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Resumen. El entendimiento de un ecosi stema requiere conocer no solo su estructura,
sino que también es fundamental entender cdmo sus distintos componentes interactdan.
En este capitulo se integran muchos de nuestros resultados de estudios acerca de
las interacciones que tienen lugar en € ecosistema de la Cordillera de Dofia Ana.

Las interacciones entre clima y vegetacion permiten explicar la existencia de pisos
de vegetacion. Las caracteristicas climéticas en un gradiente altitudinal altoandino
determinan, entre otras, la productividad primaria, diversidad, cobertura y formas
de vida gque presentan las plantas. En la Cordillera de Dofia Ana estan presentes
los Ultimos tres pisos altitudinal es de vegetacion: piso subandino (2.700-3.500 m),
piso andino inferior (3.500-4.250 m) y piso andino superior (4.250-4.450 m). La
diferente capacidad de resistir bajas temperaturas es una de las principal es causas
de esta zonacion vegetacional. A lo anterior se agregan las vegas o humedales,
vegetacion de mayor productividad asociada a los cursos de agua y a zonas con
surgencia de aguas sub-superficiales y subterraneas.

En adicion ala zonacion altitudinal de la vegetacion, existe una alta heterogeneidad
espacial debido a factores edéficos y microcliméticos que alteran los tiposy la
abundancia de especies presentes. Tiene particular importancia la heterogeneidad
geol 6gica que determina una alta diversidad de condiciones quimicas del suelo,
estabilidad y permeabilidad del substrato.
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Entre lasinteracciones bidticas, una de las mas rel evantes es la interaccion planta-
agente polinizador. En la Cordillera de Dofia Ana, los principales polinizadores
son dipteros (58% de las especies de plantas), himendpteros (35,5%) y lepidopteros
(19,4%). La polinizacién por dipteros aumenta en importancia con la altura,
mientras que la polinizacion por himendpterosy lepidopteros disminuye.

En términos de productividad, los periodos de crecimiento vegetativo y actividades
reproductivas estan restringidos a los meses de verano. Estudios de balance hidrico
en especies de Adesmia muestran que, durante la época de crecimiento, las plantas
realizan un importante control estomético durante gran parte del dia en respuesta
ala baja disponibilidad de agua en €l suelo.

Las maximas tasas de fotosintesis registradas son similares a las de la alta montafia
tropical, pero mas bajas a otras altas montafias de | atitudes medias. La vegetacion
dela Cordillera de Dofia Ana muestra una baja productividad anual, debido a que
se conjugan bajas tasas de asimilacion junto a un periodo de crecimiento restringido
a los meses més célidos del afio.

Los productores primarios sostienen diver sos arreglos de organismos consumidores.
En términos de diversidad biol6gica, los mas importantes corresponden a insectos
y aves. Losinsectos parecen tener un rol intermediario importante en la mantencién
de las cadenas trdficas, ya que son |os principal es consumidores primarios y recurso
alimenticio para los niveles tréficos superiores.

Palabras clave. Ecosistemas de montafia, Valle del Elqui, interacciones ecol dgicas,
ecosistemas andinos.

Abstract. Under standing ecosystems requires not only knowledge of their structure
but also on interactions between their different components. In this chapter we
attempt to integrate knowledge on interactions that take place in the Cordillera de
Dorfia Ana.

Interactions between climate and vegetation underlie the existence of distinct
vegetation belts. Climatic variables as expressed along an elevational gradient
determine primary productivity, diversity, cover and life-forms represented in
vegetation. In the Cordillera de Dofia Ana the upper-most three vegetation belts
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are represented: subandean belt (2,700-3,500 m), lower andean belt (3,500-
4,250 m) and upper andean belt (4,250-4,450 m). Diferences in resistence to low
temperaturesis one of the principal factors determining such zonation. In addition
to the above zonal vegetation belts, high andean "vegas" (or cushion bogs), of high
productivity are found in the Cordillera de Dofa Ana, where they are associated
with water courses and sub-superficial and subterranean springs.

As a result of edaphic and local microclimate variation, high spatial heterogeneity
is characteristic of the vegetation within each vegetation belt. Substrate variation,
which influences the chemical properties of soils, and stability and permeability of
the substrate, is especially relevant.

Among biotic interactions, the plant-pollinator relationship es relevant. In the
Cordillera de Dofia Ana the prinpipal pollinators are dipterans (visiting 58% of
plant species), himenopterans (35.5%) and |lepidopterans (19.4%). Pollination by
dipterans becomes progressively more important at high elevation, while butterfly
and hymenopteran pollination both decrease in relative importance.

Vegetation growth and reproductive activities are restricted to the summer months.
Water balance studies in species of Adesmia show that stomatic control is evident
during much of the day as a response to low soil water content.

Maximum photosynthetic rates registered are similar to those reported in tropical
high mountains, but are lower than reported for other mid-latitude mountains.
Vegetation in the Cordillera de Dofia Ana exhibits low annual productivity as a
result of a combination of low assimilation rates and growth being restricted to the
warmest months of the year.

In terms of biological diversity, important consumers are insects and birds. Insects
appear to play an intermediate role in the maintenance of trophic chains. They are

the prinpipal consumers and food resource for the more superior trophic levels.

Key Words. Mountain ecosystems, ecological interactions, Andean ecosystems,
Elqui Valley.
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INTRODUCCION

Ladinamica actual de los ecosistemas de la alta montafia en los Andes desérticos
de Chile es el resultado de una compleja historia evolutivay biogeogréfica, donde
eventos de colonizacidn y especiacion se entremezclan con repetidos ciclos de
sucesiones producto de perturbaciones naturales. Todo €llo con el establecimiento,
modificacion y ruptura de interacciones mutualisticas y de competencia entre
organismos, y de las interacciones entre éstos con el medio fisico. En este capitulo
se analizaran, con €l detalle que permiten los estudios realizados a la fecha, las
interacciones ecol 0gicas en los Andes desérticos de Chile, con especial énfasis en
el ecosstemaandino delalV Regidn. El actua estado de conocimiento del ecosistema
andino nos permite sostener que la mayoria de los componentes ecosi stémicos, tanto
bi éticos como abi6ticos, estdn medianamente identificados. El objetivo de este
capitulo es integrar la informacion existente sobre las interacciones ecolégicas y
plantear algunas hipétesis que podrian orientar futuras lineas de investigacion en
este campo.

INTERACCIONESECOLOGICAS

Un ecosistema puede ser descrito en términos de sus componentes. La descripcion
de su estructura debe incluir los componentes bidticos (e.g., |as especies de plantas,
animales y microorganismos) y abiéticos (e.g., |os compuestos inorganicos y
orgénicos, € clima) (Fig. 1).

Una descripcion de la estructura de un ecosistema, junto con mencionar |os e ementos
gue la componen, puede reordenar esos elementos seglin sus caracteristicas (e.g.,
las formas de vida de las plantas), llegando a descripciones integradoras como los
pisos de vegetacion y |as vegas altoandinas.

Por otro lado, un ecosistema puede ser descrito en términos de su dinamica. Es a
este nivel donde ocurren las interacciones entre los componentes del ecosistema.
Por gjemplo: suelo-nutrientes, planta-clima, planta-polinizador, planta-herbivoro,
herbivoro-carnivoro, hojarasca-descomponedor.

Las interacciones entre los componentes del ecosistema ocurren en distintas escalas
de tiempo los que van desde escalas geoldgicas (e.g., formacion y desarrollo de
anomalias hidrotermales, levantamiento de la cordillera), evolutivas (e.g., fenbmenos
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ECOSISTEMA

Interacciones abidticas (e.g.,
desintegracion de las rocas,
intercambio de sales,
evaporacion, surgencia de aguas)

Componentes abidticos
(e.g., clima, suelo, agua,
roca, nutrientes, relieve,
atmosfera)

Interacciones entre componentes
abitticos y biéticos (e.g.,
fotosintesis, polinizacion y
dispersion por viento,
descomposicion de hojarasca)

Componentes bidticos
(e.g., plantas, animales,
micro-organismos, bio-
diversidad, endemismos)

Interacciones bidticas (e.g.,
polinizacion, dispersion, fijacion
bioldgica de nitrogeno, herbivoria,
predacion)

Fig. 1. Componentes e interacciones ecol gicas en un ecosi stema.

de aparicidn de nuevas especi es 0 especiaci n, extinciones, co-evolucidn, migraciones),
ecoldgicas (e.g., reproduccion, herbivoria, sucesiones) y ecofisiolégicas (e.g.,
fotosintesis, resistencia a bajas temperaturas).

Desde el punto de vista de los componentes, |as interacciones ecol dgicas pueden
ser divididas en: &) interacciones entre |os componentes abi6ticos, b) entre componentes
bidticosy, c) interacciones cruzadas entre componentes abidticos y bidticos (Fig.1).

| nter acciones entre componentes abioticos

En este grupo de interacciones ecol 6gicas quedan incluidas todas |as interacciones
en las que participan exclusivamente dos 0 méas componentes abi6ticos, tales como:
suelo-clima, intercambio de sales entre lafraccion soluble y las arcillas en €l suelo,
suelo-agua, etc. Como resultado de estainteraccion, algunos o todos |os componentes
se van modificando paulatinamente. Por gemplo, e congelamiento y descongelamiento
sucesivo ddl aguaen € suelo determina un proceso de fraccionamiento del substrato.
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En el caso del ecosistema andino, el entendimiento de los fendbmenos, € origen de
las anomalias hidrotermales y sus posteriores transformaciones, son de vital
importancia. Algunos de estos aspectos son discutidos con més detalle en los capitulos
1.1y 1.2 deestelibro.

I nter acciones entre componentes abiéticosy bidticos

L os principal es factores abi 6ticos que determinan la distribucion de las comunidades
biol6gicas en la zona andina son de tipo climético y edéfico.

Interaccion Clima-Vegetacion. Tradicionalmente se ha explicado la existencia
de pisos de vegetacion en términos climaticos (Squeo et al. 1994). Los limites
climéticos permiten explicar la distribucion de coberturas y formas de vida en
gradientes altitudinales dentro de la zona andina. Cuando se produce un cambio en
|la abundancia de un grupo de especies con la misma forma de vida, se percibe una
discontinuidad fisonémica en €l paisgje. Ladistribucion altitudinal de estos grupos
de especies es principamente el resultado de lainteraccion entre climay vegetacion.

La cobertura vegetal es unaexpresion de la productividad primaria del ecosistema.
En los ambientes mas productivos, las plantas tienden a ocupar toda la superficie
del suelo. Cuando las comunidades vegetal es tienen bajos niveles de estrés abidticos,
laprincipal limitacion paralafotosintesis eslaluz, tal como ocurre en los bosgues
tropicales o en cultivos intensivos. En los Andes de Coquimbo, la cobertura de la
vegetacion disminuye con la atura registrandose valores cercanos al 40% entre los
3.200y 3.850 m, 27% entre los 4.000 y 4.250 m, e inferiores al 1% entre los 4.300
y 4.450 (Fig. 2).

Junto con las diferencias en cobertura vegetal, |0s pisos de vegetacion reflejan los
limites de distribucion para distintas formas de vida (Squeo et al. 1993, 1994,
Fig. 3). Los arbustos altos (i.e., entre 50 y 150 cm de altura) se encuentran aaturas
inferiores a los 3.500 m definiendo el limite superior del piso sub-andino. Los
subarbustos (i.e., arbustos lefiosos de menos de 50 cm de altura) no superan los
4.250 m, este antecedente junto con la distribucién de los cojines perennes (i.e.,
arbustos lefiosos achaparrados y compactos) concentrada entre los 3.450 y 4.250 m,
definen el piso andino inferior. Los 4.250 m también constituyen el limite de
distribucién de las hierbas anuales, las que ademas dependen de la cantidad de
precipitacion ocurrida durante el invierno anterior. Por Ultimo, también la cobertura
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et al. 1993).
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absoluta de | as especies herbaceas perennes decae con la atitud, sin embargo, su
limite atitudinal superior coincide con el limite de la vegetacion (4.450 m).

La interaccion clima-vegetacion también se relaciona con el origen biogeogréfico
de las especies y su parentesco filogenético. En la Cordillera de DofiaAna, €l 76%
de las especies zonal es nativas son endémicas a los Andes desérticos con lluviade
invierno (25°-32°S) (58% si se incluyen las especies nativas de vega), con bajas
relaciones floristicas con los Andes de Chile Central a sur de los 32°S (Squeo et
al. 1994). Por otro lado, la dominancia de algunos géneros como Adesmiay Sipa
(7,9% y 40,5% de la cobertura vegetal en el piso sub-andino, respectivamente);
42,5% Yy 24,0% en el andino inferior (Squeo et a. 1993) también le confieren aesta
vegetacion una caracteristica filogenética diferencial.

L os pisos de vegetacion representan el resultado de la interaccién entre climay
vegetacion. El crecimiento y sobrevivencia de las plantas en los ambientes de alta
montafia estdn determinados, entre otros factores, por la ocurrencia de bajas
temperaturas durante la época de crecimiento (Billings 1979, Larcher 1982).
Aparentemente, existe unarelacion entre el mecanismo de tolerancia a temperaturas
congelantes y laforma de vida (o altura de las plantas) (Squeo et a. 1991). Segin
estudios de estos autores, en los Andes tropicales de Venezuela, las especies
arborescentes presentan mecanismos de evasion principalmente através del super-
enfriamiento, mientras que las especies que crecen a nivel del suelo presentan
toleranciaa congelamiento. En un trabajo complementario, se muestrala ocurrencia
del mismo patron paralosAndes desérticos de Chile (Squeo et a. 1996). El mecanismo
de evasion por super-enfriamiento, relacionado con € aumento de solutos que actlian
como anticongelantes dentro de las células, le permite a los arbustos soportar
temperaturas nocturnas bajo cero. Sin embargo, solo através de un mecanismo de
tolerancia a congelamiento, las especies son capaces de soportar temperaturas
inferiores a-12°C. En este Ultimo mecanismo, presente sdlo en las especies menores
a 20 cm de altura, ocurre congelamiento del agua en los espacios intercelulares
cuando la temperatura desciende de los -3°C, pero los tejidos no sufren dafio hasta
temperaturas mucho menores.

En la Cordillera de DoflaAna, |as especies de plantas que habitan en € piso andino
inferior mostraron temperaturas de dafio a menores temperaturas que |as especies
del piso sub-andino (Al =-16,3% 3,5°C versus SA=-12,312,9°C, P< 0,05) (Squeo
et al. 1996). Al comparar dos comunidades vegetales separadas por 500 m de
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elevacion, latemperatura de dafio promedio de las especies es 3,1°C mas negativa
en lalocalidad de mayor altura. Esta reduccion en la temperatura de dafio con
aumento en elevacion coincide con lareduccién de latemperatura del aire con la
altitud (6,5°C / 1.000 m).

Con estos antecedentes es razonabl e postular que el limite entre el piso sub-andino
y e andino inferior esta dado, entre otros factores, por la ocurrencia durante lavida
de cada especie, de un evento con temperaturas nocturnas de verano inferiores a
-12°C.

El efecto de latemperatura en la distribucion de las especies también se observa en
la preferencia de especies arbustivas (e.g., Adesmia hystrix) por micro-habitat
relacionados con refugios térmicos (e.g., laderas de exposicién ecuatorial, zonas
rocosas, hojarasca de otras especies) (Rada et al. 1985, Squeo et al. 1991, 1993).

La preferencia por refugios térmicos permitiria también explicar los mecanismos
de aidacion que presentan algunas especies. Por gemplo, |0s cojines mantienen una
gruesa capa de hojarasca que aisla a sus raices de las temperaturas congelantes
(Squeo et a. 1991). En lazona andina, muchas especies de hierbas perennes crecen
de preferencia sobre cojines, pues junto con ser un substrato mas estable, rico en
aguay nutrientes (Cavieres et al. 2002), este micro-habitat podria conferir proteccién
alas bajas temperaturas.

El limite entre el piso andino inferior y superior estad marcado por la desaparicion
de todas las especies | efiosas, manteniéndose sblo algunas hierbas perennes con
sistemas radiculares superficiaes. Estalimitacion abrupta en ladistribucion altitudina
de las especies |efiosas con raices profundas se relacionaria con la presenciade un
"permafrost” superficial (suelo congelado permanentemente) (Squeo et a. 1994).

Como hemos visto, la existencia de limites entre |os pisos de vegetacion estaria
explicado principalmente por latemperatura. Otraevidenciaafavor de esta estrecha
relacion se encuentra en la disminucidn paulatina de los limites altitudinales hacia
los Andes meridionales, llegando hasta cerca del nivel del mar en Tierradel Fuego.
Unainteresante discontinuidad en la paulatina disminucion altitudinal de los pisos
de vegetacion se encuentra alos 31° de latitud sur. En unos pocos kilémetros se
observa una depresion de | os pisos andinos en 500 m de altitud (Squeo et al. 1994).
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Esta depresion coincide con un importante limite norte a la penetracion de los
frentes polares.

Substrato-Vegetacion. Una primera diferenciacion entre vegetacion zonal (de
ladera) y azonal (de vegas y humedales) muestra coémo las especies responden,
ademés de las diferencias climéticas, adiferencias edéficas. Las formaciones azona es
de vega o humedal es estan asociadas a sectores de acumul acion de agua, normalmente
a causa de la poca pendiente y mal drengje; en otros casos, corresponde a puntos
de surgencia de aguas subterréneas (Fig. 4). Estas formaciones poseen una alta
productividad relativa en comparacién con la vegetacion zonal a una mismaatura.

A pesar del aspecto aparentemente homogéneo de las vegas, existen diferencias en
la productividad y composicion de especies que dependen de diversos gradientes
ambientales (e.g., disponibilidad de agua desde e centro a borde, grado de salinidad
del suelo, calidad quimicadel agua), incluyendo una variacion debida a gradiente
atitudinal (Squeo et al. 1993, 1994). Las areas riparias, asociadas a los cursos de
agua, también constituyen vegetaciones azonales altamente dependiente de la
disponibilidad de agua. Los procesos de infiltracién, surgenciay flujos laterales
asociados a los cursos de agua modifican no sblo el nivel fredtico, si que también
ladisponibilidad de oxigeno y nutrientes, 1o que genera situaciones de a'ta compl gjidad
espacial (Fig. 4) (Ffolliott et a. 2003).

EnlaCordillerade DoflaAnatiene particular importanciala heterogeneidad geol égica
lacual determina una atadiversidad de condiciones quimicas del suelo, estabilidad
y permeabilidad del substrato (Fig. 5y 6). Por ggemplo, las anomalias hidrotermales
expuestas y taludes con mucha pendiente estén desprovistos de vegetacion; planicies
y laderas con poca pendiente son dominadas por Adesmia aegicerasy Stipa spp.
En tanto, los arbustos altos (Adesmia hystrix y Ephedra breana) se concentran en
las laderas rocosas més célidas de exposicién ecuatorial (norte) del piso subandino,
mientras que en las laderas con exposicion polar (sur) domina Viviania marifolia
(Squeo et a. 1993).

Laestabilidad y €l drenaje del substrato también afecta la distribucion espacial. La
baja cobertura vegetal observada en las laderas con pendiente abrupta y cubierta
detritica seria causada por la alta infiltracion o que generaria un suelo seco e
inestable. Estas areas son dominadas por especies hemicriptofitas o gedfitas, con
rizomas ramificados y forma parecida a cojin (e.g., Oreopolus macranthus,
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Fig. 4. Flujos de agua en sistemas azonal es (vegas y bordes de cursos de agua). Arriba: Potenciales
flujos de agua en una vega andina. Abajo (Modificado de Ffolliott et al. 2003): procesos de infiltracion
y surgencias asociadas a |os cursos de agua.

Alstroemeria andina). En laderas suaves y en areas més himedas a causa de la
acumulacién de nieve invernal, los cojines lefiosos son mas abundantes (e.g.,
Calceolaria pinifolia, Adesmia subterranea).
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Fig. 5. Distintas situaciones edéaficas como determinantes de la vegetacion (tomado de Squeo et al.
1993). a: Perfil de un valle a 3.300 m. Los arbustos crecen en |a ladera con exposicion ecuatorial con
suelos delgados (a la izquierda), subarbustos y hierbas perennes se encuentran en otras zonas. b:
Perfil de una ladera a los 3.400 m. Los arbustos crecen en la parte alta sobre suelo delgado (20-30
cm de profundidad) y en las laderas de exposicidn ecuatorial; las hierbas perennes se encuentran en
las laderas con sedimento profundo. c: Perfil deladera a los 3.500 m. Cuando las rocas con anomalias
hidrotermales son cubiertas con sedimentos de otro origen pueden crecer subarbustos y hierbas
perennes.
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Fig. 6. Perfil entre los 3.700 y 3.900 m. El material volcanico original (en la izquierda) tiene un pH
mas basico que el suelo granitico (centro). 1: material morrénico; 2: material volcanico oscuro; 3:
suelo fésil con material volcanico; 4: capa edlica; 5: loma expuesta sin acumulacion de nieve; 6:
ladera con material de origen volcénico; 7: roca con anomalia hidrotermal; 8: material granitico
(intrusion); 9: mezcla de material granitico y sedimentos de origen hidrotermal; 10: vega altoanding;
11 curso de agua. Aa Adesmia aegiceras, As Adesmia subterranea, Cp Calceolaria pinifolia, Sc Stipa
chrysophylla, Te Opuntia leoncito (tomado de Squeo et al. 1993).

Un patrén comun a los Andes desérticos de Chile es |la presencia de especies de
plantas con distribucion muy restringida, posiblemente asociada al desarrollo de
nuevas especies (especiacion reciente). Estas especies neo-endémicas presentan
poblaciones muy localizadas, aparentemente asociadas a requerimientos edaficos
muy especificos. Entre las especies con distribucion restringida en el area destacan
Chaetanthera flabellifolia, Cristaria inconspicua, Malesherbia lanceolata, Senecio
arleguianus, Viola chrysantha, Cistanthe humilis, todas ellas endémicas alos Andes
del nortedelalV Region (entre el Embalse de LaLagunay € Rio Malo-Estero Los
Tambos) (Squeo et al. 1994, 2001).
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I nteraccion entre componentes bidticos

Este grupo de interacciones, conocidas como interacciones bidticas, incluyen, entre
otros, los fendmenos de competencia y facilitacion entre especies por un recurso,
la polinizacion, ladispersion de frutos y |as cadenas troficas.

L os insectos antofilos. En los Andes, un patrén caracteristico es la reduccion en
la abundancia de insectos antéfilos (i.e., que visitan flores) hacia mayores altitudes
(Arroyo et al. 1983, Squeo 1991). En la Cordillera de Dofia Ana, en un muestreo
de verano (1988), del total de insectos antofilos capturados, el 60% lo fue en el
tramo 3.200-3.500 m; & 27% provino del tramo 3.500-4.000 my el 13% en e tramo
4.000-4.250 m. En tanto, més del 50% de las capturas realizadas en cada uno de los
niveles atitudinal es correspondié a himendpteros.

Respecto ala composicién taxondmica, el 62,5% de los individuos correspondio a
himendpteros, €l 20,6% alepiddpteros, € 15,1% a dipterosy e 1,8% a coledpteros.
Los dipteros pertenecen a grupo de insectos ant6filos mas especioso con un 44,1%
(26 p), los himendpteros representan el 35,5% (21 sp) de las especies antdfilas,
mientras que los lepiddpteros silo constituyen un 20,3% (12 sp) del total. Un andlisis
detallado de la entomofauna ddl &rea de estudio se encuentra en Cepeda (1996).

M ecanismos bioticos de polinizacion. Este estudio se realiz6 utilizando la
metodol ogia descrita por Arroyo et al. (1992) y Squeo (1991). A través de un gran
esfuerzo de muestreo realizado en el verano de 1988, estudiamos la interaccion
planta-polinizador en la Cordillera de DofiaAna (6.500 observaciones de 10 minutos
repartidas en aproximadamente 50 especies de plantas). De las 31 especies en las
gue se tiene registro de polinizadores, un 87% recibe visitas de dipteros (especies
de plantas miofilicas), un 74% de himendpteros (plantas melitofilicas) y un 68% de
lepiddpteros (plantas psicofilicas) (Fig. 7). La sumade estos tres valores da mas de
100% debido a que una misma especie de planta puede recibir visitas de polinizadores
perteneciente a mas de un orden.

Cuando se considera a los 6rdenes de insectos polinizadores mas relevantes para
cada especie de planta, més de la mitad de |as especies (58,1%) es visitada por
dipteros (e.g., Azorella criptantha, Gymnophyton spinosissimum -Umbelliferae-,
Criptantha diffusa, C. involucrata -Boraginaceae-); sobre un tercio de las especies
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Fig. 7. Mecanismos bidticos de polinizacion en la flora de la Cordillera de Dofia Ana. Seindican dos
criterios: (1) se considera a un orden de insecto visitante si realiza a lo menos €l 10% de las visitas
a una especie de planta, o (2) solo al orden de insecto mas importante para la especie de planta.

(35,5%) son visitadas por himendpteros (e.g., Adesmia aegiceras, A. echinus, A.
hystrix, A. subterranea, Lupinus microcar pus -Papilionaceae-, Alstroemeria andina
-Amaryllidaceae-) y menos de un quinto de las especies (19,4%) tiene como principa
grupo de polinizador alos lepidopteros (e.g., Montiopsis copiapina, Cistanthe picta
-Portulacaceae-, Chaetanthera acerosa, C. flabellifolia -Compositae-).

En € gradiente altitudinal el nimero de especies de plantas visitadas por dipteros
tiende a aumentar con la altitud, mientras que las visitadas por himendpteros y
lepidopteros tienden adisminuir con laatitud (Squeo, datos no publicados).

Lagran importancia de mditofiliaen laflorade la Cordillera de Dofia Ana coincide
con lo reportado para los Andes de Chile Central (Arroyo et a. 1983, 1987). Si se
considera la cobertura de las especies de Adesmia, la importancia de melitofilia
aumentaria alin més en comparacion a otras localidades de los Andes chilenos.
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Fig. 8. Periodos de floracién a nivel comunitario en la Cordillera de Dofia Ana. Para cada piso de
vegetacion se presenta €l porcentaje de especies en flor.

Periodos de floracién. A partir de las observaciones de los periodos de floracién
se calculé el porcentaje de flores de cada individuo para unafecha dada durante la
temporada 1987-1988. El periodo de floracion de la comunidad estuvo concentrado
en losmeses cdlidos del verano durante latemporada 1987-1988 (Fig. 8). El méximo
defloracion paralamayoriade las especiesy en lostres niveles atitudinal es ocurrio
a mediados de enero de 1988. La duracion promedio por especie del periodo de
floracién fue algo més de un mes, aungue en a gunos casos se extendié por més de
dos meses (e.g., Chaetanthera acerosa, Pachylaena atriplicifolia -Compositae-,
Adesmia echinus -Papilionaceae-).

Estos resultados son similares a los reportados por Squeo (1991) paralaflora de
la alta montafia de la Patagonia (50°S), pero contrastan con la situacién descrita
paralos Andes de Chile Central, donde la estacién de floracion ocurre entre fines
de primavera hasta principios de otofio (Arroyo et a. 1981). La menor duracion del
periodo de floracién y su concentracion en los meses de verano podria estar
relacionada, en parte, con el origen biogeogréfico de lafloray laimportancia de
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melitofilia. Tal como ya se sefial 6 en las secciones precedentes, en la Cordillera de
Dofia Ana tres cuartos de las especies son endémicas a los Andes desérticos con
lluviasinvernales. Por otro lado, los requerimientos térmicos de himendpteros son
mayores a las de |os otros grupos de polinizadores (Heinrich 1975, Arroyo et al.
1982).

DISPERSION DE SEMILLASY BANCO DE SEMILLAS

Aungue algunas plantas dependen en gran medida de reproduccidn vegetativa, en
la cual nuevos ramets se originan por fragmentacion fisica de una planta, la mayor
parte de |os espermatofitos se reproducen principalmente por medio de las semillas,
gue a su vez, son dispersadas fuera de la planta madre. Una vez formadas, las
semillas son esparcidas por una amplia gama de agentes dispersantes (e.g., Frankie
et a. 1974, Armesto & Rozzi 1989, Willson et al. 1990, Wilson 1993), las que
pueden germinar inmediatamente 0 permanecer almacenadas en € "banco de semillas
del suelo".

En la Cordillera de Dofla Ana, excepto por unas pocas especies de plantas con la
capacidad de atraer dispersantes bidticos (zoocoria), la mayoria de las especies de
plantas utilizan agentes abiodticos de dispersion como el viento (anemocoria). El
arbusto Ephedra breana (pingo-pingo) es una de las excepciones, ya que su pseudo
fruto carnoso con un arilo de color rojo, es consumido por avesy, después de pasar
por el tracto digestivo, es depositado en otros lugares. Para | as vegas altoandinas
de los Andes desérticos de Chile, la dispersion por animales, tanto por un transporte
interno (endozoocoria) como aquélla asociada al pelaje o plumaje (exozoocoria),
explicariala ata similitud en la composicion floristica a lo largo de la Cordillera
delosAndes (Villagréan et al. 1983)

Unavez que las semillas han sido dispersadas, éstas entran aformar parte del banco
de semillas en el suelo (Squeo et a. en este libro). Segun Parker et al. (1989), las
especi es que presentan bancos de semillas naturales en el suelo tendrian una mayor
capacidad deresigtir € impacto de perturbaciones de origen antrépico, en comparacion
con aquéllas sin banco. De acuerdo a esta opinion, laidentificacion y cuantificacion
de los bancos de semillas serian fundamental es para el desarrollo de estrategias de
conservacion y manejo sustentable de la vegetacion altoandina. La emergenciadesde
el banco de semillas esté intimamente ligada a la ocurrencia de estaciones de
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crecimiento favorables. En las zonas &ridas de Chile, losinviernos lluviosos asociados
a eventos como El Nifio-Oscilacién del Sur (ENOS), son capaces de desencadenar
la germinacién masiva de semillas (Gutiérrez et al. 2000, Gutiérrez & Meserve
2003, Squeo et a. en este libro).

INTERACCIONES TROFICAS

El estudio delasinteracciones quetienen lugar entrelos productoresy |os consumidores
presentes en cualquier tipo de ecosistema constituye un importante elemento para
entender el funcionamiento de éste. Desde el punto vista tréfico, los procesos
importantes estén formados por la produccién primaria, la herbivoria, 1a predacion
y la descomposicion.

Productividad primaria

DeentrelafloradelaadtacordilleradelalV Region, € género Adesmia es un taxén
altamente diverso y e méas dominante en términos de cobertura. Representa, por lo
tanto, unaimportante oportunidad para estudiar las respuestas de las plantas alas
restricciones ambiental es impuestas por la baja disponibilidad de agua en €l suelo.
Por ejemplo, Rada et al. (1999) caracterizan las relaciones hidricas y de carbono
de cuatro especies de Adesmia con diferentes formas de vida y que habitan en
diferentes niveles dtitudinalesalo largo del gradiente de la Cordillera de DoflaAna.

Rada et a. (1999) realizaron cursos diarios de intercambio de gases fotosintéticos
y de relaciones hidricas en Adesmia hystrix (3.300 m), A. aegiceras (3.300 y
3.750 m), A. echinus (4.200 m) y A. subterranea (3.750 y 4.200 m) durante mediados
del periodo de crecimiento. Para cada especie se determinaron |os parametros de
curvas presion-volumen, potencial osmético a completo turgor y en el punto de
pérdida de turgor y €l contenido relativo de agua en el punto de pérdida de turgor
(Tabla 1). Como respuesta a la baja disponibilidad de agua en el suelo, todas las
especies de Adesmia estudiadas mostraron un importante control estomético durante
gran parte del dia. Adesmia aegiceras, en ambas altitudes, exhibio las mayores tasas
de asimilacion neta de CO, (7-8 umol m-2s-1) en comparacion a las otras tres
especies (4-6 pmol m-2s-1). Sélo el arbusto A. hystrix mostré pérdida de turgor
durante los cursos diarios. El contenido relativo de humedad (CRA) en € punto de
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Tabla 1. Potencial hidrico foliar diurno y parametros de las curvas presién-volumen para cuatro
especies de Adesmia a lo largo del gradiente altitudinal en la Cordillera de Dofia Ana. Y, = potencial
hidrico foliar promedio, Y.™"= potencial hidrico foliar minimo, Yr"®= potencial osmético a méximo
turgor, ‘[",TO = potencial osmoético en e punto de perdida de turgor, RWC = contenido relativo de agua
en € punto de pérdida de turgor (datos tomados de Rada et al. 1999).

Altitud ' \pmin Pyl N RwWC©

Especies m MPa MPa MPa MPa %
A. hystrix 3.300 -346+1,3 -4,00 -1,89 -3,20 75
A. aegiceras 3.300 245+ 17 -3,20 -1,96 -3,26 69
A. aegiceras 3.750 2,72+17 -3,07 -2,25 -3,30 74
A. subterranea 3.750 2,35+ 1,4 -2,87 -1,87 -2,70 75
A. subterranea 4.200 -2,08+1,1 -2,20 -1,92 -2,70 72
A. echinus 4.200 -2,38+2,0 -2,63

pérdida de turgor paratodas las especies se encontrd entre 69 y 75%. Las tasas
maximas de asimilacién encontradas en este estudio son bagjas s se les comparaa
|as estimadas para otras atas montarias de latitudes medias y son similares alas de
la alta montafia tropical.

En términos de productividad anual, estos ambientes muestran una baja produccion
de biomasa en comparacion con datos de otros estudios. Esto se deberia, por un
lado, a las bajas tasas de asimilacion neta de CO2 y, por otro, aque lafotosintesis
ocurre durante un periodo de crecimiento restringido a los meses més célidos del
afo. Lagran mayoria de |as especies lefiosas son deciduas de invierno, presentando
hojas sélo durante |os meses calidos. Una situacion equivalente se presenta paralas
hierbas, las cuales concentran su crecimiento en las épocas del afio con temperaturas
més elevadas. En la Cordillerade DofiaAna, € retiro de la cubierta de nieve invernal
no coincide con €l inicio del crecimiento vegetativo. Adicionalmente, en los afos
de baja precipitacién, la cubierta de nieve tiene muy poca duracion y desaparece en
pleno invierno. En contraste, |a flora andina de Chile Central inicia su crecimiento
vegetativo casi inmediatamente a retiro de las nieves invernales en primavera.
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Productoresy consumidores primarios

Recientemente se ha estado discutiendo en € ambito ecol égico que, para ecosistemas
terrestres, los productores primarios regulan los niveles tréficos superiores
(consumidores primarios y secundarios) y que € efecto inverso, de los consumidores
sobre los productores primarios, tendria un menor impacto en comparacion alos
efectos abidticos (Hunter & Price 1992, Meserve et a. 2001, 2003). Paralos Andes
desérticos, laregulacion de abajo hacia arriba en la cadena tréficaimplica que en
anos de alta productividad primaria (afios lluviosos), los consumidores tenderian a
aumentar junto con el aumento del recurso alimentario; y en los frecuentes afios
secos que determinan baja productividad, |os consumidores se verian negativamente
afectados.

Cuando un grupo de especies comparte un recurso que es limitante, es posible que
se presenten interacciones competitivas entre dichas especies (o de facilitacidn en
otros casos). En estos términos, 10s gremios son grupos funcionales dentro del
ecosistema, que guedan integrados por todas las especies que explotan la misma
clase de recurso ambiental de una manerasimilar (Root 1967).

A continuacion se analizan gremios de consumidores que comparten una misma
clase de recurso alimentario y que estan presentes en la Cordillera de Dofia Ana.

Adesmia spp. y otras especies lefiosos (Figs. 9 a 12): Este grupo de productores
primarios, dominantes en |os pisos sub-andino y andino, es un recurso parael gremio
de consumidores primarios de frutos y semillas (roedores, aves e insectos) (Fig. 9),
de savia (insectos) (Fig.10), y de follgje y madera (insectos y mamiferos) (Fig. 11).
Adicionalmente, las hojarasca bajo estos arbustos también es una fuente importante
de recursos para un grupo importante de consumidores especializados (discutido en
el capitulo 2.3 de este libro).

Para muchas especies de la Cordillera de DofiaAna, € consumo natural de semillas
por insectos puede ser uno de los factores que afectan en formaimportante el banco
de semillas del suelo (Squeo, datos no publicados).

L as especies de Adesmia y otras leguminosas que habitan en la Cordillera de Dofa
Anatienen la capacidad de fijar nitrégeno atmosférico en sus nddulos radiculares,

gracias a una asociacion simbiotica con bacterias del género Rhizobium (Fig. 12).
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Fig. 9. Gremio de consumidores de frutos y semillas de Adesmia spp. y otras especies en la Cordillera

de Dofa Ana.

Insecto cicadélido

Adesmia spp

(savia)

Insecto mirido

Insecto lygeido

Fig. 10. Gremio de consumidores de savia de Adesmia spp. y otras especies lefiosas en la Cordillera

de Dofia Ana.
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Trimerotropis sp Phyllotis xanthopygus
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| (larvas): Cyphometopus sp Psilido sp-1
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Fig. 11. Gremio de consumidores de follaje y madera de Adesmia spp. y otras especies lefiosas en la
Cordillera de Dofia Ana.

HONGOS

Adesmia spp
(suelo-hojarasca)

l Rhizobium
BACTERIAS

ACAROS ,
ORIBATIDOS COLEMBOLOS

NI

NEMATODOS

ACAROS
PROSTIGMATA

A4

LARVAS (Coledpteros, |
Dipteros, otros) |

Fig. 12. Gremio de organismos asociados a la descomposicién de la hojarasca de Adesmia spp. y
otras especies |efiosas en la Cordillera de Dofia Ana.
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Esta capacidad de fijacion biol égica de nitrégeno atmosférico y su transformacion
en unaforma utilizable por €l resto de las plantas determinaria un importante papel
de las leguminosas en & funcionamiento del ecosistema andino regional.

Gramineas (Fig. 13): Las gramineas son una fuente importante de granosy follaje
para aves, mamiferos e insectos. Dada laimportancia de Stipa spp. en €l ecosistema
andino, este recurso es complementario al proporcionado por Adesmia spp. Sin
embargo, en comparacién con Adesmia spp., las gramineas tienen en sus tejidos un
menor contenido de nitrégeno. El guanaco (Lama guanicoe) es uno de los principales
consumidores silvestres de gramineas, tanto en laderas (Stipa spp.) como en vegas
(e.g., Deschampsia caespitosa, Deyeuxia velutina).

Polinizacion (Fig. 14): Anteriormente se analizaron algunas de las caracteristicas
delainteraccion entre las plantasy sus polinizadores. En estainteraccion, las plantas
obtienen el servicio de polinizacion, mientras que los agentes bidticos obtienen
alimento (néctar y/o polen). Si lainteraccion entre las plantas y sus polinizadores
se mantiene por un periodo largo de tiempo tal que puedan operar consistentemente
las fuerzas selectivas, € resultado esperado seria co-evolucién, la que puede ocurrir
en dos direcciones. especializacion o generdizacion. Tradicionamente se hapostulado
gue se lograria reducir la competencia entre |0s organismos interactuantes a través
de una especiaizacion de lainteraccién (e.g., relaciones especificas entre una especie
de plantay una especie de polinizador). Por otro lado, si polinizadores generalistas
proporcionan un mejor servicio de polinizacién, es posible esperar facilitacion (lo
opuesto a competencia). Debido alainestabilidad de las interacciones en €l tiempo,
en lazona andina se dan las condiciones para que ocurra co-evol ucién difusatendiente
hacialafacilitacién (Squeo 1991).

En la Cordillera de Dofia Ana, |0s atractantes que poseen las especies vegetales
(poleny néctar) son un recurso fundamental en la mantencidn de grupos importantes
de insectos. Adicionalmente, las especies de plantas obtienen el beneficio de la
polinizacién cruzada. El principal mecanismo de polinizacion entre los 3.200 y
4.250 m es lamelitofilia (Tabla 2). Esto esta dado por laimportancia de Adesmia
y otras papilionaceasy las abejas que las polinizan.
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Fig. 13. Gremio de organismos consumidores de gramineas.
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Fig. 14. Gremios de polinizacién de la Cordillera de Dofia Ana.
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Tabla 2. Lista de especies de plantas y presencia de |os distintos 6rdenes de insectos antéfilos en
la flora de la Cordillera Dofia Ana. HYM= Himendptero, DIP= Diptero, LEP= Lepidoptero. En la
ultima linea se muestra el nimero de especies en las que el visitante mas importante es HYM, DIP
0 LEP, en paréntesis se indica €l nimero total de especies de plantas que reciben visitas de cada
orden.

FAMILIA ESPECIE HYM  DIP LEP
Amaryllidaceae  Alstroemeria andina ++
Boraginaceae Criptantha diffusa + ++
Criptantha involucrata + ++ +
Calyceraceae Nastanthus caespitosus ++
Compositae Chaetanthera acerosa + ++ +
Chaetanthera flabellifolia + + ++
Mutisia sinuata + + ++
Pachylaena atripicifolia ++
Cruciferae Menonvillea cuneata ++ ++ +
Schizopetalon rupestre ++ +
Hydrophyllaceae  Phacelia secunda ++ + +
Liliaceae Zoellnerallium andinum + ++
Loasaceae Mentzelia pinnatifida + ++
Malesherbiaceae ~ Malesherbia lanceolata + ++ +
Malvaceae Cristaria andicola ++ ++ +
Onagraceae Gayophytum micranthum ++ ++
Papilionaceae Adesmia aegiceras ++ + +
Adesmia echinus ++ + +
Adesmia hystrix ++ + +
Astragalus cruckshanksii ++ + +
Lupinus microcarpus ++ +
Poleminiaceaae  Gilia crassifolia ++
Portulacaceae Montiopsis copiapina ++ +
Cistanthe picta ++
Rubiaceae Oreopolus macranthus + + ++
Solanaceae Nicotiana corymbosa ++
Umbelliferae Azorella criptantha ++
Gymnophyton spinossisimum + ++
Verbenaceae Glandularia origenes + ++ +
Vivianaceae Viviania marifolia + ++ +

HYM ++ = 11 (23):

DIP ++ = 18 (27);

LEP ++ = 6 (21)
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Consumidores primariosy secundarios

Los consumidores primarios y secundarios corresponden a todos los organismos que
obtienen sus adimentos de otros organismaos. Los consumidores secundarios se encuentran
en €l tope de la pirdmide tréficay son importantes en la regulacién de muchos de los
procesos ecos stémicos. Para estos consumidores secundarios, 10s recursos alimentarios
estan congtituidos por los herbivoros, omnivorosy otros carnivoros.

Insectosy otrosartrépodos: Los artrépodos constituyen un grupo de consumidores
primarios y secundarios que son un recurso importante para las especies de aves
insectivoras (Fig. 15).

Laliebre (Lepus capensis): Laliebre es una especie introducida desde Europa a
través de Argentina, la que potencialmente puede ser consumida en sus estados
juveniles por aves predadoras o0 mamiferos carnivoros (Fig. 16). Sin embargo, en
la Cordillerade DofiaAna, la presion de caza sobre las poblaciones de L. capensis
es muy baja. El tamafio poblacional de esta especie tiene fuertes variaciones
interanual es, aparentemente dependientes de la productividad primaria mas que de
la existencia de una presion efectiva de |os carnivoros.

El guanaco (Lama guanicoe): El guanaco esd herbivoro més grande dela Cordillera
de DofiaAna. Usualmente se encuentra en peguefios grupos pastando alrededor de
las vegas y en las laderas de los cerros (Fig. 17). Aun cuando no se ha encontrado
evidencia de muerte por Felis concolor, este carnivoro potencialmente podria predar
sobre el guanaco. Por otro lado, en la Cordillera de Dofia Ana se ha encontrado, en
el pasado reciente, evidenciade cazailegal de guanaco en las areas mas algjadas de
los caminos principales, mientras que en las zonas protegidas dentro de la Compariia
Minera El Indio, las poblaciones de guanacos parecen ir en aumento. La dinamica
poblacional y la dietadel guanaco en estaregion de los Andes ha sido estudiada por
Cortéset al. (datos por publicar).

Las aves, reptilesy roedores: Los principales predadores sobre aves, reptiles y
roedores corresponden aaves rapacesy carrofiera (Fig. 18). En formamuy secundaria
se encuentran Pseudal opex culpaeus y Felis jacobita. Todos ellos forman el gremio
de predadores vertebrados. La abundancia de P. culpaeus (zorro culpeo) en €l area
de la Cordillera de Dofia Ana no parece estar primariamente relacionada con la
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AVES:

Oreotrochilus leucopleurus
Caprimulgus longirostris
Oreopholus rusticollis
Phegornis mltlchelln INSECTOS
Falco sparverius

Carduelis spp

Asthenes modesta
Cinclodes spp

Geositta spp

Leptasthenura aegithaloides
Upucerthia spp

Hirundo rustica

Notiochelidon cyanoleuca
Anthus correndera [ REPTILES: J

y otros
Artrépodos

Agryornis montana Liolaemus spp
Muscisaxicola spp
Lessonia oreas

Fig. 15. Gremios de organismos consumidores de insectos y otros artropodos.

AVES

Falco sparverius
Geranoaetus melanoleucus
Buteo polysoma

\
|
|
‘ ' C Pseudalopex culpaeus )
\
\
|

[ Lepus capensis ‘

Fig. 16. Gremios de organismos que potencial mente consumen Lepus capensis.
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Adesmia spp.,
gramineas de vega

Fig. 17. Interacciones trdficas de Lama guanicoe en la Cordillera de Dofia Ana.

[ Felis jacobita ] .
C Buho virginianus )
C Pseudalopex culpaeus )

Buteo polysoma
Geranoaetus melanoleucus
. | Falco peregrinus
Falco sparverius |
|

|
AVES |
! I |

Dy — :
|
|

|

|

. REPTILES ROEDORES | ‘
Agryomis montana \ ‘

[ Phalcoboenus megalopterus ] [ Muscisaxicola rufivertex ]

Fig. 18. Gremio de predadores vertebrados de la Cordillera de Dofia Ana.
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abundancia de sus potenciales presas, ni parece ser muy afectada por las variaciones
interanuales en la productividad primaria. Probablemente la abundancia de esta
especie esté asociada a la existencia de campamentos mineros en el area, desde
donde obtendria una parte de su recurso alimentario.

Un modelo integrado deinter accionestr oficas

L os productores primarios, representados entre otros por Adesmia spp. y gramineas,
mantienen diversos arreglos de organismos consumidores (Fig. 19). En términos
de diversidad biol6gica, |os consumidores méas importantes corresponden ainsectos
y aves.

En la Cordillera de Dofia Ana, 10s insectos parecen tener un rol importante en la
mantencion de | as cadenas tréficas. Aun no se tiene una cuantificacion en funcion
de biomasa; sin embargo, se puede estimar que una parte considerable de la
productividad primaria es consumida por insectos, tal como o sugiere €l grosor de
las flechas de flujo de energia mostradas en laFig. 19. Junto con ser potencialmente
los principal es consumidores primarios, |osinsectos constituyen un recurso aimentario
para diversos arreglos de consumidores secundarios.

Entre los vertebrados, el guanaco destaca como el mayor herbivoro nativo, sobre
todo en las areas mas protegidas del piso andino inferior (e.g., Estero Tambo-Vacas
Heladas); sin embargo, sblo recientemente se estén efectuando seguimientos de las
variaciones numeéricas de esta especie.

Entre los herbivoros introducidos, destaca laliebre. Lafalta de un predador natural
puede explicar su gran abundancia durante ciertos afos, sobre todo en las vegas del
piso sub-andino. La presencia de ganado caprino trashumante, particularmente en
afos de baja disponibilidad de alimentos en la costay en lamontafia, es un elemento
gue se debe incorporar a andlisis de la dindmica del ecosistema.
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AVES
RAPACES
CARRONERAS

CONSUMIDORES
SECUNDARIOS

AVES
INSECTIVORAS

CONSUMIDORES
PRIMARIOS

PRODUCTORES
PRIMARIOS

|

|

\ POLEN
\ ( SAVIA ] | NECTAR
|

|

VEGETACION (estepa/vega)

Fig. 19. Cuadro general delas interacciones tréficas de la Cordillera de Dofia Ana. Para detalles ver
figuras precedentes y explicacion en el texto.
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CONCLUSIONES

L as interacciones entre |os componentes de un ecosi stema son propiedades propias
de la dindmica ecoldgica. El entendimiento de |as interacciones entre los distintos
componentes, tanto abi6ticos como bidticos, nos podria permitir predecir potenciales
cambios anivel del ecosistema.

La propuesta que |os ecosistemas terrestres serian regulados principa mente
desde abajo (productores primarios) hacia arriba (consumidores) permite postular
gue son las variables abidticas (e.g., clima, suelo, estacionalidad y predictibilidad
de precipitaciones) las que controlan el sistema (Hunter & Price 1992, Meserve
et al. 2001, 2003). Por ejemplo, Arroyo & Squeo (1990) postulan que las
condiciones abiodticas rigurosas favorecen la longevidad y con ello los
reguerimientos de fecundacion cruzada, independientemente de |a disponibilidad
de polinizadores.

EnlaCordillerade DoflaAna, lagran variabilidad interanual en las precipitaciones,
asi como aportes variables de aguas sub-superficiales y subterrdneas en los
sectores de vega, tendrian un papel importante en regular la productividad
primaria. Otros factores, como la heterogeneidad espacial (e.g., suelos, relieve),
también controlan la diversidad y la productividad. El control inverso, la
regulacion de la diversidad y la productividad primaria por 1os consumidores
primarios, y estos por los consumidores secundarios (o predadores tope) tendria
una menor importancia relativa. Sin embargo, aln se requieren de mayores
estudios que evaluar la validez de la hipétesis de Hunter & Price (1992) en
nuestro sistema.
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