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Los animales del suelo existen.

Me gustan los animales del suelo.

Ellos respiran muy poco. Ay
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INTRODUCCION GENERAL

Las actividades humanas han aumentado en los tltimos 150 afios traduciéndose en que los
biomas del mundo pierdan entre el 20 y el 50% de sus coberturas originales (Millenmium
Ecosystem Assesstent 2005). La transformacion de dichos biomas en tierras de cultivo,
plantaciones forestales, sistemas de pastoreo y urbanizacion tiene como consecuencia la
fragmentaciéon de los biomas originales (Collinge 2009). Farigh (2003) define la
fragmentacién como un proceso donde una extension de habitat es transformado en varias

areas de menor tamaiio, incrementando el aislamiento entre los remanentes resultantes,

La fragmentacion modifica la composicion y abundancia de las especies, alterando
por esta via los diferentes procesos ecolégicos en los que estas especies intervienen, tales
como el parasitismo, la herbivoria y la depredacion (Kattan & Murcia 2003, Didham 2010,
Klein 1998, Didham 1998, Silva & Simonetti 2009), las que se propagarian a través de
cascadas tréficas (Terborgh ef al. 2001). Por otra parte, la fragmentacion también altera las
condiciones abidticas facilitando una mayor penetracion del viento junto con un aumento
en la exposicion de los bordes al sol, incrementando la temperatura y disminuyendo la
humedad tanto en el interior de los fragmentos como en sus bordes (Murcia 1995, Kapos et

al. 1997).

La fragmentacion, por lo tanto, al generar cambios en la composicion de especies y
en los procesos ecologicos, asi como cambios en las condiciones abitticas, podria
modificar, al menos tedricamente, procesos ecosistémicos como la descomposicion y el
reciclaje de nutrientes (Chapin 2000, Loreau 2000, Tilman ef al. 1996, Tilman et al. 2002).
Diferentes aspectos de la fragmentacion del héabitat han sido abordados en los iltimos 30

afios (Didham 2010, Didham et al. 2011), sin embargo, es poco lo que se sabe de cdmo




estos cambios afectan procesos a nivel ecosistémico como la descomposicién de la

hojarasca y el reciclaje de nutrientes.

La descomposicién asi como la liberacién de elementos inorginicos que se
encuentran en la materia orgdnica muerta (i.e. mineralizacién) son criticos pata la
productividad de los ecosistemas terrestres (Seastedt 1984, Seastedt & Crossley 1984),
Cerca del 80% de la productividad primaria en ecosistemas de bosques templados es
descompuesta como materia organica en forma de detritus (Cebrian 1999, Aérts 1997).
En este contexto, es importante entender cdmo la fragmentacion afecta la descomposicion

y reciclaje de nuirientes.

La densidad de los invertebrados en la hojarasca, su riqueza y composicion de
especies son afectadas por la fragmentacion de los bosques (Klein 1989, Souza & Brown
1994, Didham et al, 1997, Didham ef al. 1998, Barbosa & Marquet 2002, Bustamante-
Sanchez ef al. 2004, Vasconcelos & Bruna 2012). Esto sugiere que procesos ecosistémicos
como la descomposicion de hojarasca, la cual estd confrolada en parte por algunos
artropodos del suelo (Didham er af. 1997), puede afectarse por los cambios en la
composicion e interacciones de las especies. En este sentido los cambios en la abundancia
de depredadores de artropodos, comeo las aves insectivoras, pueden afectar abundancia de
estos artropodos en un efecto “Top-Down” (Srivastava et al. 2009). Sin embargo, estos
argumentos estan basados en un sumario cualitativo de estudios llevados a cabo en tramas
troficas “verdes”, las cuales son sostenidas por plantas vivas. Aunque actualmente no hay
equivalentes para hipétesis de tramas de descomposicion, las cuales son sostenidas por
detritus, se espera que los efectos “Top-Down” de la diversidad de los consumidores sean

muy similares a los de las tramas tréficas “verdes” (Srivastava et al. 2009),




Ofro aspecto menos estudiado relactonado con la descomposicién de la hojarasca es
el efecto de la herbivoria sobre la calidad de la hojarasca. La herbivoria induce cambios en
las propiedades quimicas de las hojas incrementando significativamente las
concentraciones de nitrégeno y disminuyendo las relaciones de lignina:nitrégeno y
carbono:nitrogeno (Chapman et al 2003), modificando con ello Jlas tasas de
descomposicion (Choudhury 1988, Humter 2001). Ademds, la  herbivoria afecta la
colonizacion microbial de la superficie de las hojas, permitiendo un aurnento en la
colonizacion de la microflora que participa en la descomposicion (Kikuzawa & Lechowicz
2011). De igual manera, la herbivoria puede generar la abscision prematura del follaje,
impidiendo con ello la reabsorcién de nutrientes por parte de la planta, produciendo
hojarasca con altas concentraciones de nutrientes, acelerando las tasas de descomposicion
(James & Pritchard 1988, Kaln & Comell 1989, Karban & Niiho 1995). Este efecto
también se puede producir por una caida mecinica de las hojas por efecto del viento

(Kikuzawa & Lechowwicz 2011).

De igual manera, aparte de los efectos bidticos, variables abidticas como la
humedad y la temperatura tfambién podrian afectar la descomposicion de la hojarasca
(Aérts 1997). En este sentido, la disposicion espacial, el drea y la forma de los fragmentos
en el paisaje pueden modificar su exposicién a la radiacion solar y al viento entre otros
factores (Swanson ef al. 1988), incidiendo sobre la temperatura y humedad del suelo y aire,
cambiando las condiciones para la descomposicién y reciclaje de nutrientes (Laurance ef
al, 2002, Lovejoy et al. 1986, Klein 1989). Estos factores suelen interactuar entre si, Por
ejemplo la humedad de fragmentos ubicado en valles pueden retener mayor humedad de
suelo que fragmentos en las cimas de las cuencas (Saunders 1991),. También Ia disposicion

espacial y la heterogeneidad estructural de los fragmentos altera la cantidad de radiacion




que recibe el suelo, teniendo efectos sobre la descomposicion de la hojarasca por medio de
la fotodegradacién (Song ef al. 2011), la cual es la degradacion de moléculas causadas por
la absorcion de fotones presentes en la luz solar como la radiacién infrarroja, la luz visible

y la luz ultravioleta.

A nivel global, la investigacién de los efectos de la fragmentacion sobre los
procesos ecosistémicos ha sido escasa, la duracion de los experimentos ha sido corta y se
han realizado principalmente en los bosques tropicales de Suramérica. Esto imposibilita un
entendimiento de como un fenémeno que ocurre a fo largo de todos los biomas del inundo
afecta procesos vitales para ¢l funcionamiento de dichos fragmentos (Capitulo I}. En
Chile, el Bosque Maulino ha suftido un proceso de fragmentacién trayendo como
consecuencia cambios en las variables bioticas como la composicion y abundancia de las
especies al interior de los remanentes, asi como cambios en sus condiciones abtéticas como
la entrada de luz, temperatura, entrada de viento y la humedad (Bustamante et al. 2005,
Echeverria et al. 2006). Estos cambios tendrian efectos sobre procesos ecosistémicos coimo
la descomposicion de la hojarasca y su posterior reciclaje de nutrientes. En este contexto,
pusimos a prueba mediante un experimento manipulativo repetido durante dos afios,
hipétesis de nivel comunitario, haciendo predicciones de los efectos del cambio en la
abundancia de especies insectivoras que forrajean en la lojarasca y las tasas de herbivoria
sobre las tasas de descomposicion y reciclaje de nutrientes (Capitulo 2). Finalmente a
través de una aproximacién a nivel de paisaje determinamos como algunas variables
abidticas tendrian efecto sobre las tasas de descomposicién en fragmentos de bosque

Maulino (Capitulo 3).




CAPITULO1I

Funciones ecosistémicas en ambientes fragmentados: ;Qué tanto sabemos?

El Milleniun Ecosystem Assessment ha reconocido la pérdida de habitat como una de las
principales amenazas a la biodiversidad (Millennium Ecosystem Assessment 2005, Sala e/
al. 2000), siendo la fragmentacion del habitat el principal vector de dichos cambios
(Didham 2010). Los paisajes fragmeniados han generando un ninero importante de
investigaciones y las consecuencias bioldgicas de la fragmentacién han sido consideradas
detalladamente en contextos biogeograficos, perdida de habitat v de especies siendo uno de
los temas més abordados por los bidlogos de la conservacidn (Grez & Galetto 2011). Sin
embargo, la fragmentacion también resulta en cambios en los procesos ecosistémicos
(Hobbs 1993). Por esta razdn, Ia rapida disminucién de biodiversidad a lo largo de los
biomas del mundo ha empezado a generar investigacion orientada a entender los efectos de
dicha pérdida sobre los procesos ecosistémicos y sus servicios asociados (Sirivastava &
Velled 2005, Gonzales et al. 2009, Cardinale et al. 2012).

Desde mediados de los afios 80’s el niimero de investigaciones que aborda las
consecuencias de la fragmentacién sobre la biodiversidad ha aumentado (Figura 1). Las
investigaciones realizadas a la fecha han mostrado una alta variabilidad en los resultados,
donde las riquezas y abundancias anmentan o disminuyen segin el grupo taxondmico,
grupo funcional o tipo de habitat (Grez y Galetto 2011), llegando a diferentes conclusiones
con respecto a la direccion y la magnitud de sus efecios (Fahrig 2003, Didham 2010). Por
otra parte, es poco lo que se ha avanzado en el entendimiento del efecto que tendria la
fragmentacion sobre procesos ecosistémicos, entendidos estos como el flujo de energia y

nutrientes a través del ambiente (e.g. productividad primaria, reciclaje de nutrientes y la




descomposicion; Tabla 1). Esto es ain mas importante si se consideran los efectos que
poseen estos procesos ecosistémicos en el bienestar humano, lo cual se refleja en
propuestas como la lista roja de ecosistemas amenazados (Rodriguez ef al. 2011, Keith er
al. 2013), donde las reducciones en los procesos ecosistémicos son un criterio para evaluar
el estado de dichos ecosistemas,

En este contexto, nuestro objetive fue examinar el estado del arte con respecto al
efecto de la fragmentacion sobre los procesos ecosistémicos. Esto se realizé mediante la
revisién de las publicaciones que hacen referencia a la fragmentacién y pérdida de habitat,
asi como sus efectos en los procesos ecosistémicos. Nos centramos en los procesos
asociados con productividad, descomposicion, reciclaje de nutrientes y regulacion hidrica.
Para tal fin utilizamos la base de datos ISI Web of Knowledge teniendo en cuenta las
publicaciones entre 1990 y 2011, utilizando las siguientes secuencias de palabras en la
bisqueda: ecosistem function* AND (habitat fragmentation OR landscape fragmentation
OR forest fragmentation). Adicionalmente se realizdo una busqueda combinando las
siguientes palabras: descomposicién, nutrient cycling, productivity combinadas con la
secuencia anfes mencionada, En las publicaciones recopiladas se determind el proceso
ecosistémico, el tipo de ecosistema y la duracion de los estudios, esto con el fin de
determinar cudles han sido los procesos mis estudiados y en qué tipo de sistemas.

Se encontraron aproximadamente 6.000 articulos sobre sistemas fragmentados
publicados hasta la fecha, siendo la polinizacién uno de los procesos ecologicos mas
evaluados {(e.g. Aizen & Feinsinger 1994, Cunningham 2000, Krishnan ef al. 2012; Figura
1). Segin la base de datos ISI Web of Knowledge, desde 1990 hasta el 2011 se han
publicado 582 articulos que mencionan los procesos ecosistémicos relacionados a
fragmentacién (e.g. descomposicion, reciclaje de nutrientes, retencién hidrica). Sin

embargo, tan solo el 3.4% de estas publicaciones evaluaron empiricamente dichos




procesos. Asi mismo, el nimero de habitats donde se han realizado dichos estudios se
encuentran subrepresentados. La mitad de los estudios se han llevado a cabo en la
Amazonia y los efectos de la fragmentacién sobre los procesos ecosistémicos medidos son
heterogéneos, teniendo efectos positivos, negativos o neutros en procesos tales como la
descomposicion {Tabla 1). En estos estudios, la diversidad biologica estimada se limito a
la diversidad taxonomica, ignorando otros aspectos como la diversidad genética o
funcional, Al mismo tiempo, existe un sesgo en los grupos taxonodmicos estudiados, donde
los escarabajos estercoleros fieron el grupo funcional mas estudiado (Tabla 1). Todos
estos sesgos limitan las conclusiones con respecto efecto de la fragmentacion sobre el
proceso de descomposicion,

En cuanto al tiempo de duracién de los estudios, Ja mayoria de los experimentos
tuvieron tiempos de duracién menores a un afio (Tablal). Esto contrasta de alguna maunera
con los estudios que se han realizado sobre biodiversidad y procesos ecosistémicos en
sisternas no fragmentados (e.g. Cedar Creek) cuya duracion ha sido de varios afios (Reich
et al. 2012). Esto es importante si se tiene en cuenta que procesos como la descomposicion
de hojarasca tiene dindmicas diferentes segin el tipo de habitat donde este se lleve a cabo.
Un ejemplo son los bosques templados, cuyas tasas de descomposicion suelen ser mas
lentas con respecto a los bosques tropicales (Lukac & Godbold 2011). En este mismo
sentido, la extensiva literatura que asocia la biodiversidad y procesos ecosistémicos (Solan
et al. 2009) es de valor limitado para abordar preguntas en ambientes fragmentados, mas
alin si sé tiene en cuenta que la mayoria de los experimentos evaliian como proceso
ecosistémico la productividad primaria utilizando especies vegetales de praderas
(Sirivastava & Vallan 2005, Nacem ef af. 2012), lo cual carece de realismo al momento de
extrapolar resultados a otros sistemas y otras escalas como los bosques tropicales o

templados (Sirivastava & Velled 2005).




Tipicamente, los experimentos sobre biodiversidad y procesos ecosistémicos son
realizados a pequefias escalas espaciales y temporales (ver Naecem 2012, Reich ef al. 2012),
donde los efectos de la biodiversidad en las funciones ecosistémicas en algunos casos
puede ser pequefia o nula o se puede estar emmascarada por otros efectos (Loreau ef al.
2003), por lo tanto, experimentos a largo plazo realizados a escala de paisaje serian los mas
indicado para mostrar eventuales efectos significativos (Loreau et al. 2003, Cardinale et al.
2007). Atendiendo la relevancia de la pérdida y fragmentacion del hébitat como amenazas
a la biodiversidad, entender el efecto en procesos ecosistémicos en dichos sistermnas es de

vital importancia mas ain si se tiene en cuenta que estos detenminan los servicios

ecosistémicos.
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ecosistémicos en sistemas fragmentados (circulos). La informacion de esta grafica
proviene de los articulos encontrados en la base de datos ISI Web of Science.
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Capitulo H

Cascadas tréficas y descompasicion de hojarasca: jes la fragmentacion del habitat

suficiente para inducirias?

RESUMEN

La fragmentacion del héabitat y su consecuente disminucion del area de los ecosisternas
afecta la estructura y funcionamiento de estos gracias a los cambios en la diversidad de
las especies. Isto repercute en funciones ecosistémicas como la descomposicion de la
hojarasca depositada en el suelo de los bosques y el respectivo reciclaje de nutrientes.
Junto con los cambios en la estructura y composicion de la diversidad de los remanentes
de habitat, existen otros cambios asociados como los cambios en las condiciones
microclimaticas y la calidad de los nutrientes que entran en el ciclo, lo cual tiene efecto
en la calidad de la hojarasca. En este trabajo se evalué mediante un experimento
manipulativo el efecto que tiene la supresion de los vertebrados forrajeadores de
hojarasca sobre la descomposicién de la misma ast como el reciclaje de nutrientes. Los
experimentos se repitieron durante dos afios consecutivos en siete remanentes de bosque
Mautino en la regiéon central de Chile. Nuestros resultados indican que la tasa de
descomposicion de la hojarasca tiene un comportamiento idiosincratico para esta zona,
donde Ia tasa de descomposicion file mas alta en los fragmentos con relacion al bosque
confinuo, lo cual no se ajusta a estudios realizados en otras regiones ni para los
realizados anteriormente para la misma zona Esto indica que existe una alta variabilidad
interanual en los procesos de descomposicién. Al mismo tiempo, las exclusiones de
forrajeadores de hojarasca no tuvieron un efecto final sobre la descomposicion de la
hojarasca. Estos resultados parecen ser consistentes con un efecto de
fotodescomposicién y al mismo tiempo con la variacion de la calidad de la hojarasca
que cae al sitelo. De la misma manera el efecto de la exclusién no parece ser suficiente
para detectar un efecto de cascada trofica que repercuta en la descomposicion de la

Liojarasca.




INFTRODUCCION

Los biomas del mundo han experimentado una pérdida entre el 20% y el 50% de su
cobertura original en los altimos 50 afios (Millennium Ecosystem Assesment 2005).
Esta pérdida es resultado de la conversién de dichos biomas en campos de cultivo,
plantaciones forestales y sistemas de pastoreo, trayendo como consecuencia la
fragmentacion de sisiemas naturales (Collinge, 2009). Esta fragmentacion del habitat
genera cambios en la composicion y riqueza de las especies, modificando los procesos
ecosistémicos, en los que esta biodiversidad participa (Turner, 1992; Guiller &
O'Donovan 2002). Un ejemplo de esto es la reduccion en las abundancias de especies
forrajeadoras en la hojarasca, lo cual, al meros tedricamente ilevarfa a cambios en la
abundancia de sus presas -los artropodos de suelo-, alterando las cascadas tréficas en las
que estos organismos participan, con potenciales efectos ecosistémicos (Ponsard et al.
2000, Beard 2002, Srivastava et al. 2009, Gessner et al. 2010). Pequefios cambios en la
biomasa de grupos como los artropodos descomponedores pueden tener un marcado
efecto en la descomposicién y mineralizacion de nutrientes (Moore ef al. 1988, Hunt &
Wall 2002). Asi la fragmentacién afectaria algunas funciones ecosistémicas {(Dunham
2008), va sea a través de interacciones directas con el ambiente coino los ¢ambios en la
humedad, la temperatura y la radiacién solar, o a través de efectos de segundo orden

como los efectos de cascadas troficas (Tumer 1992).

Otro aspecto relacionado con la descomposicion de la hojarasca es la herbivorta.
La herbivoria modifica la calidad de la hoja a descomponer cambiando las
concentraciones de lignina, C y N, afectando con ello las tasas de descomposicion
(Choudhury 1988). En este sentido, los insectos herbivoros alferaran las propiedades
quimicas de la hojarasca, siendo un efecto mds pronunciado cuando la herbivoria

produce una abscision prematura del follaje, limitando la reabsorcion de nutrientes por
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parte de la planta, originando hojarasca con altas concentraciones de nutrientes (Faeth et
al. 1981, Wlliams & whitman 1986, James & Pritchard 1988, Kahn & Cornell 1989,
Karban & Niiho 1995), Por otra parte, ¢l dafio fisico provocado en las hojas por parte de
los herbivoros facilita la accion microbial, debido al aumento de la superficie de
contacto con los organismos descomponedores (Kikuzawa & Lechowicz 2001). Lo
anterior se ha denominado como la ‘hipdtesis de aceleracion’, dado el awmento en las
tasas de descomposicion resultado de los cambios en la calidad quimica de la hojarasca

(Chapman et al. 2003).

Un ejemplo son las aves insectivoras en paisajes fragmentados de la region
central de Chile., las cuales son hasta 2,5 veces mas abundantes en los fragmentos que
en los bosques continuos (Vergara & Simonetti 2003, Vergara & Simonetti 2004,
Gonzélez-Gomez et al. 2006). Este grupo trofico depreda tanto insectos herbivoros
{Vasquez et al. 2006, De la Vega et al. 2012), como una amplia variedad de artrépodos
de suclo (Correa et al. 1990), incluidos los que participan en la degradacién de la
hojarasca, asi como los que depredan sobre otros artropodos. Un aumento en la
depredacion por patte de las aves insectivoras disminuiria la abundancia o riqueza de
artrépodos descomponedores e insectos herbivoros Estos cambios podrian alterar de
manera indirecta la descomposicién de hojarasca y posteriormente el reciclaje de
nutrientes (Sekercioglu 2006). Sin embargo, algunos estudios han demostrado que
debido a fa redundancia funcional de algunos artropodos, el efecto de los depredadores
se amortigiaria (Strong 1992, Lopes-Vendrami et al. 2012). Por lo tanto, el efecto de la

fragmentacion sobre la descomposicion podria ser muy variable.

La habilidad de algunos vertebrados de afectar procesos ecosistémicos como la
descomposicion a través de cascadas troficas es atn un tema poco abordado (Gessuer et

al. 2010). Algunos autores han propuesto que la baja biomasa y las apariciones
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esporadicas. de vertebrados forrajeadores en la hojarasca en el bosque podrian tener un
bajo efecto sobre procesos come la descomposicion debido al escaso potencial que
tendrian de regular organismos cerca de la base de las tramas tréficas en ambientes
estructuralmente complejos (Setild et al. 1998). Otros autores como Turner (1992)
recalcan que la influencia de altos niveles tréficos es desproporcionada en relacion con
su biomasa, haciendo que el papel de los vertebrados sea relevante para los procesos
ecosistémicos, mas aun si se tienen en cuenta que el proceso de fragmentacién genera

cambios sobre la biodiversidad.

Bajo este contexto el bosque Maulino es un sistema idéneo para poner a prucba
los efectos de las cascadas tréficas en sistemas fragmentados sobre la descomposicién
de la hojarasca y su relacion con el reciclaje de nufrientes. Debido a que la
fragmentacién del bosque Maulino afecta las abundancias de aves insectivoras siendo
estas mas abundantes en los fragmentos con respecto al bosque continuo (Vergara &
Simonetti 2004). Estos cambios en las abundancias de las aves insectivoras conllevan a
una menor herbivoria en los fragmentos (Gonzéles-Gomez ef al. 2006, De la Vega et al.
2012) y posiblemente a un mayor consumo de artrépodos de suelo. En este contexto nos
planteamos las siguienies preguntas jse alteran las tasas de descomposicién de
hojarasca por los cambios en las abundancias de artropedos descomponedores debido a
los cambios en las abundancias de aves insectivoras forrajeadoras en el suelo inducidas
por la fragmentacién?, ;Cambios en las tasas de herbivoria afectan las tasas de
descomposicion? Y por ultimo jestos cambios en las tasas de descomposicion tienen

efecto sobre el reciclaje de nutrientes?

Para evaluar el efecto de los cambios en las abundancias de aves insectivoras
sobre la tasa de descomposicion se realizd un experimento durante los afios 2011 y 2012

mediante la exclusion de aves y artrépodos en bosques fragmentos y bosque continuo.
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La tasa de descomposicion en las exclusiones de aves insectivoras deberia awmentar
producto de un awmnento en las abundancias de los artropodos descomponedores. Al
mismo tiempo la descomposicion deberia disminuir en las exclusiones de artropodos
descomponedores. Para determinar el efecto de la herbivora realizamos un experimento
de trasplantes reciprocos de hojarasca (fragmentos vs bosque continuo) para deferminar
si el origen de la hojarasca tiene algin efecto sobre las tasas de descomposicion,
esperando enconfrar un aumento en la tasa de descomposicion en la hojarasca
proveniente del bosque continuo por un efecto de aceleracion, dado que sufren mayor

herbivoria.

La descomposicion de la hojarasca es un proceso clave de los ecosistemas,
conectando todos los niveles tréficos a través de la actividad de los descomponedores y
sus depredadores (Gessner 2010), asi como la transferencia trofica de nutrientes que la
hacen aprovechable a los productores primarios (Wardle et al. 2004). Para determinar
como la descomposicion de la hojarasca repercute en el reciclaje de nutrientes como el
N, se realizo un experimento de incubacion de suelo para medir la mineralizacién y
nifrificacion, midiendo adicionalmente la actividad enzimatica gsobre el C y el P (f-

glucosidasa y fosfatasa).

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El bosque Maulino costero se encuentra ubicado en la costa de la region ceniral de Chile
(35° 59°S, 72°41°W), y comprende elevaciones que van desde los 200 a los 500 msnm.
Son bosques dominados por Nothofagus glauca, Aextoxicom punctatum, Gevuina

avellana, Cryptocarpa alba y Gomortega keule (Bustamante ef al. 2005). Este tipo de
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bosque se encuentra fragmentado a lo largo de su distribucion incluyendo la Reserva
Nacional Los Queules, Ia cual consta de 154 ha de bosque protegido, inmetrso en 600 ha
de bosque nativo rodeado por plantaciones forestales de pino Monterrey (Pinus
radiata). En la zona también existen remanentes de bosque nativo dispersos a través del
paisaje con tamafios que van entre las 0.5 y las 10 ha. (Gonzales-Gomez ef al. 2000,
Vergara el al. 2006, Ramos ef al. 2008). Para realizar este estudio se escogieron seis
fragmentos de diferente tamafio y se utilizé la Reserva Nacional Los Queunles como el

bosque continuo (Figura 1).

En cuanto a las aves insectivoras de estos bosques, son cinco las especies mas
comunes: el Huet-huet (Pteroptochos castaneus), Chucao (Scelorchilus rubecula),
Tapaculo Andino (Scytalopus magellanicus); Tapaculo ocre flanqueado (Fugralla
paradoxa) y el Mirlo Austral (Turdus falklandii) (Vergara & Simonetti 2003, Gonzalez-
Goémez et al. 2006). Estas especies presentan una mayor abundancia tanto en los
fragmentos como en la matriz de pino con respecto al bosque continuo (Vergara &

Simonetti 2003, Vergara & Simonetti 2004, Gonzalez-Gomez et al. 2006).

Disefio Experimental

Para determinar el efecto de la fragmentacion sobre las tasas de descomposicion de
hojarasca y el reciclaje de nutrientes realizamos un experiimento con cuatro factores:
tipo de remanente, efecto de la cascada trofica, herbivoria y afio. El tipo de remanente
contiene dos niveles, bosque continuo y fragmento. En el bosque continuo establecimos
cuatros puntos de muestreo y un punfo de muestreo en cada uno de los seis frz{gmentos.
Para determinar si existe efecto de la cascada trofica sobre la descomposicion se
implemento en cada uno de los puntos de muestreo, un tratamiento con tres niveles:
exclusion de artropodos, exclusion de vertebrados y un control. Por cada nivel habia
seis réplicas. La exclusion de artropodos se realizé mediante fumigacién mensual con
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un insecticida piretroide el cual a pesar de ser soluble en agua es resistente al lavado de
las Iluvias (Mageo, Basf ®, 35 g/ 100 L de agua), con propiedades repelentes para los
artropodos sin afectar hongos y bacterias. Cada vez que se aplico del insecticida sobre
las exclusiones de artrépodos con bombas aspersoras de fumigacion, se aplicd la misma
cantidad de agua potable tanto en las exclusiones de vertebrados como en 10?. controles
esto con el objetivo de evitar un sesgo en la tasas de descomposicion por efecto de un

aumento de la humedad.

La exclusién de aves se realizo mediante un cono de malla metalica con un
volumen aproximado de un 1m’ (Figura 2). Teniendo en cuenta que en la zona de
estudio hay una mayor herbivoria en el bosque continuo que en los fragmentos
(Vasques et al. 2007, De la Vega 2012), para establecer si el origen de la hojarasca
tendria algin efecto sobre la tasa de descomposicion y poder tener una comparacién
cruzada que permita observar los efectos del origen de la hojarasca realizamos
trasplantes reciprocos de hojarasca en cada wna de las exclusiones. Este trasplante
reciproco consistid en aparejar en cada uno de los sitios de muestreo bolsas de
descomposicién con hojarasca obtenidas en el bosque continuo con bolsas de
descomposicién con hojarasca obtenida en los fragmentos (Figura 1). De cumplirse
nuestra prediccion, las hojas provenientes del bosque continuo presentarian una mayor
descomposicion que las hojas provenientes de los fragmentos. El experimento fuvo una
duracién de 12 meses empezando en el mes de Septiembre de 2011 y para observar si
habia variacion interanual, este se repiti¢ al afio siguiente utilizando exactamente los

mismos puntos de muestreo del primer afio.

El analisis de datos se efectué mediante usa ANDEVA de cuatro vias para
evaluar los efectos del tipo de remanente, efecto de la cascada trofica, herbivoria y afio

y sus posibles interacciones, donde los tratamientos fueron analizados como efectos
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fijos. Posteriormente se realizaron comparaciones pareadas a posteriori para analizar los
factores significativos utilizando la prueba de Holm-Sidak (Zar 2010). Se hizo un
andlisis de regresion para determinar si existe una relacion entre el area del remanente y
del tamaifio del efecto de la exclusién de vertebrados y la exclusién de artropodos. Este
tamafio de efecto se midié como Ln (Xe/Xc), donde Xe corresponde a la media de la

tasa de descomposicion de las exclusiones y Xc¢ corresponde al promedio del control.

Medicion de la descomposicién de la hojarasca

Las tasas de descomposicion fueron estimadas usando el método confidente de las
bolsas de descomposiciéon (Bocock & Gilbert 1957). Aunque este método puede
subestimar las tasas de descomposicién actuales, este es el mas recomendado para
propositos comparativos (Weider & Lang 1982). Se escogio la hojarasca de Nothofagus
glauca por ser una especie caducifolia presente en todos los remanentes y de esta
manera evitar 1a variabilidad en las tasas de descomposicion debida a los cambios de
composicion floristica en la hojarasca propia de cada uno de los remanentes. Se
colectaron tanto del suelo de Ia Reserva Nacional Los Queules como de los fragmentos
hojas senescentes de N. glauca en el otofio de los afios 2010 y 2011 las cuales fueron

secadas durante dos dias a 80°C.

Se fabricaron bolsas de descomposicion de 16x16 ci. con anjeo plastico y se
rellenaror con 6 g de hojarasca seca de N. glauce sin mezclar su procedencia
(fragmentos o bosque continuo). Un total de 360 bolsas de descomposicion fueron
“sembradas” en cada uno de los afios. Al cabo de un afio calendario, las bolsas fueron
recolectadas y llevadas al laboratorio donde se limpiaron manualmente de particulas de
suelo para posteriormente ser secadas nuevamente a 80°C durante dos dias, Finalmente
para hacer las comparaciones entre los diferentes sitios de muestreo, se estandarizaron

los datos calculando la tasa de descomposicion anual (K), como K = —In(Xy/X,)/T,
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donde Xo = peso seco inicial de l1a hojarasca (g), X;= peso seco final {(g) v T = tiempo de
descomposicion (un afio). Se utilizé esta aproximacion para medir la tasa de
descomposicion ya que es una de las mas utilizadas (Palacios 2002, Caldentey ef al.

2001, Herméandez 2000).

Reciclaje de Nutrientes

La capacidad de transformar el nitrégeno organico presente en la materia organica del
suelo en nitrdégeno inorganico es utilizada como indice de la disponibilidad de nitrogeno
para las plantas en ecosistemas terrestres (Robertson ef al. 1999). Para evaluar st el
cambio de abundancia de las aves insectivoras que forrajean en la hojarasca y sus
efectos sobre la trama tréfica influyen sobre las tasas de mineralizacion (produccidn de
amonio y mitrato) y nitrificacion (nitrato) de N en el suelo, se hicieron pruebas de
incubacion in sity de muestras del suelos colectadas acordes a uno de los métodos
descritos por Robertson ez al. (1999). Para determinar la actividad enzimatica se
extrajeron muestras de suelo a 10cm de profundidad en cada sitio de muestreo, las
cuales fueron posteriormente tarnizadas. Se midié la actividad enzimatica de la B-
glucosidasa y la fosfatasa. La primera es una enzima predominante en el suelo, Ia cual
juega un papel importante en la cafalizacion y biodegradacion de celulosa en la
hojarasca. La segunda enzima juega un papel importante en el ciclo del fosforo siendo
un buen indicador de fertilidad de suelo (Kumar & Varma 2011). Los ensayos para
medir la actividad enzimdtica se realizaron segin lo descrito por Sinsabaugh et al.
(1999) vy las comparaciones se hicieron utilizando la absorbancia en nandmetros. Para
comparar las tasas de nitrificacion y mineralizacion entre fragmentos y reserva asi como

la actividad enziméatica se realizaron pruebas de t-Student.
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RESULTADOS

Hubo diferencias interanuales significativas para las tasas de descomposicion (K) entre
los tipos de remanente de bosque Maulino (P < 0,001; Tabla 1), siendo mas altas en los
fragmentos que en el bosque continuo (Figura 3). Por otra parte, los diferentes
tratamientos no mostraron diferencias significativas en las tasas de descomposicion (7 =
0,13; Tabla 1), aunque la tasa de descomposicion en el bosque continuo, tiende a ser
mas alta para la exclusién de vertebrados (K = 0,19 vs K = 0,17 para la exclusion de
artropodos y el control; Figura 3). De igual manera, tampoco se encontraron relaciones
significativas entre el tamafio de efecto de la exclusién de vertebrados (R* = 0.09, P =
0.5) y de la exclusién de artrépodos con el drea del remanente (R2= 0.25, P=0.25). En
cuanto a las inferacciones, existe una interaccion estadisticamente significativa entre el
afio, el tipo de remanente y el origen de la hojarasca (P = 0,037; Tabla 1) indicando que
el efecto de cada uno de los factores es variable para todas las combinaciones de los
ottos dos factores. El efecto de la interaccion tipo de remanente por origen de la
hojarasca depende del afio del experimento, ya que para el afio 2011 hay una interaccién
significativa (P < 0,001), mientras que para el afio 2012 no es significativa (P = 0,88;
Figura 4). Asi mismo, la interaccién enire tipo de remanente y afio depende del origen
de la hojarasca, siendo estadisticamente significativo solamente cuando la hojarasca
procede de los fragmentos (P < 0,001; Figura 3). Sin embargo, la tasa de
descomposicion de la hojarasca proveniente de fragmentos puesta a descomponer dentro
de los mismos fragmentos, fue 0,64 veces més grande que la tasa de descomposicion de

la hojarasca proventente del bosque continuo (P = 0,02), para los dos afios consecutivos.

En cuanto a los valores de nitrificacion, no se encontraron diferencias
significativas entre los tipos de remanentes (t = -1,249, df = 8, P = 0,247) aunque esta

tiende a ser 1.9 veces mds alta en los fragmentos. Lo mismo sucede para la
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mineralizacion (t = -1,054 df= 8, P = 0,323), siendo la tasa de mineralizacion de los
fragmentos 1.4 veces mayor que la del bosque continuo. Debido a que en ambos casos
el poder de la prueba es muy bajo (0,01), es probable que las diferencias sean
biologicamente significativas. Aunque la actividad enzimatica de la P-glucosidasa
medida mediante espectrometria es mayor en los fragmentos que en el bosque continuo
(0,507 nm vs 0,376 nm) no se presentaron diferencias significativas entre los dos tipos
de remanente (t = 1,058, P > 0,05). Las lecturas espectrométricas fueron mas parecidas
para la fosfatasa con 0,3811 nm para los fragmentos y 0,4057 nm para el bosque

continuo (t = -0,1851, P > 0,05).

DISCUSION

Algunos estudios han detectado la importancia de los cambios de biodiversidad en
procesos ecosistémicos como la descomposicion y el reciclaje de nuirientes en sistemas
terrestres (Wardle ef al. 1997, Gartner & Cardon 2004, Sekercioglu er al. 2004,
Hittenschwiler et al. 2005). Estos estudios permiten hacerse una idea de las posibles
consccuencias que tiene la abundancia de las aves en fragmentos de bosque sobre la
biota descomponedora a través de la modificacién de las cascadas trédficas, lo cual afecta

un proceso ecosistémicos como la descomposicién de 1a hojarasca.

Sin embargo, para el bosque Maulino, Ia exclusion de aves insectivoras en los
fragmentos de bosque no parece influir en las tasas de descomposicion de la hojarasca,
aunque esta es temporalmente variable. En efecto, la mayor tasa de descomposicion en
los fragmentos con respecto al bosque continuo, es opuesta a lo reportado por Palacios
(2003) para la misma localidad. Palacios (2003) reporté una mayor pérdida de biomasa
de la hojarasca en términos generales (Perdida de biomasa = 32%}) en comparacién a la

estimada en este estudio (perdida de biomasa = 20%). A su vez la tasa de
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descomposicion reportada en el afio 2002 es mas elevada en el bosque continuo que en
los fragmentos, lo cual constituye un resuitado confrario al encontrado en nuestro
estudio. Lo anterior constituye no solo un resultado confrario a lo observado por
Palacios (2002), sino para lo hallado en otras latitudes, donde se reportan mayores tasas
de descomposicién en los fragmentos de mayor tamafio como resultado de una mayor
humedad de los suelos propia de los fragmentos de mayor area (Didham 1998, Barbosa
2005). De igual manera, los resultados reportados en afios anteriores con respecto a los
nuestros para esta zona de estudio se verian afectados por efectos de la matriz que rodea
dichos fragmentos (plantaciones de P. radiafa), la cual estaria presente en los afios
anteriores a nuestro estudio, actuando como una barrera que amortigua los efectos de la
fragmentacion disminuyendo la desecacién, 1a temperatura, la exposicion a los vientos y

la radiacion solar,

La fragmentacion del hébitat en el bosque Maulino ha modificado las densidades
de aves insectivoras que forrajean en el suclo del bosque, siendo 2.5 veces mas
abundantes y activas en los fragmentos que en el bosque continuo (Vergara & Simonetti
2004, Gonzalez-Gomez et al. 2006). Si bien la exclusiéon de aves no generd cambios
significativos en las tasas de descomposicién en el bosque continuo, la tasa de
descomposicion en las exclusiones de vertebrados tiende a ser mas alta (Figura 2-b),
sugiriendo que la abundancia de aves insectivoras forrajeadoras de hojarasca conllevaria
a un cambio en la estructura comunitaria de los artrépodos descomponedores en el

bosque continuo {Dunham 2008, Schleuning ef al. 2011, ver Anexo 1).

Por otra parte, los ensambles de artropodos a pesar de su heterogeneidad en el
ambiente (Anexo 1), se logran restaurar en los diferentes fragmentos hasta niveles
observados en el bosque continuo, explicando por qué no se encuentran tasas de

descomposicién mas elevadas que el bosque continuo, concordando con estudios en
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bosques tropicales de la Amazonia (Lopes-Vendrami et al. 2012) y Kenya (Schleuning
el al. 2011), donde las tasas de descomposicion fireron mas elevadas en los fragmentos
y bosques secundarios con respecto al bosque maduro. Schleuning et al. (2011) explican
la mayor tasa de descomposicion en los fragmentos por una disminucién en la actividad
de forrajeo de las aves insectivoras de suelo y no por cambios en sus abundancias
(Kremen ef al. 2007, Schleuning et al. 2011). Por lo tanto, un aumento en las
abundancias de aves insectivoras en los fragmentos de bosque Maulino (Vergara &
Simonetti 2004) no se traducen necesariamente en un mayor forrajeo y por lo tanto en

una disminucion en las tasas de descomposicion.

Otro factor determinante en las tasas de descomposicion es la calidad de la
hojarasca (Robertson et al. 1999, Garcia-Palacios er al. 2013), sin embargo, dicha
calidad parece ser un elemento cambiante en los fragmentos del bosque Maulino, donde
el experitmento de trasplante reciproco permitié observar un comportamiento
idiosincratico para las tasas de descomposicién de dichos bosques en cada uno de los
afios, Los resultados de este estudio muestran que la tasa de descomposicion de la
hojarasca proveniente de los fragmentos fue mayor en el afio 2012 con respecto al afio

anterior.

Para el caso de los fragmentos de bosque Maulino la mejor calidad de la
hojarasca estaria relacionada con el tiempo de semescencia de las hojas, donde el
proceso de reabsorcién de nutrientes como nitrdgeno y fosforo por parte de las hojas
senescentes se ve interrumpido por una caida prematura a causa de efectos mecanicos
como el viento (Kikuzawa & Lechowicz 2011), ya que los fragmentos estin expuestos a
rafagas de viento 10% mas fuertes que el bosque continuo, aun en presencia de la matriz

de pino (Muria et al. 2011). Durante el afio 2011, los fragmentos se encontraban

rodeados de plantaciones por lo cual estaban menos expuestos al viento que para el afio
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2012 donde las plantaciones ya no estaban presentes, sugiriendo que esfas actuarian
como una barrera amortiguadora que disminuiria algunos de los efectos de la
fragmentacién como una mayor exposicion a cambios abidticos como el viento (Denyer
et al. 2006). Esto sienta las bases para proponer que la matriz pnede modificar las tasas
de descomposicién en los fragmentos a través de cambios en las condiciones abidticas
de los mismos y por lo tanto cambios en la matriz pueden generar variacion inter-anual
en las tasas de descomposicion, reforzando el papel modulador que tienen las matrices
en la estructura y funcionamiento de la biodiversidad remanente en los fragmentos de
bosque (Lindenmayer & Fisher 2006). Adicionalmente, Silva et al (2009) reportan
diferencias en la anatomia de las hojas de N. glauca provenientes de la reserva y de los
fragmentos, siendo mas delgadas (con menor epidermis adaxial y parénquima
esponjoso) en los fragmentos. Estas diferencias pueden contribuir por lo tanto a una
mayor tasa de descomposicién. Esto apoyaria en parte la hipotesis de aceleracion
(Chapman ef al. 2003), aunque no como se espera en nuestra hipétesis por efecto de una
mayor herbivoria en el bosque continuo, si o por una caida temprana de la hojarasca de
los fragmentos, por un efecto mecanico de viento, lo cual cobra sentido si se tiene en

cuenta que los fragmentos producen mas hojarasca (Palacios 2002).

Por lo anterior, si el proceso de reabsorcion de nitrégeno y fosforo de las hojas
durante su proceso de senescencia (Kikusawa & Lechowicz 2011), se ve interrumpido
por la caida de las hojas por los efectos de los temporales, estas se convertirin en
hojarasca con un mayor contenido de nutrientes, que se descompondra mas rapido. Por
lo tanto, esto provocaria una mayor nitrificacion en los fragmentos, Aunque no se
encontraron diferencias estadisticamente significativas entre las tasas de nifrificacion de

los fragmentos y el bosque continuo, si existe una tendencia en este sentido,
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A pesar que los fragmentos se ven afectados tanto bidtica como abidficamente,
procesos ecosisiémicos como la descomposicién y reciclaje de nutrientes no parecen
afectarse negativamente, indicando que en algunos casos, esta actividad tiene un
comportamiento idiosincratico y compensatorio. No obstante, hay que ser cautelosos
con esta conclusion, ya que la prueba de poder indican que se necesitan muchas mds
experiimentos de incubacién para obtener resultados consistentes en lo referente al

reciclaje de nutrientes.

Implicancia de los resultados

Los cambios en las abundancias de las aves forrajeadoras en la hojarasca por efecto de
la fragmentacion no tuvieron un efecto en cascada evidente sobre la descomposicion.
Las cascadas troficas por cambios en la comunidad de descomponedores no afectarian
directamente los cambios en las tdsas de descomposicion observados, sino que esta se
comportaria de manera més idiosincratica debido a cambios en la composicién de
artropodos y en la calidad de la hojarasca del suelo producto de la caida prematura de
las hojas y diferencias morfoldgicas. Por lo tanto, estudios futuros sobre el componente
bidtico deberfan abarcar una mayor escala temporal, donde se pueda evaluar la
variacion interanual para tratar de determinar si los comportamientos idiosincraticos se
mantienen en el tiempo. Por ofra parte, dado el bajo efecto del componente bidtico sobre
las tasas de descomposicion, es importante evaluar el aporte de los factores abidticos,
intrinsecos a la estructura y disposicion espacial de los fragmentos no considerados para

las hip6tesis planteadas en este capitulo (Ver capitulo 3).
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Figura 1. Zona de estudio donde se ven los diferentes remanentes de bosque
maulino (gris) inmersos en una matriz de plantaciones (zona blanca). La reserva por su
extension fue considerada como un bosque continuo. En gris oscuro se muestran Ios :
remanentes considerados en este estudio. De F1 a F6 son los fragmentos y BC
representa el bosque continuo,

33




B Iim E Im E

control Exclusion ventebrados Exclusion antrdpodas

(] fec] ) < { [e] o]

tantrol Exclusion vertebrados Exclusion artropodos

(] ([ [

conxol ExtJusion vertebrados Exclusion srtrépodos

C el j— ([ Bl ) < { L] (o]

contrel Excluslon veniebrados Extluslon srtrdpodos

(] (el ) ([ L] ) { [E] fe]

tontral ExtlInsion vertebrados Exclusion artripodos

{e] [z] j<—{ [ [z

wantrol Exclusion vertebrados Exclusion artrépodos

Figura 2. Esquema de Ia disposicion del experimento de exclusion en cada uno de los
sitios de muestreo. La exclusién de vertebrados consistié en un cono de malla de 1.1n1°
y La exclusion de artropodos se hizo mediante fumigacion. Dentro de cada exclusion se
dispusieron bolsas de descomposicién con hojarasca proveniente de los fragmentos (F)
y del bosque continuo (BC).
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Figura 3. Efecto del tratamiento (exclusion de vertebrados, exclusién de artrépodos y
control) sobre las tasas de descomposicion Tanto para los fragmentos (A), como para el
bosque continzo (B), en los dos afios en que se realizo el experimento (2011, pris
ascuro, 2012 gris claro).
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Figura 4. Efecto de las interacciones entre el origen de la hojarasca (fragmento vs
bosque continuo), tipos de remanente y afio, sobre la tasa de descomposicion.
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Capitulo ITI

Fragmentos, estructura y disposicion espacial y sus efectos sobre Ia

descomposicion de la hojarasea.

RESUMEN

La descomposicion de hojarasca es una funcién ecosistémica relevante para el
ciclo de nutrientes, Esta funcién podria alterarse en ambientes fragmentados por
cambios en las condiciones bidticas y abidticas. Para determinar el efecto de la
fragmentacion sobre la tasa de descomposicion de hojarasca realizamos un expetimento
en el bosque Maulino para calcular las tasas de descomiposicién en fragmentos de
diferente tamafio utilizando bolsas de descomposicion con hojas senescentes de
Notofagus glauca durante un afio. Al mismo tiempo medimos para cada fragmento la
humedad del suelo, el porcentaje de cobertura del dosel y determinamos los ensamblajes
de artropodos descomponedores. De igual manera, calculamos métricas de paisaje como
Ia relacidén perimetro 4rea de los fragmentos para determinar si la forma tenia algin
efecto sobre la descomposicion y se estimo la intensidad de la radiacion solar,
Encontramos que las variables que mejor explican Ias tasas de descomposicion en los
fragmentos fueron el area, la diversidad de artrépodos y en mayor medida el rango de
radiacion solar, siendo esta mas constante en los fragmentos de menor tamafio
contrastando con estudios de descomposicion realizados en ofras regiones. Nuestros
resultados indican que el proceso de descomposicion puede tener varias vias de
regulacién incluida la fotodegradacion, la cual no ha sido muy explorada en sistermnas
boscosos. Esto tendria repercusiones en los ciclos de nutrientes como el carbono donde

se perderia una sustancial fraccion de carbono fijado directamente en la atmosfera.
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INTRODUCCION

La fragmentacion del hébitat es el proceso donde una exfension de habitat es
transformado en varias areas de menor tamafio, incrementando el aislamiento entre los
remanentes resultantes trayendo generalmente consecuencias deletéreas para la biota y
los procesos asociados a esta (Fahrig 2003). Al mismo tiempo, la fragimentacion
modifica las caracteristicas fisicas de estos ambientes (Saunders 1991, Murcia 1995).
Las consecuencias ecolégicas de la fragmentacion pueden diferir dependiendo del
tamaiio, la forma y la disposicion espacial y temporal de Jos remanentes (Armenteras ef
al. 2003, Ite & Adams 1998). Por lo tanto, procesos ecosistémicos como la
descomposiciéon podrian verse afectados tanto por los cambios en la riqueza yfo
abundancia de descomponedores de hojarasca como por cambios en las variables
abidticas como el incremento de la temperatura, perdida de la humedad y aumento de la

radiacion solar que llega al suelo (Saunders et al. 1991, Song et al. 2011),

Los efectos del tamaiio de los remanentes junto con la disposicién espacial de
los frapmentos y las interacciones con la matriz circundante se han estudiado
principalmente sobre la composicion de especies y es poco lo que se sabe de como estas
caracteristicas espaciales y estructurales afectan procesos a nivel ecosistémico como la
descomposicion de hojarasca (ver Cap. 1). La disposicion espacial de los fragmentos en
el paisaje también afecta la penetracién del viento, la cantidad y el tiempo de exposicion
a Ja radiacion solar (Swanson et al. 1988, Song et af. 2011). En este sentido, ﬁ“agme;ltos
en las cimas de las cuencas se verian escasamente afectados por cambios en el flujo de
agua, mientras que reman;ntcs en las laderas o en valles serian mas afectados por efecto
de la escorrentia, aumentando el flujo hidrico al interior de los remanentes (Saunders e

al. 1991). Estos cambios alterarian la humedad del suelo, afectando eventualmente el

ensamble de las especies descomponedoras (Saunders ef al. 1991).
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Asi mismo, al haber una mayor penetracion del viento en los fragmentos, habria
un ammento en la caida de hojarasca (Didham 1998). Los cambios en la estructura del
dosel (e.g. cambios de las especies vegetales) aumenta la entrada la radiacién solar en
el suelo de los fragmentos (Bustamante ef al. 2005), La descomposicion de hojarasca
por su parte es mas rapida en condiciones de alta humedad en el suelo {Coleman et af.
2004, Chapin III et al. 2011), Por lo tanto, la cambios microclimdticos en los
rematientes de bosque afectan la produccion y descomposicién de hojarasca haciendo
que las tasas de descomposicion sean mas lentas en los fragmentos con respecto a los
bosques continuos por un aumento de la temperatura y una disminucién en la humedad

(Didham 1998, Rubinstein & Vasconcelos 2005).

Por otra parte, un, aumento de la radiacion solar que llega al suelo de los
remanentes potenciaria la fotodegradacion de la hojarasca la cual juega un papel
predominante en sistemas aridos y semiaridos (Austin & Vivanco 2006, Vivanco &
Austin 2008). No obstante, su papel en otros sistemas como los bosques templados o
tropicales se ha abordado muy poco y sus resultados aun no son claros (Day 2001). De
igual manera el papel que juaga la radiacion UV-B en la descomposicion en sisternas
fragmentados es menos conocida, donde la radiacion que alcanza el suelo de los
remanentes podria ser mayor (Song et al. 2011) y su accionar podria tener un efecto en

la descomposicién de la hojarasca del suelo al interior de los fragmentos,

;

Teniendo en cuenta lo anterior, es de esperar que los cambios en los atributos
espaciales de los fragmentos tales como Ia ubicacidn, el area y la forma se conjuguen
con caracteristicas estructurales como la cobertura vegetal del dosel y afecten las
caracteristicas abidticas dL(e los remanentes, tales como el contenido hidrico, la entrada
de luz y la radiacién solar. En este capitulo se analizé el efecto de estas variables

bidticas y abidticas sobre Ia tasa de descomposicion en un paisaje fragmentado de
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bosque Maulino en Ia region central de Chile. Especificamente se busca responder si los
atributos del paisaje afectan las tasas de descomposicion por medio de los cambios en

variables tales como la humedad, 1a entrada de luz y la exposicion a la radiacion solar.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio

El bosque costero Maulino se encuentra localizado en el ceintro de Chile, entre
los 35°20° y 37°20°. Esta dominado por Nothofagus glauca, Aetoxicon punctatum,
Gevuina avellana, Cryptocarpa alba y pequefios rodales de Gomortega keule
(Bustamante et al. 2005, Grez et al. 2003). El estudio se realizo en una de las mayores
extensiones de este tipo de bosque la cual se encuentra en La Reserva Nacional Los
Queules, con un area protegida de 154 ha. A sus alrededores se hallan remanentes de
este bosque con tamaiios que oscilan entre las 0.5 ha y las 5 ha, envueltos en una matriz

de plantaciones forestales de pino Monterrey (Pinus radiata).

Metodologia

Para determinar el efecto sobre la descomposicion de de las siguientes variables
abidticas: contenido hidrico, entrada de Juz y radiacién solar (rango y promedio),
variables espaciales como el drea y la forma y variables bidticas como la diversidad de
artropodos sobre la tasa dre descomposicion (K), se realizé una regresion mitltiple en el
programa R. Para evitar la colinealidad se incluyeron solo variables con r < a 0.7. Se
escogi6 el mejor modelo de regresion en base al criterio de Akaike (AIC), y se
consideraron igualmente;explicativos modelos con AAIC<2 (Burnham & Anderson

2002).
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Las tasas de descomposicién se midieron en seis fragmentos y un bosque
continuo (Reserva Natural Los Queules; Figura 1), utilizando bolsas de descomposicién
de 16x16 cm con 6gr de hojas senescentes secas de Nothofagus glauca. La tasa de
descomposicién K fie estimada mediante la siguiente ecuacion K = —In(Xy/X1)/T
donde Xg == peso seco inicial de la hojarasca (g), Xi= peso seco final de la hojarasca (g),
T = tiempo de descomposicién (afios; Tabla 1). El contenido hidrico del suelo se estimd
mediante el método gravimétrico y la entrada de luz mediante fotografias del dosel en
cada uno de los sitios, calculando la cantidad de érea sin cobertura vegetal con el
programa ArcGis 9.2 (Tabla 1). Utilizando la extension Solar Radiation del Spatial
Analyst Tools del ArcGis y un modelo de elevacion se calcul6 el angulo y tiempo de
exposicion solar de cada uno de los remanentes a lo largo del afio, obteniendo asi la
radiaciéon solar promedio anual y la amplitud de variacion {maximo radiacion solar
anual menos el minimo). De igual manera, se calculd el tamafio de cada uno de los
fragmentos v la relacién perimetro area. Todas las estimaciones espaciales se hicieron

utilizando ArcGis 9.2 (Tabla 1).

RESULTADOS

El bosque continuo presento un mayor contenido hidrico en el suelo, una menor
entrada de luz y radiacién solar, aunque existe una tendencia, estas variables no
presentan una correlacion significativa con el tamafio de los remanentes (P = 0,1; Tabla
2). Con respecto a la diversidad de artropodos el bosque continuo presento valores
interinedios con respecto a los fragmentos y no existe correlacion entre la diversidad de

artropodos y el drea (Tabla 2).
i

La amplitud de variacién de la radiacion solar present6 una correlacion positiva

y significativa con el drea de los remanentes (» = 0,84, P < 0,05; Tabla 2) y una
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correlacion negativa y significativa con la forma (relacién perimetro area) de cada uno
de los fragmentos (r = -0,97, P < 0,05) y con la radiacién promedio (r = -0,99, P <
0,05). A su vez existe una correlacion negativa entre el rango de radicacion solar y Ia
forma (r = -0,77, P < 0,05) y entre la radiacién solar promedio y su rango de variacion
(r = -0,84, P=0,02), Asi mismo una correlacién negativa entre la entrada de luz y el

contenido hidrico (= -0,76, P < 0,05; Tabla 2).

El mejor modelo explicativo para la tasa de descomposicién (K) es aquel que
incluye el rango de radiacién solar, la diversidad de artropodos y el contenido hidrico
(R2= 0,996, AIC= -40,09; Tabla 3, Tabla 4). La amplitud de radiacion tiene un efecto
negativo y significativo sobre la tasa de descomposicion explicando un 95% de la
varianza (Figura 3, Tabla 4), es decir que la tasa de descomposicion es mayor donde la
radiacién solar es mas constante a lo largo del afio. La diversidad de artropodos y el
porcentaje de contenido liidrico afectan positivamente a la tasa de descomposicion. La
diversidad de artrépodos: (P = 0,04) sin embargo explica solo el 6% de la tasa de

i

descomposicion, mientras que el contenido hidrico (P= 0.02) explica un 22% (Figura 4,

Tabla 4).

Aparte de las variables ya menctonadas, el drea también presenta una relacién
pegativa y estadisticamente significativa con la tasa de descomposicion, aunque su valor

de AIC y R® son menores a los del modelo explicado anteriormente (Tabla 3).
P

}
DISCUSION ;

La fragmentacion altera las condiciones bidticas y abioticas de los reinanentes (Collinge

2009) y se espera que estas alteraciones afecten procesos ecosistémicos. Sin embargo, la

4

tasa de descomposicion en fragmentos de bosque sugiere que existe una clara relacion

!

i
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con el drea de los fragmentos mediada por las condiciones abidticas, que varfan con el
Area pero no asi las condiciones bidticas. Asi, la tasa de descomposicion en el Bosque
Maulino, tiene una relacién negativa con el area. Estos resultados contrastan con lo
esperado, donde el drea del fragmento tendria un efecto positivo, esto debido a que un
fragmento de menor tamafio tendrfa menor humedad y mayor temperatura lo cual
disminuiria la tasa de descomposicién (K) mediada por factores bidticos como hongos y

bacteria (Coleman et al. 2004).

Sin embargo, el area de los remanentes no es el principal determinante de la
descomposicion. La tasa de descomposicion se ve afectada por la amplitud de la
radiacion solar y 1a humedad del suelo. La amplitud de la radicacion solar es el factor
con mayor poder explicativo de K. Sin embargo, su efecto es contrario a lo esperado, ya
que presenta una relacion negativa con Ia tasa de descomposicion (K). Al controlar el
cfecto de la amplitud de la radiacion solar, un aumento en la humedad del suelo
conlleva a una mayor tasa de descomposicién, confirmando que esta variable es un
factor tmportante para | este proceso ecosistémico en los bosques templados

(Hattenschwiler et al, 2005).

En este estudio, los fragmentos de bosque Maulino presentaron una mayor tasa
de descomposicion con respecto al bosque continuo asociada a una exposicion mas
constante de radiacion solar. La radiacion UV-B controla las tasas de descomposicion
en ambientes 4ridos y semiaridos (Austin & Vivanco 2006). No obstante, el papel de la
fotodegradacién en otros tipos de ecosistemas permanece ain desconocido (Sinith ¢f af.

!
2010, Song ef al. 2013, E{i‘andt et al. 2010). Teniendo en cuenta que los afios en que se
llevo a cabo este estuc:;iio son afios secos debido a unma prolongada sequia, Ia
fotodegradacion podria j}lgar un papel mas relevante en la descomposicion de la
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hojarasca que en afios de mayor humedad, donde las variables temperatura+humedad

jugarian un papel mas relevante en la descomposicion (Coleman et al. 2004).

Aunque no conirastamos experimentalmente ¢l efecto de la fotodegradacion, el
hecho que la menor variabilidad en radiacion solar experimentada por los fragmentos,
los cuales reciben ademds mayor radiaciéon em su interior por tener una mayor
penetracion de luz y bordes mds expuestos, sugiere que la fotodegradacion jugaria un
papel relevante en la descomposicion de la hojarasca en temporadas de menor
precipitacion y por consiguiente de menor nubosidad. Nuestros resultados coinciden con
los reportados por Song et al. {2011), donde 1a fotodegradacion tuvo efectos positivos
en la descomposicion de la hojarasca en bosques subtropicales de China, los cuales a
pesar que la cobertura del dosel atenna la cantidad de radicacion solar que llega a la
capa del suelo, los claros creados en el dosel por efecto de la cosecha, fuego, y
mortalidad de é4rboles efecto de la intervencion de estos bosques, permite que la

?
radiacién UV-B llegue la suelo (Song et al. 2012, 2013).

Aungue la fotodegradacién no ha sido evaluada en sistemas templados como el
bosque Maulino, esta podria jugar un papel importante en ecosistemas de bajas latitudes
y caracterizados por una precipitacion media anual baja (King et al. 2012), tal como
sucedio duranie los dos afios en los que se llevd a cabo este estudio, cobrando mayor
importancia debido a la alta estacionalidad de Huvia durante los aiios muy secos (King
et al. 2012). Sin embargo, la humedad del suelo sigue jugando un papel en la
descomposicion, lo que lleva a pensar que es 1ma conjugacion de factores que pueden

b
alterar sus contribucioncsi relativas dependiendo de las condiciones climaticas. Es por
esto que se hace necesari(; profundizar en este tema y tener en cuenta variables como la
fotodegradacion, que trad;cionalmente se han asociado a sistemas aridos y semidridos,

sobre todo si se tiene en cuenta que la perdida de carbono a través de mineralizacién

h
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fotoquimica representaria un circuito corto en el ciclo de carbono, esto debido a que
elementos como el carbono o el nitrégeno no serian mineralizados, donde se perderia
una sustancial fraccion de carbono fijado directamente en la atmosfera, evitando asi el

ciclo a través de los ciclos de materia organica del suelo (Austin & Vivanco 2006).

Si la foto gradacién es el mecanismo que domina la descomposicion de la
hojarasca en diferentes ambientes fragmentados del mundo, este conlleva una perdida
sustancial de carbono en los sistemas terrestres por una liberacién directa de carbono al
atmosfera. Esto tendria tres consecuencias sobre el ambiente. Primero los fragmentos
dejarian de funcionar como reservorios de carbono, disminuiria las concentraciones de
nutrientes en el suelo de estos sistemas y constituiria una nueva fuente de C

atmosférico que contribuiria en forma sinérgica al cambio climatico.
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TABLAS Y FIGURAS

Tabla 1. Valores promedio para la tfasa de descomposicion (X) y las variables
explicativas (transformadas a logaritmo).

Remanente K Area TForma  Cont Hidrico  EntradaLuz  Radiacién prom. Amp. Radiacién
F1 081 067 -1.52 0.47 0.80 -0.43 4.54
F2 062 044 -1.56 -0.50 0,89 0.07 4.35
F3 069 019 -1.29 -0.83 092 -0.05 4.37
F4 057 025 -1.23 051 0.68 .66 4.30
F5 -0.85 1.03 -1.63 -0.43 0.61 -0.62 4.59
Fo 078 075 -1791 -0.42 0.68 -0.38 4.57
BC -0.86 216 -2.26 -0.34 0.54 -1.85 4,62
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Tabla 2. Correlaciones de Pearson entre las variables estudiadas (transformadas a
logaritmo). Los valores por encima de la diagonal corresponden a los valores de
significancia (P), mientras que los valores bajo la diagonal corresponden al coeficiente
de correlacion (r).

Pvaluelt Aren Forma  Cont Hidrco  EntradaLuz  Radiacién prom.  Amp. Radiscion
Area 0.00 0.14 0,12 0.00 0.02
Forma -0.97 0.08 0.11 0.00 0.04
Cont, Hidrico 061 -069 0.05 0.24 0.14
Entrada Luz -0.64  0.65 -0.76 0.17 0.13
Radiacion pron. -0.99 0.94 -0.51 0.59 0.02
Amp.Radiacién 0.84 -077 0.62 -0.63 -0.84

]
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Tabla 3. Modelos de represion miiltiple para la descomposicion de hojarasca, se
presentan solo los modelos significativos (P<0.05), los cuales incluyen la amplitud de
radiacién solar (A.Rad), la diversidad de artropodos (Artro), el contenido hidrico
(C.hidri), la entrada de luz (E.Luz) y el area.

Variables R2 AIC AAIC p Coel. significativos
Acrad + C.hidri 0.98 -31.14 0.0 0.0004 Arad
A.rad + C hidri+ Forma 0.98 -29.25 -1.9 0.0044 Aurad
Acrad -+ Chidrit+ Eluz 0.98 -29.14 -2.0 0,0045 Arad
Acrad + C.hidri+ Forma+ E.luz 0.98 -27.25 -3.9 00378 Arad
Arad 0.95 -26.70 -4.4 0.0002 A.rad
Arad +Eluz 0.96 -26.54 4.6 0.0014 Arad
A.rad + Forma 0.96 -25.94 -5.2 0.0017 Awrad
Arad +TForma+ Eluz 0.97 -25.17 6.0 0.0106 Arad
Rad.prom 0.70 -14.05 ~17.1 0.0183 Rad.prom
Atea ! 0.66 -13.06 -18.1 0.0266 Area

— e 2 i Ao
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Tabla 4. Mejor modelo de regresion milfiple para la descomposicion de hojarasca, el
cual incluye la amplitud de radiacion solar (A.Rad), la diversidad de artropodos {Artro)
v el contenido hidrico (C.hidri). Se presentan los coeficientes de regresion, con sus
significancias y coeficiente de determinacion (Rz).

Coeficiente Error estandar t P R*
Constante 3.54 02 17.93 0
ARad -0.95 0.04 -23.28 0 095
C.hidrd 0.16 0.03 4,69 0.02 022

= o ——
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Figura 1. Zona de estudio donde se ven los diferentes remanentes de bosque maulino
(gris) inmersos en una matriz de plantaciones (zona blanca). La reserva por su extension
fue considerada como un bosque continuo. En gris oscuro se muestran los remanentes
considerados en este estudio. De F1 a F6 son los frapmentos y BC representa el bosque
continuo.
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Figura 2, Efecto de la amplitud de la radiacion solar sobre la tasa de descomposicion
(K) para los fragmentos (cuadrados negros) v el bosque continuo (circulo blanco).
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Figura 3. Efecto del contenido hidrico sobre la tasa de descomposicion (K) para los
fragmentos (cuadrados negros) y el bosque continuo (circulo blanco).
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Figura 4. Efecto del area sobre la tasa de descomposicién (K) para los fragmentos
(cuadrados negros) y el bosque continuo (circulo blanco).
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DISCUSION GENERAL

La investigacion en ambientes fragmentados ha cobrado interés desde los afios 80’s,
expresado en mas de 6000 publicaciones, siendo este tema uno de los mas abordados
por los bidlogos de la conservacion (Grez & Galeto 2012). Sin embargo, los procesos
ecosistémicos, entendidos estos como el flujo de materia y energia (Diaz 2000) han sido
escasamente abordados en ambientes fragmentados (Capitulo 1). En los bosques
templados, mas del 80% de la productividad primaria ingresa a las tramas troficas a
través de la descomposicidn de materia organica via la trama tr6fica marrén, mds que a
través del consumo directo en ias vias troficas verdes (Cebian & Lartige, 2004),
haciendo de este un proceso ecosistémico relevante para entender la dindmica actual y

futura de los fragmentos de bosque.

La descomposicion de la hojarasca es un proceso que conecta todos los niveles
troficos a través de la actividad de los descomponedores y sus depredadores (Gessner
2010), transfiriendo nutrientes que los hacen aprovechables a los productores primarios
{Wardle et al. 2004). Los cambios en la biodiversidad — riqueza y abundancia de
especies- repercuten en diferentes procesos ecosistémicos {(Wardle ef al. 1997, Gartier
& Cardon 2004, Sekercioglu ef al. 2004, Hittenschwiler ef @/ 2005). Dichos cambios
periniten pensar en las posibles consecuencias que tiene la abundancia de las aves
insectivoras sobre las abundancias de la biota descomponedora, afectando procesos
ecosistémicos como 1a des:composici(’m de la hojarasca.

§

Aunque tedricamente se espera que las diferentes interacciones tréficas como la

]
depredacion sobre artrép(f)dos del suelo tengan efectos sobre la descomposicion de la

i
hojarasca (Sekercioglu et kal 2002, Dudham 2008, Gessner et al. 2010), los efectos de la

i

57




supresion experimental de aves insectivoras en los diferentes remanentes de bosque
Maulino no influye en las tasas de descomposicion de la hojarasca no obstanie se
esperaba que ammentasen los descomponedores. Por lo tanto, las tasas de
descomposicion  difieren entre loa fragmentos y el bosque continuo, presentando
ademas variabilidad interanual en dichas tasas (capitulo 2). Las tasas de descomposicion
observadas en este estudio difieren observadas en la misma zona una década antes
(Palacios 2002). Esta diferencia podria emerger de cambios estructurales en la matriz
circundante. En el estudio de Palactos (2002), los fragmentos estaban rodeados de
plantaciones adultas de P. radiata, en tanto en este estudio, las plantaciones habrian
sido cosechadas, por lo que los fragmentos estaban expuestos a mayor radiacién solar y
penetracion del viento. Asi, plantaciones de actuarian como una bamrera que
amortiguaria los efectos de la fragmentacion disminuyendo Ia desecacion, la

temperatura, la exposicion a los vientos y la radiacién solar.

La herbivoria tampoco parece ser una variable que afecte las tasas de
descomposicion. La hipotesis de aceleracion, la cual predice un aumento en las tasas de
descomposicion por cambios en la calidad de la hojarasca por efecto de la herbivoria
(Chapman et al. 2003) no se cumple en la descomposicion de hojas del bosque Maulino.
Sin embargo, la escision de la hojarasca por efecto dé una mayor penetracion del viento
en los fragmentos jugarid un papel importante en la descomposicidn ya que la caida
prematura de la hojarasca retorna diez veces mas nitrdgeno a la hojarasca que lo que
reporta la caida de hojas normal Schowalter et af. (1986), siendo esta la causa de la
variacién intra-anual en las tasas de descomposicién donde la matriz de P. radiaia
Jjugaria una vez mas un p:apel importante en la descomposicién, esta vez como barrera

contra el viento. Para el caso de los fragmentos de bosque Maulino la mejor calidad de

la hojarasca estaria relacionada con el tiempo de senescencia de las hojas, donde el
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proceso de reabsorcién de nutrientes como nitrogeno y fosforo por parte de las hojas
senescentes se ve interrumpido por una caida prematura a causa de efectos mecanicos
como el viento (Kikuzawa & Lechowicz 2011), ya que los frapmentos estin expuestos a
rafagas de viento 10% mas fuertes que el bosque continuo, aun en presencia de la matriz

de pino (Muria ez al. 2011).

No obstante, en los fiagmentos de bosque Maulino, el factor que controlaria la
descomposicion de la hojarasca es la radicacion solar por efecto de la fotodegradacion,
habiendo una mayor descomposicion en los sitios donde la radiacién solar a lo largo del
afio es més constante (Capitulo 3). La fragmentacion ademas de alterar las condiciones
bidticas también cambia las condiciones abidticas de los remanentes (Collinge 2009).
Los resultados muestran un comportamiento idiosincratico para la descomposicion a
nivel de fragmento. Sin embargo, a escala de paisaje, 1a tasa de descomposicion parece
estar gobernada por condiciones abitticas como la radiacion solar que llega al suelo de
los fragmentos, donde los fragmentos con una radiacion solar mas constante (menor
variabilidad) presentan tasas de descomposicion mas altas. Esto coincide con algunos
estudios que muestran como la topografia puede crear diferentes condiciones
ambientales que retardan o aceleran la descomposicién de la hojarasca a través de
efectos negativos o positivos donde la pendiente es un factor topografico importante que
principalmente debido a que este determina la cantidad de radiacion solar recibida
(Sariyildiz et af. 2005). Esto es importante sobre todo si se tiene en cuenta que no solo
la radiacién UV-B (280-320 nm) es la dnica responsable de la fotodegradacion, ya que
hay suficiente evidencia que sugiere que existen ofras longitudes de onda,
particularmente en el rango del UV-A que juega un papel sino igual mas grande en la
descomposicion (Austin & Vivanco 2006, Austin & Ballaré 2010). Aunque para areas

mas sombreadas por efecto de una mayor cobertura del dosel como €l bosque continuo
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el efecto puede ser atenuado o discontinuo (Song ef al. 2012), los fragmentos de bosque
Maulino por su propia dindmica de recambio de especies vegetales presentan una mayor

entrada de Iuz, permitiendo que la radiacion llegue al suelo del bosque,

La.respuesta de la descomposicién de la hojarasca en bosques fragmentados
sugiere que efectos abidticos como la radiacion solar tendrfa un mayor efecto sobre las
tasas de descomposicion, algo no previamente propuesto. Por ¢llo, es necesario entender
mejor el papel de la fotodegradacién en los bosques fragmentados sobre todo
considerando que la perdida a través de mineralizacion fotoquimica puede representar
un circuito corto en el ciclo del carbono, con una sustancial fraccién de carbono fijado
en la biomasa de las plantas perdiéndose directamente a la atmosfera (Austin & Vivanco

2006).

En estudios futuros sobre el componente bidtico deberian abarcar una mayor
escala temporal, donde se pueda evaluar la variacion interanual para tratar de deferminar
si los comportamientos se mantienen en el tiempo. De la misma manera y dado el bajo
efecto del componente bidtico sobre las tasas de descomposicion, es itnportante evaluar
el aporte de los factores abidticos, intrinsecos a la estructura y disposicion espacial de
los fraginentos controlando variables como la radiacion solar en el suelo de los bosques,
lo cual penmitiria entender mejor el papel que juepa cada una de estas variables y si
actiian de manera sinérgica o independiente. Por lo pronto, es posible proponer que la
variacién de la tasa descomposicién de hojarasca en bosques fragmentados implica
consecuencias sobre la conservacion de la biota remanente en los fragmentos asi como
en el cambio climatico. En tanto se pierdan nutrientes en el suelo, las condiciones para
reclutar serdn afectadas, modificandose potencialmente la composicion futura de los
bosques fragmentados. Al mismo tiempo, en la medida que el carbono se pierda en la

atmosfera podria contribuir al efecto invernadero, afectando con ello las condiciones
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climaticas para la biota futura de los fragmentos. De esta forma, la frapmentacion
genera cfectos sinérgicos entre diferentes factores que afectan la biodiversidad y
deberian considerarse en la futura gestion de la biodiversidad de los ambientes

fragmentados.
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AN

ANEXO1

Artrépodos de hojarasca en un paisaje fragmentado de Bosque Maulino

INTRODUCCION

Los artrépodos juegan un papel fundamental en las dindmicas de la hojarasca mediante
la reduccion de material en descomposicion a pequefias particulas y por facilitar el ciclo
de nutrientes a través de la actividad de los microorganismos. Pequefios cambios en la
comunidad de artrépodos del suelo puede tener efectos mayores en la dindmica de
nutrientes locales (Heneghan & Bolger 1998). Adicionalmente, los ariropodos de
hojarasca forman redes troficas complejas y diversas (Pfeiffer 1996, Barberena-Arias &
Aide 2002, 2003) y proveen recursos para otros predadores coino son las aves terrestres.
Ademas, los artropodos de hojarasca juegan un papel importante en la dindmica de
suelos y en su cobertura es una parte crucial de la reforestacion de los bosques

{Heneghan & Bolger 1998, Longcore 2003, Kattan ef al. 2006).

E! bosque Maulino costero se encuentra distribuido a lo largo de la Séptima y
Octava region, el cual presenta un alto grado de fragmentacion (Echeverria ef al. 20006).
Estos fragmentos tienen una dinimica propia donde experimentan entrada de materia
organica al suelo por la senescencia de las hojas de las especies vegetales presentes, asi
como las dinamicas propias de los remanentes al ser sometidos a regimenes de viento y

fuz.

Dada la importancia de los artropodos en la dindmica de la descomposicion de la
hojarasca, consideramos importante estimar su diversidad en un paisaje fragmentado asi
como las variables que los afectan, ya que fos recursos como la diversidad de hojas, la

profundidad de }a hojarasca y la forma y tamafio de los fragmentos podrian afectar la
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diversidad, en términos de abundancia y riqueza de la fauna del suelo. De lo anterior se
puede deducir que la profundidad y diversidad de la hojarasca asi como los tipos de
microhabitat proporcionados por esta, junto con la disminucién de depredadores hard
que la riqueza y abundancia de los artropodos del suelo aumenten y por el contrario la
disminucién de estos recursos conllevard a una disminucioén de la diversidad de los

habitantes del suelo (Eisenbeis & Wichard 1987).

MATERIALES Y METODOS

Para los muestreos se eligié la Reserva Nacional Los Queules y seis fragmentos de
bosque Maulino en sus inmediaciones (35° 59’8, 72°41°W) VII region, estos remanentes
de bosque son fragmentos con areas entre los 0.5 hasta las 10 hectéreas y el bosque de la
Reserva que comprende 145 hectireas. Las especies dominantes son: Nothofagus
glauca, Aextoxicon punctatum, Gevuina avellana, Cryptocarpa alba y Gomortega keule
(Bustamante 2005). Los remanentes se encuentran inmersos ei una matriz compuesta de

plantaciones de Pinus radiata.

Los artrépodos del suelo se muestrearon mediante trampas de caida. En cada
sitto de muestreo se dispusieron 12 trampas de caida de manera pareada, fueray dentro
de exclusiones de vertebrados forrajeadores de artrépodos, las cuales simulan la
ausencia de forrajeadores dentro de los remanentes. Los artropodos fueron separados en
clases y ordenes y cuando fue posible en familia (e.g. Staphilinidae). Dentro de cada

grupo se asignaron los individuos a morfoespecies.

Para determinar la diversidad de 1a hojarasca, en cacia uno de los sitios se utilizd
como unidad de muestreo un cuadrante de Im” y se colecto toda la hojarasca que habia

dentro de este. De igual manera se calculo la profundidasl de hojarasca en cada uno de
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los sitios midiendo con una regla la profundidad en cada uno de los angulos del
cuadrante para Iuego sacar un promedio de la profundidad de la hojarasca por sitio.
Tanto la toma de muestras de hojarasca como los datos de profundidad se repitieron

cinco veces por punto de muestreo.

Con los datos de riqueza y abundancia de los artropodos se estitnaron la
diversidad de Shannon-Wiener (H’) y la equidad (J°) y las curvas de diversidad con
Estimate S (Colwell 1997). De igual manera se calculd mediante una prueba de
Wilcoxon si habia diferencias significativas entre los ensambles de artrépodos en las
exclusiones y fuera de ellas y finaimente mediante vpa prueba Simper y complementada
con un andlisis de similaridades (ANOSIM) para determinar la significancia de las
diferencias (Clarke 1993), se determind cuales eran los taxones que diferenciaban los

ensambies de artropodos en cada uno de los remanentes.

Para determinar la diversidad de hojarasca en cada uno de los sitios, se identificd
las especies a las que pertenecia cada una de las hojas y se estimé el indice de Shanon-
Wiener (H') para la hojarasca. Finalinente mediante un analisis de c9ne1aci6n de
Spearman se determind si existe una relacion de la diversidad de ;uh’:')podos con la
diversidad de hojarasca y la profundidad del suelo. Adicionrumente se realizd un

analisis de correspondencia para determinar si existen asoc}aéiones entre las especies de

plantas y la profundidad de hojarasca con los taxa de argno/podos.

/

RESULTADOS

De las 96 muestras tomadas en los diferentes remanentes se obtuvo un total de 17
taxones de artropodos del suelo, cuyas abundancias por taxon y remanente se detallan

en la Tabla 1. En el bosque continuo, se registraron 13 taxones en el control y 11 en las
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exclusiones de vertebrados, mientras que en los fragmentos se registraron 15 y 16
taxones (Figura 1). Para todos los casos se logrd estimar el 100% de los taxones segiin

el estimador Chao 2.

No existen diferencias en la abundancia de los taxones entre en control y la
exclusién de vertebrados para ninguno de los puntos de muestreo en los diferentes
remanentes (Tabla 2). Sin embargo, los ensambles de artrdpodos de hojarasca son
diferentes entre remanentes, presentando en términos generales una similitud por debajo
del 50% (Tabla 3). Estas diferencias existen tanto entre los fragmentos, como entre los
fragmentos y el bosque continuo para ocho de las quince comparaciones (Tabla 3) y se
deben a cambios en las abundancias de Collembola, Staphilinidae principalmente con

contribuciones menores de Isopoda, Formicidae, Acari y Aranea (Tabla 4).

No existen correlaciones significativas entre la diversidad de artrdépodos de suelo
y la diversidad de especies vegetales que conforman la hojarasca (rs” =-0,02, P = 0.97),
de igual modo tampoco se encontrdé una correlacién con la profundidad de hojarasca (1’
= 0,05, P = 0,93). Sin embargo, ¢l analisis candnico de correspondencia indica que
existen algunas asociaciones entre las abundancias de especies vegetales y las
abundancias de artrépodos. Collembola, Formicidae, Orthoptera y Acari estan asociados
al Olivillo, Avellanillo, Voqui, Corcolén, Arrayan y Bolen, especies mas abundantes en
la hojarasca del bosque continuo, mientras que Staphilinidae y Coledptera anmentan
con la profundidad de hojarasca y la abundancia de Peumo y Quillay. Por altimo, las
abundancias de Araneae y Diplopoda se correlacionan con las abundancias de Maqui y

Roble (Figura 2),
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DISCUSION

En general, nuestros resultados mostraron que no existe un efecto de la remocion de
depredadores sobre la diversidad (abundancia y riqueza) de artrépodos del suelo, Esto
puede deberse a que el impacto de la depredacion en estos sistenas no es lo
suficientemente fuerte como para afectar notablemente los ensainbles de especies en el
suelo del bosque Maulino, ofteciendo poco potencial para regular los organismos cerca

de la base de la trama {réfica que viven en un entorno estructuralmente complejo (Setéld

et al. 1998).

Sin embargo, existe un efecto de los remanentes en la riqueza, abundancia y
composicion de artrdpodos de la hojarasca. Este efecto no se puede asociar claramente a
una dicotomia bosque confinfio-fragmentos, ya que entre fragmentos se observan
diferencias en los ensambles de artrépodos similares a las diferencias con el bosque
continuo. Esto sugiere que los artropodos no se distribuyen de manera homogénea en el
paisaje generando variabilidad entre los ensambles de especies en los diferentes
remanentes. Las asociaciones entre especies vegetales de la hojarasca con algunos
grupos taxonomicos de artrépodos, apoyan que la mezcla de artropodos, y la cantidad
de hojarasca, se rechazan la hipotesis propuesta. Sin embargo, se enconiraron
diferencias entre las abundancias de algunos grupos asociadas a la diversidad de
especies vegetales que componen la hojarasca asi como con la pr(}ﬁ’mdidad de Ja misma
coincidiendo con Seastedt (1984), el cual propone que las 9ﬁ’nsidades estan limitadas
por la calidad del sustrato, determinada por la composicién vegetacional. Especies en
que conforman dicha hojarasca podria generar un «detritus de diferente calidad y
cantidad como se ha reportado en otros sistemas cormo la Amazonia (Wardel & Lavelle
1997). De igual manera, al no haberse encontrado una correlacion entre las diversidades

totales de plantas y
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La respuesta de los artropodos de Ia hojarasca no es homogénea. Por ejemplo,
algunos grupos como los Staphillinidae v otros Coleoptera se ven favorecidos por una
mayor profundidad de la hojarasca, mientras que otros disminuyen sus abundancias esto
debido a que la acumulacion de materia organica puede llevar a la compactacion,
reducir el espacio del habitat y aumentar la cantidad de compuestos fenélicos que
pueden actuar como repelentes de artrépodos, haciendo del suelo un habitat inapropiado

(Sayer 2006).

Este estudio, representa una contribucion al entendimiento del efecto de los
vertebrados forrajeadores de la hojarasca sobre los ensambles de artropodos v su
relacion con la composicion y cantidad del detrito, En particular, se encontré que los
ensamblajes de artrépodos fio se ven significativamente afectados por las aves
forrajeadoras de la hojarasca. Sin embargo, responden de manera diferencial a la

composicion y profundidad de la hojarasca.
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TABLAS Y FIGURAS

Tabla 1. Abundancia promedio de artropodos por remanente.

Taxa Fl F2 T3 F4 E5 Bosque continuo
Isopoda 0.75 525 1.08 0.75 228 1.83
Orthoptera 0.13 0.17 0.00 1.25 0.00 0.26
Diplopoda 1.88 1.58 133 160 5.58 121
Larvas 0.13 1.58 2.18 0.50 0.38 1.15
Acaros 1.25 3.50 1.68 0.50 740 10.80
Gastropoda 0.08 025
arenene 338 767 9.50 325 7.58 5.05
Scorpionida 1.38 4.75 0.85 0.75 290 222
Chilopoda 025 0.13 0.13
Coleoptera 3.63 235 1.98 2.00 2.68 382
Staphilinidae 20.63 5.50 15.68 5.00 12.63 16.16
Carabidae 0.13
Formicidae 138 1.67 0.10 1.00 575 327
Opilionida 013 1.00 0.04
Pseudoescorpiona 013
Collembola 2000 1942 1033 2200 45.50 3142
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Tabla 2. Diferencias entre las abundancias de artrépodos por taxa entre la exclusion de
vertebrados y el control. Prueba de Wilcoxon pareada (W) para cada muestreo realizado
en los fragmentos (F1-F5) y en el bosque continuo (BC1-BC4).

Remanente W P
F1 57 0.78
F2 53 0.60
F3 35.5 0.41
F4 37 0.72
F5 41.5 0.45
BC1 46 0.06
BC2 58 0.14
BC3 39 0.24
BC4 46 0,58
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Tabla 3. Diferencias entre los ensambles de artrépodos de cada remanente. Se presentan
los porcentajes de diferencia calculados con el Simper (bajo la diagonal) y los valores
de significancia (P) calculados con el Anosim (sobre la diagonal).

P / % diferencia F1 F2 F3 T4 5 Bosque Continuo
F1 00169 00798 00968 00689 0.1743
F2 5885 0.0195 00548 0.0347 0.0l6!
F3 50.88 56.38 0019 0.0086 0.0082
F4 5182 5519 59.5 0.0261 03196
Fs 4582 51.56 53.34 45.34 0.8531
BC 48.93 54.6 57.78 472 40.21
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Tabla 4. Diferencias entre los ensambles de artropodos de cada remanente, teniendo en

cuenta las contribuciones de cada taxa.

Comparacion % de diferonclaTaxa Contribucion % Acumulativo ‘::’;‘::f"l‘:'j‘ ’;’:g::::;:‘;

FivsF2 58,85 Staphilinidae 17.07 25.01 19.80 5.00
Collambola 1258 50.38 15.80 19.00
lsopoda 598 6055 0.40 6.50
Coleoptera 427 67.80 5.00 1.83
Scorpionida 396 7452 2.00 517
Formicidae 356 8056 220 317
araneae 3.04 8573 4,00 6533
Acaros 294 20.72 1.20 4.00
Diplopada 1.95 8403 1.00 250
Larvas 1.77 97.04 0.00 167
Opifionida 054 98.13 020 [rLirg
Chilopoda 053 99.04 0.00 0.50
Gastropoda 023 99.42 0.0 017
Dermaptera 0.18 99.72 0.00 017
Onthoptera Q.17 100.00 020 0.00

FlvsF3 50.88 Staphilinidas 1645 3233 19.80 10.70
Collembola 1240 56.70 15.80 917
araneae 641 69.31 4.00 850
Caleoptera 4.02 7.2 500 233
FAearos 239 81.92 1.20 1.33
Diplopeda 232 85.48 1.00 117
Formticidae 2.2t a0.81 220 017
Scorpionida 1.96 94,66 200 167
Isopoda 1.48 97.59 0.40 133
Larvas 064 98.85 0.00 050
Opifionida 023 99,32 0.20 0,00
Orthoptera 019 899,70 D.20 0.60
Chilopoda 015 100.00 n.oo 017

FivsF4 61.82 Collembola 20,06 38,72 15.80 33.80
Staphilinidae 16.33 70.23 19.80 7.00
Caleoptera 393 77.82 5.00 3.00
Formicidag 202 81,72 220 0.00
araneas 1.70 85.00 4.00 275
Scorpionida 163 88.14 200 1,00
Diplopoda 1.45 90.94 1.0 1.25
Larvas 142 93.68 0.00 150
fearos 1.28 96.15 1.20 050
Onthoptera 082 97,73 0.20 0.75
lsopoda 0.75 93.18 040 050
Gastropoda 022 9961 0.00 025
Opilionida 0.20 100.00 0.20 000

FlvwsF5 45.82 Collembola 17.10 37.32 15.80 41.20
Staphilinidae 830 5543 19.80 16.40
Diplopoda 456 65.38 1.00 7.60
Formicidae 443 75.04 220 B.OO
araneae 343 B254 4.00 7.60
Coleoptera 255 88.11 500 3.60
Acaros 189 9245 1.20 3.60
Seorpionida 151 95,73 200 260
sopoda 1.21 £8.36 0.40 1.80
Larvas 038 59.20 0.00 0.60
Gpifionida 0.14 99.51 020 0.00
Orthoptera 013 59.79 020 0.00
Chilopoda 0.09 100.00 a.00 0.20

F1vs BC 48.93 Collembola 1678 3425 15.80 36.00
Staphilinidae 9,75 54.18 18.80 14.20
Acaros 72 6093 1.8 1340
Fommicidae 354 75.186 220 513
Coleoptera 319 8268 500 417
araneae 245 87.68 4.00 465
Isopoda 1.79 91.33 0.40 2.30
Scomionida 154 94.48 200 243
Diplopoda 1.8 96.93 1,00 183
Larvas 1874 9361 0,00 1,09
Otthoptera 0.32 9925 020 030
Opilionida 023 99,72 0.20 0.09
Chiopoda 0.14 160.00 0.00 022
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Continuacion Tabla 4.

Comparacién % de diferencla Taxa Contribucién % Acumutativo ’;’::s::;:’: ?::gg:f;;';
F2vsF3 56.38 Collembcela 13.36 2370 19.00 .17
Staphilinidas 11.01 4323 5.00 10.70
Isopoda 6.58 64.90 6.50 1.33
araneae 4.85 63,50 6,33 8.50
Scorpionida 481 72.03 517 1.67
Acaros 428 79.64 4.00 1.33
Diplopoda 319 85,30 2.50 147
Formicidae 2.87 90.39 3147 0.17
Coleoptera 2,15 94,19 1.83 233
Larvas 1.51 96,86 1.67 .50
Cpilicnida 0.84 §8.00 0.67 0.00
Chilopoda 0.63 99,12 0.50 .17
Gasiropoda 0.29 99.63 017 0,00
Dermaptera 0.21 100.00 0.17 0.00
F2vsF4 55,19 Collembola 20.11 36.44 19.00 33,80
Staphilinidae 6.98 49,05 5.00 7.00
Isopoda 5.88 59,71 6.50 0.50
Scorplonlda 4,40 67.67 517 1.00
Acaros 3.57 74.14 4.00 0.50
araneae 3.53 80.54 6.33 275
Formicidae 249 85,05 a7 0.00
Diplopoda 228 89,19 250 1.25
Colaoplera 2.19 53,16 1.83 3.00
Larvas 1.42 95.72 1.67 1.50
Orthoptera 0.72 97.03 0.00 0.75
Opilionida 0.56 98.04 0.87 0.00
Chifopoda 0.54 59.03 .50 0.00
Gasfropoda 0.36 99,68 017 0.25
Dermaptera 0.18 100.00 0.17 0.00
F2vs F5 51.56 Collembola 17.44 3383 19.00 41.20
Staphilinidae 9.72 52,69 5,00 16.40
Formicidae 5.80 63.03 317 8.00
Isopoda 3.83 71.35 6.50 1.80
Diplopoda 3.58 78.29 2.50 7.60
Scorpionida 2.80 83.72 517 280
araneag 263 88.82 6.33 760
Coleaptera 1.88 92,47 1.83 360
Acaros 1.69 9575 4.00 3,60
Larvas 112 87.91 1.67 0.60
Opilionida 042 98.73 0.67 0,00
Chilopoda 0.38 90.46 0.50 0.20
Gastropoda a.15 99.76 017 0.00
Dermaplera 0.13 100.00 0.17 0.00
F2vs BC 54.60 Coflembola 17.1 31.34 19.00 36.00
Staphilinidae 922 48.22 5.00 14.20
Acaros 6.64 60.38 4.00 13.40
Fermicidae 4.65 68.90 317 513
Isopoda 4.19 76,58 6.50 2.30
Scorpionida 313 82,30 517 243
araneae 272 87.29 8.33 4.85
Coleoptera 27 9225 1.83 417
Diplopoda 1.66 05,29 250 1.83
Larvas 1.13 97.35 1.67 1.08
COpitionida 0.49 98.25 0.67 0.09
Chilopoda 0.41 99.01 0.50 0.22
Orthoptera 0.23 99.43 0.00 0,30
Gastropoda 0.17 99.76 0.17 0.00
Dermaptera 0.14 100.00 0.17 0.00
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Continuacion Tabla 4.

Comparacidn % de diferencla Taxa Contribucién % Acunwlativa Abundancla - Abundancia
promedio 1 promedio 2
F3vs F4 59.50 Collembola 28.54 47.97 8,17 33.80
Staphilinidae 11.09 66,60 10,70 7.00
araneae 7.19 78.68 8,50 275
Diplopoda 2.55 82,97 147 1.25
Coleoptera 217 86.62 233 3.00
Acaras 20 90.00 1.33 0.50
Scorpionida 1.77 92.97 1.67 1.00
Isopoda 1.38 65.29 1.33 0.50
Larvas 1.32 57.51 0.50 1.50
Crtheptera 0.85 98.95 0.00 0.75
Gastropoda 0.28 59.39 0.00 0.25
Formicidae 021 89,74 0.17 0.00
Chilopoda 0.16 400,00 0.17 0.00
F3vs F5 53.34 Collembola 22795 42.65 9.17 41.20
Staphilinidae 7.68 57.05 10.70 16.40
Formicldas 6.48 €9.20 0.17 8.00
Diplopoda 5.15 78.85 1.17 7.60
araneae 3.65 85,69 8.50 7.60
Acaros 2,59 90.54 1.33 3.60
Scorplonida 1.79 93.90 1.67 260
Coleoptera 1.37 96.47 233 3.60
Isopoda 111 98.565 1.33 1.80
Larvas 0.58 99.65 0.50 .60
Chilopoda 0.19 100.00 0.17 0.20
F3vs BC 57.78 Collembola 21.85 37.82 917 36.00
Staphilinidae 8.35 52.27 10.70 14.20
Agaros 8.14 66.38 1.33 13.40
araneae 5.14 75.26 8.50 4.65
Formicidae 4.49 83.03 0.17 513
Coleoptera 2.55 87.45 233 417
Diplopoda 2.07 91.03 117 1.83
lsopoda 1.93 94.36 1.33 2.30
Scorpionida 1.81 97.48 1.67 2,43
Larvas 0.85 88.95 0.50 1.08
Otthoptera 0.27 99,42 0.00 0.30
Chilopoda 0.23 99.83 0.17 022
Opilionida 0.10 100.00 0.00 0,09
F4vs F5 45,34 Collembola 13.85 30,54 33.80 41.20
Staphilinidae 8.93 50.24 7.00 16.40
Formicidae 590 63.24 0.00 8.00
Diplopoda 4.60 73,38 1.26 7.60
araneae 383 81.84 275 7.60
Acaros 2.08 88.43 0.50 3.60
Coleoptera 1.78 90.38 3.00 3.60
Scorpionida 1.67 94,03 1.00 260
Isopoda 0.97 96,18 0.50 1.80
Larvas 0.93 98,23 1.50 0.60
Orthoplera 0.54 99.42 0.75 0.00
Gastropoda 017 98.79 0.25 0.00
Chilopoda 0.10 400,00 0.00 0.20
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Continnacién Tabla 4.,

Comparacién % de diferencia Taxa Contribuclén % Acumulative *2undancia  Abundancia
promedio 1 promedio 2

F4vs BC 47.20 Collerbola 15.37 32.57 33.80 36.00
Staphilinidaa 8.73 51.06 7.00 14.20
Acaros 7.38 66.70 0.50 13.40
Formicidae 4.06 75.29 0.00 513
Coleoptera 2.57 80.73 3.00 417
araneae 232 85.65 2.75 4,65
Scorpionida 1.61 89.07 1.00 2.43
Isopoda 1.59 02.44 0.50 2.30
Diplopoda 1.48 95.57 1.25 1.83
Larvas 0.98 97.63 1.50 1,09
Orthoptera 0.71 99.13 0.75 0.30
Gastropoda 0.18 99.52 0.25 0.00
Chilopoda 0.14 99,82 0.00 0.22
Qpillonida 0.09 100.00 0.00 0.09

F5vs BC 40,21 Collembola 13.84 34.43 41.20 36.00
Acaros 6.68 48.55 3.60 13.40
Staphilinidae 5.19 61.46 16.40 14.20
Diplopoda 351 70.18 7.60 1.83
Farmicidae 3.46 78.78 8,00 513
araneas 3.07 £8.42 7.60 4.65
Colecptera 1.04 91.23 360 417
Scorpionida 1.36 94.61 2.60 243
Isopoda 1.12 a7.40 1.80 2.30
Larvas 0.84 098,98 0.60 1.09
Otthoptera 0.18 99.44 0.00 0.30
Chilopoda 0.16 89,84 0.20 0.22
Opilionlda 0.06 100.00 0.00 0.09
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Figura 1. Curvas de acumulacion de especies para los experimentos de exclusion de
vertebrados en el bosque continuo (los diamantes son el contfrol dentro del bosque

continuo y los cuadros las exclusiones) y los fragmentos (fas cruses son los controles
dentro de los fragmentos y los tridngulos las exclusiones de vertebrados).
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