y
Whelan 1999, Rodewald et al. 2010). Finalmente, consideramos la edad del nido, ya que la
hipdtesis de Skutch (1949) estipula que a medida que aumenta la edad del nido también
aumenta la actividad de este, haciendo que aumente el riesgo de depredacion debido a la
mayor probabilidad de deteccion. Utilizamos una prueba de bondad de ajuste chi-cuadrado
para determinar si el destino de los nidos era independiente entre los distintos intentos

reproductivos de una misma hembra (Di Giacomo et al. 2011b).

3.2.4.3. Ocultamiento de los nidos

La influencia del ocultamiento de los nidos sobre la supervivencia fue modelada con
el Programa Mark por separado del analisis de supervivencia general de nidos debido a que
solo un subset de nidos contaba con datos sobre el ocultamiento de los nidos (n = 27), para
evitar reducir el poder del test (Cooch y White 2017). Incluimos las variables seleccionadas en

el andlisis de supervivencia de nidos general en este analisis. Ademas, realizamos pruebas
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paramétricas y no paramétricas para evaluar la relacién entre la planta sostén y el

ocultamiento de los nidos.

3.2.4.4. Seleccidn del sitio de nido

Utilizamos un modelo lineal generalizado mixto (GLMM) siguiendo las indicaciones
detalladas en el Capitulo 2 para explorar las potenciales diferencias en la altura de gramineas.
Al estar las variables cobertura de gramineas y de agua correlacionadas (r = 0.73, p < 0.001),
descartamos la variable cobertura de agua del proceso de seleccion de variables. Usamos un
modelo lineal generalizado (GLM) con un error de distribucion binomial y una funcién de
enlace logit para evaluar el efecto de la cobertura de gramineas y herbaceas en la seleccion
del sitio de nido. La variable respuesta de ambos modelos fue la presencia o ausencia de
nidos.

Para analizar si el Capuchino Ibera selecciona una especie de planta en particular como
sostén del nido o usaba las plantas segun su disponibilidad, realizamos una prueba de bondad
de ajuste de chi-cuadrado donde consideramos la especie de la planta sostén donde las
hembras construyeron los nidos y la especie de la planta central del punto aleatorio

seleccionado al azar (Aguilar et al. 2008).

3.3. Resultados

3.3.1. Parametros reproductivos

Nuestras primeras observaciones del Capuchino Ibera en el sitio de estudio fueron
durante la Ultima semana de septiembre, momento que coincide con el inicio de latemporada
humeda. El primer intento reproductivo registrado fue en el 14 de octubre, 2017. El pico de
los intentos reproductivos fue en la primera quincena de noviembre, momento en el cual
ocurrieron el 36% de los intentos reproductivos, y los Ultimos intentos registrados fueron en
principios de enero (Figura 3.3). Las hembras fueron las responsables de la construccién del
nido y de la incubacién de los huevos, mientras que tanto los machos como las hembras
alimentaron a los pichones. El Capuchino Ibera construyé sus nidos en pastizales inundables
sobre matas de 92 £ 2 cm (n = 51) de alto a una altura promedio de 45 £ 2 cm (n = 43) por
encima del suelo. Identificamos seis especies de plantas utilizadas como plantas sostén:

Paspalum durifolium (n = 36), Rhynchospora corymbosa (n = 12), Andropogon spp. (n = 3),
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Chromolaena laevigata (n = 2), Ludwigia spp. (n = 2), y Schizachyrium spp. (n = 1). En los
siguientes analisis en los que se considerd la especie de la planta sostén, agrupamos a
Andropogon spp., Chromolaena laevigata, Ludwigia spp., y Schizachyrium spp. como “otras”.
El tamafo de puesta fue de 2.0 £ 0.1 (rango: 1-3 huevos, n = 40), la eclosién fue asincrénica
(i.e. los huevos eclosionaron en dias consecutivos), y el éxito de eclosion fue de 0.95 + 0.03 (n
= 22). Registramos un solo evento de reduccién de nidada. Los nidos exitosos produjeron 1.9
+ 0.2 volantones (rango: 1-3, n = 15). Sin embargo, unicamente el 25% de los nidos fueron
exitosos. La depredacion fue la principal causa de fracaso de los nidos: 61% de los nidos
fueron perdidos a causa de la depredacion, 14% fueron abandonados, y 25% fueron
encontrado en el suelo luego de tormentas caracterizadas por fuertes vientos. La mayoria de
los nidos derribados por fuertes vientos se encontraban en el periodo de construccion, con
nueve nidos encontrados derribados antes del inicio de la puesta, uno durante el periodo de
puesta, y uno durante el periodo de incubacién. Cuatro de los seis nidos donde se colocaron
camaras trampa fueron exitosos, uno fue abandonado tres dias después de colocar la cdmara,
y el nido restante, que contenia pichones, fue depredado por un zorro de monte (Cerdocyon
thous) el 20 de noviembre del 2016. Las camaras trampa estuvieron activas por un total de
38 dias.

Las observaciones de campo indican que la especie es socialmente mondgama. En
cada temporada reproductiva, observamos un macho anillado y/o una hembra en cada
territorio reproductivo y el vinculo social siempre se mantuvo en los intentos de renidificacién
(n=2). Consideramos un evento de renidificacion por la misma pareja cuando dos o mds nidos
fueron asignados a un adulto anillado dentro de una misma temporada reproductiva. Los
segundos intentos de nidificacion siempre ocurrieron luego de un intento fracasado. Siete de
42 parejas tuvieron mas de un intento de nidificacion, pero ninguno de los reintentos fue
exitoso. El nUmero promedio de intentos de nidificacién por una pareja reproductiva en una
misma temporada reproductiva fue de 1.19 + 0.07 (rango: 1-3, n = 42). En promedio, 12 + 3
dias (rango: 5-27, n = 8) transcurrieron entre cada intento de nidificacién, y la distancia entre
nidos sucesivos por la misma pareja fue de 60.8 £ 15.4 m (rango: 5.6—130.9, n = 8).

El 47% de los machos anillados fueron avistados al afio siguiente, mientras que el
porcentaje de hembras y pichones avistados fue de tan solo el 10 y 9%, respectivamente. El
porcentaje de machos avistados disminuyd el segundo y tercer afio tras el anillado, con un

valor de 28 y 6% individuos avistados, respectivamente. No avistamos ninguna hembra ni
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pichdon dos o tres afios luego del marcaje. El avistamiento de los adultos ocurrid
principalmente cerca al territorio donde fueron anillados (<200 m distancia), con la excepcion
de dos machos que fueron avistados a una distancia superior a 500 m (rango: 12—2440 m, n
= 30). Los pichones anillados fueron avistados a una distancia de 2.4 y 4.4 km del nido de

origen.

40 A

35 1

30 1

25 1

20 1

151

% de nidos iniciados

101

1-15 Oct |
16-31 Oct |
1-15 Nov
16-30 Nov ]|
1-15 Dic T
16-31 Dic |

Temporada reproductiva

Figura 3.3. Porcentaje de nidos iniciados por las hembras de Capuchino Iberd durante las
temporadas reproductivas 2016—2018 en el Parque Nacional Iberd, Corrientes, Argentina (n

=69 nidos).
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3.3.2. Tasa de supervivencia de los nidos

Excluimos 21 nidos del set de datos original ya que no cumplian con los requisitos para
su inclusion en el analisis de supervivencia de nidos. Nueve nidos fueron derribados de la
planta sostén durante el periodo de construccién, dos fueron abandonados durante la
construccion, y el destino de 10 nidos no pudo ser determinado, ya que los nidos aun estaban
activos cuando el trabajo de campo concluyé. Como la supervivencia de los nidos fue
independiente del orden del intento de nidificacién (x? = 3.0, p = 0.16), incluimos eventos de
renidificacion en el analisis de supervivencia de nidos. La TSD promedio fue de 0.92 £ 0.01, y
la probabilidad acumulada de supervivencia durante el ciclo del nido fue de 0.16 (n = 48). Los
modelos que incluyeron la planta sostén, el término lineal del avance de la temporada, la
altura del nido, y el afio obtuvieron un valor de AIC. inferior al del modelo nulo, que asumia
supervivencia constante (Tabla 3.1). Por otro lado, las variables altura de la planta sostény la
edad del nido no quedaron seleccionadas para la construccién de modelos aditivos ya que el
valor del AIC. de los modelos que las incluian fue superior al del modelo nulo (Tabla 3.1). El
modelo mas parsimonioso, y el Unico modelo con un AAIC. inferior a 2, incluia las variables
avance de la temporada y especie de la planta sostén (Tabla 3.1). El modelo seleccionado
tenia un peso Akaike de 0.50, y la TSD fue superior en los nidos construidos sobre P. durifolium
(0.95 £ 0.01) que en los construidos sobre R. corymbosa (0.92 + 0.03) u otras especies (0.81 +
0.06, Tabla 3.2, Figura 3.4). La probabilidad acumulada de supervivencia de un nido fue
superior para los nidos construidos sobre P. durifolium (0.28) que sobre R. corymbosa (0.15)
u otras especies (0.01). La TSD disminuyé a medida que la temporada avanzaba, es decir, la

probabilidad de supervivencia fue superior al inicio de la temporada (Tabla 3.2, Figura 3.4).
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Tabla 3.1. Soporte de los modelos predictivos de la tasa de supervivencia diaria de los nidos

del Capuchino Iberd en el transcurso de tres temporadas reproductivas entre 2016—2018 en

el Parque Nacional Iberd (n = 48). T = término lineal del avance de la temporada reproductiva;

AIC. = criterio de informacién de Akaike corregido para muestras pequefas; AAIC. = AlC.

relativo al modelo de mejor ajuste; k = nimero de pardmetros; wi= peso del modelo.

Modelo

S (T + Planta sostén)

S (Afio + Altura del nido)
S(T+ Afo)

S (Afo)

S (Planta sostén)

S (T + Altura del nido)

S (Planta sostén + Altura del nido)

S(7)

S (Altura del nido)
S(.)

S (Edad del nido)

S (Altura de la planta sostén)

dAIC.=182.79

AAIC,
0.0°
2.21
3.19
3.76
4.31
5.32
5.79
7.40
8.00
8.93

10.76

10.81

k
4
4
4
3
3
3
4
2
2
1
2
2

Wi
0.50
0.17
0.10
0.08
0.06
0.04
0.03
0.01
0.01
0.01
0.00
0.00

Tabla 3.2. Estimador del parametro (B), error estandar (EE), e intervalos de confianza de 95%

(ICos%) de las variables explicativas del modelo predictivo de la tasa de supervivencia del

Capuchino lbera en el Parque Nacional Iberd (n = 48). T = término lineal del avance de la

temporada reproductiva.

Variable explicativa B

T -0.03
P. durifolium 1.73
R. corymbosa 1.20
Otras 2.59

EE

0.01
0.49
0.53
0.65

Inferior
-0.06
0.78
0.16
1.32

1Cos%

Superior
-0.01
2.69
2.23
3.85
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Figura 3.4. Variacion en la tasa de supervivencia diaria de los nidos del Capuchino Ibera en el
transcurso de la temporada reproductiva en tres plantas sostén distintas: Paspalum
durifolium (linea continua), y Rhynchospora corymbosa (linea discontinua), y otras especies
(linea discontinua con puntos), durante las temporadas reproductivas del 2016—-2018 en el

Parque Nacional Ibera, Corrientes (n = 48 nidos).

3.3.3. Ocultamiento de los nidos

Excluimos las variables altura de la planta sostén y edad del nido de este analisis, ya
que fueron descartadas en el analisis de supervivencia de los nidos (Tabla 3.1). Las variables
especie de planta sostén, avance de la temporada, ocultamiento lateral, y afio obtuvieron
valores de AIC. inferiores a los del modelo nulo en el analisis del ocultamiento de los nidos,

mientras que las variables ocultamiento superior y altura del nido no quedaron seleccionadas
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para la construccion de modelos (Tabla 3.3, n = 27). Dos modelos tuvieron un AAIC. inferior a
2 e incluyeron las variables seleccionadas en el analisis de supervivencia de nidos general (i.e.
avance de la temporada y la planta sostén) y el ocultamiento lateral (Tabla 3.3). La TSD
disminuye a medida que el ocultamiento lateral disminuye (B = 1.69, ICosy% [-0.55, 3.94]).

Los nidos depredados tuvieron un valor de ocultamiento lateral promedio de 0.62 +
0.05 (n = 20), mientras que los nidos exitosos promediaron 0.89 + 0.02 (n = 7). El ocultamiento
superior fue de un valor promedio de 0.67 + 0.05 en nidos depredados (n = 20) y 0.70 £ 0.03
en nidos exitosos (n = 7). Ni el ocultamiento lateral (F = 1.42, p = 0.26) ni el ocultamiento
superior (H = 2.03, p = 0.36) difirid entre especies sostén (Figura 3.5). El ocultamiento lateral
promedié 0.71 + 0.06 (n = 13), 0.76 £ 0.08 (n = 7), y 0.58 + 0.07 (n = 7) en nidos construidos
sobre P. durifolium, R. corymbosa, y otras especies sostén, respectivamente (Figura 3.5). El
ocultamiento superior promedi6 0.72 + 0.07 (n=13),0.53+0.12(n=7),y 0.72+0.05 (n =7)
en nidos construidos sobre P. durifolium, R. corymbosa, y otras especies sostén,

respectivamente.

48



Capitulo 3. Biologia reproductiva de aves amenazadas de pastizal. Caso de estudio: Sporophila iberaensis

Tabla 3.3. Soporte de los modelos predictivos de la tasa de supervivencia diaria de los nidos
del Capuchino Ibera en el transcurso de dos temporadas entre 2017-2018 en el Parque
Nacional Ibera, Corrientes (n = 27). T = término lineal del avance de la temporada
reproductiva; AIC. = criterio de informacion de Akaike corregido para muestras pequefias;

AAIC. = AIC. relativo al modelo de mejor ajuste; k = nimero de parametros; w; = peso del

modelo.
Modelo AAIC, k Wi
S (T + Planta sostén) 0.0? 4 0.55
S (T + Ocultamiento lateral) 1.47 2 0.26
S (Afio + Ocultamiento lateral) 3.69 2 0.09
5(7) 5.36 2 0.04
S (T + Afo) 5.61 3 0.03
S (Planta sostén + Ocultamiento lateral) 7.79 4 0.01
S (Afio) 7.97 3 0.01
S (Ocultamiento lateral) 8.97 2 0.01
S (Planta sostén) 9.37 3 0.01
S(.) 11.53 1 0.00
S (Altura del nido) 12.42 2 0.00
S (Ocultamiento superior) 13.32 2 0.00

2AIC.=101.6

49



Capitulo 3. Biologia reproductiva de aves amenazadas de pastizal. Caso de estudio: Sporophila iberaensis

Planta sostén

. P. durifolium
1.01
. R. corymbosa
0.9
|:| Otras
0.8 1
©
E’ 0.7 1
©
9 06 7
o
= 0.51
IS
8
S 0.44
(&)
O 03
0.2 1
0.1
0.0- .
Exitoso Fracasado
Destino

Figura 3.5. Relacién entre el ocultamiento lateral del nido, la planta sostén, y el destino de 27
nidos del Capuchino Iberd encontrados en las temporadas reproductivas del 2017 y 2018 en

el Parque Nacional Iberd, Corrientes. Las barras de error representan el error estandar.

3.3.4. Seleccion del sitio de nido

Los sitios de nido y los puntos aleatorios no difirieron en la altura de gramineas (p =
0.8). La cobertura de gramineas y herbaceas tampoco presentd diferencias significativas entre
los sitios de nido y los puntos aleatorios. Estos resultados indican que los sitios de nido y los
puntos aleatorios tuvieron una estructura de la vegetacién similar. Las gramineas
promediaron 52.6 £ 1.0 cm en altura y cubrieron la mayor parte del area, con una cobertura
de 78 + 2%, mientras que la cobertura del agua y de las herbaceas promedié 8 £ 2%y 15 + 2%
(n = 66), respectivamente, en los sitios de nido y los puntos aleatorios. A su vez, las hembras
de Capuchino Iberda no seleccionaron ninguna planta sostén en particular (x?=3.7,gl=2,p =
0.16). La disponibilidad de R. corymbosa, P. durifolium, y otras especies fue de 18%, 76%, y

6%, respectivamente, y su uso como plantas sostén fue de 21%, 58%, y 21% respectivamente.
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3.4. Discusion

Este estudio provee la primera descripcion completa de la biologia reproductiva del
Capuchino lbera en los Esteros del Iberd, el Unico sitio reproductivo conocido para esta
especie recientemente descripta y amenazada. A diferencia de otros capuchinos, que
nidifican en pastizales mejor drenados, encontramos que el ciclo reproductivo del Capuchino
Iberd se encuentra fuertemente vinculado a la vegetacion de los pastizales inundables. De
manera similar a los otros capuchinos, esta especie presenta un sistema de apareamiento
socialmente mondgamo y las hembras llevan a cabo la mayor parte del cuidado parental,
siendo las responsables de la construccidn de los nidos, de la incubacion de los huevos, y de
la alimentacion de los pichones, contando con la asistencia de los machos Unicamente
durante la alimentacion de los pichones (Facchinetti et al. 2008, Vizentin-Bugoni et al. 2013,
Repenning y Fontana 2016). La temporada reproductiva del Capuchino lbera fue altamente
sincronica, con alrededor del 60% de los intentos de nidificacién ocurriendo en un Gnico mes,
noviembre. Este patréon concentrado de intentos reproductivos es el esperado para una
especie migratoria, como lo son los capuchinos, que generalmente poseen periodos
reproductivos mas cortos que las especies residentes (Franz y Fontana 2013, Repenning y
Fontana 2016). La supervivencia de los nidos fue baja y el éxito reproductivo disminuyd a
medida que la temporada reproductiva avanzaba y también varia segun la especie de la planta
sostén. A su vez, la tasa de retorno de las hembras al sitio reproductivo en afios subsiguientes
resulté extremadamente baja para una especie migratoria.

La probabilidad acumulada de la supervivencia de los nidos durante el ciclo del nido
fue de 0.16. Mientras que algunas especies del género Sporophila tienen una probabilidad de
supervivencia de entre 0.24-0.29 (Rovedder 2011, Franz 2012, Rosoni et al. 2019), otras,
como la especie amenazada Sporophila beltoni, también tiene una probabilidad de
supervivencia baja, siendo de 0.20 (Repenning y Fontana 2016). Como es el caso para muchos
paseriformes neotropicales, la principal causa de fracaso de los nidos del Capuchino Ibera fue
la depredacién (Martin 1993). Di Bitetti et al. (2009) reportaron una mayor abundancia
relativa de mesodepredadores, i.e. Zorro gris (Lycalopex gymnocercus) y Zorro de monte (C.
thous), en nuestra area de estudio con respecto a otros pastizales. La elevada abundancia de
mesodepredadores se asocia con el aumento en la mortalidad de nidos, tendencias
poblacionales negativas, y la disminucidn en la diversidad de aves (Crooks y Soulé 1999,

Schmidt 2003). Dado que los zorros son depredadores confirmados de los nidos del
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Capuchino Iber3, la baja probabilidad de supervivencia de los nidos detectada en el Capuchino
Iberd podria deberse a la elevada abundancia de mesodepredadores de la regién (Di Bitetti
et al. 2009 y ver Capitulo 4). Recomendamos el uso de camaras trampa para la identificacion
de depredadores de nidos para obtener mas informacién sobre la principal causa de fracaso
de los nidos. Ademas, las rafagas de viento asociadas a las tormentas fueron la segunda causa
de fracaso de los nidos. Esto se podria deber al hecho de que el Capuchino Ibera construye
sus nidos principalmente sobre matas de gramineasy que, por lo tanto, sean mas susceptibles
a ser derribados durante las tormentas. Los nidos del Capuchino canela (Sporophila
hypoxantha) fueron mayormente construidos sobre arbustos en otros sitios de estudio y
fueron descriptos como resistentes a las fuertes rafagas de viento (Di Giacomo y Krapovickas
2005, Franz 2012). Se prevé el aumento de la frecuencia de los eventos climaticos extremos
en la Argentina subtropical (Barros et al. 2015), lo que representa una amenaza para los nidos
del Capuchino Iberd. La combinacién de una poblacion abundante de mesodepredadores y
una elevada vulnerabilidad a eventos climdticos extremos podrian explicar el relativamente
bajo éxito de los nidos del Capuchino Ibera.

Como ocurre con otros paseriformes de pastizal, la tasa de supervivencia diaria
disminuyd a medida que la temporada reproductiva avanzaba (Grant et al. 2005, Di Giacomo
et al. 2011b, Franz 2012, Fromberger et al. 2020). Estas tendencias negativas son usualmente
explicadas por un aumento en la abundancia o actividad de depredadores de nidos a medida
gue la temporada avanza o por cambios en la estructura de la vegetacidon que facilitan la
depredacion mediante una disminucién en el ocultamiento de los nidos (Grant et al. 2005, Di
Giacomo et al. 2011b, Little et al. 2015). A su vez, los individuos de especies migratorias que
arriban temprano al territorio reproductivo usualmente adquieren territorios y parejas de
mejor calidad (Smith y Moore 2005). Por lo tanto, la disminucién observada en la
supervivencia de los nidos podria deberse a una menor calidad de los individuos tardios.
También, una disminucion en la disponibilidad de alimento a lo largo de la temporada podria
causar el aumento de la depredacién de nidos, por lo que la tasa de supervivencia diaria se
veria negativamente afectada (Duncan et al. 2005). No pudimos poner a prueba estas
hipétesis, ya que no evaluamos la variacion en la abundancia de depredadores, cambios
temporales en la estructura de la vegetacién, en la disponibilidad de alimento, ni en la

condicién corporal de los adultos en el presente estudio.
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La especie de planta sostén determind el éxito del nido, teniendo los nidos construidos
sobre la especie mas frecuentemente usada, P. durifolium, una mayor probabilidad de
producir volantones que los construidos sobre R. corymbosa. Si embargo, las hembras de
Capuchino Ibera usaron a las especies sostén segln su disponibilidad. El efecto negativo del
uso de distintas especies sostén en la supervivencia de los nidos fue anteriormente observado
en otros paseriformes (Schmidt y Whelan 1999, Rodewald et al. 2010). La variacién en la
supervivencia de los nidos es usualmente explicada por cambios en las caracteristicas de la
vegetacién de distintas especies sostén, que disminuyen la proteccién o el ocultamiento del
nido ante los depredadores y por lo tanto facilitan la depredacion de estos (Schmidt y Whelan
1999, Rodewald et al. 2010). Observamos que los nidos con un ocultamiento lateral superior
tenian una probabilidad de supervivencia mayor, como es el caso en otras especies del género
Sporophila (Repenning y Fontanta 2016). Sin embargo, la relacién positiva observada entre el
ocultamiento lateral y la supervivencia de los nidos podria ser un efecto de la variacion
temporal en la fenologia de las plantas (Gibson et al. 2016). No encontramos ninguna relacion
entre el ocultamiento de los nidos y la especie sostén. Dado que los nidos con un alto grado
de ocultamiento fueron mas exitosos, la relacidon entre ocultamiento y especie sostén deberia
ser estudiada en mayor profundidad para comprender los mecanismos subyacentes que
favorecen la depredacién de nidos del Capuchino Ibera.

El Capuchino Iberd no selecciona una caracteristica especifica de la estructura de
vegetacién para la ubicacién de sus nidos, sin embargo, los nidos fueron encontrados
exclusivamente en pastizales inundables. Las especies de plantas sostén mas frecuentemente
utilizadas, i.e. P. durifolium y R. corymbosa, crecen en pastizales inundables abiertos y forman
paisajes similares (Thomas 1992, Zuloaga y Morrone 2005). No se encontraron nidos en los
pastizales adyacentes a la lomada arenosa, que se encuentran mejor drenados y que estan
dominados por Andropogon lateralis. La elevada dependencia del Capuchino lbera a los
pastizales inundables fue especialmente evidente en el 2017, afio en el que la temporada
reproductiva de la especie llegd a un final anticipado al secarse completamente los pastizales
inundables, i.e. encontramos el Ultimo nido activo el 30 de noviembre. Estos resultados
demuestran la fuerte dependencia del ciclo reproductivo del Capuchino lberd con la
vegetacion de los pastizales inundables.

Nuestros registros de avistamientos del Capuchino Iberd indican que la fidelidad al

sitio reproductivo se encuentra sexualmente sesgada a favor de los machos. Los paseriformes
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migrantes adultos que muestran fidelidad al sitio de reproduccidn tienen una tasa de retorno
reportada de entre 30 y 60% (Newton 2008). El porcentaje de avistamientos de los machos
de Capuchino lberd (47%) se encuentra dentro del rango esperado, mientras que el
porcentaje de avistamiento de las hembras (10%) es extremadamente bajo. Ademads,
avistamos a machos en el segundo y tercer afio posterior al aflo de marcaje, mientras que
ninguna hembra fue avistada en este rango de tiempo. El bajo grado de avistamientos de
hembras podria ser consecuencia de un sesgo sexual en la fidelidad del sitio, un sesgo sexual
en la mortalidad, o el hecho de que los machos, al ser mas conspicuos y al vocalizar, son mas
visibles que las hembras que presentan un plumaje pardo y no vocalizan (Greenwood vy
Harvey 1982, Liker y Székely 2005, Newton 2008). La fidelidad al sitio reproductivo sesgada
en machos es usualmente explicada por las diferencias en el rol de los sexos en la adquisicidon
de territorios y en su defensa, mientras que la teoria del cuidado parental predice una mayor
mortalidad del sexo que provee un mayor cuidado parental, es decir, las hembras (Liker y
Székely 2005, Newton 2008). La tasa de avistamiento sexualmente sesgada podria ser
indicadora de un costo energético del periodo reproductivo mas elevado en las hembras y
gue podria, entonces, causar una mortalidad sesgada en este sexo. La tasa de retorno de los
individuos anillados como pichones fue del 9%, y se encontré dentro del rango esperado (0.9—
12%) para este grupo de edad de otras especies de paseriformes migrantes (Newton 2008).
Los individuos de un ano de edad avistados sdlo dispersaron 2.4—-4.4 km de su sitio de origen
después de la migracion. Estas observaciones resaltan la necesidad de conservar los Esteros
del Iberd, el Unico sitio reproductivo reportado del Capuchino Ibera, y de profundizar en el
estudio de la aparente mortalidad sesgada en las hembras para asi entender las dinamicas

poblacionales de la especie.

3.5. Implicaciones para la conservacion

Nuestros resultados indican que la biologia reproductiva del amenazado Capuchino
Iberd se encuentra fuertemente vinculada con los pastizales inundables y esto sugiere que la
especie podria ser sensible a cambios en su ambiente reproductivo, particularmente la
estructura de la vegetacidn y los niveles del agua. Estos cambios podrian originarse tanto de

manera natural (e.g. aumento en la frecuencia de tormentas y/o sequias), o de manera
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antrdpica (e.g. aumento de plantaciones forestales y/o intensificacion y aumento de la
produccién ganadera asociada al drenaje de los pastizales y el uso del fuego).

Las principales actividades productivas fuera de los limites del Parque Nacional Iberd
son la industria forestal y ganadera. La superficie de plantaciones forestales ha visto un
masivo aumento en la region del Iberd durante la Ultima década y es ahora una de las
principales amenazas para la biodiversidad de los pastizales (Di Giacomo et al. 2010, Azpiroz
etal. 2012, Secretaria de Ambiente y Desarrollo Sustentable 2018). Ademas, la intensificacidon
de la actividad ganadera es una amenaza para la biodiversidad (ver Capitulo 1). Las quemas
anuales, practica comun en el manejo de los pastizales del nordeste argentino, tanto en areas
dedicadas a la produccion ganadera como a la conservacidn, han sido identificadas como
nocivas para el éxito reproductivo de las aves de pastizal (Di Giacomo 2011a, Azpiroz et al.
2012, Cardoni et al. 2012). No evaluamos el impacto del fuego en esta especie durante el
desarrollo de esta tesis, por lo que recomendamos que futuros estudios evallen su efecto en
la biologia reproductiva del Capuchino Ibera. Sin embargo, el hecho de que el Capuchino Iberd
resulte una de las especies mdas abundantes del Portal San Nicolds, permite plantear la
hipdtesis de que la ganaderia afecta negativamente a esta especie y que sus poblaciones se
encuentran en aumento en el Parque como consecuencia de la remocién del ganado. Asi, el
area reproductiva del Capuchino Iberd se podria ver directamente reducida por las
plantaciones forestales y por la actividad ganadera.

El éxito reproductivo del Capuchino Iberad fue bajo e identificamos la depredacién
como la principal causa de fracaso de los nidos. La reintroduccidon del localmente extinto
Yaguareté (Panthera onca) por parte de la Fundacion Rewilding podria resultar en la
disminucién de la abundancia de mesodepredadores (Donadio et al. 2022). El estudio
continuo de esta poblacidn reproductiva del Capuchino Ibera es necesario para comprender
el impacto que la reintroducciéon de un depredador tope puede tener en la biologia
reproductiva de los paseriformes amenazados de pastizal.

Por ultimo, la baja tasa de retorno de las hembras deberia ser estudiada en mayor
detalle dado su potencial impacto en la dinamica poblacional. La mortalidad sesgada en las
hembras puede contribuir al declive poblacional en el Unico sitio reproductivo reportado para
la especie (Griebler et al. 2008), mientras que la dispersion sesgada en las hembras puede
aumentar la vulnerabilidad de poblaciones pequefas o aisladas a la extincién (Dale 2001). Un

mayor entendimiento de la biologia de la especie a lo largo de su ciclo anual es necesario para
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identificar las causas del bajo retorno de las hembras (Vickery y Herkert 2001). Por ejemplo,
los sitios de invernada reportados de los capuchinos se encuentran en el centro de Brasil y en
el este de Bolivia (Ridgely y Tudor 1989), donde la conversion del habitat y las quemas de los
pastizales ocurren en tasas muy elevadas (Klink y Machado 2005). De todas formas, los sitios
deinvernaday las rutas migratorias del Capuchino Ibera aun son desconocidas para la ciencia,
por lo que también se desconocen las amenazas que esta especie amenazada enfrenta fuera

de su periodo reproductivo.
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Capitulo 4. Variacion en la biologia reproductiva de aves amenazadas
de pastizal en areas protegidas con distinto contexto histérico de

actividad ganadera. Caso de estudio: Alectrurus risora*

4.1. Introduccién

El periodo reproductivo juega un rol clave en la dindmica poblacional de las especies,
durante el cual las aves intentan maximizar la probabilidad de éxito sus nidos. La depredacion
es la principal causa de fracaso de los nidos en un gran nimero de aves paseriformes y es, por
lo tanto, un modulador clave de los rasgos de historia de vida de las aves (Ricklefs 1969,
Martin 1995). Las aves intentan minimizar el riesgo de fracaso de los nidos seleccionando
sitios de nidos que se encuentren ocultos de depredadores potenciales (Martiny Roper 1988,
Misenhelter y Rotenberry 2000). Ademas, la probabilidad de depredacion de los nidos puede
aumentar a medida que la edad del nido aumenta ya que el incremento de la actividad de los
adultos y pichones en el nido pueden delatar la posicién de este a depredadores potenciales
(Skutch1949). Asi, las aves pueden regular su comportamiento en respuesta al aumento del
riesgo de depredacion disminuyendo su actividad en el nido (i.e. disminuyendo la frecuencia
de visitas) y ajustando la seleccién del sitio de nido en busca de sitios mejor ocultos (Skutch
1949, Martin et al. 2000, Fontaine y Martin 2006, Zanette et al. 2011). Algunos parametros
reproductivos, como el tamano de puesta y la produccién de volantones, también se pueden
ver negativamente afectados por un aumento en el riesgo de depredacion de nidos (Martin
et al. 2000, Zanette et al. 2011, Dillon y Conway 2018). La influencia de la depredacién de
nidos en el éxito reproductivo anual estd condicionada por la duracion de la temporada
reproductiva y los intentos de nidadas, que determinan el nimero de intentos reproductivos
(Roper et al. 2010). La depredacién de nidos puede, de esta manera, regular diversos

parametros reproductivos de las aves.

4 Este capitulo fue publicado en Ibis (Apéndice D).

Browne, M., C. Pasian, A.G. Di Giacomo, M.S. Di Bitetti, y A.S. Di Giacomo. Variation in mesopredator
abundance and nest predation rate of the endangered Strange-tailed Tyrant (Alectrurus risora). Ibis 165(4):
1201-1216.
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La depredacién de los nidos se encuentra modulada por la composicidn y abundancia
de la comunidad de depredadores potenciales (Schmidt et al. 2003, Roos et al. 2008). La
fragmentacion del habitat, la extincién o disminucién de las poblaciones de depredadores
tope y la introduccién de especies exéticas pueden aumentar la densidad de depredadores
de nidos (Roos et al. 2008, Saggiomo et al. 2021). La hipdtesis de la liberacion de
mesodepredadores estipula que el declive o la extincion de depredadores tope puede
desencadenar un aumento en la abundancia de mesodepredadores (Soulé et al. 1988, Crooks
y Soulé 1999). Se espera observar un aumento en la tasa de depredacién sobre las presas de
los mesodepredadores a medida que la abundancia de mesodepredadores aumenta. Asi, la
liberacién de mesodepredadores se ha asociado a un impacto negativo en las poblaciones de
aves, pudiendo provocar incluso extinciones locales (Soulé et al. 1988, Crooks y Soulé 1999,
Schmidt 2003, Rees et al. 2019, Jiménez et al. 2019). El aumento en la abundancia de
mesodepredadores puede a veces instigar un aumento en la tasa de depredacion y reducir el
éxito reproductivo de las aves (Roger y Caro 1998, Ritchie y Johnson 2009, Ortega et al. 2021).

La persecucién de los grandes felinos como consecuencia de los conflictos
depredador-ganado es una de las principales causas del declive que estan experimentando
los depredadores tope a nivel mundial (Barua et al. 2013, Ripple et al. 2014, Ripple et al.
2016). Este declive poblacional puede desencadenar efectos en cascada negativos para la
biodiversidad y los servicios ecosistémicos mediante la liberacion de mesodepredadores
(Ritchie y Johnson 2009, Estes et al. 2011, Ripple et al. 2014). El aumento en la abundancia de
mesodepredadores puede tener consecuencias negativas en las poblaciones de sus presas,
como las aves (Prugh et al. 2009, Ritchie y Johnson 2009, Rees et al. 2019, Jiménez et al. 2019).

El objetivo principal de este capitulo fue evaluar las diferencias en la biologia
reproductiva del Yetapa de collar (Alectrurus risora) en pastizales de un elevado valor de
conservaciéon con contextos histéricos ganaderos distintos. El Parque Nacional lbera se
encuentra en la provincia de Corrientes, donde la actividad ganadera se lleva a cabo desde
mediados del siglo XVII (Carnevali 1994). La Reserva El Bagual se ubica en la provincia de
Formosa, donde la actividad ganadera se desarrolla desde inicios del siglo XX (Valenzuela de
Mari 2002). De esta forma, ambas areas protegidas se diferencian por el contexto histérico
de la actividad ganadera, si bien ninguna de ellas desarrolla esta actividad en la actualidad.
Los efectos de la presencia del hombre y de los conflictos depredador-ganado son evidentes

en el contexto ecoldgico de estas dos provincias, encontrandose el Yaguareté (Panthera onca)
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y el Puma (Puma concolor) localmente extintos en Corrientes, mientras que aun se
encuentran poblaciones estables de Puma en Formosa (Graham et al. 2005, Quiroga et al.
2014, Di Bitetti et al. 2016, Quiroga et al. 2016). Estudiamos la comunidad de depredadores
potenciales de nidos para determinar si la variacién en la abundancia de depredadores podria
estar asociada a diferencias en la biologia reproductiva de la especie. Primero, evaluamos si
la abundancia de los depredadores potenciales de nidos, i.e. mamiferos carnivoros, rapaces,
y ofidios, en las dos dreas protegidas difiere. A continuacion, estudiamos la biologia
reproductiva del Yetapd de collar en ambas areas protegidas, para asi poder determinar si la
fenologia reproductiva, los pardmetros reproductivos (i.e. el tamafio de puesta, el éxito de
eclosién y la produccién de volantones), la tasa de depredacion, la tasa de supervivencia
diaria, y el ocultamiento de los nidos varia entre las areas protegidas. Al contar uno de los
sitios de estudio con una poblacién estable de Pumas, mientras que los depredadores tope
estan localmente extintos en la otra drea protegida, esperamos observar un aumento en la
abundancia de mesodepredadores con consecuencias negativas en la biologia reproductiva
del Yetapa de collar en el drea protegida donde los depredadores tope estan localmente

extintos.

4.2. Métodos especificos

4.2.1. Muestreo de depredadores

Realizamos muestreos de los potenciales depredadores de nidos, es decir, de
mamiferos, rapaces, y ofidios, en ambos sitios de estudio. Llevamos a cabo un estudio con
camaras-trampa en los pastizales de ambos sitios a lo largo de marzo—julio 2015. Instalamos
27 estaciones de cdmaras-trampa en cada drea de estudio para registrar mamiferos de
mediano y gran tamano, separadas por una distancia minima de 800 m. Las estaciones
consistian de una camara-trampa Reconyx HyperFire HC500 ubicada a una altura de 25-50
cm por encima del suelo atada a una estaca de madera (Di Bitetti et al. 2009; Figura 4.1).
Fijamos latas de atun al suelo con una estaca de hierro en forma de “V” a una distancia de
entre 2y 3 m enfrente de la cdmara-trampa para atraer a los carnivoros (Di Bitetti et al. 2009).
Las cdmaras fueron programadas para tomar 3 fotos por disparo, con un intervalo de 1 s por
foto, y un periodo de silencio de 3 min. Remplazamos las latas de atun, las baterias, y las

tarjetas de memoria cada 10 dias. Las cdmaras estuvieron activas simultdaneamente en ambos
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sitios de estudio, y el muestreo estuvo dividido en dos etapas, de tal forma que la mitad de
las estaciones estuvieron activas durante marzo—abril y la otra mitad durante mayo—junio.

Llevamos a cabo el muestreo de rapaces durante la temporada reproductiva del 2017
fijando 6 y 2 transectas de 1 km de largo en PNI y REB, respectivamente (Ralph et al. 1993).
Las transectas estaban separadas por una distancia minima de 500 m. Visitamos cada
transecta en 4 ocasiones en ambos sitios y registramos la cantidad de individuos de las
especies de rapaces observadas en un radio de 100 m del observador.

El muestreo de ofidios se realizé mediante el armado de seis trampas en cada sitio de
estudio, durante la temporada reproductiva del 2017. Las trampas consistian de 3 vallas de
deriva de 8 m de largo y 50 cm de alto conformadas por mediasombra (Leynaud y Bucher
2005). Conectamos trampas de embudo en cada extremo de las vallas de deriva, totalizando
6 trampas de embudo por cada trampa de ofidios (Leynaud y Bucher 2005; Figura 4.1).
Cubrimos las trampas de embudo con paja para camuflarlas y protegerlas del sol, y colocamos
un vaso de plastico con agua dentro de cada una de ellas. Las trampas estaban separadas
entre si por una distancia minima de 600 m y las colocamos a una distancia minima de 50 m
de los caminos internos. Las revisamos diariamente, y en el caso de haber realizado una
captura, identificamos y liberamos los especimenes. Las trampas estuvieron activas de forma

simultdnea en ambos sitios durante 42 dias consecutivos.
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Figura 4.1. Muestreos de los depredadores potenciales de nido: (A) activaciéon de una
estacion de camara trampa, (B) preparaciéon del terreno para el armado de las trampas de

ofidios, (C) detalle del armado final de la trampa de ofidios, y (D) vista general de esta.

4.2.2. Biologia reproductiva

Encontramos y monitoreamos 172 nidos en REB y 98 nidos en PNI durante las
temporadas reproductivas del 2015-2018 (Figura 4.2). Instalamos camaras trampa en 71
nidos de Yetapa de collar en el PNI y en 29 nidos en REB siguiendo el método detallado en el
Capitulo 2. Calculamos la densidad de los nidos como la cantidad de nidos encontrados en
cada zona de busqueda por cada temporada reproductiva. Evaluamos el ocultamiento de los

nidos en 39 nidos de PNI y 29 de REB siguiendo los métodos descritos en el Capitulo 3.
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Figura 4.2. Nidos de Yetapa de collar con (A) huevos y (B) pichones.

4.2.3. Analisis de datos

4.2.3.1. Muestreo de depredadores

Cuatro estaciones de cdmaras-trampa sufrieron problemas técnicos y tuvieron que ser
descartadas del analisis, resultando en 26 estaciones en PNI y 24 en REB. El esfuerzo de
muestreo total de mamiferos fue de 1686 dias cdmara-trampa en PNI y de 1834 en REB.
Identificamos los individuos fotografiados al nivel de especie y consideramos los registros de
una misma especie como eventos independientes si habia una diferencia mayor a 12 h entre
fotografias sucesivas. Sélo incluimos en el andlisis a las especies confirmadas como
depredadoras de nidos, ya sea durante nuestro estudio o mediante referencias bibliograficas
de depredadores de nidos de aves de los pastizales neotropicales, siendo Unicamente los
mamiferos del orden Carnivora considerados (Di Giacomo y Krapovickas 2005, Menezes y
Marini 2017). Computamos la frecuencia de registros de mamiferos como el nimero de
registros por estacion dividido por la cantidad de dias que la estacidn estuvo activa.
Expresamos la frecuencia de registros de rapaces y ofidios como el nimero promedio de

avistamientos por transecta y el nimero total de capturas por trampa, respectivamente.

4.2.3.2. Pardmetros reproductivos

Estimamos el tamafio de puesta y el éxito de eclosidén de cada sitio de estudio como
fue detallado en la seccion de biologia reproductiva del Capitulo 3. Usamos pruebas no
paramétricas para determinar si habia diferencias en estos pardmetros reproductivos entre

los sitios dado que los datos no se ajustan a una distribucién normal.
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4.2.3.3. Depredacion y supervivencia de los nidos

Estimamos las tasas de supervivencia (TSD) y de depredacién diaria (TSD) con el
modelo de supervivencia de nidos del Programa MARK (White y Burnham 1999). Excluimos
de estos analisis 24 nidos que fueron abandonados antes de que comenzara la puesta de
huevos y que, por lo tanto, no cumplian con los requisitos de informacién necesaria para su
inclusion en los analisis de supervivencia de nidos. La tasa de depredacion diaria fue estimada
considerando Unicamente los nidos exitosos y depredados, por lo que también descontamos
36 nidos que fueron abandonados durante el periodo de puesta, incubacién, o de pichones
(Shake et al. 2011). La tasa de depredacion diaria fue calculada como 1 — TSDs, donde TSDs se
refiere a la tasa de supervivencia diaria obtenida con el subset de datos (Shake et al. 2011).
Calculamos la probabilidad de que un nido sea exitoso y de que un nido sea depredado como
TSD'y 1 —TSDs!, respectivamente, donde t tiene un valor de 32, la longitud promedio del ciclo
de un nido de Yetapa de collar (Di Giacomo et al. 2011b).

Usamos el Programa MARK para examinar los diversos factores que podrian estar
afectando a las tasas de depredacion y de supervivencia diaria. Construimos modelos
candidatos combinando 4 variables de nido: (1) afio, (2) un término lineal del avance de la
temporada reproductiva (cantidad de dias transcurridos desde el inicio de la temporada
reproductiva, determinado como el 5 de septiembre, es decir, la fecha de puesta mas
temprana registrada), (3) la edad del nido (dias transcurridos desde la puesta del primer
huevo), y (4) el sitio de estudio (i.e. REB y PNI). Incluimos las variables afio y el término lineal
del avance de la temporada reproductiva para asi considerar las variaciones inter e
intraanuales en los factores climaticos y en la comunidad de depredadores (Dinsmore y
Dinsomre 2007). Consideramos la edad del nido para evaluar si la tasa de depredacion
aumenta luego de la eclosién de los huevos (Skutch 1949). Al considerar las variables que
determinan la tasa de supervivencia diaria, descontamos las variables sitio y ano y
construimos los modelos candidatos con las variables avance de la temporada reproductiva y
edad del nido. Las variables avance de la temporada reproductiva, edad del nido, vy sitio
fueron seleccionadas al considerar la tasa de depredacién diaria, ya que su valor de AIC. fue
inferior al del modelo nulo (i.e. supervivencia constante), y descartamos la variable afio cuyo
valor de AIC. fue superior al del modelo nulo.

Constanza Pasian realizd el muestro de mamiferos en el Parque Nacional Iberd y el

analisis de las fotografias de ambos sitios.
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4.3. Resultados

4.3.1. Muestreos de depredadores

Registramos al Puma en tres ocasiones y estaciones distintas en REB, mientras que no
registramos la presencia de ningln depredador tope en PNI (Figura 4.3). Registramos un total
de 4 especies de mamiferos potencialmente depredadores de nidos en PNIy 5 en REB (Tabla
4.1). La frecuencia de registro de mamiferos fue significativamente mas alta en PNI que en
REB (U = 9582.5, p < 0.01, n = 50, Tabla 4.1). El Zorro de monte (Cerdocyon thous) fue el
depredador con mayor cantidad de registros, siendo significativamente mas frecuente en PNI,
con 354 registros, que en REB, con 47 registros (U = 82, p < 0.001, Tabla 4.1, Figura 4.3). El
Zorro gris (Lycalopex gymnocercus) fue el segundo depredador con la mayor cantidad de
registros y también fue significativamente mds abundante en PNI que en REB, con 147 y
ningun registro, respectivamente (U = 72, p < 0.001, Tabla 4.1). La frecuencia de registros
promedio por cdmara trampa por dia de ambas especies de zorro fue diez veces superior en
PNI que en REB (0.30 £ 0.06 y 0.03 £ 0.02, respectivamente). Por su lado, el Aguara guazu
(Chrysocyon brachyurus) y el Gato montés (Leopardus geoffroyi) fueron significativamente
mas abundantes en REB que en PNI, habiendo sido registrados unicamente en el primero, con
un total de 17 y 11 registros, respectivamente (U = 429, p < 0.001 y U = 364, p < 0.05,
respectivamente, Tabla 4.1, Figura 4.3). El Aguara popé (Procyon cancrivorus) tendié a ser
mas frecuentemente registrado en REB que en PNI, con un total de 27 avistamientos en REB
y 9 en PNI (U = 377.5, p = 0.11, Tabla 4.1). El Hurén menor (Galictis cuja) tendié a ser mas
frecuentemente registrado en PNI que en REB, con un total de 5 y 3 avistamientos,
respectivamente (U = 299, p = 0.69, Tabla 4.1).

La abundancia total de rapaces fue superior en REB que en PNI (U = 503.5, p < 0.05, n
= 8), con 2 especies identificadas en PNl y 7 en REB (Tabla 4.1). Las frecuencias de registro de
las especies no difirieron significativamente entre los sitios de estudio, aunque tendieron a
ser mas frecuentemente registradas en REB que en PNI, con la excepciéon del Chimango
(Milvago chimango), que fue registrado Unicamente en el PNI, mientras que no fue observado
en REB (Tabla 4.1).

La frecuencia de registros total de ofidios no difirié entre sitios (U = 54, p = 0.08, n =

12). Todos los registros ocurrieron en PNI, donde 2 Culebras de pastizal (Philodryas
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patagoniensis) y 1 Culebra de Olfers (Philodryas olfersii) fueron capturadas (Tabla 4.1, Figura

4.3).

Tabla 4.1. Frecuencias de registros promedio de las especies en la Reserva El Bagual (REB,

presencia de depredadores tope) y el Parque Nacional Ibera (PNI, ausencia de depredadores

tope). Se reporta el error estandar, el estadistico de la prueba U de Mann-Whitney (U), y el

valor de significancia (p) de cada especie. La frecuencia de registros de los mamiferos esta

expresada como el niumero de avistamientos por estacidn dividido por la cantidad de dias

de actividad de la cdmara, la frecuencia de registros de las rapaces es el promedio de

avistamientos por transecta, y la frecuencia de registros de los ofidios es el nimero total de

capturas por trampa.

Especies

Mamiferos
Cerdocyon thous
Chrysocyon brachyurus
Lycalopex gymnocercus
Leopardus geoffroyi
Galictis cuja
Procyon cancrivorus
Total

Rapaces
Rupornis magnirostris
Circus buffoni
Buteo albicaudatus
Heterospizias meridionalis
Milvago chimango
Milvago chimachima
Falco femoralis
Falco sparverius

Total

REB (presencia de

depredadores tope)

0.03 £0.02
0.01+0.01
0
0.01+0.01
0.01+0.01
0.01+0.01
0.01+0.01

0.13+£0.13
0.50+0.50
0.63 £0.63
0.25+0.25
0
0.25+0.25
0.25+£0.25
1.00+1.00
0.38£0.15

PNI (ausencia de

depredadores tope)

0.21+0.04
0
0.09 £0.02
0
0.01+0.01
0.01+0.01
0.05+0.01

0
0.13 +£0.06
0
0
0.58 £0.34

0.09 £ 0.05

82
429
72
364
299
377.5
9582.5

7.5

o O VU = VU O

U
o
w
U
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Ofidios
Philodryas patagoniensis 0 0.33+0.21 12 n.s.
Philodryas olfersii 0 0.17 £ 0.17 15 n.s.
Total 0 0.25+0.13 54 n.s.

***p <0.001; **: p<0.01; *: p<0.05; n.s.: p>0.05.
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Figura 4.3. Distintos depredadores registrados en ambos sitios: (A) Puma concolor, (B)
Chrysocyon brachyurus, (C) Cerdocyon thous, (D) Lycalopex gymnocercus, (E) Philodryas

patagoniensis, y (F) Philodryas olfersii.

67



Capitulo 4. Variacién en la biologia reproductiva de aves amenazadas de pastizal en areas protegidas con
distinto contexto histdérico de actividad ganadera. Caso de estudio: Alectrurus risora

4.3.2. Parametros reproductivos

El patrén del inicio de la construccién de nidos difirié entre los sitios (x% = 27.7, p <
0.001), ocurriendo el pico de puestas un mes mas temprano en PNI (la segunda quincena de
septiembre) con respecto a REB (la segunda quincena de octubre, Figura 4.4). A su vez, el
inicio de puesta termind en principios de diciembre en PNI mientras que en REB termind en
la segunda quincena de diciembre (Figura 4.4).

En el PNI, las hembras de Yetapd de collar construyeron sus nidos sobre plantas de
61.1 + 1.8 cm (n = 70) de alto y ubicaron sus nidos a una altura de 36.6 + 1.4 cm (n = 77). No
hubo diferencias en el tamafio de puesta, el éxito de eclosion, ni en el nimero de pichones
por nido entre los sitios, teniendo estos pardmetros valores promedio de 2.90 + 0.03 (rango:
2-4, U =4530.5,p=0.28,n=191),0.89 £ 0.02 (U=986, p =0.13,n =98),y 2.61 £ 0.06 (rango:
1-4, U = 1581, p = 0.22, n = 122), respectivamente. Registramos 2 eventos de reduccion de
nidada en el PNIy 8 en REB. Los nidos exitosos tuvieron 2.39 £ 0.11 volantones (rango: 1-4,
U=420.5,p=0.87,n=61).Solo el 21% y el 27% de los nidos donde el inicio de puesta ocurrié
fueron exitosos, es decir produjeron al menos un volantén, en PNI y REB, respectivamente.
Las causas de fracaso de los nidos fueron la depredacién y el abandono. La depredacién fue
responsable del 88% y del 75% de las causas de fracaso de nidos donde la puesta fue iniciada
en PNI y REB, respectivamente, mientras que el 12% y el 25% de los nidos fueron
abandonados en PNI y REB, respectivamente. El Yetapa de collar construyd sus nidos sobre
Andropogon lateralis (n = 115), Paspalum intermedium (n = 37), Imperata brasiliensis (n =
108), Paspalum durifolium (n = 1), Schizachyrium spp. (n = 1), y sobre una especie no
identificada (n = 3). El uso de la planta sustrato difirié entre sitios con 88 nidos construidos
sobre A. lateralis en PNI y 145 nidos construidos sobre P. intermedium vy I. brasiliensis en REB
(x*> = 180.6, p < 0.001). La densidad de los nidos fue de 0.44 + 0.07 nidos/ha mientras que en
REB fue de 0.60 + 0.12 nidos/ha (t = 1.21, p = 0.25, n = 14).
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Figura 4.4. Porcentaje del inicio de la construccion de nidos de Yetapa de collar durante las
temporadas reproductivas del 2015-2018 en la Reserva El Bagual (REB) y el Parque Nacional

Iberd (PNI, n = 270 nidos).

4.3.3. Tasa de supervivencia y de depredacién de los nidos

Al analizar las variables que determinan la supervivencia de los nidos, el modelo mas
parsimonioso fue el que incluyd las variables edad del nido (B =-0.04; 95% Cl: -0.06, -0.02) y
avance de la temporada (B = -0.01; 95% Cl: -0.01, 0.00; Tabla 4.2), estando la tasa de

supervivencia diaria negativamente correlacionada con estas variables. La probabilidad
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acumulada de supervivencia de los nidos fue de 0.18 en promedio, con valores de 0.15y 0.20
en PNl y REB, respectivamente.

Al considerar los factores que afectan a la tasa de depredacion de los nidos, el modelo
mas parsimonioso, y el Unico con un AAICc < 2, incluyd las variables avance de la temporada,
edad del nido, y sitio (i.e. PNl y REB, Tabla 4.3). El modelo seleccionado tuvo un peso Akaike
de 0.70, e indica que la tasa de depredacién de los nidos aumenta a medida que avanza la
temporada reproductiva y la edad del nido (B = -0.01; 95% Cl: -0.02, -0.01 y 3 =-0.05; 95% Cl:
-0.07, -0.03, respectivamente) y fue inferior en REB que en PNI (B =-0.39; 95% Cl: -0.75, -0.03,
Figura 4.5). La probabilidad acumulada de que un nido sea depredado en PNI fue de 0.83 (n =
86) y en REB de 0.75 (n = 124).

Tabla 4.2. Modelos predictivos de la tasa de supervivencia diaria de los nidos de Yetapa de
collar en las temporadas reproductivas del 2015-2018 en la Reserva El Bagual y en el Parque
Nacional Iberd (n = 246). T = término lineal del avance de la temporada reproductiva; AlC. =
Criterio de informacidén de Akaike para muestras pequefas; AAIC. = AIC. relativo al modelo de

mejor ajuste; k = nimero de pardmetros; w; = peso del modelo.

Modelo AAIC, K Wi

S (T + Edad del nido) 0.0° 3 0.67
S (Edad del nido) 1.4 2 0.33
S(7) 19.2 2 0.00
S() 25.5 1 0.00
S (Sitio) 26.1 2 0.00
S (Afio) 29.5 4  0.00

2AIC = 1063.7
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Tabla 4.3. Modelos predictivos de la tasa de depredacién diaria de los nidos de Yetapa de
collar en las temporadas reproductivas del 2015-2018 en la Reserva El Bagual y en el Parque
Nacional Iberd (n = 210). T = término lineal del avance de la temporada reproductiva; AlC. =
criterio de informacion de Akaike corregido para muestras pequefias; AAIC. = AIC. relativo al

modelo de mejor ajuste; k = nimero de parametros; w; = peso del modelo.

Modelo AAIC, K Wi

S (Edad del nido + T + Sitio)  0.0? 4 0.70
S (Edad del nido + T) 2.5 3 0.20
S (Edad del nido) 4.9 2 0.06
S (Edad del nido + Sitio) 5.2 3 0.05
S (T + Sitio) 17.1 3 0.00
S(7) 22.0 2 0.00
S (Sitio) 29.6 2 0.00
S(.) 29.8 1 0.00
S (Afio) 32.9 4 0.00

3AIC.=873.9
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Figura 4.5. Variacidon en la tasa de depredacién diaria del Yetapa de collar durante las

temporadas reproductivas del 2015-2018 segun el avance de la temporada reproductiva, la

edad del nido, y la presencia y ausencia de depredadores tope en la Reserva El Bagual (REB)

y el Parque Nacional Iberd (PNI), respectivamente (n = 210 nidos).

4.3.4. Depredadores de los nidos

Quince de los

nidos donde colocamos cdmaras trampa en PNI fueron exitosos, 6

fueron abandonado, y 50 depredados. Pudimos identificar al depredador del nido en 27

ocasiones, contabilizando una eficiencia de identificacion de depredadores de nidos del 54%.
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Ademds, registramos la visita de una Culebra de pastizal en un nido que contenia 4 pichones,
resultando en al menos un pichén depredadoy 2 pichones que abandonaron el nido con éxito.
Diez de los nidos donde se colocaron cdmaras trampa en REB fueron exitosos, 4 fueron
abandonados, y 15 fueron depredados. El depredador del nido fue exitosamente identificado
en 7 ocasiones, siendo la eficiencia de las camaras trampa del 47% en la identificacién de
depredadores de nidos.

Los principales depredadores de nidos en PNI fueron los zorros, con un totalde 11y 3
depredaciones por parte del Zorro de monte y del Zorro gris, respectivamente, y totalizando
el 50% de los eventos de depredacion (Tabla 4.4, Figura 4.6). La Culebra de pastizal depredd
9 nidos, el Chimango 3, y el Aguara popé y una culebra sin identificar depredaron uno cada
uno (Tabla 4.4, Figura 4.6). Observamos un Gato montés visitando un nido y, aunque
aparentemente no haya depredado los contenidos de este, lo consideramos como un
depredador potencial de nidos. Ademas, encontramos un nido depredado con su posicién
alterada (i.e. caido) y otro nido que fue destruido por su depredador. Aunque estos nidos
contaban con camaras trampa, estas no registraron al depredador del nido, sin embargo,
consideramos que lo mas probable es que hayan sido depredados por un mamifero. El
principal depredador de nidos identificado en REB fue el Aguard guazl, con un total de 3
eventos de depredacién registrados por esta especie (Tabla 4.4, Figura 4.6). Observamos al
Gavilan planeador (Circus buffoni) depredando 2 nidos y al Taguaté (Rupornis magnirostris) y

a la Lechuza de campanario (Tyto alba) depredando un nido cada uno (Tabla 4.4, Figura 4.6).
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Tabla 4.4. Porcentaje de eventos de depredacidn por especie donde se identifico al

depredador en la Reserva El Bagual (REB, 7 eventos de depredacion), donde los depredadores

tope estan presentes, y el Parque Nacional Ibera (PNI, 28 eventos de depredacion), donde los

depredadores tope estan extintos.

Especies

Mamiferos
Cerdocyon thous
Chrysocyon brachyurus
Lycalopex gymnocercus
Leopardus geoffroyi
Galictis cuja
Procyon cancrivorus
Total

Rapaces
Rupornis magnirostris
Circus buffoni
Buteo albicaudatus
Heterospizias meridionalis
Milvago chimango
Milvago chimachima
Falco femoralis
Falco sparverius
Tyto alba
Total

Ofidios
Philodryas patagoniensis
Philodryas olfersii
Culebra no identificada

Total

REB

42.9

42.9

14.3
28.6

o O O o o o

14.3
57.1

o O o o

PNI

39.3

10.7

3.6
53.6

o O O o

10.7

10.7

32.1

3.6
35.7
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Figura 4.6. Eventos de depredacion por: (A) Chrysocyon brachyurus, (B) Cerdocyon thous, (C)

Lycalopex gymnocercus, (D) Rupornis magnirostris, (E) Tyto alba, (F) Circus buffoni, (G)

Milvago chimango, y (H) Philodryas patagoniensis.

4.3.5. Ocultamiento de los nidos

El ocultamiento de los nidos no difirié entre los sitios de estudio, con un ocultamiento
superior de 0.94 + 0.02 y 0.93 £ 0.03 (U = 389, p = 0.89, n = 58) y un ocultamiento lateral de
0.67 + 0.04 y 0.66 £ 0.04 (U = 399, p = 0.76, n = 58) en PNI y REB, respectivamente. El
ocultamiento superior no difirié significativamente entre nidos depredados y exitosos (U =
341.5, p = 0.91, n = 58), mientras que el ocultamiento lateral fue superior en nidos exitosos
qgue en nidos depredados (U = 237.5, p < 0.05, n = 58), con valores de 0.74 £+ 0.05y 0.63 +

0.03, respectivamente (Figura 4.7).
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Figura 4.7. Ocultamiento (A) superior y (B) lateral promedio de los nidos exitosos y
depredados de Yetapa de collar (n = 58) encontrados durante las temporadas reproductivas
del 2017 y el 2018 en la Reserva El Bagual (REB) y el Parque Nacional Iberd (PNI). Las barras

de error representan el error estandar.

4.4. Discusion

Evaluamos la abundancia de depredadores potenciales de nidos y los factores que
afectan a la supervivencia de los nidos de una especie amenazada de pastizal en dos areas
protegidas que difieren en el contexto histérico de su actividad ganadera, llevando a que en
un sitio los depredadores tope se encuentren localmente extintos mientras que en el otro
presenten poblaciones estables. La frecuencia relativa de zorros (Zorro de monte y Zorro gris)
difirié entre sitios, siendo mas frecuentemente registrados en PNI. La frecuencia de registros
de las rapaces fue superior en REB, mientras que no encontramos diferencias en la frecuencia
relativa de registros de ofidios entre las areas protegidas. ldentificamos a los zorros como los
principales depredadores de nidos, y la tasa de depredacion de nidos de Yetapa de collar fue
superior en PNI. El ocultamiento de los nidos fue similar entre los sitios de estudio, sin

embargo, el ocultamiento lateral fue superior en nidos exitosos que en nidos protegidos.

77



Capitulo 4. Variacién en la biologia reproductiva de aves amenazadas de pastizal en areas protegidas con
distinto contexto histdérico de actividad ganadera. Caso de estudio: Alectrurus risora

Ademas, la tasa de depredacién de los nidos de Yetapa de collar aumentd y la supervivencia
disminuyé a medida que la temporada reproductiva y el ciclo del nido avanzaban. Los
parametros reproductivos, como el tamafo de puesta, el éxito de eclosion, y la produccién
de volantones, y el ocultamiento de los nidos del Yetapa de collar fueron similares en ambas
areas protegidas. También observamos diferencias en la temporada reproductiva, que tuvo
su pico mas temprano y fue mas corta en PNI, y en el uso de las plantas sustrato.

En acuerdo con la hipétesis de liberacién de mesodepredadores (Soulé et al. 1988,
Crooks y Soulé 1999), la frecuencia de registros de los zorros fue 10 veces superior en PNI,
donde los depredadores tope se encuentran localmente extintos, que en REB, donde el Puma
fue detectado. Los zorros fueron los principales depredadores de nidos del Yetapa de collar
y, como fue observado en otros sistemas de estudio (Rogers y Caro 1998, Ritchi y Johnson
2009, Ortega et al. 2021), la tasa de depredacion de nidos aumentd con el aumento en la
abundancia de zorros (pero ver también Lloyd 2007 y Stantial et al. 2021 como excepciones a
este patron). Cabe destacar que el aumento de la depredacién es mas amenazante cuando
los tamafios poblacionales son pequefios, como es el caso de las especies amenazadas,
potencialmente acentuando la endogamia y disminuyendo la variabilidad genética (Frankham
1995).

La liberacién de mesodepredadores no es, sin embargo, la Unica explicacién posible
del aumento en la abundancia de zorros observada en PNI. La hipdtesis de liberacién de
mesodepredadores no es siempre corroborada en experimentos manipulativos y los factores
climaticos (i.e. el efecto bottom-up) pueden ser mas determinantes que la regulacién top-
down en algunos sistemas de estudio (Castle et al. 2021). Diferencias en la disponibilidad de
alimento o la calidad del ambiente también podrian explicar las diferencias observadas en la
abundancia de zorros. El Zorro de monte y el Zorro gris difieren en sus preferencias de
ambiente (Di Bitetti et al. 2022), diferencias que podria explicar las distintas abundancias
registradas en ambos sitios; y sus dietas generalistas y oportunistas varian entre sitios (Di
Bitetti et al. 2009). Estos aspectos, y la falta de replicas en nuestro estudio, no nos permiten
concluir con certeza que el aumento en la abundancia de zorros registrada en PNI resulta
directamente de la falta de depredadores tope. De todas formas, nuestros resultados estan
en conformidad con la hipdtesis de que la extincidn de depredadores tope puede
desencadenar efectos en cascada negativos sobre niveles tréficos inferiores, incluyendo las

aves amenazadas de pastizal (Ritchie y Johnson 2009, Ripple et al. 2014, Suraci et al. 2016),
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sin embargo, se deberian realizar otros estudios para descartar posibles efectos bottom-up
gue podrian estar determinando la abundancia de zorros.

El patron reproductivo del Yetapd de collar fue mas sincronizado en PNI que en REB,
presentando un pico de la temporada reproductiva mas temprano y una temporada mas
corta en PNI. El hecho de que la temporada reproductiva sea mas acotada podria traducirse
en menos intentos de nidificacion, disminuyendo asi la posibilidad de producir una nidada
exitosa (Zanette et al. 2000). Una explicacion posible para las diferencias observadas en los
patrones de inicio de nidos es el cambio en la disponibilidad de artrépodos, que coincide con
el inicio y el fin de la temporada reproductiva del Yetapa de collar (Zermoglio et al. 2016). En
el presente estudio no pudimos evaluar la disponibilidad de artrépodos por lo que no pudimos
correlacionar este factor con las diferencias observadas en la fenologia de la temporada
reproductiva. Como explicacion alternativa, el pico mas temprano y la sincronizacién
reproductiva resultante en PNI, donde la abundancia de depredadores de nidos y la tasa de
depredacion fueron mas elevadas, podria ser una respuesta comportamental al aumento en
la tasa de depredacién de nidos a medida que la temporada avanza en PNI (Verhulst y Nilsson
2008). La observada sincronizacién reproductiva y avance del periodo reproductivo del
Yetapd de collar podrian ser consecuencias del fendmeno de la liberacidon de
mesodepredadores.

La frecuencia de registros de ofidios no difirié entre los sitios de estudio, sin embargo,
la Culebra de pastizal fue responsable de un tercio de los eventos de depredacion en PNI. Las
serpientes son depredadores importantes confirmados de los nidos de las aves de pastizal
(DeGregorio et al. 2014, Menezes y Marini 2017, Jefferies et al. 2021). En el 45% de los
eventos de depredacidn, no se logré registrar al depredador del nido. Esto se podria deber,
tanto a la demora del disparo, como a la inhabilidad de las cdmaras trampa para detectar
depredadores pequefios (Ribeiro-Silva et al. 2018). También, el sensor de temperatura de la
camara trampa podria no activarse ante la presencia de animales de sangre fria, como lo son
las serpientes. Estos factores podrian haber causado que los eventos de depredacion por
parte de las serpientes hayan sido subrepresentados en nuestro estudio. De todas formas, la
Culebra de pastizal fue el segundo depredador mas importante de nidos de Yetapa de collar
en PNI.

El ocultamiento de los nidos es una estrategia clave para evitar la depredacién de

nidos y los nidos de Yetapa de collar tuvieron un valor de ocultamiento superior del nido de
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0.94 (Remes 2005). Esto podria explicar porque la frecuencia de registros de rapaces, que fue
superior en REB, no se tradujo en una tasa de depredacién mas elevada con respecto a la
observada en PNI. A su vez, y como fue observado en otras especies amenazadas de pastizal,
el ocultamiento lateral fue inferior en los nidos depredados que en los nidos exitosos
(Repenning y Fontana 2016, Browne et al. 2021). Este patron, en el que los nidos con mejor
ocultamiento lateral tienden a ser mas exitosos, podria explicar el fuerte efecto negativo que
tienen los depredadores terrestres con orientacién visual en el destino de los nidos. La
especie de estudio también podria presentar comportamientos antidepredatorios (i.e.
despliegues de vuelo-canto/vocalizacién o el desvio coordinado) con el objetivo de disuadir
depredadores visuales como lo hacen otros tirdnidos (Pereyray Morton 2010, Gulson-Castillo
et al. 2018). El destino del nido no fue determinado por los valores del ocultamiento superior
de los nidos, sugiriendo que los nidos del Yetapa de collar se encuentran bien protegidos ante
los depredadores aéreos, haciendo que el impacto de estos en la depredacién de los nidos
sea bajo.

Tanto la supervivencia como la tasa de depredacion de los nidos del Yetapa de collar
fueron moduladas por el avance de la temporada reproductiva y la edad del nido, mientras
gue Unicamente la tasa de depredacién de los nidos fue dependiente del area protegida. El
avance de la temporada y la edad del nido fueron previamente reportados como
moduladores de la supervivencia de los nidos de la especie de estudio (Di Giacomo et al.
2011b). La edad del nido moduld tanto la supervivencia de los nidos como la tasa de
depredacion, tendencia que estd en acuerdo con el aumento esperado en la tasa de
depredacion a medida que la actividad del nido aumenta (Skutch 1949). El aumento en el
fracaso de los nidos a medida que la temporada avanza podria deberse a una respuesta
funcional de los depredadores, mediada por el desarrollo de una imagen de busqueda o por
el comportamiento de cambio de presa, o por la coevolucion entre el depredador y la presa
del periodo reproductivo (Roos 2002, Verhulst y Nilsson 2008, Randa et al. 2009).
Alternativamente, cambios en la estructura de la vegetacién o la disminucién de la
disponibilidad de alimento del Yetapa podrian explicar este patrén (Duncan et al. 2005, Little
et al. 2015). El hecho de que la tasa de supervivencia no difiera entre dreas protegidas,
mientras que la depredacion si lo hizo, se podria deber a la elevada tasa de abandono
observada en REB. Una de las causas de abandono es la inundacién de los nidos, que fue

observada en REB pero no en PNI. Futuras observaciones sobre las potenciales causas de
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abandono de los nidos, asi como el estudio de la variacidén en la abundancia de depredadores
a lo largo de la temporada reproductiva, permitirian ganar un mayor entendimiento de estas
amenazas.

El uso de las plantas sostén difirié entre sitios de estudio, habiendo nidos de Yetapa
de collar construidos sobre Paspalum en REB, mientras que en PNI fueron principalmente
construidos sobre Andropogon lateralis. La competencia interespecifica por sitios de
nidificacion entre la especie de estudio y la Monjita dominica (Xolmis dominicanus) podria
estar ocurriendo en PNI. La Monjita dominica construye sus nidos sobre matas de Paspalum
y no se encuentra en REB. Este tirdnido, que es de mayor tamafio que el Yetapa de collar,
podria estar limitando el territorio reproductivo disponible para el Yetapa de collar en PNI
(Seetre et al. 1999, Carrete et al. 2006). El estudio de la seleccion del sitio de nido y la
competencia interespecifica merecen futura atencién para mejorar nuestro conocimiento
sobre los factores que influyen en el uso de las especies sostén.

El Yetapa de collar también presentd similitudes en algunos parametros
reproductivos, como el tamafo de puesta, el éxito de eclosidn, y la produccidn de volantones,
entre los sitios de estudio. Estos valores, asi como la altura de la planta sostén y del nido,
fueron similares a los reportados previamente para la especie de estudio (Di Giacomo et al.
2011b). La falta de diferencias en estos parametros reproductivos podria significar que la
especie no esta respondiendo al aumento en el riesgo de depredacién de los nidos, o bien
podria haber una respuesta mediante la reduccién en el tamafio de los huevos y en el peso
de la nidada (Fontaine y Martin 2006). No pudimos evaluar estas posibles respuestas en el

presente estudio ya que no medimos ni el tamano ni el peso de los huevos.

4.5. Implicancias para la conservacion

La mayor parte del rango de distribucidn del Yetapa de collar abarca areas privadas,
dedicadas principalmente a la plantacion de forestales y a la produccion ganadera. Estudios
previos indican que niveles elevados de ganaderia no son viables con el mantenimiento de
poblaciones de especies amenazadas de pastizal, como lo es nuestra especie de estudio (Di
Giacomo et al. 2010). Esto hace que nuestras observaciones sean particularmente
alarmantes, ya que registramos un aumento en la depredacion de nidos de una especie

amenazada en un area protegida. Los esfuerzos de conservacidn deberian estar orientados a
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maximizar el éxito reproductivo del Yetapd de collar para garantizar la persistencia de una de
las ultimas poblaciones de esta especie amenazada.

Si las diferencias observadas en los parametros reproductivos son efectivamente
consecuencia de la liberacion de mesodepredadores, nuestro estudio indicaria que el
contexto ecoldgico de pérdida de depredadores tope podria tener efectos negativos sobre la
biologia reproductiva de las aves amenazadas de pastizal incluso en areas protegidas. A su
vez, nuestros resultados demuestran el impacto negativo que la elevada abundancia de
depredadores nativos, frecuentemente considerados como menos dafiinos que los
depredadores exéticos, puede tener sobre presas nativas (Salo et al. 2007). Considerando que
la ganaderia también tiene efectos perjudiciales sobre la biologia reproductiva de las aves de
pastizal (ver Capitulo 1), formulamos la hipdtesis de que el impacto de la ganaderia es mas
acentuado (i.e. el éxito reproductivo es mas bajo) en areas ganaderas donde los depredadores
tope estan localmente extintos con respecto a campos ganaderos donde aun hay presencia
de depredadores tope. La pérdida de habitat y la persecucién antrépica estan causando la
extincion local de las poblaciones de depredadores tope, por lo tanto, recomendamos que se
considere el efecto en cascada que podria estar ocurriendo en otros sistemas de estudio.

La reciente reintroduccion del Yaguareté en los Esteros del Iberd provee un escenario
prometedor para la reproduccién de las especies de aves amenazadas del area protegida
(Donadio et al. 2022). La restauracién de los depredadores tope ha causado la disminucién
de la abundancia de mesodepredadores en otros sitios de estudio (Jiménez et al. 2019). El
registro de dos eventos de depredacidn por parte de los Yaguaretés liberados el pasado enero
del 2021 en PNI sobre zorros (Q. Gdmez inf. ined.), indican que es probable que esto también
ocurra en el Iberd. El control de las poblaciones de mesocarnivoros provoca el aumento del
éxito de los nidos y de las poblaciones de aves (Palmer et al. 2019). Esperamos que la tasa de
depredacion de nidos disminuya a medida que la poblacion de mesodepredadores,
particularmente la de zorros, se estabilice en una abundancia inferior a la actual, ante el

regreso de depredadores tope 50 afios después de su extincidn en los Esteros del Ibera.
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Capitulo 5: Efectos de la actividad ganadera en la biologia reproductiva
de aves de pastizal amenazadas. Caso de estudio: Alectrurus risora 'y

Sporophila iberaensis.

5.1. Introduccion

La ganaderia es la principal actividad productiva que se desarrolla en los pastizales a
nivel mundial y su impacto negativo sobre las poblaciones de aves de pastizal ha sido
documentado (ver Capitulo 1). Sin embargo, la densidad poblacional no siempre es un buen
indicador de la calidad del ambiente, siendo el éxito reproductivo un mejor estimador (Van
Horne 1983, Vickery et al. 1992). Las aves de pastizal pueden en ocasiones verse favorecidas,
es decir, presentar poblaciones mds abundantes, en ambientes modificados, pero su éxito
reproductivo puede verse reducido en estos sitios (Battin 2004, Evans 2005, Rahmig et al.
2009, Davis et al. 2016). Es por esto que para conocer mejor los impactos y amenazas que
presenta la produccién ganadera sobre las aves de pastizal resulta clave focalizar los estudios
en la biologia reproductiva de las especies. Si bien una de las principales limitaciones de este
tipo de investigaciones es la baja densidad de algunas de estas aves, lo que resulta en una
baja cantidad de nidos (Fondell y Ball 2004), conocer la biologia reproductiva de una especie
permite realizar inferencias sobre su tendencia poblacional y desarrollar estrategias eficientes
de conservacién (Sutherland et al. 2004, Gill 2007).

El impacto de la ganaderia sobre el éxito reproductivo de las aves paseriformes de
pastizal es especie-especifico y dependiente de la intensidad del pastoreo. Los efectos de la
ganaderia sobre el éxito de los nidos pueden ser negativos, neutros, y en algunas ocasiones
positivos (Fondell y Ball 2004, Sutter y Ritchison 2005, Rahmig et al. 2009, Kerns et al. 2010,
Johnson et al. 2012, Lusk y Koper 2013, Bleho et al. 2014, Pipher et al. 2016). Los efectos
negativos de la ganaderia pueden incluso impedir que algunas especies nidifiquen en campos
ganaderos (Rahmig et al. 2009, Cardoni et al. 2012). La respuesta de las especies a la actividad
ganadera es también dependiente del manejo de esta actividad productiva. Las cargas
ganaderas bajas o intermedias son las mas favorables para las aves de pastizal y no tienen
efectos negativos sobre el éxito reproductivo de algunas de ellas (Klute et al. 1997, Cardoni

et al. 2012, Lusk y Koper 2013, Aldinger y Wood 2014). Las consecuencias negativas de la
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ganaderia sobre las aves también se pueden observar en la reduccién del tamafio de puesta
y la cantidad de volantones producidos por nido en algunas especies (Temple et al. 1999, Hart
et al. 2002, Sutter y Ritchison 2005). Las aves amenazadas son mas susceptibles a la actividad
ganadera, siendo la exclusién de esta actividad el manejo que mas favorece su éxito (Hartway
y Mills 2012).

Los efectos negativos de la actividad ganadera sobre la biologia reproductiva de las
aves de pastizal pueden ser directos. El pisoteo de nidos es un evento azaroso que aumenta
en frecuencia a medida que aumenta la carga ganadera (Fondell y Ball 2004, Johnson et al.
2012). Asi, algunos estudios reportan valores muy bajos de pisoteos (Kerns et al. 2010, Hovick
et al. 2012, Bleho et al. 2014, Lusk y Koper 2013), mientras que en otros el pisoteo fue la
principal causa de fracaso de los nidos (Pavel 2004, Sharps et al. 2015). La actividad del ganado
en la cercania del nido puede causar el abandono de estos (Temple et al. 1999), o la
interrupcion de la incubacion, alterando el comportamiento de las hembras y resultando en
un atrayente de depredadores (Hart et al. 2002, Cossa et al. 2020). El pisoteo de los nidos y
la alteracion del comportamiento de las hembras durante el desarrollo del nido son efectos
negativos directos de la ganaderia sobre las aves.

El periodo de nidificacidon de las aves de pastizal se puede ver negativamente afectado
por la ganaderia de manera indirecta. El pastoreo y el uso del fuego pueden, por ejemplo,
generar cambios en la estructura de la vegetacion. Estos cambios en la vegetacion pueden
disminuir la cantidad de sitios disponibles para nidificar, facilitar la depredacién mediante la
reduccion del ocultamiento de los nidos, o facilitar el acceso de los depredadores (Fondell y
Ball 2004, Sutter y Ritchison 2005, Churchwell et al. 2008, Sharps et al. 2015). El aumento de
la depredacidn de los nidos se puede deber a un aumento de la abundancia o a una respuesta
funcional de los depredadores (Fondell y Ball 2004, Bleho et al. 2014). Ademas, la actividad
ganadera puede tener impactos negativos en la disponibilidad de alimento, registrandose una
disminucién de la abundancia de artrépodos y semillas en campos ganaderos (Gonnet 2001,
Sutter y Ritchison 2005, Evans et al. 2015). A su vez, el parasitismo de cria estd asociado a la
ganaderia y a la intensidad del manejo, disminuyendo la cantidad de nidos parasitados a
medida que la distancia a campos ganaderos aumenta y siendo mas frecuente el parasitismo
de cria en campos con producciones mas intensas (Goguen y Mathews 2000, Churchwell et
al. 2008, Hovick y Miller 2016). La ganaderia puede perjudicar al éxito reproductivo de las

especies mediante alteraciones en la estructura de la vegetacion, la reduccion de la
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disponibilidad de alimento, y el aumento de las tasas de depredacién, abandono, pisoteo de
los nidos, y del parasitismo de cria.

El objetivo principal del presente capitulo es evaluar el impacto de la ganaderia sobre
la biologia reproductiva de aves amenazadas de pastizal. Estudiamos la biologia reproductiva
del Yetapa de collar y del Capuchino lbera en areas dedicadas a la conservacion y a la
ganaderia para poder evaluar la respuesta de las especies a esta actividad productiva.
Esperamos encontrar efectos negativos de la ganaderia sobre la biologia reproductiva, i.e. el
tamano de puesta, el éxito de eclosidn, la tasa de depredacion, la tasa de supervivencia diaria,
y la probabilidad de éxito, de estas especies amenazadas mediadas, principalmente, por los
efectos indirectos de la ganaderia, i.e. cambios en la estructura de la vegetacidon y el aumento
del riesgo de depredacion en areas ganaderas. También evaluamos la seleccidn del sitio de
nido del Yetapa de collar para identificar las caracteristicas requeridas por esta especie de
alto valor de conservacién para la nidificacidon en zonas de reserva y en zonas ganaderas, e

identificar la estructura de la vegetacidén que no le permite llevar a cabo su ciclo reproductivo.

5.2. Métodos especificos
Para los analisis del Capitulo 5 consideramos la variable “manejo”. Los nidos de Yetapd
de collar de la Reserva El Bagual y el Parque Nacional Ibera fueron agrupados bajo el nivel

Ill

“conservacion” y los nidos de los campos ganaderos lo fueron bajo el nivel “ganaderia”. Dado
gue Formosa se encuentra fuera del rango de distribucion del Capuchino Iberd, no pudimos
trabajar con esta especie en la Reserva El Bagual. Consideramos los nidos del Capuchino Ibera
del Parque Nacional Ibera bajo el nivel de “conservaciéon” y los nidos de los campos ganaderos
bajo el nivel “ganaderia”. Trabajamos en dareas ganaderas donde fuimos alertados de la

presencia de las especies amenazadas de pastizal (ver Capitulo 2).

5.2.1. Biologia reproductiva

Realizamos la busqueda y el monitoreo de nidos siguiendo los métodos detallados en
el Capitulo 2 y estimamos la densidad de los nidos siguiendo el método detallado en el
Capitulo 4. El trabajo en pastizales ganaderos tuvo una dificultad agregada en su logistica.
Esta estuvo asociada a la gran distancia entre los campos relevados y al dificil acceso a algunos

nidos dentro de ellos. Es por ello que no siempre fue posible revisar los nidos en un intervalo
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de entre 2 y 4 dias. Las camaras trampa fueron colocadas en los nidos siguiendo el método
descripto en el Capitulo 2.

Encontramos y monitoreamos un total de 270 nidos de Yetapa de collar en las areas
dedicadas a la conservacién durante las temporadas reproductivas del 2015-2018 y 24 nidos
en las areas dedicadas a la produccién ganadera entre las temporadas del 2018 y 2019. Por
cuestidn de seguridad, no colocamos camaras-trampa en los nidos de la zona de San Lorenzo
ya que los campos son de facil acceso, i.e. se accede a ellos directamente por la ruta provincial
6, y no hay control en la zona. Por lo tanto, colocamos cdmaras trampa en 8 nidos de Yetapa
de collar en dreas ganaderas, mientras que colocamos cdmaras trampa en 100 nidos en areas
protegidas.

Encontramos y monitoreamos un total de 69 y 9 nidos del Capuchino Iberd en areas
dedicadas a la conservacién y a la produccion ganadera, respectivamente. Colocamos
camaras-trampa en 6 y 4 nidos del Capuchino Iberd en areas protegidas conservacion y
ganaderas, respectivamente. Por motivos logisticos, limitamos la busqueda de nidos del

Capuchino lbera en campos ganaderos al campo San Juan Poriahd.

5.2.2. Cuidado parental

Estudiamos el comportamiento de cuidado parental de las hembras de Yetapd de
collar cuando los pichones tenian mas de 6 dias de edad en campos ganaderos y en el Parque
Nacional Iberd. Registramos el comportamiento del cuidado parental de las hembras
colocando una camara filmadora entre las 7:00 y las 8:30 hs, a una distancia aproximada de
1 m del nido. Conectamos las camaras filmadoras a una bateria externa para prolongar la
duracién de las filmaciones y obtener grabaciones de una duracidén de hasta 4 horas.
Obtuvimos 12 filmaciones de nidos con pichones grandes en areas dedicadas a la

conservacion, y 7 filmaciones en campos ganaderos.

5.2.3. Estructura de la vegetacién

Las mediciones de la estructura de la vegetacidn asociadas al Yetapa de collar fueron
tomadas siguiendo el método detallado en el Capitulo 2. Medimos la estructura de la
vegetacién de los nidos en areas protegidas (n = 23) y campos ganaderos (n = 23), asi como

en puntos aleatorios dentro del territorio de las hembras en dreas protegidas (n = 22) y
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campos ganaderos (n = 23). Adicionalmente, tomamos medidas de la estructura de la
vegetacidn en 23 puntos aleatorios ubicados en potreros donde no se encontraron nidos de
las especies amenazadas. De esta forma, pudimos evaluar las diferencias en la estructura de
la vegetacion de: (1) los nidos de areas protegidas y areas ganaderas, (2) los nidos y los sitios
ganaderos sin nidos de las especies amenazadas, y (3) los nidos y los puntos aleatorios en los

territorios de las hembras en areas conservadas y ganaderas.

5.2.4. Analisis de datos
5.2.4.1. Parédmetros reproductivos

Seguimos los mismos criterios establecidos en el Capitulo 3 para determinar los
parametros reproductivos de las dos especies consideradas. Evaluamos las diferencias entre
las dreas dedicadas a la conservacién y a la ganaderia mediante pruebas no paramétricas ya
que los datos no seguian una distribucion normal. También utilizamos pruebas no
paramétricas para evaluar la diferencia en la densidad de los nidos de Yetapa de collar y de

Capuchino Iberd entre ambos tipos de manejos.

5.2.4.2. Supervivencia y depredacion de los nidos

Realizamos los analisis de supervivencia para cada grupo de especies con el Programa
MARK (White y Burnham 1999). Los calculos de las tasas de supervivencia y depredacién
diaria, asi como la probabilidad de éxito de los nidos, fueron realizados siguiendo el método
detallado en el Capitulo 4 para el Yetapa de collar y en el Capitulo 3 para el Capuchino lbera.
Para evaluar los diversos factores que podrian estar afectando a la tasa de supervivencia y de
depredacion diaria incluimos las variables: (1) avance de la temporada reproductiva (cantidad
de dias transcurridos desde el inicio de la temporada reproductiva), (2) edad del nido, y (3)

manejo.

5.2.4.3. Cuidado parental

Procesamos las filmaciones en el laboratorio registrando la hora de entrada y salida
de la hembra al nido. Asi, determinamos la duracion (s) y la frecuencia de visitas (visitas/h) de
las hembras. Utilizamos un test paramétrico para determinar las diferencias en la frecuencia

de visitas entre los campos dedicados a la conservacién y los campos ganaderos. La diferencia
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en la duracién de las visitas entre los sitios fue explorada mediante un modelo lineal

generalizado mixto (GLMM) con una distribuciéon binomial negativa.

5.2.4.4. Estructura de la vegetacion
Realizamos el proceso de seleccién de variables siguiendo el método detallado en el
Capitulo 2. Aplicamos un GLMM para evaluar las diferencias en la altura y un GLM para

evaluar las diferencias en la cobertura de los distintos tipos de vegetacion.

5.3. Resultados

5.3.1. Ubicacién y densidad de nidos

Los potreros de campos ganaderos donde habia poblaciones reproductivas de las aves
amenazadas de pastizal presentaron una estructura del pastizal similar a la de las areas
protegidas, y se diferenciaron de la estructura observada en los campos ganaderos que no
tenian poblaciones reproductivas de aves amenazadas de pastizal (Figura 5.1). Las diferencias
en la estructura de la vegetacion fueron analizadas en la seccién 5.4.

La densidad de nidos de Yetapa de collar en dreas ganaderas fue mas baja que en areas
protegidas, con un promedio de 0.09 * 0.02 nidos/ha (n = 4) y 0.53 + 0.08 nidos/ha (n = 14),
respectivamente (U = 56, p < 0.01, Figura 5.2). No detectamos diferencias en la densidad de
nidos del Capuchino Iberd entre los manejos, con un promedio de 0.36 + 0.10 nidos/ha (n =
11) en areas protegidas y de 0.15 + 0.05 nidos/ha (n = 2) en areas ganaderas (U =18, p =0.2,
Figura 5.2).
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Figura 5.1. Sitios reproductivos de las especies amenazadas en areas dedicadas (A) a la
conservaciéon y (B) a la ganaderia, y (C-D) pastizales de potreros donde no se encontraron

nidos de las especies focales.
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Figura 5.2. Densidad de los nidos de (A) Yetapa de collar y (B) Capuchino Iberd en areas

protegidas y ganaderas.

5.3.2. Parametros reproductivos

No observamos diferencias en el patrdn de inicio de construccién de los nidos de las

especies amenazadas entre las areas protegidas y los campos ganaderos. El 79% de la

actividad reproductiva del Yetapa de collar se concentré entre la segunda quincena de

septiembre y la primera quincena de noviembre (x2= 4.1, p = 0.7, Figura 5.3). Por su lado, el

pico reproductivo del Capuchino Ibera ocurre en el transcurso de noviembre, concentrandose

el 69% de los intentos reproductivos en este mes (x?= 2.0, p = 0.8, Figura 5.3).
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Figura 5.3. Porcentaje del inicio de construccién de nidos de (A) Yetapa de collar (n = 295) y (B) Capuchino Ibera (n = 78) en areas protegidas y

ganaderas en las temporadas reproductivas del 2015-2019.
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Las especies de planta sostén utilizadas por el Yetapd de collar en campos ganaderos
fueron similares a las utilizadas en areas de conservacion. En dreas protegidas, las especies
mas frecuentemente utilizadas fueron Andropogon lateralis y Paspalum spp. (ver Capitulo 4),
mientras que en campos ganaderos fueron Andropogon lateralis (n = 8), Paspalum spp. (n =
9), Schizachyrium spp. (n = 3), y Ciperaceas (n = 4). Es interesante destacar que dos de los
nidos encontrados en campos ganaderos se encontraron sobre tacurues, entre vegetacion de
Paspalum spp. y Schizachyrium spp. Si bien 6 nidos en campos ganaderos fueron construidos
sobre matas muy bajas, posiblemente como consecuencia del pastoreo o por quemas
recientes, ni la altura de las matas ni la altura de los nidos de Yetapa de collar difirieron entre
ambos tipos de manejo (Tabla 5.1). Las especies de planta sostén mas frecuentemente
utilizadas por el Capuchino lberd en areas protegidas fueron Paspalum durifolium vy
Rhynchospora corymbosa, mientras que en campos ganaderos estaban sostenidos por
Andropogon lateralis (n = 8) y Paspalum spp (n = 1). La altura de la planta sostén fue mas
elevada en areas protegidas que en dreas ganaderas, sin embargo, la altura de los nidos no
difirié segun el manejo (Tabla 5.1).

La principal causa de fracaso de ambas especies de aves y en ambos tipos de manejo
fue la depredacion (Tabla 5.2). Las otras causas de fracaso de los nidos de Yetapa de collar
fueron el abandono y, en los campos ganaderos, se encontraron nidos fracasados por el
pisoteo del ganado (n = 1), la inundacién de los nidos (n = 1), y el derrumbe del tacuru sostén
luego de una gran lluvia (n = 1, Tabla 5.2). La segunda causa mas importante de fracaso de los
nidos de Capuchino Ibera fue su caida de la planta sostén por los fuertes vientos asociados a
las tormentas (Tabla 5.2). No detectamos diferencias en los parametros de biologia
reproductiva evaluados del Yetapa de collar y del Capuchino Ibera entre areas conservadas y

ganaderas (Tabla 5.1).
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Tabla 5.1. Valores de los parametros de la biologia reproductiva de las especies amenazadas de pastizal.

Variables Ganaderia
Altura de la planta 65.7+4.9
sostén

Altura del nido 33.1+43
Tamano de puesta 2.8+0.11
Exito de eclosién 0.8+0.12

Numero de pichones 2.5+0.19

NUmero de volantones 2.3+0.3

n (rango)
23

22

14 (2-3)
7

15 (1-3)
7 (1-3)

Yetapa de collar
Conservacion

61.1+1.8

36.4+1.4
2.9+0.03
0.9+0.02
2.6 £0.06
24+0.1

***p <0.001; **: p<0.01; *: p<0.05; n.s.: p>0.05.

n (rango)
70

77

191 (2-4)
98

122 (1-4)
61 (1-4)

)
625.5

828
1478.5
1746.5
983
231

p

n.s.
n.s.
n.s.
n.s.

n.s.

Ganaderia

79.6+6.2

53.1+1.3
23+0.2
1.0+0
2.2+0.2
25+0.5

n (rango)

9

6 (2-3)

5 (2-3)
2 (2-3)

Capuchinos Ibera

Conservacion  n (rango)

915+24 51
449+1.8 43
2.0+ 0.08 40 (1-3)

0.95 + 0.03 22
2.0+0.1 30 (1-3)
1.9+0.2 15 (1-3)

u
326

99.5
85
30
60
7.5
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amenazadas de pastizal.

Nidos exitosos

Causas de fracaso
Depredacién
Abandono
Otras

Tasa de supervivencia diaria

Probabilidad de éxito

Probabilidad de depredacion

Yetapa de collar

Ganaderia

22%

61%

22%

17%

0.92 +0.018 (n = 22)
0.07 (n=22)

0.89 (n = 16)

Conservacion

23%

71%
29%

0.95 + 0.004 (n = 246)
0.18 (n = 246)
0.79 (n = 210)

Tabla 5.2. Porcentaje del destino de los nidos y valores de la tasa de supervivencia diaria y tasa de depredacién diaria de los nidos de las especies

Capuchino lbera

Ganaderia

22%

86%

0

14%

0.89+0.04 (n = 8)
0.07 (n = 8)

0.93 (n=8)

Conservacion

25%

61%

14%

25%

0.92 +0.01 (n = 48)
0.16 (n = 48)

0.79 (n = 42)

95



Capitulo 5: Efectos de la actividad ganadera en la biologia reproductiva de aves de pastizal amenazadas. Caso
de estudio: Alectrurus risora y Sporophila iberaensis

5.3.3. Deteccién de depredadores

De los 8 nidos de Yetapd de collar equipados con camaras trampa en campos
ganaderos 1 fue exitoso, 2 abandonados, y 5 fueron depredados. Se pudo confirmar la
identidad del depredador en 2 ocasiones, teniendo las camaras trampa una eficiencia de
deteccién de depredadores del 40%. Un nido fue depredado por una Culebra de pastizal
(Philodryas patagoniensis) mientras que el otro fue depredado por un Aguarda guazu
(Chrysocyon brachyurus). En areas dedicadas a la conservacién, la eficiencia de la deteccién
de depredadores de las camaras trampa fue del 52% y los principales depredadores
registrados fueron los zorros (Cerdocyon thous y Lycalopex gymnocercus, n = 13) y la Culebra
de pastizal (n=9). Los resultados de las detecciones de las cdAmaras trampa en areas dedicadas
a la conservacion se discuten en mayor detalle en el Capitulo 4.

Cuatro nidos de Capuchino Iberd fueron equipados con cdmaras trampa en campos
ganaderos, 1 de ellos fue exitoso y 3 depredados. No se consiguio identificar al depredador
en ninguno de los eventos de depredaciéon en campos ganaderos. De los 6 nidos equipados
con camaras trampa en areas protegidas, 4 fueron exitosos, 1 fue abandonado, y 1 fue

depredado por un Zorro de monte (Cerdocyon thous).

5.3.4. Tasa de supervivencia y de depredacion de los nidos

Excluimos los nidos que no cumplian con los requisitos para su inclusion en los analisis
de supervivencia de nidos, ya sea porque fueron abandonados o se los encontré caidos antes
del inicio de la puesta (n = 38), o porque no pudimos determinar su destino ya que seguian
activos cuando concluimos el trabajo de campo (n = 11). Asi, excluimos 27 nidos de Yetapa de
collar y 22 nidos de Capuchino Ibera de los analisis de supervivencia.

La tasa de supervivencia diaria (TSD) promedio de un nido de Yetapa de collar fue de
0.95 £ 0.004, siendo la probabilidad de supervivencia acumulada a lo largo del ciclo completo
de un nido de 0.17 (n = 268). Los modelos que incluian las variables manejo, avance de la
temporada, y edad del nido tuvieron un valor de AlC.inferior al del modelo nulo, por lo que
construimos modelos combinando estas variables (Tabla 5.3). Estas tres variables fueron
incluidas en los dos modelos seleccionados (Tabla 5.3). El peso Akaike de los modelos
seleccionados tuvo un valor de 75.6. La TSD fue inferior en los nidos de dreas protegidas que

en los de campos ganaderos, i.e. la probabilidad de éxito de un nido de Yetapa de collar fue
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menor en areas ganaderas que en areas conservadas (Tabla 5.2, Figura 5.4). Ademas, la TSD
disminuyé a medida que la temporada reproductiva y la edad del nido avanzaban (Tabla 5.4,
Figura 5.4).

La TSD promedio de un nido de Capuchino Iberd fue de 0.92 + 0.01, siendo la
probabilidad acumulada de supervivencia a lo largo del ciclo completo de 0.15 (n = 56). Al
haber quedado seleccionado el modelo nulo, y por el principio de parsimonia, no se
selecciond ninguna de las variables evaluadas (Tabla 5.3). La TSD no se vio determinada por
ninguna de las variables consideradas.

La probabilidad de depredacién acumulada de un nido de Yetapa de collar fue de 0.79
(n = 226). La variable manejo no fue seleccionada, mientras que el modelo seleccionado
incluyé las variables edad del nido y avance de la temporada (Tabla 5.5), estando estas
variables positivamente correlacionadas con la probabilidad de depredacién (B =-0.05; 95%
Cl: -0.07,-0.03 y B =-0.01; 95% Cl: -0.01, 0.00, respectivamente).

La probabilidad acumulada de depredacién de un nido de Capuchino Iberd fue de 0.82
(n =50). Al haber quedado seleccionado el modelo nulo, y por el principio de parsimonia, no
se selecciond ninguna de las variables evaluadas (Tabla 5.5). La probabilidad de depredacién
de los nidos del Capuchino lbera no se vio determinada por ninguna de las variables

consideradas.
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Figura 5.4. Variacién en la tasa de supervivencia diaria de los nidos de Yetapa de collar a lo
largo de la temporada reproductiva en areas protegidas y ganaderas durante el periodo de
incubacién (edad de 10 dias) y de pichones (edad de 26 dias) durante las temporadas

reproductivas del 2015-2019 (n = 268).
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Tabla 5.3. Soporte de los modelos predictivos de la tasa de supervivencia diaria de los nidos

las especies amenazadas en dreas protegidas y ganaderas. T = término lineal del avance de la

temporada reproductiva; AlIC. = criterio de informacion de Akaike corregido para muestras

pequenas; AAIC. = AIC. relativo al modelo de mejor ajuste; k = nUmero de pardmetros; w;=

peso del modelo.

A. Yetapd de collar (n = 268).

Modelo AAIC,
S (Edad del nido + T) 0.0°
S (Manejo + Edad del nido + 7) 1.3

S (Edad del nido) 2.3

S (Manejo + Edad del nido) 3.5
5(7) 23.1
S (Manejo+ T) 23.4
S (Manejo) 30.5
s() 31.0

2 AIC. = 1137.0

B. Capuchino lberd (n = 56).

Modelo AAIC,
S(7 0.0
s() 1.8
S (Manejo) 3.2
S (Edad del nido) 3.6

2 AIC. =216.9

m N W N W N DM W X

NX

(BN

Wi
49.8
25.8
15.7
4.7
0.0
0.0
0.0
0.0

Wi
56.3
23.0
11.4
9.3
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Tabla 5.4. Estimador del parametro (B), error estandar (EE), e intervalos de confianza de 95%

(ICos%) de las variables explicativas del modelo promedio predictivo de la tasa de

supervivencia del Yetapa de collar (n = 268). T = término lineal del avance de la temporada

reproductiva.

Variable explicativa

Manejo
Edad del nido
T

B

-0.23
-0.04
-0.01

EE

1Cos%

Inferior

0.27
0.01
0.01

Superior
0.30
-0.03
-0.01

Tabla 5.5. Soporte de los modelos predictivos de la tasa de depredacion diaria de los nidos

de las especies amenazadas en areas protegidas y ganaderas. T = término lineal del avance

de la temporada reproductiva; AIC. = criterio de informacién de Akaike corregido para

muestras pequeiias; AAIC. = AIC. relativo al modelo de mejor ajuste; k = nimero de

parametros; w;= peso del modelo.

A. Yetapd de collar (n = 226)

Modelo AAIC, K Wi
S (Edad del nido + T) 0.0° 3 75.5
S (Edad del nido) 2.3 2 24.5
S(7 23.9 2 0.0
S () 31.8 1 0.0
S (Manejo) 32.7 2 0.0
2AICc=924.4
B. Capuchino Ibera (n = 50).
Modelo AAIC, K Wi
S(7 0.0° 2 36.5
S() 0.3 1 31.7
S (Manejo) 1.2 2 20.2
S (Edad del nido) 2.3 2 11.6
2 AIC.=191.7
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5.3.5. Cuidado parental

No hubo diferencias en la frecuencia de visitas de las hembras de Yetapa de collar a
los nidos entre las areas protegidas, donde el valor promedio fue de 12.4 + 0.5 visitas/h (n =
12), y los campos ganaderos, donde el valor promedio de fue de 10.1 + 1.6 visitas/h (n =7, t
=-1.3,gl=7.3, p=0.2, Figura 5.5). El modelo nulo fue seleccionado en el GLMM utilizado para
evaluar las diferencias de la duracién de las visitas entre las areas protegidas y los campos
ganaderos, indicando que el tipo de manejo no influyé en la duracion de la visita de las
hembras a los nidos (Tabla 5.6, Figura 5.5). La duracién de las visitas de las hembras de Yetapa
de collar a los nidos en areas protegidas tuvieron un valor promedio de 17.0 + 1.1 s (rango:
5-164, n = 12) y en campos ganaderos tuvieron un valor promedio de 19.6 + 1.9 s (rango: 5—

243, n=17).

Tabla 5.6. Soporte del modelo lineal generalizado mixto (GLMM) prediciendo la frecuencia
de visitas de las hembras de Yetapa de collar a los nidos con pichones grandes en areas
protegidas y ganaderas (n = 19). AIC. = criterio de informacién corregido para muestras
pequenas; AAIC. = AIC. relativo al modelo de mejor ajuste; k = nimero de parametros; w; =

peso del modelo.

Modelo AAIC, k  w

Nulo 0.0? 3 0.63

Manejo 1.07 4 0.37
2AIC.=3414.4
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Figura 5.5. (A) Duracién y (B) frecuencia de la visita de las hembras de Yetapa de collar a los

nidos con pichones grandes en areas protegidas y ganaderas (n = 19).

5.3.6. Estructura de la vegetacion

5.3.6.1. Comparacion de nidos de Yetapd de collar en dreas protegidas y ganaderas

Las variables altura de los monticulos y del agua, y la cobertura del agua y el suelo
desnudo fueron excluidas de la seleccién de modelos por presentar ajuste perfecto con los
nidos de campos ganaderos. No detectamos diferencias en la altura de las gramineas,
herbaceas, y broza entre la estructura de los nidos de campos ganaderos y areas protegidas
(Tabla 5.7). La cobertura de la broza fue mayor en areas protegidas (p < 0.01), mientras que
la cobertura de gramineas y herbdceas no difirié con la de los nidos de campos ganaderos

(Tabla 5.7).

5.3.6.2. Comparacion de nidos de Yetapd de collar de dreas protegidas y ganaderas con campos
ganaderos sin nidos de las especies amenazadas

La altura de las gramineas de los nidos de dreas protegidas fue superior a la de campos
ganaderos sin nidos de las especies focales (p < 0.01), mientras que no detectamos diferencias
en la altura de los monticulos, la broza y las herbaceas (Tabla 5.7). Descartamos la variable
suelo desnudo por presentar multicolinealidad. La cobertura de gramineas y de broza fueron

superiores en las dreas protegidas que en los campos ganaderos sin nidos de las especies
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focales (p < 0.01 y p < 0.05, respectivamente), mientras que la cobertura de herbaceas no
presentd diferencias significativas ente los sitios (Tabla 5.7).

Los nidos presentes en campos ganaderos difirieron de los sitios medidos en los
campos ganaderos sin nidos, ya que presentaron ajuste perfecto de la altura y cobertura del
agua. La altura de las gramineas y de los monticulos de los nidos de areas ganaderas fue
superior a la de campos ganaderos sin nidos (p < 0.001 y p < 0.05, respectivamente, Tabla
5.7). La altura de la broza y herbaceas no difirié entre los sitios. Descartamos la variable
cobertura de herbaceas por presentar multicolinealidad. La cobertura de la broza fue menor
en los nidos de campos ganaderos con respecto a los campos sin nidos (p < 0.05), mientras
gue la cobertura de gramineas y suelo desnudo no presentaron diferencias entre los sitios

(Tabla 5.7).

5.3.6.3. Seleccidn de sitios de nidos del Yetapd de collar en dreas protegidas y ganaderas

Los nidos y los puntos aleatorios dentro de los territorios de las hembras no difirieron
en la altura de gramineas, broza, y herbdceas (Tabla 5.7). Descartamos la variable cobertura
de broza por presentar multicolinealidad. No detectamos diferencias en la cobertura de
gramineas, herbaceas, ni suelo desnudo (Tabla 5.7). Estos resultados indican que la estructura
de la vegetacion de los nidos y los puntos aleatorios dentro del territorio de las hembras en
areas protegidas fue similar.

Tampoco detectamos diferencias en la altura de gramineas, herbaceas, monticulos,
agua, y broza entre los nidos y los puntos aleatorios medidos dentro del territorio de las
hembras en campos ganaderos. Descartamos la variable cobertura de agua al presentar
multicolinealidad. La cobertura de gramineas fue menor en los puntos aleatorios (p < 0.05),
mientras que la cobertura de suelo desnudo fue mayor en los nidos (p < 0.05), y la cobertura

de herbaceas no difirié (Tabla 5.7).
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Tabla 5.7. Tabla resumen de las medidas de vegetacion de los nidos y puntos aleatorios dentro del territorio de las hembras del Yetapa de collar
en campos ganaderos y areas protegidas, y de los sitios sin nidos de las especies amenazadas en campos ganaderos.
Areas protegidas

Campos ganaderos con nidos Campos ganaderos sin nidos

Nidos (n=23)  Territorio (n = 22) Nidos (n = 23) Territorio (n = 23) (n=23)
Altura (cm)
Gramineas 56.6+1.2 558+1.1 484+1.1 51.7+x1.1 23.8+1.0
Herbaceas 70075 73.1+6.5 293x19 295+t1.7 18.3+1.9
Broza 7.4+9.6 7.2+0.6 7.7xt1.6 74122 31+04
Agua 11.5+04 13.8+0.6
Monticulos 21.8+1.2 21.3+1.2
Cobertura (%)
Gramineas 822124 826=+2.1 70.2+3.0 63.8+2.7 69.1+3.5
Herbaceas 43+1.1 55+1.9 9.6+1.4 96+1.4 123+3.0
Agua 15.3+2.2 17.7+x2.4
Suelo desnudo 0.04 £0.03 0.13+£0.34 6.2+1.6 3.8t1.2 83+25
Broza 13.7x2.1 10.9+1.5 1.9+0.5 27+1.2 81120

104



Capitulo 5: Efectos de la actividad ganadera en la biologia reproductiva de aves de pastizal amenazadas. Caso
de estudio: Alectrurus risora y Sporophila iberaensis

5.4. Discusién

Los nidos de las aves amenazadas estudiadas en campos ganaderos se encontraron
exclusivamente en ambiente de malezal. La altura de las gramineas de los sitios de nidos del
Yetapa de collar no difiri6 entre areas protegidas y ganaderas, pero fue superior a la
registrada en campos ganaderos donde no encontramos nidos de las especies de estudio. Es
decir, los malezales donde encontramos nidos de las aves amenazadas estudiadas no estaban
tan negativamente afectados por la actividad ganadera y presentaban una estructura de la
vegetacidn mejor conservada que la de los campos ganaderos donde no encontramos nidos
de las especies focales. La densidad de nidos de Yetapa de collar fue significativamente mas
baja en campos ganaderos que en zonas de reserva. Por su lado, la densidad de nidos del
Capuchino lbera no presenté diferencias significativas segun el tipo de manejo. La tasa de
supervivencia diaria del Yetapda de collar se encuentra determinada por el tipo de manejo,
siendo inferior en las areas con ganado. Asi, la probabilidad de éxito de un nido de Yetapa de
collar fue menor en areas ganaderas que en areas protegidas. Registramos el mismo patrén
en el Capuchino Ibera, siendo la tasa de supervivencia diaria inferior en campos ganaderos.
Las diferencias observadas en la altura de gramineas entre los sitios donde se encontraron
nidos de las especies amenazadas (i.e. areas protegidas y ganaderas) y los campos ganaderos
donde no se encontraron nidos de estas especies resaltan la dependencia que tienen las
especies amenazadas de pastizal con una estructura bien conservada de la vegetacion para
llevar a cabo su actividad reproductiva.

La actividad ganadera en Corrientes se desarrolla principalmente sobre lomadas
arenosas, las cuales conforman los pastizales que mejor se adaptan a este tipo de produccidn
(Carnevali 1994, Sampedro 2018). Los pastizales de Andropogon lateralis poseen el mejor
potencial forrajero y la elevada superficie de las lomadas hace que el ganado se pueda
concentrar en estas durante los grandes periodos de lluvias con anegamientos (Carnevali
1994). La quema anual es una herramienta de manejo habitual en los campos ganaderos del
NEA, utilizada con la intencion de eliminar la materia vegetal seca que no es consumida por
el ganado y para favorecer el rebrote de pasto nuevo que resulta mas palatable y nutritivo
para la hacienda (Whelan 1995, Azpiroz et al. 2012). El uso del fuego representa una
herramienta de bajo costo que suele efectuarse entre finales de invierno y principios de la

primavera (i.e. agosto—septiembre; Kunst 2011). Los efectos adversos de las quemas se
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pueden manifestar de forma directa, mediante la mortalidad de individuos y/o pérdida de
nidos, o de manera indirecta, mediante cambios en la estructura de la vegetacion (Whelan
1995).

La altura de las gramineas en campos ganaderos con pastoreo intensivo sin presencia
de nidos de las especies de estudio fue mas baja que la altura registrada en los pastizales
donde las especies amenazadas si nidificaron. La actividad reproductiva de las aves
amenazadas se concentrd en los pastizales, tanto protegidos como pastoreados, donde el
promedio de la altura de las gramineas fue superior a 50 cm, siendo este patrén similar al
observado por Di Giacomo et al. (2010) en la cuenca del Aguapey. Sin embargo, las especies
estudiadas, no se asentaron en pastizales con una altura promedio de gramineas de 25 cm,
valores caracteristicos de campos con una actividad ganadera mas intensiva. El mismo patrén
fue observado en el Espartillero enano (Spartonoica maluroides, Cardoni et al. 2012). Esta
especie desarrolla su ciclo reproductivo en campos ganaderos con baja frecuencia de uso del
fuego, es decir, en pastizales mas altos, mientras que se ausenta de los potreros sometidos a
guemas mas frecuentes (Cardoni et al. 2012). A su vez, registramos una menor cobertura de
gramineas y de broza en nidos ubicados en sitios bajo actividad ganadera intensiva con
respecto a aquellos localizados en dreas protegidas, consecuencia del pastoreo y del uso del
fuego. Asi, los pastizales bajo manejo de pastoreo mas intensivo alteran la estructura de la
vegetacion, provocando la ausencia de poblaciones de especies amenazadas en los mismos
(Di Giacomo et al. 2010).

Encontramos poblaciones reproductivas de las especies estudiadas en areas
ganaderas que poseian ambientes denominados “malezales”. Si bien la estructura del pastizal
donde se encontraban los nidos en las dreas ganaderas y protegidas presentaron una altura
y cobertura de gramineas similar, se diferenciaron por la existencia de monticulos de tierray
de una columna de agua Unicamente presentes en los campos ganaderos. Los malezales se
caracterizan por tener depresiones en el suelo que forman monticulos al nivel de la superficie,
y cuya altura varia entre 10 y 60 cm (Carnevali 1994, Calvi 2015). Esta topografia caracteristica
dificulta la actividad ganadera, especialmente la de cria (Calvi 2015, Sampedro 2018).
Ademads, el anegamiento caracteristico de este ambiente favorece las poblaciones de
mosquitos y tdbanos que afectan negativamente a la hacienda (Calvi 2015). Por lo tanto, la
profundidad del malezal, es decir, la altura de sus depresiones, determina tanto la

productividad del campo como el uso de este, siendo mas cominmente utilizados como sitios
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de invernada que de engorde (Calvi 2015). Estas condiciones poco favorables para la
presencia de la hacienda hacen del malezal un ambiente menos productivo que los pastizales
de lomada arenosa (Sampedro 2018). Las poblaciones reproductivas de Yetapa de collar y de
Capuchino Ibera en campos ganaderos se encontraron Unicamente en malezales, ambiente
donde la actividad ganadera se encuentra limitada y, por lo tanto, representan areas menos
productivas.

Los potreros donde se hallaban las especies amenazadas comparten la particularidad
de no estar sometidos a quemas anuales y de presentar una estructura del pastizal similar a
la de las areas dedicadas a la conservacion. El hecho de que la altura y la cobertura de las
gramineas no difiera entre sitios indica que las especies amenazadas dependen de una
estructura del pastizal conservada para poder llevar a cabo su ciclo reproductivo. La
importancia que tiene la estructura del pastizal sobre la actividad reproductiva de las aves fue
destacada en estudios sobre especies amenazadas, como el Yetapa de collar y el Tordo
Amarillo (Xanthopsar flavus), en donde se identifico el uso reproductivo de los pastizales tres
afios después de su quema (Petry y Kriiger 2010, Di Giacomo et al. 2011a). Registramos el
mismo patrén en el PNI, donde un area de pastizal que fue utilizada con fines reproductivos
en 2015 por el Yetapa de collar, se quemod al afio siguiente y recién en el 2018 fue utilizada
nuevamente para nidificar. La estructura de la vegetacién se mantuvo conservada en los sitios
de nidificacion de las areas ganaderas, o bien gracias al manejo de algunos productores, que
evitan las quemas anuales de los pastizales, o bien debido al mal drenaje de los malezalesy a
las abundantes precipitaciones, que resultan en la permanencia de agua en estos pastizales
(Calvi 2015). La elevada humedad que retienen los malezales impide que el fuego avance y
consuma la totalidad del pastizal, resultando en una quema parcial de los potreros. De
manera similar, el éxito reproductivo de algunas aves de pastizal en América del Norte se ve
favorecido en campos que aplican quemas controladas con respecto a campos donde se
practican quemas totales (Churchwell et al. 2008, Hovick et al. 2012, Hovick y Miller 2016).
Asi es como algunas areas ganaderas ubicadas en los malezales podrian estar actuando como
refugios de pastizal para las especies amenazadas, ya que las caracteristicas propias del
ambiente son clave para mantener una estructura conservada de la vegetacién del pastizal.

La tasa de supervivencia diaria del Yetapa de collar fue menor en zonas dedicadas a la
produccion ganadera que en dareas dedicadas a la conservacién, resultando en una

probabilidad de éxito de los nidos de 0.07 y 0.18, respectivamente. El efecto negativo de las
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actividades productivas sobre el éxito reproductivo de las aves de pastizal habia sido
previamente reportado para otras especies. Pretelli et al. (2015) encontraron valores
igualmente bajos de la probabilidad de éxito de nidos del Pico de plata (Hymenops
perspicillatus), otra especie de tiranido, en areas agrarias. El efecto negativo de la ganaderia
sobre el éxito reproductivo también fue descripto para otras familias de aves (Fondell y Ball
2004, Sandercock et al. 2015, Cossa et al. 2020). La probabilidad de éxito de nidos de otros
grupos taxondmicos registradas en campos ganaderos fue similar al obtenido en nuestro
estudio, con valores de entre 0.08 y 0.10 (Fondell y Ball 2004, Sandercock et al. 2015). Sin
embargo, en areas protegidas el éxito reproductivo del Yetapa de collar fue menor al
registrado para otras especies de pastizal (Fondell y Ball 2004, Pretelli et al. 2015, Sandercock
et al. 2015). La probabilidad de éxito de los nidos del Yetapa de collar en campos ganaderos
fue inferior a la de los nidos presentes en areas dedicadas a la conservacién, y similar a la
registrada para otras especies de aves de pastizal en distintos sistemas productivos.

La probabilidad de éxito de los nidos del Capuchino Iberd fue de 0.15. Este valor fue
inferior al registrado para otras especies de capuchinos, que tuvieron una probabilidad de
supervivencia de entre 0.20 y 0.29 (Rovedder 2011, Franz 2012, Repenning y Fontana 2016,
Rosoni et al. 2019). Si bien el manejo no fue seleccionado como variable explicativa de la tasa
de supervivencia diaria de los nidos, la probabilidad de éxito de los nidos en campos
ganaderos fue mas baja que en areas protegidas, como ocurre con el Yetapa de collar. Esta
discordancia podria deberse al bajo tamafio muestral en nuestro estudio, el cual se encuentra
por debajo de los 20 nidos propuestos como cantidad minima a partir de la cual se pueden
hacer inferencias poblacionales (Hensler y Nichols 1981, Dinsmore y Dinsmore 2007). Es por
ello que consideramos de suma importancia continuar con el estudio de la biologia
reproductiva de aves de pastizal en campos ganaderos para poder tener una visién mas
completa de los impactos de esta actividad.

La densidad de nidos del Yetapda de collar fue significativamente inferior en campos
ganaderos, mientras que la de los nidos del Capuchino Iberd no difiridé significativamente
segln el manejo. La disminucion de la densidad de nidos o de la abundancia de adultos en
campos ganaderos suele estar asociada a alteraciones en la estructura de la vegetacion, a un
aumento de la depredacién, o a la disminucidn de la disponibilidad de alimento (Fondell y Ball
2004, Little et al. 2013). Si bien las hembras de Yetapa de collar no seleccionaron una

caracteristica particular del ambiente para ubicar sus nidos en areas protegidas, en los
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campos ganaderos seleccionaron sitios con una mayor cobertura de gramineas. Es posible
que la actividad ganadera disminuya la disponibilidad de sitios potenciales de nidificacion al
modificar la estructura de la vegetacion (Fondell y Ball 2004), explicando la reduccién
observada en la densidad de nidos en campos ganaderos. Esto también podria estar explicado
por una disminucién en la abundancia de artréopodos en consecuencia del uso del fuego,
variaciones en la estructura de la vegetacion, o de la aplicacién de antiparasitarios (e.g.
ivermectrina) al ganado (Vickery et al. 2001, Sutter y Ritchison 2005, DeBano 2006, Little et
al. 2013). Dado que no detectamos diferencias en la tasa de depredacidn asociadas al manejo
(ver a continuacion), no consideramos que la depredacién sea la causante de las diferencias
observadas en las densidades de nidos. Por su lado, si bien no detectamos diferencias
significativas entre las densidades de nidos del Capuchino Ibera, en los campos ganaderos
esta fue la mitad que la registrada en areas conservadas. Esta falta de significancia podria
deberse al bajo tamafio muestral de territorios del Capuchino Ibera en areas ganaderas. Un
bajo tamafio muestral aumenta la probabilidad de cometer un error del tipo Il, es decir, de
aceptar la hipdtesis nula cuando esta es falsa (Taylor y Gerrodette 1993). Sugerimos incluir
mediciones de la disponibilidad de sitios de nidificacion y de alimento (i.e. artréopodos y
semillas) en futuros trabajos para poder identificar con mayor certeza los factores que
contribuyen a la disminucion de la densidad de nidos en campos ganaderos.

En base a nuestros resultados y a nuestro conocimiento sobre las especies estudiadas,
formulamos la hipdtesis que las poblaciones ubicadas en las areas protegidas actian como
fuente de individuos para las dreas ganaderas cercanas, actuando como sumideros (Pulliam
1988). Para que la metapoblacién se pueda mantener a nivel regional es necesario que las
subpoblaciones de las areas protegidas tengan una productividad de juveniles que permita la
emigracion de estos a las zonas sumidero (Pulliam 1988). Ademas, es necesario que los
individuos que migran de una subpoblacién a la otra puedan realizar el desplazamiento de
manera exitosa, es decir, que haya conectividad entre las distintas subpoblaciones (Pulliam
1988). La baja densidad de nidos y probabilidad de éxito de los nidos que registramos en
campos ganaderos parecen indicar que estas subpoblaciones dependen de la llegada (i.e.
inmigracion) de individuos originarios de otras areas (i.e. fuentes, Pulliam 1988). Sin embargo,
el bajo éxito reproductivo registrado en las dreas protegidas resulta alarmante, y puede tener
consecuencias negativas a nivel metapoblacional, si la producciéon de juveniles no es la

suficiente para renovar y mantener las poblaciones (Pulliam 1988). Un factor agravante es el
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hecho de que la mayor parte de la distribucidon de las especies amenazadas estudiadas se
encuentra en areas productivas, representando las areas protegidas una parte muy reducida
de su distribucion. Para estimar el riesgo de extincidn en las especies estudiadas, es necesario
realizar analisis de vialidad poblacional y asi determinar si estas se encuentran en crecimiento,
estables, o en decrecimiento.

La depredacion fue la principal causa de fracaso de nidos y ademas registramos nuevas
causas de fracaso. Otras causas de fracaso de los nidos de Yetapa de collar en campos
ganaderos incluyen la inundacién, el pisoteo por parte del ganado, y el derrumbe de los
tacurues que estaban actuando como soporte de los nidos. Si bien el fracaso por el pisoteo
del ganado ha sido reportado en estudios previos, en nuestro sistema de estudio no fue muy
frecuente, probablemente por la baja carga ganadera (Fondell y Ball 2004, Johnson et al.
2012, Bleho et al. 2014). Las fuertes lluvias pueden provocar el abandono de los nidos al verse
estos inundados. Este suceso se ha visto previamente en la Reserva El Bagual en nidos
construidos sobre matas de Paspalum, al tratarse de pastizales con un mayor grado de
anegamiento que los de Andropogon (Di Giacomo et al. 2011b). Dadas las caracteristicas del
malezal, es probable que la inundacién de los nidos sea una causa importante de fracaso en
areas ganaderas en anos de fuertes lluvias. Cabe destacar que algunos nidos en los campos
ganaderos fueron construidos sobre matas aparentemente quemadas ese mismo afio, lo que
hace que los nidos sean aun mas susceptibles al fracaso por la inundacién. A su vez, uno de
los nidos construidos sobre un tacurd fracasd por el derrumbe de este sobre el nido,
agregando otra causa al fracaso de los nidos. Los tacurues estan asociados a los malezales,
por lo que los fracasos asociados a sucesos similares pueden ser mas frecuente en este tipo
de ambiente (Carnevali 1994). Por otro lado, y opuesto a lo observado en otros estudios, no
hemos detectado el parasitismo de cria en campos ganaderos (Fondell y Ball 2004, Hovick et
al. 2012). Tanto en los campos ganaderos como protegidos, los fuertes vientos provocaron la
caida de nidos del Capuchino Iberd, indicando que este suceso es independiente al tipo de
manejo del campo. Esta problematica cobra mayor relevancia cuando se considera el
aumento de los eventos climaticos extremos pronosticado para la Argentina subtropical
(Barros et al. 2015). Mientras que la caida de nidos se trata de una amenaza generalizada, los
nidos de las especies estudiadas estan expuestos a nuevas amenazas en areas ganaderas, lo

cual resulta en una reduccién de la probabilidad de éxito con respecto a las dreas protegidas.
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La tasa de depredacién diaria de nidos en las especies amenazadas no fue explicada
por la diferencia de manejo de los campos. Los depredadores de nidos registrados en campos
ganaderos fueron las culebras y el Aguara guazu, mientras que en las areas dedicadas a la
conservacion los principales depredadores fueron los zorros y las culebras. Resaltamos la
importancia de aumentar el esfuerzo de deteccién de depredadores en campos ganaderos,
ya que nuestras observaciones son reducidas y no nos permiten inferir sobre la importancia
relativa de los depredadores de nidos en este tipo de manejo. Tampoco detectamos
diferencias en la duracidn y frecuencia de las visitas de las hembras de Yetapa de collar a los
nidos. La falta de diferencias en el cuidado parental y en la tasa de depredacion segun el tipo
de manejo parecen indicar que no hay un mayor riesgo de depredacion de los nidos asociado
a la ganaderia. De todas formas, resaltamos el interés de realizar un muestreo de
depredadores en campos ganaderos a fin de evaluar el impacto de esta actividad sobre su
composicion y abundancia.

Las especies focales presentaron similitudes en los parametros reproductivos medidos
en ambos tipos de manejo. El tamafio de puesta, el éxito de eclosidn, y la cantidad de
pichones del Yetapa de collar y del Capuchino Iberd fueron similares en ambos tipos de
manejo. Cabe destacar que, a diferencia de lo observado en areas protegidas, ninguno de los
nidos encontrados en campos ganaderos tuvo un tamafio de puesta de 4 huevos. La hipdtesis
de limitaciéon de alimento postula que el tamafio de puesta puede estar condicionado por la
disponibilidad de este (Martin 1995), por lo que recomendamos estudiar el impacto negativo
que la actividad ganadera puede tener sobre la comunidad de artrépodos (Sutter y Ritchison
2005, DeBano 2006, Little et al. 2013). Finalmente, recomendamos continuar con el estudio
de la biologia reproductiva de estas especies para aumentar el tamafio muestral y, también,
sugerimos estimar la disponibilidad de artrépodos y semillas en campos ganaderos y areas
protegidas para evaluar posibles variaciones en los recursos alimenticios asociadas al tipo de

manejo.

5.5. Implicancias para la conservacién
No encontramos poblaciones reproductivas de las aves amenazadas de pastizal
relevadas en los campos ganaderos que se ubicaban en lomadas arenosas. Estas zonas

representan las areas mas productivas para la ganaderia, y es donde se evidencia el efecto
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gue tienen las quemas anuales sobre la de estructura de la vegetacién. Las especies
estudiadas nidificaron en los sectores bajos de los campos ganaderos, donde la estructura del
pastizal se encuentra mejor conservada, actuando asi estas zonas como refugios de pastizal.
Los malezales se caracterizan por el anegamiento y la presencia de monticulos que dificultan
la quema total del pastizal, mitigando asi el efecto adverso que tienen el fuego y el
movimiento del ganado, respectivamente. Resaltamos, nuevamente, la importancia de
mantener conservada la estructura de la vegetacién, ya que, en nuestras observaciones
realizadas en la zona del Aguapey, donde los malezales son sometidos a quemas anuales y
pastoreo continuo, no detectamos la nidificacion del Yetapa de collar ni del Capuchino Ibera.
Nuestras observaciones indican que, en los campos ganaderos con lomadas arenosas vy
malezales, estos ultimos son menos afectados por la ganaderia, probablemente por las
caracteristicas propias de este ambiente, es decir, por el anegamiento y la presencia de
monticulos que dificultan el acceso del ganado.

Si bien encontramos poblaciones reproductivas de ambas especies en campos
ganaderos, la densidad de nidos y su éxito reproductivo fue mas bajo que en las areas
protegidas. El éxito reproductivo estimado en las dreas protegidas es, a su vez, bajo en
relacion al éxito reproductivo de otras especies de pastizal. Consideramos importante evaluar
la conectividad entre las dreas protegidas y los campos ganaderos con presencia de
poblaciones reproductivas de las especies amenazadas, asi como también realizar un analisis

de viabilidad poblacional para estimar la trayectoria poblacional de las especies estudiadas.
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6.1. Conclusiones generales

En el desarrollo de la tesis evaluamos el impacto de la ganaderia en la biologia
reproductiva del Yetapd de collar y del Capuchino Ibera. A continuacion, detallamos las
conclusiones mas importantes de este trabajo, asociadas a las amenazas que estas especies

afrontan:

- El manejo tradicional de los campos ganaderos en el nordeste reduce, a escala
regional, los sitios potenciales para la reproduccion de aves amenazadas de pastizal y, en
consecuencia, sus poblaciones reproductivas. A lo largo de este trabajo, detectamos que las
especies focales requieren una estructura de la vegetacion muy especifica, principalmente
una altura y cobertura de gramineas conservada. El manejo tradicional de los campos
ganaderos, basado en las quemas anuales y en el pastoreo continuo del pastizal, alteran la
estructura de la vegetacion impidiendo que las especies insectivoras y granivoras amenazadas

puedan nidificar en pastizales bajo este tipo de manejo.

- Existen refugios de pastizal que aun albergan pequefias poblaciones reproductivas de
las especies amenazadas en los campos ganaderos. Localizamos poblaciones de las aves
amenazadas que desarrollaron su ciclo reproductivo en areas ganaderas bajas, e inundables,
constituidas mayormente por los denominados malezales. EI movimiento limitado del
ganado, como consecuencia de los monticulos caracteristicos del malezal, y la falta de
guemas anuales en estos campos mantuvieron una estructura de la vegetacién similar a la de
las dreas protegidas, permitiendo la reproduccidon y la permanencia de las especies
amenazadas.

Estos campos actian como dreas refugio para la reproduccion de especies
amenazadas dentro de la matriz productiva ganadera. Sin embargo, el éxito reproductivoy la
densidad de los nidos de las poblaciones de Yetapa de collar y del Capuchino lberd en estos
refugios de pastizal fueron muy bajos en relacién a los registrados en areas protegidas. Si bien

la depredacion fue la principal causa de fracaso en ambos manejos, detectamos nuevas
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causas de fracaso de los nidos en campos ganaderos, que incluyen el pisoteo y la inundacion
de los nidos. Sin embargo, considerando que la mayor parte de la distribucién del Yetapa de
collar y del Capuchino Ibera se encuentra en areas privadas dedicadas principalmente a la
produccidon ganadera, estos refugios de pastizal, que albergan pequefias poblaciones

reproductivas, resultan clave para evitar la extincién de estas especies.

- La tasa de depredacion de los nidos depende de la comunidad de depredadores de la
region. Registramos un aumento significativo en la abundancia de mesodepredadores,
principalmente de zorros, en el Parque Nacional Ibera con respecto a la abundancia de la
Reserva El Bagual. Este aumento en la abundancia de zorros es posiblemente una
consecuencia de la extincién local de los grandes felinos en la provincia de Corrientes,
producto de la persecucidn que estos sufren por los conflictos depredador-ganado. Asimismo,
la tasa de depredacion de los nidos del Yetapa de collar resulté ser mayor en el Parque
Nacional Ibera, siendo los zorros los principales depredadores. El aumento de la tasa de
depredaciéon se tradujo en un éxito reproductivo reducido. A su vez, la temporada
reproductiva fue mas corta y presenté un pico adelantado en el Parque Nacional lber3,
probablemente como respuesta comportamental al aumento de la depredacién de nidos. Asi,
observamos que la ganaderia podria generar desequilibrios ecolégicos mediante la
persecucion de los grandes felinos, teniendo repercusiones negativas en las aves amenazadas
de pastizal incluso en pastizales donde no se desarrolla esta actividad. Ademas, el hecho de
haber registrado un aumento de la tasa de depredacién de nidos y una reduccién de la
temporada reproductiva de una especie amenazada en un area protegida resulta alarmante,
teniendo en cuenta el declive poblacional que estdn experimentando las aves de pastizal y la

elevada tasa de conversién y el bajo grado de proteccidén de este ambiente.

- Los periodos de sequia y las tormentas tienen efectos negativos en la biologia
reproductiva de las aves de pastizal. Detectamos que las aves amenazadas de pastizal pueden
detener su ciclo reproductivo en periodos de sequia. Registramos el cese de la actividad
reproductiva del Capuchino Ibera en el 2017, afio en el que los bafiados del Parque Nacional
Ibera se secaron. A su vez, durante la temporada reproductiva del 2019 la Reserva El Bagual
atravesd un periodo de sequia durante el cual no se detectd la actividad reproductiva del

Yetapd de collar. Por otro lado, las fuertes tormentas han provocado el fracaso de nidos de
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Yetapd de collar y del Capuchino Ibera, por la inundacién y caida de los nidos,
respectivamente. Las proyecciones climaticas anuncian un aumento de los eventos climaticos
extremos (i.e. sequias y tormentas) en la regidn que podrian tener consecuencias
devastadoras en el ciclo reproductivo del Capuchino Ibera y del Yetapa de collar (Penalba y

Ribera 2013, Barros et al. 2015).

6.2. Recomendaciones para la conservacion de las especies amenazadas de pastizal

Los resultados y las conclusiones generales de esta tesis nos permiten sugerir una serie

de recomendaciones para la conservacién de las aves amenazadas de pastizal:

- Favorecer la presencia de aves amenazadas de pastizal en campos ganaderos
mediante el manejo rotativo. Las quemas anuales no son compatibles con el establecimiento
de poblaciones de las aves amenazadas de pastizal. Sin embargo, la quema parcial de los
potreros permite que la vegetacién mantenga una estructura conservada donde se pueden
establecer pequefias poblaciones de estas aves. Las quemas deberian ser aplicadas entre
otofo y principios de invierno, para favorecer la produccion de semillas, alimento de los
capuchinos, y para evitar alterar la estructura de la vegetacion una vez iniciada la seleccidn
de territorios reproductivos de las aves. Recomendamos el manejo rotativo de quemas y
pastoreo para generar una estructura del pastizal heterogénea donde la presencia de aves

amenazadas de pastizal se vea favorecida.

- Promover la identificacion y conservacion de refugios de pastizal en los campos
ganaderos. Dada la escases de poblaciones de las especies amenazadas fuera de dareas
naturales protegidas y el alto valor de conservacidon que por lo tanto representan los refugios
de pastizal en campos ganaderos, recomendamos su deteccién, monitoreo y manejo. La
busqueda de las pequefias poblaciones reproductivas se puede llevar a cabo mediante la
recorrida sistemdtica de areas ganaderas, realizando puntos de conteo o transectas para
detectar la presencia de las especies de interés. A su vez, la creacién de una red de alerta para
localizar las especies resultaria en una blsqueda mas efectiva. La delimitacién, monitoreo y
manejo de los refugios se podria incorporar en las iniciativas de conservacién existentes,

como la Alianza del Pastizal, iniciativa de Aves Argentinas/BirdLife International que une a
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ganaderos y conservacionistas para producir conservando los pastizales naturales. Divulgar
los resultados de esta tesis y entablar un didlogo con productores interesados, mediante, por
ejemplo, la asistencia a reuniones del CREA, una asociacion civil de empresarios
agropecuarios donde comparten sus experiencias y conocimientos también resultaria
beneficioso en este aspecto. Asi, acrecentar el vinculo con la comunidad local es clave para
localizar y favorecer el desarrollo de nuevos refugios de pastizal. El aumento del habitat
disponible para las especies amenazadas es un factor clave para fortalecer su resiliencia ante
el previsto aumento de eventos climaticos extremos (Schroeder et al. 2022). Finalmente, la
conservacion de las dreas refugio se podria garantizar mediante el desarrollo del ecoturismo
e incentivos econdmicos, sea bajo la forma de compensaciones por parte del estado (Widman

y Elofsson 2018) y/o la valorizacién del bien producido en el mercado (Williams et al. 2021).

- Incluir el uso de las quemas prescriptas en las estrategias de conservacion de dreas
protegidas. Los planes de manejo de algunas dreas protegidas incluyen el uso de quemas
prescriptas como herramienta de manejo para controlar la carga de combustible y para evitar
el avance de especies lefiosas sobre los pastizales. En base a nuestras observaciones y a
estudios previos (Di Giacomo et al. 2011a), sugerimos que un mismo parche de pastizal sea
guemado con un intervalo igual o superior a tres afios. De esta forma, se puede reestablecer
la estructura de la vegetacién requerida por las aves amenazadas para el desarrollo de su ciclo
reproductivo. Ademads, resultaria beneficioso para las aves de pastizal realizar la zonificacién
de las parcelas a quemar considerando la ubicacién de las poblaciones reproductivas,
procurando mantener parches de pastizal conservados adyacentes al parche quemado. De
esta manera, las aves podrian desarrollar su ciclo reproductivo en los pastizales conservados

gue no hayan sido impactados por el fuego (Di Giacomo et al. 2011a).

- Favorecer las estrategias de reintroduccion de depredadores tope o de recuperacion
de poblaciones de grandes felinos. El efecto negativo del aumento de mesodepredadores en
la biologia reproductiva de las especies amenazadas de pastizal indica que el control de la
comunidad de los depredadores de nidos beneficiaria a este grupo de aves. La reciente
reintroducciéon del localmente extinto Yaguareté en los Esteros del Ibera por la Fundacién
Rewilding representa un escenario Unico para profundizar en el estudio del rol que

desempeiian los depredadores tope en la regulacion de las poblaciones de
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mesodepredadores y, por lo tanto, del impacto positivo que estos pueden tener sobre las
aves amenazadas de pastizal (Rewilding Argentina 2021). De esta manera podremos
contribuir en la evaluacion de la efectividad de la reintroduccion de depredadores tope como
estrategia de conservacion integral. En base a los resultados de nuestro estudio, esperamos
gue la poblacion de mesodepredadores se estabilice en niveles de abundancia inferiores a los
detectados en nuestro trabajo con consecuencias positivas sobre el éxito reproductivo de las
aves amenazadas de pastizal. De hecho, ya se han registrado dos eventos de depredacion
sobre zorros por los Yaguaretés liberados. El retorno de los depredadores tope 50 aiios luego
de su extincién provee un escenario prometedor para la reproduccion de las especies

amenazadas de pastizal en el drea protegida del Ibera.

- Promover el desarrollo del ecoturismo. El ecoturismo es una herramienta que puede
ser utilizada para favorecer el desarrollo socioecondmico de la regién y la conservacion de los
pastizales y de las especies que estos albergan. La Estancia San Juan Poriahd, por ejemplo, es
pionera en este aspecto y logra unir la produccién con la conservacién, siendo un escenario
donde los visitantes pueden disfrutar de ambos aspectos de la cultura correntina. El
ecoturismo es una actividad que se encuentra en aumento en los Esteros del Iberd (Donadio
et al. 2022), y que podria replicarse en otras zonas del nordeste argentino. El desarrollo de
instrumentos legales que motiven este tipo de actividades, como ocurre en las provincias de
Catamarca y Salta, donde se promueve la creacion de reservas privadas mediante beneficios

tributarios, resultarian muy positivos para la conservacion de la fauna local.
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ABSTRACT

Subtropical grasslands are highly susceptible to habitat conversion and numberamong South America’s most threatened
ecosystems. The grasslands of northeastern Argentina have been identified as a priority conservation area for threatened
capuchino seedeaters because they constitute the main breeding area of these migratory birds. The Iberd Seedeater
(Sporophila iberaensis) is a newly described species in the Iberd Wetlands in Argentina whose biology is still poorly un-
derstood. The endangered species inhabits grasslands but has only been reported to breed in the Iberd Wetlands ecore-
gion of northeastern Argentina. To explore the species’ association with grassland vegetation, we studied the breeding
biology (clutch size, hatching success, and fledgling production) of the Iberd Seedeater and the main parameters that
influence nest survival and nest-site selection. We conducted nest searches and banded adults and nestlings in Ibera
National Park during the breeding seasons of 2016-2018. The breeding season of the Ibera Seedeater was highly syn-
chronous and the cumulative probability of nest survival was 0.16. The daily nest survival rate decreased as the breeding
season advanced, survival was lower for nests supported by Rhynchospora corymbosa than Paspalum durifolium, the two
main nest substrates, and the main causes of nest failure were nest predation and strong winds. Additionally, the popu-
lation exhibited male-biased site fidelity and a low female return rate. In contrast to other capuchinos, whose breeding
biology is associated with upland grasslands, the Iberé Seedeater nested exclusively in flooded lowland grasslands on
marsh plants. Thus, effective lowland grassland management is key to maintain the vegetation structure required for
reproduction in the Ibera Seedeater.

Keywords: breeding biology, daily survival rate, flooded lowland grasslands, grassland management, nest sub-
strate, site fidelity

LAY SUMMARY

+ Capuchino seedeaters are austral migrants strongly associated with subtropical grasslands, which are among the
ecosystems that suffer the highest rates of habitat conversion.

+ The Iberd Seedeater is a recently described, endangered species that has a poorly understood biology, restricted
breeding range, and faces unknown threats.

« We located and monitored nests, banded adults and nestlings, and took vegetation measurements to assess nest-site
selection between 2016 and 2018 in Iberé National Park.

+ Breeding site fidelity was male-biased, and nest survival was relatively low, decreased as time of breeding advanced,
and differed among nest substrates.

+ Breeding occurred exclusively in flooded lowland grasslands, suggesting that the species could be sensitive to
changes in vegetation structure and water levels.

Bajo éxito reproductivo de la especie amenazada Sporophila iberaensis en su Gnico sitio reproductivo
conocido, los Esteros del Ibera, Argentina

RESUMEN

Los pastizales subtropicales se encuentran entre los ecosistemas mas amenazados de Sudamérica por su elevada
tasa de pérdida de ambiente. Los pastizales del noreste argentino han sido identificados como area prioritaria para la
conservacién de los capuchinos debido a ser la zona reproductiva principal de estos paseriformes migratorios. Sporophila
iberaensis es una especie recientemente descrita en los Esteros del Ibera en Argentina cuya biologia es ain muy poco
conocida. Esta especie amenazada habita pastizales y el inico sitio reproductivo reportado son los humedales del noreste
argentino. Para conocer el grado de asociacion entre la biologia reproductiva de S. iberaensis y los pastizales evaluamos

Copyright © American Ornithological Society 2021. All rights reserved. For permissions, e-mail: journals.permissions@oup.com.
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2 Ibera Seedeater breeding biology and site fidelity

los principales pardmetros reproductivos (tamafio de puesta, éxito de eclosion y productividad de volantones), los
factores que influyen en la supervivencia de los nidos, la seleccién del sitio de nido y la fidelidad al sitio de reproduccion.
Entre los aios 2016 y 2018 realizamos busquedas de nidos y anillamos adultos y pichones en el Parque Nacional Ibera.
El periodo reproductivo de S. iberaensis es altamente sincrénico y la probabilidad acumulada de supervivencia de los
nidos fue de 0.16. La tasa de supervivencia diaria disminuyd con el avance de la temporada reproductiva y fue menor
para los nidos construidos sobre Rhynchospora corymbosa que sobre Paspalum durifolium, los dos sustratos principales
de los nidos, siendo principalmente afectada por la depredacién y por los vientos fuertes. La poblacion muestra una
fidelidad al sitio reproductivo sesgada en los machos y una baja tasa de retorno de las hembras. En contraste con otros
capuchinos, cuya biologia reproductiva esta asociada a pastizales de lomadas arenosas, encontramos que S. iberaensis
nidifica exclusivamente en pastizales inundados. Por lo tanto, un manejo eficiente de los pastizales inundables resulta
clave para la conservacion de esta especie amenazada.

Palabras clave: biologia reproductiva, especies sustrato, fidelidad de sitio, manejo de pastizales, pastizales

M. Browne et al.

inundables, tasa de supervivencia diaria

INTRODUCTION

The genus Sporophila comprises ~43 species of small
(8-10 g), sexually dimorphic, Neotropical finches (Mason
and Burns 2013). Capuchino seedeaters are a group of
10-12 highly sympatric species that exhibit low levels of
genetic and ecological divergence, yet are phenotypically
differentiated (Lijtmaer et al. 2004, Campagna et al. 2012,
2018). Most capuchinos are austral migrants that winter
in central Brazil, breed in southern subtropical grasslands,
and are notable in that they feed on small grass seeds and
are thus strongly associated with natural grasslands (Da
Silva 1999).

Subtropical grasslands are among the ecosystems that
suffer the highest rates of habitat conversion (Watson
et al. 2016). Accordingly, 7 capuchino species are globally
threatened or near-threatened as a result of habitat loss
and the illegal pet trade (Hilty and Bonan 2019). The re-
stricted breeding range of capuchinos and their suscepti-
bility to changes in land use make them useful indicator
species for the identification of important conservation
sites, such as Endemic Bird Areas (Stattersfield et al. 1998)
and Important Bird Areas (Di Giacomo 2005b, Devenish
et al. 2009). The grasslands of northeastern Argentina have
been identified as one of the priority conservation areas
of Sporophila seedeaters, given the high diversity of spe-
cies of the genus present in this region (Da Silva 1999).
Nonetheless, these grasslands are under great anthropo-
genic pressure due to a massive increase in afforestation
and an increase in grazing pressure and the associated an-
nual fires used to improve forage quality (Di Giacomo et al.
2010, Viglizzo et al. 2011, Azpiroz et al. 2012).

The Iberd Seedeater (Sporophila iberaensis) is a recently
described capuchino species that have been categorized as
Endangered by the IUCN (Di Giacomo and Kopuchian 2016,
BirdLife International 2020). This classification is based on its
small population size and extremely limited breeding range
(BirdLife International 2020). Records of the Ibera Seedeater
are limited to northeastern Argentina and southeastern
Paraguay, with two recent sightings in southern Brazil (Di
Giacomo and Kopuchian 2016, Galluppi-Selich et al. 2018).

However, the only known breeding site of the species is the
Ibera Wetlands, a vast network of swamps, shallow lakes,
and grasslands located in northeastern Argentina (Turbek
et al. 2019; Figure 1). Given the species’ recent discovery, the
biology of the Iberd Seedeater is still poorly understood and
its breeding requirements, migratory status, and threats re-
main unknown.

The reproductive period is a key determinant of the
growth or decline of avian populations (Gill 1995). Thus,
an understanding of breeding biology is necessary to
identify possible threats. Many choices are made during
the reproductive period that have a direct impact on an
individual’s fitness (Gill 1995). In selecting nest sites, for
example, birds attempt to maximize the probability of nest
survival by providing a safe site concealed from poten-
tial predators (Martin and Roper 1988, Misenhelter and
Rotenberry 2000). Previous studies have found that some
nest substrates have negative effects on fitness components
(Schmidt and Whelan 1999, Scheiman et al. 2003, Lloyd
and Martin 2005, Rodewald et al. 2010), potentially due to
differences in the physiognomy of substrate species that
facilitate predation (Schmidt and Whelan 1999). Also, the
rate of breeding site fidelity and natal philopatry in migra-
tory birds are key ecological and genetic determinants of
population trajectories (Newton 2008).

The main goal of this study was to examine the breeding
biology of the Iberd Seedeater and the species’ dependence on
grassland vegetation. We analyzed the species’ main breeding
parameters and assessed whether the use of different nest
substrates affects nesting success. We also evaluated nest-
site selection in the species and the breeding site fidelity of
banded individuals. Increased understanding of the breeding
biology of the Iberd Seedeater is necessary to provide conser-
vation recommendations based on scientific evidence.

METHODS

Study Area
This study was conducted in Portal San Nicolds (28.1282°S,
57.4346°W) in Iberd National Park, located in the ecoregion
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FIGURE 1. Location of the study site, San Nicolas (Ibera National
Park), in the Iberd Wetlands region located in the province of
Corrientes, northeastern Argentina. Afforestation adjacent to
Iberd National Park is shown.

of the Iberd Wetlands (Figure 1). The ecoregion is located
in the center of the province of Corrientes, Argentina, and
has an extent of 13,000 km? (Figure 1). The Iberd Wetlands
is composed of a mosaic of different habitats, such as
marshes, lagoons, streams, rivers, savannas, grasslands,
and thorny and humid forests (Burkart et al. 1999). The
landscape of the study site consists of an open savanna
with a gradual slope that results in seasonally flooded
grasslands, dominated by Paspalum durifolium, in the low-
lands and drained grasslands, dominated by Andropogon
lateralis, in the uplands, where Elionurus muticus is also
locally abundant (Carnevali 1994). San Nicolds was dedi-
cated to livestock production until its acquisition by the
Conservation Land Trust in 2002 when it was designated
as a private protected area. Livestock was entirely removed
in 2009 and the property was donated to the National
Parks Administration in 2017 to create Ibera National
Park. Beyond the park’s boundaries, grasslands are used
for grazing and are experiencing afforestation.

Nest Searches and Monitoring
We conducted extensive nest searches of the Iberd
Seedeater during the breeding season (October to
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December) from 2016 to 2018 in both flooded lowland and
upland grasslands. We identified territories by following
territorial males that possessed the characteristic plumage
patterning and song of the Ibera Seedeater (Di Giacomo
and Kopuchian 2016). Given that only females construct
the nest, nest searches focused primarily on female behav-
ioral cues (Martin and Geupel 1993).

We georeferenced each nest with a GPS device and
marked the nest with a small piece (i.e. <5 cm) of flagging
tape placed at a minimum distance of 1 m from the nest
(Winter et al. 2003). The flagging tape aided in nest iden-
tification in tall grasslands during subsequent visits and
reduced the amount of time spent near the nest area. We
visited nests every 2—4 days until the chicks fledged or
the nest failed. The number of eggs and nestlings was re-
corded on each visit. We considered a nest abandoned if
the eggs were cold to the touch for two consecutive visits
and we no longer observed the female attending the nest
and depredated if all of the eggs or nestlings disappeared
between two consecutive visits (Di Giacomo et al. 2011b).
In contrast, we considered a nest successful if the fledglings
were observed directly in the field or through the use of
parental behavioral cues, such as alarm calling following
fledging. For six nests, we also set Reconyx HyperFire
HC500 camera traps, during both incubation and brooding,
at a minimum distance of 1 m from the nest to detect po-
tential predators (Reconyx, Holmen, Wisconsin, USA).
Camera traps were programmed to take 3 pictures per
trigger, with a picture interval of 1 s, and no quiet period.

Adult and Nestling Banding and Resighting

In the breeding seasons of 2016 and 2018, we banded adults
and nestlings. We attracted males to a mist net using play-
back and captured females near the nest once the nestlings
were born. Chicks were banded 6—8 days after hatching.
We banded all individuals with a numbered metal band
and a unique combination of three colored bands for sub-
sequent identification in the field. We searched for banded
individuals in our study site throughout the breeding sea-
sons of 2017-2019. However, we did not conduct nest
searches in 2019. For each resighted bird, we recorded the
location with a Garmin GPS device, the band combination
and sex of the individual, and the associated nest ID when
applicable (Garmin International, Olathe, Kansas, USA).
The resighting distance was measured as the distance
between the last and first nests of subsequent breeding
seasons, or resighting location if an individual was not
associated with a nest, using Garmin BaseCamp, version
4.6.3 (Di Giacomo et al. 2011b).

Vegetation Structure Measurements
Once a nest was no longer active, we took a series of vege-
tation measurements to assess nest-site selection. Nest-site
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variables included (1) the nest substrate species, (2) the
nest substrate height, (3) the nest height (i.e. distance from
the ground to the top of the nest), and (4) the degree of nest
concealment. All measurements were taken in centimeters
(cm). In 2017 and 2018, we determined nest concealment
by photographing 7 cm wide disks (i.e. the maximum outer
diameter of the nests) with a grid of 1 cm? squares placed
both above the nest (i.e. overhead concealment) and in the
nest (i.e. lateral concealment). Photographs were taken at
a distance of 1 m from the nest in both orientations. We
counted the number of exposed squares (i.e. squares not
covered by vegetation) and calculated nest concealment as
1 minus the proportion of exposed squares, such that well-
concealed nests received a higher score than more visible
ones (Davis 2005).

In 2018, we assessed vegetation structure at (1) the
nest site and (2) a randomly selected site, located at
a minimum distance of 5 m and a maximum of 30 m
from the nest and determined from a set of random
orientations and distances from the nest substrate,
avoiding unused habitat by the species (i.e. dom-
inated by Cyperus spp.). We used two vertical rods
attached by a 5 m string to take vegetation measure-
ments. We placed one rod either on the nest substrate
(for nesting sites) or an unused central point (for ran-
domly selected sites) and placed the other rod on each
cardinal point (Nalwanga et al. 2004). We recorded
the central plant species and grass height at each
1-m interval and noted the percentage cover of grass,
forb, and water in each of the four cardinal directions
(Nalwanga et al. 2004).

We were unable to take measurements of nest substrate
and height when nests were still active when we left the
field, nest substrate identification was uncertain (i.e. the
nest fell from the substrate), or nest height was altered
(either by predators or storms that blew them off the nest
substrate).

Data Analysis

Breeding parameters. We defined clutch size as the
maximum number of eggs laid in the nest and included
nests in the analysis only when the number of eggs re-
mained constant for at least two consecutive days (i.e. when
the female completed laying). We assessed hatching suc-
cess only for nests that were found during incubation, sur-
vived until the nestling phase, and hatching was considered
complete (i.e. when the number of chicks remained con-
stant on two consecutive visits). We used nonparametric
tests given that the data were not normally distributed.

Nest survival. We generated daily survival rates
(DSR) with the nest survival model in program MARK
(White and Burnham 1999). Nests that were found
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during construction and were either abandoned or fell
off the substrate species before egg-laying began, as well
as nests for which the final fate was undetermined, were
not included in the analysis. We calculated nest survival
as DSRY, where ¢t was 23 days corresponding to the length
of the nest cycle, which comprised 1 day for egg-laying,
12 days for incubation, and 10 days for the nestling
period (Turbek et al. 2019).

We used program MARK to examine several factors
that could have affected nest survival. We built candi-
date models with different combinations of 7 nest vari-
ables: (1) year, (2) a linear trend for the time of breeding
(days elapsed since the start of the breeding season, de-
termined to be October 14), (3) a quadratic trend for
the time of breeding, (4) nest substrate (i.e. plant spe-
cies), (5) nest substrate height, (6) nest height, and (7)
nest age (days elapsed since the laying of the first egg
on day 0). We included year and a linear trend for the
time of breeding to account for interannual and within-
year changes in weather patterns and predator commu-
nities (Dinsmore and Dinsmore 2007). We also included
a quadratic trend for the time of breeding to consider
a mid-season dip or peak in survival (Repenning and
Fontana 2016). Nest substrate, substrate height, and
nest height were incorporated into the models because
phenotypic features of the substrate and height of the
nest could either facilitate or limit predation (Schmidt
and Whelan 1999, Rodewald et al. 2010). Finally, we con-
sidered nest age to account for the expected increase in
predation risk following hatching (Skutch 1949). We im-
puted missing values using the mean value of each vari-
able and constructed models by combining the variables
that had more support than the null-hypothesis model
of constant survival, §(.) in MARK notation (Burnham
and Anderson 2002). We checked for nest fate independ-
ence in successive nesting attempts with a chi-square
goodness-of-fit test (Di Giacomo et al. 2011b).

Nest concealment. Nest concealment was modeled
separately, rather than included in the general nest sur-
vival analysis, to avoid reducing the power of the test
(Cooch & White 2017) as only a subset of the nests had
data on nest concealment (n = 27). We evaluated the effect
of nest concealment on nest survival in program MARK
using the nests that had concealment data and including
the variables that performed better than the null model in
the general analysis. Also, we performed parametric and
nonparametric tests to evaluate the relationship between
nest substrate and nest concealment.

Vegetation structure. We used the following procedure
to assess differences between the vegetation structure of
nests and randomly selected sites. To evaluate the effect
of grass height on nest-site selection, we implemented a
generalized linear mixed model (GLMM) with a binomial
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logit-link function. For the GLMM model, we included the
ID of each nest site or randomly selected site as a random
effect to account for the fact that grass height measure-
ments were clustered within sites. Also, we used a gen-
eralized linear model (GLM) with a binomial error and a
logit link function to examine the effect of grass, water, and
forb cover on nest-site selection. In both models, the re-
sponse variable was the presence/absence of the nest. To
analyze whether the Ibera Seedeaters selected a particular
plant species as its nest substrate or used nest substrates
according to plant availability, we performed a chi-square
goodness-of-fit test where we considered the nest sub-
strate species that were used and the central plant species
from the randomly selected sites (Aguilar et al. 2008).

Model selection. Before initiating model building and
selection, we checked for correlations between variables.
We excluded one of the correlated variables from the model
if Pearson’s correlation coefficient was >0.7. Because grass
and water cover were correlated, we removed water cover
from the vegetation structure model (r = 0.73, P <0.05).

We built possible candidate models and used the
Akaike information criterion corrected for small sample
sizes (AIC) to select the best fit models from the suite
of candidate models (Burnham and Anderson 2002). We
considered models with an AAIC_under 2 to be equally
supported, as models with a greater value are gradually less
supported by the data (Burnham and Anderson 2002). We
calculated Akaike weights (W,) to measure the relative sup-
port of the models considered.

Unless otherwise specified, we performed all analyses
with R 3.6.2 (R Core Team 2019) and used the packages
Ime4 and MuMlIn for linear-mixed models (Bates et al.
2015, Barton 2019). We used Shapiro-Wilks tests to assess
normality, set significance levels to P < 0.05, and express
results as mean + SE.

RESULTS

Breeding Parameters

We first observed individuals of the Iberd Seedeater at the
study site during the last week of September, which coin-
cides with the beginning of the wet season. The earliest
nesting attempt was recorded on October 14, 2017, while
the latest nest initiation date was November 2, 2016.
We found and monitored a total of 69 nests during the
breeding seasons of 2016—2018. Nest initiation peaked in
early November, at which point 36% of the nests were ini-
tiated, and ended towards the beginning of January (Figure
2). Females engaged in nest construction and egg incu-
bation, while both males and females provisioned nest-
lings. Ibera Seedeaters built their nests in flooded lowland
grasslands on 93 + 2 cm substrates (n = 49) at an average
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FIGURE 2. Percentage of nest attempts by female Ibera
Seedeaters during the breeding seasons of 2016-2018 in lberd
National Park, Corrientes, Argentina (n = 69 nests).

height of 44 + 2 cm (n = 42). We identified six plant spe-
cies used as nest substrate: Paspalum durifolium (n = 36),
Rhynchospora corymbosa (n = 12), Andropogon spp. (n = 3),
Chromolaena laevigata (n = 2), Ludwigia spp. (n = 2),
and Schizachyrium spp. (n = 1). For further analyses that
considered nest substrate, we grouped Andropogon spp.,
Chromolaena laevigata, Ludwigia spp., and Schizachyrium
spp. as “other”. Clutch size was 2.0 + 0.1 (range: 1-3 eggs,
n = 40), hatching was asynchronous (i.e. eggs hatched
on consecutive days), and hatching success was 0.95 +
0.03 (1 = 22). We observed brood reduction in only one
nest. Successful nests fledged 1.9 + 0.2 chicks (range: 1-3,
n = 15). However, only 22% of nests successfully fledged
nestlings. Nest predation was the main cause of nest failure;
61% of nests were lost to predation, 14% were abandoned,
and 25% were found on the ground after storms character-
ized by strong winds. Nests were blown off mainly before
egg-laying began, with 9 fallen nests found during nest-
building, 1 during egg-laying, and 1 during the incubation
period. Four of the 6 nests that were equipped with camera
traps were successful, one was abandoned three days after
the camera was placed, and the final nest, which contained
nestlings, was predated by a Crab-eating Fox (Cerdocyon
thous) on November 20, 2016. The camera traps were ac-
tive for a total of 38 days.
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6 Ibera Seedeater breeding biology and site fidelity

TABLE 1. Support for models predicting daily survival rates
of Iberd Seedeater nests throughout three breeding seasons
from 2016 to 2018 in Ibera National Park, Corrientes, Argentina
(n = 48). T = linear term for the time of breeding; TT = quadratic
term for the time of breeding; AIC: = Akaike’s information criteria
corrected for small samples; AAIC_ = AIC_ relative to the best-fit
model; k = number of parameters; w, = model weight.

Model AAIC, k w,
T+ Nest substrate 0.00° 4 0.50
Year + Nest height 221 4 0.17
T+ Year 3.19 4 0.10
Year 3.76 3 0.08
Nest substrate 431 3 0.06
T+ Nest height 532 3 0.03
Nest substrate + Nest height 5.79 4 0.03
T 7.40 2 0.01
Nest height 8.00 2 0.01
Null 8.93 1 0.01
T 9.05 3 0.01
Nest Age 10.76 2 0.002
Nest substrate height 10.81 2 0.002

°AIC, = 182.79.

Field observations indicate that the species is socially
monogamous. Within each breeding season, we observed
one banded male and/or one banded female per breeding
territory, and the social bond was always maintained
during renesting attempts (1 = 2). We considered renesting
to occur when two or more nests were assigned to the
same breeding pair (either the male or female was banded)
within a breeding season. Renesting always occurred after
a failed attempt. Seven of 42 pairs conducted more than
one nesting attempt, but none of these renesting attempts
were successful. The average number of nests attempted
by a breeding pair in a breeding season was 1.19 + 0.07
(range: 1-3, n = 42). An average of 12 + 3 days (range: 5-27,
n = 8) elapsed between nesting attempts, and the distance
between successive nests by the same breeding pair was
60.8 + 15.4 m (range: 5.6-130.9, n = 8).

We banded a total of 43 males, 20 females, and 31 nest-
lings in 2016 and 2018. We resighted 47% of banded males
in the subsequent year after banding, while the proportion
of resighted females and nestlings was only 10% and 9%,
respectively. The percentage of resighted males decreased
the second and third year after banding, with resighting
rates of 28% and 6%, respectively. We did not resight
any banded females or nestlings two or three years after
banding. Adult resightings generally occurred close to the
territory where they were banded (<200 m distance, range:
12-2440 m, n = 30), except for two males that we resighted
at a distance greater than 500 m. The banded nestlings we
resighted were observed at a distance of 2.4 and 4.4 km
from their nest of origin.

Nest Survival
We excluded 21 nests from the original data set that did
not meet the basic information required for inclusion in
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TABLE 2. Parameter estimates (f3), standard error (SE), and 95%
confidence interval limits (Cl) of the explanatory variables of the
best-supported model that determined the survival rate of Ibera
Seedeater nests during the breeding seasons of 2016-2018 in
Ibera National Park, Corrientes, Argentina (n = 48). T = linear term
for the time of breeding.

95% ClI
Explanatory
variable B SE Lower Upper
T -0.03 0.01 -0.06 -0.01
P. durifolium 1.73 0.49 0.78 2.69
R. corymbosa 1.20 0.53 0.16 223
Other 2.59 0.65 132 3.85

the nest survival analysis. Nine nests were blown off the
substrate during nest building by storms, two were aban-
doned during nest construction, and the fate of 10 nests
was unknown, as the nests were still active when field-
work was concluded. As nest survival was independent
of nesting attempt order (x> = 3.0, P = 0.16), we included
renesting attempts in the nest survival analysis. The average
DSR was 0.92 + 0.01, and the estimated cumulative prob-
ability of nest survival during the nesting cycle was 0.16
(n = 48). Models that included nest substrate, linear time
of breeding, nest height, and year performed better than
the null model, which assumed constant survival (Table
1). On the other hand, models that incorporated a quad-
ratic term for the time of breeding, substrate height, and
nest age performed worse than the null model (Table 1).
The most parsimonious model, and the only model with a
AAIC_under 2, included the variables time of breeding and
nest substrate (Table 1). The selected model had an Akaike
weight of 0.50, and DSR was higher for nests supported
by P durifolium (0.95 + 0.01) than those constructed on
R. corymbosa (0.92 + 0.03) or other species (0.81 + 0.06,
Table 2, Figure 3). Accordingly, the cumulative prob-
ability of nest survival was higher for nests constructed
on P durifolium (0.28) than those built on R. corymbosa
(0.15) or other substrate species (0.01). DSR decreased as
the breeding season advanced, implying that survival prob-
abilities were highest at the beginning of the season (Table
2, Figure 3).

Nest Concealment

The quadratic term for the time of breeding, substrate
height, and nest age were not included in the analysis
which included the nest concealment variables, as they
performed worse than the null model in the general
analysis (Table 1). The variables nest substrate, time
of breeding, lateral concealment, and year performed
better than the null model in the second analysis, while
the variables overhead concealment and nest height per-
formed worse (Table 3, n = 27). Two model had a AAIC_
under 2; the model with the highest Akaike weight
(w, = 0.55) was the same model as the one selected by
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FIGURE 3. Graphical representation of the variation in the daily
survival rate of Iberda Seedeater nests through the breeding
season on three different nest substrates: Paspalum durifolium
(black), and Rhynchospora corymbosa (dark grey) and other nest
substrates (light grey), during the breeding seasons of 2016—
2018 in Ibera National Park, Corrientes, Argentina (n = 48 nests).
Sandard errors (SE) are represented with dot-dash, dotted, and
dashed lines for P, durifolium, R corymbosa, and other nest sub-
strates, respectively.

TABLE 3. Support for models predicting daily survival rates of
Ibera Seedeater nests throughout two breeding seasons from
2017 to 2018in Ibera National Park, Corrientes, Argentina (n = 27).
T= linear term for time of breeding; AIC, = Akaike’s information
criteria corrected for small samples; AAIC, = AIC, relative to the
best-f t model; k= number of parameters; w, = model weight.

Model AAIC, k w,
T+ Nest substrate 0.002 4 055
T+ Lateral Concealment 147 2 0.26
Year + Lateral Concealment 3.69 2 0.09
T 5.36 2 0.04
T+ Year 5.61 3 0.03
Nest Substrate + Lateral 7.79 4 0.01
concealment

Year 797 3 0.01
Lateral concealment 897 2 0.01
Nest substrate 937 3 0.01
Null 1153 1 0.002
Nest height 1242 2 0.001
Overhead concealment 13.32 2 0.001
AIC = 101.6.

the general analysis and included the variables time of
breeding and nest substrate. Lateral nest concealment
and time of breeding were also selected as important
predictors of nest fate (Table 3). DSR decreased as lat-
eral concealment decreased (B = 1.69; 95% Cl: —0.55,
3.94) and as the breeding season advanced (8 = —0.05;
95% CI: —0.09, —0.01). Predated nests had an average
lateral concealment value of 0.62 + 0.05 (n = 20), while
successful nests averaged 0.89 + 0.02 (n = 7). Overhead
nest concealment averaged 0.67 + 0.05 for predated
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FIGURE 4. Relationship between lateral nest concealment, nest
substrate, and nest fate for 27 Ibera Seedeater nests found during
the 2017 and 2018 breeding seasons in Ibera National Park,
Corrientes, Argentina. Error barsare standard errors (SB).

nests(n = 20) and 0.70 + 0.03 for successful nests(n = 7).
Neither lateral (F=1.42, P=0.26) nor overhead conceal-
ment (H = 2.03, P = 0.36) differed among nest substrate
species (Figure 4). Lateral concealment averaged 0.71 £
0.06 (n =13),0.76 + 0.08 (n = 7), and 0.58 + 0.07 (n = 7)
on nests supported by P. durifolium, R. corymbosa, and
other nest substrates, respectively (Figure 4). Overhead
concealment averaged 0.72 + 0.07 (n = 13), 0.53 £ 0.12
(n=7),and 0.72 + 0.05 (n = 7) on nests supported by
P. durifolium, R. corymbosa, and other nest substrates,
respectively.

Vegetation Structure

T enull model wasselected both in the GLMM that exam-
ined the effect of grass height and the GLM that analyzed
the effect of grass cover (with correlated water cover) and
forb cover on nest-site selection, indicating that nest sites
and randomly selected sites were similar in their vegeta-
tion structure (Burnham et al. 2011; Tables 4 and 5). Grass
averaged 52.6 + 1.0 cm in height and covered the largest
area, with 78 + 2%cover, while water and forb cover aver-
aged 8 + 2%and 15 + 2%(n = 66), respectively in nest sites
and randomly selected sites.

Also, the availability of R. corymbosa (18%), P. durifolium
(76%9), and other plant species (6% did not differ from their
frequency of use as nest substrates (21% 58% and 21%re-
spectively, x? = 3.7, df = 2, P = 0.16), suggesting that fe-
male Ibera Seedeatersdo not exhibit apreferencefor either
plant species.
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TABLE 4. Support for the generalized linear mixed model
(GLMM) predicting grass height of Ibera Seedeater nesting sites
and randomly selected sites throughout the 2018 breeding
season in lberd National Park, Corrientes, Argentina (n = 66).
AIC_= Akaike’s information criteria corrected for small samples;
AAIC‘ = AICc relative to the best-fit model; k = number of param-
eters; w, = model weight.

M. Browne et al.

TABLE 5. Support for generalized linear models (GLMs)
predicting vegetation cover of Ibera Seedeater nesting sites and
randomly selected sites throughout the 2018 breeding season in
Ibera National Park, Corrientes, Argentina (n = 66). AIC = Akaike’s
information criteria corrected for small samples; AAIC_= AIC_rela-
tive to the best-fit model; k = number of parameters; w, = model
weight.

Model AAIC, k w, Model AAIC, k w,

Null 0.0° 2 0.73  Forb cover 0.0° 2 0.49

Grass height 2.0 3 0.27  Grass + Forb cover 1.57 3 0.22
Null 1.76 1 0.20

*AIC = 1140, Grass cover 334 2 0.09
*AIC, = 91.8.

DISCUSSION

This study provides the first complete account of the
breeding behavior of the Iberd Seedeater in the Ibera
Wetlands, the only reported breeding site of the newly dis-
covered and endangered species. Unlike other capuchinos,
which nest in upland grasslands, we found that the Ibera
Seedeater is strongly tied to flooded lowland grassland
vegetation for reproduction. However, similar to other
capuchinos, this species has a socially monogamous
mating system, and females provide most of the parental
care, building the nest, incubating the eggs, and feeding
the chicks with the male’s assistance (Facchinetti et al.
2008, Vizentin-Bugoni et al. 2013, Repenning and Fontana
2016). The breeding season of the Iberd Seedeater was
highly synchronous, with around 60% of nesting attempts
taking place in a single month (November). This concen-
trated pattern of nest initiation is expected for migratory
species, like capuchinos, which generally possess shorter
breeding periods than resident species (Franz and Fontana
2013, Repenning and Fontana 2016). We found that overall
nest survival was low and breeding success decreased as
the time of breeding advanced and differed among nest
substrates. Also, female return rates to the breeding site
in consecutive years were extremely low for a migrant
passerine.

The cumulative probability of nest survival during
the nesting cycle was 0.16. While other Sporophila spe-
cies have higher nest survival rates of around 0.24-0.29
(Rovedder 2011, Franz 2012, Rosoni et al. 2019), another
endangered seedeater, S. beltoni, reportedly has a simi-
larly low nest survival probability (0.20, Repenning and
Fontana 2016). As is the case for many Neotropical passer-
ines, the main cause of nest failure for the Iberd Seedeater
was nest predation (Martin 1993). A previous study re-
ported a higher abundance of mesopredators (i.e. Pampas
Fox [Lycalopex gymnocercus] and Crab-eating Fox) in our
study region relative to other grassland areas (Di Bitetti
et al. 2009). The mesopredator release hypothesis, which
states that the local extinction of apex predators triggers an
increase in mesopredator abundance (Davis et al. 2018), is

a possible explanation for the higher mesopredator abun-
dance observed in the study region, as apex predators
were eradicated from the northern region of Corrientes
over 50 years ago (Giraudo and Povedano 2003). High
mesopredator abundance has been associated with in-
creased nest mortality, negative population trends, and de-
creased species diversity in birds (Crooks and Soulé 1999,
Schmidt 2003). Given that mesopredators are confirmed
nest predators of the Iberd Seedeater, the predation rate
in our study site could be greater than expected due to the
high mesopredator abundance in the region. We recom-
mend the use of camera traps for nest predator identifi-
cation to gain a better understanding of the main cause
of nest failure. We identified strong winds as the second
most important cause of nest failure. While the nests of
the sympatric Tawny-bellied Seedeater (S. hypoxantha),
which are often constructed on shrubs, are described as
seemingly fragile, yet resistant to strong gusts of winds (Di
Giacomo 2005a, Franz 2012), Iberd Seedeater nests were
supported primarily on grass tussocks. This difference
in nest substrate could make Iberd Seedeater nests more
susceptible to being blown over by strong winds. Extreme
climatic events are predicted to increase in frequency as
temperatures rise in subtropical Argentina, posing an even
greater threat to the Iberd Seedeater (Barros et al. 2015).
The combination of an abundant mesopredator population
and greater vulnerability to storms could explain the Iberd
Seedeater’s relatively low nest success.

The daily survival rate decreased as the breeding season
advanced. A similar negative temporal pattern for daily
survival rate has been observed in some grassland pas-
serines (Grant et al. 2005, Di Giacomo et al. 2011b, Franz
2012, Fromberger et al. 2020). These trends are usually ex-
plained by an increase in predator abundance or activity as
the season advances or by changes in the vegetation struc-
ture that facilitate predation through decreased nest con-
cealment (Grant et al. 2005, Di Giacomo et al. 2011b, Little
et al. 2015). Also, individuals of migratory species that
arrive on the breeding grounds early in the season often
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acquire better territories and mates (Smith and Moore
2005). Thus, the observed decrease in nest success could
also be explained by the poorer quality of late-arriving in-
dividuals. We were unable to test these hypotheses, as we
did not assess predator abundance, seasonal variation in
vegetation cover, or adult body condition in this study.

Nest substrate influenced nest success, and nests built
on the most frequently used nest substrate, P. durifolium,
had a higher probability of fledging than those built on
R. corymbosa. Nonetheless, Iberd Seedeater females used
nest substrates according to their availability. The use of
different nest substrates has been found to influence nest
survival in other passerines (Schmidt and Whelan 1999,
Rodewald et al. 2010). Variation in nest survival is usu-
ally explained by vegetation characteristics of different
substrate species that decrease nest protection or con-
cealment and thus facilitate nest predation (Schmidt and
Whelan 1999, Rodewald et al. 2010). We found that nests
with greater lateral concealment had a higher probability
of success, as is the case in another seedeater species
(Repenning and Fontana 2016). However, the observed
positive relationship between lateral nest concealment and
nest survival could be an effect of the temporal variation
in plant phenology (Gibson et al. 2016). We did not iden-
tify any relationship between nest concealment and sub-
strate species. Given that well-concealed nests were more
successful, the relationship between nest concealment and
nest substrate should be further studied to gain a better
understanding of the underlying mechanisms driving nest
predation in the Iberd Seedeater.

While the Iberd Seedeater did not select a specific vege-
tation structure for its nest sites, nests were found exclu-
sively in flooded lowland grasslands. The most frequently
used nest substrates (i.e. P durifolium and R. corymbosa)
grow in open, flooded areas and form similar landscape
assemblages (Thomas 1992, Zuloaga and Morrone 2005).
No nests were found on the adjacent upland grasslands,
which are dominated by tall grasses, such as A. lateralis
and E. muticus. The Iberd Seedeater’s strong dependency
on flooded lowland grasslands was especially apparent in
the 2017 breeding season, which ended abruptly when the
grasslands dried up, i.e. we found the last active nest on the
30th of November (INTA 2020). These results demonstrate
the strong reliance of the Iberd Seedeater on flooded low-
land grassland vegetation.

Our resighting records of the Iberd Seedeater indicated
sex-biased breeding site fidelity. Adult passerine migrants
that display breeding site fidelity have reported return rates of
around 30-60% (Newton 2008), implying that the resighting
rates we observed for males (47%) are within the expected
range, while female return rates (10%) are extremely low. Also,
we resighted banded males, but not females, two years after
banding. The low female return rate could be a consequence
of either sex-biased site fidelity, sex-biased mortality, or the
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fact that males are conspicuous and vocalize while females are
dull-colored (Greenwood and Harvey 1982, Liker and Székely
2005, Newton 2008). Male-biased site fidelity is often ex-
plained by sex differences in territory acquisition and defense,
while parental care theory predicts higher mortality for the
sex that provides greater parental care (i.e. females) (Liker and
Székely 2005, Newton 2008). The sex-biased return rate could
indicate that the energetic cost of breeding and migration has
a higher toll for females and thus causes female-biased mor-
tality. The yearling return rate (9%), which is usually lower
than adult return rates and ranges from 0.9 to 12% (Newton
2008), was within the range reported for other migrant pas-
serine species. The resighted yearlings only dispersed 2.4—4.4
km from their natal nest after migration. These observations
highlight the need to conserve the Ibera Wetlands, the only
reported breeding site of the Iberd Seedeater, and further
study on the apparent female-biased mortality to understand
the species’ underlying population dynamics.

Conservation Implications

Our results show that the breeding biology of the endan-
gered Ibera Seedeater is strongly tied to flooded lowland
grasslands and suggest that the species could be sensi-
tive to changes in breeding habitat, particularly vege-
tation structure and water levels. These changes could
either result from natural causes (e.g., increases in the
frequency of storms or droughts), or anthropogenic
sources (e.g., afforestation, grazing, associated grass-
land drainage, and fire). Annual burning, a common
grassland management practice used in northeastern
Argentina’s protected and grazing areas, has been found
to negatively impact the breeding success of grassland
birds (Di Giacomo 2011a, Azpiroz et al. 2012, Cardoni
et al. 2012). Yet, threatened grassland birds have been
reported to use burned patches for breeding purposes
three years after a fire has taken place (Petry and Kriiger
2010, Di Giacomo et al. 2011a). Although the fire was not
a factor addressed in this study, we recommend that fu-
ture analyses consider its effect on the breeding biology
of the Ibera Seedeater.

We found low reproductive success in the Iberd Seedeater
and identified predation as the main cause of nest failure.
The reintroduction of the locally extinct jaguar to Ibera
National Park by the Ibera Rewilding Program could cause
mesopredator abundance to decrease (Zamboni et al.
2017). The continued study of this breeding population
of Ibera Seedeaters is necessary to understand the impact
of apex predator reintroduction on the breeding biology of
threatened grassland passerines.

Finally, the low female return rate should be studied in
further detail given its potential implications for popula-
tion dynamics. Female-biased mortality could contribute
to population declines in the only reported breeding site
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of this species (Griiebler et al. 2008), while female-biased
dispersal may increase the vulnerability of small or iso-
lated populations to extinction (Dale 2001). A greater
understanding of the species’ biology throughout the an-
nual cycle is necessary to identify the cause of the low fe-
male return rate. For instance, seedeaters are reported to
winter in central Brazil and eastern Bolivia (Ridgely and
Tudor 1989), where habitat conversion and the burning of
grasslands occur at high rates (Klink and Machado 2005).
Nonetheless, the wintering sites and migration routes
of the Iberd Seedeater remain unknown and are key to
identifying the threats the endangered species faces out-
side the breeding period.
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INTRODUCTION: Organiams in the early stages
of speciation provide an opportunity to under-
dand the processes thal govemn reproductive
solation between taxa Ecological or behaviora
mechanigns can serve as poweriul barriers to
the interbreeding of co-ocoumng species a the
onsat oftheir dvergence. Trackng mat ing deci-
sionswithin wild populations early in speci-
dion can improve our understanding of how
behaviora isolation promates divergencs.

RATIONAI F The southem capuchino seededters
{Sporophila) are one of the most rapid avian
radiations, showing remarkabl ylow ecological
and genomic divergence We took advantage

of the recent discovery of a capuchino species,
the Iberé Seededler {S. iberaensis), to study
the origin and importance of pre-mating bar-
riers early in speciaion. By combining ge-
nomic and behaviora anayses, we examined
{i) the role of assortd ive mating in themain-
tenance of species boundaries, {if) the phe-
notypictraits underlying species recognition,
{ii) the genomic bass of such traits, and {v) the
orign of these genomic vanaits

RETS: Sporophila iberaensis was first ob-
served in 2001 and co-ocaurswith S hypox antha
throughout its main breeding location in the
northem portion of the Ibera wetlands of

Response intensity

Novel mating signals restrict gene flow between co-occurring bird species. Sporgphila iberaensis was
first observed in 2001 and has a breeding range cortained entirely within that of S hypoxantha. Despite
extremely low genomic differentiation, bath species mate assortatively. Genelic differentiation is
concentraied near genes known to beinvolved in plumage coloration. Reld experiments show that both song

and plumage are used to recognize sexual competitars.

Turbek d al, Sdene 371, 1337 (D21) 26 March 2021

Argentina Across two breeding seasons, we
located nests and colledted genomic samples
from both species. We found exiremel y low
genome wide differentiation, with the excep-
tion of three narrow regions located on dif-
ferent dhromosomes. These regions contained
12 genes, three of which are involved in plu-
mage coloration {TYRP1, OCA2, and HER(?).
Sporophila hypoantha and 5. iberaensis
mades differ in coloration and song, but fe-
mdesareindistinguishable in cdoration across
theavian visual spedrum_ Wetherefore used
genomic datato quantify assortative mating.
Fach femd e's spedies-specific genotype always
malched the genolype of her mate, demonst rat -
ing strong assortativemal ing despitethese
two species holding neighboring breeding
territories, breeding synchronoudy, and forag-
ng together on the same grasses. Weted ed the
importance of divergent plumage palteming
and song in species recognition and prematng
isolation through playback experiments n the
Tield. We presented territona maeswith com-
binations of conspecific and heterospecific song
and plumage, and assessed their aggressive
behaviora responses Fach spedies responded
most aggressively to conspecific song and plu-
mage, confirming that both traits are used to
recognize sexud competitors. Findly, we inves-
tigated the origin of the novel 5 iberaensis
plumage phenotype by examining genomic
differentiaion acrossthe broader capuchino
radiation_ Although multiple species shared
variants with 5. iberaensis in the areas of
devaled differentiation, the specific combi-
nation of these variants across the divergent
regions distinguished S iberaensis from al
other capuchinos.

QONCLUEION: Our findings point to premang
isolation through assortat ive mate choice,
based on both plumage coloration and song,
as a primary mechanisn promoting diver-
gencebetween these co-ocaurring capuchino
species Although the ultimate fate of the in-
cipient S iberaensis species ramains uncertain,
our indings illustrate how lineages can form
and quickl y becom e reproductively isolated
from co-occuming, sntopic spedes. Our results
further suggest thal the reshuffling of existing
genelic variaion can generae novel pheno-
typesthat arethen targeted by sesua selection.
Assortative mating based on thesetraits may
maintain species boundaries early in speda-
tion while subsequent reproductive barners
accumulate. =

The list of author affiiations is available in the 1l article oniine:
*Corresponding author. Email sheclaturbek@ clorado.edu
(SPT) Ic736@omel ed (LC)
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Isdlation in the Ibera Seedeater

Sheela P Turbek'*, Melanie Browne®, Adrian S Di Giacomo®, Cecilia Kopuchian?,
Wesley M. Hochachka®, Cecilia Estalles, Dario A Lijtmaer®, Pablo L. Tubaro*, Luis Fébio Silveira®,
Irby J. Lovette®” Rebecca J. Safran’, Scott A Taylor®, Leonardo Campagna®’=

Behavioral isolation can catalyze speciation and permit the slow accumulation of additional reproduct ive
barriers between co-occurring organisms. We illusrate how this process occurs by examining the genomic
and behavioral bases of pre-mating isolat ion bet ween two bird species (Spargphila hypoxantha andthe
recently discovered S iberaensis) that belongtothe scuthern capuchino seedeaters, a recent, rapid radiation
characterized by variation in male plumage coloration and song. Although these two species co-occur
without cbvious ecologcal barriers to reproduction, we document behaviors indicat ing species recognition
by song and plumage traits and strong assort a ive mat ing associated with genomic regions underlying male
plumage patterning Flumage differentiation likely orignat ed through the reassembly of standing genetic
variation, indicating how novel sexual signals may quickly arise and maintain species boundaries.

goisms in the early stages of speciation

the fibcesses that govern reproductive
isolgfon between tata {1). Pre-mating
Btion {e.g, ecological or behavioral
mechanians that prevent individuas from
interbreeding) is apoweriul barrier that can
separate sympatric spedes early m divergence
{2-4). Whereas post-mating barriers, such as
genelic ncompatibilities, take longer to acou-
mulatethan thetimeto speciation of manytaxa
£, 6), |lcamed or genetic preferences can diverge
over shorter time scdes and gmnerate assorta-
tive mating {79), fueling rapid speciation and
paving the way for the accumulation of addi-
tiond reproductive bairiers {3, 6, 10) Tracking
ma ing decisons anong wild populat ions early
in peciaion can mprove our underdanding of
how beh d msoldion p otes dvergence.
Southemn capuchino seeded ers {Sporophila)
are one of the most rapid avian radiations,
showing remark ably low levels of ecologica
and genomic divergence {11, 12)_ Like Lake
Vidoria cichlids, where differences in male
coloration promated rapid diversification {13),
theNeotropical southemn capuchinos radiated
within the past million yearsto form 10 pre-
dominantly sympat ric species that differ pri-

"Department of Ecdogy and Bvolutionary Biology, University
of Coiorado, Boulder, 00 USA “Certro e Ecdoga Aplicada
ol Litoral (CEOOAL, OCNICET), Corientes, Argerting.
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amithology, Ithaca, NY, USA *Musen Argertine de Ciencias
MNaturales Bemardno Rivadavia (MACN, QCNICET), Buencs
Aires, Argentine. “Museu de Zodogia da Uriversicade de S50
Paulo, S50 Paulo, Brazil “Depatment of Ecalogy and
Evolutionary Bidagy, Cormell Uriverstty, Ithaca NY, USA.
"Fuller Euwoluticnary Biology Program, Comell Leb of
Omithology, Itheca, NY, USA

*Carresponding author. BEmail: sheelaturbek@rolor ado.edu
(SPT); l736@romal edu (LC)

marily in mae plumage coloration and song
{11, 12) Field experiments sugged thal diver-
gent md e traits govern congpecific recognition
and territoria defense {M) Nonethdess, viable
hybrids between capucdhino species are readily
produced in the fidld {15)and in captivity {16),
suggesting a lack of genetic ncompatibilities.
Here, we take advantage of the identifica-
tion of S iberaensis {the Ibera Seedeater), a
newly described species from Iberd Nationa
Park, Argentina, where six other southem
capuchnosco-ocour durngthebreeding season
{19, to study the mportance of premating bar-
riers early in speciation. Sporophila iberaends
was fird observed in Odtober 2001 {18), has a
breeding range contaned entirely withn that
of S hypozantha {Fig_ 1, A and B, and fig. S0,
and breeds primarily in the northen por-
tion of the 1beré wetlands {in the 11,000-ha
San Nicolds Reserve), where both species hold
neighboring terntories. Unlke its congeners,
S iberaensis is increasing in loca abundance
{Fig. ¥C and fig. 5K0). The species’ breeding
range is smdl ,and until two decades ago this
region wasunexplored from an omithological
perspedive because of a lack of public roads;
these fads suggest that S. iberaensis likdy
dreadyex i ed in the area and went undescribed
{see applanentaytext) Thisisconsistent with
other southermn capudhino species that have
small and restricted breeding ranges[eg.,
S mdanogaster and S nigronufa {fig 51A){17)]
and another more distantly related species in
thistaxonomicdly challenging genus{S betoni),
which has almited breedng rangeand wasonly
recently identified in South America {19).
Thiroughout two breeding seasons, welocaied
and monitored 18 neds of S hypoxantha and
5 ibaraansis, the onlytwo southem capuchinos
observed successfully breeding in the San

Tuwrbek d al, Sdene 371, eahe)Z56 (2021) 26 March 201

Nicolds Reserve in Iberda Nationa Park during
the study {Fig. 1, D and E, and table S1). We
wllecdted samples for genomic analyses from
B0 nestiings and 126 adults and performed be-
haviord expermerntswith these two speciesto
examine {i) the role of assortative mating in
the mantenance of speces boundanies, {if) the
phenotypic traits under ying spedes recogni-
tion, {iii) the genomic basis of such traits, and
{w)the origin of these genomic variants.

S hypoantha and S iberaensis show low
genomic differentiation
We examined the degree of genomic divergence
between these speciesusing shotgun short-read
whole-genome sequences from 16 ndmduds
of 5 hypoxantha and 21 individuals of &
iberaensis {20 maesand 17 femades, table 52),
identifying ~13.3 million single nudeotide poly-
morphims {MNPs). The 42 SNPs showing the
highest differentiation [fixation index {Fg)>
085, max = 0.94] were concentrated in three
relatively narrow {30 to 50 kb) divergence
peaks, which were located on separate chro-
mosomes{1, H, and sex chromosome 7; Fig 1F)
and exhibited increased absolute sequence
divergence {Dyy, fig. 52). As among other
capuchinos {11, S hypoxantha and § iberaensis
ae characterized by extrendy low genomic
differentiation {mean Fgr = 0,006 + 0.059 5D)
and no mitochondrial divergence {hg. 53).
However, ndividuals dudered by species in a
genome-wide principal components anay-
sis {PCA; fig. $4). Individuds dso dudered
by species in separate PCAs performed with
the SNPs from each peak {Fig. 1, Gto I), but
onlyone peak com pletely differentiated the
two species {scaffold 430; Fig. H). Despite
being located on different chromosomes, the
three regions showed high values of linkage
disequilibrium within and among the peaks
{fig. 85}, indical ing their co-inheritance.
The lack of fixed differences {ie, Fsr = T be-
tween S iberaenas and S hypaxantha anong
the 42 highly differentiated SNPs identified in
our genome-w ide Fgr anaysis motivatled usto
search for the extent of shared vanants be-
tween the species in the divergance peaks. We
used polymerasechain reaction amplification
to enable Sanger sequencingof a~0-base
pair {op) region that induded Hofthe64 NP
with Fgy greater than 0.79 within the peak on
scaffold 430 {mean Fg = 0.82 + 0.028 SD);
thisallowed us to assessthe genetic variation
in this region for a sample of 202 indwiduds.
Weobsaived 210of 200 5 iberaensis haplotypes
that grouped with those of 5 hypoxantha
{Fig. 2). Although each species had a com-
mon haplobype, afew 5. iberaensis ndwviduds
carried the S_hypoxantha haplotype, and a
small proportion of haplotypes appeared to
be intermediate. Some of the intermediate
haplotypes belonged to S iberamsis indi-
viduals and dustered with 5 hypoxantha, yet
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we dso observed intermediate haplotypes in
S hypoxantha that did not duster with S.
iberaensis {Fig. 2). We obtained similar re-
sults when conducting this haplotype-based
analysis on the 37 individuals with whole-
genome sequencing dat a for all thevariants
Hg. 1 Geographic context and A
genomic characterization of

the study species. (A) Plumage i
phenotypes. (B) Breeding

distribution of S. hypaxantha (red)
(17) and S iberaengs (blue cirdles
are observations in the eBird
database). The arrow indicat es
the study ste location.

(C) Increase in reporting rate
probability for S iberaensis in the
eBird database (ddted lines

are 95% prediction intervals for
the edtimated probabilities).

(D) Typical breeding habitat.

(E) Spatial distribution of 49 of
the 128 nests of S hypoxantha
and S iberaengs found during the
sudy. (F) Pattern of genomic

found in the peak on scaffold 430 {fig. S6)
and the SNPs showing the highest level of
differentiation within the peaks on scaffolds
430 {fig. S7) and 257 {fig. S8 and supplemen-
tarytext). Taken together, these findings are
consistent with S. hypoxantha variants seg-

S. hypoxantha [l

S. iberaensis

Sporophila spp.
female

2016 2017

Year

- LRI
I

regating within S iberaensis at the sites show-
ing the highest differentiation between the
two species {and to alesser extent in the re-
verse direction), which we atribute to either
incomplete lineage sorting or past events of
hybridization.

p = 0.0006

T
2018 2019

differentiation between individuals F Chrz Chr 1 Chr 11 13.3 million SNPs
o S. hypaxantha (N = 16) and . scaffold 257 scaffold 430 scaffold 762
S iberaensis (N = 21). Dvergence 3 2 : H
peaks are labdled according to £
their scaffold and carresponding é."; g
chramasome in the zebra e
f:ed;% Iargelcyt. z:legsmams Scaffolds ordered by size
(Gtol) Genamic locations of G Peak on scaffold 257 H Peak on scaffold 430 | Peak on scaffold 762
individual SNPs with Fs; > 0.85 on . 5 o ) - < .
scaffdlds 257, 430, and 762, g2 ol ve | B7 I g2 =
respectively. Genes within 50 kb 2 8. 7 < ° 3%l y
of these SNPs are depicted 581 5 a8 = 58 gy,
with arrows drawn with their 2 ¥ 3 & Sy 4
length proportional to the size of % 3 B o102 % =] R % 2] o \);C"w 52
the gene, with genes invalved in g° . 5° 3° A
cdoration highlichted in red. = : * %3 33| %Rk
Theinsets show PCAs of the SNPs - © . = z°| . s
. LURAP1 TYRP1 - ~ e ? TP: VAT
under the peaks. &L i o) 5 lecctz 5l Rollic R N o
2162 2164 2166 2168 08 1o 11 1z 113 165 167 169
Position on scaffold (mb) Position on scaffold (mb) Position on scaffold (mb)
Table 1. Regions of elevated genomic differentiation between the two species.
Seudyy DEIENG WIS LT EET G5 Coloration Coloration gene
Scaffold  Chr. (kb) (over 5kb SNPs with genes = e
window) Fsr>085  (known function) gen
Encodes an enzyme involved in the
257 z 50 0533 ¢ 2(2) TYRP1 production of mlenin (89-92 i
OCA2 encodes a melanosomal transmembrane
430 1 45 0.485 36 5(2) OCA2, HER2 protein (93-95); HERC2 contains a regulatory
- sequence that contras OCA2 expressian (96)
762 1 30 0435 2 5(3) — —
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Divergence peaks contain plumage

coloration genes

We identified 12 genes within the divergence
peaks {Fig. 1, Gto |, and Table T). Two peaks
{scaffolds 257 and 430) contained ganesknown
to be involved in melanic coloration {TYRP1,
OCA2, and HERC2; Fig. 1, Gto |, and Table 1)
{20). Most highly differentiated SNPs (98%)
were located in noncoding regions {table 53),
which may contain cistegulatory dementsthat
generale phenolypic variation {11). Although
genes of smal effedt locaed outside of the di-
vergence peaks could contributeto phenotypic
differentiation, only 1.4% of SNPs in the ge-
nome had moderae Fgr vadues {(Fgr > 02; Ig.
), which suggeststhat high differentiaion is
largely confined to the Fgr peaks.

S hypoxantha and S beraensts mate
assortatvely n sympatry
S hypaantha and S. iberaensis females do
not show cear morphological charadersthat
dlow their idertification to one spedcs orthe
other_However, given that birds can detect
wavdengths in the ultraviolet range {300 to
400 nm) that are not perceived by humans
{21), we examined the extent to which femaes
of S5 hypoxantha and S iberaensis overlap
in plumage coloration from an avian visual
perspective. Benites et al. {22) detected col-
oration differences among females of four
capuchino species that could beperceived by
birds, however, we found thal alarge percent-
age of the convex hulls encompassing fandes
of 5. iberaensis in tetrahedral color space (a
mode of avian vision) were contained within
those of § hypoxantha, and the specieslargely
overlapped in coloration acrossthe avian viaua
spectnum {Fig. 3). Therefore, we used the di-
vergent ganom ic regions to identify femaes to
species and quantify assortatve mating. Paired
males and females {N = 17 pairs) dustered
together in a tree derived from whole genome
data {hg. 4A) and shared the same Fgr pegks
{ig. 510), indicating alack of hybrid pairs. We
expanded this analysis to pairs for which we
lacked whole-genome data {N =23) by using
double-digest restridion site-associaed DNA
{ddRAD) sequencing to genotype all sampled
males, females, and nestlings (N = 206) at
~61,500 SNPs. Despite the extremely shal-
low genom ic differentiat ion between these
species, individud s dustered into two groups
n a PCA, matching the phenolype of themde
dtending each ned {Fig. 4B). This signa was
derived mainly from the amulative effect of
B Ps with low Fg values, as the ddRAD data
only contained 28 SNPstha fel within the
Fgr pedk s identified from the whole genome
data {ig. 511A) and showed the same patten
when those SN Ps weare excluded from the PCA
{ig. S1B).

Because mating outside of the social pair
bond is common in birds {23), we adsoused

281 highly informative ddRAD loci to evduate
patterns of patemity. Although the rate of
extrapair mating was veryhigh {>52%; 35/
67 offspring with known social fathers), dl
extrapair offspring that matched candidate
fathers in the dataset were sired by males of
the sam e species astheir social father (N =
18; table $4). In addition, both social {N = 40)
and genetic pairs {N = 27) dustered by species
accordingto their genomic PC1 score{Fig_4C),
indicating that assortative mating is main-
tained viaboth social and extra-pair mating.
Species dscimmnation 15 based on plumage
and song trats

Sporophila hypaantha and 5. iberaeanas mae
assorta vely despite holding neighboring ter-
ritories during the breeding season {Fig_ 16),
breeding synchronoudy {ig 512), and forag-
ingtogether on the same grasses {24). In addi-
tion to mae plumage pattermning, capuchinos

Position on scaflold 430 (+11.028
2 Ay B B P
ELELPESE SERE

® 5. hypoxantha
® S iberaensis

=oHm
s

:

+171e..
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differ in song {fig_ 513), a culturally trans-
mitted trait acquired primarily through socid
leaming in songbirds, although there isa ge-
netic component of early song discrim inat ion
{25) Therciore, differences in mae plumage
pattemning and song, rather than temporal or
spatid barniersto reprodudion, likely medi-
ate mate choice and prevent interbreeding
through genetic and/or imprinting mecha-
nisms {4, 9, )

To test the roles of divergent plumage pat-
terningand song in species recognition and
pre-mating isolation, we presented terri-
torial males of & hypoxantha {N — 40) and
S iberaensis {(N = 36) with dl combinaions
of conspeafic and heterospeafic capuchino
song and plumage {using song playback and
artificial mounts, see Fig_ 5, A to C, and fig.
SH), as wdll as song playback and artificia
mounts of a sympatric and ecologicaly sim-
ilar heterospecific control {5 collaris), and

Fig. 2. Qustering of haplotypes

obtained from the region of highest
differentiation on scaffold 430. Fhased
gendtypes of males, females, and nestlings
of S hypoxantha and S iberaensis (N = 202)
for 15 highly divergent SNPs located in

the peak on scaffold 430 were generated
from either whole-gename or Sanger
sequence data (~700 bp). Each row
represents a singe chromosome, and each
individual is represented twice in the tree
The four nucleotides are cdor-coded as
indicated at left. S hypaxantha individuals
and the majarity of S iberaensis birds have
species-spedific haplotypes. However,

17/ 100 (17%) S iberaensis birds possessed
one haplotype that clustered with

S hypaxantha, and two S iberaensis
individuals (2%) dustered with S hypaxantha
on the basis of both hapldypes. The most
commen haplotype for each species is
indicated at the batom o the two main
custers For graphical darity, identical copies
of each of these comman hapldypes were
omitted from the tree.
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Hg. 3. Females of S. hypoxantha and

S iberaensis overlap in plumage
coloration. (A to D) Phendype, degee of
overlap, and reflectance patterns across the
avian visua spectrum far the crown (A),
throat (B), belly (C), and rump (D) of

S hypoxantha (N = 22) and S iberaensis
(N = 20) females. Lines and shaded

areas indicate mean reflectance + SD for
each graup. The gray polygons in the insets
show the extent of overlap in tetrahedral
cadar space between the two species

for the crown (43%), thraat (72%),

belly (58%), and rump (83%).
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Hg. 4. No evidence of hybridization through social or extra-pair mating. (A) Whole-genome coalescent tree showing the relationship between males and
females of S hypoxantha and S iberaengs (N = 37). (B) PCA from ddRAD sequencing data depicting genamic differentiation in males, females, and nestlings of
S hypoxantha and S iberaensis (N = 206). (C) Genomic PC1 scares of males and females of S hypoxantha and S iberaensis for socia (N = 40) and genetic pairs
(N =27, i.e, parrs that fertilized within-pair or extra-pair dffspring). For all plots, females were dassified according to the phenotype of their social mate

assessed their behavioral responses.Across
240 trids {24 per treatment for each species),
we ded aggressive behavi 1d generated
a response ntensity score using PCA {fig. S15).
Each species responded most aggressively
tothe combination of specific song and
plumage, exhibited intermediate responses
to the treaments with mismat ched traits, and
largely ignored the heterogpecific capuchino
traits and those of the control species {Fig. 5,
D and E, fig. $16, and table S5). Generalized
linear mixed models confimmed that both song
and plumage are used to recognize sexual
competitors, with significant effects on the
intensity of the males’ response {song, P <
0.0001; plumage, P < 0.0001) and attack be-
hawior {song, P = 0.005; plumage, P=0012)
in both species {Table 2).

Existing mutations innovel combinations
underiie the plumage phenatype

of S. beraensis

Toinvedigaethe origin of thenovel S iberaenss
plumage phenotype, we examined genomic dif-
ferentiation across the broader capuchino radi-
ation {~282 million SNPsacross 127 individuds
from 12 species). We generated phylogenies
using maximum likelihood for the entire ge-
nome and the regions containing divergence
peaks. The whole-genometree showed pat-
temns consdent with recent speciation {Fig. 6A
and fig. $17), such as alack of specieslevel
monophyly possibly due to hybridization and
incomplete lineage sorting; this result was
further supported by demographic modeling
{hg. S1B and supplementary text). Despite this
phylogenetic uncertainty, S iberaensis formed

Turbek d al., Sdence 371, eabc0256 (2021) 26 March 2021

adade, as did most individuds from other spe-
cies with restricted ranges[see S mdanogaster
{green) and S. nigrorufa {yellow), Fig. 6A and
fig S17]. In contrast, S. iberaensis did not form
aspeciesspecific dade in the phylogenies de-
rived from the regions containing divergence
peaks {arrows in Fig_6, B and C, and fig. S19),
unlike most indivi of S mdanagaster {in-
dicated with acirde in Fig 6B)and S ruficdlis
{ndicated with a cirde in Fig. 6C). Aithough mul-
tiple species shared variantswith S ibaraensisa
the ndwvidud divergence peaks {eg, S ruficollis
in peak 257 and five other species in peak 430;
Fig 6, B and C, and fig. $19), the particular
combination found only in S. iberaensisdistin-
guished it from other capuchinos {note that
no other capuchino shares variants with S.
iberaensis a both divergence peaks; Fig.6,B
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S. iberaensis

A,

time near mount

Response intensity (PC1)
©
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Hg. 5. Territorial males of both species respond most aggressively to conspecific song and plumage. (A to C) Atificial mounts of S iberaenss (A),

S hypoxantha (B), and S collaris (the contrd) (C) alongside breeding males of the two capuchino species Two mounts were created per species far use in the
behavioral experiment. (D and E) Behavioral response intensity (PC1) of territorial males of S hypaxantha and S iberaenss, respectively, to combinations o
conspecific (QON), heterospecific capuchino (HET), and control (CONTROL) song and plumage. Different |etters indicate statidtical significance between treatment
goups (adjusted P < 0.05, N = 120 per species; Tukey’s HSD tedt).

and C, and fig. $20). This result impliesthat the
S iberaensis phenotype likely arose through
the reshuffiing of standing genetic vanation
that dready exised within the other southemn
capuchinos, providingamechanisn for rapid
specidion without the long period required for
relevant mutations to arise de novo {26, 27).
Discussion

Qur findings point to pre-mating isolation
through assorta ive mate choice, based on ge-
netically inherited {plumage color) and cul-
turdly inherited traits [song, but see {25)], as
aprimary mechanisn promating divergence
between these co-occurring capuchino spe-
cies Although we never observed hybrid pairs
during this study, selection against interme-
diate traits {plumage pattemns or songs) or
mismached plumage and song traits in hybrids
could further strengthen assortativemating
through reinforcement {28). Most divergence
peaks in capuchinos {11) and one of thethree
pedks between S iberaensisand S hypoxantha
arelocated on the sex chromosome Z_L oci on
sex chromosomes are thought to have adis-
propoitionate effect on hybrid fitness [largeZ
effedt {29)] and may have played apredom-
inant role in the evolution of the southem
capuchino radiation. Functional studies of
specific variants in these divergent genomic
regions will help to darify how novel dlele
associations could lead to different plumage

phenotypes. Although the ultimate fate of
the incipient S. iberaensis species remains
uncertan, our findings illustrate how pheno-
typicdly differentiated lineages can form and
rapidly become reprodudively isolated from
co-oceurring, syntopic species {30, 31). Our
results suggest that the reshuffling of standing
genetic variation can generae novel pheno-
typesthat are targeted by sexual selection_
Assortative mating based on these traitsmay
maintain species boundaries early in specia-
tion while subsequent reproductive barriers
accumulate.

Materids and methods
Feld methods

We have carried out extensive field work in
Ibera National Park {Argentina) since 2007,
encountering individuds of all seven south-
em capuchino seedea ers that breed in the
region_ In the San Nicol4s Reserve {28°07
414" S, 57"26°04.7° W), where this study
took place, our group has conducted studies
on the breeding ecology of capuchinos since
2014 During the study, S hypoxantha and
S. iberaensis were the only two southern
capuchino species observed successiully breed-
ing in San Nicol4s. From November 2016 to
January 2017 and from October to December
2018, we located and monitored 128 nests
of the two species {S. hypoxantha, N = 65;

S iberaensis,N = 63). We collected blood sam-
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ples from the brachial veins of 6 adults and
TTnediings {S. hypaantha, N = 40 adult mades,
23 adult females, 40 nestlings; S. iberaensis,
42 adult mdes, 21adult femdes, 37nestlings), as
well as tissue samples from two unhatched
eggs of S hypoxantha and one unhatched egg
of S iberaensis {table S1). In addition, we
collected feather samples from four plumage
patchesacross the body {crown, throat, belly,
and rump) of individuals of S hypoax antha
{N = 46 males, 22 females) and S. iberaensis
{N = 41 males, 20 femal es) to examine plu-
mage coloraion {described below). Males
were attracted with playback and captured
with mist nets during the nest construction,
egg laying, and nestling provisioning stages;
fermales were captured at the nest duringnest-
ling provisioning. We measured and banded
each individual with anumbered aluminum
band and specific combination of colored leg
bands prior to release. Blood samples were
stored in lysis buffer and DNA was extracted
with DNeasy blood and tissue kits {Qiagen)
for all subsequent genomic analyses. From
October to December 2019, we carried out
an additional behavioral experiment in the
San Nicolas Reserve {described below) to test
the importance of song and plumage coloration
N species recognition and premating isolaion
between S hypoxantha and S. iberaensis.
Capuchino seededters are austral migrants
that breed in the Iber4a wetlands and migrate

S50f 1
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Table 2. Species discrimination is based on both plumage and song. Deta are generalized linear
mixed madel results examining the behavioral responses of territorial males of S hypaxantha and
S Iberagnsis to mount presentations and song playbacks when the heterospecific contrd (S. cdlaris)
trids were excluded. Significant results (P < 0.05) are in boldface Flumage (conspeific versus
heterospeific) and Song (conspedific versus heterospecific) had a significant effect on response
intensity, regardless of whether outliers (dbservations outside 15 = interquartile range) in each
treatment group were included (N = 192) or excluded (N = 179; Pumage P < 00001, Song, P =
0.0001), whereas the species o the focal male did nat affect behavioral response VA detected an
additional significant interaction between Song and Humage on response intensity (P = 0.03) when
autliers were removed, which could indicaie a synergistic effect when both traits belong to the
same species. Far respanse intensity, the mode included male ID (SD = 0.89; 95% O of 8D =070 to
112) and female presence (SD = 0.25; 95% { of SD= 003 to 121) as random effects For attack
behavior, the modd included male 1D (SD = 2.90; 95% Q of D = 134 to 6.28) as a random dfect.

Response intensity (PC1) Estimate SE t value P value
Intercept —163 0.29 —5.70 0.0007
Species —0.16 0.26 062 0.535
Plumage 093 0.18 5.04 <0.0001
Song 141 0wl 758 <0.0001
Plumace x Song U024 0% 092 0.360

Attack behavior Estimate SE zvalue P value
Intercept 0N 0.78 0.14 0.889
Species 119 100 120 0232
Blumage B ¥ 107 o5 0012
Song -3.19 14 —2.79 0.005
Plumage = Song —20.28 12,802.17 -0.002 0999

northward during the nonbreeding season
{32). Over the course of the breeding season
in 2013, we resighted nine individuals {16%)
of S hypoxantha (N = 4)and S. iberamsis
{N =5)ofthe56 adults that werebanded in
2016, two breeding seasons prior_In addition,
in 2019, we resighted 22 banded males {26%)
of 5 hypoxantha {N = ©?)and 5_iberamsis
{N = 10) of the 86 malesbanded during 2016
2018_Almost al of the resighted males were
holding territories in the same geographic
area of the study site as in previous breeding
seasons. This relatively low recapture rate,
but high philopatry, may be atributed to low
interannud survival and demonstrales high
tumover in the individualstha are present
a the breeding site across different years.
The combination of alow recapture rate and
the fad that females are indistinguishable
tothe human eye makes it difficult to quan-
tify assortat wve mating by directly trakking the
ma ing decisions of banded individuds across
years {see bdow).

Whole-genome resequencing and

vaiant dsoovery

We generated shotgun short-read whole-
genome sequences for 37 individuals of 5.
hypoxantha (N = 8 males, 8 females) and
5 iberaensis {N — 2 maes, 9 fanales). Whole-
genome resequencing generated more than
million paired-end reads with a length of
‘BH1bp, producing an expected per-individual

coverage ranging between 3.9x and 10.7»
{median, 54, table 52)_

We evaluded the sequencing qudity of in-
dwvidud libranes with FastQC {version 0.117)
and used AdaptesRamoval {version 2 17)totrim
adapter sequences, filter by qudity, and merge
overlapping paired-end reads {33, 34). The fil-
tered data were digned to a previoud y assem-
bled reference genome of S hypaxantha {11)
using the “very-sensitivel ocdl™ option in Bowtie?
{wersion 2.34), and dignment statistics were
subsequently obtained using Quaimap {ver-
sion 22 1) {36, 36)_A high percentage of reads
digned to the reference gmnom e {S hypoxantha,
mean =98 6+ 0 2% 3D, 5 iberaensis, mean =
96 6 = 0.1% 3D), and the average depth of cov-
erage after filtering and dignment was 56x
per sample {range, 3 8x to 103x; table 7).

Weused 5AM tools {version 1.7)to convert
S5AM to BAM files and sort and index the
data {37). We then marked PCR duplicates
with Picard Tools {version 2 17 10) and used
HaplotypeCdler in GATK {version 3.8.0) to
perform SMPvariant discovery and genotyp-
ing {38, 39). The following hard filtering pa-
rameters were used to exclude variants in
GATK- QD <20, F5> 600, MQ < 20.0,and
ReadPosdRankSum <-$0. Weadditiona ly used
VCRools {version 01.13) to filter out vanants
that had aminor alldle frequency of lessthan
8% {retaining dleles present in at least three
homozygous individuals), amean depth of
coverage lower than 2 or greater than 50, more
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than 20% missing data, or were not bidldic
{40). This pipeline produced 13254970 SNPs,
and the average percent of missing dala was
% per individua .

Popuiat ion genomics

To search for regions of devated differentia-
tion between S hypoxantha and S iberamsis,
we computed average Fgr values for non-
overlapping 5kb windows, as wedl as individ-
ual SN Ps, using VCHools. Peaks of divergence
were identified as 5-kb windows with elevated
genom ic divergence that contained at least
one individua SNP with Fg > 0.85. This ori-
terion foaused on the drongest putalive targets
of divergent selection, although it may have
exduded regions under selection thal contained
genes of andl effect. We identified three peaks
of divergence belween the two speaes by build-
ng Manhatan plots and conducting PCAs of
the genomic data with the pack ages qgman
and SNPRdatein R version 352 {11+43) In
addition, we edimated Dyy, an absolute mea-
sure of divergence, over nonoveriappng 5kb
windows for the three peaks of divergence using
the asstom script popgenWindows py {hittps//
github com/simonhmartin/genomics_generd).
We explored pattems of linkage disequilib-
rium in these regions by calculating the 2
statistic in plink version 19 {44).

The reference genome was assembled to
contigs from short-read shotgun and mate-
pair libraries, and subsequently assem bled
to scaffolds using longread datafrom Pacfic
Biosciences sequencing {11). Although some
of these scaffolds are large, they are not as-
sembled to chromosome level To assign scaf-
foldswith divergence peaks to chromosomes,
we digned them tothe zebra finch assembly
{Taeniopygia guitata-32 4)usngthe Satsuma
synteny model from Satsuma version 3.1 {45)
We assigned each scaffold to the chromosome
with thetop hit and examined the resultswith
M izBee {46). Findly, we referred to the anno-
taled S hypoxantha genome in {1)to compie
alidt of geneswithin 30 kb of each divergence
peak and searched for these annotations of in-
terest intheUniProt fwww uniprot org’) and
Human Gene databases {www genecardsorg)
to identify genes in the regions of elevated
differentiation. The gene OCA2 is adjacent to
HBRC? in the zebra finch, yet was naot anno-
tated in the S hypoxantha reference genome.
We located the OCA2 coordinates in our ref-
erence genome by digning the zebra finch
mRNA {XM_032749285 1) using BLAST {47).
To search for areas that could play an impor-
tant role in reguld ing the expression of OCA2
{ie, asTegulatory elements), we assessed the
level of conservation of the intergenic region
between OCAZ and HER{C2, the area of the
genome showing the highest differentiation
between S iberaensis and S hypoxantha, with
respect to more distantly rdated birds by using
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Fg 6 S iberaensis is monophyletic but
shares veriants at divergence peaks with
other capuchinos. (A to C) Capuchino
phylogeny inferred using maximum |ikelihood
based on whole-genome data (A) and SNPs
from the peaks on scaffdd 257 (B) and
scafad 430 (C). The black sguare bracket
and arrows indicate clades containing all or
mest S iberaenss individuals; the black
drcles indicate clades of cther species with
species-specific variants at the peaks of
differentiation. Qutgroups are shawn above
the dashed line in the key at lower l&ft.

theBird PhastConstrack {(48) from the Univer—
gty of Cdlifornia, Santa Cruz, genome browser
{49). Bird PhastCons scores are derived from
a multigenome alignment of the budgerigar
{M dopsittacus undulatus), zebra finch
{Taeniopygia quttata), chicken {Gallusgallus),
and turkey (M deagris gallopavo) genomes,
and represent the probability that a nudeo-
tide belongstoa conserved dement {ranging
from 0 to 1). Areas that are highly conserved
among distantly related species may contain
regulatory elementsthat are important for
controlling gene expression. We digned the
~37 kb of sequence to the medium ground
finch {Geospiza fortis) reference genome
{geofFor1, to which the PhastCons scores
were mapped) using BLAT {(30) with a96 4%
identity.

In addition, we assembled full mitochon-
dria genomes from the filtered whole-genome
sequences belonging to 5 hypoxantha and
5 iberaensis individualswith M 1TObim 191
{51), using the “quick™ option and up to 40
iterations with the full mitochondrial ge-
nome from Geospiza magnirostris as a tem-
plate {GenBank number NC 039770 .1). We
digned the 37 individua sequences with an
average length of 16,562 bp in Genelous ver-
gon 1.13 {H2) and subsequently condructed
an unrooted statistical parsimony network
using PopART 1.7 {53). In addition, we used
the same methodol ogy to generate a net-
work from the recovered COl DNA barcodes,

Whole genome
maximum likelihood tree
(28.2 million SNPs)

@ castaneiventris
minuta

B bouvreui!
hypochroma
pileata

[0 melanogaster
O cinnamomea
B ruficollis

0 palustris

nigrorufa

iberaensis

W hypoxantha

which are frequently used for species identifi-
cdlion {54-56).

To gnerale phyl ogenetic hypotheses defined
bythevariants within thethree divergence
pesks in the context of the entire capuchino
radiation, and to compare these relaionships
to those in a whole-genome phylogeny of all
capuchino species, we increased our genomic
sampling to the 10 southern capuchino spe-
cies plus two outgroups. We combined the
37 whole-genome sequences obtained from
S hypoxantha and S iberaensis with 72 addi-
tional individuals from nine capuchino spe-
cies previoudy sequenced and published by
Campagnaed a . {11), 12 new individuals from
S ruficollis sequenced on a lane of lllumina
NextSeq 500 {paired-end, 151bp), and six ad-
ditional individuals sequenced on alane of
IHlumina NextSeq 500 {mid-output mode,
paired-end, 11bp)_ All additional sequenc-
ingwas perform ed at the Comell University
Biotechnology Resource Center {BRC). We
assembled aVCF file {as described above) with
atotal of 127 individud s {28 5. hypoxantha,
215 ibaraends, 5 S ruficdlis, 12 S pileata, 12
S palustris, 12 5 md anogaster, 12 S nigrorufa,
four 5. bouvreuil, four 5 hypodhroma, three
S annamomea, and two individuds each of
S minutaand S castanaventris asoutgroups).
We applied the same hard filters as described
above and subsequently retained variants that
were present in $0% of dl individuads, had a
depth of coverage between 4 and 50, and had
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aminor allele count of at least four. This
combined dataset contained 32,993 511 SNPs
ater filtering. We explored the relaionships
anong individuals and species by perfom-
ing a PCA in SNPRd ate and used VCHools
to create three additional fileswith subsets
of SNPs from the regions defined by each di-
vergance peak {1760 SNPs for the peak on scaf-
fold 430, 1040 SN Ps for the peak on scaffold
257, and 13 SN Ps for the peak on scaffold 762).
We used RAXM L version 82 4 {57)to produce
maximum likdihood phogenies from the var-
iants of each of the three divergence peaks,
implementing the "ASC GTRGAM MA” model
and the Lewis correction for ascertainment
bias. For them orecomputationdly danawding
wholegenome phylogeny, we used RAXML-ng
version 090 {38)andthe “GTR+GHASC | PMS
model. RAxM L-ng used the 282 million SNPs
that had the minor alele in homozygosity
in a least one individual {from the total of
~33 million variants in the dataset). Thisand-
ysis ran for ~1600 dock hourson all 64 cores
of acomputer with 512 Gb of RAM . Despite
not converging on a singl e best phylogeny,
an inspection of trees from the final search
rounds showed very little variation, with only
minor changes a the tips of the tree. We there-
fore generaed asmaler dataset by applying
more stringent filtering parameters {85% of
individua s present at alocus and a minimum
minor dlele frequency of 109%), which retaned
6,283,771 SNPs. We ran RAXM L -ng on this
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datasat under the same conditionsas described
ahove, excepl thal we used a parsmony tree as
a daiting point. This stralegy converged on a
ange best tree, and both datasets 282 million
and 6.3 million SNPs) produced comparable
topologies.

Double-digest restriction site-associated

INA sequencing

To determine species identity for individuals
without whole-genome data, assign pater-
nity, and andyze patems of assortat vemating,
we sequenced 206 individuals {126 adults,
T nestlings, and three unhalched eggs from
23 nests of S hypoxantha and 20 nests of
35 iberaensis) n two sgparde sequencing uns
following the double-digest restriction site-
asocided DNA {ddRAD) sequencing protocol
detaled m {59).

We used FASTX Toolkit {http-//hannonlab_
cshl edw/ fastx_toolkit/)totrim the 3" end ofdl
readsto alength of 97bp {FASTX Trimmer)
and elim inated sequences {FASTX Quality
Filter) if a least one base had a Phred score
below 10 {90% cdl accuracy) or morethan 5%
of the bases had a score bdow 20 {99.9% call
accuracy). We digned the ddRAD dda to the
reference genome of 5§ hypoxantha usingthe
“sensitive’ option in Bowtie? {version 23.5) and
sorted and indexed the datawith SAMtools
{version 1.9). Wethen used the gstacks and
populations modules of Stacks {version 2.3)to
cdl variantsand remove loci thal were present
in fewer than 80% of individuad s {60). The
effect ive per-sample coverage was 318x +
1% {mean + 5)_This pipeline produced
aVCF file containing 61484 SN Ps across the
206 individuds.

Sanger sequencing of a region within the
divesgence pedk on scalfold 430

To investigate the genomic architecture of
phenotypic differences between the species
inmoredelail, wedeveloped apair of pnimers
{forward, 5" ATTGCTGGTGTCTOCTTAT TGA-
3, reverse, 5 ATGTOCCT TTGGCTGTCTG-37)
tosequence a~A0-bp region on scaffold 430
{11028 673 to 11,029 376 bp) that contained
T highly divergent SNPs {Fg > 0.85) and an
additional three SNPs with Fgr > 0.79. We
amplified the divergent region via PCR for
165 individuals {N = 87 adults, 77 nestlings,
and one unhatched egg) with GoTaqcolorless
master mix {Promega) and the following ther-
mal cycle profile: 3 min a 95*C, followed
by 25 cycles of 30 sat 95°C, 30 sat 61°C, and
1min at 72*C, and finally 5 min at 72"C_The
PCR product was Sanger-sequenced in both
directions with the same primers used for am-
plification a the Comel Uniersty BRC.

We used Unipro WGENE version 1320 to
trim primers and edit the Sanger sequences
{61)and combined the infomation from these
sequences with variants obtained through

whole-genome sequencing to determine the
genotypes of 202 individuds at 1 SNPs that
showed high levels of differentiation within
the peak on scaffold 430. We calculaed Fsr
values a each siteusing VCFtools and subse-
quently phased and imputed missing daa
{~522% or 158 out of 3060 genotypes, with
mean probability of 0996 + 0036 5D) using
BEAGL E version 3.3 2 {62). This resulted in
404 haplotypes, two per individua_ We ex-
plored the relaionships between individuals
at these sites by calaulating a distance matnix
in the R padkage vegan {63) and plotting it
with the function phylohestmap{) from the
R package phytools {64). We also compared
these resultstothree sim dar plots derived from
the S iberaensis {N — 21) and 5. hypoxantha
{N = 1) individuds for which we had whole-
genoime sequencing data. We produced one
plot for dl SNPs found in the divergencs peak
on scaffold 430, one plot for the 64 SNPs with
Fgr » 0.8 found in the same region, and a
third plot for the 13 SNPswith Fgr > 0.79
found in the divergence peak on scaffold 257
We used an Fgp cuboff of 079, as the segment
selected for POR amplification induded SNPs
with thislevel of divergence.

Assoitative mating

We andyzed paltems of socid pairing from the
whole-genome data {N = 17 socid pairs)by fird
creating atree of ind vidudlsusing SVDquaitets,
implemented in PAUP*. S/Dquartelsis a
codescent-based method tha compares pos-
sible quartet topologies for a set of four taxa,
selecting the topology with the lowest score
{65).In addition, weused the R package qgman
to create M anhattan plots comparing the levd
of differentiation bet ween species for males
and femad es independently in each of the
three divergence peaks We evduated whether
individudls that formed a socia pair grouped
together on the tree, as expeded if assortative
mating contributes to reproductive isolation
between S hypoxantha and 5. iberaenss, and
showed elevated levelsof differentiation in the
SAME genomic regions.

For dl socid pairs {N = 40), induding those
with whole-genome data, we used the ddRAD
pipeline to assign individuals to speces and
caculate the number of observed conspedfic
and heterospecific pairings. Specificdly, we
conduded a PCA of the genomic data using
the SNPRd ate pac in R and luated
whether {i) individuas dustered by species in
a PCA, and {ii) socially or genetically deter-
mined mad efema e pairs {see bel ow) grouped
together by species on the basis of their diag-
nostic genomic PCI scores.

Patemity andyss

We further filtered the VCF file from the
ddRAD pipdline using the populations mod-
ule of Stacks {version 2 3)to remove loci that

Tuwrbek d al, Sdene 371, eahe)Z56 (2021) 26 March 201

had a minor allele frequency of less than 025
or an observed het erozygosity greater than
0.7, or were present in fewer than 95% of
individuals. We restricted the analysis to the
first 8NP per locus and used VCFtools to re-
move loci tha were not in Hardy-‘Weinberg
equilibrium or had amean depth of coverage
below 20. This pipeline produced a VCF file
containing 281highly informat ive loci across
the 206 individuals that we used for patemity
andyss.

After fltering, we converted the VCF filetoa
format compatible with CERVIIS 307, which
takes alikelihood approach to assign palermnity
from SNP data {66). CHRVUS calculates the
naturd logarithm of the likelihood ratio {LOD
score) for each potentia pairing by comparing
offspring genotypes to the genotypes of can-
didate parents and random individudsin the
population.The LOD scorethusestimatesthe
relative likelihood tha asampled offspring
was sired by a candidate father rather than
arandom mae in the population. In addition,
theprogram conducts asimulated parentage
andysis using population allele frequencies
and the proportion of candidale parents sam-
pled in the dataset to calculate the critica
differences in LOD scores necessary to assign
patemnity with either 80% or 95% confidence.

To detesmine critical LOD scores, we simu-
lated patemit y assignments for 100,000 off-
spring {the reccommended number) using the
follow ing parameters. 22 candidalemades,
6% of candidale males sanpled, and the de-
Tault of 1% of loci mistyped. We approximated
the proportion of candidate maes sampled
by estimating the number of males of both
speciesthat held neighboring territories to
the sampled maes but were never caught_The
proportion of typed lod for the simulation was
0972 Asknown mothers {confirmed by catch-
ng femades da the nest) were sampled for $8%
of offgpring, we incduded known mothers in
the analysis and evaluated CHRVUIS assign-
ments usingtrio LOD scores, which take into
account potential genotyping errors and the
genobypes of known mothers when assigning
paternity. Our total sample induded 82 candi-
date maes We accepted assignments if the
number of misnaches between the assigned
mae and his offpring waslessthan or equa
to the maximum observed number of mis-
matches between amother and her known
offspring [as in (H0), max — 8, <3% of 281lodi;
table $1]. We assigned 51 of 77 nestlings {66%)
to a candidate father with 95% confidence.

Feather coloration

We collected feathers from four plumage
patchesacrosthe body {crown, throat, belly,
and ump) from 68 individuds of S hypoxantha
{46 mdes and 22 femndes) and 61individuds
of 5 iberacnsis {41 males and 20 females) to
examine plumage coloration_ We stacked 10to
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T feathers from each plumage patch on a
nonreflective background surface {Flock Paper,
Edmund Optics) tomimictheir placement on
the body of the bird. Reflectance datawere
ogenerded relaive to awhite standard (WS-
151, Ocean Optics) and a dark standard {all
light omitted) with an Ocean Optics Flame
spectromet er connected to an Ocean Optics
PX-? pulsed xenon light source. We used the
OceanView software package {version 167,
Ocean Optics) to record the reflectance daia,
aweragng 20 scans per measuremerit_ For each
plunage patch, we took three measurements
per individua and ged th its
prior to subsequent andysis. We used the R
package pavoto compaie the reflectance curves
and degree of overlap in tetrahedra color pace
for each plumage paldch between individuals
of S hypoxantha and S iberaensis {67).
Behavioral experiment

From October to December 2019, welocated
males of S hypoxantha (N = 40) and S.
iberamsis (N = 36) tha were advdy sSnging
on their territories in the San Nicolés Reserve
and carried out a behavioral experiment in
which we presented them with the following
five treatments: {i) conspecific mount and
song, {ii) heterospecific capuchino mount
and congpecific song, {iii) conspecific mount
and heterospedific capuchino song, {iv) hetero-
specific capuchino mount and heterospecific
capuchino song, and {v) helerospecific con-
trol mount and song. Although S hypoxantha
and 5. iberaensis form social pairs during
October—November, our patemity data indi-
caetha extrapair mating continuesthrough-
out December in the San Nicol4s Reserve Mde
responses to mount presentation and song
playback are often used to infer the impor-
tance of pre-mating isolation between diver-
gent taxa {68—72), as numerous studies have
found tha thetraits used by madesto recog-
nize sexual competitors are dso used in femde
mate choice {73—75). For the heterospecific
control, we followed the methods of {14) and
used S cdlaris, which s dosely rdated to our
focal spedes but is not a capuchmno seededter
{¥, 76).5_collaris breeds in sympat ry and
occupies a very similar ecological niche to
S hypoxantha and 5 iberaensis {77, 78). The
heterospedific control treatment thusatempts
todiscriminate between aggressive responses
o ecologica and sexud compelitors, given that
dl three species are grassland birds that feed
on the seeds of tal grasses, such as Paspalum
durifoium {Poaceae) and Andropogon lateralis
{Poaceae), which dominate the |andscape in
the San Nicolds Reserve {24, 79). In particu-
lar, an devated response to conspecific traits
rel ative to the stimuli of the heterospecific
capuchino and control would indicatethat
{i) capuchinos recognize meaembers of their
own species as sexud competitors, and {ii)the

conspecific traits that dict an devated response
are involved in male-male competition and
potentidly femade choice (f3—79). In contrast,
a similar y aggressive response to conspecific
and heterospecific capuchino stimuli would
suggest that capuchinos do not discriminae
between S hypoxantha and S. iberaengs, rec-
ognizing ma es of both species as sexua and/
or ecological competitors. Finally, an aggres-
sive response to the control S collaris stimudi
would sugged thal this more didantly relaled
species, which isnot a sexud competitor, dic-
its a response because it is recognized as an
ecological competitor.

We recorded the geographic coordinales of
each trial and tested foca mdeswith as many
trealments as possible {up to five trealmenis)
by reluming to the same geographic locaion
multiple times Trids performed with the same
focal maeswereseparated by at leadt 1day, and
the order in which treaments were presented
was randomized. In addition, we randomized
the order in which simuli were presented
across trials and ensured tha the mounts
{two of S hypa antha, two of § iberaensis,
and two of S collaris)and playback fies {10 of
5 hypoxantha, 10 of S iberaengs, and five of
S collaris) were presented an equa number
of times. Sixteen of the 7 focd males {21%)
werecolor-banded from our fidd work in pre-
viousyears. In addition, capuchino seededers
exhibit a conaderable degree of intraspedfic
varidion in plumage coloration, whidh islikely
associated with age, and only sngwithin their
temmitories. Thus, by retuming to the same lo-
cdlion where a mae was previously observed
singing, and using color bands or plumage to
identify individuals, we coul d be confident
that the same individual wastested in sub-
sequent trials.

During each trid , we located the focal male
and set up the mount ~1to 2m offthe ground
<3 m from the foca male on athin pole near
vegetaion suitable for perching. We hid acom-
pact speaker {JBL Flip 5) in the vegetation
under the mount and connected the speaker
toaphone through Bluetooth to start theplay-
back recordings. Each trial lasted atotal of
5 min {the duration of the playback file), with
the same observer {always SP.T_, for consist-
ency n scoringbehaviora responses) standing
20 m away from the mount. We generated
video recordings of each trial with a DSLR
camera {Canon EOS D) and dictated voca-
izations and behaviors into the cameraduring
the trials. We recorded the following behav-
ioral responses: the number of flights and
amount of time spent at various distances
from the mount, the number of attacks and
amount of time spent attacking the mount ,
and theamount of time spent singing by each
focd mde, using the 2-m pole on which the
mount was placed to estmate distance from
the mount. Although females do not assist
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with territoriad defense in capuchino seedeaters,
wie noted whether or not a fandewas cbserved
during each trid in female presence in-
fluences ma e response to terntoria intrusion.
Females were observed in 53 trials {22%) In
totd , we presented 32 males {16 S hypoxantha
and B S. iberaensis) with dl five trealments
and 44 males {24 5 hypoxantha and 20 S
iberaensis) with fewer than five treatments,
for atota of 240 trids {24 trials per treament
for each species).

We ran a PCA on the correlation matnx of
the behavioral response variables using the
R package vegan to reduce the dimensionaity
of the behavioral data The PCA identified three
of vanation {(eigmvalues > T) thal collec-
tively explained 79% of the variation in be-
havioral responses {PC1, 43%;, PC2, 20%; PC3,
16%). Al input vanables associated with mae
aggression {e.g_, number of flights near the
mount, proportion of time spent near the
mount, and number of attacksat the mount)
loaded positively on PC1, whereas proportion
of time spent singing and proportion of time
spent >6m from the mount loaded negat wely
on PC1{ig SHC), indicding that PC1 repre-
sented a reasonable overal sumim ary of aggres-
sion_ We therefore extracted PC1 to generate
a response intensity score for each trial. In
addition, we dassified dl trials as displaying
dtack behavior *T) or not {*0™), with attadk
behavior defined as either swooping at or
making direct contact with the mount, to
examine a direct indicator of aggression. We
carried out parallel analyses with response
intensity {i_ e, PCT) and atack behavior as
dependent variables using R version 352
{43) and fit generdized linear mixed models
{GLMM s) with the R packages Imed {for lin-
ear mixed models) and gilmmTM B {for mixed
logistic regression modds) to analyze the re-
sponses of territory owners to mount presen-
tation and song playback {80, &1).

Because termitoria maes typicaly did not re-
spond to the heterospecific control {S collaris)
stimuli, we ran separate and yses with and
without the control trids[as in {82)]. Exduding
the control trnids, we first ran GLMM s exam-
ining the effeds of species, plumage, and song
{fixed effects) on {i) response intensity {PC1)
and {i1) attack behavior {whether or not the
mount was altacked at any point during the
trial). We used a mixed logistic regression
model with abinomial distribution and logit
link function to model atack behavior, which
had abinary outcome {0 or 1). Preliminary
models included treatment order, male I1D,
ferndepresence {0 or 1), mount 1D, and play-
back ID as random effects, with mount 1D
and playback 1D nested within each plumage
and songiype, respect ively, in order to control
for repeated measures from individuals and
mount/playback exemplar effects. We calcu-
laed a9% confidence interva {CI) around
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the estimated dandard deviation explained by
therandom effects usingthe confint{) funciion
from the R stals padkage. We excluded ran-
dom cffects from themodel ifthe lower end of
the 1 reached zero, indicating that the effedt
did not account for varidion inthemodd {eg,
treaiment order, mount 1D, and playback 1D),
retainng male 1D in the mode of attack be-
havior and mde ID and female presence inthe
mode of reponse intensity.

In addition, we induded the heterospecific
control trialsto run a GLMM for each focal
species that tested the effect of treatment
grioup on response intengty {PC1), ncorporal-
ingmale | D and femade presence as random
effects. We used the R package emmeans to
un post hoc pairwise comparisons between
treament groups using Tukey'shonestly sig-
nificant difference {13D) ted {83) Again, treat-
merit order, mourit 1D, plavback 1D, and femde
presence {in the of S hypox antha) had
95% Cls that reached zero when induded as
random effects n the prelim inary modds and
were therefore exduded from the find anay-
25 We verified the assmptions of the linear
mixed models by generating Q-Q plots and
plotting the resduds versus the fitted vaues.

Foundance estmales

To estimate whether 5 ibaaensishas increased
in abundance across its breeding range since
thespecies’ first recordsin 2001{18), we down-
loaded eBird data through January 2020 from
the February 2020 release of the eBird Basic
Dataset {84). The downloaded dataset con-
tained all available data forthe control used
n the behaviord experiment {S collaris) and
the seven capudhino species {5. iberaensis,
S hypoxantha, 5 cinnamomea, S palustris,
S pileata, 5. nuficollis, and S hypochroma)
that breed in Iberd National Park {10, as wdl
as the sanpling event data {needed to infer
nondetection records). eBird isan online data-
base where scientist s, rescarchers, and amateur
nalurdids can upload avian observaions {85)
W filtered the dala for each pecies using the
R padkage auk {86) to exdude records from
ncomplate chedklids {i e, decklists in which
some identified species were not reported)
and observations that fdl outside of abounding
box around the area encompassng al observa-
tionsof § ibaraensisin Argentina and Paraguay
{the centra range of 5. iberaensis), retaining
only asingle chedklist from each set of non-
independent {“shared™) checklists. We then
inferred nondetedtion records {i e, “zero-flled
the data™) using the auk package to create
presence/ absence data for each species. To
more precisely define the spaial area of in-
terest, we converted the presence-only data
from 5. iberaensis into a spatid object and
generdled a convex hull polygon around the
distribution of & ibaraesis records using the
function ghufferd) in the R package rgeos {87),

adding a buffer of 1 map unit {with datain a
South America Albers equal-area conic projec-
tion) outside of these locations;, we only re-
tained records of cbservations that fell within
this polygon of interest . We then placed tem-
poral restrictions on the remaining data, only
retaining records from October to February,
when capuchino scededters are present on the
breeding grounds, and recordsbeginningwith
the austral summer that spanned the years
2013204, the fird summer for which multi-
ple chservations of S iberaensis existed in the
eBird database.

After processing the data, we examined
whether therehave been any systematic changes
in the reporting rates of the seven capuchino
seededler species over thepast decade n order
to asess whether 5. iberaensis has increased
in prevalence rela ive to other capuchino spe-
cies. We modeled changes in prevaence by
fitting general ized addit ve models {GAMS)
[usingthe R package mgov {88)], in whicdh the
probability of reporting of the focd species
wasmodded asafundion ofthecaendar year
a the end of each aidral summer. GAM s are
able to identify arbit rary, continuous paitems
of change through time, rather than forcing
specific pattems onto the data We used addi-
tiona smoothing terms to account for varia-
tion in observation effort asdescribed bythe
follow ing variables. observa ion dale, distance
traveled, and duraion of the observation pe-
riod. We compared the GAM results for each
capuchino species to detesmine whether {i)
there was a significant change in the report-
ing probabiity of each species overtime, and
{ii) whether reporting probability considently
increased from 204 to 2019,
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Choosy females drive isolation

Rapid radiations of recently diverged species represent an excellent opportunity for exploring drivers of speciation.

The capuchino seedeaters, a group of South American birds, include a number of species that, in the field, are often
discernable only through male plumage and song. Turbek et al. used genomes and behavioral experiments to identify
potential isolating factors in two members of this group and found that, though entirely sympatric, females mated only
with conspecific males and that only a few genes differed between the species (see the Perspective by Jarvis). Thus, a
small reshuffling of genes and reinforcement through mate choice has driven divergence in these overlapping and very

similar species.
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First nest description of the Ibera Seedeater (Sporophila iberaensis)

Sheela P. Turbek,'* Melanie Browne,? Constanza Pasian,” and Adrian S. Di Giacomo?

ABSTRACT—The southern capuchino seedeaters
constitute a rapid radiation of finch-like birds that inhabit
Neotropical grasslands in continental South America.
While capuchinos are highly sympatric, the mechanisms
allowing them to breed in sympatry, such as patterns of
microhabitat use, remain largely unknown. We provide the
first nesting account of the Ibera Seedeater (Sporophila
iberaensis), a recently discovered capuchino species that
breeds exclusively in the Ibera wetlands of northeastern
Argentina, and compare its nesting habits to those of other
members of the capuchino radiation. From November 2016
to January 2017, we located and monitored 25 Ibera
Seedeater nests. The Ibera Seedeater constructs open-cup
nests in clumps of grass on the margins of flooded habitat
and lays an average of 2 eggs per clutch. Like other
capuchino species, females participate in nest construction
and incubation, while both sexes provision offspring.
Despite similarities in nest architecture, the Ibera Seedeater
differs in nesting habitat from the Tawny-bellied Seedeater
(S. hypoxantha), its most abundant congener, and other
members of the radiation. Many capuchino species,
including the Ibera Seedeater, have been classified as
endangered or threatened because of habitat loss and
trapping for the pet trade. Further information on the
breeding biology and habitat requirements of capuchinos
will provide insight into the mechanisms that maintain their
coexistence in sympatry and inform conservation efforts to
protect this enigmatic group. Received 28 August 2017.
Accepted 30 August 2018.

Key words: breeding behavior, Ibera wetlands, Neotropical
birds, nesting biology, Sporophila.

Primera descripcion del nido del capuchino Sporophila
iberaensis

RESUMEN (Spanish)—Los capuchinos del sur constituyen una
rapida radiacion de aves parecidas a pinzones que habitan pastizales
neotropicales en la Sudamérica continental. Aunque los capuchinos
son altamente simpatricos, los mecanismos que les han permitido
anidar en simpatria, como el uso del microhabitat, son en su
mayoria desconocidos. Proporcionamos la primera descripcion del
nido del capuchino Sporophila iberaensis, una especie de semillero
recientemente descubierta que anida exclusivamente en los Esteros

! Department of Ecology and Evolutionary Biology,
University of Colorado, Boulder, CO, USA

2 Laboratorio de Biologia de la Conservacién, Centro
de Ecologia Aplicada del Litoral (CECOAL, CONICET-
UNNE), Corrientes, Argentina

3 Instituto de Biologia Subtropical, CONICET — UnaM,
Misiones, Argentina

* Corresponding author: sheela.turbek@colorado.edu

del Ibera en el noreste de Argentina, y comparamos sus habitos de
anidacion con los de otros miembros de la radiacion de capuchinos.
De noviembre de 2016 a enero de 2017, localizamos y estudiamos
25 nidos de S. iberaensis. Este capuchino construye nidos de taza
abierta en marafias de pastos en los margenes de habitats inundados
y pone en promedio dos huevos por nidada. Como otras especies de
capuchinos, las hembras participan en la construccion del nido, la
incubacion y ambos sexos proveen a su descendencia. Pese las
similitudes en la arquitectura del nido, S. iberaensis difiere en su
habitat de anidacion de aquel del capuchino S. hypoxantha, su
congénere mas abundante, y de otros miembros de esta radiacion.
Muchas especies de capuchino, incluida S. iberaensis, han sido
clasificadas como amenazadas o en peligro debido a la pérdida de
habitat y la captura para el trafico de mascotas. Mayor informacion
de la biologia reproductiva y de los requerimientos de habitat de los
capuchinos nos ayudara a entender los mecanismos que mantienen
la coexistencia en simpatria de este enigmatico grupo e informara
los esfuerzos de conservacion para protegerlos.

Palabras clave: Aves neotropicales, biologia reproductiva,
comportamiento reproductivo, Esteros del Ibera, Sporophila.

The genus Sporophila is composed of small,
sexually dimorphic passerines specialized in seed
consumption that inhabit Neotropical grasslands
(Meyer de Schauensee 1952). Many Sporophila
species undergo seasonal movements linked to
grass phenology (Silva 1999) and are threatened as
a result of illegal trapping for the pet trade and the
conversion of native grassland for agricultural use
(Azpiroz et al. 2012).

A subset of the genus, known as the southern
capuchino seedeaters, is thought to have under-
gone a recent, rapid radiation characterized by
divergence in male song and plumage patterns
despite a complete lack of genomic differentiation
(Campagna et al. 2012, 2017). The radiation is
highly sympatric, with up to 7 species co-
occurring in northeastern Argentina during the
breeding season (Campagna et al. 2017). None-
theless, the mechanisms maintaining coexistence
among the ecologically similar species are poorly
understood. While 9 species of capuchino seed-
eaters were formerly recognized (Copper Seedeat-
er [S. bouvreuil], Pearly-bellied Seedeater [S.
pileata], Chestnut Seedeater [S. cinnamomeal,
Dark-throated Seedeater [S. ruficollis], Black-
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Figure 1. Nesting habitat (a—), eggs (d), and 6 d old nestlings (e) of the Ibera Seedeater. Arrows indicate exact nest
locations. The 25 nests were located in stands of Cladium jamaicense (a, b; “cortadera™) and Paspalum durifolium (c—e;
“pasto azul”) in flooded grassland. (Photographs by Sheela P. Turbek)

bellied Seedeater [S. melanogaster], Black-and-
tawny Seedeater [S. nigrorufa], Marsh Seedeater
[S. palustris], Rufous-rumped Seedeater [S. hypo-
chroma), and Tawny-bellied Seedeater), the Ibera
Seedeater, a newly discovered species of capuchi-
no, has recently been described on the basis of
phenotypic divergence from sympatric members of
the radiation (Di Giacomo and Kopuchian 2016).

Like other capuchino species, the Ibera Seed-
eater defends breeding territories in wet grass-
lands. However, its distribution is much more
restricted than that of its congeners, breeding
exclusively in the Ibera wetlands, a vast network
of grasslands, marshes, swamps, and shallow lakes
in northeastern Argentina. While locally abundant,
the Tbera Seedeater has been classified as Endan-
gered on the International Union for Conservation
of Nature (IUCN) Red List as a result of its small
population size and extremely limited breeding
range (BirdLife International 2017). Little is
known about the natural history and breeding

biology of the Ibera Seedeater, despite the
importance of this information for conservation
planning. Here, we describe the first nesting
account of the Ibera Seedeater and compare its
nest architecture, egg characteristics, and patterns
of parental care to those of other members of the
capuchino seedeater clade.

Methods

We studied a breeding population of Ibera
Seedeaters in the San Nicolas Reserve in Ibera
National Park (28°07’S, 57°26’W), located in the
ecoregion of the Ibera wetlands of Corrientes,
Argentina. The Ibera wetlands consist of a mixture
of marshes, swamps, and shallow lakes, most of
which (60%) remain permanently inundated. The
Ibera Seedeater inhabits wet grasslands dominated
by tall grasses, such as Paspalum durifolium
(Poaceae) and Andropogon lateralis (Poaceae),
which constitute the main food source of capuchi-
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nos. Similar habitat is artificially created in
Corrientes as a result of water retention along
roads. In San Nicolas, Ibera Seedeaters were found
along drainage ditches and on the borders of
vegetated marshes containing permanent water.
Territories were covered in stands of Paspalum
durifolium and dense aquatic plants in the genera
Rhynchospora (Cyperaceae), Thalia (Maranta-
ceae), Panicum (Poaceae), Cyperus (Cyperaceae),
Cladium (Cyperaceae), and Hymenachne (Poa-
ceae). Drier areas of the site were characterized by
Andropogon lateralis, Axonopus grasses (Poa-
ceae), and Chromolaena laevigata (Asteraceae).

From 10 November 2016 to 10 January 2017,
we located 25 Ibera Seedeater nests by following
individuals with nest-building material or food for
nestlings in areas defended by territorial males.
Breeding individuals (n = 20 males, 9 females)
were captured with mist-nets adjacent to the nest
and color-banded prior to release. Thirteen nests
(52%) were found during the nest-building period,
8 (32%) during the incubation period, and 4 (16%)
during the nestling provisioning stage. Although
female capuchinos are impossible to distinguish in
the field, all of the males that mate-guarded and
attended the nests possessed the characteristic
plumage patterning and song of the Ibera Seed-
eater (Di Giacomo and Kopuchian 2016). Active
nests were checked every 4 d during construction
and every other day following egg laying until
fledging or failure. Following fledging or failure,
we collected various nest measurements with a
measuring tape (internal: diameter and depth;
external: diameter, depth, and height above the
ground), and recorded notes on the habitat
surrounding each nest. Because several nests were
abandoned or blown over by storms prior to
completion, we were only able to measure a subset
of the total number of nests found. In addition, we
used calipers to measure the length and width of 6
eggs (from 3 nests). All measurements are reported
as mean (SD).

Results

Nests of the Ibera Seedeater consisted of open
cups constructed from dry stems of Andropogon
and Axonopus grasses that were braided horizon-
tally and held together by spider webs and orange
oothecas of spiders in the family Araneidae,

The Wilson Journal of Omithology « Vol. 131, No. 1, March 2019

potentially to mimic the surrounding environment.
Grass seeds were removed from the stems prior to
construction. Although the nests lacked a distinct
lining, the material inside was noticeably thinner.
Ibera Seedeaters placed their nests in isolated
stands of Paspalum durifolium (70%), Cladium

jamaicense (15%), or a mixture of both (15%; Fig.

1). Plants supporting the nests averaged 96.9 (SD
8.4) cm tall (n = 9) and were located on the
margins of drainage ditches along the road or
flooded grassland containing standing water. Ibera
Seedeater nests were built an average of 41.8 (6.4)
cm above the ground, had an inner diameter of 4.7
(0.4) cm and depth of 3.7 (0.5) cm, and possessed
an outer diameter of 6.3 (0.4) cm and depth of 4.9
(0.6) cm (n = 10).

The clutch size of the Ibera Seedeater ranged
from 1 to 3 eggs, with an average of 2 eggs per
clutch. The oval eggs were grayish or bluish-white
with light brown spots concentrated toward the
wider end of the egg, and they measured 16.57
(0.30) mm by 12.28 (0.33) mm (n» = 6; Fig. 1d).
Eggs were laid on consecutive days and incubated
for 11-12 d prior to hatching (n = 4). Females
participated in nest construction and incubation,
whereas both sexes assisted with nestling provi-
sioning. Nestlings remained in the nest for 9-11 d
before fledging (Fig. le; n = 5). Several color-
banded breeding pairs whose first nesting attempts
failed due to predation of eggs or nestlings were
observed renesting elsewhere on the territory.

Discussion

We present the first nesting information for the
recently discovered Ibera Seedeater. Our results
are largely consistent with nesting accounts of
other capuchino species. Like Ibera Seedeaters,
Marsh, Rufous-rumped, Black-bellied, Dark-
throated, and Tawny-bellied seedeaters build
open-cup nests in clumps of grass or herbaceous
plants (Di Giacomo 2005a, Roda and Lopez-Lanus
2008, de la Pefia 2009, Rovedder and Fontana
2012, Franz and Fontana 2013, Vizentin-Bugoni et
al. 2013). The nests of all 5 species are compact,
composed of grass stems, and resemble Ibera
Seedeater nests in size, shape, and height above
the ground. Capuchinos seem to consistently lay
an average of 2 eggs per clutch (Roda and Lopez-
Lanus 2008, Rovedder and Fontana 2012, Franz
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and Fontana 2013, Vizentin-Bugoni et al. 2013)
and coincide in the duration of incubation and
nestling provisioning periods, as well as patterns
of parental care (Facchinetti et al. 2008). Although
females carry out nest construction and incubation,
both sexes provision offspring in various members
of the genus Sporophila (Francisco 2006, 2009;
Facchinetti et al. 2008, Medolago et al. 2016).

Additionally, the breeding seasons of capuchino
species largely overlap. In San Nicolas, nesting
activity for both the Tawny-bellied Seedeater and
the Ibera Seedeater, the 2 most locally abundant
capuchino species on the study site, peaked in
November—December. Nesting rates for both
species seemed to slow in early January, when
San Nicolas was hit with heavy rains; however, the
breeding season of the Ibera Seedeater may extend
until late February or March, when many capuchi-
nos are thought to depart from the breeding
grounds on migration (Ridgely and Guy 1989,
Areta and Repenning 2011). Indeed, sightings of
the Ibera Seedeater have been reported in the Ibera
wetlands from early October to mid-March (Di
Giacomo and Kopuchian 2016), which coincides
with the breeding seasons of other migratory
capuchino species (de la Pefia 2009, Rovedder
and Fontana 2012, Franz and Fontana 2013,
Vizentin-Bugoni et al. 2013).

Despite many similarities between the Ibera
Seedeater and other members of the capuchino
radiation, our findings reveal subtle differences in
nesting habitat from some of its sympatric
congeners, particularly the locally abundant Taw-
ny-bellied Seedeater. In Formosa, Argentina, and
southern Brazil, the Tawny-bellied Seedeater
generally nests in small shrubs in the family
Asteraceae that grow in relatively dry grasslands
(Di Giacomo 2005a, Franz and Fontana 2013).
Likewise, in San Nicolas, the Tawny-bellied
Seedeater constructs nests in Andropogon lateralis
(Poaeceae) and Chromolaena laevigata (Astera-
ceae), 2 plant species found in drier habitat in the
Ibera wetlands. While both capuchinos are often
observed foraging on the same plants, the Ibera
Seedeater consistently breeds in wetter areas of the
landscape, with nest sites in flooded grasslands.

The habitat requirements of the Ibera Seedeater
also differ from those of other capuchino species
occasionally observed near San Nicolas. For
example, the Dark-throated Seedeater preferentially
breeds in caraguatal-cardal, a type of dry grassland

159

habitat characterized by large stands of sawgrass
known as caraguata (Eryngium horridum; Areta et
al. 2011), and places its nests in a variety of broad-
leaved herbaceous plants, such as clover and thistles
(de la Pefia 2009; A. G. Di Giacomo, Aves
Argentinas/Asociacion Ornitologica del Plata, pers.
comm.). Similarly, the Rufous-rumped Seedeater
reportedly nests in Cirsium vulgare, an exotic
species of thistle largely absent from waterlogged
habitat (Roda and Lopez-Lanis 2008). Of the
overlapping capuchino species, the Marsh Seedeat-
er, which nests on the margins of marshes in clumps
of native grasses and broad-leaved herbaceous
plants, seems to possess the most similar nesting
habits to those of the Ibera Seedeater (Vizentin-
Bugoni et al. 2013). Although habitat segregation
has long been proposed as a potential isolating
mechanism promoting phenotypic divergence in
capuchino seedeaters (Sick 1967, Areta et al. 2011),
the habitat preferences of many capuchino species
remain poorly understood. Further studies are
necessary to quantify and compare habitat require-
ments across the capuchino radiation. Nonetheless,
these findings hint at a degree of microhabitat
specialization that may contribute to reproductive
isolation among the sympatric species.

Capuchino seedeaters and other members of the
genus Sporophila are highly susceptible to anthro-
pogenic disturbance because they rely on grass-
land habitat that is rapidly being converted for
agricultural use (Azpiroz et al. 2012). In north-
eastern Argentina, they generally co-occur with
populations of other threatened grassland species,
such as the Strange-tailed Tyrant (Alectrurus
risora), Black-and-white Monjita (Xolmis domi-
nicanus), and Saffron-cowled Blackbird (Xanthop-
sar flavus; Di Giacomo et al. 2010). As a result,
capuchinos are often used as indicator species to
detect conservation sites, such as Important Bird
Areas (IBAs; Di Giacomo et al. 2005b). Addition-
al information on the ecology and breeding
biology of these evolutionarily enigmatic species
will facilitate the development of effective conser-
vation initiatives.
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Nest predation is the main cause of nest failure in passerine birds and thus is a key deter-
minant of breeding traits. Accordingly, nest predator community composition and abun-
dance modulate nest predation rates. When top predators are absent, mesopredator
populations may become unchecked, which in turn increases the predation pressure on
their prey species. We evaluated whether nest predator abundance and breeding traits of
an endangered grassland bird, the Strange-tailed Tyrant Alectrurus risora, differed
between two protected areas: Iberd National Park (INP), where top predators have been
extinct for 50 years, and Reserva El Bagual (REB), where Pumas Puma concolor still have
a stable population. We measured abundances of potential nest predator species and dur-
ing the 2015-2018 breeding seasons we monitored Strange-tailed Tyrant nests and set
camera traps to identify nest predators. Mesopredator abundance was higher in INP, and
foxes were identified as the main nest predators. Nest predation rate was also higher in
INP, where the daily nest predation rate and cumulative probability of nest predation
were 0.05 £ 0.006 and 0.81, whereas in REB they were 0.04 + 0.004 and 0.70, respec-
tively. The 10-fold higher frequency of fox records in INP could explain the higher nest
predation rate observed, suggesting that the extinction of top predators may increase nest
predation rates of endangered grassland birds in protected areas through release of native
mesopredator species. The lower nest predation observed in REB was compensated for
by a higher nest abandonment rate, which resulted in a similar fledgling production in
the two study sites. Clutch size, hatching success and number of nestlings did not differ
between study sites. The low breeding success recorded for this endangered species
despite its populations being in protected areas of high conservation value is alarming
given the global decline that grassland bird populations are facing.

Keywords: breeding biology, camera trap, mesopredator release, nest concealment, nest predators,
subtropical grasslands.
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Habitat loss is one of the main drivers of biodiver-
sity decline, and grasslands are among the most
imperilled ecosystems due to their alarming loss
and degradation rates (Hoekstra et al. 2005,
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Watson et al. 2016). As a result, grassland birds
are suffering negative population trends worldwide
(Azpiroz et al. 2012). Subtropical grasslands are
among the ecosystems suffering the highest rates
of habitat conversion and, as a consequence, 22
bird species of southeastern South American grass-
lands are globally threatened or near-threatened
with extinction (Azpiroz et al. 2012, Watson
et al. 2016).

The main cause of nest failure in many passer-
ine birds is nest predation, making it a key modu-
lator of avian life history traits (Ricklefs 1969,
Martin 1995). Birds seek to minimize the risk of
nest failure by selecting both nest-sites that are
concealed from potential predators and nest sub-
strates that impede predation (Martin &
Roper 1988, Schmidt & Whelan 1999, Misenhel-
ter & Rotenberry 2000). Nest predation probabil-
ity may also increase with nest age, as increasing
adult and nestling activity risk betraying the nest
position to potential predators (Skutch 1949).
Hence, birds may respond to an increase in nest
predation risk by switching their nest-site choice in
favour of better concealed sites and regulating
their behaviour by reducing activity at the nest
(Skutch 1949, Fontaine & Martin 2006, Zanette
et al. 2011). Breeding traits such as clutch size and
fledgling production can also be reduced by an
increase in nest predation risk (Zanette et al. 2011,
Dillon & Conway 2018). The influence of nest
predation on annual breeding success is condi-
tioned by breeding season length and renesting
intervals, which determine the number of breeding
attempts (Roper et al. 2010). Nest predation may
therefore regulate multiple breeding traits of birds.

Nest predation is also modulated by nest preda-
tor community composition and predator abun-
dance (Schmidt 2003, Roos et al. 2018). Habitat
fragmentation, the extinction or suppression of top
predators and the introduction of exotic species
may increase nest predator densities (Roos
et al. 2018, Saggiomo et al. 2021). The mesopre-
dator release hypothesis states that the decline or
extinction of top predator populations may trigger
an increase in mesopredator abundance (Soulé
et al. 1988, Crooks & Soulé 1999). As mesopreda-
tor abundance increases, the predation rate on
their prey is also expected to increase. For exam-
ple, mesopredator release has been reported to
negatively impact bird populations, sometimes
even leading to local extinctions (Soulé

et al. 1988, Crooks & Soulé 1999, Schmidt 2003,
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Jiménez et al. 2019, Rees et al. 2019), through
increasing nest predation rates and reducing breed-
ing success (Rogers & Caro 1998, Ritchie & John-
son 2009, Ortega et al. 2021).

Northeastern Argentina’s grasslands are being
transformed by intensification of cattle grazing and
afforestation  (Viglizzo et al. 2011, Azpiroz
et al. 2012). In addition, Jaguars Panthera onca and
Pumas Puma concolor have been the subject of per-
secution due to conflict with livestock manage-
ment, resulting in the extinction of the former and
a population reduction of the latter in northeastern
Argentina’s grasslands (Graham et al. 2005, Quir-
oga et al. 2014, 2016, Di Bitetti et al. 2016).
Simultaneously, the Strange-tailed Tyrant Alec-
trurus risora, an endemic grassland species that
nests in tallgrass tussocks and occurs primarily in
northeastern Argentina and southeastern Paraguay,
has suffered an estimated 90% reduction in its
range in Argentina (Di Giacomo & Di Gia-
como 2004, Di Giacomo et al. 2011). This drastic
range reduction and the threat that habitat conver-
sion poses for its remaining natural habitat has led
the species to be categorized as globally Vulnera-
ble (BirdLife International 2016).

The main goal of this study was to evaluate if
differences in the breeding biology of the
Strange-tailed Tyrant in grasslands of high conser-
vation value are associated with differences in
predator abundance and predation rate. Given
that one of our study sites has a stable Puma
population but top predators are locally extinct in
the other area, we studied the nest predator com-
munity to evaluate whether nest predator abun-
dance increased where top predators were absent
and whether this variation in nest predator abun-
dance could be associated with differences in the
Strange-tailed Tyrant’s breeding biology. We first
evaluated differences in the abundance of poten-
tial nest predators, including carnivorous mam-
mals, raptors and snakes, in both study areas.
Next, we compared the breeding biology of the
Strange-tailed Tyrant in the two areas, to deter-
mine whether its breeding phenology, breeding
parameters (i.e. clutch size, hatching success,
number of nestlings and fledgling production),
nest predation rate, daily nest survival rate and
nest concealment differed between them. We
predicted a higher abundance of mesopredators
with negative effects on the breeding biology of
the Strange-tailed Tyrant in the study area where
top predators are extinct.
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METHODS

Study area

The study was conducted in Portal San Nicolas
(28.1282°S, 57.4346°W; 16 780 ha) in Iberd
National Park (INP), located in the province of
Corrientes, and in Reserva El Bagual (REB;
28.1869°S, 58.8550°W; 3300 ha), located in the
province of Formosa, Argentina (Fig. 1). Jaguars
have been extinct in Corrientes for over 50 years
and Pumas are mostly absent or extremely rare
whereas, in Formosa, Puma populations are still
stable and Jaguars, even though rare, are also pre-
sent (Di Giacomo & Krapovickas 2005, Quiroga
et al. 2014, 2016, Di Bitetti et al. 2016). Both pro-
tected areas are in the humid Chaco ecoregion
(Oyarzabal et al. 2018). The landscapes of the
study areas are physiognomically similar and con-
sist of open savannas with gradual slopes that
result in seasonally flooded grasslands in the low-
lands and drained grasslands in the uplands.
Uplands are dominated by Andropogon lateralis in
INP, and by Imperata brasiliensis and A. lateralis in
REB (Carnevali 1994, Di Giacomo & Krapo-
vickas 2005). Lowlands are dominated by Paspa-
lum  durifoium in INP and by Paspalum
intermedium and Sorghastrum setosum in REB (Car-
nevali 1994, Di Giacomo & Krapovickas 2005).
Both study sites support stable Strange-tailed
Tyrant populations.

Nest predator surveys

We surveyed the occurrence of mammals, raptors
and snakes in both study sites. To evaluate
medium- and large-sized mammal occurrences
(O’Connell et al. 2011), we set 27 camera-trap
stations in each study area between March and
July 2015, with a minimum nearest-camera dis-
tance of 800 m. The mammal abundance survey
did not coincide with the Strange-tailed Tyrant
breeding season because the camera traps were
used during that period to detect nest predators
(see below). Even though we did not conduct the
mammal survey during the study species’ breeding
season, we considered the data likely to be repre-
sentative of mammal abundance throughout the
year as we used scented bait to attract predators
and so eliminated possible differences in daily
activity patterns. In addition, we have no evidence
of strong interannual or seasonal fluctuations of

Strange-tailed Tyrant nest predation 3

medium- and large-sized mammal populations at
our study sites. We used Reconyx HyperFire
HC500 cameras baited with perforated tuna cans
to attract carnivorous species, as described by Di
Bitetti et al. (2009). Cameras were set to take
three pictures per trigger, with a picture interval
of 1 s and a quiet period of 3 min. We replaced
bait, batteries and memory cards every 10 days.
Cameras were simultaneously active in both sites
and sampling was divided into two stages, with
half of the stations active during March—April and
the other half during May-June.

We conducted raptor surveys during the 2017
Strange-tailed Tyrant breeding season by fixing six
and two 1-km-long transects across internal roads
in INP and REB, respectively (Ralph et al. 1993).
Transects were separated by a minimum distance
of 500 m. We visited each transect on four occa-
sions at both sites and recorded all raptor species
and the number of individuals observed within a
radius of 100 m from the observer.

We sampled snakes by setting six array traps in
each study site, during the 2017 breeding season.
We built array traps following the design pro-
posed by Leynaud and Bucher (2005) with 8-m-
long legs. Array traps were separated by a mini-
mum distance of 600 m. The traps were active in
both sites for 42 consecutive days and we con-
ducted daily visits to check for contents, identify
captured individuals and immediately release
them.

We only included in the analysis mammals of
the order Carnivora (the only order with con-
firmed nest predators), and raptor and snake spe-
cies that were confirmed to be potential nest
predators either during our study (i.e. we regis-
tered a predation event) or by bibliographic refer-
ences on nest predators of Neotropical grassland
birds (Di Giacomo & Krapovickas 2005, Menezes
& Marini 2017), hereafter referred to as mammals,
raptors or snakes. Four camera-trap stations suf-
fered technical problems and were discarded from
the analyses, resulting in 26 stations in INP and 24
in REB. Sampling effort was 1686 camera-trap
days in INP and 1834 camera-trap days in REB.
We identified photographed mammals to species
level and considered records of the same species as
independent if more than 12 h elapsed between
successive pictures. We computed the frequency
of mammal records as the number of records per
station divided by the number of days the station
was active (Di Bitetti et al. 2009).

© 2023 British Ornithologists' Union.
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Figure 1. Location of the study sites, Portal San Nicolas (lbera National Park, INP), located in the province of Corrientes, and

Reserva El Bagual (REB), located in the province of Formosa, northeastern Argentina.
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Nest searches and monitoring

We conducted searches for Strange-tailed Tyrant
nests during four consecutive breeding seasons in
September-December 2015-2018. In both pro-
tected areas we concentrated searches in grassland
patches of ~ 60 ha. We found and monitored
270 nests (98 in INP, 172 in REB). The study
species is sexually dimorphic and has a socially
polygynous mating system (Di = Giacomo
et al. 2011). We identified territories by observing
the flight displays of males and then focused on
female behavioural cues for nest searches as only
females construct the nest, incubate and provision
nestlings (Di Giacomo et al. 2011). We located
nests during the nest building, incubation or
building stages and georeferenced them with a
Garmin GPS device (Garmin International, Ola-
the, KS, USA). We checked nest contents every
2-4 days (i.e. we concentrated nest visits near to
hatching and fledging dates) until nest fate was
determined (Martin & Geupel 1993). When nest
activity concluded, we identified the nest sub-
strate species.

We set Reconyx HyperFire HC500 camera
traps (Reconyx, Holmen, WI, USA), previously
cleaned with alcohol to reduce human scent, dur-
ing both the incubation and nestling periods, at a
minimum distance of 1 m from the nest to iden-
tify nest predators. We monitored 71 nests in INP
and 29 nests in REB. Camera traps were pro-
grammed to take three pictures per trigger, with a
picture interval of 1 s and no quiet period.

Nest concealment

We measured nest concealment of 39 nests in INP
and 29 nests in REB by photographing 13-cm-
wide discs (i.e. the maximum outer diameter of
nests) in 2017 and 2018. Discs consisted of a grid
of 1-cm? squares and were placed above the nest
and on its side to determine overhead and lateral
nest concealment, respectively (Davis 2005). We
took photographs of the discs at 1 m from the nest
in both orientations (Supporting Information,
Fig. S1). If the position of the nest was altered by
the predator, we did not take photographs. We
estimated nest concealment as 1-p (where p is the
proportion of exposed squares) such that well-
concealed nests received the highest scores
(Davis 2005).

Strange-tailed Tyrant nest predation 5

Breeding parameters

We defined clutch size as the number of eggs laid,
discarding nests that were predated or abandoned
before laying was completed. We assessed hatching
success only for nests that were found during incu-
bation, that survived until the nestling phase and
for which the number of chicks remained constant
on two consecutive visits. We estimated fledgling
production as the number of chicks that success-
fully fledged per nest (i.e. per breeding attempt)
considering both successful and unsuccessful nests.

Statistical analysis

Potential nest predator frequency of records

To compare mammal frequency of records
between study sites, we used zero-inflated general-
ized linear models (GLMs) with y distribution
when a mammal species was recorded in both
study sites. Zero-inflated models comprise a zero-
inflation model that describes the probability of
observing an extra zero that is not generated by
the conditional model using a logit link function,
and a conditional model that describes the fre-
quency observed using a y distribution with an
inverse link function. In this way, the zero-inflated
model indicates whether the species had a higher
probability of being recorded in a given study site,
whereas the conditional y model accounts for dif-
ferences in the frequency observed among sites
considering the number of zeros that are expected
according to the error distribution. The response
variable for the zero-inflated GLM with y distribu-
tion was the frequency of mammal records at each
station and the explanatory variable was study site.
When a mammal species was only recorded in one
study site, we applied a GLM with binomial distri-
bution and a logit link function, where the
response variable was the presence/absence of the
mammal predator species at each station, in order
to test whether the difference in probability of
occurrence was statistically significant. We also
checked for differences in the frequency of raptor
records between study sites with a GLM with
binomial distribution and a logit link function. The
response variable was the presence/absence of the
raptor predator species per transect over all four
visits. We could not subject the data for snakes to
statistical analysis because only three captures were
made.
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Apéndices

SUONIPUOD) PUE SWIR . 241 238 “[£Z0Z/40/1 1] U0 A1eqrr] UIIUO 3[1AL * ANSIAIA (1207 - vuFedures) opreuoa] £q Z0ZE 11U/ 11 1°01A0p/W0dKa[1n KIRIquauI[uoy/:sdiy Wouy papeojumodt *0 X6 1 6hL |

S

250 SUOWWIY) 2A1E21) 2qEaIAd ) £Q PIULIAOF 1T SAADME YO 1250 Jo SN 10} AIRIGHT AUIUQ A1 U0 (5

172



6 M. Browne et al.

Breeding parameters and nest initiation

We tested for differences between study sites in
hatching success using a generalized linear mixed
model with binomial distribution and logit link
function. The response variable was the success or
failure of hatching for each egg, and we included
nest ID as a random effect to account for the fact
that eggs were clustered within nests. As data pre-
sented under-dispersion, we analysed the influence
of the study sites on clutch size, number of nes-
tlings and number of fledglings, using linear
models with a normally distributed error (McDo-
nald & White 2010). We used a chi-squared test
of homogeneity to determine if the nest initiation
pattern (i.e. the percentage of nest attempts
throughout the breeding season) and nest substrate
use differed between study sites.

Nest survival and predation rates

We estimated daily nest survival rate (DSR) and
daily nest predation rate with the nest survival
model in Program MARK (White & Burn-
ham 1999). We excluded from these analyses 24
nests that were abandoned before egg-laying
began. Daily nest predation rate (DSR,) was esti-
mated considering successful and abandoned nests
as not predated and calculating daily nest preda-
tion rate as 1 — DSR,,. We calculated nest initia-
tion dates by backdating to the egg-laying stage
when nests were found during incubation and suc-
cessfully hatched. For nests that were found and
failed during incubation or nestling stages, we esti-
mated nest age by assuming that the observed
period was halfway between the end of laying and
hatching or by estimating nestling age, respec-
tively, and backdating accordingly (Dominguez
et al. 2015). The egg-laying period was considered
to last 3 days, the incubation period 17 days and
the nestling period 12 days (Di Giacomo
et al. 2011). We calculated nest survival and nest
predation probabilities as DSR' and 1 — DSR),
respectively, where t was 32 days, which is the
length of the Strange-tailed Tyrant’s nest cycle (Di
Giacomo et al. 2011).

We used Program MARK to test the effects of
several factors that could affect daily nest survival
and predation rates. For analyses of both nest sur-
vival and predation rates, we built candidate
models with different combinations of four nest
variables: (1) year, (2) a linear trend for the time
of breeding (days elapsed since the start of the
breeding season, defined as the earliest egg-laying

© 2023 British Ornithologists' Union.

date registered, i.e. 5 September), (3) nest age
(days elapsed since the laying of the first egg at
day 0) and (4) study site (i.e. INP and REB). We
included year and a linear trend for time of breed-
ing to account for interannual and within-year
changes in weather patterns and predator commu-
nities (Dinsmore & Dinsmore 2007). We included
nest age to account for the expected increase in
predation risk following hatching (Skutch 1949).
We used the Akaike information criterion cor-
rected for small sample sizes (AIC.) to select the
best fit models from the suite of candidate models
constructed by combining the variables that had
more support than the null-hypothesis model of
constant survival, S(.) in MARK notation (Burn-
ham & Anderson 2002). If more than one model
had a AAIC, less than 2, we selected the one that
had the lowest number of parameters and calcu-
lated Akaike weights (w;) to measure the relative
support of the models considered (Arnold 2010).

Nest concealment

We used Mann-Whitney U tests to test for differ-
ences in nest concealment between successful and
predated nests from the overhead and lateral views
between study sites and between successful and
predated nests.

Unless otherwise specified, we performed all
analyses with R 3.6.2 (R Core Team 2019) and
used the package glmmTMB for a zero-inflated
GLM with y distribution (Brooks et al. 2017). We
set significance levels at P < 0.05 and express
results as mean =+ standard deviation (sd).

RESULTS

Nest predator surveys

We did not record top predators in INP, but
recorded Pumas three times at three different
camera-trap stations in REB. We recorded four
mammal nest predator species in INP and five in
REB (Table 1). The frequency of mammal records
per camera trap per day was significantly higher in
INP than in REB; and INP had a higher probabil-
ity of mammal presence than REB (Table 1). The
nest predator with the highest number of records
was the Crab-eating Fox Cerdocyon thous, which
was more frequently recorded and had a signifi-
cantly higher probability of presence in INP than
in REB (Table 1). The Pampas Fox Lycalopex gym-
nocercus was the second most frequently observed
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predator and was also significantly more frequently
recorded in INP than in REB (Table 1). The fre-
quency of records for both fox species taken
together was 10 times higher in INP than in REB,
with values of 0.30 and 0.03, respectively. The
Maned Wolf Chrysocyon brachyurus and Geoffroy’s
Cat Leopardus geoffroyi were only recorded in REB
(Table 1). The probability of presence and abun-
dance of Crab-eating Racoon Procyon cancrivorus
and Lesser Grison Galictis cuja did not differ sig-
nificantly between study sites (Table 1).

The overall frequency of raptor records was
greater in REB than in INP, with two species iden-
tified in INP and seven in REB (Table 1). The fre-
quency of records of raptor species did not
significantly differ between sites, yet they tended
to be less frequently recorded in INP than in REB,
except for the Long-winged Harrier Circus buffoni
and Chimango Caracara Milvago chimango, which
were only recorded in INP (Table 1).

Strange-tailed Tyrant nest predation 7

All snake records occurred in INP, where two
Patagonia Green Racers Philodryas patagoniensis
and one Lichtenstein’s Green Racer Philodryas
olfersii were captured. Average body mass for iden-
tified predators is given in Supporting Information
Table S1.

Breeding parameters

The nest initiation pattern of Strange-tailed
Tyrants  differed  between sites (x* = 27.7,
P =0.001). It peaked 1 month earlier in INP (in
the second half of September) than in REB (in the
second half of October, Fig. 2). Similarly, nest ini-
tiation ended in early December in INP but in late
December in REB (Fig. 2).

Breeding parameters did not differ between
study sites. Clutch size averaged 2.94 + 0.41 (range
2-4, n=71) in INP and 2.88 + 0.42 (range 24,
n=120, t=1.10, P=0.27) in REB. Hatching

Table 1. Potential nest predator frequency of records in Reserva El Bagual (REB; top predators present) and Iberd National Park
(INP; top predators absent), Argentina, and summary statistics.

Species Common name REB INP Z(a) P(a) Z(b) P(b)
Mammals

Cerdocyon thous Crab-eating Fox 2.0 (47) 13.6 (354) —2.08 0.04 —3.63 2.79e-4
Chrysocyon brachyurus Maned Wolf 0.7 (17) 0(0) —1.56 0.12

Lycalopex gymnocercus Pampas Fox 0 (0) 5.7 (147) 3.1 1.89e-3

Leopardus geoffroyi Geoffroy’s Cat 0.5 (11) 0 (0) -0.71 0.48

Galictis cuja Lesser Grison 0.1 (3) 0.2 (5) —1.47 0.14 -0.29 0.77
Procyon cancrivorus Crab-eating Racoon 1.1 (27) 0.3 (8) 1.45 0.15 1.42 0.16
Total 4.4 (105) 19.8 (514) —-4.11 3.95e-5 -1.99 0.04
Raptors

Rupornis magnirostris Roadside Hawk 0.5 (1) 0 (0) —0.003 0.99

Circus buffoni Long-winged Harrier 2.0 (4) 0.5 (3) 0.003 0.99

Buteo albicaudatus White-tailed Hawk 2.5 (5) 0 (0) —0.003 0.99

Heterospizias meridionalis Savanna Hawk 1.0 (2) 0(0) —0.003 0.99

Milvago chimango Chimango Caracara 0 (0) 2.3 (14) 0.003 0.99

Milvago chimachima Yellow-headed Caracara 1.0 (2) 0(0) —0.003 0.99

Falco femoralis Aplomado Falcon 1.0 (2) 0 (0) —0.003 0.99

Falco sparverius American Kestrel 4.0 (8) 0(0) —0.003 0.99

Total 12.0 (24) 2.8 (17) -2.14 0.03

Mammal frequency of records is expressed as the number of records per station divided by the number of days the station was
active and raptor frequency of records as the number of records per transect; total number of records are expressed in parentheses.
In the models, the response variables are: mammal frequency of records expressed as the number of records per station divided by
the number of days the station was active for mammals present in both sites and as presence/absence per camera station for mam-
mal species present in one study site and presence/absence per transect for raptors. Models applied: y zero-inflated GLM for Crab-
eating Fox, Lesser Grison, Crab-eating Racoon and overall mammal frequency of records. z(a) represents z value of conditional y
model, P(a) represents P value of conditional y model, z(b) represents z value of zero-inflated model, and P(b) represents P value of
zero-inflated model. For the remaining mammal species which occurred in only one study area and for raptors, a binomial GLM test
(z, z value; P, P value) tests whether the difference in probability of occurrence between study areas is statistically significant. High-
est frequencies are highlighted in bold when significant.

© 2023 British Ornithologists' Union.
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Figure 2. Percentage of nest attempts by female Strange-
tailed Tyrants during the breeding seasons of 2015-2018 in
Reserva El Bagual (REB) and lIberd National Park (INP,
n = 270 nests), Argentina. Error bars are standard errors.

success averaged 0.87 + 0.17 (n = 39) in INP and
0.91 + 0.18 (n =59, z = —1.54, P = 0.13) in REB.
Number of nestlings averaged 2.55 & 0.61 (range
1-4, n = 49) in INP and 2.66 + 0.65 (range 1-4,
n=73,t=-091, P=0.37) in REB. We observed
brood reduction in two nests in INP and in eight
nests in REB. Fledgling production was 0.52 £ 1.10
chicks per breeding attempt in INP (range 1-4,
n=95) and 0.64 &+ 1.16 per breeding attempt in
REB (range 1-4, n = 151, t = 0.39, P = 0.39). Only
21% and 27% of nests where egg-laying began suc-
cessfully fledged nestlings in INP and REB, respec-
tively. The causes of nest failure were predation and
abandonment. Nest predation was responsible for
88% and 75% of nest failure once egg-laying began
in INP and REB, respectively, whereas 12% and
25% were abandoned in INP and REB, respectively.
Nest substrate use differed between study sites
(x> =180.6, P=0.0005). The Strange-tailed
Tyrant was observed to build its nests on A. lateralis
(n = 88), P. durifolium (n = 1), Schizachyrium spp.
(n=1) and on an unidentified species (n = 3) in
INP and on A. lateralis (n = 27), P. intermedium
(n = 37) and L brasiliensis (n = 108) in REB.

© 2023 British Ornithologists' Union.

Nest survival and predation rates

When analysing the variables that determined nest
survival, we discarded site and year from model
building because they performed worse than the
null-hypothesis model, and built candidate models
with time of breeding and nest age variables. The
most parsimonious model included only the variable
nest age (Table 2). DSR decreased with nest age
(B = —0.05; 95% CI —0.06 to —0.03). The average
DSR was 0.95 + 0.004 (n = 246) and the cumula-
tive probability of nest survival was 0.18. The DSRs
were 0.94 + 0.006 (n=295) and 0.95 + 0.005
(n = 151), with cumulative probabilities of 0.15
and 0.20, in INP and REB, respectively.

When considering the factors that influenced
daily nest predation rate, models that included
time of breeding, nest age and site performed bet-
ter than the null-hypothesis model. We discarded
year from model building because it performed
worse than the constant survival model. The most
parsimonious model, and the only one with a
AAIC, less than 2, included the variables time of
breeding, nest age and site (i.e. INP or REB,
Table 3). Nest predation rate increased as time of
breeding and nest age advanced (B = —0.01; 95%
CI -0.02 to —0.003 and B = —0.05; 95% CI -0.07
to —0.03, respectively) and was higher in INP than
in REB (B = —0.44; 95% CI -0.80 to —0.08;
Fig. 3). The daily nest predation rate was
0.05+0.006 (®=95) and 0.04 £ 0.004
(n =151), with cumulative values of 0.81 and
0.70, in INP and REB, respectively.

Table 2. Support for models predicting daily survival rate of
Strange-tailed Tyrant nests throughout four breeding seasons
from 2015 to 2018 in Iberda National Park and Reserva El
Bagual, Argentina (n = 246).

Model AAIC, Kk w

S (T + Nest age) 0.0% 3 0.67
S (Nest age) 1.4 2 0.33
0] 19.2 2 0.00
S() 255 1 0.00
S (Site) 26.1 2 0.00
S (Year) 295 4 0.00

AIC,, Akaike’s information criterion corrected for small sample
size; AAIC,, difference in AIC, relative to the best model; k,
number of parameters; T, linear term for time of breeding; w;,
model weight. 2AIC. = 1063.7.
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Table 3. Support for models predicting daily nest predation
rate of Strange-tailed Tyrant nests throughout four breeding
seasons from 2015 to 2018 in Iberd National Park and
Reserva El Bagual, Argentina (n = 246).

Model AAIC, k Wi

S (Nest age + T + Site) 0.0% 4 0.78
S (Nest age + T) 3.6 3 0.13
S (Nest age + Site) 5.3 3 0.05
S (Nest age) 5.8 2 0.04
S (T + Site) 24.2 3 0.00
S(M 31.9 2 0.00
S (Site) 38.8 2 0.00
S () 40.7 1 0.00
S (Year) 43.3 4 0.00

AIC,, Akaike’s information criterion corrected for small sample
size; AAIC,, difference in AIC, relative to the best model; k,
number of parameters; T, linear term for time of breeding; w;,
model weight. 2AIC, = 891.2.

Nest predators

Fifteen (21%) of the 71 nests monitored with cam-
era traps in INP were successful, six (9%) were
abandoned and 50 (70%) were predated. We were
able to identify the nest predator in 27 predation
events, a predator identification efficiency of 54%.
In addition, a nest containing four nestlings was
observed to experience a snake visit, resulting in at
least one predated chick and two successfully
fledging the nest. In REB, 10 (34%) of the 29
monitored nests were successful, four (14%) were
abandoned and 15 (52%) were predated. We iden-
tified the nest predator on seven occasions, giving
a predator identification efficiency of 47%.

The main nest predators in INP were foxes, with
11 predation events by Crab-eating Foxes and
three by Pampas Foxes, accounting for 50% of pre-
dation events (Table 4). The Patagonia Green
Racer predated nine nests, the Chimango Caracara
predated three nests, and the Crab-eating Racoon
and an unidentified snake predated one nest each
(Table 4). We observed a Geoffroy’s Cat visiting a
nest and, even though no apparent predation took
place, we considered it as a potential nest predator.
In addition, we found a predated nest with its origi-
nal position altered (i.e. fallen) and another nest
that was destroyed by the nest predator. Even
though these nests were equipped with camera
traps we were unable to identify the predator, but
it was probably a mammal. The main nest predator
identified in REB was the Maned Wolf, with three
predation events (Table 4). The Long-winged

Strange-tailed Tyrant nest predation 9

Harrier predated two nests and the Roadside Hawk
Rupornis magnirostris and the Barn Owl Tyto alba
predated one nest each (Table 4).

Nest concealment

Nest concealment did not differ between study
sites, with overhead nest concealment being
0.94 £ 0.12 and 0.93 + 0.12 (U = 389, P = 0.89,
n=>58) and lateral nest concealment being
0.67 £+ 0.22 and 0.66 + 0.18 (U =399, P = 0.76,
n =58) in INP and REB, respectively. Overhead
nest concealment did not differ between successful
and predated nests, with values of 0.92 4+ 0.16 and
0.94 £+ 0.09, respectively (U =341.5, P=0091,
n =58; Fig. 4a). Lateral nest concealment was
greater on successful nests than on predated ones
(U = 237.5, P = 0.04, n = 58; Fig. 4b), with values
of 0.74 + 0.19 and 0.63 + 0.20, respectively.

DISCUSSION

Nest predator abundances, nest
predation, nest concealment and
breeding phenology

In accordance with the mesopredator release
hypothesis  (Soulé et al. 1988, Crooks &
Soulé 1999), we found the frequency of fox
records to be 10 times higher in INP, where top
predators were absent, than in REB, where Pumas
were detected. We identified foxes as the main
nest predators of the Strange-tailed Tyrant, as was
found in other study systems (Rogers & Caro 1998,
Ritchie & Johnson 2009, Ortega et al. 2021). Nest
predation rate was high in both study areas but
increased with fox abundance.

The mesopredator release hypothesis is not,
however, the only possible explanation for the
increase in fox abundance observed in INP. The
mesopredator release hypothesis is not always sup-
ported in manipulative experiments, and climatic
factors (i.e. bottom-up effects) may be more influ-
ential than top-down regulation in some study sys-
tems (Castle et al. 2021). Differences in food
availability or habitat quality could be driving the
observed differences in fox abundance. The Crab-
eating Fox and the Pampas Fox differ in their habi-
tat preferences (Di Bitetti et al. 2022), which may
explain their different abundances between sites;
and their generalized and opportunistic diets vary
between study sites (Di Bitetti et al. 2009). These

© 2023 British Ornithologists' Union.
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Figure 3. Variation in daily nest predation rate of Strange-tailed Tyrant nests during (a) incubation and (b) nestling stage in the pres-
ence/absence of top predators in Reserva El Bagual (REB) and Ibera National Park (INP), respectively, throughout the breeding sea-
sons of 2015-2018 (n = 246 nests), Argentina. Solid lines are mean nest predation rate values; dashed lines are standard error

values.

aspects, and lack of replication of study areas, pre-
clude us from concluding that the higher abun-
dance of foxes in INP when compared with REB
directly results from the lack of apex predators in
the former. However, our results are in accordance
with the hypothesis that the extinction of top
predators may trigger negative cascading effects on
lower trophic levels, including endangered grass-

land birds (Ritchie & Johnson 2009, Ripple

© 2023 British Ornithologists' Union.

et al. 2014, Suraci et al. 2016), and further studies
should be conducted to test possible bottom-up
effects on fox abundance.

Strange-tailed Tyrants had a more synchronized
breeding pattern in INP than in REB, with an ear-
lier peak and a shorter breeding season. The
shorter breeding season could translate to fewer
nesting attempts, thus decreasing the chance of
producing a  successful  brood  (Zanette
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Table 4. Percentage of nest predation events in Reserva El
Bagual (REB; seven predation events), where top predators
are present, and Iberda National Park (INP, 28 predation
events), where they are not.

Species Common name REB INP
Mammals
Cerdocyon thous Crab-eating Fox 0 11
Chrysocyon Maned Wolf 3 0
brachyurus
Lycalopex Pampas Fox 0 3
gymnocercus
Leopardus geoffroyi Geoffroy’s Cat 0 0
Galictis cuja Lesser Grison 0 0
Procyon cancrivorus Crab-eating Racoon 0 1
Total 3 15
Raptors
Rupornis magnirostris ~ Roadside Hawk 1 0
Circus buffoni Long-winged Harrier 2 0
Buteo albicaudatus White-tailed Hawk 0 0
Heterospizias Savanna Hawk 0 0
meridionalis
Milvago chimango Chimango Caracara 0
Milvago chimachima Yellow-headed 0
Caracara
Falco femoralis Aplomado Falcon 0 0
Falco sparverius American Kestrel 0 0
Tyto alba Barn Owl 1 0
Total 4 3
Snakes
Philodryas Patagonia Green Racer 0 9
patagoniensis
Philodryas olfersii Lichtenstein’s Green 0 0
Racer
Unidentified snake 0 1
Total 0 10

et al. 2000). A possible explanation for the differ-
ences observed in nest initiation is a shift in
arthropod availability, which was previously
reported to coincide with the Strange-tailed
Tyrant’s breeding season (Zermoglio et al. 2016).
In the present study we did not investigate if dif-
ferences in arthropod availability between sites
correlated with the differences observed in the
phenology of the breeding season. As breeding
synchronization has been hypothesized to result
in the dilution of predation pressure (Verhulst &
Nilsson 2008), the earlier peak and higher breed-
ing synchronization observed in INP may be an
adaptive response to the increased nest predator
abundance and nest predation rate. A Thigher
breeding synchronization and earlier breeding of
prey species could be unforeseen consequences of
the mesopredator release phenomenon.

Strange-tailed Tyrant nest predation 11
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Figure 4. Average (a) overhead and (b) lateral nest conceal-
ment of successful and predated Strange-tailed Tyrant nests
(n = 58) found during the 2017 and 2018 breeding seasons in
Reserva El Bagual (REB) and Ibera National Park (INP),
Argentina. Error bars are standard errors.

The frequency of snake records did not differ
between study sites, but nonetheless the Patagonia
Green Racer was responsible for a third of nest
predation events and was the second main preda-
tor in INP. Other studies have also identified
snakes as important nest predators (DeGregorio
et al. 2014, Menezes & Marini 2017, Jefferies
et al. 2021). We were unable to identify the nest
predator in ~ 45% of nest predation events, and

© 2023 British Ornithologists' Union.
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12 M. Browne et al.

this could have been due to either a delay in cam-
era trap triggering or an inability of camera traps
to detect small predators  (Ribeiro-Silva
et al. 2018). Moreover, the camera trap’s heat sen-
sor may fail to activate in the presence of cold-
blooded snakes. These factors may have caused
snake predation events to be under-represented in
our study.

Nest concealment is key for avian predation
avoidance, and Strange-tailed Tyrants had a rela-
tively high overhead nest concealment value of
0.94. This may explain why the higher frequency
of raptor records at REB did not translate into a
higher predation rate when compared with INP.
On the other hand, as also observed in other
endangered grassland passerine species, lateral nest
concealment was lower on predated nests than on
successful ones (Repenning & Fontana 2016,
Browne et al. 2021). This pattern, in which better
concealed nests tended to be more successful,
could indicate a strong effect of visually oriented
terrestrial predators on nest fate. The study species
could also be engaging in antipredator behaviour
(i.e. flight-song displays or coordinated misdirec-
tion) aimed at deterring visual predators as
reported for other tyrant flycatchers (Pereyra &
Morton 2010, Gulson-Castillo et al. 2018).

Nest survival, nest predation and
breeding parameters

Nest predation rate was higher in INP than in
REB and overall breeding success of Strange-tailed
Tyrants was low. Increased predation is more
threatening when population sizes are small, as is
the case with endangered species, potentially
accentuating inbreeding and decreasing genetic
variation (Frankham 1995). Nonetheless, natural
selection may favour reduced clutch sizes and
increased breeding attempts to maximize breeding
success when predation rates are high (Roper
et al. 2010). Strange-tailed Tyrant females have
been reported to achieve an average of two nest
attempts per breeding season (range 1-4) because
of nest failure, but double-brooding (i.e. two suc-
cessful attempts per breeding season) was only
rarely recorded (Di Giacomo et al. 2011). In addi-
tion, 17 days were reported to elapse between
nesting attempts (Di Giacomo et al. 2011). Given
that the breeding season was observed to end ear-
lier in INP, females may have fewer renesting
opportunities there than in REB. Future studies

© 2023 British Ornithologists' Union.

should consider multiple breeding attempts, clutch
replacement and genetic variation to evaluate
more accurately the impact of the increased nest
predation rate observed in INP on the Strange-
tailed Tyrant. Also, as overall breeding success was
low, the population viability of this endangered
species should be assessed considering other life
history traits.

The Strange-tailed Tyrant's nest survival and
nest predation rate were both modulated by nest
age, whereas nest predation rate also varied
between study sites and was dependent on time of
breeding. The finding that nest predation rates dif-
fered between protected areas while nest survival
did not could be due to the higher nest abandon-
ment rate observed in REB. A potential cause for
nest abandonment is adult predation by raptors.
The higher raptor abundance detected in REB
could explain the higher nest abandonment rate
detected in this protected area, where raptor pre-
dation events on adult Strange-tailed Tyrant indi-
viduals were registered (Di Giacomo &
Krapovickas 2005). Nest abandonment could also
be caused by nest flooding, which was previously
reported to be the main cause of abandonment of
Strange-tailed Tyrant nests in REB but was not
observed in INP (Di Giacomo et al. 2011). Both
nest survival and predation rates were influenced
by nest age, which is in accordance with the
expected increase in predation rate as nest activity
increases (Skutch 1949). The observed increase in
nest predation rate as the breeding season
advanced could be due to a predator functional
response, mediated either by the development of a
search image or by prey switching (i.e. consump-
tion rate varies according to prey availability), or
to a synchronization in prey-predator breeding
timing (Roos 2002, Verhulst & Nilsson 2008,
Randa et al. 2009). Future studies should assess
variations in predator abundance and behaviour
throughout the breeding season.

Nest substrate use differed between study sites.
Female Strange-tailed Tyrants were not observed
to build their nests on Paspalum stands in INP,
whereas in REB they did. Interspecific competition
for nesting sites between the study species and the
Black-and-white Monjita Xolmis dominicanus could
be taking place in INP. The Black-and-white Mon-
jita uses Paspalum as a nest substrate but does not
occur in REB. This larger tyrant could be limiting
the breeding territory available for the Strange-
tailed Tyrant in INP (Setre et al. 1999, Carrete
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et al. 2006). Nest substrate choice and interspecific
competition deserve further study to better under-
stand the driving factors of nest substrate use.

Some Strange-tailed Tyrant breeding parameters
were similar between sites, with no differences
found in clutch size, hatching success and fledgling
production. These values were similar to those
previously reported for the study species (Di Gia-
como et al. 2011). The lack of differences in these
breeding parameters could imply that they are not
responsive to increased nest predation risk or that
trade-offs in adaptive responses are involved.
Future studies should consider variations in egg
size and clutch mass as possible responses to
increased nest predation risk (Fontaine &
Martin 2006).

CONCLUSIONS

The majority of the Strange-tailed Tyrant’s distri-
bution range is on private lands dedicated mainly
to afforestation or livestock production. Previous
studies have indicated that high levels of grazing
would not sustain populations of endangered grass-
land species, such as our study species (Di Gia-
como et al. 2010). Our findings are also
discouraging, as we found the breeding success of
an endangered species in protected areas to be rel-
atively low. A population viability model of the
Strange-tailed Tyrant should be conducted to bet-
ter orientate conservation efforts and guarantee the
persistence of one of the last populations of this
threatened species.

If the differences in breeding parameters
reported here are indeed the result of mesopreda-
tor release, the recent reintroduction of Jaguars in
the Iberda Wetlands provides a promising scenario
for endangered birds breeding in the protected
area (Donadio et al. 2022). The restoration of top
predators has been found to reduce mesopredator
abundances (Jiménez et al. 2019). Indeed, two fox
predation events by the Jaguars released in INP in
January 2021 have been registered (Q. Gémez
pers. comm.). Mesocarnivore control has been
reported to increase nest success and bird popula-
tions (Palmer et al. 2019). In addition, our results
illustrate the negative effect the release of native
predators, often considered to be less harmful than
alien predators, may have on native prey species,
such as endangered grassland birds (Salo
et al. 2007). Likewise, we expect nest predation
rates to decrease as mesopredator populations,

Strange-tailed Tyrant nest predation 13

particularly of foxes, stabilize at lower levels under
the renewed presence of a top predator, 50 years
after its extinction in the Iberd Wetlands.
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online in the Supporting Information section at
the end of the article.

Table S1 Average body mass of identified
predators.

Figure S1 Illustrative photos of nests and disc
placement for concealment analysis.
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