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RESUMEN

La fragmentacion del hébitat es una de las mayores amenazas a la biodiversidad. En
Chile, el bosque Maulino es uno de los bosques mas amenazados y subsiste actualmente
como fragmentos pequefios y aislados rodeados por plantaciones de Pinus radiata.
Ceroglossus chilensis, carabido no volador endémico de los bosques de Nothofagus, esta
en mayor densidad en los fragmentos pequefios de bosque Maulino que en el bosque
continuo y en las plantaciones de pino. En esta tesis estudiamos la demografia, el
movimiento y la genética de C. chilensis, para identificar los mecanismos responsables
de su patron de distribucion y para conocer el estado de conservacién de sus poblaciones
en el paisaje del bosque Maulino fragmentado.

Entre el 2006 y el 2009 estudiamos las poblaciones de C. chilensis en el bosque
continuo, fragmentos y plantaciones de pino. Estimamos parédmetros demograficos a
partir de datos de captura-recaptura y evaluamos la relacién del microclima, factores
bidticos y configuracion del paisaje con la densidad. Ademas, estudiamos el movimiento
de C. chilensis mediante observacion directa y radiotelemetria y su genética usando
Citocromo Oxidasa 1.

La concentracion de C. chilensis en los fragmentos se asoci6 a una mayor sobrevivencia
y crecimiento poblacional. La riqueza de arboles, la cobertura de laurel y lingue en el
sotobosque y la densidad de bordes se relacionaron positivamente con la densidad de C.

chilensis. Por otro lado, C. chilensis permanecié mas tiempo inmévil y se movio a tasas

Xvit




menores en el bosque nativo que en las plantaciones de pino y las 4reas cosechadas,
moviéndose de manera similar en el bosque continuo y los fragmentos. Ademas, C,
chilensis solo percibié los bordes entre 4reas sin y con cobertura arbérea, a las que
prefiere. Esto podrfa aumentar la permanencia y la inmigracion en los fragmentos, lo que
aumentaria la densidad alli, particularmente cuando estén al lado de 4reas sin cobertura.
Ademas, la diversidad genética de C. chilensis es similar entre el bosque continuo y los
fragmentos, siendo mayor en los bosques menos aislados y mas alejados de los caminos,
probablemente porque evitan cruzarlos. La diferenciacion genética fue menor entre
bosques separados por una mayor area de plantaciones de pino, lo que podria estar
asociado a las altas tasas de desplazamiento alli.

Por lo tanto, la mantencion del sotobosque nativo en las plantaciones de pino permitiria
la mantencién de poblaciones viables y disminuirfa los posibles efectos negativos del
empaquetamiento en los fragmentos, ayudando a la conservacién de C. chilensis en el
bosque Maulino fragmentado.

Un anélisis integrado de los aspectos conductuales, demograficos y genéticos, como el
que se adopté en esta tesis, ha sido escasamente realizado en ecologia de la
fragmentacién y es esencial para avanzar en el entendimiento de las causas y

consecuencias biologicas de la fragmentacion del habitat.
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ABSTRACT

Habitat fragmentation is one of the highest threats to biodiversity. The Maulino forest is
one of the most threatened forests in Chile, and it remains as a mosaic of small fragments
surrounded by pine plantations. Ceroglossus chilensis, is an endemic no flying carabid
beetle associated with Nothofagus Forest. Tn small forests fragments this specie subsists
in higher densities than in continuous Maulino forest and pine plantations.

We studied demography, movement and genetics of C. chilensis to identify mechanisms
responsible of its distribution patterns and to know its population conservation status in
the fragmented Maulino forest landscape.

We collected information in continuous and fragmented Maulino forest and in pine
plantations between 2006 and 2009. Demographic parameters were estimated using
mark-recapture methods and we assessed the relationship between microclimatic, biotic
elements and landscape structure with the population density. C. chilensis movement
data was obtained through direct observation and radio telemetry. Genetics of C.
chilensis populations was evaluated using cytochrome oxidase I.

High population density of C. chilensis in fragments was associated to higher individual
survival rate and population growth rate. Understory tree richness, specially laurel and
lingue, and edge density were positively related with C. chilensis density.

Ceroglossus chilensis movement was similar in fragments and continuous forest, and its

remained more time immobile and it shown a slower rate of movement there than in pine
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plantations and harvested sites. C. chilensis showed preference for tree cover areas and
edges were perceived only between areas with and without tree cover. This preference
might increase the time residence in the fragments and also the immigration from open
areas which ultimately might increase population density in Maulino fragments
surrounded by harvested areas.

Genetic diversity of C. chilensis was similar in fragments and continuous forest, being
higher when forests were less isolated and distant from roads, probably due its rejection
to cross roads. Also, genetic differentiation was lower when fragments were separated
by a bigger area of pine plantation and this might be consequence of the higher rate of
movement in that habitat.

Our results suggest that maintenance of the native understory in pine plantations allows
supporting viable populations, reducing negative effects of high densities in fragments
and therefore promotes conservation of C. chilensis in the fragmented Maulino forest.
An integrated analysis of behavior, demographic and genetics aspect, as we develop in
this study, has rarely been done in ecology and it is essential to understand the biological

mechanism of population’s trends in fragmented ecosystems.
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INTRODUCCION GENERAL

Hoy en dfa, la pérdida y la fragmentacion del habitat son las mayores amenazas para la
conservacion de la biodiversidad a nivel mundial (Ewers y Didham 2006). Gran parte de
los paisajes naturales han sido convertidos en campos de cultivo, plantaciones forestales,
praderas u otro tipo de ecosistemas para satisfacer las necesidades humanas. La
fragmentacion del habitat es fa conversion de un habitat continuo en numerosos parches
pequefios y aislados que quedan rodeados por una matriz distinta en estructura y
composicion al habitat original (Didham 1997, Fahrig 2003). Este fendémeno en la
naturaleza va acompafiado de pérdida de habitat. Producto de estos procesos, disminuye
el area de los parches remanentes y se incrementa su aislamiento, ya sea porque aumenta
la distancia que los separa ¢ porque el tipo de matriz que los rodea constituye una
barrera para el movimiento de los organismos que habitan Ios fragmentos (Bustamante y
Grez 1995, Magura et al. 2001). Tanto el tamafio de los fragmentos remanentes como el
aislamiento que presenten aumentara la probabilidad de extincion de las especies que alli
residan, pues las poblaciones son mas proclives a la accion de diversos factores
ambientales y demograficos (Cronin 2004) y el flujo génico entre las poblaciones locales
se dificulta, disminuyéndose el efecto rescate (Brown y Kodrik-Brown 1977, Baguette y
Schtickzelle 2003). Por otro lado, en fragmentos pequefios se incrementa la proporcion
del area que estd en estrecho contacto con la matriz (i.e., bordes), lo que intensifica los
llamados Efectos de Borde (Helitla er al. 2001). Estos se han definido como las

acciones abidticas y bidticas que ejerce la matriz sobre los fragmentos remanentes
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(Murcia 1995). Asi, fragmentos mas pequefios sufren frecuentemente incrementos en la
temperatura, disminucién en la humedad relativa, cambios en la composicion y
abundancia de especies, cambios en la estructura del hébitat y alteraciones en la
naturaleza o intensidad de las interacciones y procesos ecologicos, particularmente en
los primeros metros cercanos al borde (Didham 1997, Peltonen 1999).

En Chile, el bosque Maulino ha sido intensamente fragmentado y es uno de los bosques
més amenazados. Este se caracteriza por altos niveles de biodiversidad y endemismo
(34% de las especies presentes), sin embargo, presenta un alto grado de degradacion
debido a la continua e intensa explotacion a la que se ha visto sometido desde el siglo
XIX, la que ha continuado durante las tltimas décadas (Echeverria ef al. 2006). De
hecho, entre los afios 1978 y 1987 cerca del 18% de su extension fue sustituida por
plantaciones de pino (Pinus radiata) (Bustamante y Castor 1998). Hoy en dia, este
bosque subsiste como un mosaico de fragmentos pequefios y aislados, insertos en una
matriz dominada por plantaciones de pino, con solo 190 ha protegidas en dos reservas
nacionales (i.e., 0,35% del total remanente), lo que hace a este bosque altamente
vulnerable (San Martin y Gomez 2010).

Dentro del bosque Maulino habitan las poblaciones més septentrionales de Ceroglossus
chilensis (Coleoptera: Carabidae) (Jiroux 1996), siendo crucial su conservacion ya que
tendrian una alta diversidad genética producto de la condicion de refugio glacial de esta
area (Smith-Ramirez 2004, Villagrin y Armesto 2005). Ademas, esta especie es
depredadora, consumiendo una variedad de insectos y frutos. Los depredadores estan
entre los grupos tréficos mas sensibles a la fragmentacion de hébitats, de manera que si

sus poblaciones son afectadas, muy probablemente ello genere efectos en cascadas hacia




el resto del ecosistema (Ewers y Didham 2006). Estudios previos muestran que C.
chilensis responderia a la fragmentacion del bosque Maulino, presentando una
distribucion desigual en el paisaje, concentrando altas densidades en los fragmentos y
menores densidades en el bosque continuo y en las plantaciones de pino (Grez 2005). A
pesar de la alta densidad de las poblaciones de C. chilensis en los fragmentos, es posible
que ellas estén aisladas y sujetas a estrés ambiental y/o genético. Si las poblaciones en
los fragmentos se encuentran aisladas, debido a su comportamiento de movimiento (baja
probabilidad de cruzar hacia la matriz) o a factores demograficos (alta mortalidad en la
matriz), el tamafio poblacional efectivo seria menor con respecto al bosque continuo,
disminuyendo su diversidad genética y aumentando su estructuracion poblacional
(Keighobady 2007). Estas respuestas podrian estar siendo moduladas por los cambios
producidos por la fragmentacién en la estructura del hébitat, las condiciones abidticas,
los recursos alimentarios disponibles y/o la presién de depredacién. Por lo tanto, para
conocer el real estado de conservacion de las poblaciones de C. chilensis en el bosque
Maulino fragmentado es necesario aproximarse al fenémeno de una manera mas holista,
como el desarrollado en esta tesis, incluyendo distintos indicadores tales como la
demografia, el movimiento y la diversidad genética (Noss 1990).

El objetivo de este estudio fue determinar el efecto de la fragmentacion del bosque
Maulino sobre a) la demografia y el movimiento de C. chilensis, para identificar los
mecanismos responsables de sus patrones de distribucién y b) su diversidad genética,

para conocer €l estado de conservacién de sus poblaciones.
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CAPITULO I

DEMOGRAFIA DE CEROGLOSSUS CHILENSIS EN EL BOSQUE MAULINO
FRAGMENTADO: ROL DE LOS FACTORES MICROCLIMATICOS, BIOTICOS Y

DE CONFIGURACION DEL PAISAJE.

INTRODUCCION

La fragmentacién del habitat es una de las mayores amenazas a la biodiversidad regional
y global (Foley ef al. 2005, Fischer y Lindenmayer 2007). La reduccidn en el area del
habitat original que ocurre luego de la fragmentacion generalmente produce una
reduccion en el tamafio de las poblaciones que habitan los fragmentos, pudiendo
producirse extinciones locales (Goodman 1987, Turner 1996). Sin embargo,
eventualmente los individuos de estas poblaciones reducidas pueden estar en alta
densidad en los fragmentos (i.e., empaquetados), lo que se produciria porque al remover
habitat desde un paisaje, los individuos sobrevivientes en la porcién de paisaje
transformado a matriz se moverén hacia los fragmentos de habitat remanentes {Collinge
y Forman 1998, Debinski y Holt 2000). Este aumento en la densidad no implica
necesariamente un incremento en las abundancias poblacionales y dependera no solo de
la cantidad de habitat removido del paisaje, sino también del patrén de remocion de

habitat (Collinge y Forman 1998).




Adicionalmente, en los fragmentos remanentes las condiciones del hébitat original son
alteradas a través del efecto borde. El efecto borde es la influencia que ejerce la matriz
sobre los fragmentos, produciendo cambios en el microclima (temperatura, humedad,
radiacion), en la estructura y composicién de la vegetacion y permitiendo eventualmente
la invasién de especies desde la matriz. La influencia del efecto borde es mayor en
fragmentos pequefios y de formas irregulares (Murcia 1995, Turner 1996, Harper ef al.
2005). Estos cambios en las condiciones del habitat pueden producir cambios en los
patrones de abundancia de las poblaciones, debido a fenémenos demogrificos que
modifican el crecimiento de las poblaciones que habitan los fragmentos (Dooley y
Bowers 1998, Jules 1998, Lennartsson 2002, Bruna y Oli 2005). Los mecanismos
subyacentes incluyen cambios en la sobrevivencia, producto por ejemplo, de cambios en
los niveles de depredacién (Roland 1993, Robinson 1996, Tallmon et al. 2003), en la
reproduccion por cambios en la calidad del habitat y en la probabilidad de encuentro
entre machos y hembras (Goodman 1987, Turner 1996).

Entre los organismos afectados frecuentemente por la fragmentacion del hibitat estan los
carabidos (Coleoptera: Carabidae), los que han sido ampliamente usados como
bioindicadores debido a que son especialmente sensibles a la degradacién del suelo, a
los cambios en las condiciones ambientales y a la homogeneizacion de su habitat
(Samways 1994, Niemeld 1997, 1999, Desender et al. 1999, Magura ef al. 1997, 2001,
2002, 2003, Koivula 2002, Koivula ef al. 2002, Rainio y Niemels 2003). Sin embargo,
distintas especies son afectadas de distinta forma por la fragmentacion. Estudios en
bosques en distintas latitudes han mostrado que algunas especies de cardbidos

disminuyen en abundancia en fragmentos més pequefios, en cambio otras no son
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afectadas o aumentan en abundancia (Davies y Margules 1998). Igualmente, algunas
especies son afectadas negativamente por el efecto borde mientras otras no lo son
(Davies y Margules 1998, Heliola ef al. 2001). En general, las especies de carabidos
especialistas de bosque, de mayor tamafio y con baja capacidad de dispersién son
afectadas negativamente por la fragmentacion de su habitat, mientras que las especies
generalistas o de hébitats abiertos no son afectadas o aumentan con la fragmentacién
(Heliola ez al. 2001, Magura et al. 2001, Magura 2002, Huber y Baumgarten 2005). Sin
embargo, existen pocos antecedentes sobre el efecto de Ia fragmentacion y pérdida de
habitat sobre los carabidos en América latina (Niemeli 2001).

La fragmentacién de hibitat ha ocurrido a una escala global y Chile no es una
excepcion. En la costa de Chile central, el bosque Maulino ha sido fuertemente
fragmentado y gran parte de él subsiste como fragmentos pequefios y aislados rodeados
por plantaciones de Pinus radiata y Fucalyptus globulus (Echeverria et al. 2006, San
Martin y Goémez 2010). Dentro de los carabidos que habitan este bosque amenazado se
encuentra Ceroglossus chilensis el que al ser un depredador de gran tamafio (peso vivo:
media + 1 ee = 0,68 £ 0,005 g; n = 578) y no tener alas, tendria las caracteristicas de una
especie susceptible a la fragmentacién de su habitat (With y Crist 1995, Gilbert ef al.
1998, Van Nouhuys 2005). Estudios anteriores, realizados en la Reserva Nacional los
Queules y fragmentos vecinos (Region del Maule, Chile), han demostrado que C,
chilensis es mas denso en fragmentos pequefios de bosque Maulino que en el bosque
continuo y que en las plantaciones de pino aledaias (Grez 2005). Sin embargo, no existe
claridad respecto los mecanismos que determinan este patron. Por una parte, los

fragmentos presentan una mayor acumulacién de hojarasca que el bosque continuo, lo
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que determina una mayor complejidad estructural del suelo (Palacios-Bianchi 2002).
Esto podria estar brindando una mayor disponibilidad de refugios lo que aumentaria su
permanencia alli. Por otra parte, en los fragmentos existe una mayor abundancia de
insectos (media + 1 ee: 47,9 + 4,5 insectos/trampa vs. 26,7+2,7 en bosque continuo y
19,68 =+ 1,92 en plantaciones; A. Pérez y L. Panes, datos no publicados), algunos de los
cuales podrian estar siendo utilizados como presa por C. chilensis, permitiéndole
mantener poblaciones mas numerosas en los fragmentos. La mayor abundancia de C.
chilensis en los fragmentos ocurre a pesar de que existe también una mayor abundancia
de vertebrados que consumen insectos, tanto roedores (Saavedra y Simonetti 2005),
como aves (Gonzélez-Gomez et al. 2006) y zorros (Acosta y Simonetti 2004, Correa y
Roa 2005), que podrian estar depredando a C. chilensis y por lo tanto aumentado su
mortalidad alli. Sin embargo, se ha descrito que este insecto seria poco depredado, por
lo menos en su estado adulto, debido a los sistemas quimicos de defensa que posee,
propios de la familia Carabidae (Ruiz 1936, Roig-Jufient y Dominguez 2001). Por otro
lado, debido a que los fragmentos tienen mayor cantidad de bordes y por lo tanto una
mayor superficie de entrada de individuos desde Ias plantaciones, la alta densidad en los
fragmentos puede ser producida por una mayor tasa de inmigracion en ellos (Bowman et
al. 2002).

Lo anterior sugiere que una serie de variables pueden ser responsables del cambio en los
patrones de densidad observados en C. chilensis. Estas incluyen variables abidticas,
biGticas y de paisaje que estan siendo modificadas por la fragmentacién del habitat y que
podrian estar correlacionadas. El entendimiento de la importancia de cada grupo de

variables por separado y su efecto conjunto en explicar la variacidon observada en la




densidad, puede ayudar a disefiar mejores medidas de manejo de las poblaciones para la
conservacion en los paisajes fragmentados (Margules y Usher 1991, Coppeto et .
2006).

La densidad poblacional en un determinado habitat no necesariamente es un buen
indicador del estado de conservacion de las poblaciones (Van Horne 1983), a pesar de
que es una variable facil de medir y que responde rapidamente a los cambios
antropogénicos del paisaje (e.g. Niemeli ef al. 2002, Van Dongen y Scott 2002, Krauss
et al. 2003). Una mejor vision del estado de las poblaciones y de su probabilidad de
persistencia en los paisajes fragmentados puede ser obtenida a través de la estimacién de
pardmetros demogréficos en los distintos habitats, tales como fecundidad, sobrevivencia
y crecimiento poblacional (Brawn y Robinson 1996, Holsinger 2000).

El objetivo de este estudio fue determinar la demografia de C. chilensis en el bosque
Maulino fragmentado y sus posibles causas. Los objetivos especificos fueron: 1)
determinar la abundancia y distribucion de C. chilensis en el paisaje, 2) estimar los
parametros demograficos de las poblaciones y 3) estimar el efecto de la fragmentacion,
del microclima, de los factores bidticos (recursos alimenticios, frecuencia de
depredacion y estructura del microhabitat) y de la configuracién del paisaje sobre la

densidad de C. chilensis.




MATERIALES Y METODOS

Capturas

Para colectar individuos de (. chilensis usamos recipientes plasticos de 11 c¢cm de
diametro y 8 cm de profundidad, enterrados a nivel del suelo (Fig. 1 A). Estas trampas
permanecieron abiertas por 72 h continuas. Los individuos capturados fueron sexados,
marcados y contados, liberandolos posteriormente en la proximidad de la trampa donde

fueron capturados. También contamos el numero de larvas de la especie como una

estimacion de la tasa de reproduccion (Fig. 1 B).

Fig. 1. A) Trampa usada para capturar C. chilensis y B) larva.
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Durante el 2006 realizamos un muestreo por estacion (12 de enero, 23 de abril, 12 julio
y 16 de octubre). Para estudiar si existia efecto borde sobre las poblaciones de C.
chilensis ubicamos las trampas en el centro y borde de cinco sitios del bosque continuo
(BC), en el centro y borde de cinco fragmentos (F) y de cinco plantaciones de pino (P;
Fig. 2). En cada borde, instalamos dos lineas de trampas a 5 y 10 m hacia el interior de
cada habitat. Cada linea tenia 10 trampas separadas por 5 m, con un total de 20 trampas
por borde. En los centros, instalamos 20 trampas en el centro geométrico de los
fragmentos, mientras que en el bosque continuo y las plantaciones de pino, 20 trampas
fueron ubicadas al menos a 60 m desde el borde, debido a que es la distancia donde la
mayoria de los efectos borde son atenuados (Heli6ld er a/. 2001). El primer punto de
muestreo de cada linea fue determinada al azar, activandose un total de 200 trampas en

el bosque continuo, 200 en los fragmentos y 200 en las plantaciones de pino.

A B
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Fig. 2. A) Distribucion original (verde claro) y actual (verde oscuro) del bosque Maulino, el recuadro
muestra la ubicacion del sitio de estudio. B) Sitios de muestreo: BC = sitios en el bosque continuo, F =
fragmentos y P = plantaciones de pino,




Con el objetivo de aumentar la tasa de captura para disminuir el error de estimacion de
los parametros demograficos (Cooch y White 2010, p ideal ~ 0,2 - 0,3, L. Crespin Com.
Pers.), entre el otofio del 2007 y del 2008 realizamos 10 muestreos separados por
aproximadamente un mes solo en el centro de cada sitio, aumentando el nimero de
trampas de 20 a 60 por sitio (tres trampas por estacion de trampeo), cubriendo un area
aproximada de 300 m”™ en cinco sitios de bosque continuo (BC1 a BCS5), cinco
fragmentos (F1, F2, F3, F8, F10) y dos plantaciones de pino (P1, P8), con un total de
720 trampas. Posteriormente, para aumentar aun mas el éxito de captura muestreamos
mas intensivamente en otofio del 2009, dado que es la estacion del afio con mayor
densidad. En esta ocasion, realizamos un total de 4 muestreos cada 15 dias aprox. en tres
sitios de bosque continuo (BC3, BC4, BC5), tres fragmentos (F3, F8, F10) y dos
plantaciones de pino (P1, P8), con un total de 480 trampas. Los individuos capturados
fueron marcados individualmente con numeros para abejas reinas de distintos colores

segun campaiia y sitio de captura (Fig. 3).

ap -
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Fig. 3. Individuo de Ceroglossus chilensis con marcaje individual.
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Efecto estacion, habitat y ubicacion

Para evaluar el efecto de la estacion del afio y del habitat sobre la densidad de C.
chilensis realizamos un analisis de varianza de medidas repetidas (ANDEVAmr) en
STATISTICA 6.0 (StatSoft 2001), con los datos de un muestreo por estacion entre el
verano del 2006 y el otofio del 2008 y un muestreo del 2009 de los centros de cada sitio,
estandarizando las densidades por nimero de trampas. En los casos en que los efectos
fueron significativos, utilizamos la prueba a posteriori de Tukey y comparaciones
planeadas para determinar el efecto de la estacion de muestreo. Para que los datos
cumplieran con los supuestos del Analisis de Varianza (ANDEVA), aplicamos la
transformacion de Box-Cox, la que a través de la utilizacién de un parametro A convierte
los datos de manera que cumplan con la homogeneidad de varianzas y se ajusten a una
distribuciéon normal. Sin embargo, dicha transformacién no opera con valores igual a
cero, razéon por la cual se le debié sumar 0,5 a cada uno de los datos. Esta
transformacion la realizamos en el programa Rundom BC 1.0 (Jadwiszczak 2004). Para
evaluar el efecto de la ubicacion (centro y borde), sobre la densidad y la razén de sexos
de C. chilensis realizamos un ANDEVAmr con los datos del afio 2006 (Henriquez ef al.

2009).

Seleccion de modelos y pardmetros demogrdficos

Estimamos los pardmetros demograficos con maxima verosimilitud usando
procedimientos de captura-marcaje-recaptura (CMR) (Lebreton er al. 1992). Las
recapturas de individuos vivos son la base del modelo estandar de Cormack-Jolly-Seber

(CIS). Para ello, los animales capturados y marcados son liberados en la poblacion,
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capturados nuevamente y re-liberados. Si los individuos son liberados en la ocasion 1

cada captura subsiguiente es una ocasion de encuentro o recaptura. Considerando el

siguiente escenario:

Historia de encuentro

Capturado [l @p

. Vivo
Liberado L= P No ) ¢

10 &1 — p)

capturado

Emigro

(modificado de White v Burnham 1999)

Donde los animales sobreviven desde la liberacion inicial al segundo encuentro con
probabilidad S, del segundo encuentro al tercer encuentro con probabilidad S, v asi
sucesivamente. La probabilidad de recaptura al segundo encuentro es p,, al tercer
encuentro ps, y asi sucesivamente. Para estimar la probabilidad de sobrevivencia (S)
entre la primera ocasion de liberacion y el siguiente encuentro en el modelo
completamente dependiente del tiempo se requieren al menos 2 ocasiones de recaptura.
La probabilidad de sobrevivencia entre los Gltimos dos encuentros no es estimable
debido a que solo el producto de la sobrevivencia y la probabilidad de recaptura para esa
ocasion es identificable. Generalmente, como se ve en el diagrama, las probabilidades de
sobrevivencia del modelo de CJS son denotadas como @, ¢», y asi sucesivamente., ya

que es la probabilidad de permanecer disponible para la recaptura. Esto debido a que los




14

animales que emigran del area de estudio no estan disponibles para la recaptura,
entonces aparentan haber muerto en este modelo. Por lo tanto ¢; = S; (1— £;), donde E;

es la probabilidad de emigrar del area de estudio, y ¢ es denominada sobrevivencia
“aparente”, ya que este parametro técnicamente no es la sobrevivencia de los individuos
marcados en la poblacion sino la probabilidad de los animales de permanecer vivos y
disponibles para la recaptura (White y Burnham 1999).

Entonces a partir de las diferentes historias de encuentros de los individuos se pueden

estimar las probabilidades de @ y p:

Historia de encuentro | Probabilidad de historia de encuentro
m P1p242p3
— ¢1p2(¢2(1 — p3) + (1 — ¢2)]
= @121 — Paps)
101 ¢1 (1 = p2) Papa
100 (1 —¢1) +¢1(1 —p2)(1 —2) +P1(1 — p2)P2(1 — p3)
1=¢1p2 = P11 = p2)g2ps

(modificado de White y Bumham 1999)
Donde: @; = probabilidad de sobrevivir del tiempo (i) al (i+1)
(1— ¢;) = probabilidad de no sobrevivir del tiempo (i) al (i+1)
pi =probabilidad de encuentro (captura) al tiempo (i)
(1— pi) = probabilidad de no encontrar el individuo al tiempo (j).
Nuestros datos consistieron en historias de captura y recaptura para 11 ocasiones entre el
afio 2007 y el 2009, de tres sitios de bosque continuo, tres fragmentos y dos plantaciones

de pino. Se estimé la sobrevivencia aparente (@) entre muestreos usando modelos

poblacionales abiertos (Lebreton et al. 1992). La estimacion de la sobrevivencia fue
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estandarizada a un mes. Una prueba de bondad de ajuste para el modelo general fue
realizado en el programa MARK (version 5.0, White y Burnham 1999) usando la prueba
bootstrapped GOF (Cooch y White 2010). Para todos los parimetros demograticos
construimos un grupo de modelos para probar la hipétesis de diferencia entre habitats
(i.e. bosque continuo, fragmentos y plantaciones), entre estaciones (otofio, primavera y
verano) y afios (2007, 2008 y 2009). Las probabilidades de capturas (p) también fueron
evaluadas en funcion de la variacion espacial y temporal. Ademas, evaluamos el efecto
de la presencia de transientes (i.e. individuos migrantes que después del marcaje dejan el
area de estudio permanentemente, lo que equivale a que hubieran muerto), incorporando
un modelo donde la sobrevivencia difiere entre los capturados por primera vez (i.e.,
mezcla de residentes y transientes) y los marcados previamente (ie., solo residentes,
modelo a2, Pradel ef al. 1997). Solo se incluyeron en el grupo de modelos a evaluar
aquellos modelos donde todos los pardmetros fieron estimables dada la calidad/cantidad
de los datos disponibles (Burnham y Anderson 1998, Ginzburg y Jensen 2004).

Todos los parametros fueron analizados por la modelacion estadistica de CMR basada
en el criterio de informacion de Akaike (AIC; Lebreton e al. 1992) corregido para
muestras pequefias (AICc), en el programa MARK. Entre el grupo de modelos
evaluados se seleccioné el modelo con el menor AICc y con una diferencia (A AICc) >
2; de otra manera los modelos fireron considerados estadisticamente idénticos (Burnham
y Anderson 1998). En ese caso seleccionamos el modelo con el menor niimero de
parametros asumiendo un criterio de parsimonia (Crespin y Lima 2006). Posteriormente,
consideramos diferentes a los valores de los parametros si no se sobreponian los limites

de confianza al 95% (White y Burnham 1999).
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La tasa de reclutamiento (1-y) fue estimada con el método desarrollado por Pradel
(1996) leyendo hacia atras las historias de captura (método captura-recaptura reverse-
time). Esto permite estimar la probabilidad de que un individuo capturado en el tiempo
1+1 haya estado presente en la poblacién al tiempo 7, Ia que se denomina probabilidad de
antigiiedad (seniority v; Pradel 1996) y representa una fraccién de la poblacidn.
Finalmente, estimamos la tasa de crecimiento poblacional anual (Lambda: X) usando el
estimador de Pradel en el programa MARK, considerando solo una sesién de captura por

afio en otofio (i.e., mayo), que es la época de mayor denso-actividad de C. chilensis.

Factores microclimdticos

Una vez por estacion evaluamos la humedad del suelo estimada a partir de dos muestras
de 80 cc de suelo por sitio, las que fueron secadas en horno por 2 dias a 80°C, calculando
el porcentaje de agua existente por las diferencias de peso pre y post secado. Medimos la
temperatura ambiental usando termémetros de méxima y minima durante los tres dias de
colecta. Comparamos la humedad del suelo y la temperatura entre hébitats y estaciones a

través de un ANDEVA factorial. Como prueba a posteriori se uso6 la prueba de Tukey.

Factores bidticos

1.~ Disponibilidad de recursos alimenticios

En abril del 2008 evaluamos la disponibilidad de recursos alimenticios (ie.
invertebrados) en los distintos habitats. En cada sitio, recolectamos en mallas de tul el
contenido de las trampas de caida sin captura de C. chilensis y las dispusimos en una

camara con acetato de etilo. Posteriormente, los invertebrados presentes en las muestras
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fueron separados y secados en una camara a 50°C por 48 h y pesados en una balanza de
precision (AA200DS Denver Instrument Company). Finalmente, corregimos el peso en

miligramos por el nimero de trampas y realizamos un ANDEVA, evaluando el efecto

habitat.

2.- Depredacion

Para evaluar la frecuencia de depredacion de C. chilensis en el bosque continuo, los
fragmentos y las plantaciones de pino, en el otofio e invierno del 2007 y verano y otofio
del 2008 evaluamos la remocion o sefias de depredacion (Fig. 4 B) en cinco individuos
muertos por sitio en cada tipo de habitat. Cada individuo fue expuesto sobre el suelo
atado a una estaca con hilo transparente separado por lo menos 15 m de los otros
individuos experimentales durante 3 dias (Fig. 4 A). Realizamos un ANDEVA factorial

con efecto habitat y estacion, previa transformacion Box-Cox de la frecuencia de

depredacion.

Fig. 4. A) Experimentos de depredacion: Ceroglossus chilensis muerto amarrado a una estaca para evaluar

la frecuencia de depredacion en el bosque continuo, fragmentos y plantaciones de pino. B) Ceroglossus
chilensis consumido parcialmente
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3.- Estructura del microhdbitat

En el 2009 realizamos la descripcion del microhédbitat basada en 35 métricas de habitat
evaluadas en cinco estaciones de trampeo en tres sitios de bosque continuo (BC3, BC4,
BCS5), tres fragmentos (F3, F8, F10) y dos plantaciones de pino (P1, P8). En cada
estacion de trampeo ubicamos cuatro cuadrantes de 1 x 1 m, en los que evaluamos siete
grupos de variables. Posteriormente, promediamos los datos de los cuadrantes
obteniendo un valor por estacion de trampeo. Las métricas evaluadas en cada grupo de
variables son las siguientes:

a) Numero de troncos y tocones y profundidad de hojarasca: en el suelo contamos el
namero de troncos pequefios (< 7,5 cm de didmetro), troncos medianos (7,5 - 15 cm),
troncos grandes (> 15 c¢m), el nimero de tocones naturales y cortados y medimos la
profundidad de la hojarasca.

b) Cobertura a nivel del suelo (< 50 cm): evaluamos el porcentaje del rea cubierta por
hojarasca, ramas, troncos, arbustos, herbiceas, aciculas, suelo desnudo, roca y otros.

c) Cobertura a nivel de arbustos (50 cm a 2 m): evaluamos el porcentaje cubierto por
arboles juveniles, ramas, arbustos y hierbas,

d) Cobertura a nivel de 4rboles (> 2 m): evaluamos el porcentaje cubierto por ramas,
nativo, pino y el didmetro a la altura del pecho del arbol mas cercano >a 7,5 cm.

e) Densidad de follaje arbustivo: la evaluamos poniendo una regla en forma vertical v
estimando la coberturaa 1 - 10 ¢m, 11 -25cmy a 1 - 2 m y midiendo la altura maxima
de herbéceas y arbustos.

f) Riqueza de especies: contamos el nimero de especies presentes de helechos, hierbas,

arbustos, arboles y enredaderas.
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g) Cobertura por especie de arbol: dentro de un cilindro de 2 m de diametro y 2 m de
altura evaluamos el porcentaje cubierto por distintas especies de arboles.

La cobertura a nivel de suelo, de arbustos y de arboles la evaluamos por medio de una
estimacion visual en una escala de 0 a 5 (0= 0%, 1=de O - 25%, 2= 26 - 50%, 3= 51 -
75%, 4=76 -100% y 5= 100%).

Para evaluar si la estructura del microhébitat variaba entre habitats realizamos en
STATISTICA 6.0 un Analisis de Varianza Multivariado (ANDEVAM) y posteriormente

un ANDEVA para cada variable medida.

Configuracion del paisaje

Para determinar la relacién entre la configuracion del paisaje y la densidad de C.
chilensis incorporamos la informacion de distintas variables de paisaje en un Sistema de
Informacién Geografico (SIG) elaborado en ArcMap 8.1 (Environmental Systems
Research Institute). Las capas incorporadas incluyeron: uso de suelo, caminos,
quebradas, altura y pendiente. Alrededor de cada punto de muestreo elaboramos un
buffer de 100 m de radio debido a que esta fue la distancia maxima de desplazamiento
diario registrada. En cada buffer calculamos métricas de paisaje: densidad de bordes
(BORDE), érea de parche promedio (AREA), heterogeneidad del paisaje (HPAI,
caracterizado a través del indice de Shannon) e indice de forma promedio (FORMA)
usando FRAGSTAT 3.3 (McGarigal ef al. 2002, Barbaro ef af. 2007). Ademas,
calculamos el promedio de la altitud (i.e. msnm, ALT), la pendiente en grados (PEND)
la distancia a los caminos (DCAM), distancia a las quebradas (DQUEB) y el porcentaje

de area cubierta por bosque nativo (ANAT), plantaciones de pino (APIN) y caminos
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(ACAM). Para evaluar si las variables de paisaje difieren entre hibitats realizamos un
ANDEVAM vy posteriormente un ANDEVA para cada variable medida en

STATISTICA 6.0.

Relacion de la densidad de C. chilensis con los factores microclimaticos, bicticos yde
configuracion del paisaje.

Evaluamos la relacién de la densidad de C. chilensis con cada grupo de factores por
separado (microclima, bidticos y de paisaje) a través de regresiones simples y nriltiples
de rango reducido (i.e. Analisis de Redundancia, RDA), que corresponden a la forma
canonica del andlisis de componentes principales. Dentro de cada grupo de variables,
seleccionamos aquellas que contribuyen mas a la explicacion de la variacién usando el
procedimiento de seleccion hacia adelante (forward) en CANOCO para Windows 4.53
(ter Braak 1988, Leps y Smilauer 2003), permitiendo la entrada de una variable cuando
p < 0,10, con un méximo de tres variables por grupo. La significancia de cada variable y
del modelo total seleccionado se evalud a través de 2000 permutaciones de Monte Carlo.
Para el grupo de factores bidticos evaluamos por separado el efecto de la disponibilidad
de recursos, la frecuencia de depredacién y la estructura del microhabitat. En el caso de
la estructura del microhabitat construimos modelos para cada grupo de variables (a — g)
y posteriormente construimos un modelo general seleccionando entre las variables
retenidas en cada uno de los grupos anteriores. Debido a que no todas las variables
fueron medidas en todos los sitios y en todas las estaciones del afio realizamos los

anélisis para cada grupo de variables con el méximo de informacién disponible.
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Importancia de la fragmentacion del hdbitat versus los factores microclimaticos,
bidticos y de paisaje sobre la densidad de C. chilensis

Debido a que las variables microclimaticas, biéticas y de paisaje pueden estar
relacionadas entre si y ademas ser modificadas por la fragmentacion del habitat y la
estacionalidad, la variacion en la densidad de C. chilensis explicada por los distintos
grupos de variables puede estar correlacionada y entonces ser parcialmente redundante.
Para determinar la proporcion de variacién explicada por cada grupo de variables
determinamos sus efectos conjuntos e independientes en la densidad de C. chilensis a
través del método de particion de la variacion (Bordcard ef al. 1992, Anderson y Gribble
1998, Coppeto et al. 2006, Barbaro ef al. 2007). Para identificar la variacién explicada
por cada grupo de variables por si sola, la variacién compartida y la variacién residual,
realizamos una serie de pasos que involucran anélisis de redundancia parciales (i.e., con
covariables) en CANOCO. Para cada anlisis registramos el porcentaje de la variacién
explicada (i.e. 100 x eigenvalues canonicos) y la significancia estadistica de los efectos
evaluada a través de 2000 permutaciones de Monte Carlo del modelo completo
(Anderson y Gribble 1998).

Para evaluar el efecto en conjunto y por separado de la estacionalidad, la fragmentacion
del habitat y el microclima sobre la densidad de C. chilensis utilizamos los datos
estacionales del afio 2006 al 2009. Ademas, para evaluar el efecto en conjunto y por
separado de la fragmentacion del habitat, las variables ambientales, bi6ticas y de paisaje
sobre la densidad de C. chilensis utilizamos los datos de otofio del 2008. Previamente,

dentro de cada grupo de variables, realizamos una seleccién de variables con el
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procedimiento forward en CANOCO, permitiendo la entrada de una variable si p < 0,10.

La significancia se evalué a través de 2000 permutaciones de Monte Carlo.

Efecto de la cosecha de las plantaciones sobre la densidad de C. chilensis

Dado que en el invierno del 2006 se cosecharon algunas de las plantaciones de pino
aledafias a los fragmentos estudiados (Fig. 5), evaluamos el efecto de esta cosecha sobre
la densidad de C. chilensis en los fragmentos. Para esto, comparamos la densidad
precosecha (verano y otofio 2006) y postcosecha (verano y otofio 2007) en los centros y
los bordes de los fragmentos que quedaron rodeados por areas cosechadas y los rodeados
por plantaciones no cosechadas. Realizamos un Analisis de Covarianza (ANCOVA)
usando la abundancia precosecha como covariable en STATISTICA 6.0 (Statsoft, Inc.
2001). Ademas, evaluamos si la cosecha se relacionaba con cambios en el microclima y
la presién de depredacién en los fragmentos a través de ANDEVAs de una via. Por otro
lado, para evaluar la densidad de C. chilensis en las areas cosechadas y las plantaciones
de pino aledafias a los fragmentos, muestreamos a través de frampas sus centros y bordes
durante la primavera, verano y otofio siguientes a la cosecha. Posteriormente,
comparamos las densidades en los centros y bordes de las areas cosechadas y las

plantaciones de pino a través de un ANDEVA.




Fig. 5. Imagen del area de estudio post-cosecha. En verde claro el bosque nativo, en verde oscuro las
plantaciones de pino y en café claro las dreas cosechadas. Los cuadros rojos indican los fragmentos
rodeados por areas cosechadas (F3, F8, F10) y los amarillos los rodeados por plantaciones de pino (F1,
F4).
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RESULTADOS

Densidad de larvas

La densidad de larvas acumulada en todos los muestreos fiie 6,5 veces mayor en los
fragmentos (F) que en el bosque continuo (BC), mientras que en las plantaciones P)la
densidad fue intermedia (media + ee: F = 52+1,77,BC=0,8%037yP = 4,5 % 1,3).
Estas diferencias fueron marginalmente significativas (Fp9) = 3,32, p = 0,08). Sin
embargo, la relacién larvas/adulto acumulado no difirié entre hébitats (media + ee: F =

0,012£0,007, BC = 0,004 % 0,003 y P =0,006 = 0,004; Fg,129 = 0,40 p = 0,68).

Densidad de adultos

La densidad de C. chilensis tuvo una marcada estacionalidad, siendo en general mayor
en otofio que en primavera y verano. En invierno la densidad file muy baja, no
capturandose individuos en la mayoria de los sitios (Fo, 45 = 24,01 p <0,001). Ademas,
la densidad fue mayor en los fragmentos que en el bosque continuo, mientras que en las

plantaciones de pino fue similar a ambos habitats (F,5) = 6,27 p=0,04; Fig. 6).
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Fig. 6. Densidad de Ceroglossus chilensis en bosque continuo, fragmentos ¥ plantaciones de pino en las
distintas estaciones del affo (V = verano, O = otoilo, I = invierno ¥ P = primavera), entre 2006 ¥ 2009,

La densidad de C. chilensis-en el afio 2006 fue similar en centros y bordes (Foa,96=0.78,
P =0.38), aunque la densidad en los bordes del bosque continuo fite similar a los centros
y bordes de los fragmentos (ubicacién x habitat Fa96)= 3,77, p = 0,03). En cuanto a la

razon de sexos esta no difiere de 1:1 en todos los habitats (Henriquez ef al. 2009).

Seleccion de modelos y estimacion de parametros demogrdficos

Las estimaciones de los parametros demogréficos se basaron en un total de 3269 C.
chilensis capturados entre el otofio del 2007 y el otofio del 2009. En promedio cada
individuo fue capturado 1,12 veces y el méximo de veces que se recapturd un individuo
fue cuatro. La edad maxima registrada en este estudio fie de 24 meses en dos

individuos, lo que se corresponde con la duracién total del estudio.




26

Inicialmente, ajustamos modelos para estimar la probabilidad de captura manteniendo la
sobrevivencia constante. La probabilidad de captura es un parametro “ruidoso” (sensu
Lebreton ef al. 1992) ya que no es uno de los parametros de interés, pero influye en las
estimaciones de los pardmetros demograficos. En el modelo seleccionado la
probabilidad de captura difiere entre muestreos, siendo menor en el muesireo 10 que en
los muestreos 1, 2, 5-9. En los muestreos 3 y 4 la captura es similar a ambos grupos
(limites de confianza al 95%, Tabla 1).

Es necesario asegurar que el modelo més general (i.e. el con mas parametros) en el
grupo de modelos a ser evaluados, se ajusta adecuadamente a los datos, para poder
obtener una buena inferencia al comparar el ajuste relativo entre el modelo general y uno
con reduccién de pardmetros (Cooch y White 2010). Debido a que el modelo general de
Cormak Jolly Seber (CJS) -totalmente dependiente del tiempo (i.e. muestreos)- tuvo
muchos parametros no estimables, ajustamos como modelo general uno en el que Ia
sobrevivencia varia segiin el habitat y el tiempo agrupado en afios, incluyendo la
interaccion habitat x afio. Probamos la bondad de ajuste de este modelo general a través
de la prueba bootstrapped GOF en MARK. En este procedimiento el programa simula
historias de captura que cumplen los supuestos de CJS usando los estimadores de los
parametros obtenidos en el modelo general evaluado (i.e. p y @) v el nimero de
individuos liberados en cada ocasién. Posteriormente evaliia el grado de ajuste del
modelo general a los datos simulados, calculando su devianza (i.e. medida de cuanto se
aleja del modelo con ajuste perfecto o modelo saturado, Lebreton ef a/, 1992). A menor
devianza mejor es el ajuste del modelo. En este caso el 99% de las simulaciones tuvo

una devianza igual o mayor a la del modelo general evaluado con los datos reales, por lo
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que este modelo se ajusta bien a los datos (Cooch y White 2010). Posteriormente
reducimos la cantidad de parimetros estimados eliminando el componente de la
interaccion, lo que disminuy6 el AICc en 4,8, siendo elegido este modelo como el mas
parsimonioso (Crespin y Lima 2006). En este modelo la sobrevivencia varia entre
habitats y afios (Tabla 1), siendo similar entre habitats el afio 2007 y el afio 2009.
Durante el afio 2008 la sobrevivencia fie mayor en los fragmentos que en las

plantaciones de pino y el bosque continuo.

Tabla 1. Modelos y cstadisticas para estimar la probabilidad de captura (p) v la sobrevivencia (g). i =
pardmetro constante, hibitat = diferencias entre bosque contimuo (BC), fragmentos (F) y plantacién (P),
a2= diferencias entre los capturados por primera vez y los marcados previamente, tiempo = variacion entre
muestreos, estacién = variacién entre otofio, primavera y verano, afio = variacion entre el 2007, 2008 y
2009. # P= mimero de pardmetros estimades. AICc = criterio de informacién de Akaike, modelo con
menor valor y marcado con asterisco indica el modelo mas parsimonioso.

Modelo AlCc #P Devianza Valores de los pardmetros
(para el modelo mAs parsimonioso)

Captura (p)

@ I p tiempo* 287573 10 246,50 p2=0,11; p3= 0,10, p4= 0,04;

¢ ip habitat 2956,79 4 339,61 p5=0,06; p6=0,13; p7=0,18;

¢ ipafio 2963,55 4 346,37 p8=0,14; p9=0,06; p10= 0,03
pipi 2976,17 2 363,00

@ 1p estacion 297844 4 361,26

Sobrevivencia (¢)

¢ habitat-+afio p tiempo* 279423 14 156,93 ¢ 2007: BC=0,94; F=0,97; P=0,94
o hibitat afio p tiempo 279907 18 153,69 ¢ 2008: BC=0,73; F= 0,86; P= 0,71
@ afio p tiempo 281943 12 186,17 (¢ 2009: BC=0,12; F=0,24; P= 0,11
@ habitat p tiempo 2863,62 12 230,35

¢ habitat.a2 p iempo 286946 15 230,14

¢ hdbitat.estacién p tiempo 287096 18 22558

@ i p tiempo 287573 10 246,50

© a2 p tiempo 287748 11 246,22

¢ estacién p tiempo 287830 12 24504

Para las tasas de reclutamiento (1-y), el mejor modelo solo incluyo el efecto del tiempo

pero no del habitat (Tabla 2). El reclutamiento mostrd variabilidad estacional, con
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mayores valores en primavera y verano (0,33 y 0,29, respectivamente) que en otofio
(0,14).

La tasa de crecimiento poblacional anual (A) vari6 entre habitats y afios, siendo mayor en
los fragmentos que en el bosque continuo. En las plantaciones de pino, el crecimiento
fue similar a los fragmentos en el periodo 2007- 2008, sin embargo en el 2008-2009 fue
el mas bajo de los tres habitats. En general, en los fragmentos y plantaciones la tasa de
crecimiento poblacional fue mayor en el periodo 2007-2008 que en el 2008-2009, en
cambio en el bosque continuo fiie similar entre ambos periodos, teniendo una poblacién

mas estable (A~1) (Tabla 2).

Tabla 2. Modelos y estadisticas para estimar antigiiedad (i.e. seniority ) (Tasa de Reclutamiento = 1-y) y
Tasa de crecimiento (}). i = pardmetro constante, estacion = variacién entre otofio, primavera y verano,
habitat = diferencias entre bosque continuo (BC), fragmentos () y plantacién (P), afio = variacién entre el
periodo 2007 - 2008 y 2008 - 2009. # P= niunero de parametros estimados. AICc = criterio de informacién
de Akaike, modelo con menor valor y marcado con asterisco indica el modelo mis parsimonioso,

Modelo AICc #P Devianza Valores delos parametros
(para el modelo mas parsimonioso)

Seniority (y) (Tasa de Reclutamiento = 1-y)

v estacion p i* 3481,33 4 v otofio = 0,86

v estacion.habitat p i 3486,09 10 v primavera = 0,67
¥ hdbitat p i 3510,24 4 ¥ verano = 0,71
vipi 3510,88 2

Tasa de crecimiento (3)

A habitat afio* 355818 8 276,96  1.2007-2008: BC = 1,00 0,02
2 habitat 3613,10 5 337,92 F=1,0940,01 P=1,08+0,01
A afio 3641,53 4 368,37 A 2008-2009: BC = 1,00+ 0,02
Ai 3676,83 3 405,68 F=1,04:£0,005P= 0,95+ 0,01

Factores microclimdticos
Humedad
La humedad del suelo file mayor en el bosque continuo que en los fragmentos y las

plantaciones (media + ee: BC =37,16 £ 1,23; F=32,7+ 1,15; P = 29,54 + 1,51; Fo, un
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= 33,25 p < 0,001). Ademas, la humedad fue diferente en todas las estaciones siendo

mayor en invierno, seguida de primavera, otofio y verano (Fg, 117, = 94,26 p < 0,001, Fig.

7).
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Fig. 7. Temperatura y humedad en los muestreos de distintas estaciones y afios para el sitio de estudio
(bosque continuo, fragmentos y plantaciones combinadas)

Temperatura

La temperatura minima, méaxima, media y el rango (T° min-T°® max) no varié entre
habitats (Fz, sy < 0,04 p > 0,96), aunque todos estos indices de temperatura variaron
entre estaciones. La temperatura minima fue diferente en todas las estaciones, siendo
menor en invierno, seguida por la primavera, otofio y verano (F, ss) = 69,8 p < 0,001).
La temperatura maxima y la temperatura media fue mayor en verano, seguida por otofio

y primavera (similar en ambas), siendo la mas baja en invierno (Fgs, g6y = 39,38 y 62,83

respectivamente p < 0,001). El rango de temperaturas fue mayor en verano y primavera
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y menor en otofio, en tanto en invierno fue similar a las otras estaciones (Fg3, 36 = 14,7 p

< 0,001, Fig. 7).

Factores bidticos

a} Disponibilidad de recursos alimenticios

La disponibilidad de invertebrados no difirié entre habitats (mg/trampa: media + ee: BC
= 7,89+ 1,19, F=937+3,32yP=2%1,33; Fg =2,36 p=0,17).

b) Depredacion

La frecuencia de depredacion no vari6 entre habitats (media + ee: BC =020+ 0,07, F=
0,34 £ 0,05 y P =038 £ 0,13; F, 31y = 2,24 p = 0,12). Ademés, la depredacion fue
mayor en otofio que en verano, mieniras que en invierno fue similar a las otras
estaciones (media = ee: 0 =0,4:: 0,07 V=0,14+ 0,05 e 1=0,2 + 0,06; Fe,31=3,93 p
=0,03).

¢) Estructura del microhdabitat

La estructura del microhébitat difiere entre el bosque continuo, los fragmentos y las
plantaciones de pino (ANDEVAM, F74 2y = 30,5 p = 0,03), tanto a nivel de cobertura del
suelo como de arbustos y 4rboles (Tabla 3). El bosque continuo tiene mayor cobertura de
herbceas a nivel del suelo y de arbustos, y mayor altura y riqueza de estas. También
tiene mayor porcentaje de suelo desnudo, mayor cobertura de arboles nativos
particularmente de olivillo y més especies de enredaderas. Los fragmentos tienen mas
troncos pequefios, mas ramas a nivel de suelo y de arbustos, mas area sin cobertura a
nivel de arboles, mayor altura de los arbustos y mayor riqueza de helechos, arbustos y

arboles. Las plantaciones tienen mayor cobertura de aciculas en el suelo, mas ramas a
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nivel de &rboles, mayor cobertura de pino, mas especies de hongos y mayor cobertura de

maqui. Ademas, en el bosque nativo (i.e. continuo y fragmentos) hay mayor cobertura

de hojarasca en el suelo y mayor densidad de follaje arbustivo entre 1y 25 cm.

Tabla 3. Efecto del habitat sobre las variables de estructura del microhdbitat. En negrita p < 0,05,
subrayado p<0,1. Las letras distintas indican diferencia significativa segiin la prueba de Tukey.

Bosque continuo  Fragmentos Plantaciones
Variables Acrénime  Media Ee Media e Media e  Faap P
a) Troncos, tocones y profundidad de hojarasca
Troncos < 7,5 cm TROPE L,00® 0,17 L70° 025 065" 021 5,90 0,006
Tromcos 7,5-15cm  TROME 0,15 007 0,12 004 0,11 008 012 0,888
Troncos > 15 cm TROGRA 0,07 0,04 0,00 0,10 0,06 2,11 0,135
Tocones naturales ~ TOCNAT 0,03 0,02 0,03 0,02 0,00 0,71 0,497
Tocones cortados TOCORT 0,00 0,00 0,03 0,03 1,54 0,227
Prof. De hojarasca PROFHOJ 574 044 659 0,71 649 104 047 0,630
b) Cobertura a nivel del suelo (< 50 cm)
Hojarasca SUHOJ 348 0,13 3,17° 024 063° 0,18 35566 0,000
Ramas SURAM 093" 006 143° 0,10 1,13® 0,17 641 0,004
Troncos SUTRO 0,68 0,08 09 008 051 0,19 3,01 0,062
Arbustos SUARB  0,03° 002 055* 0,17 059" 009 746 0,002
Herbdceas SUHERB  1,05* 0,17 030° 0,09 0,18° 010 12,80 0,000
Aciculas SUACI 0,00° 0,72° 0,26 3,76 0,09 111,45 0,000
Suelo desnudo SUDES 0,60° 0,09 0,52% 0,12 0,10° 0,10 5,54 0,008
Roca SURO 018 012 027 0,10 0,10 008 055 0,579
Otros SUO 0,10 0,07 010 006 0,00 0,76 0,475
¢) Cobertura a nivel de Arbustos (30 cm a 2 nr)
Vacio ARBVAC 368 009 363 0,12 363 011 008 0,925
Arboles Juveniles ~ ARBAR 043 0,12 060 0,10 033 011 149 0238
Ramas ARBRAM  0,73° 0,13 1,08 0,09 107" 0,09 336 0,046
Arbustos ARBARB 0,02 0,02 037* 014 056° 0,13 637 0,004
Herbdceas ARBHERB 0,70° 0,13 0,15* 007 0,00° 13,75 0,000
d) Cobertura a nivel de Arboles (> 2 m)
Vacio ARVAC  1,02° 002 1,55° 0,19 143® 013 4,71 0,015
Ramas ARRAM  027° 0,08 0,28° 007 148" 040 1169 0,000
Nativo NAT 3,97° 0,02 3,10° 020 178° 043 21,10 0,000
Pino PINO 0,00° 0,05* 0,05 1,60° 030 39,15 0,000
DAP DAP 82,82° 11,05 5539" 4,70 103,25" 852 7,23 0,002
e) Densidad de follaje arbustivo
Cob. 1-10 cm COB110  1,10* 0,17 1,05* 0,12 025" 0,10 998 0,000
Cob. 11-25 cm COBl1125 1,02° 0116 1,08 0112 043° 010 561 0,007
Cob. 1-2m COBI2 093 016 1,02 0111 070 0,13 1,19 0314
ﬁ‘lt“‘fama"' ALTHER 195330 2626 2333° 853 780° 271 995 0,000
erbaceas
Altura max. ALTARB 640 520 56,80° 1939 5830 1318 4,50 0,018

arbustos
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f) Riqueza

Helechos SPHEL 0,73 0,2 080° 0,11 030° 0,15 925 0,001
Herbéceas SPHER 1,73 025 093 023 070" 030 4,15 0,024
Hongos SPHONG  0,00° 0,00" 0,40 0,16 4,52 0,018
Arbustos SPARB 0,13 009 140® 036 1,00® 0,15 735 0,002
Arboles SPAR 3,13° 027 520" 035 1,60° 022 32,38 0,000
Enredaderas ENRE 2,00 034 L73® 025 060° 027 536 0,009
g} Cobertura especies de drboles 2m

Cryptocarya alba PEU 047 0,13 040 0,13 050 022 0,10 0,901
Nothofagus obliqua ROB 0,00 0,07 007 0,00 0,83 0,446
Aextoxicon punctatum ~ OLIVI ~ 0,87* 0,13 033" 0,13 0,00° 12,65 0,000
Laurelia sempervirens LAUR 0,00 0,20 0,14 0,00 1,58 0,220
Gevuina avellana AVELL 040 0,13 047 013 030 0,15 033 0,723
Aristotelia chilensis ~ MAQU  0,00° 0,33* 0,13 080° 025 7,96 0,001
Azara integrifolia CORC 0,00 020 0,11 0,10 010 1,68 0,200
Persea lingue LING 0,00 0,13 009 0,10 010 0,99 0,379
Lomatia dentata PINOL 020 011 027 012 000 1,53 0,229
Luma apiculata ARRAY 0,00 0,20 0,11 0,00 2,89 0,068
Senna stipulacea QUER 0,13 0,09 0,00 0,00 1,78 0,183
Kageneckia oblonga BOLLE 0,07 0,07 0,00 0,00 0,83 0,446
Acrisione denticulata PAYEG 0,00 0,07 0,07 0,00 0,83 0,446
Lithraea caustica LITRE 0,00 0,13 0,09 0,00 1,78 0,183

Configuracion del paisaje

La configuracion del paisaje en conjunto no difiere entre los sitios del bosque continuo,

los fragmentos y las plantaciones de pino (ANDEVAM, Fyo4 = 2,35 p = 0,15). Sin

embargo, el paisaje alrededor de los puntos de bosque continuo tiene mayor area de

parche promedio, mayor porcentaje cubierto por bosque nativo y tienden a tener mayor

distancia a los caminos que el de los fragmentos. Por otro lado, alrededor de los

fragmentos hay mayor densidad de bordes, mayor heterogeneidad espacial y mayor

porcentaje cubierto por plantaciones de pino que alrededor del bosque continuo. En

general en las plantaciones los valores de estas variables son intermedios y similares a

los de bosque continuo y fragmentos. El indice de forma promedio, la altura, la
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pendiente, la distancia a las quebradas y el 4rea cubierta con caminos no difieren entre

habitats (Tabla 4).

Tabla 4. Efecto del hibitat sobre métricas y variables de configuracién del paisaje. En negrita p < 0,05,
subrayado p <0,1. Las letras distintas indican diferencia significativa segin la prueba de Tukey.

Bosque .
continuo Fragmentos  Plantaciones
Variables Acrémimo Media Ee media Ee Media Fe Fpy; P
Densidad de bordes BORDE  60,39" 29,17 213,76 34,26 16334% 44,62 4,56 0,03

Area de parche promedio ~ AREA 1,94® 0,55 0,60° 0,13 0827 022 426 0,04

?:it:afi‘e’ge“e‘dadde HPAL  025% 011 068" 005 047% 012 494 0,03
Indice de forma promedio FORMA 1,52 0,18 1,80 0,06 1,8 0,13 1,85 020
Altura ALT 51833 1612 472,69 3696 47802 3041 073 050
Pendiente PENDGRA 1559 244 1403 193 1126 256 089 044

Distancia aloscaminos ~ DCAM  242,68° 93,71 61,59 18,53 65,18 10,80 348 0.06
Distancia alas quebradass DQUEB 170,92 47,28 83,17 2667 92,31 23,55 199 118

Area con Nativo ANAT 9273 348 3743° 12,71 11,75% 5,18 2561 0,00
Area con Pino APIN 530° 2,79 5574° 13,04 83,08® 540 22,57 0,00
Area con Caminos ACAM 1,97 136 683 293 517 2,70 1,03 0,39

]

Relacion de la densidad de C. chilensis con los factores microclimdticos, bidticos y de
configuracion del paisaje.

Variables microclimaticas

La densidad de C. chilensis no se relacion6 con la temperatura pero si con la humedad,
siendo mayor a menor humedad (HUM), lo que explica el 5,2% de la variacién en la
denstdad (Tabla 5.1).

Faciores bidticos

La densidad de C. chilensis no se relacioné significativamente con la disponibilidad de
recursos alimenticios (eigenvalue canénico = 0,13, F = 0,92, p = 0,33) ni con la
frecuencia de depredacion (eigenvalue candnico = 0,005, F = 0,18, p = 0,67, Tabla 5.2).
En cuanto a la estructura del microhabitat, a nivel del suelo la densidad se relaciond

positivamente con la cobertura de hojarasca (SUHOJ) y de ramas (SURAM) y
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negativamente con la cobertura de aciculas (SUACI) (Tabla 5.2.b). A nivel de arbustos,
la densidad se relaciond negativamente con la cobertura por herbaceas (Tabla 5.2.c) y a
nivel de arboles con el DAP (Tabla 5.2.d). Por otro lado, una mayor densidad de C.
chilensis se asocia a una mayor riqueza de especies de arbustos (SPARB) y arboles
(SPAR), y a un menor nimero de especies herbaceas (SPHER, Tabla 5.2.f). En el caso
de la cobertura por especie de arboles en el sotobosque, la densidad de C. chilensis se
relaciond positivamente con el porcentaje de cobertura por Lawrelia sempervivens
(LAUR), Persea lingue (LING) y Luma apiculata (ARRA) (Tabla 5.2.g). Ninguno de
los modelos que incluyeron variables de: a) troncos, tocones y profundidad de hojarasca
y e) densidad de follaje arbustivo se relacionaron significativamente con la densidad de
C. chilensis (p > 0,1). En cuanto a los modelos generales que integraron los distintos
grupos de variables, el mejor fue el que incluy6 el nimero de especies de arboles vy Ia
cobertura por laurel y lingue (Tabla 5.2.GE).

Configuracion del paisaje

En cuanto al efecto del paisaje, solo la densidad de bordes se relacion6 positiva y

significativamente con la densidad de C. chilensis (Tabla 5.3).
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Tabla §. Anilisis de RDA de Ia relacion entre la densidad de C. chilensis y variables de microclima,
bidticas y de paisaje. En vegetacion las letras corresponden a Ia Tabla 3. NS = sin variables significativas
en el modelo. () y (-} pardmetro estimado positivo o negativo para cada variable significativa. El ntimero
de simbolos representa la significancia estadistica (2000 permutaciones de Monte Carlo) 1 = p<0,1,2=p
<0,05,3=p<0,01, 4=p<0,001

Grupos de Eigenvalues
variables Madelo canonicos F P
1.- Microclima HUM (-) 0,052 4,70 0,029
2.- Bidtico Recursos NS
Depredacion NS
Vegetacion a) NS
b) SURAM () 0,26 13,16 0,001
SUHOJ (++) 0,10 6,23 0,022
SUACI (-9 0,09 575 0,026
Modelo total 0,45 9,89 0,0005
¢) ARBHERB(-) 0,07 2,91 0,093
d) DAP() 0,10 4,08 0,051
g) NS
1) SPAR(+++4) 0,32 17,60 0,0005
SPHER {--v) 0,11 7,07 0,0095
SPARB (1) 0,04 3,18 0,075
Modelo total 0,47 10,76 0,0005
2) LAUR (++8) 0,35 20,82 0,004
ARRAY (++) 0,11 7,60 0,020
LING (++5) 0,12 10,47 0,006
Modelo total 0,58 16,90 0,0005
GE) LAUR (++4) 0,35 20,82 0,004
SPAR (++%) 0,17 12,38 0,002
LING (5+) 0,08 7.26 0,018
Modelo total 0,60 17,79 0,0005
3.- Paisaje BORDE(H+) 0,30 4,95 0,048
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Importancia de la jfragmentacion del habitat versus los factores microclimdticos,
bidticos y de paisaje sobre la densidad de C. chilensis

Debido a que la fragmentacién del habitat y la estacién del afio tuvieron un efecto
significativo sobre el microclima, evaluamos cémo estas variables podrian estar
modulando el efecto del microclima sobre la densidad. Al realizar la seleccion de
variables de microclima solo la humedad del suelo se relacioné significativamente con la
densidad. Las pruebas de permutacion mostraron que el microclima, el habitat y la
estacion, al ser considerados por separado, contribuyen significativamente a explicar la
variacién en la densidad (Tabla 6: [1], [2] y [3]). Sin embargo, al hacer los analisis
parciales incluyendo las otras variables como covariables, el habitat y la estacidn siguen
explicando un porcentaje significativo de la variacion, no asi el microclima (Tabla 6: [9],

[12] y [6], respectivamente).

Tabla 6. Porcentaje de variacion explicada (100 x eigenvalue candnico) y significancia estadistica de los
andlisis RDA para la densidad de C. chilensis para los pasos en el andlisis de particién de varianza.
Significancia estadistica con 2000 permutaciones de Monte Carlo: en negrita p < 0,05, subrayado p < 0,1.

Paso % Variacion P
explicada

[1] Microclima 52 0,029
[2] Habitat 9.0 0,016
[3]1 Estacion 18,7 0,0005
[4] Microclima — covariable habitat 2,8 0,108
[5] Microclima — covariable estacion 3,3 0.064
[6] Microclima — covariable hibitat <+ estacién 04 0,514
[7] Habitat - covariable microclima 6,6 0,041
[8] Habitat - covariable estacion 10,0 0,006
[9] Habitat - covariable microclima + estacion 7.2 0,017
[10] Estacidén — covariable microclima 16,8 0,001
[11] Estaci6n — covariable hdibitat 19,8 0,0003
[12] Estacién — covariable microclima + hdbitat 17,4 0,0005

En total el 29,2% de la variacion en los datos de densidad de C. chilensis fue explicado
por los factores evaluados (Tabla 7). De ésta, la mayor variacion fue explicada por el

componente estacional y de habitat, mientras que el componente de microclima fue el
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que explicé la menor variacion. De hecho los efectos combinados de microclima -
habitat y microclima - estacién fueron mas importantes que el microclima por si solo
para explicar la densidad. Los efectos conjuntos de habitat y estacion fueron

insignificantes (i.e. valores negativos, Tabla 7 y Figura 8).

Tabla 7. Resumen de los cileulos de Ia particidn de la variacién de los efectos de las variables de
microclima, hébitat y estacién sobre la densidad de C. chilensis. Los niimeros entre paréntesis cuadrados
corresponden a los pasos numerados en el andlisis descrito en 1a Tabla 6.

Componente Célculo Variacion explicada (%)
Microclima (M) [o] 0,4
Habitat (H) & 72
Estacién (E) [12] 17.4
MH [1] - [4] - MHE 2,9
ME f1] - [5] - MHE 2,4
HE [2] - [8] - MHE -0,5
MIHE 91 + (2I-[7D + (L2}-[8])-12]

o [6] + ([}]-[4]) + ([1]-[5D-[1]

o [12] +([3]-[10]) + ([3]-[11])-[3] 0.4
Total explicado, Q M+1N+12]

o] +[71+[12]

o[1] +{71+[12]

oM+H+E+MH+ME + HE + MHE 29,2
No explicado 100 - 70,8

Microclima
0,4%
ns

Estacion
17,4%
3k

Habitat
7.2%
*

Fig. 8. Particion de la variacion total explicada por un grupo de RDA parciales para la densidad de C.
chilensis. Niveles de significancia de acuerdo a la prueba de pernmtaciones de Monte Carlo con 2000
permutaciones: ** p<0,01, *p<0,05, ns no significativo. La variacion total explicada por los tres grupos de
variables ¢s 29,2%.




38

En cuanto al efecto en conjunto y por separado de la fragmentacion del habitat, las
variables de microclima, bidticas y de paisaje sobre la densidad de C. chilensis,
inicialmente al hacer la seleccién de variables, las de microclima no se relacionaron
significativamente con la densidad por lo que no se incluyeron en los analisis
posteriores. En cuanto a las variables bidticas, la variable significativa que explicoé mas
variacion fue la cobertura de lingue dentro de 2 m. En el caso de las variables de paisaje,
la variable seleccionada fue la densidad de bordes.

Las pruebas de permutacion mostraron que el habitat, las variables bi6ticas y el paisaje,
al ser considerados por separado, contribuyen significativamente a explicar la variacién
en la densidad (Tabla 8: [1], [2] y [3]). Sin embargo, al hacer los anélisis parciales
incluyendo las otras variables como covariables, solo el componente bidtico por si solo
sigue explicando un porcentaje significativo de la variacién (Tabla 8: [9]), mientras que
el habitat y el paisaje no (Tabla 8: [6] y [12]).

Tabla 8. Porcentaje de variacién explicada (100 x eigenvalues candnicos) y significancia estadistica de los
analisis RDA para la densidad de C. chilensis para los pasos en el anilisis de particién de varianza.
Significancia estadistica con 2000 permutaciones de Monte Carlo: en negrita p <0,05.

Paso % Variacion explicada P

[1] Habitat 77,6 0,006
[2] Bidtico 82,7 0,0005
[3] Paisaje 53,6 0,048
f4] Habitat— covariable bidtico 15,8 0,006
[5] Habitat — covariable paisaje 275 0,171
[6] Héabitat — covariable bidtico + paisaje 1,2 0,405
[7] Biodtico- covariable hibitat 20,9 0,001
[8] Bidtico - covariable paisaje 44.0 0,0005
[9] Bidtico - covariable habitat + paisaje 17,6 0,010
[10] Paisaje — covariable habitat 3,5 0,454
[11] Paisaje - covariable bidtico 14,9 0,004
[12] Paisaje — covariable habitat + bidtico 0,2 0,520

Los factores evaluados explicaron el 98,7% de la variacidn total en los datos de densidad

de C. chilensis. De ésta, la mayor variacion fue explicada por el componente combinado
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habitat/bitico/paisaje y habitat/bidtico, mientras que el componente de paisaje por si
solo fue el que explico la menor variacion (Tabla 9, Figura 9).

Tabla 9. Resumen de los célculos de la particién de la variacién de los efectos de las variables de hébitat,
bidticas y paisaje sobre la densidad de C. chilensis. Los mimeros entre paréntesis cuadrados corresponden
a los pasos numerados en el andlisis descrito en la Tabla 8.

Componente Cilculo Variacion explicada (%)
Habitat (H) [6] L2
Bidtico (B) [9] 17,6
Paisaje (P) [12] 0,2
HB [1]-[4] - HBP 26,3
HP [1] - [5] - HBP 14,6
BP {2] - 8] - HBP 3,2
HBP [91 + (217D + ([2]-18D-[2]

o [6] + ([1]-[41) + ({11-[5D-[1]

0 [12] + ([3110]) + ({3]-[11])-[3] 35,4
Total explicado, £ [ +[71+ 2]

o [1]+[7]1+[12]

o [1] +[71+]12]

oH+B+P+HB+HP + BP + HBP 98,7
No explicado 100-Q 11,3

Hibitat
1,2%
ns

Biético
17,6%
*

Fig. 9. Particién de la variacién total explicada por un grupo de RDA parciales para la densidad de C,
chilensis. Niveles de significancia de acuerdo a la prucba de permutaciones de Monte Carlo con 2000
permutaciones: ** p<0,01, * p<0,05, ns = no significativo. La variacion total explicada por los tres grupos
de variables es 98,7%.
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Ffecto de la cosecha de las plantaciones
La densidad aumento en los fragmentos rodeados por plantaciones cosechadas versus los
fragmentos que permanecieron rodeados por plantaciones, en relacion al afio previo a la

cosecha (ANCOVA: F(1 9)= 7,252, p = 0,025), aunque no hubo diferencias
estadisticamente significativas entre los centros y bordes (Fu 9)= 0,42, p = 0,53), ni entre

estaciones del afio (F(1 9)= 1,42, p=0,26; Fig. 10).

S - [ Verano Centro
[ ¥Z7 Verano Borde ‘
B Otorio Centro |
4 - | Otofio Borde |

N de individuos / trampa (media ajustada, 1 ee)
()]

T —— — S I— |

No cosechado Cosechado

Fig. 10. Efecto de la cosecha sobre la densidad de C. chilensis para verano y otofio del 2007 ajustada
segun la densidad previa a la cosecha (verano y otofio 2006).

Ademas, los fragmentos no cosechados no difirieron de los cosechados en la frecuencia
de depredacion (media = ee: 0,3 £ 0,1y 0,5 +0,1, F1,3y=4,2 p=0,13), la humedad del
suelo (243 £42y289+26, Fy 5= 1,02 p=0,36), ni la temperatura (Minima = 10 +
2y6,5+0,5 Maxima = 15,7 + 1,2y 13,3 £ 0,4; Media= 129+ 1,6y 99+04y

Rango = 5,7+ 0,7 y 6,8 £ 0,3 respectivamente; p > 0,11). Por otro lado, la densidad de
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C. chilensis no difiere entre las areas cosechadas y las plantaciones de pino, entre sus
centros y bordes ni entre estaciones (p > 0,05). Sin embargo, la densidad fue menor en el
centro de las areas cosechadas que en el borde (media + ee = 0,025+ 0,01 y 0,42 £ 0,14
respectivamente), mientras que en el centro y borde de las plantaciones las densidades
fueron similares (media + ee: 0,17 + 0,09 y 0,42 £ 0,17) y parecidas al borde de las areas

cosechadas (interaccion habitat * ubicacidn Fu,18=5,77 p=0,03).




42

DISCUSION

Estado de las poblaciones de C. chilensis en el bosque Maulino fragmentado

Para estimar la probabilidad de persistencia de las poblaciones en los paisajes
fragmentados es necesario tener indicadores del estado de conservacion de las
poblaciones en los distintos habitats (Noss 1990). La densidad poblacional no
necesariamente es un buen indicador, debido a que pueden encontrarse altas densidades
de individuos en hébitats sub-Optimos en paisajes fragmentados sin que exista
reproduccion en ellos (Van Horne 1983, Tilman ef al. 1994). Por otro lado, las trampas
de caida usadas para estudiar insectos epigeos evalilan densoactividad, reflejando tanto
las diferencias en las densidades como en las tasas de captura por diferencias en el grado
de actividad (i.e. tasa de movimiento) de los individuos en los distintos habitats (Koivula
et al. 2003). Debido a esto, mayores capturas pueden reflejar actividad extra de los
individuos como una respuesta de escape a un ambiente desfavorable (Brouat ef al.
2004) y/o ser producto de cambios estacionales o climaticos en el comportamiento de los
individuos (Firle ef al. 1998). Sin embargo, en este estudio el mimero de individuos
capturados no fue mayor en el habitat en que C. chilensis tuvo la mayor tasa de
movimiento (i.e., plantacion de pino, véase capitulo II), y la probabilidad de captura (p)
fue similar en todos los habitats, por lo que las diferencias en el nimero de individuos
capturados por trampa se deberian a diferencias en densidad entre hébitats. La mayor
densidad de adultos de C. chilensis en los fragmentos versus el bosque continuo y las

plantaciones se asocid a una mayor reproduccion (i.e. densidad de larvas totales),
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sobrevivencia y crecimiento poblacional, aunque solo en algunos afios. Por lo tanto,
podriamos considerar que los fragmentos son un habitat de mejor calidad para C.
chilensis. Sin embargo hay algunas evidencias que apuntan en el sentido contrario. En
primer lugar, los individuos que habitan los fragmentos no se estarian reproduciendo
mas ahi que en los otros habitats ya que tienen tasas de reproduccién per capita (i.e.
larvas/adulto acumulado) y de reclutamiento equivalentes al bosque continuo y las
plantaciones de pino. Ademas, los adultos de C. chilensis tienen un menor tamafio
corporal en el centro de los fragmentos que en el bosque continuo lo que podria deberse
a una menor calidad de este habitat o a un mayor estrés ambiental (Weller y Ganzhorn
2004, Delgado-Acevedo y Restrepo 2008, Henriquez ef al. 2009). Este menor tamafio
corporal puede disminuir la fecundidad potencial y probablemente hacerlos mas
susceptibles a cambios en el microclima (Hongk 1993, Le Lagadec ef al. 1998). Por otro
lado, las poblaciones de los fragmentos y de las plantaciones fueron mucho mas
variables que las del bosque continuo, tanto en la densidad como en las tasas de
crecimiento poblacional por lo que sus tamafios efectivos podran estar reducidos
(Holsinger 2000). De hecho, las abundancias poblacionales estimadas a través de la
diversidad genética son similares entre fragmentos y bosque continuo (véase capitulo

IID).

Importancia de los factores microclimdticos, bidticos y de paisaje
En los carabidos, el microclima, la densidad de presas, la depredacion, la estructura de la
vegetacion y la composicion del paisaje son factores importantes que determinan la

distribucion de las especies (Niemels ef al. 1992, Antvogel y Bonn 2001, Thomas ef al.
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2001, Magura 2002, Brose 2003, Barbaro ef al. 2007), factores que son modificados por
la fragmentacion del habitat (Murcia 1995, Turner 1996, Harper et al. 2005).

Dentro de los factores microclimaticos, solo la humedad del suelo se relaciond
significativamente con la densidad de C. chilensis, Sin embargo, este efecto estuvo
modulado principalmente por la estacionalidad y la fragmentacion del habitat, por lo que
su importancia como variable explicativa por si sola es muy marginal.

En cuanto a los factores bidticos, la disponibilidad de presas (i.e. mg de
invertebrados/trampa) no varié entre habitats ni se relacioné con la densidad de C.
chilensis. Esto a pesar de que previamente se habia descrito una mayor abundancia de
insectos en los fragmentos que en los otros habitats (A. Pérez y L. Panes, datos no
publicados). Probablemente, esta diferencia con los resultados previos se deba a que las
variaciones en la abundancia no se reflejan en diferencias en materia seca (e.g.,
invertebrados mas grandes en el bosque continuo que en los fragmentos). Por otro lado,
en los fragmentos podria existir una mayor disponibilidad de otros recursos alimenticios
para C. chilensis, adicionales a los invertebrados (e.g. frutos, carrofia, Jiroux 1996), que
permitirian la mantencién de mayores densidades poblacionales.

En relacion a la depredacion como factor limitante, no hubo una mayor frecuencia de
depredacion en los fragmentos, a pesar de haber una mayor diversidad y abundancia de
depredadores potenciales alli (i.e., micromamiferos, aves y zarros; Acosta y Simonetti
2004, Correa y Roa 2005, Saavedra y Simonetti 2005, Gonzalez-Gomez ef al. 2006) y
una mayor densoactividad de C. chilensis en ese habitat. La variacion de la probabilidad

de depredacidn se asoci6 a los cambios estacionales en la densoactividad de C. chilensis.
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Durante el otofio la probabilidad de depredacion aumenté probablemente en respuesta a
la mayor disponibilidad de C. chilensis en el paisaje.

La estructura del microhébitat es la variable que por si sola explica una mayor
variabilidad y se relaciona mas significativamente con la densidad de C. chilensis. La
cobertura a nivel del suelo con més hojarasca y ramas, podria estar relacionada a una
mayor sobrevivencia y reproduccion debido a una mayor disponibilidad de micrositios
para oviposicion, hibernacién y refugios, y mayor estabilidad microclimatica (Brose
2003, Magura et al. 2005). Ademés, la mayor riqueza de especies de arboles a nivel de
sotobosque, con mayor cobertura de laurel, lingue y arrayan podrian estar asociadas a
una mayor disponibilidad de recursos alternativos en comparacién con lugares con
menor diversidad (Brose 2003).

En cuanto a la configuracion del paisaje, solo la densidad de bordes se relaciond
significativa y positivamente con la densidad de C. chilensis. La mayor densidad de
bordes en los fragmentos permitiria una mayor superficie de entrada de individuos desde
la matriz, aumentando la inmigracién (Bowman ef al. 2002) y por lo tanto la densidad
poblacional en los fragmentos (Collinge y Forman 1998, Debinski y Holt 2000). Este
aumento en la densidad de individuos puede suceder aunque no exista preferencia por el
bosque nativo versus las plantaciones de pino, ya que si por azar entran al bosque nativo
los individuos se moveran mas lento (véase capitulo IT) y por lo tanto permaneceran més
alli. Esto podria estar explicando la mayor densidad observada en el borde versus el
centro del bosque continuo, similar a la de los fragmentos (Henriquez ez al. 2009). De la
misma manera, el aumento en la densidad de C. chilensis en los fragmentos posterior a

la cosecha de las plantaciones aledafias probablemente se deberia a la alta tasa de
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inmigracion desde las areas cosechadas hacia los fragmentos, debido a que se mueven
mas rapido alli que en el bosque nativo y a que tienen una alta preferencia por las areas
con cobertura arborea versus areas sin cobertura (véase capitulo I1).

El proceso de la fragmentacién del hébitat conlleva cambios en distintos tipos de
variables (Murcia 1995), las cuales probablemente estan correlacionadas (e.g. los
fragmentos generalmente tienen menor area, mas borde, mayor temperatura y menor
humedad que el bosque continuo). En experimentos naturales, es dificil encontrar todas
las combinaciones de variables o tener las suficientes réplicas, para identificar la
importancia de cada factor por separado en explicar la variacion observada en la especie
de estudio (Grez y Bustamante-Sanchez 2006). En este contexto la metodologia de
particion de la variacion (Borcard et al 1992, Anderson y Gribble 1998) nos permite
incorporar en el analisis la correlacion entre variables y evaluar su importancia por
separado y en conjunto. En este caso, la mayor explicacion a la variabilidad en la
densidad de C. chilensis esta dada por los efectos conjuntos de la fragmentacion, la
configuracioén el paisaje y las variables biéticas, habiendo mayor densidad en los
fragmentos que tienen mayor densidad de bordes y mayor cobertura de lingue.
Probablemente los patrones de densidad observados responden tanto a cambios en la
sobrevivencia y el crecimiento poblacional debido a diferencias en la estructura del
microhabitat, como a la inmigracion desde las plantaciones y areas cosechadas. Esto
indica que los cambios provocados por la fragmentacién son mas complejos que
simplemente los efectos directos de una variable en un proceso determinado, pudiendo
ser las interacciones entre distintas variables y procesos aun mas importantes en explicar

los patrones observados (Margules ef al. 1987).
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Por lo tanto, considerando que los fragmentos de gran tamafio (i.e. bosque continuo) son
pocos y cada vez mas escasos (Echeverria ef al. 2006, San Martin y Gémez 2010) v que
las dinamicas de las poblaciones de C. chilensis en los fragmentos dependen de la matriz
adyacente, es necesario considerar el paisaje bajo actividad productiva en el disefio de
medidas de manejo que favorezcan la conservacion a largo plazo. Las plantaciones de
pino mantendrian poblaciones viables de C. chilensis, va que tuvieron densidad,
sobrevivencia, crecimiento poblacional y tasas reproductivas similares al bosque nativo.
Sin embargo, dada la importancia de la estructura del microhabitat para C. chilensis, el
manejo de estas plantaciones deberia favorecer el desarrollo de un sotobosque similar en
composicion y estructura al del bosque nativo, para aumentar el uso de ellas como
habitat alternativo (Berndt ez al. 2008). Ademas, el desarrollo de sotobosque nativo en
las plantaciones aumentarfa la cantidad de hojarasca favoreciendo la permanencia de C.
chilensis en ese habitat (véase capitulo II), reduciendo la intensidad del
empaquetamiento en los fragmentos y sus posibles efectos negativos. Este manejo de las
plantaciones también favoreceria a una serie de especies del bosque Maulino (Vergara y
Simonetti 2004, Acosta y Simonetti 2005, Estades y Escobar 2005) aumentando el valor

para la conservacion de este paisaje fragmentado.
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CAPITULO II

CONDUCTA DE MOVIMIENTO DE CEROGLOSSUS CHILENSIS EN EL BOSQUE

MAULINO FRAGMENTADO

INTRODUCCION

La fragmentacion del habitat es una de las mayores amenazas a la biodiversidad regional
y global (Foley et al. 2005, Fisher y Lindenmayer 2007). La reduccién en el area del
habitat original que ocurre luego de la fragmentacién generalmente produce una
reduccién en el tamafio de las poblaciones que habitan los fragmentos, pudiendo
producirse extinciones locales (Goodman 1987, Turner 1996). Sin embargo,
eventualmente los individuos de estas poblaciones reducidas pueden estar en alta
densidad en los fragmentos (i.e., empaquetados), lo que se produciria porque al remover
habitat desde un paisaje, los individuos sobrevivientes en la porcion de paisaje
transformado a matriz se moveréan hacia los fragmentos de hébitat remanentes (Collinge
y Forman 1998, Debinski y Holt 2000). Este aumento en la densidad no implica
necesariamente un incremento en las abundancias poblacionales y dependera no solo de
la cantidad de habitat removido del paisaje, sino también del patrén de remocién de

habitat (Collinge y Forman 1998).
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Los patrones de abundancia y distribucién en los paisajes fragmentados podrian estar
siendo influidos por el comportamiento de movimiento de los individuos en distintos
habitats (e.g., fragmentos, bosque continuo, matriz) (With y Crist 1996, Turchin 1998,
Russell ef al. 2003) y por la reaccion al borde (Schtickzelle y Baguette 2003). Por un
lado, la tasa de movimiento de los organismos en los distintos habitats del paisaje
depende de caracteristicas de las especies, tales como la capacidad de dispersion y el
grado de especializacion de hébitat. Asi especies con mayor capacidad de dispersién (i.e.
que vuelan) tienen tasas de movimiente mayores que especies que no vuelan. Ademas,
en carabidos las especies més asociadas a los bosques se mueven mas lentamente que
especies mas generalistas (Brouwers y Newton 2009). Por otro lado, el movimiento de
los individuos en el paisaje también depende de las caracteristicas de cada habitat, tales
como la oferta de recursos, la complejidad estructural y el riesgo de ser dafiado o morir.
Lugares con una alta concentracion de recursos (e.g., alimento) pueden favorecer
movimientos destinados a permanecer en el lugar, siendo menos frecuentes y mas lentos.
Ademés los individuos realizarian movimientos menos lineales o mas tortuosos, con
giros mds frecuentes y angulos mayores (Kareiva 1982, Zalucki y Kitching 1982, Root y
Kareiva 1984, Lawrence 1988, Visser 1988, Wallin y Ekbom 1988, Odendaal et al.
1989, Charrier ef al. 1997, Goodwin y Fahrig 2002). Por otra parte, una alta complejidad
estructural en los habitats (e.g., alto nimero de ramas por unidad de &rea) puede
interferir con los movimientos de los organismos, limitando los desplazamientos rapidos
y de gran alcance (Yang 2000). Finalmente, lugares donde hay un alto riesgo de dafio o
muerte (e.g., alto estrés fisiologico o alta presion de depredacion) pueden demandar

comportamientos de movimiento orientados a minimizar el riesgo (Rijnsdorp 1980,
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Taylor y Merriam 1995, Jonsen y Taylor 2000a). En ¢l caso de lugares con alto riesgo de
depredacidn, los organismos pueden tener que optar entre la estrategia de moverse
rapido o ser suficientemente cautelosos, moviéndose lentamente o menos
frecuentemente para evitar ser depredados (Zollner y Lima 1999).

En ambientes fragmentados, en general los organismos se mueven en forma mas
tortuosa y a menor velocidad en los habitats con mayor disponibilidad de recursos y de
estructura mas compleja. Esto determina que permanezcan maés alli que en los sitios mis
inhospitos, donde se mueven de manera mas lineal alcanzando rapidamente los bordes y
abandonandolos (Crist ef al. 1992, Riecken y Raths 1996, Collinge 2000, Jonsen y
Taylor 2000a, Goodwing y Fahrig 2002a, pero véase Hein et al 2003). Este
comportamiento finalmente originard una distribucién en el paisaje con una mayor
abundancia de organismos en los sitios con mds recursos y/o mas complejos
estructuralmente (Jonsen y Taylor 2000b).

Adicionalmente, los bordes entre habitats pueden jugar un rol particularmente
tmportante en modificar el movimiento en paisajes fragmentados. Para responder o
reaccionar a un borde, un organismo primero debe ser capaz de detectar el borde entre
habitats y posteriormente decidir cual es el mas “adecuado” atravesando hacia el nuevo
habitat con cierta probabilidad. Esta probabilidad de los organismos de atravesar el
borde desde los fragmentos hacia la matriz, determina su capacidad de dispersion en los
paisajes fragmentados. Asi organismos que evitan abandonar los fragmentos estarian
mas aislados que los que tienen mayor probabilidad de cruzar hacia la matriz (Stamps et
al. 1987). La probabilidad de atravesar los bordes depende del contraste entre habitat

vecinos (Cadenasso ef al. 2003, Strayer ef al. 2003). Bordes mas contrastantes (e.g.
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bosque - campo agricolas) tendran una menor probabilidad de ser atravesados que
bordes entre habitats de estructura similar (e.g. bosque - plantacién forestal) (Collinge y
Palmer 2002). Por o tanto, la capacidad de dispersion no es una caracteristica constante
para la especie, sino que depende de la estructura del paisaje.

En consecuencia, para inferir la respuesta de la poblacién a los cambios en el paisaje y
su grado de aislamiento o la conectividad del paisaje (i.e., el grado en el cual el paisaje
facilita o impide el movimiento entre parches de recursos), se necesitan conocer las
diferencias en el comportamiento de movimiento de los individuos en los distintos
habitats (Taylor ef al. 1993, With y Crist 1995, Tischendorf y Fahrig 2000, Goodwin y
Fahrig 2002b).

La fragmentacién de hébitat ha ocurrido a una escala global y Chile no es una
excepcion. En la costa de Chile central, el bosque Maulino ha sido fuertemente
fragmentado y gran parte de €l subsiste como fragmentos pequefios y aislados rodeados
por plantaciones de Pinus radiata y Eucalyptus globulus (Echeverria et al. 2006, San
Martin y Gémez 2010). Dentro de los cardbidos que habitan este bosque amenazado se
encuentra Ceroglossus chilensis el que al no tener alas membranosas tendria
limitaciones al movimiento, o que lo hace una especie susceptible a la fragmentacion de
su habitat (With y Crist 1995, Brouwers y Newton 2009). Estudios anteriores, realizados
en la Reserva Nacional los Queules y fragmentos vecinos (Regién del Maule, Chile),
han demostrado que C. chilensis es méas denso en fragmentos pequefios de bosque
Maulino que en el bosque continuo y en las plantaciones de pino aledafias (Grez et al.
2003, Grez 2005). Sin embargo, no existe claridad respecto los mecanismos que

determinan este patrén. Por una parte, los fragmentos presentan una mayor acumulacién
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de hojarasca que el bosque continuo, lo que determina uma mayor complejidad
estructural del suelo (Palacios-Bianchi 2002), con mayor disponibilidad de refugios. Por
otra parte, en los fragmentos existe una mayor abundancia de insectos (A. Pérez y L.
Panes, datos no publicados). Nosotros hipotetizamos que ambos factores favorecerian
movimientos que aumentarian la permanencia en los fragmentos. Sin embargo, la mayor
densidad de C. chilensis en los fragmentos también podria ser producida por una
conducta en los bordes de preferencia por el bosque nativo, que produciria una baja
emigracion y una alta inmigracién hacia los fragmentos desde los otros habitats,
particularmente a fragmentos pequefios que tienen una mayor relacion perimetro irea
(i.e., borde) que el bosque continuo.

El objetivo de este estudio fue determinar la conducta de movimiento de C. chilensis y
su relacion con la complejidad estructural en el bosque nativo (bosque continuo y
fragmentos), plantaciones de pino, areas cosechadas y en los bordes entre estos habitats.
Los objetivos especificos fueron determinar; 1) la conducta de movimiento de C.
chilensis en los distintos hébitats, 2) la conducta de movimiento en los bordes entre
habitats y 3) la relacién de la conducta de movimiento con la complejidad estructural de

los distintos hébitats.




MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

El movimiento de C. chilensis lo estudiamos entre el afio 2006 y 2008 en el Sitio
Prioritario para la Conservacion “Quebradas de Tregualemu” (CONAMA er al. 2002).
En este paisaje se encuentra la Reserva Nacional Los Queules, una reserva de 147.3 ha
que en conjunto con terrenos privados conforma un bosque continuo de 600 ha,
fragmentos de bosque Maulino que no exceden las 6 ha y plantaciones de pino maduras
que rodean los fragmentos las que actualmente dominan el paisaje. Ademads, en el sector
existen areas cosechadas y caminos de tierra de 10 m de ancho aproximado con bajo

flujo vehicular (Fig. 1).

Fig. 1. Sitio de estudio, en verde claro el bosque nativo, en verde oscuro las plantaciones de pino y en café
claro las areas cosechadas y caminos.
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Evaluacion de movimiento

Para evaluar el movimiento de C. chilensis en los distintos hébitats y entre bordes
utilizamos dos enfoques metodoldgicos que se corresponden con dos escalas espacio -
temporales distintas: observacion directa y radiotelemetria.

1.- Observacion directa

1.1.- Analisis de sendas

Para evaluar el movimiento de C. chilensis en el bosque nativo, plantaciones de pino y
areas cosechadas realizamos analisis de sendas. Para esto, cada individuo fue seguido
por cinco minutos marcando su ubicacién cada 30 segundos con una banderilla
numerada (Turchin 1998, Goodwin y Fahrig 2002a). Registramos el tiempo que los
individuos emplearon en distintas actividades (e.g. esconderse, acicalarse, caminar) y
analizamos si diferia estadisticamente por medio de pruebas de X2. Ademas, evaluamos
el largo de paso promedio (i.e. distancia recorrida en 30 segundos), los angulos de giro
promedio, la tasa total de desplazamiento (suma de largos de paso / tiempo en minutos),
la tasa efectiva de desplazamiento (distancia entre punto inicial y final / tiempo en
minutos) y el promedio de Ia duracién de los periodos de movilidad e inmovilidad (Fig.
2). Para comparar si estas variables diferian entre hébitats realizamos un analisis de
varianza de una via en STATISTICA 6.0. y como analisis a posteriori utilizamos la

prueba de Tukey.
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Fig.2, Diagrama de los componentes del movimiento de C. chilensis evaluados en una senda. La linea
punteada representa el camino trazado por el coledptero. Los circulos abiertos representan los puntos que
fueron marcados con banderillas. Los ntmeros dentro de los circulos indican cuantos intervalos el
individuo estuvo en ese punto (mimero de perfodos de 30 s). Entonces, el dibujo representa un periodo de
movilidad que duré dos intervalos, un periodo de inmovilidad que duro cinco intervalos y un periodo de
movilidad que durd tres intervalos. La flecha punteada representa como se determiné el 4ngulo de giro (6)
{modificado de Goodwin y Fahrig 2002a).

1.2 Reaccidn a los bordes

Liberamos individuos en el borde entre distintos habitats y registramos su ubicacion
después de cinco minutos de su liberacién. Evaluamos la respuesta al borde bosque
nativo - plantacion (46 individuos), borde cosechado-plantacién (20 individuos) y al
borde bosque nativo-camino (20 individuos). En todos los casos consideramos como
borde el limite definido por la cobertura arborea. En el caso del borde nativo —plantacion
consideramos como borde el limite entre las coberturas arboreas de distintos origenes.
En el caso del borde plantacion-cosechado y borde nativo-camino consideramos como
borde el limite entre el area con cobertura arborea y el area sin cobertura. Para evaluar si
el nimero de individuos que se dirigié hacia cada habitat diferia estadisticamente

realizamos de pruebas de X* observado vs esperado en STATISTICA 6.0. El numero
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esperado correspondid a la mitad de los individuos totales liberados en cada

experimento.

2.- Radio- Telemetria

Para evaluar si existen diferencias en el movimiento de C. chilensis en distintos tipos de
bosque nativo (bosque continuo y fragmentos) y si existe preferencia entre habitats
(nativo vs. plantacion y nativo vs. camino) a una escala temporal mayor realizamos el
seguimiento de los individuos con radio-telemetria. Para esto utilizamos
radiotransmisores LB-2N de 0,3 g (Holohil Systems Ltda) con una antena de 5 ¢cm de
largo. Estos fueron adheridos a los é€litros de (. chilensis con un pegamento a base de
cianoacrilato (Fig. 3). Localizamos a los individuos dos veces al dia, al amanecer y
después del anochecer mediante un receptor (R-1000 de 148-152 MHz) y una antena
direccional Yagi de tres elementos (RA-150, Jescom Communications International,

Inc.), marcando su ubicacion por medio de una cinta numerada y GPS.

Flg 3. (“eroglmsuv chrlen sis con radiotransnusor
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2.1.- Movimiento en fragmentos y bosque continuo:

En noviembre del 2007 (verano) y mayo — junio (otofio) del 2008 realizamos el
seguimiento de un total de 24 individuos, 12 hembras y 12 machos, distribuidos
equitativamente entre bosque continuo y fragmentos. Realizamos el seguimiento en
cuatro sesiones de tres dias de duracién. En cada sesion de estudio seguimos tres
individuos simultdneamente en ambos habitat (i.e. bosque continuo y fragmentos).
Medimos la distancia recorrida en 12 horas (dia y noche), la distancia total en tres dias y
la orientacion de cada paso de 12 horas con una brijula para evaluar los angulos de giro.
Para evaluar si la tasa de movimiento (total y efectiva) y los angulos de giro difieren
entre habitat, sexo y estacion del afio realizamos analisis de varianza factoriales.
Ademaés, para evaluar si la tasa de movimiento en 12 horas difiere segin el periodo del
dia (i.e. dia o noche), hibitat y sexo realizamos andlisis de varianza de medidas
repetidas. Ambos analisis se realizaron en STATISTICA 6.0,

Para evaluar si la distancia efectiva recorrida y el angulo de giro promedio se relaciona
con la complejidad estructural del habitat registramos la cobertura a nivel de suelo
(hojarasca y palos), de arbustos y de arboles evaluada por medio de una estimacion
visual en una escala de 0 a 3 (0= 0 - 25%, 1= 26 - 50%, 2= 51 - 75%, 3= 76 -100%).
Para analizar la relacién de la complejidad estructural con la tasa de movimiento y
angulos de giro realizamos regresiones con el método de seleccion hacia adelante en
STATISTICA 6.0. Ademas, para evaluar :si la tasa de movimiento se relacionaba con la
temperatura ambiental registramos esta mediante termémetros de minima y méxima y
realizamos correlaciones de Spearman con la temperatura minima, méxima y el rango de

temperatura.
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2.2.- Reaccion a los bordes

Para evaluar si C. chilensis seleccionaba entre hébitats, se evaluo la respuesta al borde
bosque nativo — plantacion y borde bosque nativo — camino. En el caso del borde bosque
nativo — plantacion evaluamos si la probabilidad de que C. chilensis se mantenga en un
hébitat difiere de la probabilidad de que cruce hacia el otro habitat segin el habitat de
liberacién (i.e. bosque nativo o plantacién) y si es mas probable que se ubique en uno de
estos dos habitats, Para esto, en noviembre del 2008 liberamos 10 individuos dentro de
una franja de 10 m desde el borde hacia cada tipo habitat y después de dos dias
evaluamos la ubicacién de los individuos. Ademas, debido a que la percepcion y la
preferencia por bosque nativo o plantacién puede variar por ¢l tamafio del bosque nativo
(i.e. bosque continuo o fragmento) colindante con la plantacion, de los 20 individuos
liberados 12 lo fueron en el borde bosque continuo-plantacién y 8 en el borde
fragmento-plantacion. Para evaluar si existian diferencias estadisticas en las distintas
comparaciones realizamos pruebas de X* en STATISTICA 6.0.

Por otro lado, en noviembre del 2008 en el borde bosque nativo-camino, liberamos 9
individuos en el limite entre un bosque nativo continuo y un camino de 10 m de ancho.
Al otro lado del camino habia presencia de algunos arbustos nativos (e.g. maqui y
peumo) y dreas cosechadas. Registramos la ubicacion final de los individuos luego de 2
dias. Para evaluar si el nimero de individuos que se dirigié hacia cada habitat diferia

estadisticamente realizamos pruebas de X* observado vs esperado en STATISTICA 6.0.
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RESULTADOS

1.- Observacion directa

1.1.- Anélisis de sendas

Evaluamos el movimiento de 66 individuos: 28 en bosque nativo, 23 en plantacion de
pino y 15 en cosechado. Los insectos solo realizaron dos actividades, estar detenidos
(escondidos o expuestos) y caminar. En todos los habitats invirtieron la mayor parte del
tiempo en estar detenidos y poco en desplazarse (X observado v/s esperado, nativo =
98,5, df = 1, p < 0,0001, plantacién =39,2, df =1, p <0,0001 y cosechado =4,8, df =1,
p = 0,03). Ademas, los individuos detenidos permanecieron mas tiempo escondidos que
expuestos en el bosque nativo y las plantaciones (X* observado v/s esperado, nativo =
50,70, df = 1, p < 0,0001, plantacioén = 18, df = 1, p < 0,0001), mientras que en el area
cosechada permanecian tiempo similar (X* observado v/s esperado = 0,55, df =1, p =

0,46; Tabla 1).

Tabla 1. Actividades de C. chilensis observadas para los 66 individuos a los que se les signid su
trayectoria. Numero (porcentaje) de pasos de 30 segundos ocupados en cada actividad, para cada hibitat
por separado y para todos combinados.

Sitio Escondido Detenido expuesto  Caminando
Bosque nativo 177 (60.4) 66 (22,5) 30 (17.1)
Plantacién de pino 108 (51,4) 54 (25,7) 48 (22,9)
Area cosechada 41 (29,9) 48 (35,0) 48 (35,0)
Todos 326 (50,9) 168 (26,2) 146 (22,8)
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El largo de paso promedio, la tasa de desplazamiento total y la tasa de desplazamiento
efectiva fue menor en el bosque nativo que en las plantaciones de pino y las areas
cosechadas. Ademas, la duracion promedio de los periodos de inmovilidad fue mayor en
el bosque nativo que en las plantaciones de pino y las areas cosechadas, en tanto los
angulos de giro y la duracion promedio de los periodos de movilidad fueron similares

entre habitats (Tabla 2).

Tabla 2. Resultados del ANDEVA para €l efecto del habitat (bosque nativo, plantacién de pino y érea
cosechada) sobre los componentes del movimiento de C. chilensis evaluados en el andlisis de sendas. Se
indica Ia media + 1 error estAndar para cada componente. Letras distintas indican diferencias significativas
a la prueba de Tukey.

Bosque Plantacion de Area F P

nativo pino cosechada
Largo de paso (cm) 20,6 £5,1° 43,759 540+£57° 9.1 0,000
Angnlo de giro (°) 66,4::9.2 53,5+78 46,178 1,4 0,265
Tasa total desplazamiento (cov/min) 13,3£34° 37390 500+120° 85 0,001
Tasa efectiva desplazamiento (cm/min) 11,3 %2,9° 33,4770 49,0+10,3* 8,0 0,601
Duracién periodo movilidad (min} 0,8:+0,1 1,2+0,2 1,2+0,1 2,0 0,137
Duracién periodo inmovilidad (min) 35405 2,4+073P 1,7+04° 99 0,000

1.2.- Reaccion a los bordes:

Tanto en el borde entre bosgue nativo y plantaciones de pino como el borde bosque
nativo — camino, un nmero similar de individuos se movi6é hacia uno u otro habitat
(Tabla 3). En el borde entre una plantacion y un area recientemente cosechada, se

dirigieron mas individuos hacia la plantacion que hacia el area cosechada (Tabla 3).

Tabla 3. Reaccion a distintos tipos de borde evaluada por cbservacién directa y radiotelemetria. n =
mimero de individuos finales en habitat 1 — habitat 2. X* = valor de X” observado versus esperado, gl = 1.
*=p<0,05y**=p<0,00]

Observacion directa Radiotelemetria
Tipo de Borde N X N X
Bosque nativo — Plantacion 17-29 3,13 11-8 0,5
Bosque nativo — Camino 13-7 1,8 7-1 4, 5%

Plantacion — Cosechado 18-2 12%%




2.-Radio-Telemetria

2.1.- Movimiento en bosque continuo y fragmentos
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De los 24 individuos seguidos, uno se perdi¢ al inicio del estudio probablemente debido

a la desactivacion del transmisor y otro se movid a una tasa mucho mayor que el

promedio (i.e. outlier: 56,7 vs. 2,7 £ 0,38 m/dia, media & 1 ee). Por lo anterior, los

analisis subsiguientes se realizaron con 22 individuos.

Tanto la distancia total como la distancia efectiva recorrida en tres dias fue similar en el

bosque continuo y los fragmentos, independientemente del sexo (Fg14=1,22y2,42p=

0,29 y 0,14, respectivamente, Fig. 4). Ademas, los machos tendieron a desplazarse mas

que las hembras (Fu 14 = 3,78 y 4,17, p = 0,07 y 0,06 distancia total y efectiva

respectivamente), lo que es significativo durante el otofio (interaccion sexo x estacion;

Faa9=35,42y 4,62, p=0,03 y 0,04 para distancia total y efectiva, respectivamente, Fig.

4).

Distancia total (m / dia, media, 4 es)
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Fig. 4. Distancia diaria total y efectiva (m/dia) recorrida por machos y hembras en bosque continuo y

fragmentos del bosque Maulino. Letras distintas indican diferencias significativas a Ia prueba de Tukey.
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Por otro lado, los individuos de C. chilensis tuvieron més periodos de 12 horas
inmoviles que en movimiento (61,4 % vs. 38,6 % del total de perfodos, X* observado vs.
esperado = 6,82, p = 0,009). Ademas, tuvieron mas periodos inmdviles en la noche que
en el dia (64,2 % vs 35,8 % del total de periodos de inmovilidad, X* observado vs
esperado = 6,53, p=0,01).

En cuanto al movimiento durante los perfodos de 12 horas, este no difirié entre bosque
continuo y fragmentos (F1,1sy = 0,14, p = 0,71). Sin embargo, las hembras tendieron a
moverse mas en los fragmentos que en el bosque continuo mientras que los machos se
desplazaron de manera similar en el bosque continuo y en los fragmentos (interaccion
habitat x sexo: Fq15y = 3,5, p = 0,08). Por otro lado, durante los periodos de 12 horas
diurnos estos carabidos se desplazaron mas que en los nocturnos (Fu 15 = 19,19, p =
0,0004, Fig. 5). Esta diferencia fue mas marcada en los machos que en las hembras

(interaccion periodo x sexo: F,13 = 5,11, p =0,04, Fig. 5).
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Fig. 5. Distancia recorrida en 12 horas durante el dia y la noche por machos y hembras en el bosque
continuo y los fragmentos de Bosque Maulino. Letras distintas indican diferencias significativas a Ia
prueba de Tukey.
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Los angulos de giro de C. chilensis no difirieron entre el bosque continuo y los
fragmentos (habitat: Fy, 11y = 2,8, p = 0,12). Sin embargo, en el bosque continuo las
hembras realizaron angulos de giro mayores que en los fragmentos (interaccion habitat x
sexo: F, 11y = 6,04, p = 0,03), lo que fue mas evidente durante el otofio (interaccion

sexo x habitat x estacion: F, 11y = 6,07, p=0,03, Fig. 6).
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Fig. 6. Angulos de giro promedio de machos y hembras en el bosque continuo y los fragmentos de Bosque
Maulino. Letras distintas indican diferencias significativas a la prueba de Tukey.

Por otro lado, a mayor cobertura de hojarasca en el suelo menor fue la distancia efectiva
recorrida (Beta = -0,66, R? ajustado = 0,37, p = 0,03), mientras que la cobertura de
palos, arbustos y arboles no se relacionaron significativamente con la distancia recorrida
(p > 0,05). En cuanto a la temperatura ambiental, a mayor promedio de temperatura

maxima mayor fue la distancia promedio recorrida en 12 horas (R Spearman = 0,83, p =




R 7

T

64

0,01), en tanto la temperatura minima y el rango de temperatura no se relacionaron

significativamente con la distancia recorrida (p > 0,05).

2.2.- Reaccion a los bordes

En el borde bosque nativo-plantacion, el namero de C. chilensis (ue permanecieron y el
de los que cruzaron hacia el otro habitat no difirieron segun el habitat de liberacion
(liberados en nativo: 5 permanecen y 4 cruzan hacia pino; liberados en pino: 4
permanecen y 6 cruzan hacia nativo, X% = 0,46 gl = 1, p = 0,5). Ademas, al considerar
solamente la ubicacién final, independiente del habitat de liberacion, los individuos
tampoco se ubicaron mds en un habitat que en el otro (Tabla 3). Al separar por tipo de
bosque nativo (i.e., fragmentos vs. bosque continuo) que colinda con la plantacién
ocurre algo similar. En el borde fragmento-plantacion, 2 se ubicaron en el bosque nativo
y 5 en plantacién (X* = 1,28, gl = 1, p = 0,25) y en el borde bosque continuo —
plantacion, 9 se ubicaron en el bosque nativo y 3 en plantacién (X° = 3, gl=1,p=0,08).
En el caso del borde bosque nativo-camino, el niimero de C. chilensis que se dirigieron
desde el borde hacia el bosque nativo fue significativamente mayor al de los que

cruzaron el camino (Tabla 3).
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DISCUSION

Conocer la habilidades de movimiento de las especies es importante para predecir los
impactos de la fragmentacién del habitat en la persistencia de sus poblaciones
(Tscharntke et al. 2002, Ranius 2006). En el paisaje del bosque Maulino fragmentado
C. chilensis se movio a tasas mayores en las areas cosechadas y las plantaciones de pino
que en el bosque nativo, moviéndose de manera similar en el bosque continuo y los
fragmentos. Ademas, solo los bordes de alto contraste serian percibidos por C. chilensis,
como son los bordes entre 4reas sin cobertura (i.e. areas cosechadas y caminos) y areas
con cobertura arborea (i.e. bosque nativo y plantacidn), a las que prefirié. En cambio, el
borde de bajo contraste entre plantaciones de pino y bosque nativo seria un borde
invisible para este carabido (sensu Jeanson et al. 2003).

Las diferencias en la tasa de movimiento de C. chilensis en los distintos habitats pueden
estar asociadas a diferencias en la disponibilidad de presas, la presion de depredacion,
las condiciones microclimaticas y la complejidad estructural del habitat (Jonsen y Taylor
2000a, Yang 2000, Goodwin y Fahrig 2002a). Sin embargo, en este caso ninguno de los
dos primeros factores parecen explicar la mayor permanencia de C. chilensis en el
bosque nativo. El bosque nativo no tiene mayor abundancia de presas (i.e. insectos de
suelo) que las plantaciones de pino (Grez ef al. 2003); tampoco detectamos diferencias
en la disponibilidad de materia seca (i.e. de invertebrados) entre el bosque nativo y las
plantaciones de pino ni diferencias en la presion de depredacion (véase capitulo I). En
cuanto al microclima, los sitios con condiciones microclimaticas extremas serian

desfavorables para C. chilensis (Jiroux 1996), por lo que tendrian en ellos mayores tasas
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de movimiento para abandonarlos rapidamente (Baars 1979, Riecken y Raths 1996).
Esto parece suceder en el bosgue Maulino, la humedad del suelo fue menor en las areas
cosechadas y las plantaciones de pino que en el bosque nativo (media = 1 ee: 25,64% +
3,0 v 28,04% =+ 2,6, vs. 34,53% = 1,3, respectivamente, Fpoe0) = 12,68, p < 0,001).
Ademas, el rango de temperatura (i.e. diferencia entre minima y maxima) fue mayor en
las areas cosechadas que en las plantaciones de pino vy el bosque nativo (media + 1 ee:
17, 21°C £ 1,3 v/s 7,78°C £ 1,1 y 8,59°C + 0,4, respectivamente, Fsg) = 28,69, p <
0,001). Por lo tanto, las areas cosechadas (i.e. sin cobertura arborea) tendrian las
condiciones microcliméticas mas extremas y probablemente mas desfavorables para este
carabido, lo que podria explicar que eviten cruzar hacia esas &reas. Por otra parte, debido
a que estos carabidos son ectotermos, una mayor temperatura ambiental les permite
aumentar la actividad locomotora, aumentando las tasas de desplazamiento. Esto
coincide con lo observado dentro del bosque nativo, donde a mayores temperaturas
maximas C. chilensis tuvo mayores tasas de movimiento lo que también se ha observado
en otros estudios en carabidos (Baars 1979, Raworth y Choi 2001). Por otro lado, la
mayor cobertura de hojarasca se asocid a una menor tasa de movimiento. Esto podria
deberse a que la mayor complejidad estructural del suelo impondria dificultades al
movimiento (Yang 2000, Goodwing y Fahrig 2002a, Thomas ef al. 2006) o a que sitios
con mayor cobertura de hojarasca tendrian mayor disponibilidad de refugios y
estabilidad microclimatica (Brose 2003, Magura ef al. 2005), lo que favoreceria
movimientos que aumenten la permanencia en ellos. Efectivamente, en este estudio la
cobertura de hojarasca fiie mayor en el bosque nativo que en las plantaciones de pino

(véase capitulo I), lo que explicaria que C. chilensis se moviera a tasas menores alli.
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La actividad de C. chilensis fue principalmente diurna lo que coincide con lo descrito
para la especie, siendo comun verlo deambulando durante el dia (Jiroux 1996). Ademas
su tasa de movimiento en el bosque nativo fue similar a la de otros carabidos
especialistas de bosque (2,7 vs 2,1 m/dia, Brouwers y Newton 2009). Por otro lado, los
machos se desplazaron mas que las hembras principalmente durante la estacion
reproductiva (i.e. otofio). Esto se deberia a que los machos avanzarian mas rapido en el
proceso de blisqueda de pareja mediado, probablemente como en muchos insectos, por
las feromonas emitidas por las hembras, las que serian detectadas a gran distancia
(Chapman 1982). Ademais, debido a que las hembras se mueven a tasas menores y con
angulos de giro mayores que los machos en el bosque continuo, ellas aumentarian su
permanencia en ese habitat. Esto explicaria la tendencia a una razon de sexos sesgada
hacia las hembras en el centro del bosque continuo (Henriquez ef al. 2009).

Los resultados de la observacion directa difieren de los de telemetria, particularmente en
la reaccion al borde bosque nativo-camino, ya que en este caso solo se detectd una
diferencia significativa mediante telemetria. Una limitacién a los experimentos de
observacién directa es que el efecto se observa a corio plazo, pudiendo ademas existir
efectos sobre el comportamiento por la perturbacidn que realiza el observador, sesgando
los resultados (Turchin 1998). Por tanto, serian mas confiables los resultados de los
experimentos de telemetria, atn cuando para ellos hay restricciones econdmicas que
dificultan un nimero mayor de repeticiones. La miniaturizacion de los radiotransmisores
ha permitido el uso de radiotelemetria para estudiar el movimiento en insectos grandes a
una mayor escala espacial y temporal (Riecken y Raths 1996, Hedin y Ranius 2002,

Beaudolin - Ollivier ef al. 2003, Lorch ef al. 2005, Rink y Sinsch 2007, Negro et al.
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2008). Sin embargo, aunque el peso y las dimensiones de los radiotransmisores son
pequefios, estos podrian tener un efecto sobre el movimiento de C. chilensis. En otros
estudios realizados en carabidos, el éxito de forrajeo y otras actividades {(e.g. copula) no
fueron sustancialmente afectadas por la presencia del transmisor (Riecken y Raths 1996,
Negro ef al. 2008). Sin embargo, en nuestro estudio probablemente existe una reduccion
en el rango de movilidad de C. chilensis, debido a que el transmisor pegado en la parte
superior de los élitros, puede restringir los movimientos a través de los sitios angostos
(e.g. dentro de troncos, entre de ramas) v a que el peso del transmisor (0,3 g) es
aproximadamente el 44% del peso promedio de los individuos, lo que es similar a otros
estudios (30 a 50% Riecken y Raths 1996, Negro et al. 2008). Este efecto probablemente
disminuye la dimensién del movimiento (i.e. menor tasa de desplazamiento), sin
embargo, permitiria detectar diferencias en el movimiento entre los distintos habitats
(Riecken y Raths 1996, Negro ef al. 2008).

El movimiento de C. chilensis podria explicar en parte los patrones de densidad y de
diversidad y diferenciacion genética de este insecto en el bosque Maulino fragmentado.
Por una parte, la mayor densidad en los fragmentos que en el bosque continuo y las
plantaciones de pino (véase capitulo I) podria deberse a que los fragmentos, al tener mas
bordes, tendrian una mayor superficie de entrada de individuos desde las plantaciones y
por lo tanto una mayor tasa de inmigracion (Collinge v Forman 1998, Debinski y Holt
2000, Jonsen y Taylor 2000, Bowman ef al 2002). Ademas, la mayor tasa de
desplazamiento observada en las plantaciones produciria que los individuos las
abandonaran mas ripido, aumentando la inmigracion hacia los bosques nativos aledafios.

Dado que en el bosque nativo se mueven mas lentamente y permanecen mas tiempo
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inmoviles, los individuos se acumularian alli, aumentando la densidad de C. chilensis
tanto en los bordes del bosque continuo como en los fragmentos (Henriquez et al. 2009).
De manera similar, el aumento en la densidad de C. chilensis en los fragmentos posterior
a Ia cosecha de las plantaciones aledafias (véase capitulo I) probablemente se debe a que
este carabido, ademas de moverse mas rapido en las areas cosechadas que en el bosque
nativo, prefiere las areas con cobertura arborea, aumentando la tasa de inmigracion
desde las areas cosechadas a los fragmentos, produciéndose una mayor acumulacion de
individuos que en los fragmentos rodeados por plantaciones de pino.

En cuanto a la genética de las poblaciones de C. chilensis en el bosque Maulino
fragmentado, la diferenciacion genética fue menor entre sitios separados por un
porcentaje mayor de area cubierta por plantaciones de pino (véase capitulo III). Ello
podria ser el resultado de la mayor tasa de desplazamiento de C. chilensis en las
plantaciones, con el consiguiente mayor flujo génico que en los sitios separados por
bosque nativo. Por otra parte, la diversidad genética de C. chilensis se asocid
negativamente con la cercania de los caminos (véase capitulo III), lo que podria deberse
a que C. chilensis evita cruzar los caminos, reduciendo asi el flujo génico, disminuyendo
los tamafios poblacionales efectivos y acelerando la pérdida de diversidad genética en
los sitios aledafios a ellos.

Lo anterior sugiere que el movimiento de C. chilensis seria un factor importante para
explicar las respuestas demograficas y genéticas a la fragmentaciéon del habitat de este
cardbido, siendo las éreas sin cobertura arbOrea las principales barreras para su

desplazamiento en el paisaje.
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CAPITULO 1II

DIVERSIDAD Y DIFERENCIACION GENETICA DE CEROGLOSSUS CHILENSIS
EN EL BOSQUE MAULINO: ROL DE LA FRAGMENTACION DEL HABITAT Y

LA CONFIGURACION DEL PAISAJE.

INTRODUCCION

La fragmentacion y pérdida del habitat son consideradas entre las mayores amenazas a la
persistencia de las especies, al reducir el tamafio y aumentar el grado de aislamiento de
las poblaciones (Foley ef al. 2005, Fisher y Lindenmayer 2007). Estos cambios pueden
producir efectos a nivel genético, lo que aumenta la probabilidad de extincion de las
poblaciones (Frankham 2005, Frankham 2006). Por esto, los atributos genéticos pueden
servir como indicadores del estado de conservacion de las poblaciones (Noss 1990). En
general, en las poblaciones fragmentadas se reduce el tamafio poblacional efectivo y el
flujo génico, lo que produce pérdidas de diversidad genética y una mayor diferenciacion
poblacional en comparacion con poblaciones continuas (Allendorf y Luikart 2007). Sin
embargo, la intensidad de este efecto depende de las caracteristicas de las especies que
habitan los paisajes fragmentados, tales como la capacidad de dispersion, la

especializacion de habitat, el tiempo generacional y la fecundidad (Keighobadi 2007).
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En insectos, las poblaciones fragmentadas de especies especialistas de habitat tienen
menor diversidad genética y estan mas diferenciadas que especies mas generalistas
(Brouat ef al. 2003, Desender 2005, Keyghobadi 2007). Ademds, los insectos con poca
capacidad de dispersién son mas susceptibles a cambios genéticos producidos por la
fragmentacion del habitat. En el grillo de baja movilidad Stenopelmatus, la
fragmentacion de su habitat en California producto del desarrollo urbano produjo una
reduccion de la diversidad genética y una mayor diferenciacion (Vandergast ef al. 2007,
Vandergast ef al. 2009). Tgualmente, en carabidos no voladores las poblaciones
fragmentadas estan mas diferenciadas y tienen menor diversidad genética que
poblaciones de paisajes mas continuos (Brouat e al 2003, Desender 2005). Sin
embargo, también los insectos con mayor movilidad como mariposas y carabidos
voladores especialistas de habitat responden a la fragmentacién de su habitat con un
aumento en la diferenciacion genética (Dhuyvetter ef al. 2005, Keyghobadi et al. 2005a,
Keyghobadi et al. 2005b).

Por otro lado, el efecto de la fragmentacidn del habitat sobre la diversidad y
estructuracion genética de las poblaciones puede ser modulado por la configuracion del
paisaje, la que facilita o dificulta el movimiento de los organismos (Manel et al. 2003,
Storfer et al. 2007). La presencia de barreras al movimiento puede aumentar la
diferenciacion genética, produciendo una diferenciacion mayor a la esperada solo por
distancia (Garnier ef al. 2004, Keyghobadi ef al. 2005a). Asi, los cursos de agua y las
cumbres de montafias pueden determinar un mayor aislamiento genético entre
poblaciones (Funk ef al. 2005, Spear ef al. 2005, Vignier: 2005). También, las dreas con

ausencia de cobertura arborea son una barrera parcial al flujo génico para especies de




(W 4

72

bosque (Brouat et al. 2003), al igual que los caminos o areas urbanas (Arens et al. 2007,
Vandergast ef al. 2007, 2009). Para los carabidos, incluso la reciente construccion de
una carretera (31 afios) es una barrera al flujo génico y determina pérdidas de diversidad
genética (Keller y Largiadér 2003).

La fragmentacion de habitat ha ocurrido a una escala global y Chile no es una
excepeion. En Chile central, el bosque Maulino ha sido fuertemente fragmentado desde
los inicios del siglo XIX. Su perturbacion inicial fue motivada por la necesidad de
terrenos para una agricultura de subsistencia y por la explotacion para obtener madera de
construccion, de exportacion y material combustible (lefia y carbon). Actualmente, gran
parte de €l subsiste como fragmentos pequefios y aislados rodeados por plantaciones de
Pinus radiata y Fucalyptus globulus, continuando la extraccion de arboles para astiilas,
lefia y carbén (Echeverria ef al. 2006). Este bosque posee especies Unicas y en peligro de
extincion, tales como Nothofagus alessandrii (ruil), Gomortega keule (queule) y Pitavia
punctata (pitao) (San Martin 2005). Dentro de los insectos que habitan este bosque
amenazado se encuentra Ceroglossus chilensis, un carabido no volador asociado a los
bosques de Nothofagus. Esta especie alcanza mayores densidades en los fragmentos de
bosque Maulino que en el bosque continuo y las plantaciones de pino, lo que sugiere que
se empaquetarian en los fragmentos (Grez ef al. 2003, Grez 2005, Henriquez et al.
2009), lo que podria disminuir el flujo génico y reducir su diversidad genética. Sin
embargo, la configuracién del paisaje circundante al bosque nativo puede influir en la
distribucién de la diversidad genética de esta especie. Por un lado, las plantaciones de
pino que rodean los fragmentos son utilizadas en baja intensidad por C. chilensis, (Grez

2005, Henriquez ef al. 2009), pudiendo existir intercambio de individuos entre las
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poblaciones de fragmentos aledafias. Por otro lado, las areas sin cobertura vegetacional
podrian estar actuando como barreras. Esto es sugerido por los resultados de
experimentos de movimiento en los cuales C. chilensis evitd moverse hacia estas areas.
Esto podria producir un mayor grado de aislamiento de las poblaciones de los
fragmentos que estan rodeados por caminos u otras areas sin cobertura de vegetacion.

El objetivo de este trabajo fire determinar si la diversidad y estructuracion genética de
las poblaciones de C. chilensis difieren entre el bosque continuo y fragmentos de bosque

Maulino, y evaluar el rol de la configuracion del paisaje sobre estos atributos genéticos.
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MATERIALES Y METODOS

Para evaluar la diversidad genética y la estructuracion poblacional de C. chilensis en el
Bosque Maulino, muestreamos cuatro sitios en el bosque continuo (Reserva Nacional
Los Queules y terrenos privados aledafios) y cuatro fragmentos de mas de 63 afios
ubicados a distancias equivalentes (Fig. 1). Entre el 2006 y el 2008 capturamos 30
individuos por sitio aprox. mediante trampas de caida, les extrajimos parte del tarso de la
pata media y los liberamos en el sitio de captura original. Adicionalmente, usamos como
grupo externo muestras de 15 individuos capturados en Quirigue (QUI 30 Km al SE del

sitio de muestreo). Todas las muestras fueron conservadas en alcohol 96°.
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Fig. 1. A) Distribucion original (verde claro) y actual (verde oscuro) del bosque Maulino, el recuadro
muestra la ubicacion del sitio de estudio. B) Sitios de muestreo: en recuadros rojos los de Bosque
Continuo (BC1, BC2, BC3, BCLEJ) y en recuadros blancos los de Fragmentos (F2, F3, F8, F10). En verde
claro el bosque nativo y en verde oscuro las plantaciones de pino.
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A partir de las muestras de los tarsos obtuvimos ADN usando el método de extraccion
salina (Aljanabi & Martinez, 1997). Verificamos la calidad del ADN obtenido en un gel
de agarosa al 1 % y medimos su concentracion en un espectrofotometro (Thermo
Scientific NanoDrop™ 1000). Una region de la secuencia de Citocromo Oxidasa I (COI)
fue  amplificada  usando  los  partidores  universales LCO1490:  5'-
GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG y HCO2198: 5'-
TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA (Folmer ef al. 1994). Las reacciones de
amplificacion de PCR (Polymerase Chain Reaction) consistieron en 2,0 ul de dNTP 2.5

mM, 1,25 ul de l\/IgCl2 50 mM, 2,5 ul de Buffer de PCR 10X (50mM KCI, 10mM Tris-

HCI, pH 8.0), 1,0 pl de cada partidor a 10 pm/pl, 16 pl de agua ultra pura, 0,25 pl de Taq
Polimerasa (Invitrogen) a 5 U/ ul y 1 ul de DNA, alcanzando un volumen total de 25 ul.
Utilizamos el siguiente ciclo térmico: una primera fase de denaturacion a 94 °C por 3
minutos, seguida de 35 ciclos compuestos por una fase de denaturacion a 94 °C por 40
segundos, luego una fase de apareamiento a 41,8 °C por 40 segundos, y una etapa de
extension a 72 °C por 1 minuto. Finalmente se realizé una tltima fase de extension a 72
°C por 10 min. Verificamos la presencia de producto de PCR en un gel de agarosa al 2
% tefiido con bromuro de etidio. Estos productos fueron purificados usando QIAquick
PCR Purification Kit (QIAGEN), obteniendo una solucion que contenia especificamente
COI del ADN mitocondrial. La secuenciacion fue realizada en un sentido utilizando el
partidor LCO1490 en secuenciadores automaticos (ABI3730XL y ABI3700) por la

compaiiia Macrogen Inc., en Corea del Sur (www macrogen com). Las secuencias
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resultantes fueron alineadas y chequeadas revisando los cromatogramas manualmente en

el programa Processor of Sequences, Proseq (version 2.91, Filatov 2002).

Diversidad genética
Para observar graficamente Ia diversidad genética construimos redes de haplotipos
utilizando el algoritmo median-joining network en el programa NETWORK 4.5.1.0
(Bandelt ef al. 1999). Para caracterizar la diversidad genética calculamos distintos
indices: el nimero de sitios polimérficos (8), el niimero de haplotipos (K), la diversidad
haplotipica (H) y el promedio de diferencias entre par de secuencias () con el programa
DNA Sequence Polimorphism, DnaSP (Rozas et al 2003). El niumero de sitios
polimoérficos (8), corresponde al nimero de sitios que presentan diferentes nucledtidos
en diferentes secuencias. El mimero de haplotipos (K), corresponde al nimero total de
haplotipos diferentes encontrados en la muestra. La diversidad haplotipica (H) indica la
probabilidad de que al elegir dos haplotipos al azar, éstos sean diferentes. Para calcular
este indice se utiliza la siguiente formula:
n £ ,
H= —(I—Z p_] ey

n-1 il

En la ecuaci6n (1), » representa el tamafio de la muesira, & es el nimero de haplotipos y
p,es la frecuencia relativa del haplotipo i (Nei 1987). Si H = 0 significa que en una

poblacion todos los alelos son iguales, mientras que si H = 1 todos los alelos son

distintos, por lo tanto: 0 < H < 1. El promedio de diferencias por par de secuencias (IL),
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indica el nimero de diferencias promedio que existe entre todos los pares de secuencias

que hay en la muestra. Est& dado por la siguiente relacion:

n S .
HzMZZP:pjdff (2)

n=1%3%

En la ecuacion (2), » es el tamafio de la muestra, d es una estimacién del nimero de
n

mutaciones que han ocurrido desde la divergencia de los haplotipos i y j, £ es el nimero

de haplotipos, pes la frecuencia relativa del haplotipo i y pes la frecuencia relativa del

haplotipo j (Tajima 1983).

Posteriormente, comparamos estos indices entre el bosque continuo y los fragmentos a
través de un Analisis de Varianza (ANDEVA) realizados en STATISTICA 6.0 (StatSoft
Inc. 2001). Debido a que los eventos poblacionales de cuello de botella eliminan de la
poblacion los alelos raros mas rapidamente que los alelos comunes, se espera que K
refleje eventos de fragmentacion reciente mas que n (Vandergast et al. 2007).
Adicionalmente, a partir de la diversidad genética estimamos los tamafios poblacionales
efectivos (Ne). Para esto calculamos el parametro poblacional 8 con un algoritmo de
méxima verosimilitud en el programa LAMARC 2.1.5 (Kuhner 2006) y aplicamos la
férmula Ne = 6/2 u, donde # es la tasa mutacional. Asumimos una tasa de sustituciéon
por sitio y por linaje de 0,0107 por millon de afios (equivalente a una diferencia pareada
de 2,15%/Ma), que es el promedio para el DNA mitocondrial de insectos (De Salle ef al.

1987, Brower 1994).
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Diferenciacion genética
Para examinar la diferenciacion genética entre cada par de sitios de muestreo, se realizd

una prueba de FST pareado con el programa ARLEQUIN Version 3.11 (Excoffier ef al.
2006). Se calculd tanto el indice de FST convencional a partir de las frecuencias
haplotipicas CFSTh) como el Fo. calculado a partir del nimero absoluto de diferencias
entre pares de secuencias (FSTd). Este analisis pone a prueba la hipotesis nula de no

diferenciacion genética entre dos grupos de poblaciones. El indice tiene valores entre

cero y uno. Un valor de FST = 0 indica que los grupos son genéticamente iguales,
mientras que FST = 1 indica que los grupos estin completamente diferenciados. La
significancia de cada indice FST pareado se obtuvo permutando 10.100 veces los

haplotipos entre sitios (nivel de significancia, a = 0,05). Para determinar si el grado de
diferenciacion es mayor entre fragmentos que entre sitios del bosque continuo
realizamos un ANDEVA. Posteriormente, la estructuraciéon genética global se analizoé
mediante un Analisis de Varianza Molecular Espacial, SAMOVA (Spatial Analysis of
MOlecular VAriance; Dupanloup ef al 2002). Este método permite encontrar
estructuracion basandose en los datos genéticos y geograficos disponibles, sin definir a
priori los grupos en que se agrupan los sitios de muestreo. El total de secuencias se
dividio en distinto nimero de grupos (k =2 a 7), y en cada una de estas divisiones se

obtuvo el valor de FCT (proporcidn de la varianza genética total debida a las diferencias
entre grupos). Se eligié como la mejor division aquella que presentara un FCT mayor, s

decir donde la diferenciacion enire grupos es maxima. La significancia de este indice y
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de los otros indices de fijacion @‘SC y FST) se calculd permutando 1023 veces las

poblaciones sin considerar su posicién geografica.

Posteriormente, para evaluar si existe un modelo de diferenciacién de aislamiento por
distancia realizamos una prueba de Mantel (Mantel 1967) en el programa ARLEQUIN
Version 3.11 (Excoffier ef al. 2006). Esta prueba determina si hay mas diferencias
genéticas entre sitios lejanos que entre sitios cercanos, evaluando Ia correlacion entre
dos matrices de distancias: distancias geograficas y distancias genéticas. En este caso
utilizamos como distancia genética Fsr/ 1- Fgr pareado entre sitios. La significancia de
la correlacion se obtuvo realizando 10.000 permutaciones (Smouse ef al. 1986) y como
distancia geogréfica la distancia euclideana entre sitios de muestreo calculadas en
ArcMap 8.1 (Environmental Systems Research Institute). Realizamos la prueba de
Mantel para todos los sitios de muestreo en conjunto y separados segiin tipo de habitat,
para evaluar si esta relacién es mas marcada en los fragmentos que en el bosque
continuo. Esto ya que la matriz que rodea los fragmentos puede establecer mayores
restricciones al flujo génico aumentando la diferenciacion (Brouat e al 2003,
Caizergues et al. 2003, Jump y Pefivelas 2006). Adicionalmente, realizamos pruebas de
Mantel entre individuos en el programa Alleles In Space, AIS (Miller 2005), usando
como distancia genética las diferencias pareadas y estimando Ia significancia con 10.000

permutaciones.
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Configuracion del paisaje

Para determinar el efecto de la configuracion del paisaje sobre la diversidad y
estructuracion genética incorporamos la informacion de distintas variables de paisaje en
un Sistema de Informacion Geografico (SIG) elaborado en ArcMap 8.1 (Environmental
Systems Research Institute). Las capas incorporadas incluyeron: uso de suelo, caminos,
quebradas, altura y pendiente. Para evaluar las variables de paisaje que pueden tener
incidencia sobre la diversidad genética, elaboramos un buffer de 100 m de radio
alrededor de cada punto de muestreo debido a que esta es la distancia méaxima de
desplazamiento diario registrada. En cada buffer calculamos métricas de paisaje:
densidad de bordes (BORDE), 4rea de parche promedio (AREA), heterogeneidad del
paisaje (IIPAI, medido a través del indice de Shannon) e indice de forma promedio
(FORMA), ademds de la distancia al bosque mas cercano (DBMC) usando FRAGSTAT
3.3 (McGarigal ef al. 2002, Barbaro ef al 2007). Adicionalmente, calculamos el
promedio de la altitud (i.e. msnm, ALT), pendiente en grados (PEND), distancia a las
quebradas (DQUEB), distancia a los caminos (DCAM) y el érea cubierta por bosque
nativo (ANAT), plantaciones de pino (APINO) y caminos (ACAM). Para comparar si
las variables de paisaje difieren entre bosque continuo y fragmentos realizamos un
ANDEVAM vy posteriormente un ANDEVA para cada variable medida en
STATISTICA 6.0.

Por otra parte, para evaluar si la pendiente puede tener algin rol en el grado de
diferenciacion genética debido a que podria modificar el movimiento de los individuos
creamos dos rutas entre sitios de muestreo: una ruta de distancia euclidiana (i.e. en linea

recta, DE) v una ruta de minimo costo basada en la pendiente (MC). Posteriormente,
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para evaluar qué variables de paisaje se relacionan con la diferenciacién genética en
cada ruta enire sitios de muestreo determinamos la distancia total entre puntos (DIST), el
nimero de veces que ¢s cruzada por caminos (NCAM) y quebradas {(NQUEB) corregido
por la distancia total y el porcentaje de la longitud de la ruta cubierta por bosque nativo
(ANAT) y por plantacién de pino (APINO). Como indice de diferenciacion genética
usamos la proporcidn de nucledtidos en los cuales dos secuencias son distintas entre
sitios de muestreo (p distance, MEGA 4, Tamura ef al. 2007), ya que este indice entrega
solo valores positivos.

Finalmente, para evaluar la asociacién entre la diversidad (S, K, Hy 7)) vy la
diferenciacion genética (p distance) con el paisaje realizamos analisis de regresion
maltiple de rango reducido (i.e. Analisis de Redundancia, RDA), que corresponde a la
forma candnica del analisis de componentes principales. Seleccionamos las variables
que contribuyen més a la explicacion de la variacion usando el procedimiento de
seleccion hacia adelante (forward) en CANOCO para Windows 4.53 (ter Braak 1988,
Leps y Smilauer 2003), permitiendo la entrada de una variable cuando p < 0,10. La
significancia de cada variable y del modelo total seleccionado se evaluo a través de 2000
permutaciones de Monte Carlo.

Posteriormente, para evaluar si la diferenciacion genética se asociaba mejor al modelo
de la ruta de distancia euclidiana o al de la ruta de minimo costo usamos el criterio de
Akaike para muestras pequefias (AICc) calculado en SAM 4.0 (Rangel ef al. 2010).
Seleccionamos como el mejor modelo al con menor valor de AICc, siempre que

existiera una diferencia (A AICc) mayor a 2 (Burnham y Anderson 1998).
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Historia demogrdfica

Para explorar la historia demografica de C. chilensis en el sitio de estudio, examinamos
la distribucion de frecuencia de las diferencias pareadas entre las secuencias de los
individuos (i.e. distribucion mismatch, Rogers y Harpending 1992, Rogers 1995) para la
muestra total v para cada sitio usando ARLEQUIN 3.11. Este método se basa en el
supuesto que el crecimiento o declinacion poblacional dejan sefiales distintivas en las
secuencias de ADN en contraste con un tamafio poblacional constante. Los cambios en
los tamafios poblacionales generan ondas en la distribucién mientras que el tamafio
poblacional constante no (Rogers y Harpending 1992). Adicionalmente, realizamos las
pruebas de neutralidad de D de Tajima (Tajima 1989) y F de Fu (Fu 1997) usando
ARLEQUIN 3.11. 1989), ambas pruebas son una medida estindar de las diferencias
entre el nimero de sitios polimoérficos (S) y el promedio de diferencias entre pares de
secuencias (II), y sus indices toman valores distintos de cero y significativos cuando hay
cambios en los tamaiios poblacionales (Slatkin y Hudson 1991), la significancia de los

indices fue evaluada a través de 10.000 simulaciones.
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RESULTADOS

Se analizo un total de 250 individuos. No se encontraron inserciones ni deleciones y las
regiones ambiguas iniciales y finales fueron eliminadas, de forma tal que se obtuvo una
secuencia de 632 pares de base de largo. Sin embargo, los sitios ubicados en las
posiciones n° 45, 288 y 588 fueron eliminados de los analisis debido a su alta frecuencia
de substitucion en haplotipos muy distantes, de forma tal que todos los individuos fueron

analizados sobre una secuencia de 629 pares de base de largo.

Diversidad genética

Cuarenta y cinco sitios variables definieron 45 haplotipos de COI (Tabla 1), 41 sitios
involucraron transiciones y 7 involucraron transversiones (tasa: 5,86). La divergencia de
secuencia entre haplotipos fue de 0,16 2 2,07 %. El haplotipo méas coman (H 1, Tabla 1,
Fig. 2) fue compartido por el 49 % de los 235 individuos del bosque continuo y
fragmentos y se encontrd en todos los sitios. 22 haplotipos (48 %) fueron tinicos de un
sitio particular. La mayor frecuencia de un haplotipo uinico file en BC3, donde el
haplotipo 22 estuvo presente en 2 (6 %) de 31 muestras. El sitio con més haplotipos
tnicos (6 de 16) fue F10. En contraste, la muestra del grupo externo (QUI) solo present
un haplotipo para 15 individuos (H 46), el que est4 emparentado con haplotipos antiguos

presentes en el sitio de estudio (Tabla 1, Fig. 2).
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Tabla 1, Alincamiento de sitios polimérficos para 46 haplotipos (H) de C. chilensis obtenidos de 629 pb de la secuéncia de COL

I 111111111112 23 333 33 4444 4 44 44 43555 5 5555 555 5 Bitio N
H 9 3 4 6 03 4 4 45 5 77899 670011 4901 3 3 466 7T 7 9 01 2 3 3 4 5 6 7 7 8 8

3 1 2 41 0 3 6 8 9 09 81 7 4 5 1 5 6 9 3 1 9 56 9 3 46 2 8 ¢ 8 7 9 5 91 6 3 4 7 0 3
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5 . . . - . . . PR c . .. c . - BC1, F3 ]
-N . . Q . . . . - - . . . v . - B . . . . . . } . . . WON.. m.n N. w- W- ._.O M
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Fig 2. Red de haplotipos de COI para C. chilensis (629 pb) en el bosque Maulino. El tamafio de los
circulos representa el numero de individuos en cada haplotipo. Distintos colores representan distintos
sitios de muestreo: BC = sitios en el bosque continuo, F = fragmentos, Quirigiie = grupo externo.

La configuracion de la diversidad observada en la red de haplotipos es similar en los
sitios de bosque continuo y los fragmentos: una estrella con un haplotipo central de alta
frecuencia seguido de haplotipos separados por pocas mutaciones. La presencia de
haplotipos mas antiguos separados por un alto nimero de mutaciones agrega
complejidad a la topografia. Esta topografia se repite en los distintos sitios de muestreo,
solo F3 presenta una configuracion simplificada con un bajo nimero de mutaciones con

los haplotipos mas lejanos (Fig. 3 A 'y B).
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Fig. 3. Red de haplotipos A) sitios de bosque continuo y B) fragmentos

Al analizar los haplotipos de los individuos de todos los sitios de bosque continuo y
fragmentos en conjunto, la diversidad genética (S, K, H y =, Tabla 2) es similar entre
héabitats. Sin embargo, aunque los individuos de los fragmentos en conjunto contienen
més haplotipos (k: 33 vs 30, Tabla 2), el promedio de diferencias por par de secuencias
() es menor que en el bosque continuo (2,48 vs 3,63 respectivamente). Al considerar los
sitios de muestreo por separado la diversidad genética también es similar entre hébitats
(Tabla 2, ANDEVA: S: F1,6=0,92, p=0,37; K: F,6= 0,04, p=0,85; H: Fy 6= 0,01,p
=0,93 y m: Fue= 2,56, p = 0,16). Sin embargo, la variabilidad en S y K entre sitios de
muestreo es mayor en los fragmentos que en el bosque continuo (ee Tabla 2). Ademds,

segun el indice de diversidad analizado, el sitio de muestreo que presenta la mayor y la
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menor diversidad varfa. El sitio con mayor niimero de sitios polimérficos es BC3 y el
con menor ¥3 (28 vs 10), en tanto la mayor diversidad haplotipica esta en F10 y la
menor en BCLEJ. El sitio con mayor promedio de diferencias por par de secuencias es el
BC1 y el con menor F3 (Tabla 2). Sin embargo, el indice que reflejaria mejor los
eventos de fragmentacion reciente es el indice K (Numero de haplotipos) debido a que
los eventos poblacionales de cuello de botella eliminan de la poblacién los alelos raros
més rapidamente que los alelos comunes (Keyghobadi 2007, Vandergast ef al. 2007),
Este indice en general es similar en todos los sitios del bosque continuo (i.e. 14) y
variable en los fragmentos (11 a 16), siendo el sitio mas diverso el F10 y los menos

diversos F3 y BCLEJ (Tabla 2).

Tabla 2. Indices de diversidad genética de los distintos sitios de muestreo en el bosque continuo y en los
fragmentos. Se indican estos mismos indices para cada tipo de hibitat y para el total de secuencias.

Tipo de Sitio Tamatio N° Sitios Ne Diversidad  Promedio de
habitat muestral  Polimérficos Haplotipos  Haplotipica diferencias
N} &) &) (D) por par de
secuencias (x)
Bosque BC1 30 24 14 0,809 4,434
Continuo BC2 26 24 14 0,825 4,006
BC3 31 28 14 0,768 4,234
BCLE]J 31 24 11 0,628 1,944
Media - ee 2510 13,2£0,7  0,757£0,04 3654+0,58
Fragmentos F2 28 25 13 0,786 3,439
F3 30 10 11 0,678 1,352
F3 31 26 14 0,738 2,918
F10 28 24 16 0,849 2222
Media £ ee 21,2437 135£1,0 07624004 2483%0,45
B. Continuo 118 39 30 0,752 3,631
Fragmentos 117 38 33 0,756 2,477
Total 235 45 45 0,754 3,079

También los tamafios poblacionales efectivos (Ne) estimados son similares entre habitats

(ANDEVA: Fg,6)= 0,0001, p = 0,994, Tabla 3) y no se relacionan significativamente con
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la densidad de individuos en los sitios de muestreo (Analisis de regresion: R* ajustado =

0,20, F(l,ﬁ) =2,79, P= 0,15)

Tabla 3. Pardmetro § (Nemp), tamafios efectives poblacionales (Ne= 0/my) v densidad poblacional
(individuos/trampa) de cada sitio de muestreo, del conjunto de sitios del bosque continuo, de los

fragmentos y del total.
Tipo de habitat Sitio © Ne (IC 95%) Densidad

Bosque Continuo BC1 0,0117 1741 (989-3149) 0,22
BC2 0,0121 1793 (1005 -3314) 0,10
BC3 0,0156 2304 (1338 -4052) 0,44
BCLEJ 0,0107 1586 (900 - 2803) 0,30
Fragmentos F2 0,0134 1977 (1058 - 3603) 1,06
F3 0,0063 927 (360 - 1928) 2,04
F8 0,0146 2161 (1218 -4017) 0,32
F10 0,0159 2348 (1313 -4157) 0,82

B. Continuo 0,0188 2779 (1889 - 4276) -

Fragmentos 0,0217 3208 (2389 - 4483) -

Total 0,0229 3393 (2727 -4932) -

Estructuracion genética poblacional

En general, la diferenciacion genética entre sitios de muestreo es muy baja (rango Fy d: -

0,023 a 0,05) y no significativa (p > 0,05, Tabla 4). Solo un par de fragmentos se

diferencian poco pero significativamente de algunos sitios del bosque continuo (F3 y

F10, Tabla 4). Ademas, ¢l nivel de diferenciacion es similar entre los sitios de bosque

continuo y los de fragmentos (rango: -0,023 a 0,034 y -0,022 a 0,016 respectivamente,

ANDEVA F,10p= 0,012 P = 0,91). Solamente las comparaciones con el grupo externo

alcanzan valores altos y significativos (rango Fg d: 0,72 - 0,912 p < 0,001).
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Tabla 4. Valores de Fy; pareados, calculado a partir de las frecuencias de haplotipos (F.f) y desde el
numero absoluto de diferencias (F.d) (sobre y bajo la diagonal respectivamente). entre cada par de sitios
de muestreo. En verde se muestra la diferenciacion entre sitios de bosque continuo. en rosado entre
fragmentos y en celeste entre sitios de bosque continuo y fragmentos. En amarillo, se muestra el Fq con el
grupo externo. Diferencias significativas (p<0.05) sc indican en negrita y significancia marginal
(0.05>p=<0.1) en subrayado (10.100 permutaciones).

BCl1 BC2 BC3 BCLE]J | F2 F3 F8 F10 QUI
BCl1 0.019 | -0,010 | 0013 | -0.012 | 0,000 | -0.009 | -0,011 | 0,516
BC2 -0,020 -0,012 0,012 | -0.012 | 0,004 | 0,009 | -0,017 | 0,521
BC3 -0.009 | -0,023 0,002 | -0,009 | 0,001 | 0,010 | -0,001 | 0,535
BCLEJ | 0.034 | 0015 | 0,009 0,004 | -0,017 | -0,006 | 0026 | 0,612
F2 0,001 | 0,005 | -0.007 | 0,015 0,014 | -0,012 | -0,014 | 0,535
F3 0,052 | 0,047 | 0039 | -0011 | 0,016 0,014 | 0010 | 0,587
F8 0,001 | 0,002 | 0,003 | 0,002 | -0.022 | 0,005 0,004 | 0,551
F10 0,050 | 0.031 | 0023 | -0.007 | 0011 | -0.001 | 0.004 0,501
QUI 0,720 | 0,752 | 0,732 | 0872 | 0,789 | 0,912 | 0,809 | 0,866

En cuanto al analisis de la estructuracion genética global, en general independiente del
numero de grupos en que se divide la muestra, se obtiene un bajo porcentaje de
variacion entre grupos y con valores bajos y similares de Fer, aunque significativos
(Tabla 5). Inicialmente separa en 2 grupos; en el grupo 1 incluye a la mayoria de los
sitios del bosque continuo (grupo 1= BC1, BC2 y BC3), y en el grupo 2 a los fragmentos
y el sitio lejano del bosque continuo (grupo 2= fragmentos y BCLEJ). Al separar en tres
grupos mantiene juntos las mayoria de los sitios de bosque continuo (grupo 1= BCI,
BC2 y BC3) y separa los sitios de fragmentos (grupo 2= F2 y F8 y grupo 3= BCLEIJ, F3

y F10). Finalmente, la agrupacion de sitios de muestreo que optimiza la diferenciacion
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es la que origina cuatro grupos: grupo 1 = F2 y F8, grupo 2 = BC2 y BC3, grupo 3 =
BCl1 y grupo 4 = BCLEJ, F3 y F10. Al contrario de lo esperado, la conformacion de
estos grupos no asocia mas a los sitios que provienen de bosque continuo que a los de
fragmentos. El valor de Fer obtenido al hacer esta divisién es de 0,032 y es significativo
(la probabilidad de obtener un valor al azar mayor o igual que el observado es igual a
cero, es decir, P(rand. value > obs. value) = 0,002 + 0,001). El Fst global alcanza un
valor de 0,014 y es no significativo (p>0,05).

Tabla 5. Porcentaje de variacion dentro y entre los grupos en que se dividio la muestra total de secuencias.
Se indica el niimero de grupos seleccionado = porcentaje de variacién entre grupos fue mayor (en negrita).

Grupos Porcentaje de Variacion DENTRO Porcentaje de variacion
DE GRUPOS ENTRE GRUPOS
2 0.75 2.98
3 -1.46 3.08
4 -1,79 3.21
5 ~1.95 3.15
6 -2.07 3.15
7 -2.08 3.05

Los resultados del AMOVA muestran que el 3,21% de toda la variacién haplotipica se
encuentra entre los grupos y el 98,58% se encuentra dentro de los grupos. Por lo tanto,
aunque el grado de estracturacion es bajo hay evidencias de diferenciacion geogréafica
significativa entre los grupos obtenidos a partir del analisis de SAMOVA (p < 0,05,

Tabla 6).

Tabla 6. Tabla de AMOVA después de haber realizado el anlisis de SAMOVA que permiti6 separar Ia
muestra en cuairo grupos para maximizar la diferencia entre ellos.

Fuente de variacion gl Suma de Componentes de  Porcentaje de P
Cuadrados varianza variacion
Entre gropos 3 10,54 0,05 3,21 0,002 £ 0,001
Entre poblaciones dentro 4 2,87 -0,03 1,79 0,41+£0,014
de grupos
Dentro de poblaciones 227 346,86 1,53 98,58

Total 234 360,26 1,55
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En cuanto al modelo de diferenciacion de aislamiento por distancia, la correlacidn entre
la distancia geografica y la distancia genética es mas alta enire los sitios de bosque
continuo que entre los fragmentos (Tabla 7, Fig. 4). Sin embargo, estas correlaciones no
son significativas (Test de Mantel por sitio y por individuo p > 0,05, Tabla 7). Solo se

observa una tendencia al considerar el total de los sitios en conjunto (p < 0,1, Tabla 7).

Tabla 7. Prueba de Mantel individual y por sitio, coeficientes de correlacién (r) y nivel de significancia
(p: probabilidad de obtener ese valor de r o uno mayor, por simple azar, 10.000 permutaciones)

Tipo de prucba Habitat R P
Por sitio B. continuo 0,801 0,209
Fragmentos 0,301 0,212
Total 0,317 0,084
Por individuo B. continuo -0,071 0,969
Fragmentos - 0,086 0,978
Total -0,079 0,999
4 Entre Continuo
C  Entre Fragmentos
0,04 -
A
[0;3 0,02
7
LL
0,00 -
-0,02 |-
t ! ! 1 I
0 500 1060 1500 2000 2500

Distancia geografica {(m)

Fig. 4. Relacién de diferencia genética segin distancia geografica por sitio (aislamiento por distancia).
Los distintos simbolos representan distintas comparaciones entre sitios. La linea continua representa la
regresion entre la distancia geografica y la diferenciacidn genética para el bosque continuo y la linea
punteada para los fragmentos.
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Configuracion del paisaje y diversidad genética

La configuracion del paisaje en conjunto no difiere entre los sitios del bosque continuo y
los fragmentos (ANDEVAM, Fs,1y = 61,44 p = 0,10). Sin embargo, como es esperable el
paisaje alrededor de los puntos de bosque continuo tiene mayor area cubierta por bosque
nativo y menor por caminos que los fragmentos. Ademas, tiende a tener menor densidad
de bordes, mayor érea de parche promedio y menor 4rea cubierta por plantaciones de
pino que los fragmentos. En tanto en las otras variables de paisaje no existen diferencias

significativas (Tabla 8).

Tabla 8. Efecto del hébitat sobre las variables de paisaje (ANDEVA). En negrita se indican diferencias
significativas entre bosque continuo y fragmentos (p<0,05) y en subrayado la significancia marginal
(0,05>p<0,1),

Bosque Continuo Fragmentos
Variable de paisaje Acrénimo  Media Ee media Ee Fu.s P
Altitud ALT 489,30 45,53 485,92 50,49 0,002 0,9
Pendienie PEND 19,10 2,6 12,56 2,19 371 0,0
Distancia a quebradas DQUER 186,00 52,83 117,11 32,02 1,24 0,31
Distancia a los caminos DCAM 248,48 118,41 27,03 1,88 3,50 0,11
Distancia bosque mds cercano DBMC 10,00 0,00 13,34 1,79 348 0,11
Densidad de bordes BORDE 93,68 56,67 242,34 27,50 5,57 006
Area de parche promedio AREA 2,02 0,70 0,45 0,03 501 007
indice de forma promedio FORMA 1,59 0,27 1,80 0,07 0,58 048
Heterogeneidad del paisaje HPAI 0,37 0,23 0,76 0,02 2,75 0,15
Areacon plantacién depino ~ APINO  3193,50 1940,50 15539,10 496473 536 0.06
Area con bosque nativo ANAT 2872275 2132,88 12627,50 460940 10,04 0,02
Area con caminos ACAM 38510 234,17 413525 610,39 32,90 0,001

A

Los distintos indices de diversidad genética se asociaron de distinta manera a las
variables de paisaje (Tabla 9). En general, la diversidad es mayor a mayor altitud
(msnm) y distancia a las quebradas (K, H y 7). Por otro lado, la diversidad genética
también se relacioné con algunas de las variables que son modificadas por la

fragmentacion del paisaje. A mayor distancia al bosque nativo més cercano (i.e. mayor
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aislamiento) menor es la diversidad (S). Ademas, mientras mas alejado de los caminos

mayor es la diversidad (S y x, Tabla 9).

Tabla 9. Andlisis de RDA de Ia relacién entre la diversidad genctica de C. chilensis y variables de paisaje.
() y (-) pardmetro estimado positivo o negativo para cada variable significativa. El niimero de simbolos
representa la significancia estadistica (2000 permutaciones de Monte Carlo) ns= no significativo, I =p<
0,05, 2=p<0,01, 3 =p<0,001. Acrénimos en tabla 8,

Eigenvalues

Indice Modelo candnicos F P
S DBMC (--) 0,76 18,53 0,004
APINO ns 0,11 4,08 0,090
DCAM (+D) 0,11 28,46 0,002
Total 0,98 78,99 0,001
K ALT (1) 0,70 13,93 0,013
H ALT () 0,75 18,40 0,006
TI DQUEB (++) 0,66 11,70 0,009
DCAM (+) 0,24 12,14 0,027
Total 0,20 22,78 0,005

Configuracion del paisaje y diferenciacion genética

El modelo que més se ajustd a los datos fue el de la ruta de minimo costo (menor AICc,
Tabla 10). En este modelo a mayor niimero de quebradas entre sitios de muestreo menor
es la diferenciacion genética y a mayor porcentaje cubierto por bosque nativo mayor es

la diferenciacion (Tabla 10),

Tabla 10. Andlisis de RDA de la relacién entre la distancia genética (p distance) de C. chilensis N
variables de paisaje para la ruta de distancia euclidiana (DE) y Ia ruta de minimo costo (MC). NQUEB =
nimero de quebradas, ANAT = 4rea bosque nativo, DIST = distancia total entre sitios. (+} ¥ (-) parimetro
estimado positivo o negativo para cada variable significativa. El nfimero de simbolos representa la
significancia estadfstica (2000 permutaciones de Monte Carlo) ns= no significativo, I =p<0,1,2=p<
0,05, 3=p<0,01, 4=p <0,001. *Mejor modelo segun ¢l criterio de Akaike (AICc).

Eigenvalues
Ruta Modelo candnicos | p AlCc A AICe

Minimo  NQUEB (----) 0,53 29,74 0,001
Costo* ANAT () 0,23 23,67 0,001

Total 0,76 39,67 0,001 ~333,020 0
Euclidiana ANAT (+H++) 0,37 15,39 0,001
NQUEB (---) 0,19 11,09 0,004
DIST (---—) 0,18 16,56 0,001

Total 0,74 23,07 0,001 -328,016 3,004
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Historia demogrdfica

La distribucion de las frecuencias de las diferencias pareadas entre haplotipos de C.
chilensis en el sitio de estudio muestra una distribucién mistmach trimodal para cada
sitio y para el total de muestras (Fig. 5). Esto no refleja un evento de crecimiento unico,

por lo que la historia demografica pasada es compleja con cambios en los tamafios

poblacionales efectivos (Ne) en el tiempo (Rogers y Harpending 1992).
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Fig. 5. Distribucién observada de mistmatch de COI de Ceroglossus chilensis para el total de muestras.

Adicionalmente, en general los indices F de Fu y el D de Tajima, también revelan
cambios en los tamafios poblacionales en el tiempo (indices significativos, Tabla 11).
Sin embargo, los sitios de bosque continuo tienen poblaciones més estables (indices no
significativos, Tabla 13), que los fragmentos. Los valores negativos y significativos de

estos indices sugieren recuperacion de un cuello de botella temporal, crecimiento

poblacional reciente o seleccion sobre el marcador (Tajima 1989).
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Tabla 11. Indices F de Fu (FS) y D de Tajima (D) de los distintos sitios de mmuestreo en el bosque
continuo y en los fragmentos. Se indican estos mismos indices para cada tipo de hdbitat y para el total de
secuencias. En negrita p <0,05 (significancia basada en 10,000 simulaciones).

Tipo de hdbitat Sitio FS D
Bosque Continuo BC1 -3.08 -0.95
BC2 -4,43 -1.32
BC3 -3.17 -1.41
BCLEJ -4.30 -2.38
Fragmentos F2 -3.80 -1.68
F3 -6.59 -1.47
F3 -5.42 -1.95
F10 -11.54 ~2.30
B. Continuo -13,66 -1,54
Fragmentos -25,73 -1,99

Total -26,06 -1,79
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DISCUSION

La diversidad genética de COI para las poblaciones de C. chilensis en el sitio de estudio
fue alta en comparacion con otras especies de insectos (diversidad de nucledtidos total
0,0049, rango = 0,002 a 0,007, Moya ef al. 2006, Dhuyvetter ef al. 2007, Vandergast ef
al. 2007, Vandergast ef al. 2009) en una escala de muestreo relativamente pequefia
(distancia méaxima entre sitios = 2,8 Km). La mantencion de una alta diversidad genética
en estas poblaciones habria sido posible ya que el sitio de estudio se encuentra ubicado
en uno de los refugios glaciales propuestos para la Cordillera de la Costa, sugerido por la
actual concentracion de especies y endemismos y por antecedentes geolégicos que
muestran que estas areas habrian mantenido los suelos preglaciales y la cubierta vegetal
(Villagran y Armesto 2005). Debido a que la especies del género Ceroglossus se
encuentran presentes en todos los bosques templados de Sudamérica, el estudio de la
distribucién de su diversidad genética podria ayudar a esclarecer la historia
biogeografica de estos bosques.

Al contrario de lo que esperdbamos, las poblaciones de C. chilensis en los fragmentos no
tuvieron menor diversidad ni mayor diferenciacién genética que las del bosque continuo.
Ademas, los tamafios poblacionales estimados a través de la diversidad genética también
fueron similares entre fragmentos y bosque continuo. Esto podria deberse a que las
poblaciones de los fragmentos a pesar de tener mayor densidad de individuos, fireron

mucho més variables que las del bosque continuo, tanto en la densidad como en las tasas
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de crecimiento poblacional (véase capitulo I) por lo que sus tamafios efectivos podrian
estar reducidos (Holsinger 2000).

Sin embargo, algunas variables de la configuracion del paisaje que son modificadas por
la fragmentacion del héabitat si se relacionaron significativamente con los atributos
genéticos de esta especie, tales como el aislamiento entre fragmentos, Ia distancia a los
caminos y la cobertura de bosque nativo. En cuanto a la diversidad genética esta fue
mayor en los fragmentos menos aislados (i.e. que estaban a menor distancia de otro
bosque). Probablemente estos fragmentos han conservado mayor diversidad debido a un
mayor intercambio de individuos con fragmentos aledafios, logrando mantener un mayor
tamafio efectivo poblacional (Frankham 2006). Ademas, la cercania a los caminos se
relacion6 negativamente con la diversidad genética, a pesar de que en el sitio de estudio
solo existen caminos rurales de 10 m de ancho aprox. con muy bajo transito de
vehiculos. Esto coincide con varios estudios que sindican a los caminos como una
barrera que afecta negativamente la diversidad genética (Keller y Largiadér 2003, Arens
et al. 2007, Vandergast et al. 2007, Vandergast ez al, 2009). Los caminos serian una
barrera al flujo génico, ya sea por la alta mortalidad en ellos debido a atropellos y mayor
riesgo de depredacion, o porque los organismos evitan cruzarlos (Mader et al. 1990,
Clevenger y Wierzchowski 2006, Yamada et al. 2010). De hecho C. chilensis evita
atravesarlos (véase capitulo II), probablemente por la ausencia de cobertura vegetal.

Por otro lado, esperabamos que para C. chilensis existiera mayor diferenciacion genética
a mayor distancia geografica (i.e. aislamiento por distancia) debido a que en 0rganismos
con movilidad restringida existe un mayor intercambio de individuos entre lugares

cercanos que entre lejanos (Peterson y Denno 1998). Sin embargo, esta tendencia se
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observo solo entre los sitios del bosque continuo, mientras que entre los fragmentos no
existe este patrén. La ausencia de aislamiento por distancia entre los fragmentos puede
producirse tanto por una alta diferenciacion entre sitios cercanos sin flujo génico (i.e.
aislados) dado por deriva génica independiente (e.g. Lancaster ef al. 2011), como por un
alto flujo génico entre todos los sitios a la escala estudiada (Peterson y Denno 1998,
Keyghobadi et al. 20052). Esto tiltimo estaria sucediendo en este estudio ya que la
diferenciacion genética de C. chilensis fue menor a mayor porcentaje de plantaciones de
pino entre sitios (i.e. menos bosque nativo), el que es mayor entre fragmentos. Esto
podria deberse a que las plantaciones estarian actuando como aceleradoras del flujo
génico mis que como barreras. De hecho, los individuos de C. chilensis se desplazan
mas répido en las plantaciones de pino que en el bosque nativo (véase capitulo II).

Los patrones observados de distribucion de la diversidad genética de C. chilensis en el
bosque Maulino podrian reflejar una historia de fragmentacién y “defragmentacion”
(i.e. aumento en la conectividad, sensu Hale ef al. 2001, Drees ef al. 2008). Aunque los
indices de diversidad genética responderian mas lentamente que los de diferenciacion a
los cambios en la configuracion del paisaje (Keyghobadi ef al. 2005hb). Inicialmente, la
corta del bosque nativo habria forzado el movimiento de los individuos sobrevivientes
hacia los fragmentos remanentes, redistribuyendo la diversidad genética en el paisaje.
Posteriormente, las poblaciones de C. chilensis habrian sido sometidas a cuellos de
botella en estos fragmentos, los que permanecieron rodeados por tierras de cultivos y/o
praderas de pastoreo establecidas alrededor de 200 afios (i.e. principios del siglo XIX,
San Martin y Gomez 2010), aunque solo tenemos evidencia de hace 63 afios para el sitio

de estudio (Foto adrea afio 1943, Servicio Aéreo Fotogramétrico, Chile). Estos sitios sin
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cobertura arbdrea no serfan utilizados por C. chilensis, por lo que las poblaciones de los
fragmentos habrian permanecido aisladas aumentando la diferenciacion entre ellas y
produciéndose pérdidas de diversidad genética principalmente en los bosques mas
aislados y cercanos a los caminos. Sin embargo, a partir de los afios 70’ al establecerse
plantaciones de pino (Echeverria ef al. 2006, San Martin y Gémez 2010) se habria
restablecido el flujo génico ya que estas si son usadas por C. chilensis, aunque en baja
intensidad (Grez et al. 2003, Henriquez et al 2009, véase capitulo I). Como
consecuencia de este aumento en la conectividad del paisaje se habria producido una
reduccion significativa de la diferenciacién genética entre fragmentos (Hames ef al,
2001, Drees et al. 2008), permitiendo también la mantencion de una diversidad genética

en los fragmentos similar al bosque continuo.
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CONCLUSIONES GENERALES

Los resultados de esta tesis aportan al conocimiento de la ecologia de C. chilensis, una
especie endémica de los bosques templados de Sudamérica, los que han sido
ampliamente fragmentados (Echeverria ef al. 2006, Armesto ef al. 2010). A pesar de que
la pérdida y fragmentacion del hébitat amenazan frecuentemente a los cardbidos, existen
muy pocos antecedentes de sus efectos en América latina (Niemeld 2001).
Particularmente en Chile existe escasa informacion, a pesar del alto grado de endemismo
de este grupo (55,8% de las especies de carabidos son endémicos, Roig-Jufient y
Dominguez 2001) y de las altas tasas de deforestacion y fragmentacion.

En general, los efectos de estos procesos se han evaluado midiendo diferencias en la
densidad en los distintos habitats (Grez et al. 2003, Briones y Jerez 2007). Sin embargo,
la densidad no necesariamente es un buen indicador del estado de conservacion de las
poblaciones, ni de cual habitat es mas “adecuado” para un determinando organismo
(Van Horne 1983). Otros indicadores tales como la demografia, el movimiento y la
diversidad genética, serian mas informativos para evaluar el estado de conservacion de
las poblaciones y sus respuestas a los cambios en el paisaje (Noss 1990). El estudio de la
demografia en paisajes fragmentados entrega tendencias a largo plazo de las
poblaciones, indicando si estas van en aumento o en disminucidn en respuesta a cambios
en la calidad del habitat. En nuestro estudio las poblaciones de C. chilensis del bosque
continuo fueron mas estables que las de los fragmentos y las plantaciones de pino. En
general, las poblaciones de los fragmentos crecieron a distintas tasas mientras que las de

las plantaciones de pino tuvieron afios con crecimiento y otros en que las poblaciones




A

101

disminuyeron. Ademds, nuestros resultados apoyaron parcialmente nuestras
predicciones, puesto que la mayor densidad en los fragmentos se asocid a que los
individuos de C. chilensis sobreviven mas, pero no se reproducen mas alli que en el
bosque continuo y las plantaciones de pino.

Por su parte, el estudio del movimiento en distintos héabitats indica la capacidad de
dispersion de los organismos en el paisaje y su grado de aislamiento en funcion de la
perturbacion. En el bosque Maulino fragmentado, C. chilensis seria capaz de dispersarse
por las plantaciones de pino, sin embargo evitaria las areas sin cobertura (i.e. areas
cosechadas y caminos), lo que aumentaria el aislamiento de los fragmentos rodeados por
estas. Ademas, las mayores tasas de movimiento en las plantaciones de pino también
explicarian las alias densidades en los fragmentos, ya que aumentarian el ingreso de
individuos desde las plantaciones. Ello incrementaria significativamente en las épocas en
que las plantaciones son cosechadas.

En tanto, el estudio de la diversidad genética en el paisaje fragmentado revela si las
poblaciones se han reducido y/o aislado, perdiendo diversidad y aumentando su
diferenciacidon genética. Contrario a lo esperado, la diversidad y el nivel de
diferenciacion genética de C. chilensis fueron similares para los fragmentos y el bosque
continuo. Sin embargo, entre los fragmentos se pierde el patrén de aislamiento por
distancia observado en el bosque continno, Io que se deberia a una mayor tasa de
intercambio entre ellos producto de la mayor tasa de movimiento en 4reas cosechadas y
plantaciones de pino. Por lo tanto, el anélisis integrado de diversos indicadores permite
conocer mejor el estado de conservacién de las poblaciones y avanzar en el

entendimiento de las causas y consecuencias biologicas de la fragmentacion del habitat.
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El considerar las poblaciones de los habitats que rodean los parches de habitat original
(i.e. matriz) e incluir la configuracion del paisaje como un elemento adicional de
analisis, versus un enfoque basado solo en los parches, aporté a nuestro estudio una
mayor comprension del fenémeno. Las poblaciones de C. chilensis en los fragmentos no
son elementos aislados sino que sus dindmicas dependen del tipo de matriz adyacente.
Matrices sin cobertura arborea son evitadas por C. chilensis, tales como los caminos y
las areas cosechadas por lo que las poblaciones adyacentes a estas tienden a aislarse y a
empaquetarse aumentando aun mas su densidad. En contraposicion, las plantacicnes de
pino al tener una estructura similar al habitat original son un habitat alternativo
interesante para la conservacion de C. chilensis, ya que sus poblaciones tienen densidad,
sobrevivencia, crecimiento poblacional y tasas reproductivas similares al bosque nativo,
por lo que mantendrian poblaciones viables de C. chilensis. Ademas, estarian facilitando
el flujo y la mantencion de su diversidad genética. Sin embargo, un elemento importante
a considerar para favorecer a C. chilensis en las plantaciones de pino es la mantencion
de sotobosque con especies nativas, debido a que su densidad se asocia positivamente
con la riqueza de especies arbustivas y arboreas (particularmente el lingue) y con la
cobertura de hojarasca, y negativamente con la cobertura de aciculas en el suelo.

Los carabidos han sido ampliamente usados como bioindicadores en el hemisferio norte
debido a que son diversos, abundantes y sensibles a las perturbaciones (Niemeld et al.
2000). Por esto, los resultados de esta tesis contribuyen a la identificacién de patrones
generales de respuesta a la fragmentacién del habitat y a disefiar mejores medidas de

manejo sustentable de los paisajes antropicos tanto a nivel local como global.
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