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Capitulo 7

Una investigacion de largo plazo sobre interacciones de factores
bidticos y abidticos del ecosistema semiarido del Parque Nacional
Bosque Fray Jorge.
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RESUMEN

Durante 13 afios hemos estudiado el papel de las interacciones bidticas incluyendo
depredacion, herbivoria y competencia interespecifica en la comunidad arbustiva
espinosa de la Quebrada Las Vacas en el Parque Nacional Bosque Fray Jorge.
Mediante un ensayo experimental a gran escala espacial y temporal instalado en la
Quebrada Las Vacas, hemos censado los cambios en abundancia de los
micromamiferos (roedores y un pequefio marsupial), plantas y depredadores
vertebrados. Hemos documentado efectos de depredacion importantes sobre algunas
especies de micromamiferos y efectos de micromamiferos sobre algunas especies de
plantas usando exclusiones experimentales. Sin embargo, eventos periddicos de El
Nifio — Oscilacion del Sur (ENOS) causaron varios episodios de lluvias altas durante
ente intervalo de tiempo, lo que resultd en grandes aumentos tanto en plantas como
en animales. Por lo tanto, postulamos que las interacciones biodticas son mas
importantes en afos lluviosos, mientras que los efectos abidticos son mas
importantes en afios secos. Debido a que los intervalos entre los eventos ENOS son
largos y las respuestas son lentas, los estudios de largo plazo son esenciales para
comprender estos efectos en sistemas aridos y semidridos.
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INTRODUCCION

Las condiciones medioambientales en sistemas aridos como temperaturas extremas,
insolacidn, alta evapotranspiracion y bajas precipitaciones, representan desafios
inusuales para los organismos. Los habitantes de estas 4reas poseen una variedad de
adaptaciones a la aridez, las que incluyen la independencia hidrica, vias fotosintéticas
y metabdlicas novedosas, actividad nocturna, uso de madrigueras u otros refugios
térmicos y sopor estival. Debido a que las adaptaciones son a menudo similares en
comunidades aridas y semiaridas geograficamente alejadas, hay oportunidades
inusuales de estudiar las propiedades convergentes entre organismos
taxonomicamente no relacionados.



La convergencia entre organismos en varios desiertos calidos geograficamente
separados fueron destacados por Orians & Solbrig (1977). A pesar de la ausencia de
relaciones taxonomicas fuertes, los micromamiferos del Desierto de Sonora del
suroeste de Estados Unidos mostraron evidencia de convergencia con los del
Desierto del Monte en Argentina (Mares 1980). Una comparacion posterior de
ensambles de micromamiferos en cuatro desiertos del mundo demostr6 similaridad
en la estructura y diversidad de los ensambles, a pesar de las diferencias
significativas en especializacion dietaria (Kelt et al. 1996). Estas diferencias
enfatizan la importancia de la historia, biogeografia y procesos de ensamble en cada
desierto.

Otro acercamiento en el estudio de regiones aridas es centrarse en los procesos
que afectan el desarrollo de la comunidad y preguntarse si ellos juegan roles
similares en sistemas geograficamente aislados. El descubrimiento que las
interacciones bidticas como competencia y depredacion, o factores abidticos como la
precipitacion, juegan roles significativos en ensambles divergentes de
micromamiferos seria una fuerte evidencia de la importancia global subyacente de
dichos procesos. Por el contrario, la presencia de diferencias importantes entre
sistemas en los roles que estos factores juegan indicaria que hay vias que son
igualmente exitosas para el desarrollo de la estructura comunitaria.

Un paradigma 1til para examinar el control comunitario ha sido la visién
“descendente” (top-down) versus la vision “ascendente” (bottom-up) (sensu Hunter
& Price 1992, Power 1992). El control “descendente” es mediado por los
consumidores como los depredadores y herbivoros, quienes controlarian la biomasa
de los productores en los niveles troficos inferiores, particularmente plantas y
herbivoros. El control “descendente” opera a través de las interacciones bidticas. Tal
control implica que los consumidores pueden regular la abundancia de sus presas y
potencialmente reducir la presion sobre los productores (i.e., el “mundo es verde” o
la hipotesis HSS (Hairston, Smith & Slobodkin); Hairston et al. 1960, Slobodkin et
al. 1967).

Por otro lado, los productores pueden estar fuertemente limitados por los recursos
disponibles (e.g., nutrientes, agua) y pueden restringir a sus consumidores. En tales
casos, el control es “ascendente” y causado principalmente por factores abiodticos
(Hunter & Price 1992). Una variante de esta idea del control “ascendente” es que hay
un umbral minimo de productividad sobre el cual la relacion entre consumidores y
recursos covaria cuando aumenta la productividad (Oksanen et al. 1981, Oksanen &
Oksanen 2000).

La influencia relativa de los factores “ascendentes” y “descendentes” varia
geograficamente (e.g., Oksanen 1988). Nosotros proponemos que su importancia
relativa puede variar también en el tiempo en un mismo sitio (e.g., Meserve et al.
1999, 2001). En regiones aridas y semidridas que estan sujetas a fuertes variaciones
interanuales en la precipitacion, como aquéllas que resultan de El Nifio — Oscilacion
del Sur (ENOS), parecen ser un caso donde el control “ascendente” y “descendente”
puede cambiar abruptamente entre afios. En las regiones aridas y semiaridas del lado
occidental de Sudamérica, la mayoria de los afios se caracterizan por ser periodos sin
ENOS, donde las bajas precipitaciones estacionales limitan la productividad. En
estos periodos el control es “ascendente” y la competencia interespecifica puede ser
particularmente severa (Oksanen 1988). Sin embargo, cuando ocurren lluvias
inusualmente altas asociadas a ENOS, el aumento de la productividad lleva a un
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aumento de los herbivoros y de sus depredadores carnivoros. El mundo se hace “mas
verde” (Polis 1999), y el control “descendente” llega a ser mas importante ya que los
grupos consumidores aumentan considerablemente y las interacciones biodticas se
hacen mas preponderantes. Ademas puede haber inmigracion de grupos que estan
normalmente ausentes del sistema. Estos eventos también involucran subsidios
espaciales y temporales (sensu Polis et al. 1996, 1997) y demuestran la importancia
de los pulsos de recursos (sensu Ostfeld & Keesing 2000). Tales sistemas son
particularmente informativos en el intento por comprender la naturaleza de las
relaciones comunitarias y el significado de la escala espacial y temporal (Karr 1992,
Polis et al. 1997, Holmgren et al. 2001).

Los estudios de campo de largo plazo y las manipulaciones experimentales son
particularmente importantes para comprender la interaccion de los factores bidticos y
abioticos en sistemas aridos y semiaridos, debido a que las densidades poblacionales
son a menudo bajas, y los eventos abidticos tales como ENOS (y La Nifa
caracterizada por sequias extremas) ocurren a escalas temporales largas (entre 2-7
afos; Jaksic 2001). Sin embargo, la mayoria de los estudios de campo, especialmente
las manipulaciones experimentales son de corto plazo y a escalas espaciales
pequetias (Sih et al. 1985). La escala espacial es especialmente importante cuando
hay un mosaico de habitats dentro del paisaje, proveyendo refugios cruciales para las
especies que no estan adaptadas a los medioambientes aridos. Sin experimentos de
campo replicados a grandes escalas espaciales y temporales, es dificil identificar y
separar los roles variantes de las interacciones bidticas tales como competencia,
herbivoria y depredacion en un escenario de condiciones ambientales cambiantes.
Los estudios a gran escala ofrecen oportunidades para integrar informacion de
diferentes niveles de organizacion (Levin 1992), tanto como ejemplos de fendmenos
lentos, eventos raros y procesos complejos subyacentes.

Desde 1989, hemos llevado a cabo una manipulacién experimental de largo plazo
en el Parque Nacional Bosque Fray Jorge ubicado en la zona semidrida del norte de
Chile, en el limite sur del Desierto de Atacama (Fig. 1). Al igual que estudios en
ejecucion en los desiertos de Norte América (e.g., Brown 1998, Brown & Ernest
2002), usamos una aproximacion multifactorial para examinar el rol de importantes
grupos de consumidores, incluyendo depredadores vertebrados y micromamiferos
herbivoros. Al mismo tiempo, monitoreamos los cambios mayores del sistema
durante tres eventos ENOS Iluviosos en 1991-1992, 1997 y 2000-2001. Las técnicas
empleadas incluyeron: a) capturas mensuales vivas de micromamiferos en parcelas
permanentes y replicadas usando técnicas de marcaje y recaptura; b) manipulacion
experimental de largo plazo con la exclusion de competidores, herbivoros o
depredadores por 13 afios; ¢) medidas detalladas de la comunidad vegetal en las
parcelas manipuladas con y sin herbivoros o depredadores; d) censos de poblaciones
de micromamiferos en otros habitats usando parcelas adicionales; y e) experimentos
de adicion de alimento para evaluar los efectos durante y después de ENOS 1997 en
las especies principales de micromamiferos.
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Fig. 1. Ubicacion del Parque Nacional Bosque Fray Jorge en la region de Coquimbo,
Chile.

EL ESCENARIO ECOLOGICO

El Parque Nacional Bosque Fray Jorge (de aqui en adelante Fray Jorge) es una
Reserva Mundial de la Biosfera, ubicado cerca de la costa en la zona semiarida del
norte-centro de Chile (71°40°0, 30°38°S), IV Region, 85 km S de La Serena y 385
km N de Santiago. Es una zona transicional entre la region mediterranea central y el
desierto hiperarido de Atacama (Fig. 1). Gran parte del Norte Chico ha sido
severamente afectado por desmonte, sobrepastoreo, quemas, agricultura de secano lo
que ha provocado desertificacion (Bahre 1979). Sin embargo, debido a que este
parque de 10.000 ha sido protegido del pastoreo y alteracion antropica desde 1941,
contiene una de las areas mas grandes de vegetacion semiarida no alterada en la costa
del norte-centro de Chile. Excepto por el bosque de neblina relicto en la Cordillera de
la Costa, la vegetacion es predominantemente un arbustal espinoso semiarido (Fig.
2). La mayoria de los arbustos son espinosos siempreverdes o deciduos de sequia.
Los principales arbustos son Porlieria chilensis (guayacan), Adesmia bedwellii
(varilla) y Proustia cunneifolia, que forman una asociacion vegetal que caracteriza a
gran parte del parque. Estas especies representan elementos de la zona arbustiva
esclerofila mediterranea del sur de Chile y del Desierto del Monte en Argentina
(Solbrig 1976). Esta también presente una comunidad diversa de plantas efimeras
(anuales y geofitas).

La precipitacion promedio anual es de 110 mm, con un 90% de ocurrencia en los
meses frios (Mayo a Septiembre). Sin embargo, eventos periddicos de ENOS causan
fuertes variaciones interanuales. Por ejemplo los ENOS en 1991, 1992 y 1997
resultaron en lluvias anuales de 229, 233 y 330 mm, respectivamente. El evento La
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Fig. 2. Vegetacion arbustiva espinosa dominante en la Quebrada de Las Vacas, Fray
Jorge. Fotografia: Francisco A. Squeo.
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Fig. 3. Precipitacion anual, cobertura de arbustos perennes y plantas efimeras y
densidad de semillas para el area de estudio en Fray Jorge para 13 afios (1989 al
2001).
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Nifia en 1998 result6 en solo 2,2 mm de lluvia anual (el valor mas bajo registrado).
La precipitacion en 2000 y 2001 fue mas alta que el promedio (244 y 236 mm,
respectivamente). Las temperaturas diarias maximas estan entre 26 a 28°C en verano
y entre 24 a 26°C en invierno. Las temperaturas minimas diarias son alrededor de
10°C en verano y 0 a 2°C en invierno. La neblina y la brisa marina tienen un fuerte
impacto amortiguador, particularmente en verano.

El impacto de las precipitaciones sobre el crecimiento de las plantas ha sido
notable. La cobertura de plantas efimeras entre 1989 y 2002 fue desde 0% a 89,8%
con el valor mas bajo en el afio La Nifia (1998) y los valores més altos en los afios
ENOS (1991, 1992, 1997, 2000 y 2001). En el mismo periodo, la densidad del banco
de semillas en el suelo vario desde 4.010 a 40. 500 por metro cuadrado, alcanzando
sus maximos en 1991 y 1992 y disminuyendo hasta 1997; la densidad disminuy6 otra
vez después de 2000 (Fig. 3). Aunque las densidades de semillas medidas fueron
considerablemente mayores que las previamente registradas en un afio post-ENOS
(1974; Meserve 1981a), ellas fueron similares a las de los desiertos del suroeste
norteamericano (Kemp 1989). Por otro lado, la cobertura de arbustos varié sélo entre
50,9% y 64,4% en los 13 afios de estudio (Fig. 3) y estos valores son similares a los
documentados para los tltimos 50 afios.

En 13 afios de trabajo en Fray Jorge, se han registrado so6lo 10 especies de
micromamiferos nativos, y de éstos 8 especies se habian registrado en estudios
realizados entre 1972 y 1974 (Meserve 1981b). Este nimero es considerablemente
mas pequefio que las 24 especies encontradas en 22 afios de trabajo en el Desierto de
Chihuahua cerca de Portal, al sureste de Arizona (Valone & Brown 1996). El nimero
menor de especies del ensamble de Fray Jorge parece estar relacionado a la menor
diversidad (B) entre habitats; con las mismas especies presentes en muchos habitats
diferentes en Chile (Cody et al. 1977).

A diferencia de los ensambles de micromamiferos de los desiertos de Norte
América, sin embargo, el ensamble de Fray Jorge incluye un componente importante
(N = 4 especies) de roedores histricognatos, que pesan desde 100 g hasta 300 g. Los
mas importantes son el degu (Octodon degus) y la rata chinchilla (4brocoma
bennetti), ambos herbivoros. Entre las 5 especies de roedores sigmodontinos estan el
granivoro colilargo (Oligoryzomys longicaudatus), el herbivoro-granivoro lauchon
orejudo de Darwin (Phyllotis darwini), la laucha insectivora de pelo largo (4brothrix
longipilis) y la laucha olivacea omnivora (4kodon olivaceus). Finalmente, hay un
pequefio marsupial insectivoro, la yaca (Thylamys elegans).

Aunque el ensamble de micromamiferos de Fray Jorge carece de un grupo
diverso de granivoros altamente especializados como los roedores heteromidos
tipicos de los desiertos norteamericanos, hay una distribuciéon mas pareja de los tipos
troficos (Fig. 4; Meserve 1981a). También muestra un rango mas amplio de pesos
corporales (desde 15 g a mas de 300 g) tipico de ensambles chilenos mediterraneos,
mientras que, por ejemplo, los rangos de pesos corporales de los micromamiferos del
Desierto de Chihuahua van desde menos de 10 g hasta 200 g (Valone & Brown
1996). Finalmente, los micromamiferos chilenos generalmente evitan la actividad en
los habitats abiertos, mientras que algunas especies de la zona arbustiva mediterranea
de Norteamérica y de desiertos utilizan habitats arenosos abiertos con baja cobertura
arbustiva (Glanz & Meserve 1982, Meserve 1981a).
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Fig 4. Diagrama de DeFinetti de especializaciones troficas representada entre los
micromamiferos en Fray Jorge. La proximidad de los puntos a las esquinas del
triangulo es proporcional a la importancia del correspondiente item dietario. Ab:
Abrocoma bennetti; Al: Abrothrix longipilis; Ao: Akodon olivaceus; Od: Octodon
degus; Ol: Oligoryzomys longicaudatus; Pd: Phyllotis darwini; y Te: Thylamys
elegans. Modificado de Meserve (1981a).

El gremio de depredadores vertebrados en Fray Jorge incluye a las rapaces
nocturnas (el aguila Geranoaetus melanoleucus, el halcon Parabuteo unicinctus y el
halcon Buteo polyosoma), las lechuzas (Tvto alba, Bubo virginianus, Speotyto
cunicularia y Glaucidium nanum) y el zorro culpeo (Pseudalopex culpaeus) (Jaksic
et al. 1997). Ademas, hay dos culebras y un lagarto depredador. La abundancia de
depredadores es usualmente alta a causa del habitat semidrido no alterado y la
ausencia de caza y trampeo, que son comunes en otros sitios de Chile central.

LA EVOLUCION DE LA MANIPULACION DE LARGO PLAZO

Los estudios de largo plazo de los ensambles de micromamiferos de ambientes aridos
y semiaridos de Norte América han enfatizado la importancia de interacciones
bidticas, incluyendo la competencia y la herbivoria o granivoria (e.g., Brown &
Munger 1985, Brown et al. 1986, Valone & Brown 1996, Brown 1998). En otros
lugares hay evidencia experimental de un rol importante de la depredacion (e.g.,
Kotler 1984, Brown 1989). Por lo tanto, en 1989, iniciamos un estudio experimental
a gran escala en el que los depredadores vertebrados (rapaces y zorros) y el
micromamifero competidor herbivoro mas grande (degu) fueron selectivamente
excluidos de parcelas cercadas en un valle interior (Quebrada de Las Vacas) de Fray
Jorge (Fig. 5). Los componentes generales del set experimental (ver Meserve et al.
1995, 1996, 1999, Gutiérrez et al. 1997) comprende parcelas replicadas de 75 m x 75
m (0,56 ha) donde mediante trampas colapsables se capturan vivos los
micromamiferos (cada parcela con 25 estaciones de trampeo dispuestas en una
configuracion de 5 x 5, espaciadas por 15 m y dos trampas por estacion). Las
parcelas estan localizadas en un area de aproximadamente 2 km? en la Quebrada de
Las Vacas (complejo central de parcelas). Las parcelas control estan encerradas por
mallas de 0,6 cm de alto, con un tamiz de 2,5 cm de diametro. Se hicieron aberturas
de 5 cm en las mallas para proveer acceso a los micromamiferos mas grandes; las
exclusiones de degu no tenian estas aberturas adicionales. Las exclusiones de
depredadores tenian cercos de malla de 2 m de alto con techos de malla de
polietileno (con un tamiz de 15 cm; Fig. 6). Los tratamientos tenian cuatro réplicas y
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Fig. 5. Ubicacion del sitio de estudio en Quebrada de Las Vacas y areas
experimentales. Las exclusiones de depredadores y herbivoros-competidores estan en
el complejo central de parcelas. Se muestran también las parcelas adicionales en
otros tres habitats (quebrada, aguada y bosque de neblinas) y las parcelas con adicion

de alimento.

Fig. 6. El perimetro de una exclusion de depredadores vertebrados en Fray Jorge.
Fotografia: Peter L. Meserve.
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permitieron examinar el efecto de la interaccion potencial entre factores bidticos
como depredacion, herbivoria y competencia. Asi, algunas exclusiones de degu
también se excluyeron los depredadores mientras que otras permitieron el acceso de
depredadores; lo mismo ocurrié6 con las exclusiones de depredadores. En 1995
iniciamos el monitoreo de micromamiferos cada 3-6 meses en una serie de parcelas
adicionales, sin cerco, ubicadas en otros habitats alrededor del complejo central de
parcelas, incluyendo fondos de rios secos y areas altas (quebradas); vegetacion
mésica con aguas estancadas o superficiales (aguadas); y bosque de neblina en la
Cordillera de la Costa (600 m de altitud) al oeste (Fig. 5). Finalmente, en 1997
iniciamos experimentos de adicion de alimento en cuatro parcelas nuevas sin cercos,
fuera del complejo central de parcelas (Fig. 5). Se proveyo pellet de conejo ad
libitum en tubos de PVC disefiados para excluir conejos, liebres y aves, pero no
micromamiferos. Se midié6 mensualmente el consumo de pellet.

Nuestro procedimiento de monitoreo de micromamiferos incluyo las capturas
vivas por 4 noches por mes con trampas Sherman, marcaje usando crotales (placas
metalicas en las orejas) o anillos metélicos en las mufiecas de los micromamiferos en
todas las parcelas. Excepto por el degu, 80% a 100% de todos los individuos
conocidos vivos fueron capturados en cada censo. Monitoreamos la respuesta de las
plantas usando varias técnicas, incluyendo el porcentaje de cobertura de arbustos a lo
largo de lineas permanentes en cada parcela cada tres meses y mensualmente en el
caso de las plantas efimeras durante la estacion de crecimiento. Colectamos muestras
de suelo (20 muestras cilindricas de 3 cm de diametro y 5 cm de profundidad en cada
parcela) cada 4 meses para determinar el banco de semillas. Se monitore6 la
actividad y ocurrencia de depredacion mensualmente con lineas olfatoreas y
observaciones directas. Las dietas se determinaron a través de la diseccion de fecas
de zorros y regurgitados de lechuzas que se colectaron mensualmente en el sitio; las
presas se identificaron en el laboratorio usando claves.

Analizamos nuestros datos usando los resultados de los censos periddicos de
terreno e inventarios. Para los micromamiferos usamos estimaciones del niimero
minimo conocido vivo (Meserve et al. 1995, 1996, 1999); para las plantas usamos el
porcentaje de cobertura y densidades de semillas. También se compararon
densidades y biomasa de plantas efimeras (Gutiérrez & Meserve 2000). Ademas,
examinamos otros parametros demograficos de micromamiferos, como
sobrevivencia, reproduccion y peso corporal. Para este experimento factorial de 2 x
2, las parcelas son las réplicas, y los dos tratamientos son: 1) competencia-herbivoria
(parcelas con acceso a degus y parcelas con exclusion de degus) y 2) depredacion
(parcelas con acceso a depredadores y parcelas con exclusion de depredadores).
Examinamos las interacciones entre estos factores, asi como los cambios a través del
tiempo. No se encontraron diferencias significativas entre tratamientos al inicio de
los experimentos.

INTERACCIONES BIOTICAS: PARTE DE LA HISTORIA

De las tres interacciones bidticas analizadas, la depredaciéon tuvo los efectos
mayores. Sin embargo, s6lo algunas especies de micromamiferos mostraron efectos
significativos y éstas variaron en intensidad en el tiempo. Por ejemplo, aunque la
depredacion no tuvo un efecto significativo general sobre los degus si hubo efectos
significativos en periodos pre-ENOS y ENOS (1990-1991, 1996-1997, 1999-2000;
Fig. 7; Meserve et al. 1996, 1999, Milstead 2000). La sobrevivencia del degu fue
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significativamente mayor en parcelas con exclusion de depredadores comparada a las
parcelas con acceso a los depredadores (Meserve et al. 1996, 1999). Hay efectos
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Fig. 7. Los efectos de depredacion y competencia en los nimeros de cuatro especies
de micromamiferos durante 13 afios de manipulacion. Las parcelas control (con
acceso a depredadores y a degus), exclusion de depredadores, exclusion de degus y
exclusion de depredadores + degus se indican por lineas y simbolos diferentes. Las
areas sombreadas denotan El Nifio — Oscilacion del Sur y afios lluviosos.
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altamente significativos de la depredacion sobre la densidad de Phyllotis darwini,
aunque la magnitud de los efectos fue pequeiia (Fig. 7). Otras especies (e.g., Akodon
olivaceus 'y Oligoryzomys longicaudatus; Fig. 7) no han mostrado efectos de
depredacion en los 13 afios de estudio (Meserve et al. 1996, 1999, Milstead 2000).
Octodon degus, P. darwini y Abrocoma bennetti fueron componentes importantes de
las dietas de lechuzas y zorros (Jaksic et al. 1997). Los depredadores mostraron
respuestas numéricas retrasadas a cambios en la abundancia de las presas (Jaksic et
al. 1997). Durante sequias prolongadas, los zorros y algunas lechuzas se hacen
omnivoras con un aumento en el consumo de insectos (las lechuzas pequefias) y de
semillas y frutos (los zorros).

Ha habido poca evidencia de efectos negativos de competencia interespecifica de
O. degus sobre otras especies de micromamiferos. Se encontr6 unas pocas respuestas
positivas significativas a la exclusion del degu. Por ejemplo, A. bennetti durante
periodos ENOS y post-ENOS y O. longicaudatus en general (Meserve et al. 1996,
1999). Por otro lado, P. darwini tuvo una respuesta significativa negativa a la
exclusion de degu (Milstead 2000) indicando que las densidades de P. darwini
fueron mas altas en las parcelas con acceso a degus.

Quizas lo mas sorprendente fueron las respuestas conductuales a la depredacion y
a la competencia demostrada por varias especies. Por ejemplo, los degus mostraron
un uso mayor de areas abiertas y movimientos mas lineales entre parches de arbustos
en parcelas con exclusion de depredadores (Lagos et al. 1995a). Estudios con
bandejas de semillas mostraron que Akodon olivaceus forrajed diferentemente en
parcelas con degus (control y exclusion de depredadores). La fase lunar y la
cobertura vegetal tenian también efectos fuertes en el forrajeo de A. olivaceus y degu
(Yunger et al. 2002). Asi, a pesar de los pocos efectos numéricos, la depredacion y la
competencia interespecifica parecen afectar la conducta de varias especies en el
ensamble de micromamiferos.

Encontramos pocos efectos de las exclusiones de degus en la comunidad vegetal
de Fray Jorge. La cobertura de arbustos mostré cambios no significativos, aunque la
diversidad de arbustos aumentd cuando se excluyeron los degus (Gutiérrez et al.
1997, Gutiérrez & Meserve 2000). Unas pocas especies arbustivas mostraron mayor
cobertura en las parcelas con exclusion de degus (e.g., Baccharis paniculata) o en las
parcelas con exclusion de depredadores (e.g., Proustia cunneifolia). Chenopodium
petiolare, un arbusto sufrutecente siempreverde, tuvo mayor cobertura en las parcelas
con exclusion de degus (Gutiérrez et al. 1997) y es un alimento importante para el
degu (Meserve 1981a). Las plantas efimeras mostraron efectos no significativos en
cobertura y diversidad a los tratamientos, pero su biomasa total fue
significativamente mas alta en las parcelas con acceso a los degus y depredadores
(Gutiérrez & Meserve 2000). Asi, contrario a las expectativas, los degus parecen
promover aumentos en la biomasa de plantas efimeras, quizas a través de actividades
indirectas. Hierbas adventicias de amplia dispersion como las especies de Erodium
pueden aumentar por las excavaciones y contruccion de sendas que hacen los degus y
que abren espacios bajo los arbustos. Similarmente, las densidades de semillas de las
hierbas anuales fueron mas altas en las parcelas con acceso a degus, como por
ejemplo las semillas de Erodium y Moscharia pinnatifida (Gutiérrez et al. 1997).

145



EFECTOS ABIOTICOS: EL RESTO DE LA HISTORIA

En contraste a las respuestas mas bien tibias a las manipulaciones bidticas, las plantas
y los micromamiferos en Fray Jorge fueron fuertemente influenciados por factores
abidticos. Aunque la cobertura de arbustos permanecié virtualmente constante, la
cobertura de plantas efimeras tuvo grandes aumentos en los afios lluviosos (ver
Capitulo 6). Las densidades de semillas respondieron menos predictiblemente, pero
generalmente mostraron aumentos durante y después de eventos lluviosos
relacionados con ENOS (Fig. 3; Gutiérrez & Meserve 2003). El ensamble de
micromamiferos en nuestras parcelas experimentales demostraron similarmente un
patron de respuesta alto. En 13 afios la riqueza de especies varid desde 10 especies
durante e inmediatamente después de aflos altamente lluviosos a tan pocos como una
especie (ya sea O. degus, P. darwini o T. elegans). El nimero promedio de especies y
la diversidad de especies vario fuertemente (Fig. 8). Similarmente, los nimeros
totales y biomasa de micromamiferos variaron mas de 2 y 3 ordenes de magnitud,
respectivamente, entre aflos secos y aifios lluviosos (Fig. 9). Las especies individuales
mostraron marcadas diferencias en sus respuestas a tales eventos (Fig. 7). O. degus
mostrd retrasos variables en aumentos poblaciones después de eventos lluviosos; sus
nimeros maximos se alcanzaron casi 2 afios después del ENOS 1991-1992, mientras
que su repuesta fue mucho mas rapida en 1997 y 2000 (Fig. 7). Los roedores
sigmodontinos como A. olivaceus y P. darwini tuvieron las respuestas de mayor
magnitud dentro de 2 a 5 meses después de eventos altamente lluviosos (Fig. 7).
Otros sigmodontinos como O. longicaudatus tuvieron aumentos mas extensos o
esporadicos a tales eventos (Fig. 7). Solo una especie (7. elegans) no mostrd
respuestas fuertemente consistentes a los eventos lluviosos.

EL ROL DE LA DINAMICA ESPACIAL Y ALIMENTO

Dada las fluctuaciones numéricas observadas de las especies de micromamiferos,
examinamos por qué la membrecia de la comunidad local variaba tanto entre afios y
dentro de los afios. Identificamos dos grupos de especies basados en sus patrones de
residencia. Las especies “centrales” como O. degus, P. darwini y T. elegans
estuvieron casi siempre presentes en el arbustal espinoso y se reprodujeron en ese
habitat (Meserve et al. 1999). Aun durante sequias prolongadas, ellos parecian
mantener poblaciones viables ya sea a través de largos ciclos de vida y habitos
coloniales (e.g., O. degus puede no tener reproduccion en afios secos) o a través de
adaptaciones especificas para la sobrevivencia en situaciones xéricas (e.g., P. darwini
y T. elegans). Una cuarta especie, 4. olivaceus, fue capaz de persistir en niveles muy
bajos en el arbustal espinoso en afios secos y exhibid aumentos explosivos en aflos
ENOS; por lo tanto, fue denominada una especie “casi central”. Otras especies
desaparecieron del arbustal espinoso por variados periodos de tiempo,
particularmente en afios secos. Censos en afios secos y lluviosos revelaron su
persistencia y apareamiento en parcelas adicionales en habitats periféricos. Estas
especies incluyeron A. longipilis en el bosque de neblina y O. longicaudatus en las
aguadas. Ninguna de estas especies fue permanentemente residente en el arbustal
espinoso y poblaciones nuevas se establecieron alli por inmigracion durante los afios
lluviosos; por lo tanto, las denominamos especies “oportunistas” (Meserve et al.
1999). Otras especies raras como A. bennetti y Octodon lunatus (un roedor
octodontido grande similar a O. degus) también ocurria y se apareaba en las aguadas;
ambas especies estuvieron intermitentemente en el arbustal espinoso y fueron presas
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importantes para los depredadores (Jaksic et al. 1997). Por lo tanto, el ensamble del
arbustal espinoso de Fray Jorge combina elementos de especies residentes
(“centrales” y “casi centrales™) y especies inmigrantes (“oportunistas”), que explican
gran parte de la variabilidad en la membrecia del ensamble de micromamiferos entre
aflos secos y afios lluviosos.

El aumento de las poblaciones de micromamiferos durante y después de los
eventos ENOS puede reflejar mayor disponibilidad de alimento. Una explicacién
alternativa, sin embargo, es que el aumento de la precipitacion conduce a un estrés
hidrico més bajo en ambientes relativamente xéricos. De acuerdo a esta hipodtesis, las
especies que tienen independencia limitada del agua, como O. longicaudatus y A.
longipilis, pueden expandirse desde las aguadas y el bosque de neblina,
respectivamente, durante los afios lluviosos debido a que el habitat del arbustal
espinoso es menos estresante. Obviamente, es también probable que la disponibilidad
de alimento y estrés hidrico interactuen. Para evaluar la primera hipotesis, usamos los
resultados de la adicion de alimento de las parcelas ubicadas en el arbustal espinoso
pero periféricas al complejo de parcelas centrales (ver Fig. 5; Meserve et al. 2001).
Las tendencias desde 1997 hasta 2001 fueron claras. Las especies “centrales” y “casi
centrales” y de habitos herbivoros y omnivoros como O. degus, P. darwini y A.
olivaceus respondieron fuertemente a la adicion de pellet de conejo, particularmente
en afios no-ENOS (Fig. 10). En 1997 y comienzos de 1998 (después de ENOS 1997)
no hubo respuestas significativas de estas tres especies a las adiciones de pellet, pero
empezando la primavera de 1998 (Septiembre-Noviembre) observamos aumentos
numéricos consistentes de estas especies sobre los niveles observados en las parcelas
sin adicion de pellet (control). Al comparar la cantidad de energia consumida en las
parcelas con adicion de alimento y la cantidad representada por los aumentos en
biomasa de las especies respondiendo positivamente, determinamos que la
inmigracion fue un factor importante en estos grandes aumentos. Los individuos de
las tres especies fueron significativamente mas pesados en las parcelas con adicion
de alimento, y hubo un aumento en la reproduccion de O. degus. Interesantemente, la
adiciéon de alimento no impidi6 la eventual disminucidon de estas especies en 1999,
sugiriendo el rol de procesos espaciales a gran escala en la mantencién de estas
poblaciones. Los numeros crecieron en 2000 hasta que los efectos de las fuertes
lluvias comenzaron a influenciar los niveles de alimento natural (plantas) mas tarde
ese afio (Fig. 10). Como se esperaba, las especies insectivoras y granivoras (4.
longipilis y O. longicaudatus) no respondieron a las adiciones de pellet; estas
especies son también oportunistas. Por otro lado, 7. elegans tuvo numeros
significativamente mas bajos en las parcelas con adicion de alimento en la mayor
parte del tiempo, sugiriendo interferencia activa de los taxa que respondieron
positivamente a la adicion de alimento (Fig. 10).

PATRONES Y CONTRASTES

Los resultados de nuestro sitio muestran un cuadro diferente de la dinamica
comunitaria comparado con otros estudios experimentales de largo plazo en sistemas
aridos y semiaridos. Nos centraremos particularmente en comparaciones con los
resultados de J.H. Brown y sus colegas en el Desierto de Chihuahua en Portal,
Arizona, USA, donde los datos se han colectado por mas de 22 afios, usando un
disefio experimental similar al nuestro (e.g., Valone & Brown 1996, Brown 1998,
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Fig. 10. Las respuestas numéricas de seis especies de micromamiferos a las adiciones
de alimento (1997-2002). Las areas sombreadas denotan El Nifio — Oscilacion del
Sur y afios lluviosos.

Brown & Ernest 2002). Mientras las interacciones bidticas entre micromamiferos en
Portal parecen ser dominantes y de largo plazo, aquéllas de Fray Jorge parecen ser
transitorias e importantes so6lo para algunas especies. Por ejemplo, la competencia
interespecifica es claramente importante, persistente y de largo plazo en roedores
heteromidos y sigmodontinos granivoros de Portal (Munger & Brown 1981, Valone
& Brown 1996). En contraste, en Fray Jorge la competencia interespecifica, al menos
por recursos alimenticios, tiene escasa importancia para los roedoros sigmodontinos
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herbivoros y omnivoros. Las exclusiones experimentales del herbivoro
micromamifero de gran tamafio (O. degus) resultd en respuestas débiles de la
mayoria de las especies restantes. Es usual que la estructura trofica de
micromamiferos en Fray Jorge y sitios mediterraneos de Chile central tengan
tipicamente s6lo un miembro de cada gremio dietario; el segundo miembro de cada
gremio es usualmente escaso o s6lo esporadicamente comun, excepto en afos de alta
abundancia de recursos (e.g., O. longicaudatus durante e inmediatamente después de
eventos ENOS). Quizas significativamente, la distribucion de tamafios en el banco de
semillas en Fray Jorge indic6 una predominancia de semillas pequefias (< 1 mg)
mientras que en Portal habia un abanico mas grande de semillas grandes y pequeias
(Brown et al. 1986, Gutiérrez & Meserve 2003). Aunque las semillas fueron tomadas
en forma oportunista por la mayoria de las especies en experimentos de forrajeo
(Yunger et al. 2002, Kelt et al. en prensa), la presencia de s6lo un granivoro
especializado (O. longicaudatus) y su dindmica poblacional caracteristicamente
esporadica (ver Fig. 7) sugiere que es incapaz de explotar exitosa y consistentemente
el espectro de tamafios de semillas aqui.

Interesantemente, los casos de competencia interespecifica fuerte documentados a
la fecha con la manipulacién experimental en Fray Jorge fueron entre pares de
especies que no son troficamente similares, implicando asi competencia por
interferencia directa (e.g., O. degus con A. olivaceus (Meserve et al. 1996, Milstead
2000), O. degus y otras especies con 7. elegans (Meserve et al. 2001) y O. degus con
O. longicaudatus). Dada la fuerte preferencia de la mayoria de las especies por
habitats de cobertura alta, un recurso limitante l6gico podrian ser las madrigueras o
sitios para anidar bajo los arbustos. Esto podria argumentar ya sea por un rol
indirecto mas grande de la depredacion o por refugios térmicos en el sistema
(Meserve 1981b, Glanz & Meserve 1982, Lagos et al. 1995b).

La influencia de la depredacion sobre la conducta de micromamiferos parecen
igualmente evidentes en sitios aridos o semidridos de Norte América y Sudamérica
(e.g., Kotler 1984, Brown 1989, Lagos et al. 1995a). Sin embargo, no es claro si la
depredacion limita directamente el numero de micromamiferos en Portal. En Fray
Jorge, la depredacion tiene efectos fuertes en el nimero y conducta de algunas
especies de micromamiferos, pero estos efectos no son persistentes o constantes en el
tiempo. Mas bien, los efectos de la depredacion parecen variar afio a afio y depende
de la abundancia de los depredadores, los cuales exhiben respuestas retardadas a la
abundancia de presas durante y después de los eventos ENOS (Jaksic et al. 1997,
Meserve et al. 1996, 1999). Muchas especies de micromamiferos en Fray Jorge no
son afectadas por las exclusiones de depredadores y estan ausente o poco
representadas en la dieta de los depredadores (Jaksic et al. 1997). Asi, la depredacion
es una interaccion biotica fluctuante en Fray Jorge, con efectos fuertes solo en
algunos miembros del ensamble y s6lo a veces.

Quizas la diferencia mas sorprendente entre Fray Jorge y Portal es la evidencia de
efectos fuertes de herbivoria y granivoria en la vegetacion de Portal. En este tltimo
sitio, la exclusion de micromamiferos granivoros, como la rata kanguro y la laucha
de bolsillo, resultaron en cambios dramaticos de la vegetacion, particularmente en los
componentes herbaceos, en tan poco como 9 afios (Brown et al. 1986, Brown &
Heske 1990). En periodos mas largos, aument6 la cobertura de gramineas y fueron
evidentes los parches de vegetacion mas grandes y contiguos (Curtin et al. 2000).
Estos cambios fueron precedidos por aumentos en las densidades de semillas en tan
poco como 1 afio después de la exclusion de los granivoros (Brown et al. 1986). Este
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resultado contrasta con los efectos débilmente negativos o incluso positivos de la
herbivoria por degus en la comunidad de plantas efimeras de Fray Jorge. Aunque se
podria esperar que la granivoria tuviera fuertes efectos en las plantas, particularmente
sobre especies de anuales, debido a que ellos consumen propagulos, la ausencia de
efectos negativos fuertes de roedores herbivoros grandes sobre recursos vegetales en
Fray Jorge sugiere que las plantas fueron limitadas mas fuertemente por factores
abidticos, incluyendo precipitacion y nutrientes.

Grandes cambios han ocurrido en el numero y variedad de micromamiferos en
Portal en relativamente largos periodos de tiempo, especialmente de los roedores
heteromidos. Ha habido cambios climaticos importantes en el suroeste de los Estados
Unidos en los 23 afios pasados, principalmente como resultado de un aumento en la
precipitacion promedio anual y eventos mas frecuentes de ENOS atenuados (Valone
& Brown 1996). Estos cambios han tenido importantes consecuencias para la
composicion y cobertura de plantas en Portal, reflejado principalmente en el aumento
de la densidad de arbustos lefiosos (Curtin et al. 2000). Al mismo tiempo, la
estructura de los ensambles de micromamiferos en Portal han cambiado
gradualmente. Las especies que fueron alguna vez comunes han ahora desaparecido
(e.g., Dipodomys spectabilis), mientras otros, previamente ausentes, son ahora
capturados al menos ocasionalmente (e.g., Sigmodon hispidus; Brown & Heske 1990,
Valone & Brown 1996). Una especie heteromida; Chaetodipus baileyi, invadid este
sistema después de cerca de 20 afios, con implicaciones profundas para su flujo de
energia y dindmica comunitaria (Ernest & Brown 2001a). Aunque muchas respuestas
de micromamiferos a eventos medioambientales en mas de 20 afios fue positiva,
indicando un rol importante de la precipitacion ahi y en otros lugares del suroeste
(Ernest et al. 2000), la magnitud de estos aumentos fue relativamente pequefia y hubo
retardos conspicuos en la repuesta de algunas especies (Brown & Zeng 1989). Solo la
respuesta de algunas especies a eventos ENOS fueron de mas de 1 orden de magnitud
y en la mayoria de ellos estuvieron involucrados roedores sigmodontinos (Brown &
Heske 1990, Valone & Brown 1996). Como resultado de estas respuestas
heterogéneas, las correlaciones entre la abundancia total de roedores y precipitacion
fueron relativamente débiles (los coeficientes de correlacion fueron entre 0,3 a menos
de 0,1; Brown & Ernest 2002). Finalmente, la comunidad de roedores mantuvo
relativamente estable los niveles de riqueza de especies, abundancia total, biomasa y
uso de energia en Portal (Ernest & Brown 2001b).

En marcado contraste, la composicion del ensamble de micromamiferos de Fray
Jorge ha permanecido estable por mas de 30 afios. Solo la presencia o ausencia de
especies oportunistas ha variado entre afios. Por otro lado, las fluctuaciones
demograficas y de biomasa abarcaron 2 a 3 6rdenes de magnitud dentro de un corto
tiempo después de cada evento ENOS (Figs. 8 y 9). Hubo lapsos de 2 a 5 meses entre
las lluvias predominantemente de invierno (Mayo a Octubre) y los aumentos de los
micromamiferos (Fig. 7). Las correlaciones entre precipitacion anual y abundancia
promedio de micromamiferos para las parcelas control en el periodo entero en Fray
Jorge fueron mucho mas altas; entre 0,54 y 0,87, dependiendo si se uso6 la abundancia
promedio desde Mayo a Abril o desde Noviembre a Octubre. Asi, a diferencia de
Portal, Fray Jorge muestra una fuerte relacion entre precipitacion y aumentos de
micromamiferos.

Finalmente, resultados muy diferentes se obtuvieron en Portal con experimentos

de adicion de alimento (Brown & Munger 1985). Las adiciones de semillas tuvieron
efectos menores a los proporcionales en la abundancia de roedores granivoros en el
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Desierto de Chihuahua. En parcelas que permitian el acceso a todos los
micromamiferos, los aumentos poblacionales fueron principalmente de la rata
kanguro (D. spectabilis) y las densidades totales de granivoros fueron similares atin
después de 5 afios (Brown & Munger 1985). Los aumentos energéticos de biomasa
en respuesta a la adicion de semillas se estim6 que era s6lo un 3% de lo esperado por
el aumento de la energia disponible metabolizable para los consumidores potenciales
(Brown et al. 1986). En contraste, en Fray Jorge encontramos respuestas mas fuertes
— principalmente de las especies centrales — a la adiciones de pellet, particularmente
en 1998-1999, un periodo muy seco que siguid al ENOS de 1997. Se estimd que los
aumentos eran del 168% del esperado por el aumento de la energia disponible ese
afio (Meserve et al. 2001).

Un factor que debe ser tomado en cuenta es que mientras las zonas aridas y
semiaridas de Norte América tienen un gremio de micromamiferos granivoros
altamente especializado (i.e, los heteromidos) y una diversidad mas alta de
micromamiferos, con otras especies originandose en areas contiguas mas mésicas, el
ensamble de micromamiferos de las zonas semiaridas de Chile carece de granivoros
autdctonos. En cambio, el ensamble consiste de especies divergentes con amplios
rangos de distribucion geografica en Chile y que han sido capaces de tolerar las
condiciones xéricas en Fray Jorge. El ensamble de micromamiferos en Fray Jorge
esta compuesto de uno a dos miembros de cada gremio tréfico (granivoro, herbivoro,
insectivoro y omnivoro) los cudles son bastante generalizados en sus adaptaciones a
ambientes aridos y semiaridos. La importancia de los diferentes habitats en el paisaje
de Fray Jorge parece ser central para la persistencia regional de algunos miembros
faunisticos que tienen poca habilidad para sobrevivir sequias prolongadas en la
comunidad arbustiva espinosa dominante.

Ademas, los roedores heteroémidos norteamericanos poseen numerosas
adaptaciones fisioldgicas y conductuales para sobrevivir en ambientes xéricos que
son térmicamente estresantes. En contraste, los roedores chilenos tienen
relativamente pocas adaptaciones para ambientes con poco agua. Las restricciones
termoregulatorias juegan también un rol importante en el uso del microhabitat, ya
que los degus son estenotérmicos y evitan la actividad en areas con insolacion y
temperaturas ambientales altas (Lagos et al. 1995b). Estos factores pueden también
influenciar la seleccion de dietas del degu (Torres-Contreras & Bozinovic 1997).
Otros roedores como P. darwini pueden ser similarmente afectados (Bozinovic &
Simonetti 1992). Por lo tanto, la fauna micromamifera de Fray Jorge consiste de un
ensamble relativamente generalizado de especies que son capaces de tolerar
condiciones xéricas a través de una variedad de medios conductuales mas bien que a
través de adaptaciones morfologicas y fisiologicas. Los origenes biogeograficos de
estos micromamiferos estan en ambientes mas templados de sur y centro de Chile
que en el desierto hiperarido de Atacama en el norte.

Aunque se ha enfatizado la ausencia conspicua de granivoros especializados en la
zona arida de Sudamérica, especialmente de micromamiferos (Mares & Rosenzweig
1978) y hormigas (Medel & Vasquez 1994, Vasquez et al. 1995), hay un banco
grande de semillas en el norte-centro de Chile y en el Desierto del Monte en
Argentina (Marone et al. 2000, Gutiérrez & Meserve 2003). Recientemente
verificamos que habia granivoria considerable por aves en Fray Jorge,
particularmente en los meses de invierno, cuando las especies migratorias del sur de
Chile y de la puna y prepuna andina residen en el parque. Ademas, los
micromamiferos fueron importantes consumidores de semillas cuando fueron
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abundantes (Kelt et al. en prensa). Esto sugiere que a pesar de la ausencia de
roedores granivoros especializados, atin puede haber consumo considerable de
semillas en este sistema y deberia ser considerado en estudios de dinamica
comunitaria.

Estos estudios de largo plazo sugieren que la importancia de los factores abidticos
(lluvias, nutrientes) y de los procesos bidticos (competencia interespecifica,
depredacion y herbivoria) juegan un rol muy diferente en los sitios aridos y
semiaridos de Sudamérica relativo a aquéllos de Norte América. La menor
importancia de las interacciones biodticas en Fray Jorge sugiere un rol mayor de los
factores abioticos, principalmente gatillados por los eventos ENOS. Mientras estos
eventos han tenido algunos efectos en los ensambles de micromamiferos de Norte
América como los de Portal, los cambios han sido relativamente lentos y de largo
plazo ahi, en contraste a la rapida respuesta de corto plazo (1 a 2 afios) en Fray
Jorge. Esto sugiere que los niveles de recursos pueden fluctuar mas en las zonas
aridas de Sudamérica, produciendo pronunciadas fluctuaciones de las poblaciones de
plantas y micromamiferos. Morton et al. (1994) postularon que la ausencia de
granivoros en Australia fue parcialmente una consecuencia de la precipitacién anual
impredecible y de la concomitante carencia de un banco de semillas confiable. Kelt
et al. (1996) encontraron que las precipitaciones totales y coeficientes de variacion
fueron bastante similares para los desiertos de Norte América y Australia; sin
embargo, ellos fueron muy diferentes para los desiertos sudamericanos, los cuales
generalmente tienen precipitaciones mas bajas y coeficientes de variacion mas altos.
Si suponemos que los roedores granivoros deberian tener los efectos mayores sobre
semillas grandes, como lo encontrado por Brown et al. (1986); la ausencia de
semillas grandes en el banco de semillas y la ocurrencia esporadica de
micromamiferos granivoros especializados en Fray Jorge sugiere que es improbable
que estos roedores ejerzan un efecto fuerte en la comunidad vegetal. Conjuntamente
con los efectos débilmente negativos o incluso positivos de los degus sobre la
comunidad vegetal en Fray Jorge, sugiere que los roedores grandes tienen efectos
reductores leves en la vegetacion de este sistema. Asi, aunque las adiciones de
alimentos pueden inducir efectos fuertes en algunos elementos del ensamble de
micromamiferos, ellos no impiden disminuciones eventuales que resultan de
procesos espaciales a gran escala. Otras especies de micromamiferos son insectivoros
o granivoros; estas especies no son afectadas por el aumento de alimento proveido
como pellet.

Se encontré regulacion poblacional denso-dependiente en P. darwini en un sitio
mediterraneo semiarido (Auco, Reserva Nacional Las Chinchillas) ubicado alrededor
de 100 km al sureste de Fray Jorge (e.g., Lima et al. 1999). Aunque esos procesos
pueden ser importantes para explicar la dinamica de algunas especies en el ensamble
de micromamiferos de Fray Jorge, ellos ocurren en un contexto de niveles fluctuantes
de recursos los que a su vez son gatillados por eventos denso-independientes (i.e.,
lluvias). Asi, la lluvia parece establecer el nivel de recursos y en ese contexto la
dindmica de algunas especies, como P. darwini, pueden también ser afectados por
factores denso-dependientes. Deberia notarse, sin embargo, que la regulacion denso-
dependiente no altera muchos rasgos basicos de la demografia de micromamiferos en
Fray Jorge, es decir, la fecha de los aumentos durante y después de los eventos
ENOS vy las invasiones de algunas especies al arbustal espinoso durante afios
lluviosos.
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UN PARADIGMA DE CONTROL CAMBIANTE

Anteriormente, hicimos notar las visiones contrastantes del control “descendente”
versus el control “ascendente” en comunidades ecologicas. Sugerimos que en el
sistema de Fray Jorge, el control puede cambiar rapidamente entre estos dos estados
como resultado de eventos extrinsicos (Fig. 11). En los afios mayoritariamente secos
(no-ENOS), las condiciones de recursos limitados conducen a un fuerte control
“ascendente” debido a la reducida productividad vegetal y quizds reducida
produccion de semillas e insectos. Durante los afios lluviosos, hay un rol mas
importante de las interacciones bioticas. Como resultado de estas interacciones, los
consumidores afectan mas sus recursos y un control “descendente” prevalece. En este
sentido los eventos ENOS “reinician el reloj” e impiden asi que los factores abidticos
o biodticos ejerzan un control continuo.

Control descendente Control ascendente

Depredadores Depredadores

L

R

v o
Pequenos Mamiferos Otros consumidores

(Goteme) o:.f:::::z;s )| |G
% .'?
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Productividad primaria Productividad primaria

l T

Precipitacion

Fig. 11. Una representacion esquematica del control cambiante “descendente” versus
“ascendente” en la comunidad de Fray Jorge. Las lineas segmentadas indican
relaciones posibles; aquéllas con signos de interrogaciéon son objetivos para estudios
futuros.

Pequenos Mamiferos Otros consumidores

@speciescentrale9
= v A

L]

Insectos

Sin embargo, advertimos que esta vision no es enteramente satisfactoria. Por
ejemplo: ;Por qué los depredadores ejercen efectos fuertes inmediatamente antes de
los eventos ENOS y al comienzo de los aflos ENOS? ;Por qué los micromamiferos
no ejercen efectos mas fuertes sobre la comunidad vegetal? ;Qué limita los numeros
de algunas especies de micromamiferos no afectadas por nuestras exclusiones de
depredadores? Estas y otras preguntas sugieren que otros consumidores de la
comunidad ademas de los micromamiferos y depredadores vertebrados superiores
necesitan atencion; hemos identificado a las aves, lagartijas e insectos como
potenciales candidatos. Las aves son consumidoras importantes de semillas (y quizas
insectos) y pueden tener un impacto mas grande en la comunidad vegetal que los
mamiferos. Un trabajo inicial con lagartijas sugiere que son consumidores

154



importantes de insectos; una especie grande el lagarto Callopistes palluma es un
depredador importante de otras lagartijas (e.g., 4 especies de Liolaemus) y de
roedores pequefios como A. olivaceus (Minn 2002). Finalmente, los insectos son
recursos potencialmente importantes para aves insectivoras y mamiferos, y son
consumidores de plantas. Ahora estamos dirigiendo nuestros esfuerzos a comprender
las dindmicas de aves, lagartijas e insectos en el contexto de cambios a gran escala en
la comunidad entre afios ENOS y no-ENOS y entre la comunidad focal y fuentes
potenciales de habitats periféricos.

Queremos enfatizar que los estudios de largo plazo, con manipulaciones
experimentales a gran escala espacial, han sido esenciales para llegar a este estado en
nuestra comprension del sistema de Fray Jorge. Sin estos estudios, habria sido dificil
o imposible separar el rol de los factores bidticos y abidticos, particularmente en
sistemas en los cuales los eventos ambientales periddicos como ENOS tienen
consecuencias dramaticas para la demografia y persistencia de elementos faunisticos
y floristicos. Censos realizados en puntos aislados en el tiempo y en el espacio no
permiten la evaluacion directa de la importancia relativa de los factores bidticos
versus los factores abioticos, ain cuando estas fotos instantdneas pueden ser fuente
de valiosas ideas (e.g., Fox 1995, Kelt et al. 1996). Estudios sin manipulaciones
experimentales son inadecuados para identificar los roles especificos de las
interacciones interespecificas como depredaciéon, competencia, herbivoria y
granivoria. Ademas, nuestro trabajo ha identificado la importancia de los procesos a
gran escala dentro del mosaico de habitats que contribuyen a la dindmica local.

Nuestros resultados indican que no hay paradigmas dominantes de control
exclusivo “descendente” o “ascendente”; asi, ambos son probablemente importantes.
Nos hemos quedado con una pregunta basica: ;Hay reglas deterministas
fundamentales que gobiernan la estructura y ensamble de las comunidades
ecoldgicas?. De hecho, hay algunos patrones solidos en la comunidad de Fray Jorge,
aunque se necesitan mas trabajo en componentes adicionales (e.g., aves, lagartijas e
insectos) para evaluar sus roles: No obstante, los patrones observados en Fray Jorge
son marcada e importantemente diferentes de aquellos encontrados en Arizona, USA,
sugiriendo que las contingencias histéricas y ecoldgicas pueden ser al menos tan
importantes como las dindmicas contemporaneas para comprender los patrones
globales en el rol de los factores bidticos versus los abidticos, o el control
“ascendente” versus el “descendente” en ecosistemas aridos. Aunque se necesita mas
investigacion antes de que podamos comprender las diferencias cruciales que
caracterizan las regiones aridas y semiaridas a través del mundo, este es un tiempo
excitante para involucrarse en estudios de ecologia de comunidades.
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