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RESUMEN

Desde 1989 hemos llevado a cabo un experimento ecolégico a gran escala en un matorral espinoso semidrido de un
parque nacional en el norte de Chile. Inicialmente, nos centramos en el rol de las interacciones biéticas incluyendo
depredacion, competencia interespecifica y herbivoria en micromamiferos y componentes vegetales de la comunidad.
Usamos una aproximacidn reduccionista con parcelas replicadas cercadas de 0.56 ha que selectivamente excluian
depredadores vertebrados y/o micromamiferos herbivoros mas grandes como el degu, Octodon degus. Aunque
detectamos efectos transitorios menores en la sobrevivencia y nimero de degus en las exclusiones de depredadores,
otras especies no mostraron respuestas. Similarmente, la competencia interespecifica (i.e., degus con otros
micromamiferos) no tenia efectos numéricos detectables (aunque ocurrieron algunas respuestas conductuales), y las
exclusiones tuvieron efectos relativamente pequefios en varios componentes vegetales. Aproximaciones basadas en
modelos indican que los factores abidticos juegan un papel determinante en la dindmica de las especies de
micromamiferos principales como O. degus y la laucha orejuda (Phyllotis darwini). En cambio, estos estdn principalmente
relacionados a pulsos no periddicos de lluvias mdas altas (usualmente durante los eventos El Nifio) que gatilla el
crecimiento de plantas efimeras; un experimento de adicién de alimento en 1997-2000 verificd la importancia de la
precipitacién como un determinante de la disponibilidad de alimento. Desde el 2004 hemos expandido los esfuerzos de
monitoreo de largo plazo a otros componentes comunitarios importantes incluyendo aves e insectos con el fin de
entender los efectos de los factores abioticos sobre ellos; informamos algunos de los primeros resultados de censos
comprehensivos de aves en esta regiéon. Finalmente, hace poco cambiamos de foco para documentar el efecto de
lagomorfos exoticos en el parque. Instalamos tratamientos adicionales excluyendo selectivamente micromamiferos,
lagomorfos, o ambos, de parcelas replicadas con el fin de evaluar impactos de herbivoros. En conjunto con el aumento de
la precipitacion anual desde 2000, predecimos que los lagomorfos introducidos tendran mayores impactos en esta regiéon
y que mas frecuentes El Nifio en combinacién con el cambio climatico global puede conducir a cambios marcados en la
dinamica comunitaria. La importancia de experimentos de largo plazo es destacado por el hecho que solamente ahora
después de 20 afios de trabajo algunos patrones estan siendo evidentes.

Palabras clave: aves, desierto chileno, LTER, micromamiferos, plantas efimeras.
ABSTRACT

Since 1989, we have conducted a large-scale ecological experiment in semiarid thorn scrub of a national park in north-
central Chile. Initially, we focused on the role of biotic interactions including predation, interspecific competition, and
herbivory in small mammal and plant components of the community. We utilized a reductionist approach with replicated
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0.56 ha fenced grids that selectively excluded vertebrate predators and/or larger small mammal herbivores such as the
degu, Octodon degus. Although we detected small transitory effects of predator exclusions on degu survival and numbers,
other species failed to show responses. Similarly, interspecific competition (i.e., degus with other small mammals) had no
detectable numerical effects (although some behavioral responses occurred), and degu-exclusions had relatively small
effects on various plant components. Modeling approaches indicate that abiotic factors play a determining role in the
dynamics of principal small mammal species such as O. degus and the leaf-eared mouse (Phyllotis darwini). In turn, these
are mainly related to aperiodic pulses of higher rainfall (usually during El Nifio events) which trigger ephemeral plant
growth; a food addition experiment in 1997-2000 verified the importance of precipitation as a determinant of food
availability. Since 2004, we have expanded long-term monitoring efforts to other important community components
including birds and insects in order to understand effects of abiotic factors on them; we report some of the first results of
comprehensive surveys on the former in this region. Finally, we recently shifted focus to documenting effects of exotic
lagomorphs in the park. We installed additional treatments selectively excluding small mammals, lagomorphs, or both,
from replicated grids in order to evaluate putative herbivore impacts. In conjunction with increased annual rainfall since
2000, we predict that introduced lagomorphs will have increasing impacts in this region, and that more frequent El Nifio
in conjunction with global climatic change may lead to marked changes in community dynamics. The importance of long-
term experimental studies is underscored by the fact that only now after 20 years of work are some patterns becoming
evident.

Key words: birds, Chilean desert, ephemeral plants, LTER, small mammals.

INTRODUCCION escala llega a ser ain mas crucial cuando se estima los
efectos potenciales de procesos a escalas muy grandes
El debate histérico sobre la importancia relativa de las como el cambio climdtico global sobre fendmenos a
interacciones biéticas como depredacién, competencia y escalas mas pequefias tales como biodiversidad local y
herbivoria vs. factores abidticos como clima ha sido regional, interacciones biéticas, estructuray energia de
polémico en ecologia poblacional y de comunidades la comunidad (e.g, Risser et al. 1988, Woodmansee
(e.g, Nicholson 1933, Andrewartha & Birch 1954, 1988, Field et al. 1992, Kareiva et al. 1992, Peters &
Sinclair 1989, Turchin 1995, 2003). Aunque el consenso Lovejoy 1992, Wessman 1992).
actual es que tanto los factores bidticos como abidticos Un ndimero creciente de estudios han investigado
son importantes, generalmente se acepta que los los efectos de las fuerzas climaticas en dindmicas
factores bidticos tienden a operar de una manera poblacionales (e.g., Leirs et al. 1997, Forchhammer et al.
densodependiente, mientras que los factores abidticos 1998, Grenfell et al. 1998, Lima et al. 1999a, 1999b,
no. Asi, los primeros tienen el potencial de regular la 2001a, 2001b, 2002a, 2002b, 2006, Coulson et al. 2001,
densidad poblacional dentro de un rango de equilibrio Loeuille & Ghil 2004), y muestran los efectos conjuntos
dindmico, mientras que los tltimos pueden aumentar la de fuerzas endégenas y exdgenas sobre las dindmicas de
variabilidad poblacional fuera de ese rango (Sinclair poblaciones naturales. No obstante, estd claro que en
1989, Turchin 2003). algunas ocasiones los factores exdgenos (esto es, el
El énfasis en las interacciones bidticas como clima) son mas importantes. Para varios organismos, la
mecanismo central controlando las poblaciones culminé estructura de retroalimentacién y las fuerzas climaticas
en los 1980’s y 1990’s con el llamado a enfoques son elementos claves para entender las fluctuaciones
multifactoriales y reduccionistas para estudiar numéricas (Royama 1992, Turchin 1995, Berryman
organismos en el campo (e.g, Lubchenco 1986, 1999). Ademads, aunque tradicionalmente se han
Roughgarden & Diamond 1986, Schoener 1986). Al enfatizado los efectos de retroalimentaciéon lineal, los
mismo tiempo, se puso mas énfasis en la escala efectos no-lineales pueden ser mas bien la regla que la
ecolégica y la importancia de estudios a escalas excepcidn (e.g., Stenseth et al. 1997, Grenfell et al. 1998,
espaciales y temporales mayores (e.g, Wiens 1986, Bjgrnstad et al. 1998, Berryman 1999, Kristoffersen et
1989, Wiens et al. 1986, Levin 1992). El tema no es si al. 2001, Coulson 2004) y ellos han sido crecientemente
una escala espacial y temporal particular es “correcta”, verificados (e.g, Saether et al. 2000, Mysterud et al.
sino mas bien entender qué es exactamente lo que se 2001, Stenseth et al. 2002, 2004, Ellis & Post 2004, Lima
estd midiendo en una escala particular al estudiar etal. 2006, Berryman & Lima 2007).
fenémenos ecolégicos (Levin 1992). Las manipulaciones Con la evidencia creciente de cambio ambientales
de campo se deben ser hechas a una escala que distinga inducidos climaticamente, el cambio climatico global
adecuadamente entre cambios en membresia local y (CCG) ha llegado a ser un tema central en ecologia. Ya
niveles poblacionales, y aquellos que ocurren a niveles no existen dudas de que estdn ocurriendo grandes
de interhabitat o regionales (Wiens 1989). Determinar alteraciones en la dindmica, abundancia y
la escala apropiada requiere de un conocimiento intimo distribuciones de organismos inducidas por el hombre
de la biologia del organismo, incluyendo dispersion y (e.g., Walther et al. 2002, 2005, Parmesan 2006, Bodkin
estructura poblacional de largo plazo. El tema de la et al. 2007, IPCC 2007). El aumento en la frecuencia,
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duracién y magnitud de los eventos El Nifio son una
faceta de este CCG (Latif et al. 1998, Timmermann et al.
1999, Mann et al. 2000, Diaz et al. 2001, Herbert &
Dixon 2002); aunque persiste la discusién acerca de las
conexiones (e.g., Rajagopalan et al. 1997, Kirtman &
Schopf 1998, Kleeman & Power 2000, Stenseth et al.
2003), el CCG puede ya haber alterado el fenémeno de
El Nifio Oscilacién del Sur (ENOS) (Fedorov & Philander
2000, Kerr 2004, Wara et al. 2005) con patrones de
clima actual reflejando la combinacién de variabilidad
natural y una linea de base cambiante. Parece que han
ocurrido varios desplazamientos escalonados en el
clima en los ultimos 30 afios. El Océano Pacifico oriental
se calent6 alrededor de 1976 (CLIVAR 1992), y entre
1976 y 1998, los eventos El Nifio fueron mas largos,
mas persistentes y mas frecuentes; los dos mayores El
Nifio del siglo 20 ocurrieron durante este periodo. En
Sudamérica occidental el aumento de las lluvias tiende
a ocurrir durante la fase cadlida del ENOS (esp. en
noroeste del Pert y el norte-centro semiarido de Chile);
bajas precipitaciones ocurren en otros lugares como en
Australia y sur de Africa. Las implicancias de tales
cambios para regiones semidridas son multiples
(revisiones en Jaksic 2001, Holmgren et al. 20064,
2006b). Precipitaciones elevadas en Chile semiarido
conducen a aumentos dramadticos en la cobertura de
plantas efimeras (Dillon & Rundel 1990, Gutiérrez et al.
1997, Vidiella et al. 1999, Block & Richter 2000), aunque
a menudo esta disminuye durante eventos lluviosos
consecutivos, sugiriendo limitaciones por nutrientes
(Gutiérrez et al. 1997, de la Maza et al. 2009). Otros
grupos aumentan dramdaticamente siguiendo El Nifio
incluyendo micromamiferos (e.g., Jiménez et al. 1992,
Meserve et al. 1995, Lima & Jaksic 1998a, 1998b, 1998c,
Lima et al. 2001a, 2001b, 2002a, 2002b, 2006),
depredadores vertebrados (Jaksic et al. 1993, 1997,
Arim & Jaksic 2005, Arim et al. 2006, Farias & Jaksic
2007) y aves (Jaksic & Lazo 1999). Las respuestas
aparecen debidas a efectos de cascada ascendente de la
lluvia sobre la productividad en regiones que
normalmente son aridas (Holmgren et al. 2001, 2006a).
Se observan patrones similares para grupos de plantas 'y
animales en otros lugares cuando lluvias inusualmente
altas ocurren durante El Nifio (e.g, Norteamérica,
Brown & Ernest 2002, DeSante et al. 2003) o afios La
Nifia (e.g, Australia, Letnic et al. 2004, 2005). Las
consecuencias bioldgicas negativas de eventos lluviosos
o El Nifio mas frecuentes pueden incluir la aparicién o el
aumento en la prevalencia de ciertos patégenos como
resultado de un aumento en la abundancia de vectores,
reservorios y agentes de transmisiéon (Kovats et al
1999, Epstein 1999, 2000, Epstein & Mills 2005).
Finalmente, otra consecuencia negativa del CCG y de
eventos El Nifio mdas frecuentes puede ser un impacto
mas grande de especies introducidas (e.g., Arroyo et al.
2000, Hobbs & Mooney 2005, Parker et al. 2006,
Gutiérrez et al. 2007).

Aunque muchos autores han enfatizado la necesidad
de experimentos de campo manipulativos de largo-
plazo en ecologia (e.g., Likens 1989, Risser 1991, Cody &
Smallwood 1996), a la fecha hay relativamente pocos de
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tales estudios. Hemos mantenido una manipulacién de
campo en un matorral semidrido en el norte-centro de
Chile por mas de 20 afios, siendo este el estudio mas
largo de este tipo en Sudamérica templada. El énfasis
del estudio ha sido modificado a medida que los datos
registrados sugirieron nuevas direcciones importantes
para investigacion. Comenzé como un estudio sobre la
importancia relativa de dos formas de interacciones
biéticas (competencia vs. depredacién), pero con la
llegada del evento El Nifio de 1991-92, la abrumadora
importancia de los factores abidéticos en este sistema
semidrido fue clara. Ahora  hemos seguido la
trayectoria de plantas y micromamiferos a través de
multiples periodos lluviosos o El Nifio, con respuestas
bidticas similares (aunque no idéntica). Estudios
recientes sobre consumo de semillas, sin embargo, han
subrayado la importancia de las aves (Kelt et al. 2004 a,
2004b, 2004c), y observaciones han indicado que ellas
son también fuertemente influenciadas por factores
biéticos y abidticos y posiblemente también por
nuestras manipulaciones de campo.

La historia de ecologia de poblaciones vy
comunidades ha mostrado que las explicaciones
simplistas o basadas en factores Uinicos para fenémenos
mayores a menudo no perduran. En ecologia de
comunidades, los estudios que enfatizan interacciones
bidticas multiples y efectos directos e indirectos han
llegado a ser crecientemente importantes (e.g., Strauss
1991, Menge 1995, Abrams et al. 1996). Ejemplos
notables son los estudios de interacciones de
herbivoros o granivoros con plantas o semillas (e.g,
McNaughton 1976, Brown et al. 1986, Brown & Heske
1990, Brown 1998), interacciones entre gremios y
plantas o semillas (e.g, Davidson et al. 1984, 1985,
Brown et al. 1986, Guo et al. 1995, Ostfeld et al. 1996,
Brown 1998), y efectos de depredadores sobre presas y
el rol del alimento (e.g., Sih 1992, Taitt & Krebs 1983,
Desy & Batzli 1989, Krebs et al. 1995).

Hemos argumentado que la dindmica ecolégica en
nuestro sitio cambia entre control ascendente (“top-
down”) vy descendente (“bottom-up”) con roles
importantes de ambos factores bidticos y abioticos
(Meserve et al. 2003). Esto puede ser posible en parte
porque esta regién es un ambiente semidrido altamente
variable. Mientras que el rol de las interacciones bidticas
suele recibir mas atencién debido a su facil manipulacion,
nuestro trabajo muestra que los factores abiéticos son
también muy importantes en este sistema y merecen
mas atencion en estudios ecolégicos en general (Dunson
& Trakvis 1991, Karr 1992). Nuestro estudio esta
ayudando a clarificar el rol importante de tales factores
abiéticos cuando se sobreponen a un conjunto de
interacciones bidticas; es gracias a la linea de base de
largo-plazo que tiene nuestro estudio que nos provee
con informacién acerca de los roles relativos de estas
influencias.

El trabajo en nuestro sitio provee datos de linea de
base importantes para interpretar los cambios de largo-
plazo en el norte-centro semiarido de Chile, pero tiene
implicancias importantes para otros sistemas aridos y
semiaridos. En los ultimos 1,000 afios, las precipitaciones
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en el norte de Chile han disminuido hacia una tendencia
gradual de mayor aridez (Bahre 1979, Villalba 1994). La
precipitacion en el parque promedié 209 mm anuales
entre 1940 y 1949, 185 mm entre 1960 y 1969, 127 mm
entre 1970 y 1979, 85 mm entre 1980 y 1989 y 113 mm
entre 1990 y 1999 (Kummerow 1966, Fulk 1975,
Gutiérrez 2001). Aunque ha habido poco cambio en el
ensamble de micromamiferos y cobertura arbustiva en
Fray Jorge en 50 afos, plagas de micromamiferos
relacionadas con ENOS y los efectos sobre la agricultura
en otros lugares han llegado a ser mas dramaticos (e.g.,
Pearson 1975, Péfaur et al. 1979, Fuentes & Campusano
1985, Jiménez et al. 1992, Jaksic & Lima 2003). La region
semiarida del norte-centro de Chile (“Norte Chico”) ha
llegado ser altamente desertificada (Bahre 1979,
Schofield & Bucher 1986), <con el 44 % de las
aproximadamente 3.5 millones de ha de la IV Region
(dentro del Norte Chico) caracterizado como “estéril” a
mediado de los 70s debido a sobrepastoreo, talaje y
abandono (Ovalle et al. 1993). La desertificaciéon ha
ocurrido a una tasa de alrededor de 0.4-1.4 % anual
(Bahre 1979); al comienzo de los 90’s, menos del 0.1 %
del Norte Chico era cultivado, y el pastoreo ilimitado y la
colecta de lefa continué en las dreas predominantemente
rurales (Ovalle et al. 1993). Interesantemente, los
eventos El Nifio pueden ofrecer oportunidades para la
restauracion de estos sistemas (Holmgren & Scheffer
2001). Sin embargo, hasta hace poco, el conocimiento
sobre la dindmica de las interacciones planta-animal en
esta zona era limitado (con excepcién de Armesto et al.
1993, Gutiérrez 1993, 2001, Ovalle et al. 1993, Whitford
1993). Consecuentemente, el norte de Chile y este
estudio en particular, proveen fuentes importantes de
datos de linea de base tanto para ecdlogos como para
bidlogos de la conservacién y restauracion.

AREA DE ESTUDIO Y METODOLOGIA

En 1989, comenzamos una manipulacién a gran escala
en el Parque Nacional Bosque Fray Jorge (71°40' O,
30°38' S; Fray Jorge de aqui en adelante), una Reserva
de la Biosfera de 10,000 ha en la zona semiarida del
norte-centro de Chile. El parque contiene vegetacién
arbustiva espinosa semidrida y bosques remanentes de
neblina que han sido protegidos de pastoreo y
perturbacién desde 1941 (Squeo et al. 2004). El
matorral espinoso incluye arbustos espinosos
siempreverdes y deciduos de sequia y un estrato
herbaceo sobre un suelo primariamente arenoso
(Mufioz & Pisano 1947, Muiioz 1985, Hoffmann 1989,
Gutiérrez et al. 1993a). El clima es Mediterraneo
semidrido con el 90 % de los 133 mm de precipitaciones
anuales promedio (entre 1989 y 2008) cayendo en los
meses de invierno (Mayo-Septiembre) y con veranos
secos y calidos. Desde 1989, se han registrado cinco
eventos lluviosos o El Nifio en esta region: 1991-92
(233-229 mm), 1997 (330 mm), 2000-2002 (236-339
mm), 2004 (168 mm) y 2006 (147 mm); los otros afios
han sido secos (11 a 89 mm).
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Basados en trabajos anteriores (e.g, Meserve
1981a, 1981b, Meserve et al. 1983, 1984, 1987, Meserve
& Le Boulengé 1987), inicialmente pusimos nuestra
atencion en el rol de las interacciones bidticas en la

comunidad, especificamente, depredacion de
vertebrados, herbivoria de micromamiferos y
competencia interespecifica entre micromamiferos.

Mucho de nuestro interés anterior ha sido sobre la
biologia de un micromamifero importante, Octodon
degus (Molina, 1782) (degu), un roedor caviomorfo de
tamafio mediano (120-150 g) caracteristico de Chile
Mediterraneo; Fray Jorge es cerca del limite norte del
rango del degu. Otros micromamiferos incluyen a
Abrocoma bennetti Waterhouse, 1837 que es poco
comun (150-250 g) y varias especies mas pequeiias (20-
80 g) de omnivoros a granivoras o insectivoras como:
Abrothrix olivaceus (Waterhouse, 1837), A. longipilis
(Waterhouse, 1837), Phyllotis darwin (Waterhouse,
1837), Oligoryzomys longicaudatus (Bennett, 1832), y
Thylamys elegans (Waterhouse, 1839) (Meserve 1981a,
1981b). Los depredadores principales de
micromamiferos incluyen a las lechuzas (Tyto alba
[Scopoli, 1769], Athene cunicularia [Molina, 1782], Bubo
magellanicus [Lesson, 1828], Glaucidium nanum [King,
1828]) y al zorro culpeo (Lycalopex culpaeus [Molina,
1782]; Fulk 19764, Jaksic et al. 1981, 1992, 1993, 1997,
Meserve et al. 1987, Salvatori et al. 1999). Otros
depredadores son las culebras (Philodryas chamissonis
[Wiegmann, 1835]) y un lagarto teiido grande
(Callopistes maculatus Gravenhorst, 1838; Minn 2002,
Jaksic et al. 2004). Los nimeros de depredadores son
inusualmente altos debido a que el parque contiene el
habitat intacto remanente mas extenso del norte-centro
de Chile (Bahre 1979).

El complejo experimental inicial consistié en 16
grillas de trampeo vivo de micromamiferos de 75 x 75
m (0.56 ha) en un habitat arbustivo espinoso en un valle
interior del parque (“Quebrada de las Vacas,” 240 m de
elevacion; “complejo central de grillas” en Fig. 1)
previamente estudiado por Fulk (1975, 1976a, 1976b),
Meserve (1981a, 1981b) y Meserve & Le Boulengé
(1987). El disefio original incluyé cuatro tratamientos
cada uno con cuatro grillas asignadas al azar: 1)
controles, con cerco bajo (1 m de alto), tamiz de 2.5 cm,
enterrado aprox. 40 cm con hoyos de 5 cm de diametro
en el cerco a nivel del suelo para proveer acceso a todos
los micromamiferos (incluyendo degus) y depredadores
(+D +P); 2) exclusiones de depredadores, con cerco de
tamiz de 2.5 cm con hoyos a nivel del suelo para el
acceso de todos los micromamiferos (incluyendo degus)
y con un alto de 1.8 m y una malla adicional inclinada
por encima (1 m) y con techo de red de polietileno (15
cm de didmetro) para excluir los depredadores (+D -P);
3) exclusiones de degu, con cerco bajo (1 m de alto),
tamiz de 2.5 cm sin hoyos para excluir a los degus, pero
no a otros micromamiferos o depredadores (-D +P); 0 4)
exclusiones de degu y depredadores, con cercos altos
(1.8 m) y malla inclinada adicional (1 m) y redes para
excluir depredadores, con tamiz de 2.5 cm para excluir
degus (-D -P). Nuestras manipulaciones han utilizado
una aproximacién “prensa” de largo plazo (sensu
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Bender et al. 1984) para examinar estas interacciones
bidticas. Los métodos de muestreo son como sigue (ver
también Meserve et al. 1993a, 1993b, 1995, 1996,
Gutiérrez et al. 1993a, 1993b, 1997, Jaksic et al. 1993,
1997): 1) Los micromamiferos son trampeados por
cuatro dias/mes/grilla (5 x 5 estaciones a intervalos de
15 m, dos trampas/estacion). Estimamos el tamafio
poblacional a través del Numero Minimo Conocido Vivo

(NMCV; Hilborn et al. 1976). 2) La cobertura de
arbustos perennes se mide cada tres meses en cuatro

transectos paralelos/grilla de 75 m y con el método de
punto interceptado (intervalos de 0.5 m). 3) La
cobertura de herbaceas efimeras (anuales + gedfitas) se
mide mensualmente en la estacién de crecimiento
(desde Abril-Agosto a Octubre-Diciembre) en 10
segmentos al azar de 1.5 m subdivididos en 30 puntos
(intervalos de 5 cm) en los transectos. 4) Se colectan
muestras de suelo (n = 20 muestras al azar [3 cm
didmetro x 5 cm profundidad = 35.35 cm3] grilla-!) cada
cuatro meses. 5) Se colectan mensualmente fecas de
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A Nuevas Grillas Experimentales
%  Grillas Suplementarias
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Fig. 1: Ubicacién del 4rea de estudio, parcelas y habitats principales en Fray Jorge. Areas con sombreado claro son
predominantemente habitat de arbustos espinosos. Desde 1989 se han usado dieciséis parcelas en el “complejo de
parcelas centrales”; “parcelas adicionales” ubicadas en otros habitats (i.e.,, bosque de neblinas, aguadas + quebradas) se
muestrearon durante 1996-2003. “Parcelas experimentales nuevas” se agregaron en 2007-2008 con exclusiones de
lagomorfos y micromamiferos.

Location of study area, grids and major habitats in Fray Jorge. Light shaded areas are predominantly thorn scrub habitat. Sixteen grids
in the “central grid complex” have been used since 1989; “supplemental grids” located in other habitats (i.e., fog forest, aguadas +
quebradas) were sampled during 1996-2003. “New experimental grids” were added in 2007-2008 and target lagomorphs with and
without small mammal exclusions.
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zorros y regurgitados de lechuzas en el sitio y en
perchas cercanas; los depredadores son monitoreados
mensualmente con avistamientos y lineas olfativas.

Hemos utilizado varios enfoques para el andlisis de
datos. Inicialmente, usamos andlisis de varianza para
medidas repetidas (rmANOVA, PROC GLM; SAS 1990a,
1990b, Potvin et al. 1990, von Ende 2001) y modelos
mixtos rmANOVA (PROC MIXED; Wolfinger & Chang
1995, SAS 1996). La sobrevivencia de micromamiferos
se analizé con PROC LIFETEST (SAS 1990b) y con
pruebas log-rango no-paramétricas (Lee 1980, Fox
2001). Los resultados de los analisis de micromamiferos
y depredadores fueron reportados en Jaksic et al. (1993,
1997), Meserve et al. (1993a, 1993b, 1995, 1996, 1999,
2001, 2003) y Milstead (2000).

Recientemente (Previtali 2006) investigamos los
efectos de exclusiones de depredadores/competidores
usando el Log de las Razones de Respuesta (LRR),
calculadas como el logaritmo de la razén de la densidad
de la especie foco en el tratamiento de exclusién de
competidores o depredadores sobre su densidad en las
grillas control (LRR = Ln (Nt exclusién / Nt control);
Schmitz et al. 2000, Berlow et al. 2004). Asumimos que

las interacciones bidticas (competencia, depredacién)
cambiarian dependiendo de la duracién de las fases
himedas o las secas ya que esto se relaciona
directamente con la disponibilidad de recursos.
Consecuentemente, categorizamos cada afio basado en
si las condiciones prevalentes en ese afio y el afio previo
eran hiimedas o secas (esto es, si las lluvias estaban por
encima o por debajo del promedio anual de largo plazo,
respectivamente).

Asi, definimos cada afio como parte de una fase
Seco-Seco, Seco-Himedo, Himedo-Himedo o Himedo-
Seco. Dado el retraso en las respuestas demograficas a
la disponibilidad de recursos, postulamos que los afios
Seco-Humedo tendrian mayor disponibilidad de
recursos (aflo corriente humedo), pero bajas
densidades poblacionales (debido al afio previo seco).
Similarmente, los afios Humedo-Seco deberian tener
recursos bajos (afio corriente seco), pero altas
densidades poblacionales (afio previo humedo), etc.

Evaluamos las respuestas conductuales (forrajeo) a
la remociéon de depredadores usando densidades de
abandono de semillas de bandejas de forrajeo (Yunger
et al. 2002, 2007, Kelt et al. 2004a, 2004b, 2004c). Esto
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Fig. 2: Tendencias poblacionales de tres micromamiferos en Fray Jorge durante 1989-2007. Los tratamientos estan
indicados por simbolos y letras (+/-D = presencia o ausencia de degus; +/-P = presencia o ausencia de depredadores).
Population trends for three small mammals in Fray Jorge during 1989-2007. Treatments indicated by symbols and letters (+/- D =

presence or absence of degus; +/- P = presence or absence of predators).



INVESTIGACION DE LARGO PLAZO EN EL PARQUE NACIONAL BOSQUE FRAY JORGE

nos permitié evaluar si los tratamientos experimentales
habian tenido efectos funcionales de forrajeo de los
micromamiferos independiente de sus respuestas
numéricas a la manipulacién de depredadores y/o
competencia interespecifica.

Para la respuesta de las plantas, estimamos la
cobertura (transformacién angular) y las densidades de
semillas (transformacién logaritmica) y usamos los
valores maximos anuales (debido a la duracién variable
de la estacién de crecimiento anual) para permitir el
analisis balanceado entre afios con rmANOVA
(Gutiérrez et al. 1997). Comparamos también
densidades y biomasas de plantas (transformados a
logaritmo) a través de nuestros tratamientos
experimentales (Gutiérrez & Meserve 2000).

Previo a las manipulaciones no habian diferencias
significativas entre tratamientos (micromamiferos:
periodo de pre-test = marzo-mayo 1989; plantas: 1989).
La nomenclatura de plantas sigue a Marticorena &
Quezada (1985).

RESULTADOS Y DISCUSION
Efectos de depredacion sobre micromamiferos

0. degus respondi6 positivamente a las exclusiones de
depredadores (Previtali 2006), con LRRs mayores
durante sequias prolongadas (esto es, en afios Seco-
Seco, 1994-1996 y 1999; Fig. 2). Otras especies
(Phyllotis y A. olivaceus) mostraron respuestas menores
o incluso negativas en la exclusién de depredadores. Las
probabilidades de sobrevivencia del degu fueron
significativamente mdas elevadas en las grillas de
exclusion que en las grillas control (Previtali 2006).
Aunque hemos documentado cambios conductuales en
degus y en otras especies bajo condiciones de exclusion
de depredadores (Lagos 1993, Lagos et al. 1995, Yunger
et al. 2002, 2007, Kelt et al. 2004a), éstas no se
manifiestan a menudo en respuestas numéricas a la
depredacion.

Nimeros de depredadores y dietas

Las dietas de lechuzas y zorros son dominadas por O.
degus, Phyllotis y Abrocoma (Jaksic et al. 1993, 1997,
Silva et al. 1995). Los depredadores mostraron
respuestas numéricas a los cambios en abundancia de
presa, con aumentos después de eventos El Nifio y
disminuciones cuando las presas disminuian (Jaksic et
al. 1997, Salvatori et al. 1999). Los zorros y algunas
lechuzas eran mas omnivoros durante épocas de niveles
bajos de micromamiferos con aumento en la
importancia de insectos (G. nanum, A. cunicularia: Silva
et al. 1995) y semillas + frutos (L. culpaeus: Castro et al.
1994).

Efectos de competencia de Octodon degus sobre otros
micromamiferos
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0. degus impact6 negativamente a especies troficamente
distintas como A. olivaceus (Meserve et al. 1996, Yunger
et al. 2002, Kelt et al. 2004a, Previtali 2006),
Oligoryzomys (Milstead 2000) y Thylamys (Meserve et
al. 2001). Sorprendentemente, degus puede tener una
influencia facilitadora sobre Phyllotis; esta especie
exhibié densidades mas altas en los controles que en las
exclusiones de degu.

Efectos de herbivoros y depredadores sobre plantas

Las respuestas vegetativas a las exclusiones de
herbivoros (esto es, degus) y/o depredadores han sido
heterogéneas (Gutiérrez et al. 1997, Gutiérrez &
Meserve 2000). La cobertura de plantas perennes no
mostrd respuestas significativas a los tratamientos, pero
la diversidad aumenté en las exclusiones de degu.
Algunas especies mostraron mayor cobertura en las
exclusiones de degu (e.g, Baccharis paniculada DC.,
Chenopodium petiolare H.B.K.) o depredadores (e.g.,
Proustia cuneifolia D. Don). Chenopodium petiolare es un
arbusto perenne sufruticoso y un alimento importante
de degu (Meserve 1981b, 1983, 1984). Las plantas
efimeras (anuales + geofitas) no mostraron efectos
significativos de los tratamientos principales sobre la
cobertura o diversidad, pero la biomasa total fue
significativamente mayor en las grillas accesibles a degu
y depredadores (Gutiérrez & Meserve 2000). En
general, los efectos de consumo de plantas por parte de
los degus fueron relativamente pequefios, mientras que
sus actividades indirectas parecieran aumentar la
biomasa de efimeras. Las densidades de semillas de
especies de hierbas anuales, incluyendo aquellas de
Erodium y Moscharia pinnatifida R. et P., fueron mas
altas en las grillas con acceso a degus (Gutiérrez et al.
1997). Hierbas adventicias cosmopolitas (e.g., Erodium)
pueden ser facilitadas por la alteracion debido al
desarrollo de senderos, tanto como actividad
excavatoria bajo arbustos.

Asi, parece que los degus pueden ejercer efectos
complejos incluyendo tanto disminucién como
facilitaciéon de plantas y semillas. Sin embargo, los
efectos de otros roedores (mas notablemente Phyllotis y
A. olivaceus, que representan el 74.8 % de los individuos
capturados de las tres especies mas comunes) no pudo
ser separado de aquellos de degus, sugiriendo
compensacién de densidad o energia (re Ernest &
Brown 2001a, 2001b). Dada esta limitacién, en 2001
convertimos las cuatro exclusiones de degu +
depredadores (-D -P) a exclusiones de todos los
micromamiferos (-SM) a través de remover el techo de
redes original y los cercos, e instalando un cerco de 1.5
m de altura con un tamiz de 0.25 pulgadas con una
banda metdlica de 20 cm en la parte superior. Estas
grillas fueron seleccionadas porque habian mostrado
los menores cambios vegetativos en 12 afios. Los
procedimientos de trampeo permanecieron idénticos,
pero los animales capturados fueron marcados y luego
liberados a ~1 km de distancia. Aunque no
completamente efectivo, las exclusiones han reducido a
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la mayoria de las especies aprox. un 23.4 + 9.8 % (+EE)
de las poblaciones control desde el 2002. Algunas
plantas respondieron inmediatamente y
dramaticamente. En el primer afio de estos tratamientos
la cobertura de Plantago hispidula R. et P. aumenté a
cerca de cuatro veces mas que en las grillas control.
Aunque esta especie es un alimento importante de
roedores herbivoros en el area de estudio (Meserve
1981b), las densidades de semillas fueron similares en
los tratamientos -SM y control. Consecuentemente, la
mejor explicacién para el aumento de P. hispidula aqui 'y
no en las grillas de exclusion de degu, fue la ausencia de
herbivoria por las otras especies de micromamiferos,
mas probablemente el herbivoro Phyllotis. Sin embargo,
esta diferencia en cobertura no se mantuvo en afios
subsecuentes, por lo tanto la magnitud de este efecto no
esta clara para nosotros. Otra respuesta inmediata fue la
de Adesmia bedwellii SKottsb, un arbusto perenne que
representa ~8% de la cobertura arbustiva en nuestro
sitio de estudio, que produjo significativamente mas
hojas nuevas y yemas en las grillas -SM. Otros arbustos
(e.g, Porlieria, Proustia) no han mostrado estas
respuestas, indicando que los impactos de los
micromamiferos sobre las especies arbustivas perennes
fueron selectivos. En general, los efectos de excluir los
micromamiferos nativos han sido relativamente
pequefios. Actualmente estamos investigando otros
aspectos tales como respuestas de la comunidad de
plantas a eventos lluviosos (Gaxiola et al. datos no
publicados).  Gaxiola et al. (datos no publicados)
documentaron las respuestas de la comunidad de
plantas anuales a 20 afios de variabilidad de lluvias en
Fray Jorge, y muestran que la cobertura de plantas
anuales (un indicador de productividad) fue
fuertemente aumentado por la uniformidad de la
comunidad pero no por la riqueza de especies. Los afios
con lluvias > 100 mm condujeron a aumentos lineales
en la uniformidad de la comunidad, mientras que la
riqueza de especies se satur6 a los 100 mm. La
precipitacién anual y la riqueza de especies ejercieron
efectos indirectos fuertes sobre la cobertura de plantas
anuales via la uniformidad de la comunidad. Estos
autores concluyeron que la uniformidad de la
comunidad es relevante para explicar los cambios
conducidos por el clima en la productividad de areas
semidridas, donde los modelos de clima global predicen
un aumento en la variabilidad de las precipitaciones.

Efectos de ENOS sobre micromamiferos y plantas

Nuestro disefio inicial de campo supuso un rol ecoldgico
central de la interacciéon bidtica. Sin embargo, es
aparente que comprender el impacto de los factores
abidticos es fundamental para interpretar las
tendencias de largo plazo. Los cinco eventos lluviosos o
El Nifio registrados desde 1989 (sombreado en la Fig. 2)
son experimentos de “pulso” naturales que gatillan
grandes aumentos en poblaciones de plantas y
micromamiferos y asi, alteran el rol de los factores
bidticos vs abioticos en la comunidad. Los datos de las
grillas control proveen informacién sobre las respuestas
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de los organismos a estos eventos (Meserve et al. 1995,
1999, 2003, Gutiérrez et al. 1997, 2000a, 2000b,
Gutiérrez & Meserve 2000, Previtali 2006). Por ejemplo,
de las 401.861 capturas de 69,029 individuos de 10
especies de micromamiferos en todas las grillas hasta
Abril del 2009, 23.5 % y 24.1 %, respectivamente, han
sido en las grillas control. De estas, 56.4 % y 65.7 %
(capturas e individuos, respectivamente) han ocurrido

durante periodos de altas precipitaciones que
comprenden sélo el 39.7 % de los 242 meses de estudio.
Aunque las respuestas de las especies de

micromamiferos a eventos lluviosos difieren en lo
temporal, ellos son similares por ser de 2-3 érdenes de
magnitud mas altos en niimeros y biomasa (Meserve et
al. 2003), lo que contrasta fuertemente con patrones de
sistemas aridos/semiaridos de Norteamérica donde la
estabilidad relativa en numeros y biomasa de
micromamiferos en el tiempo sugiere homeostasis
(Ernest & Brown 2001a).

Las dindmicas espaciales son de importancia central
para comprender los patrones en nuestro sistema
(Meserve et al. 1999, Milstead 2000, Milstead et al.
2007). En el arbustal espinoso, O. degus, Phyllotis y
Thylamys son especies residentes “centrales” que
ocurren en todos los censos. A. olivaceus es una especie
“casi-central”, casi siempre presente pero con aumentos
marcados en afios lluviosos. Las “especies oportunistas”
(e.g., Oligoryzomys, A. longipilis) desaparecen del
arbustal espinoso durante los periodos de sequia pero
persisten en habitats periféricos como las “aguadas” y
quebradas (4reas con vegetacion mésica y/o agua
estancada/sub-superficial) y bosque de neblina en los
cerros costeros (“grillas suplementarias” Fig. 1).
Milstead (2000) verificé la variaciéon haplotipica entre
algunas taxa como Phyllotis y  Oligoryzomys en
diferentes habitats dentro del parque, sugiriendo
aislamiento espacial a una escala mas bien pequefia, al
menos durante los periodos secos.

Las plantas también han mostrado respuestas
heterogéneas, y en algunos casos dramaéticas, a los
eventos lluviosos o El Nifio (Gutiérrez et al. 1997,
2000a, 2000b, Gutiérrez & Meserve 2003; Fig. 3). La
cobertura perenne solo varié de 48.5 % a 64.4 % en 20
afios, similar a valores registrados 50 y 35 afios atras
(Mufioz & Pisano 1947, Meserve 1981a, Gutiérrez et al.
1993a). En contraste, la cobertura de hierbas efimeras
varié de 0 % durante un evento La Nifia (1998, 11 mm
pp) a 80-86 % durante afios lluviosos El Nifio (1991,
1997, 2002). Las disminuciones observadas durante
afios lluviosos consecutivos (esto es, 1992, 2001-02)
sugieren escasez de nutrientes (Gutiérrez et al. 1993b,
1997). Las densidades maximas de semilla alcanzaron
41,832 m2, similar a los desiertos de Norteamérica
(Inouye 1991), pero estas no siguen a las lluvias tan
estrechamente como la cobertura de herbaceas
efimeras (Gutiérrez & Meserve 2003). Respuestas
similares han sido documentadas en otros lugares en
Chile semiarido (Dillon & Rundel 1990, Gutiérrez et al.
2000a).

En resumen, hemos documentado
respuestas bidticas a depredacion,

algunas
competencia y
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herbivoria, pero las interacciones varian entre especies
y en el tiempo. La depredacién parece afectar los
numeros y sobrevivencia de algunas especies centrales,
pero tiene efectos minimos o nulos sobre las especies
oportunistas. La competencia interespecifica
generalmente aparece débil entre micromamiferos
aunque hay evidencias de interacciones conductuales.
Los efectos de los herbivoros son heterogéneos, con
respuestas positivas y negativas a las exclusiones de
degu asi como algunos efectos indirectos (positivos) de
depredadores. Las respuestas de plantas y animales a
factores abiéticos relacionados a eventos lluviosos o El
Nifio son dramaticas, implicando la importancia de
pulsos de recursos (e.g., Ostfeld & Keesing 2000, Stapp
& Polis 2003); respuestas similares se han
documentado en desiertos de Norteamérica (Valone &
Brown 1996), pero estos estudios contrastan
marcadamente con los nuestros por documentar efectos
fuertes de micromamiferos granivoros en Norteamérica
(e.g., Brown et al. 1986, Brown & Heske 1990a, 1990b;
Curtin et al. 2000) o un rol relativamente menor de la
precipitaciéon vs las interaciones bidticas en esos
sistemas (Ernest et al. 2000, Brown & Ernest 2002).

ESTUDIOS EN CURSO

Los estudios en curso en nuestro sitio se han
desarrollado a partir de los datos que nos permiten
refinar o re-enfocar nuestra atencién. Como fue
sefalado arriba, inicialmente propusimos una visién de
un “control cambiante” de la importancia relativa de
varios factores bidticos y abidticos en este sistema
(Meserve et al. 1999, 2001, 2003, Gutiérrez et al.

2000b). Sin embargo, Previtali (2006) mostré que la
influencia descendente (top-down) de los depredadores
tenia los efectos mas fuertes principalmente cuando el
numero de presas era bajo cercano al final de sequias
prolongadas; datos de Aucd, a unos 115 km SSE de Fray
Jorge, también implicaron a la depredaciéon en
dindmicas denso-dependiente de Phyllotis (Lima et al.
2001a, 2002a, 2002b). Sin embargo, al menos en Fray
Jorge ni los depredadores ni los herbivoros parecen
“controlar” sus recursos respectivos. Aunque se pueden
demostrar efectos variables y transitorios de
depredadores y herbivoros sobre algunos componentes
claves de la comunidad, es crecientemente claro que los
factores “bottom-up” -precipitaciéon y nutrientes para
plantas, alimento para micromamiferos y para sus
depredadores- son los conductores dominantes en
nuestro sitio de estudio (ver también Karr 1992, Polis et
al. 1997, Polis 1999, Holmgren et al. 2001). La
transiciéon entre afios El Nifio y afios no-El Nifio es
abrupta; el control “bottom-up” parece prevalecer
generalmente, con periodos breves de efectos “top-
down”; sin embargo la naturaleza regulatoria de tales
influencias “top-down” permanece poco clara a la luz de
modelaciéon demografica reciente (Previtali 2006,
Previtali et al. 2009, ver abajo). Asi, puede haber una
productividad umbral sobre la cual vemos una relaciéon
covariante entre la abundancia de consumidores y de
recursos (Oksanen et al. 1981, McQueen et al. 1986,
1989, Mittelbach et al. 1988, Oksanen & Oksanen 2000).

La adicion experimental de alimento afectd
positivamente los nimeros y biomasa de la mayoria de
las especies centrales/semi-centrales (esto es, 0. degus,
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afios durante 1989-2008.

Annual peak plant cover, seed densities, and total rainfall for control grids (+D + P) for 19 years during 1989-2008.
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Phyllotis, A. olivaceus) durante los periodos secos, pero
no durante los periodos lluviosos o El Nifio (Meserve et
al. 2001). Dentro del contexto de un sistema de tres
niveles troficos (vegetacidn, roedores, depredadores), la
limitacién por alimento implica denso-dependencia
resultando en marcadas oscilaciones (Turchin & Batzli
2001). Ademas, en Aucd donde existe un ensamble de
depredadores y micromamiferos similar a Fray Jorge, se
ha implicado una relacién entre productividad y la
longitud de la cadena alimenticia (Arim & Jaksic 2005,
Arim et al. 2007). Asi, los depredadores pueden estar
respondiendo a la lluvia y  productividad
indirectamente; la abundancia de presas y las
respuestas funcionales entre depredadores estan
también involucradas (Farias & Jaksic 2005).

Adicionalmente, las dinamicas espaciales son
importantes  para  comprender los  procesos
poblacionales y de la comunidad en este sistema
(Milstead 2000, Milstead et al. 2007), incluyendo
posiblemente dindmicas fuente-resumidero (sensu
Pulliam 1988, Watkinson & Sutherland 1995, Dias
1996). Se conoce que los factores espaciales son
importantes en ciclos poblacionales de micromamiferos
(Lidicker 1991, 1995) pero, a diferencia de los ciclos
poblacionales de roedores arvicolinos, las oscilaciones
de las poblaciones de roedores en nuestro sitio parecen
estar méas afectadas por factores extrinsecos (abidticos)
que por regulacion intrinseca.

Dada estas observaciones y las complejidades
totales de este sistema, hemos ajustado nuestro foco
para incluir otras tres areas de investigaciéon en Fray
Jorge. En combinacién con el monitoreo de largo-plazo,
éstas nos permitiran identificar mejor la importancia de
componentes claves tanto como abordar preguntas no
examinadas hasta ahora.

1) Modelando dindmicas poblacionales de
micromamiferos

Recientemente utilizamos modelos demograficos para
obtener conocimientos mas profundos sobre nuestros
datos de largo-plazo de micromamiferos (Previtali
2006). Nuestra base de datos es Unica por incluir tres
niveles  tréficos  (plantas-roedores-depredadores),
abarcar varios eventos lluviosos o El Nifio y por
combinar las enfoques experimentales y
observacionales. Dadas las notables fluctuaciones por
las que han pasado las poblaciones de micromamiferos
de Fray Jorge durante 20 afios, y teniendo en cuenta el
consenso general de que tanto los factores endogenos
como los factores exdgenos son importantes para
explicar la estructura y cambio poblacional, una
pregunta basica es: ;Cudl es el rol relativo de los
factores enddgenos (estructura de retroalimentacion)
vs. factores exégenos (cantidad de lluvia asociada al
ENOS) en determinar las fluctuaciones numéricas de
micromamiferos?

Hemos documentado importantes rasgos en comun
entre las dindmicas poblacionales de tres especies de
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micromamiferos analizadas hasta la fecha -0. degus,
Phyllotis y A. olivaceus. Los cambios poblacionales de las
dos ultimas especies fueron conducidos por el efecto
combinado de factores intrinsecos (denso-dependiente) y
factores extrinsecos (clima) (Lima et al. 2006),
especificamente por competencia intraespecifica y por
precipitacién actual y retrasada. Sin embargo, el clima
influenci6 la dindmica de estas especies a través de
mecanismos muy diferentes. Mientras que la
precipitacion tuvo un efecto simple aditivo para A.
olivaceus, el mejor modelo para el crecimiento
poblacional de Phyllotis fue una versién del modelo de
Ricker, con la precipitacion influyendo en la capacidad de
carga de manera no aditiva, actuando como el
denominador en la razén con el tamafio poblacional
(Lima et al. 2006).

Recientemente  utilizamos  parametros  mas
descriptivos (e.g., depredacion y recursos alimenticios)
para modelar la variacion en la tasa de cambio
poblacional de Phyllotis y O. degus (Previtali et al. 2009).
Las dindmicas de ambas especies fueron conducidas por
una interaccion no-aditiva de competencia intraespecifica
y disponibilidad de recursos consistentes con
predicciones anteriores (Lima et al. 2006). Sin embargo,
la disponibilidad de recursos estuvo mejor representada
por el efecto combinado de densidad de semillas y
cobertura de plantas herbaceas para Phyllotis y por
precipitacion para O. degus (Previtali et al. 2009). Aunque
trabajos anteriores sugirieron influencias de la
depredacion en O. degus (e.g., Lagos 1993, Lagos et al.
1995, Meserve et al. 1993b, 1996), el andlisis de la serie
mas larga de tiempo indic6 que la depredacién no es un
conductor clave de las dindmicas poblacionales de degus
o de Phyllotis. Asi, las fuerzas “bottom-up” tuvieron
impactos fuertes en estas dos especies. Para ambas
especies, la tasa per capita de crecimiento poblacional
estuvo negativamente relacionada con la razén entre
densidad poblacional y recursos actuales y esta razén
tubo un alto poder explicatorio (Previtali et al. 2009). Una
influencia secundaria fue la del efecto aditivo retrasado
de la disponibilidad de recursos del afio previo.

En resumen, las dindmicas de tres especies de
micromamiferos dominantes en nuestro sitio (A
olivaceus, Phyllotis y O. degus) son conducidas por la
variacién en recursos mediada por el clima y esto
conduce a tres nuevas preguntas que estamos abordando
con estos datos. Primero, ;Cudles son los mecanismos
subyacentes? Segundo, ;Cuales serdn las consecuencias
de alteraciones en los patrones de precipitacién causados
por el CCG en las dindmicas poblacionales? Tercero,
(Existen similitudes entre las especies en la manera en
que son influenciadas por los cambios en la
disponibilidad de recursos mediados por el clima y
existen patrones generales similares a aquellos ya
documentados?

Estamos también expandiendo el andlisis para
examinar aspectos de estas dindmicas a intervalos de
tiempo mas cortos, en vez de reducirlo a una sola
observaciéon por afio, ahora estamos investigando
patrones asociados con variacion intra-anual en recursos.
Esta escala mas fina proveera de informacidon sobre
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procesos que ocurren a escalas de tiempo mas cortas, al
mismo tiempo nos posibilita obtener una estimaciéon mas
precisa de los retrasos en las respuestas poblacionales a
factores enddgenos y exdgenos (ver, Lewellen & Vessey
[1998]).

Estamos aplicando modelos estocasticos
estructurados por estadios a O. degus para hacer
predicciones de tendencias prospectivas de cambio en la
tasa poblacional. Incorporamos estocasticidad a estos
modelos como variacién en la precipitacién anual,
reflejando aumentos pronosticados para el promedio y la
varianza de la precipitacién anual en respuesta al cambio
climatico global (mayor frecuencia en los eventos El Nifio,
ocasionalmente eventos fuertes La Nifia). Estamos
desarrollando modelos usando el promedio y varianza de
parametros demograficos (sobrevivencia y fecundidad)
estimados de datos de 18 afios (hasta el 2006; Previtali et
al. 2010) y para la validacién de los modelos haremos la
comparacion entre los tamafios poblacionales
pronosticados con aquellos observados desde 2006. Este
método se ha utilizado para entender los efectos de la
variaciéon climatica en la dindmica de Peromyscus
maniculatus (Reed et al. 2007).

Esperamos utilizar métodos cuantitativos similares
para el andlisis de otras especies del ensamble, en
particular Thylamys y A. longipilis, especies insectivoras
con dindmicas muy diferentes (Meserve et al. 1995,
2003). La primera es una “especie central” pero exhibe
fuertes fluctuaciones intra-anuales, mientras la ultima es
una “especie oportunista”, que desaparece del arbustal
espinoso durante los periodos secos, pero mantiene
poblaciones en los bosques de neblinas e inmigra al
arbustal espinoso durante eventos lluviosos o El Nifo. El
clima y la disponibilidad de alimentos han sido sefialados
como conductores demograficos en Thylamys (Lima et al.
2001b), mientras que aquellos de A. longipilis parecen
dominados por procesos de orden mas alto, al menos en
el sur de Chile (Murta et al. 2003). El patréon de
fluctuaciones observados para A. longipilis en Fray Jorge,
con aumentos lentos después de afios lluviosos seguidos
por disminuciones lentas, es tipico de dindmicas de
segundo orden, aunque las influencias de factores
externos ciclicos (e.g, fuerzas climaticas oscilantes)
pueden generar patrones aparentes de segundo orden en
una dinamica de primer orden (Berryman & Lima 2007).
Estamos investigando dindmicas de A. longipilis usando
enfoques similares a aquellos recientemente aplicados a
otras especies en Fray Jorge (Previtali et al. 2009),
involucrando andlisis de series de tiempo para investigar
cambios temporales en densidades de roedores y en la
relacién entre Rc y densidades en tiempo retrasado.
Teniendo en cuenta la prediccion de eventos El Nifio
mas frecuentes e intensos, estos andlisis son
importantes para pronosticar cambios que pueden
ocurrir en la comunidad de micromamiferos de Fray
Jorge.

Finalmente, esperamos también analizar a la especie
oportunista Oligoryzomys longicaudatus, aunque sus
bajos y esporadicos numeros hacen que tales analisis
sean desafiantes o practicamente imposibles. En tltima
instancia, estos analisis incluirdn a todas las especies
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centrales (0. degus, Phyllotis, Thylamys), asi como
también a las especies semi-centrales (A. olivaceus) y
oportunistas (A. longipilis; sensu Meserve et al. [2003],
Milstead et al. [2007]) en el ensamble de
micromamiferos. Anticipamos que la caracterizacion de
los patrones demograficos y de los factores conductores
conducird a un entendimiento mas comprehensivo de las
dinamicas de especies claves de micromamiferos en
nuestro sitio y nos permitirdA hacer evaluaciones
predictivas de las respuestas probables por estos
componentes claves de la fauna en respuesta al cambio
climatico y extrapolarlas a predicciones al nivel de la
comunidad.

2) Importancia de otros grupos de consumidores — aves

Hasta hace poco, nuestros esfuerzos se han concentrado
en documentar conexiones importantes entre varios

subconjuntos importantes de los componentes
organismicos de nuestro sistema de estudio -
micromamiferos, plantas (hierbas, semillas) y

depredadores vertebrados. Otro grupo importante de
consumidores que probablemente tiene conexiones
importantes con sus depredadores y/o con sus presas
es el de las aves canoras e iniciamos estudios de éstas
en el 2002. Sorprendentemente, se ha realizado pocos
trabajos en ecologia de aves en el norte de Chile, y por lo
tanto, iniciamos censos basicos y también
documentamos la ecologia de forraje para algunas
especies seleccionadas. Mas recientemente hemos
comenzado a caracterizar plumajes de aves en Fray
Jorge  para distinguir sexos y clases de edad
externamente, con esta informacion esperamos iniciar
un monitoreo formal de productividad y sobrevivencia
de aves (e.g., MAPS - Monitoring Avian Productivity and
Survivorship; DeSante et al. 2008) en un futuro cercano.

Las aves son los granivoros principales en Fray
Jorge, seguidas por los micromamiferos (especialmente
cuando las poblaciones son altas); las hormigas son sélo
consumidores triviales (Kelt et al. 2004a, 2004b,
2004c). Esto contrasta con las altas tasas de consumo de
semillas por hormigas (y micromamiferos) en las zonas
aridas del Hemisferio Norte (e.g., Brown et al. 1979,
Davidson et al. 1980, 1984, 1985, Brown 1987), pero
apoya otros estudios recientes que refutan la baja
granivoria general sugerida en Sudamérica (Mares &
Rosenzweig 1978, Brown & Ojeda 1987, Medel &
Vasquez 1994, Medel 1995, Vasquez et al. 1995). Méas
aun, se ha documentado un extenso banco de semillas y
un gremio de granivoros grande en zonas aridas de
Sudamérica (e.g, Marone & Horno 1997, Lépez de
Casenave et al. 1998, Marone et al. 1998, 2000,
Gutiérrez & Meserve 2003). A diferencia de las
respuestas numéricas a eventos El Nifio documentadas
en los micromamiferos, carecemos de tal informacion
para las aves. Sabemos que existen marcados aumentos
estacionales en las poblaciones de aves debido a
inmigracién desde la Cordillera de los Andes y/o desde
el sur de Chile en el invierno austral, y recientemente,
confirmamos poblaciones transientes de aves migrando
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a través del parque en primavera (A. Engilis, datos no
publicados). De esta manera, hemos enfocado nuestro
trabajo en documentar las respuestas de las aves a
fluctuaciones inducidas por los cambios en los niveles
de recursos relacionados al ENOS, incluyendo
fluctuaciones demograficas anuales y estacionales asi
como también la wvariacién en los patrones
reproductivos y en la productividad (éxito de
emplumamiento).

En 2002, verificamos que los conteos por punto de
radio-variable fueron los métodos mas apropiados para
monitorear los nimeros de aves y en 2004 iniciamos
censos tri-anuales en ocho transectos de 1 km
comprendiendo cuatro estaciones separadas por
aproximadamente 250 m. Los transectos tienen una
orientacion este-oeste cruzando el area de estudio y
estan dispuestos a intervalos de = 1 km (norte-sur) para
abarcar la Quebrada de Las Vacas. Usando curvas de
detecciéon determinamos que un conteo de ocho
minutos era éptimo para censar el habitat arbustivo del
parque Realizamos conteos durante el periodo de post-
apareamiento (febrero-marzo), a mediados de invierno
(julio-agosto) y durante la temporada maxima de
apareamiento (octubre-noviembre). Todos los conteos
se realizaron desde el amanecer hasta no mas alla de las
10:00 horas en dias sin viento fuerte o moderado;
realizamos todos los censos dos veces (en dias
separados) para minimizar cualquier resultado espurio.
De esta manera, cada censo incluy6 32 puntos de conteo
muestreados dos veces por un total de 512 minutos.
Determinamos detecciones y abundancia para especies
claves (Buckland et al. 2001) usando el programa
DISTANCE (Thomas et al. 2006). Los censos conducidos
durante la estaciébn de apareamiento no estan
completos (llevamos sélo tres afos analizados y un
cuarto afo fue recientemente obtenido) asi que no son
incluidos aqui. A la fecha hemos registrado 49 especies
de aves (Tabla 1), con un promedio de 30 especies por
censo (Fig. 4).

Considerando solo las aves detectadas dentro de los
50 m del punto de censo, mas de la mitad de nuestras
detecciones comprendieron a solo cinco especies (Fig.

5) — chincol (Zonotrichia capensis [Muller, 1776]; 18 %),
yal (Phrygilis fruticeti [Kittlitz, 1833]; 12 %), canastero
(Asthenes humilis [Cabanis, 1873]; 8 %), tapaculo
(Scelorchilus albicollis [Kittlitz, 1830]; 8 %) y diuca
(Diuca diuca [Molina, 1782]; 7 %). Los datos de verano e
invierno reflejan marcados cambios en la composiciéon
faunistica. En el verano mas del 50 % de las detecciones
fueron de chincol (21 %), canastero (14 %), chercan
(Troglodytes aedon Vieillot, 1809; 9 %) y tapaculo (9
%); en invierno estos incluyeron a yal (21 %), chincol
(19 %), diuca (8 %) y tapaculo (7 %). Las relaciones de
abundancias de especies son tipicas de estos ensambles,
con pocas especies comprendiendo la mayoria de las
observaciones y una larga cola de especies raras
observadas de una a pocas veces (Fig. 5).

Seis especies fueron observadas sélo una vez dentro
del radio de los 50 m. De estas, tres (aguilucho, Buteo
polyosoma [Quoy & Gaimard, 1824]; torcaza,
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Patagioenas araucana [Lesson, 1827]; picaflor gigante,
Patagona gigas [Vieillot, 1824]) son comUnmente vistas
en Fray Jorge; las dos primeras fueron documentadas
frecuentemente a distancias mas grandes, y la dltima
fue observada frecuentemente pero no documentada en
los puntos de conteo. Otras tres de las especies con rara
incidencia son cominmente observadas en el norte de
Chile. Dos de estas, el minero (Geositta cunicularia
[Vieillot, 1816]) y la dormilona tontita (Muscisaxicola
macloviana [Garnot, 1829]) no son comunes en el
parque ya que estas especies no frecuentan arbustales
sino que prefieren suelo abierto o desnudo fuera del
parque. La tercera, el mirlo (Molothrus bonariensis
[Gmelin, 1789]) frecuenta las areas agricolas y es
raramente observada en el parque.

Nuestros datos confirman que los patrones
temporales son especificos para cada especie, pero en
general, el ensamble de aves muestra fluctuaciones
estacionales dramaticas (Tabla 1). Algunas especies son
altamente estacionales en su abundancia (e.g., yal,
presente solamente en invierno), mientras que otras no
son claramente estacionales (e.g, diuca, tenca [Mimus
thenca (Molina, 1782)], cachudito [Anairetes parulus
(Kittlitz, 1830)]) y algunas (e.g, chincol) parecen
altamente estacionales en la mayoria de los afios, pero
notablemente no-estacionales en otros (Fig. 6). La
deteccién es afectada por la conducta de las aves y varia
dependiendo en la especie y en la estacion; la mayoria
de las aves canoras son mucho mas detectables en la
estacion de apareamiento cuando estdn vocalizando
para defender territorios de apareamiento o atraer una
pareja. Sin embargo esto no explica la marcada
estacionalidad del yal que generalmente deja el parque
en verano, posiblemente por areas en los Andes o en el
sur de Chile. El chincol es también mas abundante en
invierno en nuestro sitio (posiblemente debido a la
llegada de individuos no reproductivos), por lo tanto
creemos que los patrones representados en la Fig. 6 son
validos. Por otro lado, hasta donde tenemos
conocimiento, el tijeral (Leptasthenura aegithaloides
[Kittlitz, 1830]), el cachudito y el canastero son
residentes en el parque y explicar la gran diferencia en
los nimeros observados en verano e invierno requiere
de mayor investigaciéon. Especulamos que en invierno
estos insectivoros pueden juntarse para formar
bandadas de especies mezcladas, menos llamativas, y
por eso son observadas con menor frecuencia. La tenca
(Mimus thenca) es también residente todo el afio en el
parque y los patrones para esta especie fueron similares
en ambas estaciones, con un aumento gradual desde
2004 a través del 2005/06 seguido por cierta
variabilidad en numeros en las estaciones subsecuentes.
Estos patrones mas regulares se podrian explicar por la
relacion mutualista de la tenca con el muérdago
endofitico Tristerix aphyllus (Martinez del Rio et al.
1996). Sus patrones de distribucién en el parque son
predecibles debido a su asociacién con los cactus que
hospedan al muérdago. Se ha observado que la tenca
mantiene territorios a través del invierno y vocaliza
todo el afio (A. Engilis, datos no publicados).
Actualmente estamos cuantificando las densidades de
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TABLA 1

Lista de todas las especies de aves registradas en puntos de conteo en el Parque Nacional Bosque Fray Jorge con anotaciones de ocurrencia por sesiéon durante 2004-
2008. En la tabla, la proximidad del ave al punto de censo se indica como 1 = 25 m de radio, 2 = 50 m de radio, 3 = 500 m de radio, 4 = sin limites.

List of all bird species recorded on point counts in Bosque Fray Jorge National Park with annotations of occurrence by session during 2004-2008. In the table, the proximity of the bird to the
survey point is indicated as 1 = 25 m radius, 2 = 50 m radius, 3 = 500 m radius, 4 = no limit.

2004 2005 2006 2007 2008
Familia Especies Nombre comuin Ver Inv Ver Inv Ver Inv Ver Inv Ver Inv
Family Species Common name Smr Wtr Smr Wtr Smr Wtr Smr Wtr Smr Wtr
Tinamiidae Nothoprocta perdicaria Perdiz chilena 2 1 1 1 1 1 4 4 4
Odontophoridae Callipepla californica Codorniz 1 2 1 1 1 1
Threskiornithidae Theristicus melanopsis Bandurria
Accipitridae Buteo polyosoma Aguilucho 4 4 3 2 4
Accipitridae Circus cinereus Vari 4
Accipitridae Geranoaetus melanoleucus Aguila 4 4 4
Accipitridae Parabuteo unicinctus Peuco 1
Falconidae Falco peregrinus Halcén 4
Falconidae Falco sparverius Cernicalo
Falconidae Milvago chimango Tiuque 3 3 4 4 2
Charadriidae Vanellus chilensis Queltehue 4
Columbidae Columba araucana Torcaza 1 4
Columbidae Zedaida auriculata Tértola 2 4 2 4 2
Strigidae Asio flammeus Nuco 4
Strigidae Athene cunicularia Pequen 2 2 2 1 2 2
Strigidae Glaucidium nanum Chuncho 1 1 2 4 1 4 2
Camprimulgidae Caprimulgus longirostris Gallina ciega 4 4 1 1
Trochilidae Patagonas gigas Picaflor grande 1 3 4 4 4 3 4 4 4
Trochilidae Sephanoides sephanoides Picaflor chico 2 1 4 1 4 1
Picidae Colaptes pitius Pitio 4
Picidae Picoides lignarius Carpinterito 1 1 2 4 1 1 1 1 1 2
Furnariidae Asthene humilis Canastero 1 1 1 1 1 1 1 1
Furnariidae Geositta cunicularia Minero 2 1 1
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Furnariidae
Furnariidae
Furnariidae
Rhinocryptidae
Rhinocryptidae
Rhinocryptidae
Tyrannidae
Tyrannidae
Tyrannidae
Tyrannidae
Tyrannidae
Tyrannidae
Hirundinidae
Troglodytidae
Mimidae
Turdidae
Emberizidae
Emberizidae
Emberizidae
Emberizidae
Emberizidae
Emberizidae
Fringillidae
Icteridae
Icteridae
Icteridae

Fringillidae

Geositta rufipennis

Leptasthenura aegithaloides

Upucerthia dumetaria

Pteroptochos megapodius

Scelorchilus albicollis
Scytalopus fuscus
Agriornis livida

Anairetes parulus

Coloramphus parvirostris

Elaenia albiceps

Muscisaxicola macloviana

Xolmis pyrope
Tachycineta meyeni
Troglodytes musculus
Mimus tenca
Turdus falklandii
Diuca diuca
Phrygilus alaudinus
Phrygilus fruticeti
Phrygilus gayi
Sicalis luteola
Zonotrichia capensis
Carduelis barbata
Curaeus curaeus
Molothrus bonariensis
Sturnella loyca

Carduelis barbata

Minero cordillerano
Tijeral
Bandurilla
Turca
Tapaculo
Churrin
Mero
Cachudito
Viudita
Fio fio
Dormilona tontita
Diucén
Golondrina chilena
Chercan
Tenca
Zorzal
Diuca
Platero
Yal
Cometocino de Gay
Chirihue
Chincol
Jilguero
Tordo
Mirlo
Loica

Jilguero
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otras especies y esperamos comparar grupos de
especies ecolbgicamente relacionadas (e.g, grupos
troficos).

La diversidad de especies (indice de Shannon-
Wiener, H’; Fig. 7) tendid a ser mas alto en el verano que
en el invierno (H’' promedio = 1.56 vs. 1.45; t=1.88, P =
0.0621). Aun cuando este parametro varid
significativamente a través de todos los censos (F = 291,
P < 0.0001), una regresiéon de segundo orden con el

tiempo explicd poco la varianza observada (r2 = 0.18;
Fig. 7).

Como indicamos arriba, ahora estamos
cuantificando indicadores externos de actividad

reproductiva y los usamos para caracterizar patrones
reproductivos y determinar la edad de las aves
individuales mas precisamente. En 2008, utilizamos
redes de niebla, marcado y fotografias para documentar
el plumaje de 20 especies del parque. Estos datos seran
complementados con exdmenes de especimenes de
museo para desarrollar un manual para determinar el
sexo y la edad de especies de aves claves del matorral
chileno. Tales datos son actualmente inexistentes para
las especies en nuestro ensamble, y nos permitiran
cuantificar reclutamiento (y por lo tanto productividad)
al nivel de poblacién, que es mas posible de ser
cuantificado que el reclutamiento basado en individuos
(e.g., éxito de emplumamiento en nidos focales) y evita
problemas asociados con la alteracién de nidos y la
posible provisién de claves a depredadores de nidos. El
seguimiento de la densidad y de la productividad de

aves nos permitird cuantificar las respuestas a la
disponibilidad de recursos (e.g, precipitacion y
disponibilidad de semillas en las parcelas control),
permitiendo la comparacién con nuestros datos de
largo-plazo de mamiferos. La historia natural y la
ecologia descriptiva proveen la base sobre la cual mas
investigacion conceptual puede ser conducida; para este
fin, cuantificamos la conducta de forrajeo del cachudito
en el matorral costero estepario en Fray Jorge (Engilis &
Kelt 2009). Las densidades poblaciones son més altas en
Fray Jorge que aquellas reportadas en otros lugares de
Chile y Argentina y la abundancia y facilidad de
observacién nos permitieron documentar 94 combates
de forrajeo (77 en verano, 17 en invierno) y 709
capturas de presas. Los Cachuditos forrajeaban
frecuentemente en pares, avanzando a saltos,
manteniendo contacto con suaves llamados “pirrit”.
Dieciocho encuentros agonisticos (15 en veranos, tres
en invierno) consistieron de un rapido llamado y
conductas de  desplazamiento, aparentemente
relacionadas a territorialidad, una vez que el intruso era
expulsado, el par de defensa re-iniciaba el forrajeo. Los
cachuditos generalmente forrajeaban en arbustos en
proporcion a su disponibilidad, aunque nuestros datos
sugieren alguna preferencia por Adesmia, Baccharis o
Porlieria (76 % de las observaciones, pero comprenden
sélo el 58 % de la cobertura basado en los transectos
lineales). Ellos localizaban las presas (insectos)
visualmente y en promedio realizaron 3.1 ataques por
minuto, capturando presas en perchas (47 % de las
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capturas), suspendidos en el aire (31.5 %) y volando
(21.5 %).

3) Impactos de especies introducidas vs. nativas en el
contexto de condiciones ambientales cambiantes

Las plantas introducidas representan el 18 % de la flora
chilena, incluyendo 27 % de plantas herbaceas. Algunas
especies naturalizadas (e.g, Erodium, Medicago
polymorpha, Malva nicaensis) constituyen hasta un 45 %
de la vegetacion en el matorral chileno (Arroyo et al.

2000, Figueroa et al. 2004). Cambios en las
proporciones de especies exoéticas han sido atribuidos a
los efectos de herbivoros exdticos (Holmgren 2002) y
fuego (Sax 2002, Kunst et al. 2003; pero ver Holmgren
et al. 2000a, 2000Db). En Fray Jorge, donde el fuego y las
mayoria del ganado doméstico ha estado ausente al
menos desde 1944, las plantas exdticas comprenden
hasta un 21 % de las especies herbaceas y un 19 % de
las especies del banco de semillas (Gutiérrez & Meserve

2003). En contraste a las plantas, so6lo 24 de las 610
especies de vertebrados en Chile continental (4 %) son
introducidas (Jaksic 1998a, Iriarte et al. 2005). Sin
embargo, los impactos negativos de los roedores
muridos introducidos (Rattus rattus [Linnaeus, 1758], R.
norvegicus [Berkenhout, 1769], Mus musculus Linnaeus)
y de los lagomorfos (Oryctolagus cuniculus [Linnaeus,
1758], Lepus europaeus Pallas, 1778) han sido bien
documentados (muridos, Lobos et al. 2005, Milstead et
al. 2007; lagomorfos, Jaksic 1998b). Jaksic (1998b)
describi6 efectos positivos de conejos y liebres sobre
depredadores vertebrados nativos incluyendo pumas,
halcones diurnos y lechuzas, pero también noté que los
depredadores aparentemente no consumian estas
presas en gran cantidad hasta fines de 1980’s. En Fray
Jorge, las poblaciones de conejos y liebres fueron
relativamente bajas hasta recientemente (Meserve et al.
observacion personal); simultineo con el evento
lluvioso prolongado en 2000-2002 y con una fuerte
disminucién en los nimeros de zorros causada por un
brote de parvo virus, los niimeros de conejos y liebres
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aumentaron dramdticamente en el parque. Un trabajo
experimental inmediatamente al Sur de Fray Jorge
demostré efectos significativos de la exclusion de
conejos y liebres, incluyendo un aumento de un 90 % en
la sobrevivencia de Prosopsis chilensis (un arbusto
arborescente fuertemente explotado en el norte arido
de Chile), aumentos en pastos nativos altos (e.g., Bromus
berteroanus) y una disminucién en hierbas efimeras
rastreras tanto exdticas como nativas (Gutiérrez et al.
2007). La exclusién de herbivoros bajo condiciones de
precipitaciones  simuladas altas aument6 la
productividad total de plantas y favoreci6 las especies
nativas (Manrique et al. 2007). El acceso a lagomorfos
redujo la biomasa de pastos nativos y dio ventajas a los
pastos invasores; asi, la herbivoria por lagomorfos
puede afectar la composiciéon y estructura de las
comunidades vegetales al influir en la dindmica
competitiva entre especies de plantas exdticas y nativas.

Como se sefialé6 anteriormente, en el 2001
convertimos grillas -D-P a tratamiento -SM. Para
investigar los posibles efectos de los
herbivoros/folivoros introducidos en la comunidad de
arbustos espinosos en Fray Jorge, iniciamos en 2007
una serie adicional de exclusiones usando previas
exclusiones de degu (-D+P) mas otras cuatro grillas
experimentales nuevas (ver Fig. 1); como dijimos
anteriormente, en las previas grillas -D-P (ahora -SM)

hubo pocos cambios dicernibles en la vegetacién o en el
banco de semillas atribuibles a la exclusion de degus.
Convertimos dos grillas -D+P (seleccionadas al azar)
més dos grillas experimentales nuevas a exclusion de
lagomorfos (-L) mediante la remocién del cerco y la
instalacién de un cerco de 1.5 m de altura, enterrado ca.
40 cm. Las dos grillas -D+P restantes mas dos grillas
previas de adiciéon de alimento fueron convertidas a
exclusiones de todos los micromamiferos y lagomorfos
(-SM -L) a través de la instalaciéon de cercos del mismo
disefio de las grillas -SM pero complementada con un
cerco de 1.5 m de altura dentro de ella. A fines del 2007
se completd la conversion de las grillas y se inici6 el
trampeo de micromamiferos y muestreo de vegetacion
y banco de semillas.

Los intentos de monitorear lagomorfos mediante
censos con reflectores y con trampeo vivo no fueron
exitosos en este arbustal densamente cubierto; en
agosto 2007 iniciamos técnicas de monitoreo indirectas
para cuantificar los patrones en los numeros de
lagomorfos en nuestro sitio. Establecimos 54
estaciones de conteo de fecas de lagomorfos (Lazo 1992,
Diaz 1998, Palomares 2001, Murray et al. 2002, 2005,
Mills et al. 2005) en seis lineas de nueve estaciones cada
una. Las estaciones estdn separadas  por
aproximadamente 100 m y establecidas alrededor del
complejo de grillas centrales. Todas las fecas dentro de
1 m de radio de una estaca central fueron removidas y
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todas las fecas nuevas son contadas y removidas a
intervalos de seis meses.

Predecimos fuertes respuestas vegetativas a la
exclusién combinada de micromamiferos y lagomorfos,
particularmente en afios de lluvias altas cuando las
plantas muestran los aumentos numéricos mas fuertes.
Esto puede alterar la composicién comunitaria asf como
las interacciones interespecificas entre los varios
grupos de plantas. Un evento La Nifia suave en 2007
hizo que el tiempo de iniciacidén de nuestros estudios de
exclusiones de lagomorfos y micromamiferos mas
lagomorfos fuera auspicioso. Basado en resultados
anteriores (Gutiérrez et al 2007, Manrique et al. 2007),
la exclusion de herbivoros mamiferos grandes como los
lagomorfos deberia influenciar la dindamica de la
vegetacion especialmente en el gremio de plantas
herbaceas en el arbustal espinoso. Ademas, los efectos
de lagomorfos y micromamiferos puede ser acumulativo
en los tratamientos de exclusion total.

A través de 20 anos de coleccion constante de datos,
muchas de nuestras percepciones iniciales de como los
componentes de la comunidad semidrida chilena
funcionan e interactian han requerido de una revision
continua. Iniciamos nuestro trabajo con el supuesto de
que las interacciones biéticas tendrian un rol fuerte y
abrumador, sin embargo los factores abidticos han
mostrado tener un rol importante y a menudo
determinante. A su vez, los modelos de dindmicas de
micromamiferos aqui mencionados resaltan la
necesidad de incorporar la heterogeneidad espacial y
temporal para comprender la dindmica del ensamble
total. Otros componentes del sistema como las aves
también pueden ser importantes, pero hasta la fecha
estos grupos no se han investigado lo suficiente.
Finalmente, debemos interpretar los cambios que estan
ocurriendo en el sistema con un trasfondo de un
componente mayor y sumamente influyente dado por
las especies invasoras y por el cambio climatico en
curso. El ultimo aspecto puede ser el factor individual
mas importante que necesita ser abordado.

CONCLUSIONES
En décadas recientes, la precipitacion ha estado
disminuyendo en la zona semidrida del norte de Chile,
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Fig. 7: Diversidad de especies de aves (H") para los periodos de verano e invierno en cinco afios en el Parque Nacional
Bosque Fray Jorge. La regresién cuadratica (H = 1.18 + 1.39x - 0.01x2) es altamente significativa (F1o,150 = 291, P < 0.0001)

pero explica poco de la variaciéon (r2 = 0.058).

Bird species diversity (H") for summer and winter periods over five years at Bosque Fray Jorge National Park. The quadratic regression (H’
=1.18 + 1.39x - 0.01x2) is highly significant (Fio,150 = 291, P < 0.0001) but explains little of the variation (r2 = 0.058).
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continuando con una tendencia de aridez gradual en los
pasados 1,000 afios (Bahre 1979, Villalba 1994). Desde
el 2000, sin embargo, cinco de los nueve afios
transcurridos han tenido precipitaciéon por encima del
promedio; mas aun, los tres eventos El Nifio mas grades
de los 100 ultimos afos han ocurrido desde 1982
(Gergis & Fowler 2009). Aunque en 50 afios aqui han
habido pocos cambios en el ensamble de
micromamiferos y en la cobertura arbustiva, en otros
lugares El Nifio ha sido asociado con irrupciones de
micromamiferos y con influencias en la agricultura (e.g.,
Pearson 1975, Péfaur et al. 1979, Fuentes & Campusano
1985, Jiménez et al. 1992, Jaksic 2001, Jaksic & Lima
2003, Holmgren et al. 2006a, 2006b, Sage et al. 2007).
Holmgren & Scheffer (2001) y Holmgren et al. (2001,
2006a, 2006b) enfatizaron que los eventos lluviosos o
El Nifio pueden revertir o aliviar la desertificacion
general de gran parte del norte-centro semiarido de
Chile (Bahre 1979, Schofield & Bucher 1986, Ovalle et
al. 1993). Por encima de todo esto, el aumento en la
intensidad y frecuencia de los eventos El Nifio como una
consecuencia del CCG puede alterar notablemente la
importancia relativa de las interacciones bidticas y
abidticas en sistemas semidridos. El aumento de las
precipitaciones puede tener fuertes impactos tales
como alterar los patrones del ciclo de nutrientes y la
productividad primaria (e.g., Gutiérrez 1993, 2001,
Jaksic 2001, Reich et al. 2006, de la Maza et al. 2009), las
interacciones entre especies y la diversidad de la
comunidad (e.g., Chesson et al. 2004, Holmgren et al.
2001, 2006a, 2006b), la abundancia de vectores y
reservorios de enfermedades y zoonosis (Epstein 1999,
2000, Epstein & Mills 2005) y el impacto de las especies
introducidas (e.g. Jaksic 1998, 2001, Logan et al. 2003).

Reconocemos que en esta regiéon puede ocurrir un
escenario alternativo de cambio climatico; nuestro
entendimiento sobre las interacciones entre el
calentamiento global y ENOS y, a su vez, entre ENOS y
los ambientes locales continua mejorando. Por ejemplo,
los aumentos en las precipitaciones durante los eventos
El Nifio aumentan la productividad en ambientes de
baja elevacién en esta regién, pero no en ambientes de
altura debido a las temperaturas mas frias (Squeo et al.
2006). Ademas, la influencia de la neblina desde el
Océano Pacifico, un importante contribuyente a la
humedad local en esta regiéon semiarida (Kummerow
1962, del-Val et al. 2006), se reduce durante los afios El
Nifio (Garreaud et al. 2008).

Finalmente, reconocemos la incertidumbre presente
en cuanto a la fuerza o incluso a la existencia de una
relacion causal entre los patrones demograficos
encontrados y el cambio climatico (McCarty 2001),
sobre todo debido a un nimero de restricciones que
existen cuando se intenta anticipar los efectos del
cambio climatico en base al conocimiento de las
condiciones actuales (Berteaux et al. 2006). No
obstante, nuestro estudio contribuye al numero
creciente de estudios en este campo que estd ayudando
a desarrollar un entendimiento mas comprehensivo de
los efectos potenciales del cambio climatico (McCarty
2001). Nuestro estudio es unico por implicar al
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aumento de lluvias como el conductor del cambio
climatico, por documentar respuestas claras en
pardmetros de la comunidad y por revelar influencias
climaticas en especies de micromamiferos, todas ellas
raramente reportadas en la literatura sobre impactos
del cambio climatico.

La investigaciéon de largo-plazo de ensambles de
micromamiferos en sistemas aridos ha sido productiva
en nuestro entendimiento de procesos ecosistémicos.
Estudios recientes han enfatizado el rol de Ila
compensacién ecolégica local y de las “dindmicas de
suma cero” dentro del contexto de un pool de especies
regionales (e.g, Ernest et al. 2008). Tales dindmicas
suponen un pool diverso de especies como potenciales
colonizadoras. Chile tiene wuna diversidad beta
relativamente baja de aves y micromamiferos (Cody
1975, Glanz & Meserve 1982) y como tal es improbable
que las caracteristicas espacio-temporales de la ecologia
terrestre de nuestro sitio sean similares a aquellas
documentadas en otros lugares. Para evaluar esta
conjetura estamos planeando cuantificar propiedades
del ecosistema incluyendo la utilizacion de energia en
las grillas y en el tiempo. En particular, estamos

interesados en comparar los ensambles de
micromamiferos en grillas de remocién de
depredadores y lagomorfos con aquellos de los

controles.

Muchos autores han hecho énfasis en la importancia
de la escala espacial y temporal en ecologia y en la
carencia de estudios que abarcan grandes escalas
espaciales o temporales (e.g., Wiens et al. 1986, Giller &
Gee 1987, Powell 1989, Wiens 1989, Levin 1992, Polis
et al. 1996, Schneider 2001). Recientemente, Agrawal et
al. (2007) reconocieron que la fuerza y el resultado de
las interacciones entre especies depende del contexto
bidtico y abidtico en las que ellas se encuentran, un
hecho claramente apoyado por los resultados de
nuestros estudios. Nuestro trabajo, que es la
manipulacién de campo mds larga en el neotrdpico
templado y que abarca cinco eventos lluviosos o El Nifio
en 20 afios de estudio, ha documentado efectos
variables de interacciones bidticas dependiendo del
contexto abiético.

En este contexto, asume gran importancia el rol de
los estudios ecolégicos de largo plazo tales como el
presente. Por ejemplo, desde alrededor del 2000, hemos
notado una tendencia en la biomasa de micromamiferos
en Fray Jorge hacia ser dominada por el roedor
caviomorfo mas grande, adaptado a ambientes maés
mésicos, 0. degus (Meserve et al. 2009); ademads, los
degus estdn mostrando mayor sobrevivencia y
reclutamiento en los tultimos 10 afios (Previtali et al.
2010). A su vez, la diversidad de especies de
micromamiferos se ha vuelto mas estable y menos
oscilatoria en nuestro sitio (Meserve et al. 2009). Esto
ha ocurrido concomitantemente con el aumento en la
precipitaciéon promedio anual desde el 2000 y con una
variacion inter-anual menos pronunciada (Fig. 3). Sin
estudios de largo-plazo como este, no habriamos sido
capaces de detectar tales cambios, ni compararlos
contra un trasfondo de fluctuaciones poblacionales
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principalmente en respuesta a los eventos periddicos de
El Nifio. Determinar si tales tendencias sefialan un
cambio significativo en ciertos componentes de los
micromamiferos (y en otros grupos bidticos) sera
solamente factible a través del mantenimiento continuo
de esfuerzos de monitoreo de largo plazo en esta parte
Unica de Chile.
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