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RESUMEN

La vicuna (Vicugna vicugna) es un camélido sudamericano que llegd a estar en riesgo de
extinction debido a la presion de caza en el altiplano de los Andes centrales. Luego del inicio de
los esfuerzos por conservar la especie, sus poblaciones se recuperaron hasta quedar fuera de
peligro en la clasificacion de IUCN. En la presente publicacion se presenta un analisis de 31
anos de datos de censo de vicufias en una zona del norte de Chile para investigar la influencia de
varios factors sobre la dinamica poblacional de ésta especie. La dindmica poblacional durante los
primeros 15 afios esta dominada por el fuerte crecimiento de la poblacion como consecuencia de
su recuperacion de la caza excesiva. En los siguientes 15 afios las dinamicas son dominadas por
las fluctuaciones en torno a la capacidad de carga de la zona. En este trabajo encontramos que el
major modelo que explica la dindmica observada es un modelo logistico que toma en cuenta
como los cambios en la precipitacion y la productividad primaria conducen a fluctuaciones en la
capacidad de carga, lo que sugiere que los recursos que limitan el tamafio de la poblacion de
vicufias no son constants, sino que cambian con el tiempo. También se observa que la
distribucion espacial de las vicufias cambia a través del tiempo en relacion a la oferta de
alimentacion existente en los bofedales, que corresponde a la oferta mas nutritiva de la zona.
Finalmente, este trabajo demuestra la importancia de contar con bases de datos de largo plazo
para enternder los factores que afectan la dindmica de estas poblaciones y sugiere que una mayor
comprension se podria lograr si se registrara la ubicacion de los individuos, en relacion al tipo de
habitat, durante el censo.

Palabras clave: capacidad de carga, denso-dependencia, modelo logistico, precipitacion,
productividad primaria, Vicugna vicugna, vicuiia
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ABSTRACT

The vicuna (Vicugna vicugna) is a South American camelid that has been hunted to near
extinction. Following the establishment of conservation programs, vicufias have successfully
recovered to their current “least concern” IUCN status. We analyze a 31-year vicuiia census
dataset from Northern Chile in order to investigate the influence of various factors on vicufia
population dynamics. During the first 15 years, population dynamics are driven by a strong
growth as the population recovers from over-hunting, and during the last 15 years dynamics are
dominated by fluctuations around carrying capacity. We find that the best fit of the census data
is a logistic growth model that takes into account how changes in rainfall and primary
productivity lead to fluctuations in carrying capacity, suggesting that the resources limiting
vicufia population size are not constant but change over time. We also find that the spatial
distribution of vicufias changes over time with respect to the nutrient-rich bofedales (Andean
peatlands). Our study demonstrates the importance of collecting and analyzing long-term census
data, and suggests that further insight could be gained if vicuiia location with respect to habitat
type were recorded during the census.

Key words: carrying capacity, density-dependence, logistic model, primary productivity, rainfall,
Vicugna vicugna, vicuia
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INTRODUCCION

La vicufa (Vicugna vicugna) es un miembro de la familia Camélidos y se encuentra en el
altiplano o puna, los ecosistemas de América del Sur (Koford 1957). La caza excesiva de vicufias
por su valiosa lana hizo que la poblacion a disminuir fuertemente, pasando de la numeracién de
los millones en el 1500 a miles so6lo a mediados de 1900 (Torres 1992). En 1969 Peru y Bolivia
firmaron un acuerdo para programas nacionales de conservacion de la vicufia, que Argentina y
Chile se unieron en 1979 (Madariaga y Galaz 2005). Estos programas han sido eficaces y
vicufias se clasifican actualmente como "preocupacion menor" en la Lista Roja de la IUCN
(IUCN 2009).

En Chile, el Corporacion Nacional Forestal (CONAF), establecio el Parque Nacional
Lauca, en la provincia de Parinacota en el norte de Chile e inicidé un censo anual de vicuia para
proteger y contar con vicufias en la zona (Galaz 2005). De acuerdo con esta base de datos del
censo, hay 14.455 vicufias en Chile (en 2007), frente a 2.176 en 1975, cuando el censo se realizo
por primera vez. Este conjunto de datos es el registro mas largo de censos de vicuias que existe,
y presenta una oportunidad Unica para examinar a largo plazo la dindmica de poblaciones de
vicufia y determinar qué factores influyen en las poblaciones de vicufias.

La dinamica poblacional de vicufias durante los primeros 15 afios del censo se
caracterizaron por un crecimiento constante que la poblacion se recuperd de la caza excesiva y se
acerco a su capacidad de carga (Bonacic et al. 2002; Cattan y Glade 1989). El nimero de vicuiias
durante el periodo transcurrido desde el punto de recuperacion era mas variables y por lo tanto
probable que sea impulsado por los factores que influyen en las poblaciones de vicufias cerca de
la capacidad de carga. Dado que se cree que las poblaciones de ungulados se ciernen
naturalmente en aproximadamente su capacidad de carga (McCullough 1999), postulamos que
las fluctuaciones en el tamafio de poblacion de vicufias en los ultimos 15 afios se debieron a
fluctuaciones en la capacidad de carga. Es probable que la capacidad de carga de un herbivoro
dependa de la cantidad de forraje disponible, que a su vez depende de la lluvia (Coe et al. 1976;
Mansson et al. 2007).

El objetivo de nuestro estudio fue investigar la influencia de diversos factores en la

dinamica de la poblacion de vicufias. Para probar el efecto de la precipitacion, como mediada por
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el forraje, sobre el tamafo de las poblaciones de vicufia, nos ajustamos varios modelos a los
datos de vicufia, con y sin dependencia de la precipitacion. Se encontré que un modelo logistico
con una dependencia de la precipitacion ajustarse a los datos del censo de vicufias bastante bien,
lo que sugiere que los recursos que limitan el tamafio de la poblacion de vicufias no son
constantes sino que cambian con el tiempo, y que estas fluctuaciones en el tiempo puede ser
explicado principalmente por las fluctuaciones en las precipitaciones. También nos fijamos en
los efectos de la distribucion del habitat y los animales domésticos en los patrones espaciales de

vicufias en todos los sectores del censo.

MATERIALES Y METODOS
Las poblaciones de vicufias fueron contados por los censos anuales en el norte de Chile, a
partir de 1975. El 4rea del censo era una region de aproximadamente 5.415 km” dentro de las
regiones Arica/Parinacota y Tarapacd en el norte de Chile (Fig. 1), que contiene

aproximadamente el 97% del total de las vicuias en Chile. Esta region es parte de la puna que se
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Fig. 1.—Ubicacioén del sitio de estudio dentro de Chile (izquierda), y los sectores de censo 32
(derecha). La mayor parte del Parque Nacionalgd.auca (delineado en negro, a la derecha) esta
incluido en el censo de la region. La distribucion espacial de los bofedales, las mas ricas en
nutrientes areas, se muestra en gris (derecha).
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encuentran en la cordillera de los Andes a unos 3.800 a 4.500 metros sobre el nivel del mar. La
puna es un ecosistema arido de pastizales se caracteriza por condiciones climaticas extremas:
escasas precipitaciones (150-500 mm anuales), bajas temperaturas todo el afio (un promedio de
0°C en verano y -10°C en invierno) con las fluctuaciones diarias de hasta 25°C y radiacion solar
muy intensa (Castellaro 2005). Dado que hay poca lluvia fuera de la temporada de diciembre a
febrero, las tinicas fuentes de agua presente todo el afo las son las zonas humedas permanentes,
cerca de arroyos y lagos, llamados bofedales o vegas (Castellaro 2005; Renaudeau d'Arc-et-al.
2000). Estas areas estan dominadas por las especies Oxichloe andina y Werneria pigmaea, y
contribuyen la mayor parte del forraje disponible en la region; un estudio de la productividad de
la puna encontr6 que bofedales contribuy6 el 40% de la productividad primaria del ecosistema, a
pesar de que solo se compone 5% del area de estudio (CONAF-FIA Internal Report 2002). Las
vicufias pastorearon la mayor parte de su tiempo (Vila y Cassini 1993), y mucho de esto tiempo
pasan en los bofedales o moviendo entre estas areas y sus areas de dormir (Renaudeau d'Arc et
al. 2000).

Un censo total de vicuiias en la regioén fue hecho por los guardaparques de CONAF cada
ano en octubre, utilizando un protocolo estandar (Cattan y Glade 1989; Rodriguez y Nuiez
1987) y en cumplimiento con las directrices aprobadas por la Sociedad Americana de
Mastozoologia (Sikes et al. 2011). La region del censo se dividio en 32 sectores diferentes (Fig.
1), que se definieron con limites naturales, tales como pendientes pronunciadas, rios y caminos, y
varian en tamafio desde aproximadamente 40 a 400 km®. El equipo de guardaparquess, que
consta de aproximadamente 6 personas, camino transectos fijos dentro de cada sector, cada uno
separados por unos 3 km (Galaz, 1998; Torres 1992). Los transectos fueron elegidos en base a la
topografia de la region para asegurar que todas las areas eran visibles a los censistas a lo largo de
sus transectos. Transectos cercanos se hicieron al mismo tiempo para reducir el niumero de
vicufias que se perdieron o que se contaron mas de una vez. Los guardaparquess usan binoculares
para contar y clasificar todas las vicufias observables dentro de cada sector. Las vicufias fueron
clasificadas por tipo - los grupos familiares (1 macho, varios hembras, y crias), tropas de machos
solteros, y los animales solitarios (Galaz 2005). Los datos del censo fueron recogidos desde 1975
hasta 2006, y los totales fueron reportados por la clase sexo y edad (machos, hembras, crias,

tropas de machos solteros, y los individuos solitarios) para cada uno de los 32 sectores (Fig. 2).
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No hicieron el censo en los afios 1994, 1997, 1998 o 2000, y un censo parcial (solo la mitad de
los sectores) se hicieron en 1993 y 1996, debido a limitaciones presupuestarias dentro de
CONAF para esos afios. Hemos omitido los datos de los censos parciales de los afios de nuestro
analisis, en lugar de estimar el recuento total de estos afos, lo que habria llevado a sobreajuste
del modelo.

Para determinar qué factores influyen la dinamica poblacional de vicufias, se recogieron
datos sobre algunas variables ambientales. Se obtuvieron los datos mensuales de precipitacion
(en mm) de 10 estaciones en toda la region del censo. Los datos disponibles eran de periodos de
tiempo diferentes para cada estacion, desde 1961 hasta 2006. Se calculd la precipitacion anual
para cada afio t como la suma de las precipitaciones mensuales a partir de junio en el afo t-1
hasta mayo en el afo t. Siguente, se calculd la precipitacion anual para la regién como el

promedio de la precipitacion anual en todas las estaciones con datos disponibles en cada afio

Fig. 2
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Fig. 2.—Numero de vicufias censadas, sumado en todos los sectores del censo, desde 1975 a 2006
— el namero total de animales y por sexo y clase: hembras, machos (tanto tropas de machos
solteros y los machos de grupos familiares), y crias. Animales solitarios, que constituyen menos
del 1% del total, no se muestran por separado, sﬁ_no que se incluyen en el recuento total.
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(Fig. 3). Desde las estaciones de lluvias no se distribuyen en toda la region del censo completo,
pero so6lo encuentra en la parte mas al norte, no incorporemos las tendencias espaciales de las
precipitaciones en nuestro analisis.

Para probar la importancia del efecto de precipitacion, mediada por efectos de alimentos,
sobre la capacidad de carga, nos ajustamos a 3 tipos de modelos (logistico discreto, Ricker,
Beverton-Holt) a los datos del censo (Tabla 1). Estos modelos fueron elegidos ya que son
diferentes versiones discretas del modelo logistico (el modelo mas simple de crecimiento de la
poblacion con denso-dependencia; Pastor 2008), que han sido usados para modelar la dindmica
poblacional con denso-dependencia en los grandes mamiferos, asi como en otras especies (por
ejemplo, Brook y Bradshaw 2006; Chamaille-Jammes et al. 2008; Pascual et al. 1997). Para cada
modelo, hicimos una version con una capacidad de carga constante y otros con la capacidad de
carga dependiente de la precipitacion. Los modelos fueron equipados con minimos cuadrados no

lineales, utilizando la caja de herramientas de ajuste de curva en MATLAB, que imprime SSE

Fig. 3
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Fig. 3.—La precipitacion anual (en mm) — el promedio a través de las estaciones que tenian datos
de cada afio.
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(suma de cuadrados debido a un error) y r* como la bondad de ajuste métricas. A continuacion,
evaluaron la adecuacion de cada modelo mediante el calculo de AICc (criterio de Akaike
informacion, corregido por tamafno de la muestra) de la SSE (Symonds y Moussalli 2010). En
cada modelo, N(t) representa el numero de vicufias en un momento t, Ny es el nimero inicial de
individuos en la poblacion, y K y r son constantes ajustados. Cada uno de estos modelos predicen
que cuando el namero de individuos, N(t), es pequefio (es decir, lejos de la capacidad de carga,
K), el tamafio de la poblacion deberia aumentar rapidamente, con la tasa de crecimiento, r.
Cuando la poblacion se aproxima a su capacidad de carga natural, la tasa de crecimiento se
desacelera hasta que llega a cero y el tamafio de la poblacion se vuelve constante en el tiempo.
En las versiones de los modelos con dependencia de la precipitacion, la capacidad de carga tomo
la forma
a T
K=K@)=K, +;;p<r—n> (1)

donde Ky, a, y T son constantes empotrados y p(t) es la precipitacion (lluvia). Asi, la capacidad
de carga en cada tiempo, K(t), es la suma de una capacidad basica de carga, Ky, mas alguna
fluctuacién, que es una funcidon del promedio de la precipitacion durante los T afios anteriores.
La longitud del desfase temporal entre los cambios en las precipitaciones y los cambios en la
dinamica de los herbivoros varia entre las diferentes especies y sistemas, pero se piensa que es
del orden de afios a décadas (Caughley y Gunn 1993; Mansson et al. 2007; Ogutu y Owen-Smith
2005; Ogutu et al. 2008). Por lo tanto, se ajustd el modelo con diferentes desfases temporales
(valores de T), que van de 1 a 15 afios (el valor maximo posible dentro de los datos disponibles
de precipitacion).

También se obtuvieron datos sobre los patrones espaciales de vegetacion en la region de
estudio, centrandose en los bofedales, las zonas mas ricas en nutrientes de la puna. Hemos
trazado la distribucion de los bofedales en la region de estudio, utilizando ArcView GIS 3.2 (Fig.

1), y se calcula el area total bofedal para cada sector censal. Bofedales se distribuyeron de

Tabla 1.—Lista de los modelos alternativos que se adapten al tamafio de poblacion de vicuiias.

Modelo Ecuacion
Logistico discreto  N(t+1)=N(t) [ 1 +r ( I-N(t)/K) ]
Ricker N(t+1) =N(t) exp[ r( 1-N(t)/K) ]
Beverton-Holt N(t+1)=rN(t) /[ 1 + N(t)/K ]

6
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manera desigual en todos los sectores e integrado por entre el 0% y el 20% de la superficie de
cada sector. Postulemos de que la distribucion espacial de las vicuiias se relaciona con la
distribucion de los bofedales ya que vicufias pasan mucho de su tiempo pastoreando en estas
areas (Renaudeau d'Arc et al. 2000). Bofedales también sirven como zonas de alimentacion para
los animales domésticos de la region, y por lo tanto probable influye su distribucion, también.
Para explorar los patrones espaciales de ambas vicuiias y animales domésticos (principalmente
llamas y alpacas), se calcul6 la correlacion entre el nimero promedio de cada tipo de animal y el
area bofedal en cada sector. Aunque es poco probable que la ubicacion de los bofedales cambie a
través de varias décadas, puede ser que el tamafo de los bofedales varia de afio en afio. Sin
embargo, ya que solo teniamos estimaciones del tamafio de un solo afio, no se incorporan area
bofedal en nuestro analisis temporal de los datos de vicufia. Para explorar el patrén temporal de
la distribucién de la vicufia con respecto a la ubicacion de los bofedales, graficamos la fraccion
de la poblacion de vicufias en los sectores de la "méxima calidad" (aquellos con la mayor area de
bofedales) en el tiempo. Parece que habia un cambio claro en la fraccion de vicuiias en estos
sectores cerca a 1991, por lo que probamos para una diferencia con el pueba no-paramétrico de
Mann-Whitney.

Los datos sobre el numero de animales domésticos presente en la region del estudio se
obtuvieron del Servicio Agricola y Ganadero (SAG) de Chile. En el afio 2000, el SAG empez6 a
requerir una declaracion anual de auto-reporte de la cantidad y tipo de ganado en cada hogar. Se
utilizd ArcView para agrupar los datos por sectores del censo de vicuiias. Para determinar la
distribucion espacial de los animales domésticos se calculo el nimero promedio de cada sector a
través de los afos para que habian datos disponibles (2000-2001 y 2003-2006). Para facilitar la
comparacion con los animales domésticos, se calculo el promedio del nimero de vicufias en cada
sector a través del mismo periodo de tiempo, cuando hicimos la relacion con el area bofedal.
Dado que datos del numero de los animales domésticos a largo plazo en el tiempo no estaban
disponibles, no se incorporan los animales domésticos en nuestro analisis temporal de los datos
de vicuiia.

Otros factores posibles que podrian influir la dindmica poblacional de vicuias son la

depredacion por pumas (Donadio et al. 2010) y la mortalidad por la enfermedad (Galaz 2005).
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Sin embargo, dado que no existe datos acerca de como cualquiera de estos factores afectan a las

poblaciones de vicuifia en el area de estudio, no se incluyeron en nuestro analisis.

RESULTADOS

Por lo general, los 3 tipos de modelos (logistico discreto, Ricker, y Beverton-Holt) tenian
ajuste igualmente bien a los datos del censo de vicufias. La version con el mejor ajuste (con el
valor AICc mas baja) de cada tipo de modelo fue uno con la capacidad de carga dependiente de
la precipitacion en los ultimos 4 afios (T = 4, Tabla 2). Las versions de los 3 modelos con una
capacidad de carga constante tenian un ajuste mucho mas peor, indicado por los valores de AICc
mas altas. Por ejemplo, el modelo logistico discreto con la capacidad de carga constant coincide
con los datos bien desde 1975 hasta 1985, pero no pudo capturar el continuo aumento de

poblacion de vicufias durante los finales de 1980, y la caida en la década de 1990 (Fig. 4, linea

Tabla 2.—Las estimaciones de los parametros T (en afios), Ky (en nimero de individuos), a, y r;
el nimero de variables (k); valores de la informacion Akaike criterio (AIC,), las diferencias en
valores de AIC; entre cada modelo y el modelo mejor clasificado (AAIC,), y los valores de .
Se muestran los resultados para los tres modelos con la capacidad de carga constante y los
modelos con la capacidad de carga con dependencia de la precipitacion con valores de AAIC,
menos de 6.

Modelo T Ko o r k AIC. AAIC, 1
Modelos con la capacidad de carga constante:
Logistico — 18.930 — 0,5157 2 406,26 8,07 0,75
Ricker — 18.940 — 0,4495 2 406,72 8,53 0,75
Beverton-Holt — 29.390 — 1,645 2 407,36 9,17 0,74
Modelos con la capacidad de carga con dependencia de la precipitacion:
Logistico 2 8.000 37,48 0,5013 4 403,82 5,64 0,82
Logistico 3 8.000 36,84  0,5095 4 401,66 3,48 0,83
Logistico 4 8.000 36,76  0,5189 4 398,19 0,00 0,85
Logistico 5 8.000 36,52 0,5191 4 399,38 1,19 0,85
Logistico 6 8.000 36,36 0,5151 4 400,96 2,78 0,84
Logistico 7 8.000 36,20 10,5094 4 403,07 489 0,82
Ricker 2 8.000 37,30 0,4431 4 403,39 521 0,82
Ricker 3 8.000 36,81 10,4478 4 401,60 3,41 0,83
Ricker 4 8.000 36,75 10,4515 4 399,26 1,07 0,85
Ricker 5 8.000 36,53 0,4497 4 400,85 2,67 0,84
Ricker 6 8.000 36,35 10,4458 4 402,60 442 0,83
Beverton-Holt 2 8.000 75,96 1,627 4 402,35 417 0,83
Beverton-Holt 3 8.000 74,49 1,629 4 400,38 2,20 0,84
Beverton-Holt 4 8.043 74,44 1,628 4 398,29 0,10 0,85
Beverton-Holt 5 8.000 75,008 1,622 4 400,46 2,27 0,84
Beverton-Holt 6 8.000 75,96 1,613 4 402,61 442 0,83
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discontinua). El mejor ajuste de los modelos con dependencia de la precipitacion fue el modelo
logistico discreto con T = 4 afios (Tabla 2). Este modelo se ajuste a los datos del censo mejor que
el anterior modelo logistico simple, y representd el surgimiento y posterior descenso en el
numero de vicufias (Fig. 4, linea continua). El ajuste de los modelos con dependencia de la
precipitacion variaron un poco dependiendo de T, el tamafo del desfase temporal, con el mejor
ajuste para T = 4 afos y un ajuste peor para valores mas pequefios y mas grandes de T (Tabla 2,
el Apéndice I).

La densidad de vicuia varid a través de la region del censo de 50 a 1.350 vicuias, en
promedio, por sector, y de 0 a 13 vicufias por km” El niimero de vicufias en cada sector no
estaba claramente relacionado con la cantidad de area bofedal en ese sector, aunque parecia que
habia una relacién cuadratica con el mayor numero de vicufias en los sectores con zona
intermedia bofedal (Fig. 5A). Por otro lado, el numero de animales domésticos fue

significativamente correlacionado positivamente con el area bofedal en cada sector (Fig. 5B; r* =

Fig. 4
3()\()(,)(4] L] L] L) L] L) L] L]
°
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Fig. 4 —Numero total de animales de los datos del censo de vicuiias (circulos), el mejor ajuste del
modelo de logistica simple (linea discontinua), y el mejor ajuste de los modelos con dependencia
de la precipitacion: el modelo logistico con T = 4 (linea continua ).
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0,67 p<0,01).

La distribucion espacial de las vicuiias en todos los sectores también ha cambiado en los
ultimos 30 anos. La fraccion del nimero total de vicuiias que se encuentran en los sectores de la
‘calidad mas alta’ (definido como aquellos sectores con bofedales en mas de 4% de su area; los

sectores numero 4, 6, 7, 11, 12, 16 y 24) cambi6 a lo largo del tiempo; sobre todo se incrementa

Fig. 5
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Fig. 5.—Relacion entre el nimero promedio de animales por sector (promedio a través de los
datos de 2000, 2001 y 2003-2006), y el area bofedal (en km?) por sector. A) Namero de vicufias
(no hay relacion clara), y B) el namero de animales domésticos (correlacion r* = 0,6674, p
<0,00001).
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significativamente después de la caida de la poblacion a partir de 1991 (diferencia significativa

entre 1975-1990 y 1991-2007 afios, p < 0,01, prueba Mann-Whitney U).

DISCUSION

Hemos demostrado que un modelo con una capacidad de carga fluctuante ajusta a los
datos del censo de vicufias mejor que un modelo logistico simple. Los analisis anteriores de este
mismo conjunto de datos han sugerido que las vicufias estaban siguiendo crecimiento
exponencial (Cattan y Glade 1989) o el crecimiento de logistica simple (Bonacic et al., 2002).
Aunque estos estudios han sugerido que es probable que la dinamica de la vicuna depende de las
precipitacion y la productividad primaria, la nuestra incluye a estos efectos directamente al
permitir que la capacidad de carga a fluctuar en funcidn de la precipitacion, lo que representa la
relacion entre la precipitacion, la productividad primaria, y la capacidad de carga de vicufias.

Permitir que la capacidad de carga depende de la precipitacion en un modelo de los
herbivoros en sistemas semi-aridas es una extension légica de un modelo con una capacidad de
carga constante, estudios en varios continentes han demostrado que la precipitacion no solo
afecta a la productividad primaria (Africa — Breman 1975, América del Norte — Lauenroth y
Sala, 1992; América del Sur — Yahdjian y Sala 2006), pero que sus efectos se extienden hasta el
nivel de los herbivoros (Australia — Caughley y Gunn 1993; Africa — Mills et al. 1995; América
del Sur — Oesterheld et al. 1992). En realidad, permitir que la capacidad de carga en modelos de
dinamica poblacional de ungulados puede depender de la precipitacion es casi la norma para los
sistemas de Africa, como elefantes, fius y cebras (por ejemplo, Breman 1975; Chamaille-Jammes
et al. 2008; Georgiadis et al. 2003; Pascual et al. 1997), pero rara vez se ha utilizado en los
modelos de las poblaciones de ungulados en otros continentes.

Es comun que la precipitacion tiene un desfase temporal: la productividad primaria por si
sola ha demostrado ser afectados por los ultimos 1 a 2 afios de lluvia en los sistemas semi-aridas
del Norte y América del Sur (Oesterheld et al. 2001; Yahdjian y Sala 2006), y se han encontrado
que las dinamicas del herbivoros se correlaciona con la precipitacion con un desfase temporal de
afnos o décadas (Caughley y Gunn 1993; Mansson et al. 2007; Ogutu y Owen-Smith 2005; Ogutu
et al. 2008). Para explicar esto, en nuestros modelos permitimos que la capacidad de carga puede

depender de la precipitacion media de los afos anteriores, y el modelo mejor dependia de la
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precipitacion durante los ultimos 4 anos (T = 4). Las vicufias comienzan a reproducirse a los 3
anoa (Galaz 2005), lo que sugiere que el mecanismo para el desfase temporal en nuestro modelo
puede estar relacionado con la existencia de un vinculo entre la fecundidad de vicufias adultas y
la cantidad de nutrientes y agua que tenian acceso a durante su primer 3-4 afios de la vida. Sin
embargo, se requieren estudios para probar este mecanismo potencial.

Hemos demostrado que nuestros modelos con dependencia de la precipitacion, que
permiten que la capacidad de carga para varia en tiempo como una funcion de la precipitacion,
son capaces de capturar la disminucion del nimero de vicuias durante la década de 1990. Por el
contrario, los modelos con la capacidad de carga constante no capturan esta caida o las
fluctuaciones siguientes, y en cambio, se mantienen constants cuando poblacion de vicuiias
alcanza su capacidad de carga. Sin embargo, incluso los modelos con dependencia de la
precipitacion no explican totalmente la fuerte caida en el tamafio de la poblacion desde 1990
hasta 1991. Esto puede ser debido en parte a un error en los datos del censo. En los afios 1989,
1990 y 1991, el numero de vicuias contadas fue menor de lo esperado. Esto se supieron que fue
el resultado de un error metodoldgico en el censo y los datos se corrigié a ser mayor que el
numero de vicuias efectivamente contadas. Aqui, se incluye los datos del censo original de
1991, sin embargo los datos originales para 1989 y 1990 no estan disponibles por eso hemos
incluido las cuentas corregidas para esos afios.

Ademads, mientras que nuestro modelo predice fluctuaciones grandes en el niumero de
vicufias durante el finales de 1990 y principios de 2000, el tamafio verdadero de la poblacion
tiene fluctuaciones relativamente pequefias durante este tiempo. Hay 2 explicaciones posibles
para esto. Primero, es posible que una alta densidad de vicufias durante finales de 1980 llev¢ al
sobrepastoreo y causo dafo a largo plazo para el ecosistema (Rabinovics et al. 1991), lo que
llevaria a un mayor retraso en la recuperacion de la productividad primaria, y también y retraso
del niamero de vicufia, que de otro modo previsto. Segundo, si la configuracion espacial de
vicufias cambi0, podria alterar la dinamica poblacional. Nuestro modelo no es explicitamente
espacial, y por lo tanto se supone que la distribucion espacial de vicufias no cambia, y mas
especificamente, que las fluctuaciones en las precipitaciones tienen el mismo efecto sobre el
numero de vicufia a través del espacio. Como los bofedales tienen agua todo el afo, es probable

que sea mas robusto a las fluctuaciones en las precipitaciones que otras zonas de la puna que
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dependen de las lluvias como su unica fuente de agua. Entonces, es probable que las vicufias en
los sectores con diferente cantidad de area bofedal sean afectados de manera muy diferente por la
variacion de las precipitaciones. Se demuestra, en nuestro analisis de los patrones espaciales de
los datos de vicuna, que la distribucidon espacial de vicunas cambia de manera significativa
durante la década de 1990. Ademas, se encontrd que su distribucion cambia con respecto al area
bofedal, con vicufias en los sectores con mdas bofedales después de la caida poblacional.
Entonces, porque la influencia de precipitacion cambia sobre el espacio (dependiendo de la
cantidad de bofedales que hay en un sector) y la distribucidon de vicuias cambia a través del
tiempo, la influencia de precipitacion sobre el nimero de vicuiias cambia con el tiempo también.
Esto va en contra de nuestra suposicion implicita de la constancia en el espacio, y probablemente
explica la discrepancia entre los datos del censo y de nuestro modelo. Es probable que las
regiones con una gran cantidad de bofedales actuar para amortiguar el efecto de las fluctuaciones
de las precipitaciones de vicufias ("efecto amortiguador"; Kluyver y Tinbergen, 1953), que
potencialmente explica por qué el numero de vicuias es casi constante (tamponada) a partir de
mediados de los afios 1990 en adelante, en vez de tener fluctuaciones grandes como el modelo
predijo. Este concepto, que la distribucion espacial de los individuos puede mediar la denso-
dependencia, también ha sido sugerido para las vicuias sobre la base de las observaciones de la
eleccion del habitat individual (Arzamendia et al. 2006).

Aunque las vicufias pasan gran parte de su tiempo alimentandose en los bofedales (d'Arc
et al. Renaudeau 2000), el nimero de vicufias en un sector no era claramente relacionada con el
area bofedal (Fig. 5A). Hay varias explicaciones posibles para esto. Primero, como se ha
mencionado, como la distribucion de vicunas en todos los sectores cambid a través de 30 anos,
esto podria haber desdibujado la relacién entre vicunas y el area bofedal. Sin embargo, esto es
poco probable que sea el caso, como la distribucion de vicufias en todos los sectores, solo a partir
de datos del censo de 1991-2006, todavia no estd significativamente relacionada con el area
bofedal (resultados no mostrados), lo mismo es cierto para usar s6lo los datos del censo de 1975-
1990. Segundo, porque bofedales constituye una pequefia fraccion de un sector del censo, puede
ser que el area bofedal en un sector no es un buen predictor del nimero total de vicufias en todo
el sector. Una manera de probar esto seria registrar la ubicacion del habitat de vicuiias durante el

censo, con la prediccion de que las vicufias se encontrarian mas comunmente en los bofedales.
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Sin embargo, si se hace esto, la hora del dia también debe ser registrada porque se sabe que
vicufias varian su uso de la héabitat-durante el dia (Vila y Cassini 1993). Tercero, es posible que
la presencia de animales domésticos en las zonas de bofedales limita la disponibilidad de estas
areas de vicufias (Villalba, 2003). Es probable que esto sea una posibilidad debido a que el
numero de animales domésticos fue significativamente relacionada con el area bofedal por
sector. Esto significa que aquellos sectores que son los mas deseables en términos de area
bofedal, también tendria la cantidad mas alta de la competencia con los animales domésticos
(Fig. 5B).

Hemos demostrado que la poblacion de vicuiias en Chile parece estar creciendo de
acuerdo a un modelo de crecimiento logistico en cual la capacidad de carga es modificado por la
precipitacion, que actia a través de la productividad primaria. Nuestro estudio demuestra la
importancia de establecer a largo plazo los esfuerzos de monitoreo, incluyendo re-analisis
periodico de el conjunto de datos a través del tiempo, con el fin de obtener nuevos conocimientos
sobre el sistema en estudio (ver también Lindenmayer et al. 2010). Es muy importante, entonces,
que se sigue con el censo de vicufias en Chile, para que podemos obtener una mejor comprension
de los factores que influyen en la dindmica poblacional de vicuias. Se podria lograr una mayor
comprension de los patrones espaciales y el uso de hébitat de vicuias si el tipo de habitat donde
se encuentran las vicuias fuera notado durante el censo. Ademads, un studio de seguir varias
vicufias a través de muchos afios, podrian ayudar a elucidate los mecanismos que resultan en la
demora larga entre la precipitacion y los numeros de la poblacion. Por ultimo, nuestro estudio
contribuye a la comprension general de la dinamica poblacional de ungulados en una escala
global, al traer una nueva especie sudamericana a una discusion que ha sido principalmente

dominado por las especies africanas.
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415 APENDICE |

416

417  Las estimaciones de los parametros T (en afos), Ko (en nimero de individuos), a, y r; el nimero
418  de variables (k); valores de la informacion Akaike criterio (AIC,), las diferencias en valores de
419  AIC, entre cada modelo y el modelo mejor clasificado (AAIC,), y los valores de r*. Se muestran
420 los resultados para los tres modelos y todos los desfases temporales.

Modelo T Ko a r k AIC. AAIC, ~
Modelos con la capacidad de carga constante:
Logistico — 18.930 — 0,5157 2 406,26 8,07 0,75
Ricker — 18.940 — 0,4495 2 406,72 853 0,75
Beverton-Holt — 29.390 — 1,645 2 407,36 9,17 0,74
Modelos con la capacidad de carga con dependencia de la precipitacion:
Logistico 1 11.580 26,55 10,4944 4 406,55 8,36 0,80
Logistico 2 8.000 37,48 0,5013 4 403,82 5,64 0,82
Logistico 3 8.000 36,84  0,5095 4 401,66 348 0,83
Logistico 4 8.000 36,76  0,5189 4 398,19 0,00 0,85
Logistico 5 8.000 36,52 0,5191 4 399,38 1,19 0,85
Logistico 6 8.000 36,36 0,5151 4 400,96 2,78 0,84
Logistico 7 8.000 36,20 10,5094 4 403,07 489 0,82
Logistico 8 8.000 3598 0,5063 4 404,38 6,20 0,81
Logistico 9 8.000 35,62 0,5008 4 406,65 8,47 0,80
Logistico 10 8.000 35,32 0,4962 4 408,12 9,93 0,78
Logistico 11 8.000 35,02 0,4947 4 40845 10,27 0,78
Logistico 12 8.000 34,74 0,4942 4 40849 10,30 0,78
Logistico 13 8.059 3436  0,4963 4 407,67 9,48 0,79
Logistico 14 8.038 34,27 0,4986 4 406,85 8,66 0,79
Logistico 15 8.000 3432 0,5017 4 405,76 7,57 0,80
Ricker 1 10.080 31,82 0,4344 4 405,87 7,68 0,80
Ricker 2 8.000 37,30 0,4431 4 403,39 521 0,82
Ricker 3 8.000 36,81 10,4478 4 401,60 341 0,83
Ricker 4 8.000 36,75 10,4515 4 399,26 1,07 0,85
Ricker 5 8.000 36,53 0,4497 4 400,85 2,67 0,84
Ricker 6 8.000 36,35 10,4458 4 402,60 442 0,83
Ricker 7 8.000 36,16 0,4412 4 404,66 6,47 0,81
Ricker 8 8.000 35,92 0,4384 4 40593 7,74 0,80
Ricker 9 8.000 35,57 0,4347 4 407,83 9,65 0,79
Ricker 10 8.000 35,27 10,4320 4 40896 10,77 0,78
Ricker 11 8.059 34,80 0,4315 4 409,12 10,93 0,77
Ricker 12 8.071 34,50 0,4319 4 40898 10,80 0,78
Ricker 13 8.052 34,37 0,4337 4 408,13 9,95 0,78
Ricker 14 8.000 34,40 0,4356 4 407,31 9,12 0,79
Ricker 15 8.000 3432 0,4382 4 406,35 8,16 0,80
Beverton-Holt 1 13.550 60,77 1,620 4 405,33 7,14 0,81
Beverton-Holt 2 8.000 75,96 1,627 4 40235 4,17 0,83
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Beverton-Holt 3 8.000 74,49 1,629 4 400,38 2,20 0,84
Beverton-Holt 4 8.043 74,44 1,628 4 398,29 0,10 0,85
Beverton-Holt 5 8.000 75,00 1,622 4 400,46 2,27 0,84
Beverton-Holt 6 8.000 75,96 1,613 4 402,61 442 0,83
Beverton-Holt 7 8.000 76,93 1,605 4 404,89 6,71 0,81
Beverton-Holt 8 8.000 77,36 1,599 4 406,27 8,08 0,80
Beverton-Holt 9 8.000 77,54 1,594 4 408,18 9,99 0,78
Beverton-Holt 10 8.000 77,56 1,590 4 409,19 11,00 0,77
Beverton-Holt 11 8.000 76,98 1,590 4 409,12 10,93 0,77
Beverton-Holt 12 8.071 75,90 1,592 4 408,77 10,58 0,78
Beverton-Holt 13 8.000 75,11 1,596 4 407,66 9,47 0,79
Beverton-Holt 14 8.000 74,10 1,600 4 406,67 849 0,80
Beverton-Holt 15 8.000 73,07 1,605 4 405,59 7,40 0,80
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