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RESUMEN

Se ha sefialado frecuentemente la importancia que tienen la diversidad, la abundancia y
las caracteristicas propias de los enemigos naturales para el control de plagas, sin
embargo, estas variables pueden ser moduladas por los cambios en la composicién y
heterogeneidad del paisaje, afectando la abundancia de plagas en los cultivos. En este
estudio se analizé la relacion entre variables del paisaje, a diferentes escalas espaciales,
con la abundancia y rasgos de coccinélidos afidéfagos y la abundancia de afidos
presentes en cultivos de alfalfa al sur de la Region Metropolitana. Para lograr esto, se
realizaron muestreos de coccinélidos y afidos en 20 alfalfales desde septiembre de 2020
hasta marzo de 2021. Los coccinélidos se muestrearon pasando una red entomolégica
200 veces dentro de cada cultivo. Simultaneamente, se colectaron los afidos presentes
en 15 tallos de alfalfa dentro de cada cultivo. Se obtuvieron valores de rasgo para el
tamafio corporal promedio y especializaciébn de habitat de coccinélidos adultos. Se
cuantificaron las variables del paisaje circundante dentro de radios de 500, 1000 y 1500
m para cada alfalfal. Se realizaron regresiones de Minimos Cuadrados Parciales para
analizar las relaciones entre variables de paisaje con la abundancia de coccinélidos a
nivel de especie y la media ponderada de la comunidad (CWM) para los rasgos de
especializacion de habitat y tamafio corporal del ensamble de coccinélidos. Ademas, se
generaron Modelos Lineales Generalizados para evaluar como las variables del paisaje
a 1500 my la abundancia de coccinélidos explican la abundancia de &fidos. Se encontré
gue la composicién de paisaje afect6 diferencialmente las abundancias de coccinélidos
en alfalfa, y esto fue escala-dependiente, aunque la mayor parte de las asociaciones se
encontraron a 1000 m de radio. La abundancia de &fidos en los cultivos se relacion6

estrechamente con la de los coccinélidos nativos, relevando la importancia que este



grupo de enemigos naturales tienen para el control bioldgico. Se propone profundizar los
andlisis, considerando interacciones entre variables y un enfoque dindmico para dilucidar

las respuestas de coccinélidos y afidos al paisaje en distintas épocas de la temporada

de crecimiento de alfalfa.



ABSTRACT

The importance of diversity, abundance and the characteristics of natural enemies for
pest control has frequently been pointed out, however, these variables can be modulated
by changes in composition and heterogeneity of the landscape, affecting the abundance
of pests in crops. This study analyzed the relationship between landscape variables, at
different spatial scales, with the abundance and traits of aphidophagous coccinellids, and
the abundance of aphids present in alfalfa fields in the south of Region Metropolitana. To
achieve this, coccinellids and aphids were sampled in 20 alfalfa fields from September
2020 to March 2021. Coccinellids were sampled by passing a sweep-net 200 times in
each field. Simultaneously, the aphids present in 15 alfalfa tillers in each field were
collected. Trait values for mean body size and habitat specialization of adult coccinellids
were obtained. The variables of the surrounding landscape within radii of 500, 1000 and
1500 m were quantified for each alfalfa field. Partial Least Squares regressions were
performed to analyze relationships between landscape variables with species-level
coccinellid abundance and community weighted mean (CWM) for coccinellid assemblage
traits. In addition, Generalized Linear Models were generated to assess how landscape
variables at 1500 m and the abundance of coccinellids explain the abundance of aphids.
Landscape composition was found to differentially affect coccinellid abundances in
alfalfa, and this was scale dependent, although most associations were found within 12000
m radius. The abundance of aphids in crops was closely related to native coccinellids,
revealing their importance for biological control. It is necessary to deepen the analyzes,
considering interactions between variables and a dynamic approach to elucidate the
responses of coccinellids and aphids to the landscape at different times of the alfalfa

growing season.



INTRODUCCION

Diferentes factores antropogénicos, como el cambio climético y la destruccion de
habitat nativo, han conducido a un decaimiento en la riqueza de especies y abundancia
de insectos en los ultimos afios (Sanchez-Bayo & Wyckhuys, 2019; Eggleton, 2020;
Wagner, 2020), asi como disminuciones preocupantes en la biomasa de insectos,
reportadas tanto en zonas templadas (Hallmann y col., 2017) como zonas tropicales
(Lister & Garcia, 2018). Se ha sefalado a la pérdida de habitats naturales y su reemplazo
por zonas urbanas y de manejo agricola intensivo como las principales causas de la
disminucioén de insectos (Sanchez-Bayo & Wyckhuys, 2019), afectando principalmente
a lepiddpteros (Fox y col., 2014; Melero y col., 2016), himendpteros (Kosior y col., 2007;
Ollerton y col.,, 2014) y coledpteros, incluyendo cardbidos (McGuinness, 2007) y
coccinélidos (Brown & Roy, 2015) en ecosistemas terrestres. La evidencia de la
disminucién esta geograficamente sesgada a Europa y Estados Unidos, y no es
suficiente para generalizar a nivel global y a todos los taxones. Sin embargo, los cambios
en la composicion de las redes tréficas y la disminucion de la diversidad de grupos
taxondmicos claves pueden impactar fuertemente en el funcionamiento de los
ecosistemas (Crossley y col.,, 2020; Eggleton, 2020). Este impacto sobre el
funcionamiento ecosistémico afecta la cantidad y calidad de servicios ecosistémicos que
brindan los insectos a la agricultura (Cardinale y col., 2012), como es el control biolégico
por parte de enemigos naturales de plagas. Los enemigos naturales de plagas son
organismos depredadores, parasitos o parasitoides que reducen y regulan los niveles
poblacionales de organismos perjudiciales para la agricultura (DeBach & Rossen, 1991).
El control biol6gico de plagas puede ser de gran importancia para la sustentabilidad

agricola, ya que puede incrementar la produccion y reducir el uso de plaguicidas



sintéticos (Naranjo y col., 2015), con un rendimiento por délar invertido significativamente

mayor (Culliney, 2014).

El control biolégico de plagas esta estrechamente relacionado a la diversidad de
enemigos naturales. Existe una amplia cantidad de estudios que han analizado el control
de los herbivoros de arriba hacia abajo y, en general, se ha encontrado que el aumento
de la diversidad de enemigos naturales en un sistema particular tiene un efecto positivo
sobre el control biolégico de plagas agricolas (Letourneau y col., 2009; Griffin y col.,
2013). Este efecto positivo sobre el control bioldgico de plagas ocurre debido a que una
mayor diversidad de enemigos naturales conlleva un aumento en la probabilidad de
presencia de un controlador biolégico efectivo. Ademas, una mayor diversidad de
especies de enemigos naturales puede permitir la particion y/o facilitacion de recursos
entre controladores biolégicos, impulsando un control de plagas mas efectivo
(Letourneau y col., 2009; Jonsson y col.,, 2017). Sin embargo, estas interacciones
positivas deben ser mas fuertes que interacciones negativas que afecten el control de
plagas, como la depredacién intragremial o interferencias de comportamiento

(Letourneau y col., 2009).

Los rasgos funcionales son caracteristicas morfologicas, fisiolégicas vy
comportamentales de un organismo que afectan potencialmente su adecuacion bioldgica
(Cadette y col., 2011). Diversos autores han relevado la importancia de la diversidad de
rasgos funcionales por sobre los indices de diversidad taxondmica, para predecir los
efectos de la biodiversidad sobre las funciones ecosistémicas (Cadette y col., 2011;
Gagic y col., 2015). Ademas, se ha sefalado la importancia de factores independientes
de los enemigos naturales, como variables ambientales, y la riqueza de especies y

distribucion de rasgos dentro de las comunidades de presas/hospederos, a la hora de



comprender los mecanismos que modulan el control biolégico (Tylianakis & Romo, 2010;

Jonsson y col., 2017).

Dentro de los factores que impactan la diversidad taxonémica y funcional y la
abundancia de los enemigos naturales de plagas, y por lo tanto el control biol6gico, esta
la composicion y heterogeneidad del paisaje que rodea los cultivos agricolas (Fahrig y
col., 2011, Liere y col., 2017). La composicion del paisaje se refiere al area cubierta por
diferentes tipos de coberturas, como otros cultivos y coberturas naturales y semi-
naturales, las que proporcionan a los controladores de plagas recursos complementarios
y/o suplementarios, facilitando su persistencia, el movimiento a través del paisaje y
pronta colonizacién al cultivo, antes del desarrollo de las plagas, aunque ello depende
de los rasgos de cada especie o0 grupo taxondmico (Fahrig y col., 2011; Tscharntke y
col., 2012; luliano & Gratton, 2020). Ademas, una mayor proporcion de habitat “natural”
(es decir, pastizales, matorrales, bosques, setos, bordes de -cultivos, habitats
restaurados, zonas abandonadas, etc.) en el paisaje también tiene efectos positivos
sobre la diversidad y abundancia de enemigos naturales de plagas (Fahrig y col. 2011).
Por otra parte, la heterogeneidad del paisaje se divide en dos componentes: i) la
heterogeneidad composicional, que se entiende como la diversidad de tipos de cobertura
en el paisaje, y ii) la heterogeneidad configuracional, que es el arreglo espacial de los
parches que componen ese paisaje, incluyendo su forma, tamafio y cantidad de borde
(Fahrig y col., 2011; Grez y col., 2014a, b; Woltz & Landis, 2014; Emmerson y col., 2016;
Seppelt y col., 2016; Molina y col., 2019; Coutinho y col., 2020; Haan y col., 2020). En
general, en la medida que se homogeneizan los paisajes, disminuye la diversidad y
abundancia de enemigos naturales de plagas y, por lo tanto, la efectividad de su servicio

ecosistémico (Fahrig y col., 2011; Grez y col., 2014a, b; Woltz & Landis, 2014; Dainese



y col., 2019; Molina y col., 2019; Coutinho y col., 2020; Haan y col., 2020; Sattler y col.,

2020).

Todos los organismos presentan rasgos funcionales “de respuesta”, que son
susceptibles a responder ante gradientes de cambio ambiental, y “de efecto”, los cuales
determinan los efectos sobre los servicios ecosistémicos (Luck y col., 2012). En este
sentido, los paisajes pueden modular la diversidad y abundancia de rasgos funcionales
en cultivos agricolas, lo cual puede tener consecuencias en servicios ecosistémicos

como el control biol6gico. (Wood y col., 2015; Liere y col., 2017; Perovi¢ y col., 2018).

Un rasgo relevante de los depredadores para el control biol6gico de plagas es el
tamafio corporal, ya que puede afectar la tasa de depredacién y el tamafio de las presas
consumidas (Rusch y col., 2015). Existe evidencia que la tasa de consumo y los tiempos
de manipulacién de presas, medidas que definen la eficiencia del control de plagas,
dependen estrechamente de la proporcion de tamafio corporal depredador-presa (Ball y
col., 2015; Greenop y col., 2018). A nivel comunitario, ensambles de enemigos naturales
con mayor variabilidad de tamafios corporales podrian hacer un control biolégico mas
eficiente al particionar las presas entre depredadores grandes y pequefos, aunque
también podria ocurrir un menor control biol6dgico si existen interacciones negativas entre
los depredadores, como la depredacion intra-gremio asimétrica a favor de los mas
grandes (Ostandie y col., 2020). Otro rasgo importante para el control biol6gico que
determina la probabilidad de colonizacion de enemigos naturales y la supresiéon de
plagas en diversos cultivos, es la especializacion de habitat (Bianchi y col., 2010). Los
depredadores generalistas pueden colonizar més tempranamente los cultivos y

permanecer en densidades bajas de plagas, con respecto a enemigos naturales



especialistas, aunque pueden interferir mas en el desempefio de otros enemigos

naturales (Messelink, 2012).

La simplificacion y pérdida de heterogeneidad del paisaje puede actuar como un
“filtro” ecoldgico de diferentes rasgos funcionales, tales como el tamafo y la
especializacion de los enemigos naturales (Gamez-Virués y col., 2015). Por ejemplo, se
ha encontrado que las especies generalistas (i.e. percepcién de grano grueso) pueden
colonizar mas facilmente diferentes habitats en paisajes con mayor heterogeneidad
(Bianchi y col., 2010; Iuliano & Gratton, 2020; Grez y col., 2021). Ademas, en paisajes
menos heterogéneos y simples (i.e. predominantemente agricolas) los enemigos
naturales tienden a ser mas pequefios, lo que puede conllevar una menor cantidad de
presas consumidas u hospederos parasitados por individuo (Grab y col., 2019; Gallé y
col., 2020). Esto puede deberse a que las especies grandes pueden requerir una gran
cantidad y calidad de recursos que no ofrecen los paisajes simples (Grab y col., 2019).
Sin embargo, también se ha encontrado que especies de cuerpo pequefio pueden ser
mas abundantes en paisajes complejos (Gamez-Virués y col., 2015; Perez-Alvarez y col.,
2021). Esto sugiere que la relacion entre la composicion de rasgos funcionales y las
caracteristicas del paisaje depende de una combinacion de mdltiples factores y no es

consistente para todos los agroecosistemas.

Los efectos del paisaje sobre los organismos varian segun la escala espacial,
algunos respondiendo a escalas locales (e.g., bordes de los cultivos) y otros a escala
mayor, dependiendo de su vagilidad (Martin y col., 2016; Badenhausser y col., 2020;
Haan y col. 2021). Los diferentes estudios que han abordado los efectos del paisaje
sobre organismos con un enfoque multi-escala sefialan la importancia que tienen los

rasgos relacionados con la movilidad de las especies (Miguet y col., 2016). Por ejemplo,



un metaanalisis encontré que las especies de enemigos naturales especialistas
responden a la complejidad y habitat natural en el paisaje a escalas espaciales mas
pequefias con respecto a especies generalistas (Chaplin-Kramer y col., 2011), lo que se
relaciona con la alta movilidad de las especies generalistas. Ademas, la eficiencia del
control biol6gico depende de las coberturas naturales y semi-naturales circundantes a
los cultivos agricolas, pero la escala espacial de esta respuesta esta determinada en
gran medida por la capacidad de dispersion de las especies de enemigos naturales

involucradas en el control biolégico (Badenhausser y col., 2020).

Las caracteristicas del paisaje pueden influir, directa o indirectamente (via sus
enemigos naturales) en las poblaciones de afidos, insectos considerados plagas por sus
grandes impactos en el rendimiento de diversos cultivos. Las poblaciones de &fidos
pueden ser mas abundantes en los cultivos cuando estos se encuentran en paisajes mas
heterogéneos y con una alta presencia de elementos semi-naturales (Al Hassan y col.,
2012), aunque también se ha encontrado una asociacion de la abundancia de afidos en
cultivos con paisajes compuestos por parches grandes (Bosem Baillod y col., 2017).
Estos efectos del paisaje pueden no observarse cuando la abundancia de enemigos
naturales es mas sensible a la composicion de paisaje que la abundancia de afidos, con
impactos negativos sobre esta Ultima cuando existe una mayor cantidad de elementos

semi-naturales en el paisaje (Alignier y col., 2014).

Los coccinélidos (Coleoptera: Coccinellidae) son enemigos naturales de plagas
gue desempefian un rol clave en el control biolégico como depredadores de afidos en
diversos cultivos (Sarwar, 2016). Actualmente, Chile cuenta con 121 especies
identificadas de coccinélidos, de las cuales aproximadamente 16 son exéticas

(Gonzélez, 2006). Los cultivos de alfalfa (Medicago sativa) en Chile central, que son muy
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frecuentes, presentan comunidades de coccinélidos muy abundantes, diversos y
eficientes, incluyendo tanto especies nativas como exéticas (Grez y col., 2014a, b). Estos
insectos representan entre un 50 y 86% de la depredacion sobre afidos en alfalfa
(Ximenez-Embun y col., 2014; Molina, 2021) y por tanto cumplen un rol muy importante
en el control de las poblaciones de estas plagas, las cuales consisten principalmente en
tres especies: Aphis craccivora Koch, Therioaphis trifolii (Monell) y Acyrthosiphon pisum
(Harris), siendo esta ultima la mas abundante (Grez y col., 2014a, 2021). En cuanto a
los depredadores, en los cultivos de alfalfa de Chile central, la chinita exética Hippodamia
variegata, muy abundante en verano y otofio, y la chinita nativa Eriopis chilensis, muy
abundante en primavera y principios de verano, son las especies mas comunes (Grez y
col., 2011, 2021). Sin embargo, la introduccién de la chinita Harmonia axyridis como
agente de biocontrol ha tenido grandes impactos negativos sobre la diversidad y
abundancia de especies de coccinélidos nativos (Rondoni y col., 2020). Si bien esta
especie es mucho mas voraz, las interacciones negativas con otras especies, como la
competencia y la depredacion intragremio, afecta notoriamente a las comunidades de
coccinélidos nativos y perturba los niveles de control biolégico (Li y col., 2021). En
particular, los coccinélidos nativos en alfalfales son muy relevantes en esta funcién, a
pesar de que no son los mas abundantes. Ellos difieren en su abundancia en los
diferentes tipos de uso de suelo, y también varian en rasgos como el tamafio corporal y
la especializacion de habitat (Grez y col., 2013, 2019, 2021). Por lo tanto, su colonizacion
hacia alfalfales depende de la composicion y heterogeneidad del paisaje a distintas

escalas espaciales (Gardiner y col., 2009; Grez y col., 2014b; Woltz & Landis, 2014).

Los efectos del paisaje sobre la diversidad y abundancia de comunidades de

artrépodos pueden no ser consistentes entre los distintos agroecosistemas si se trabaja
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con comunidades completas, sin tener en consideracion las respuestas a nivel de
especie o0 de rasgos (Jowett y col., 2019). Esto cobra especial relevancia cuando se
toman decisiones sobre gestiébn de agroecosistemas en base a las respuestas de las
especies dominantes, mas aun cuando las especies raras puedes tener un rol importante
en las funciones ecosistémicas (Dee y col., 2019). Por esto, es necesario complementar
los estudios de paisaje y diversidad de enemigos naturales con evaluaciones a nivel de
especie y rasgos funcionales relevantes para el control biolégico, como el tamafio

corporal y la especializacion de habitat.

El objetivo de este estudio fue evaluar la relacion entre la composicion y
heterogeneidad del paisaje, a distintas escalas espaciales, con la composicion,
abundancia y rasgos de coccinélidos afid6fagos nativos y exdticos, y la abundancia de
afidos en alfalfales de la Region Metropolitana. Especificamente, esta investigacion
buscé analizar la asociacién entre la composicidon y heterogeneidad composicional y
configuracional del paisaje, a distintas escalas espaciales, con: i) la abundancia a nivel
de especie de coccinélidos afid6fagos nativos y exdéticos; y i) el tamafio corporal
promedio y la especializacion de habitat promedio de coccinélidos afidéfagos en alfalfa
durante una temporada. Adicionalmente, iii) se propuso identificar las variables de
paisaje y de abundancia de coccinélidos nativos y exoticos que mejor explican la
abundancia de afidos en cada alfalfal, como un proxy de los factores que afectan el

control bioldgico.



MATERIALES Y METODOS

El estudio se llevo a cabo en la Regién Metropolitana, donde se seleccionaron 20
alfalfales ubicados al sur de Santiago, en las comunas de La Pintana, Pirque, San
Bernardo, Calera de Tango, Pefaflor, Talagante, EI Monte y Melipilla (Fig. 1). Estos
alfalfales eran de tamafios similares, sin utilizacion de plaguicidas y separados por al

menos 3 km entre si, para evitar la superposicion del paisaje que los rodeaba.

T\
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Figura 1. Sitio de estudio visualizado en Google Earth con la ubicaciéon de los 20 campos de alfalfa
seleccionados al sur de Santiago, Chile. Cada alfalfal se ubica en el centro de los tres circulos concéntricos,
los cuales representan escalas de 500, 1000 y 1500 m de radio. Se indica las areas de cobertura agricola
(amarillo), arbérea (turquesa), de ripio y pastos (rojo), urbana (rosado) y semi-urbana (verde), circundantes

a cada alfalfal hasta a un radio de 1500 m.

Muestreo de coccinélidos y afidos

Los coccinélidos afid6fagos adultos y larvas fueron muestreados en cada alfalfal
desde el 7 septiembre de 2020 hasta el 11 de marzo de 2021, cada 14 dias,

aproximadamente, con un total de 10 muestreos en cada alfalfal a lo largo de la
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temporada. Este muestreo se realizé pasando una red entomolégica 200 veces por
alfalfal, en 4 areas separadas dentro del cultivo (50 redadas por area). Simultaneamente,
se colectaron los afidos presentes en el extremo superior (10 cm aproximadamente) de

15 tallos de alfalfa distribuidos en 5 areas separadas dentro del cultivo (3 tallos por area).

Los coccinélidos se identificaron a nivel de especie en el laboratorio, siguiendo a
Gonzéalez (2006) y se descartaron de los analisis los coccinélidos no afid6fagos. Se
cuantificé el nimero de individuos (adultos y larvas) por especie, el nimero de individuos
de coccinélidos nativos y el nUmero de individuos de coccinélidos exdéticos, para cada
alfalfal por fecha de muestreo y también el nUmero acumulado en la temporada. Los
afidos también se identificaron a nivel de especie en el laboratorio, siguiendo colecciones
de referencia, y se cuantificaron para cada alfalfal, por fecha de muestreo y acumulado

en la temporada.

Para evaluar la relacion entre el paisaje y la abundancia de coccinélidos
afidéfagos segln sus rasgos, a partir de literatura (Gonzalez, 2006; Grez y col. 2013,
2019, 2021) se obtuvieron valores de dos rasgos para adultos de cada especie de
coccinélido colectada: el tamafio corporal promedio de adultos desde la cabeza al final
del abdomeny la especializacion de habitat. Como se mencioné en la Introduccién, estos
rasgos son muy relevantes para el control biol6gico, por cuanto determinan la capacidad
de dispersion y probabilidad de colonizacién de cultivos, y la tasa de consumo (Bianchi
y col.,, 2010; Ball y col.,, 2015; Greenop y col., 2018; Perovi¢ y col.,, 2018). La
especializacion de héabitat fue estimada como el coeficiente de variacion (CV=desviacién
estandar/media) de abundancia de coccinélidos adultos entre los ocho tipos de habitats
mas comunes de la regién estudiada: alfalfa, huertos frutales, vifiedos, cultivos anuales,

parcelas de eucaliptos, setos de moras silvestres, setos de arboles y matorral esclerofilo
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(Grez y col., 2013, 2019, 2021). Un coeficiente de variacion mas alto indica mayor

especializacion de habitat en la especie.

Caracterizacion del paisaje

La caracterizacion del paisaje fue provista por el proyecto FONDECYT 1180533.
Dicha caracterizacion se hizo utilizando un Sistema de Informacién Geografica (SIG),
complementado con verificacion en terreno de los usos y coberturas de suelo presentes
en el paisaje. Primero, se descargaron imagenes satelitales de alta resolucion (4800 x
2730 pixeles) con fecha 2019 desde Google Earth Pro e imagenes satelitales del
Sentinel-2 con resolucién media (hasta 10m en ciertas bandas) actualizadas al 24y 11
de octubre de 2020 (libres de toda nubosidad) desde Earth Explorer del Servicio
Geoldgico de Estados Unidos. Posteriormente, se cruzaron las imagenes descargadas
y se georreferenciaron en QGIS, obteniendo imagenes actualizadas de alta resolucion.
Las imagenes fueron sometidas a una clasificacion por usos de suelo utilizando el plugin
Semi-Automatic Classification Plugin, a partir de cartografias de referencia que sirvieron
como puntos de entrenamiento, obtenidas del Catastro CONAF RM de Usos de Suelo
actualizado al 2016 (Infraestructura de Datos Espaciales [IDE], s.f.) y de la Mapoteca de
la Biblioteca del Congreso Nacional de Chile (Biblioteca del Congreso Nacional de Chile
[BCN], s.f.). A continuacion, se obtuvo una caracterizacion de paisaje compuesta por 13
tipos de usos de suelo (alfalfales, huertos frutales, vifias, cultivos anuales, infraestructura
residencial e industrial, caminos, infraestructura semi-urbana, pastos y terrenos
abandonados, ripio y suelo desnudo, matorral esclerdfilo, arboledas, setos, y cuerpos de
agua), la cual fue evaluada y corregida a partir de la informacion obtenida en terreno y

refinando la clasificacibn de paisaje a través de las herramientas Edit Raster y
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Reclassification. Posteriormente, estos 13 tipos de usos de suelo fueron redefinidos en
6 categorias de paisaje, siguiendo a Grez y col. (2019): urbano, semi-urbano, agricola,
ripio y pastos, arbéreo y cuerpos de agua (Tabla 1). Estas categorias se utilizaron como
clasificacion final para analizar la composicidon y heterogeneidad composicional y

configuracional del paisaje.

Tabla 1. Reclasificaciéon de 13 tipos de usos de suelo en 6 categorias de paisaje, definidos en la

caracterizacion del paisaje circundante a 20 alfalfales al sur de la Region Metropolitana.

Categoria Usos de suelo
Semi-urbano (surb) Semi-urbano
Urbano (urb) Infraestructura residencial e Industrial
Caminos
Agricola (agr) Alfalfales
Frutales

Cultivos anuales

Vifas

Arbéreo (arb) Matorral esclerdfilo
Arboledas

Setos arbdreos

Ripio y pastos (ripa) Ripio y suelo desnudo

Pastos y terrenos abandonados

Cuerpos de agua (agua) Cuerpos de agua

Para cuantificar la composicién y heterogeneidad del paisaje se utilizé el software
Fragstats. Para la heterogeneidad composicional se calcul6 el indice de diversidad de
Shannon (shan), mientras que para la heterogeneidad configuracional, se calcul6 el
indice de forma media de los parches (msi), el tamafio medio de los parches (mps), el

namero de parches (np) y la densidad de borde (ed). Por otra parte, para la composicion,
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se calculd el area de los 6 tipos de cobertura. La cuantificacion de la composicion y
heterogeneidad de los paisajes circundantes a cada alfalfal se hizo en radios de 500,
1000 y 1500 m. Estas distancias se eligieron ya que se ha observado que los efectos del
paisaje definidos en radios inferiores a 2000 m tienen mejor poder predictivo sobre las
comunidades de coccinélidos nativos y exoticos (Rand & Tscharntke, 2007; Gardiner y
col., 2009; Woltz & Landis, 2014; Grez y col., 2014b, 2019, 2021). Ademas, escalas
inferiores a 2000 m de radio corresponden al rango de forrajeo en coccinélidos, por lo
gue los radios seleccionados son relevantes para evaluar el control biolégico en los

alfalfales (Woltz & Landis, 2014).

Andlisis de datos

Para analizar la relacién entre coccinélidos y las variables de paisaje, a distintas
escalas espaciales (500, 1000 y 1500 m), se trabaj6é con la abundancia total de adultos
y larvas, acumulada durante la temporada en cada alfalfal, de cada especie de
coccinélido, nativos y exéticos (Objetivo 1), con una abundancia media acumulada igual
o superior a 1,0. Se realizaron regresiones de minimos cuadrados parciales (PLS) para
cada escala. Este analisis esta siendo cada vez mas utilizado en estudios ecoldgicos por
Ser mas ventajoso para tratar maltiples variables respuesta, maximizando la correlaciéon
con un gran numero de predictores, que pueden ser colineales, y con tamafos
muestrales relativamente pequefios (Carrascal y col., 2009). Las variables del paisaje se
asignaron como variables predictoras, mientras que las abundancias por especie se
asignaron como variables respuesta. Se consideraron Unicamente los vectores con
pesos superiores a 3,00 o inferiores a -3,00 en cualquiera de los dos ejes (Grez y col.

2019). Ademas, para definir asociaciones significativas entre variables predictoras y
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variables respuesta en el gréfico triplot se consideraron las que estan cercanas entre si
como asociaciones positivas y las que estdn opuestas entre si como asociaciones
negativas (Grez y col., 2014b, 2019, 2021). Para este analisis, se defini6 como angulo
entre vectores menor a aproximadamente 25° para asociaciones positivas y un angulo

mayor a aproximadamente 115° para asociaciones negativas.

Para analizar el efecto del paisaje, a las tres escalas espaciales, sobre el tamafio
corporal y la especializacion de habitat de los coccinélidos en los alfalfales (Objetivo 2),
se determind la media ponderada de la comunidad (CWM) para cada rasgo,
considerando el total de coccinélidos adultos en cada alfalfal durante toda la temporada,

a partir de la siguiente formula:

CWM =

s
AR;rasgo;

i=1
Donde rasgo; es el valor de rasgo de la i-ésima especie y AR; corresponde a la

abundancia relativa de la i-ésima especie.

Se realizaron tres PLS (uno por escala), con las variables de paisaje como
variables predictoras y los CWM del tamafio corporal y especializacion de habitat para

el total de coccinélidos como variables respuesta.

Para identificar las variables de paisaje y del ensamble de coccinélidos (variables
independientes) que mejor explican la abundancia de &fidos (variable dependiente)
(Objetivo 3), se realizaron Modelos Lineales Generalizados (GLM). Este andlisis se
realizo para una escala de 1500 metros, con el fin de incorporar toda la composicion y
heterogeneidad del paisaje circundante a cada alfalfal. Previamente, se analizaron las
autocorrelaciones entre las variables independientes a través de un andlisis de

correlacion de Pearson y se descartaron las variables correlacionadas entre si. Para la
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construccion de los modelos se utiliz6 una distribucién de Poisson, la cual describe
adecuadamente variables derivadas de conteos como lo es la abundancia de é&fidos, y
se utilizé una funcion de enlace logaritmica, la cual se suele utilizar para este tipo de
distribucion de la variable dependiente (Inouye y col., 2017). EI mejor modelo se
selecciond en funcion del que presenté el menor Criterio de Informacion de Akaike
corregido (AICc) y con un DeltaAlCc (AAICc) menor a 2. Posteriormente, se realizaron
correlaciones de Spearman y de Pearson (segun la distribucion de los datos) para
visualizar la asociacion lineal de la abundancia de afidos con las demas variables. El

analisis se desarroll6 en el software RStudio 4.0.1 con las librerias MVN y MASS.



RESULTADOS

A lo largo de toda la temporada primavera-verano 2020-2021, se colecté un total
de 20.513 coccinélidos afidéfagos, de los cuales 18.145 eran individuos adultos
pertenecientes a 13 especies, y 2.368 eran larvas pertenecientes a seis especies. Siete
especies de coccinélidos eran exdticas y seis eran nativas, representando 63,93% vy
36,07% de la abundancia total, respectivamente (Tabla 2). Entre las especies exoticas,
Hippodamia variegata fue notoriamente la més abundante, mientras que Eriopis chilensis
fue la méas abundante entre las especies nativas (Tabla 2). El tamafio corporal promedio
de los coccinélidos varié desde 1,9 mm (Scymnus bicolor) hasta 7,3 mm (Harmonia
axyridis); por otro lado, la especializacion de habitat (CV) vari6 desde especies mas
generalistas (como Hyperaspis sphaeridioides con 0,91, E. chilensis y Eriopis
eschscholtzi, ambas con 1,05), hasta especies mas especialistas (como Harmonia
guadripunctata con 2,83 y H. axyridis con 2,07) (Tabla 2). Por otra parte, se colectd un
total de 7.867 &fidos correspondientes a las especies Acyrthosiphon pisum (72,57% de
la abundancia total), Aphis craccivora (15,94% de la abundancia total) y Therioaphis

trifolii (11,49% de la abundancia total).
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Tabla 2. Abundancia (media * E.E. por alfalfal) de coccinélidos nativos y exéticos, en estadio adulto y larval,

y afidos capturados durante toda la temporada (primavera y verano) en 20 alfalfales al sur de Santiago, y

rasgos de especies de coccinélidos (tamafio corporal promedio y especializacion de habitat).

Especies Adultos Larvas Tamafio  Especializacion
corporal  de habitat (CV)
promedio

(mm)
Coccinélidos nativos 339,50 £ 28,05 30,30 +5,64
Adalia angulifera Mulsant 0,05 + 0,05 0,00 + 0,00 3,10 1,47
Adalia deficiens Mulsant 0,10 £ 0,10 0,00 + 0,00 4,50 1,72
Eriopis chilensis Hofmann 301,05 +27,94 25,20+5,33 5,10 1,05
Eriopis eschscholtzi Mulsant 37,30 £5,26 5,05+ 1,45 4,30 1,05
Hyperaspis sphaeridioides (Mulsant) 1,00 + 0,30 0,05 £ 0,05 2,50 0,91
Scymnus bicolor (Germain) 0,15 + 0,08 0,00 + 0,00 1,90 1,42
Coccinélidos exoticos 567,75+ 62,10 88,10 £ 18,15
Adalia bipunctata (L.) 0,15+ 0,08 0,00 + 0,00 4,60 1,85
Harmonia axyridis (Pallas) 23,90 +5,58 14,00 +5,23 7,30 2,07
Hippodamia convergens (Guerin-
Meneville) 1,90 + 0,48 0,55 + 0,25 5,40 1,97
Hippodamia variegata (Goeze) 540,00 £ 62,11 73,55+ 15,55 4,60 1,32
Scymnus loewii Mulsant 1,50 + 0,32 0,00 + 0,00 2,10 1,41
Olla v-nigrum (Mulsant) 0,10 £ 0,07 0,00 = 0,00 3,70 1,92
Harmonia quadripunctata (Pontopiddan) 0,05+ 0,05 0,00 £ 0,00 6,30 2,83
Afidos 393,35+ 51,51 - -- --

Relacion entre variables de paisaje y abundancia de coccinélidos en alfalfa (Objetivo 1)

En general, las variables de paisaje no se asociaron a las especies de
coccinélidos mas abundantes en alfalfa, como H. variegata (Hvar) y E. chilensis (Echi),
pero otras especies nativas y exoticas respondieron fuertemente a la diversidad de
coberturas (shan) y a la cobertura agricola en el paisaje (agr) (Fig. 2, Tabla 3). A500 m,
la diversidad de coberturas (shan) se asoci6 positivamente con la nativa H.

sphaeridioides (Hsph) y la exdtica H. axyridis (Haxy), y negativamente con la nativa E.
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eschscholtzi (Eesc) (Fig. 2a, Tabla 3). Por otra parte, la cobertura agricola (agr) del
paisaje se asocid positivamente con E. eschscholtzi (Eesc), y negativamente con H.
sphaeridioides (Hsph) y H. axyridis (Haxy). Adema4s, la cobertura de cuerpos de agua
(agua) se asocid positivamente con la exética Scymnus loewii (Sloe), mientras que la
densidad de borde (ed) se asoci6é positivamente con H. sphaeridioides (Hsph). A 1000
m, también se encontré una asociacion positiva de la diversidad de coberturas (shan)
con H. sphaeridioides (Hsph), y también una asociacion negativa con E. eschscholtzi
(Eesc) (Fig. 2b, Tabla 3). La cobertura agricola del paisaje (agr) se asoci6 positivamente
con E. eschscholtzi (Eesc), y negativamente con H. sphaeridioides (Hsph), H. axyridis
(Haxy) y S. loewii (Sloe). Adicionalmente, la cobertura arbérea (arb) y de cuerpos de
agua (agua) se asociaron positivamente con H. axyridis (Haxy) y S. loewii (Sloe),
mientras que el nimero de parches (np) se asociaron negativamente con dichas
especies. A 1500 m, la cobertura agricola (agr) se asocié de forma positiva con E.
eschscholtzi (Eesc), y de forma negativa con H. sphaeridioides (Hsph), H. axyridis (Haxy)
y S. loewii (Sloe) (Fig. 2c, Tabla 3). Por otra parte, el tamafio medio de los parches en

el pasaje (mps) se asocio positivamente con H. axyridis (Haxy) y S. loewii (Sloe).
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Tabla 3. Asociaciones significativas encontradas en el analisis de Minimos Cuadrados Parciales (PLS) entre
variables del paisaje (predictoras) y abundancia de especies de coccinélidos (repuestas) en alfalfa para 3
escalas espaciales. Las especies corresponden a E. eschscholtzi (Eesc), H. sphaeridioides (Hsph), H.
axyridis (Haxy) y S. loewii (Sloe), y se antecede el signo de la asociaciéon a cada nombre. Se indica la

varianza explicada (%) por las variables predictoras en cada escala.

Variable respuesta

Variable predictora 500 m (44,9%) 1000 m (48,3%) 1500 m (46,9%)
Area de cobertura +Eesc, -Hsph, -Haxy | +Eesc, -Hsph, -Haxy, -Sloe | +Eesc, -Hsph, -Haxy,
agricola (agr) -Sloe
+Sloe +Sloe, +Haxy -

Area de cobertura de
cuerpos de agua (agua)

i - +Sloe, +Haxy -
Area de cobertura

arborea (arb)

o ) ) -Eesc, +Hsph, -Eesc, +Hsph --
Indice de diversidad de +Haxy
Shannon para las
coberturas (shan)
Numero de parches (np) - -Sloe, -Haxy -
Tamafno medio de los -- - +Sloe, +Haxy

parches (mps)

Densidad de borde (ed) +Hsph -- -
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Figura 2. Gréfico triplot de regresion de Minimos Cuadrados Parciales (PLS) para la asociaciéon entre

variables de paisaje (variables predictoras) con variables de composicién del ensamble de coccinélidos
(variables respuesta), a una escala espacial de (A) 500 m, (B) 1000 my (C) 1500 m, en 20 alfalfales (circulos
azules) de la Region Metropolitana. Se consideraron como asociaciones significativas los &ngulos menores
a 25° (asociaciones positivas) y mayores a 115° (asociaciones negativas) que forman los vectores con pesos
superiores a 3,00 o inferiores a -3,00 en cualquiera de los dos ejes. Las variables de paisaje (circulos

amarillos) fueron: para la composicién, areas de cobertura urbana (urb), semi-urbana (semiurb), agricola
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(agr), arborea (arb), de ripio y pastos (ripa) y de cuerpos de agua (agua); para la heterogeneidad
composicional, el indice de diversidad de Shannon (shan); y para la heterogeneidad configuracional, el
namero de parches (np), la densidad de borde (ed), el tamafio medio de los parches (mps) y el indice de
forma media de los parches (msi). Para las variables del ensamble de coccinélidos se consider6 la suma
entre adultos y larvas, de especies con una abundancia media por alfalfal igual o superior a 1,00 (ver Tabla
2), y se distinguen en especies nativas (circulos verdes) y especies exoéticas (circulos naranjos): abundancia
de E. chilensis (Echi), E. eschscholtzi (Eesc), H. sphaeridioides (Hsph), H. axyridis (Haxy), H. convergens
(Hcon), H. variegata (Hvar) y S. loewii (Sloe). Los ejes de los graficos corresponden al factor 1y 2, los cuales

representan a las dos primeras variables latentes e indican la varianza explicada de las variables predictoras.

Relacion entre variables de paisaje y el tamafo corporal y especializacion de

coccinélidos en alfalfa (Objetivo 2)

Se encontraron asociaciones significativas entre las variables de composicion de
paisaje con el tamafio corporal y la especializacién de habitat de coccinélidos en alfalfa,
para las escalas de 500 y 1000 m, pero estos rasgos no se relacionaron con la diversidad
del paisaje o las variables de configuracion (Fig. 3, Tabla 4). En ambas escalas, la
cantidad de cobertura arbdrea (arb) en el paisaje se asocié positivamente con el tamafio
corporal (CWM.tc) y la especializacion de habitat (CWM.hab) de los coccinélidos en
alfalfa (Figs. 3a y 3b, Tabla 4). Adicionalmente, a 500 m se encontrdé una asociacion
positiva entre la cantidad de cobertura de ripio y pasto (ripa) y la especializacion de
habitat (CWM.hab), y una asociacién negativa entre la cantidad de cobertura semi-
urbana (surb) y el tamafio corporal (CWM.tc). Por otro lado, a 1000 m se encontré una
mayor predominancia de coccinélidos mas grandes (CWM.tc) y mas especialistas de

hébitat (CWM.hab) en alfalfales rodeados por paisajes con mayor cobertura urbana (urb).
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Para la escala de 1500 m, ninguna de las variables del paisaje fue predictora de estos

rasgos funcionales de coccinélidos en los alfalfales (Fig. 3c, Tabla 4).

Tabla 4. Asociaciones significativas encontradas en el analisis de Minimos Cuadrados Parciales (PLS) entre
variables del paisaje (predictoras) y los rasgos funcionales de coccinélidos (repuestas) en alfalfa para 3
escalas espaciales. Los valores de rasgo corresponden a las medias ponderadas de la comunidad para
tamafo corporal (CWM.tc) y para especializaciéon de habitat (CWM.hab), y se antecede el signo de la

asociacion a cada nombre. Se indica la varianza explicada (%) por las variables predictoras en cada escala.

Variable respuesta

Variable predictora 500 m 1000 m 1500 m
(61,8%)
(45,9%) (52,9%)
Area de cobertura semi-urbana (surb) - CWM.tc -- -
Area de cobertura urbana (urb) -- + CWM.hab, + CWM.tc -

Area de cobertura de ripio y pastos (ripa) + CWM.hab -- --

Area de cobertura arbérea (arb) + CWM.hab, + CWM.hab, + CWM.tc -
+CWM.tc
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Figura 3. Gréfico triplot de regresion de Minimos Cuadrados Parciales (PLS) para la asociacion entre

variables de paisaje (variables predictoras) con variables de los rasgos de coccinélidos adultos (variables
respuesta), a una escala espacial de (A) 500 m, (B) 1000 my (C) 1500 m, en 20 alfalfales (circulos azules)
de la Regidon Metropolitana. Los criterios para definir las asociaciones significativas, los ejes de los graficos
y las variables de paisaje (circulos amarillos) corresponden a los indicados en la Figura 2. Los rasgos de
coccinélidos (circulos verdes) corresponden a la media ponderada de la comunidad para el tamafio corporal

del ensamble (CWM.tc) y la especializacion de habitat del ensamble (CWM.hab).
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Relacion entre variables de paisaje y de coccinélidos con la abundancia de afidos

(Objetivo 3)

Previo a los GLM, para reducir la autocorrelacién entre las variables predictivas,
se realiz6 una matriz de correlaciones entre todas las variables predictivas y en base a
sus resultados se descartd del analisis el area de cobertura natural (nat) y de cuerpos
de agua (agua), junto con el indice de diversidad de Shannon (shan), el nimero de
parches (np), la densidad de borde (ed) y el indice de forma media de los parches (msi),
por su alta correlacion con area de cobertura agricola (agr) y el tamafio medio de los
parches (mps), variables de mayor interés por su relevancia para la colonizacion de
afidos sobre los cultivos agricolas (Ver Tabla 1 del anexo). Se ordenaron los modelos
de menor a mayor Criterio de Informacion de Akaike corregido (AlICc) y se encontré que
el mejor modelo es el que presenta un AAICc menor a 2, un peso de 0,50 y un coeficiente
de determinacién (R?) de 0,73. El modelo seleccionado incluye todas las variables:
abundancia de coccinélidos nativos (NAT) y exéticos (EXO), tamafio medio de los
parches (mps), y el area de cobertura agricola (agr), de ripio y pastos (ripa), urbana (urb)

y semi-urbana (semiurb) (Tabla 5).
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Tabla 5. Modelos candidatos del GLM con una distribucién de Poisson para la asociacion entre la
abundancia de afidos en los alfalfales (variable respuesta) con la abundancia de coccinélidos nativos (NAT)
y exoticos (EXO), y con variables del paisaje circundante a los cultivos de alfalfa a una escala de 1500 m.

Se muestran los 10 modelos con menor Criterio de Informacion de Akaike corregido (AICc).

Modelo K| df | Loglik AlCc AAICc | Peso | R?

NAT + EXO + agr + urb + semiurb + ripa +
mps 7| 8 | -408,18 845,40 0 0,50 | 0,73
NAT + EXO + agr + semiurb + ripa + mps 6| 7 | -415,72 854,80 9,32 0,01 | 0,73
NAT + EXO + agr + urb + ripa + mps 6| 7 | -422,35 868,00 22,58 0 0,72
NAT + EXO + agr + urb + semiurb + mps 6| 7 | -445,37 914,10 68,63 0 0,70
NAT + agr + urb + semiurb + ripa + mps 6 -448,19 919,70 74,26 0 0,70
NAT + EXO + agr + ripa + mps 5| 6 | -452,50 923,50 78,02 0 0,70
NAT + EXO + agr + semiurb + mps 5| 6 | -479,90 978,30 132,81 0 0,68
NAT + EXO + urb + mps 4| 5 | -488,51 | 991,30 145,85 0 0,67
NAT + EXO + agr + mps 4| 5 | -512,69 | 1039,70 194,21 0 0,65
NAT + EXO + mps 3| 4 | -525,76 | 1062,20 | 216,74 0 0,64

En el modelo seleccionado la abundancia de &fidos esta significativamente
explicada por casi todos los pardmetros, a excepcion del &rea de cobertura agricola (agr)
(Tabla 6). La abundancia de coccinélidos nativos y exoticos, las areas de cobertura semi-
urbana y de ripio y pastos, y el tamafio medio de los parches tuvieron un efecto positivo
sobre la abundancia de afidos, mientras que el area de cobertura urbana tuvo un efecto
negativo sobre la abundancia de estos hemipteros. De estas variables, sélo la
abundancia de coccinélidos nativos y el tamafio medio de los parches se correlacionan

lineal y positivamente con la abundancia de afidos, de forma significativa (Fig. 4).
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Tabla 6. Resultados de la abundancia de coccinélidos nativos (NAT) y exoéticos (EXO), y variables del paisaje

a una escala de 1500 m sobre la abundancia de afidos en cultivos de alfalfa, segin un modelo GLM con

distribucién de Poisson.

Parametro Estimacion Error estandar Valor de z Valor de p
Intercepto 4,018 0,11 35,70 < 2E-16
NAT 3,11E-03 1,10E-04 28,38 < 2E-16
EXO 4,08E-04 4,66E-05 -8,76 < 2E-16
Agr 3,70E-04 1,12E-03 -0,31 0,76
Urb -5,80E-03 1,49E-03 -3,89 9,98E-05
Semiurb 8,70E-03 1,61E-03 5,41 6,49E-08
Ripa 0,02 1,82E-03 8,68 < 2E-16
Mps 0,56 0,02 27,12 < 2E-16
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Figura 4. Gréficos de correlaciones de Pearson y Spearman entre la abundancia de afidos y (A) la
abundancia de coccinélidos nativos y exdticos, (B) la composicidn del paisaje (area de cobertura agricola,

urbana, semi-urbana, y de ripio y pastos), y (C) el tamafio medio de los parches.



DISCUSION

En la presente investigacion se encontraron efectos significativos de la
composicion y heterogeneidad del paisaje sobre cuatro especies de coccinélidos, 2
nativas y 2 exoticas, a las tres escalas espaciales. Asimismo, se encontraron
asociaciones significativas de la composicion del paisaje con el tamafio corporal y
especializacion de habitat de la comunidad de coccinélidos en estos cultivos de alfalfa,
para las dos menores escalas espaciales. Por Ultimo, también se encontraron
asociaciones significativas entre las variables del paisaje y la abundancia de coccinélidos
nativos y exéticos con las poblaciones de afidos en los alfalfales. Estos hallazgos
proporcionan informacién que apoya la conservacion y el manejo de enemigos naturales

para controlar plagas en agroecosistemas.

En cuanto a la estructura de los ensambles de coccinélidos afid6fagos en
alfalfales, en este estudio se encontr6 un nimero similar de especies nativas y exéticas
(seis y siete, respectivamente), lo que difiere de lo observado en afios anteriores, cuando
las especies nativas de coccinélidos tendian a duplicar el nimero de especies exéticas
(Grez y col., 2014b, 2021). Por otra parte, los coccinélidos exoéticos fueron mas
abundantes que los nativos, pero esta diferencia fue menor que en estudios previos
(Grez y col., 2014b, 2021), alcanzando, en promedio, un 63% de los individuos por
alfalfal (Tabla 2). Este es un resultado sorprendente pues desde hace mas de una
década, los alfalfales de la Regién Metropolitana han estado dominados ampliamente
por los coccinélidos exéticos H. axyridis y H. variegata, con sobre un 80% de los
individuos en los ensambles. En la temporada 2020-2021, disminuyd notablemente la
abundancia de la exética H. variegata, y la abundancia de la especie invasora H. axyridis

fue relativamente baja. Esto Ultimo se venia observando en los ultimos afios luego de
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que dominara la comunidad de coccinélidos en alfalfales entre los afios 2010 y 2013. Es
posible que los eventos de olas de calor que han ocurrido en Chile en los Ultimos afios y
que han afectado particularmente a la zona central del pais (Piticar, 2018; Demortier y
col., 2021) expliquen la disminucién de abundancia en especies exéticas como H.
axyridis y hayan favorecido a especies nativas con mejor rendimiento biologico a
mayores temperaturas, como E. chilensis (Barahona-Segovia y col., 2016). Ademas,
esta declinacion en las poblaciones de especies exéticas pudo haber resultado en la
liberacion competitiva y el aumento de la nativa E. chilensis, ya que estudios previos han
demostrado relaciones antagoénicas de esta especie con las exéticas (Grez y col., 2016;
Zaviezo y col., 2019). Como explicacion alternativa, el aumento en la abundancia de la
nativa E. chilensis puede corresponder a un evento puntual producto de una mayor
fluctuacion temporal de sus poblaciones, lo cual refleja inestabilidad (Lamb y col., 2019,
2020). Sin embargo, es necesario analizar si este cambio en la abundancia de
coccinélidos nativos y exoéticos se mantiene en el tiempo y si ello tiene alguna
consecuencia en la estabilidad de las comunidades y el servicio de control bioldgico. Si
bien es posible que los coccinélidos mas abundantes hayan alcanzado una estabilidad
a nivel comunitario, es probable que las especies nativas raras sean mas inestables
(Lamby col., 2019, 2020), lo cual puede afectar el control biol6gico de todas formas (Dee

y col., 2019).

La composicion del paisaje circundante afect6 diferencialmente las abundancias
de especies de coccinélidos en alfalfa, y esto fue escala-dependiente. En general,
alfalfales en paisajes con alta cobertura agricola, a cualquier escala, presentaron una
menor abundancia de H. sphaeridioides, H. axyridis y S. loewii, y una mayor abundancia

de E. eschscholtzii. Por otra parte, alfalfales en paisajes con una mayor cobertura
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arbérea a 1000 m tuvieron una mayor abundancia de H. axyridis y S. loewii. Algunos de
estos resultados son coherentes con lo observado previamente. Por ejemplo, Grez y col.
(2014b) encontraron, en esta misma zona, que la abundancia de coccinélidos nativos y
exoticos en alfalfales era menor en paisajes con alta cobertura agricola a 1000 m.
Ademas, en EE.UU. se ha observado que la abundancia de coccinélidos en cultivos de
soja se asocia positivamente con el area de habitat semi-natural en el paisaje a 2 km de
radio (Woltz y col., 2012; Woltz & Landis, 2014), por lo que un aumento de la proporcién
de cobertura agricola, en desmedro de coberturas arboreas, puede ser perjudicial para
las poblaciones de coccinélidos, tal como se observé en algunas especies del presente
estudio. Otros estudios han encontrado que las especies exéticas dominan en paisajes
agricolas a una escala de 2000 m (Gardiner y col., 2021), lo cual se opone a lo
encontrado en este analisis. Una posible explicacion es que una mayor cantidad de
cultivos en el paisaje conllevaria a una menor concentracion de recursos en alfalfa, lo
que resultaria en que las poblaciones de coccinélidos tenderian a diluirse en el paisaje
(Tscharntke y col., 2012). Sin embargo, la alta cobertura agricola en el paisaje tuvo
efectos positivos sobre la abundancia de E. eschscholtzii en cultivos de alfalfa. Molina
(2021) encontré que la abundancia de especies nativas como E. eschscholtzii puede
aumentar en contextos donde la abundancia de H. axyridis es baja. Es por esto que la
relacién entre la cobertura agricola del paisaje y la abundancia de E. eschscholtzii puede

ser un resultado indirecto de la respuesta de H. axyridis al paisaje.

La diversidad del paisaje que rodea los alfalfales, medida a través del indice de
Shannon para las coberturas, también afect6 diferencialmente la abundancia de algunas
especies dentro de los alfalfales, siendo los efectos negativos para E. eschscholtzii y

positivos para H. sphaeridioides a escalas de 500 y 1000 m, y positivos para la exoética
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H. axyridis a 500 m. En general, se ha descrito un efecto positivo de la diversidad del
paisaje en la diversidad de enemigos naturales de plagas, asumiendo que, a mayor
variedad de coberturas, mayor es la coexistencia de muchas especies especialistas de
habitat (Fahrig y col., 2011). Pero nuestros resultados de abundancia (no diversidad) de
coccinélidos en alfalfa sugieren que las especies no perciben de la misma forma la
diversidad del paisaje, posiblemente porque algunas son mas especialistas de habitats
que otras (Grez y col., 2013, 2021). Lo anterior sugiere que es importante realizar un
andlisis mas detallado del uso que hacen las especies de coccinélidos de las distintas
coberturas que componen el paisaje agricola, tanto en el tiempo (distintas épocas del
afio) como en el espacio (cerca o lejos de los cultivos), para entender de mejor forma
cémo las especies de coccinélidos responden a la diversidad del paisaje (Cohen &
Crowder, 2017). Ello es relevante, por cuanto dependiendo del uso de las coberturas por
parte de enemigos naturales y como estén distribuidas estas coberturas en el paisaje,
puede determinar la mayor o menor continuidad espacial y temporal de los recursos para
dichos enemigos naturales, su sobrevivencia, movimiento y colonizacion de los cultivos

(luliano & Gratton, 2020).

Las respuestas de la especie invasora H. axyridis son interesantes de analizar
con mayor detalle ya que hay mas informacion sobre su biologia y efectos del paisaje en
otros estudios. En este trabajo se encontrd que los cultivos de alfalfa que se ubican en
paisajes mas diversos composicionalmente en un radio de 500 m, y con una mayor
cobertura arb6rea a 1000 m, presentaron una mayor abundancia de H. axyridis. Esto
puede resultar inesperado al considerar que esta especie es una especialista de cultivos
agricolas y, en particular, de alfalfa (Grez y col., 2013, 2019), y es altamente mévil a

través del paisaje (Gardiner y col., 2009), por lo que una mayor diversidad de coberturas,
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con el consecuente aumento de la proporcién de habitats arboreos en el paisaje, deberia
ser perjudicial para ella (luliano & Gratton, 2020). Sin embargo, coincidente con lo
observado en este estudio, Gardiner y col. (2009) encontraron una mayor abundancia
de H. axyridis en cultivos de soya rodeados por un paisaje con alta cobertura boscosa.
Es posible que paisajes diversos en la cercania a los cultivos (500 m) puedan ofrecer
recursos a usar fuera de la temporada de crecimiento de la alfalfa (como sitios de
hibernacion, por ejemplo) en el paisaje circundante. H. axyridis ha sido frecuentemente
catalogada como semi-arboricola en Norteamérica y Europa (e.g. Brown y col., 2007;
Woltz & Landis, 2014), por lo que es posible que algunas especies de arboles estén
siendo utilizadas por H. axyridis por los recursos alternativos que proporcionan. Por
ejemplo, se ha observado que los 4lamos (Populus spp.), muy abundantes en las zonas
geograficas antes mencionadas, son frecuentemente ocupados por H. axyridis en la
Region Metropolitana debido a que estos arboles suelen ser invadidos por grandes
cantidades de afidos (A. Grez, datos no publicados), facilitando la colonizacién de los

cultivos de alfalfa cercanos en las temporadas de crecimiento.

Las variables de configuracion del paisaje como el nUmero de parches, el tamafio
medio de los parches y la densidad de borde también tuvieron un efecto sobre las
abundancias de S. loewii, H. axyridis y H. sphaeridioides en alfalfa, aunque sélo a
algunas escalas espaciales. Es decir, los efectos de la configuracién del paisaje también
son especie y escala-dependiente. Se ha visto que una alta densidad de bordes en el
paisaje puede favorecer el movimiento de poblaciones de ciertas especies de
coccinélidos, pero no otras (Grez y col., 2004; Zaviezo y col., 2006; Grez y col., 2008),
mientras que la fragmentacion y parches mas pequefios pueden afectar la dispersion y

migracion de otras especies (Liu y col., 2021).
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Cabe destacar el efecto nulo que tuvo la composicion y heterogeneidad del
paisaje en las poblaciones de H. variegata y E. chilensis, las dos especies mas
abundantes en los cultivos de alfalfa. Aunque no se analiz6 en este estudio, los valores
de ubicuidad (i.e., probabilidad de encontrarlas en alfalfa) de estas especies son de las
mas altas para los ensambles de coccinélidos afid6fagos de alfalfales de la Region
Metropolitana, siendo H. variegata la especie mas ubicua (Grez y col., 2021). Esto,
sumado a que E. chilensis es de las especies mas generalistas de habitat, parece estar
indicando que estas especies pueden estar presentes en todos los usos de suelo,
independiente de las caracteristicas del paisaje. A pesar de que son las especies mas
abundantes, la eficiencia del control biolégico de plagas sigue recayendo sobre la
conservacién de la diversidad taxonémica y funcional de coccinélidos, en especial
especies nativas, para asegurar la complementariedad de nicho (Grez y col., 2021). Las
practicas de manejo del paisaje circundante a agroecosistemas enfocadas a la
conservacion de enemigos naturales deben considerar multiples especies y rasgos, en

lugar de sélo las especies mas abundantes.

A pesar de que existen estudios que sefialan la influencia que tiene la
heterogeneidad y complejidad del paisaje sobre la composicion de rasgos, de
comunidades de insectos (Bianchi y col., 2010; Grab y col., 2019; Gallé y col., 2020), en
este estudio s6lo se observo una relacion entre los valores promedios (CWM) del tamafio
corporal y la especializacion de habitat de coccinélidos en alfalfales con la abundancia
de algunas coberturas en el paisaje a escalas de 500 y 1000 m. En general, los alfalfales
rodeados por paisajes con una mayor cobertura arbdrea estuvieron dominados por
coccinélidos més grandes y mas especialistas de héabitat. Redhead y col. (2020)

encontraron que la restauracion de tierras agricolas hacia coberturas semi-naturales
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favorece a coccinélidos y carabidos de tamafio corporales mas grandes, lo que es
congruente con lo encontrado en nuestro estudio. También se encontraron asociaciones
entre otras coberturas en el paisaje con el tamafio corporal promedio y la especializaciéon
de habitat de coccinélidos en alfalfales, pero estas no fueron consistentes a través de
las escalas espaciales. Es interesante notar que, a mayor cobertura urbana a 1000 m,
mayor fue el tamafio promedio de los ensambles de coccinélidos en alfalfa. Esta
respuesta puede ser el reflejo de la abundancia de H. axyridis, la especie
significativamente méas grande del ensamble. Esta especie usa frecuentemente los sitios
urbanos (Gardiner y col.,, 2012; Mukwevho y col.,, 2017; Honék y col.,, 2018),
especialmente para la hibernacién, de manera que alfalfales rodeados por mas area
urbana pudieron tener una mayor abundancia de esta especie, aumentando el tamafio

corporal promedio de los ensambles.

La abundancia de afidos en alfalfa se asoci6 fuerte y positivamente con la
abundancia de coccinélidos nativos y exéticos en los cultivos (Tabla 6). Previamente, se
ha encontrado que la abundancia de coccinélidos se relaciona positivamente con la
densidad de afidos en otros cultivos, como vifiedos y maiz (Schellhorn & Andow, 2005;
Smith y col., 2015), lo cual confirma la importancia como presas que tienen los afidos
para los requerimientos alimenticios de los coccinélidos. Esta asociacion es mayor entre
afidos y los coccinélidos nativos (Fig. 4), lo cual sugiere que los coccinélidos nativos
colonizan rapidamente los cultivos a medida que aumenta la densidad de &fidos.
Coincidentemente, Evans (2004) encontrd, en cultivos de alfalfa experimentales de
Estados Unidos, que la abundancia de coccinélidos nativos aumenta con la abundancia

de &fidos, mientras que una especie exética podia dominar los ensambles en escenarios
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de bajas densidades de afidos. Este resultado confirma el importante rol que cumplen

los coccinélidos nativos en el control biolégico de plagas (Grez y col., 2014a).

Adicionalmente, se encontrd que la abundancia de afidos fue menor en paisajes
con una mayor cobertura urbana, mientras que una mayor cobertura semi-urbana y de
ripio y pastos resulté en una mayor abundancia de &fidos. Estas tendencias opuestas
entre estas coberturas pueden deberse a la baja o nula disponibilidad de recursos para
los &fidos que ofrecen las coberturas urbanas, caracterizada por zonas de alta densidad
de poblacion humana, construcciones industriales y caminos pavimentados. Por otra
parte, las coberturas semi-urbanas y de pastizales consideran malezas y plantas
exéticas, jardines diversos, pequefios cuerpos de agua y plantas ornamentales,
elementos a los cuales los &fidos responden positivamente, segun la abundancia de
plantas hospedantes y la riqueza de plantas (Rocha y col., 2018; Parry y col., 2019). Es
curioso el efecto nulo que tuvo el area de cobertura agricola en el paisaje sobre la
abundancia de &fidos en alfalfa. Los afidos son considerados plagas de una variedad de
cultivos agricolas, por lo que se esperaba que fueran mas abundantes en paisajes con
alta cobertura agricola, como lo encontrado por Grez y col. (2021). Esto es aln mas
curioso al considerar que ellos se asociaron positiva y significativamente con el tamafio
medio de los parches en el paisaje (Fig. 4; Tabla 6), los cuales suelen corresponder a
cultivos agricolas continuos y de gran tamafio. Bosem Baillod y col. (2017) encontraron
también que la abundancia de los &fidos era mayor en cultivos de trigo en Alemania
cuando los paisajes estaban compuestos por parches mas grandes. Quiza la falta de
relacion entre cobertura agricola en el paisaje y abundancia de &fidos en alfalfa se deba

a la variabilidad temporal de las poblaciones de afidos, los que son muchisimo méas
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abundantes en primavera que en verano; sin embargo, este analisis no consideré la

estacionalidad de las respuestas.

A la luz de los resultados encontrados, es posible afirmar que los efectos de la
composicion y heterogeneidad del paisaje sobre los coccinélidos afidéfagos dependen
estrechamente de la escala analizada, de las especies y de los rasgos de las especies
que componen el ensamble, aunque la respuesta de las poblaciones puede estar
condicionada por sus dinamicas temporales. Por otra parte, los &fidos se correlacionan
estrechamente con los coccinélidos nativos y su invasién a los cultivos esté relacionada
con el tamafio de los parches en el paisaje y la presencia de algunos elementos semi-
naturales a una escala de 1500 m, pero es necesario profundizar los andlisis en futuros
estudios, teniendo en cuenta interacciones entre variables y un enfoque dinAmico que
de luces sobre cémo responden coccinélidos y afidos al paisaje en distintas épocas de
la temporada de crecimiento de la alfalfa. Se recomienda que las practicas de manejo
en los agroecosistemas sean enfocadas a beneficiar a las especies nativas y promover

aquellos rasgos asociados con un control biolégico mas eficiente.



CONCLUSIONES

Tal como se esperaba, las poblaciones de varios coccinélidos afid6fagos en
cultivos de alfalfa dependen de la composicion y heterogeneidad composicional y
configuracional del paisaje, a diferentes escalas espaciales, pero hay mas respuestas a
la composicion que a la heterogeneidad del paisaje. No se comprobé un aumento en las
abundancias a mayor heterogeneidad composicional y configuracional en el paisaje
(excepto para algunas especies ante la diversidad de coberturas y la densidad de borde),
y mas bien son los requerimientos de recursos y los rasgos de historia de vida de cada
especie los que determinarian la asociacion de sus abundancias con el habitat agricola
y arbéreo o semi-natural. Las abundancias de coccinélidos afidéfagos en alfalfa se

relacionan con las caracteristicas del paisaje principalmente en radios de 500 y 1000 m.

Contrario a lo esperado, el tamafio corporal y la especializacion de habitat de los
coccinélidos afidéfagos en alfalfa no responden a la heterogeneidad del paisaje. Sin
embargo, algunas coberturas en el paisaje actuan como “filtro” para estos rasgos
funcionales en escalas espaciales menores a 1500 m. Una mayor cobertura arbérea o
semi-natural en el paisaje circundante a los alfalfales se asocia de forma consistente con

coccinélidos especialistas y de mayor tamafio dentro de los cultivos.

Por dltimo, tal como se esperaba, la abundancia de afidos en alfalfa depende
estrechamente de la abundancia de coccinélidos en los cultivos, y en especial de los
coccinélidos nativos. Sin embargo, no se pudo comprobar que el habitat agricola en el
paisaje a 1500 m tenga influencia en la abundancia de &fidos en los cultivos de alfalfa.
Mas bien, la abundancia de afidos en alfalfa depende en mayor medida del tamafio

medio de los parches.
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ANEXO

Tabla 1. Matriz de correlaciones de Pearson entre variables de abundancia de coccinélidos nativos (NAT) y
exodticos (EXO), variables de composicién de paisaje (areas de cobertura agricola (urb), semi-urbana
(semiurb), urbana (agr), arbérea (arb), de ripio y pastos (ripa) y de cuerpos de agua (agua)) y variables de
heterogeneidad composicional (indice de diversidad de Shannon (shan)) y configuracional (nUmero de
parches (np), densidad de borde (ed), tamafio medio de los parches (mps) e indice de forma media de los
parches (msi)) de paisaje. En negrita se destacan los valores de p correspondientes a correlaciones
significativas, indicadas con un asterisco (*: p < 0,05; **: p <0,01; ***; p < 0,001).

NAT EXO surb Urb Agr arb Ripa agua shan np Ed msi Mps

NAT 1,00 0,81 0,76 0,35 0,32 0,09 0,61 0,11 0,71 0,69 0,85 0,88 0,62

EXO 0,06 1,00 0,59 0,56 0,44 0,67 0,39 0,62 0,25 0,39 0,92 0,45 0,63

surb -0,07 0,13 1,00 0,14 0,34 0,40 0,79 0,98 0,38 0,68 0,10 0,21 0,37

4,5E-3
urb 0,22 -0,14 -0,34 1,00 0,14 0,79 0,59 0,90 0,95 0,30 ** 0,23 0,21
0,01 0,05 2,2E-4
agr 0,23 0,18 -0,22 -0,34 1,00 * 0,17 * bl 0,12 0,26 0,42 0,05

arb -0,39 | -0,10 -0,20 -0,06 | -0,57 1,00 0,69 0,13 0,06 0,09 0,07 0,84 0,01*

ripa -0,12 | -0,20 -0,06 -0,13 | -0,32 | -0,09 1,00 0,27 0,02 * 0,66 0,04 * 0,20 0,75

agua 0,37 0,12 4,6E-3 -0,03 | -0,45 0,35 0,26 1,00 0,02 * 0,35 0,57 0,62 0,69

shan | -0,09 | -0,27 0,21 -0,02 | -0,74 0,43 0,50 0,51 1,00 0,88 0,61 0,45 0,87

3,9E-7
np -0,10 | -0,20 0,10 -0,24 0,36 -0,39 0,10 -0,22 -0,04 1,00 0,01 * 0,01 ok

3,6E-3
ed -0,05 | -0,02 0,38 -0,61 0,26 -0,41 0,46 -0,13 0,12 0,59 1,00 0,75 **

msi 0,04 0,18 0,29 -0,28 | -0,19 0,05 0,30 0,12 0,18 -0,58 0,08 1,00 0,01+

mps -0,12 0,11 -0,21 0,29 -0,44 0,54 -0,07 0,09 0,04 -0,88 -0,62 0,56 1,00

Tabla 2. Modelos candidatos del GLM con una distribucién de Poisson para la asociacion entre la
abundancia de &fidos en los alfalfales (variable respuesta) con la abundancia de coccinélidos nativos (NAT)
y exéticos (EXO), y con variables del paisaje circundante a los cultivos de alfalfa a una escala de 1500 m,
incluyendo interacciones entre variables. El resto de variables del paisaje no se consideraron por su alta
correlacion entre si (Ver Tabla 1 del anexo).

Modelo K df Loglik AlCc AAICc Peso

EXO + NAT + agr + urb + semiurb + ripa + mps + agr:EXO +
agr:NAT + mps:EXO + mps:NAT + semiurb:EXO + semiurb:NAT
+ semiurb:urb + ripa:EXO + ripa:NAT + ripa:urb + EXO:NAT +

urb:EXO + urb:NAT 19 20 -76.39 -647.20 0 0.14

EXO + NAT + agr + urb + ripa + mps + agr:ripa + agr:EXO +
agr:NAT + agr:urb + mps:EXO + mps:NAT + mps:urb + ripa:EXO
+ ripa:NAT + ripa:urb + EXO:NAT + urb:EXO + urb:NAT 19 20 -76.39 -647.20 0 0.14

EXO + NAT + agr + urb + semiurb + mps + agr:semiurb +
agr:EXO + agr:NAT + agr:urb + mps:semiurb + mps:EXO +
mps:NAT + semiurb:EXO + semiurb:NAT + semiurb:urb +

EXO:NAT + urb:EXO + urb:NAT 19 20 -76.39 -647.20 0 0.14

NAT + agr + urb + semiurb + ripa + mps + agr:semiurb + agr:ripa
+ agr:NAT + agr:urb + mps:semiurb + mps:NAT + mps:urb +
semiurb:ripa + semiurb:NAT + semiurb:urb + ripa:NAT + ripa:urb

+ urb:NAT 19 20 -76.39 -647.20 0 0.14
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EXO + agr + urb + semiurb + ripa + mps + agr:semiurb + agr:ripa
+ agr:EXO + agr:urb + mps:semiurb + mps:EXO + mps:urb +
semiurb:ripa + semiurb:EXO + semiurb:urb + ripa:EXO +
ripa:urb + urb:EXO 19 20 -76.39 -647.20 0 0.14
EXO + NAT + agr + semiurb + ripa + mps + agr:semiurb +
agr:ripa + agr:EXO + agr:NAT + mps:semiurb + mps:EXO +
mps:NAT + semiurb:ripa + semiurb:EXO + semiurb:NAT +
ripa:EXO + ripa:NAT + EXO:NAT 19 20 -76.39 -647.20 0 0.14
EXO + NAT + urb + mps + agr:semiurb + mps:EXO + mps:NAT
+ mps:urb + EXO:NAT + urb:EXO + urb:NAT 10 11 -182.14 419.30 1066.51 0
EXO + NAT + agr + semiurb + mps + agr:mps + agr:semiurb +
agr:EXO + agr:NAT + mps:semiurb + mps:EXO + mps:NAT +
semiurb:EXO + semiurb:NAT + EXO:NAT 15 16 -111.44 436.20 1083.45 0
EXO + NAT + agr + mps + agr:mps + agr:EXO + agr:NAT +
mps:EXO + mps:NAT + EXO:NAT 10 11 -198.33 451.70 1098.90 0
EXO + NAT + agr + ripa + mps + agr:mps + agr:ripa + agr:.EXO +
agr:NAT + mps:ripa + mps:EXO + mps:NAT + ripa:EXO +
ripa:NAT + EXO:NAT 15 16 -137.11 487.60 1134.79 0
EXO + NAT + mps + mps:EXO + mps:NAT + EXO:NAT 6 7 -277.60 578.50 1225.77 0
EXO + NAT + urb + semiurb + semiurb:EXO + semiurb:NAT +
semiurb:urb + EXO:NAT + urb:EXO + urb:NAT 10 11 -328.96 712.90 1360.14 0
NAT + urb + mps + mps:NAT + mps:urb + urb:NAT 6 7 -361.96 747.30 1394.48 0
NAT + agr + mps + agr:mps + agr:NAT + mps:NAT 6 7 -393.58 810.50 1457.73 0
agr + semiurb + ripa + mps + agr:mps + agr:semiurb + agr:ripa +
mps:semiurb + mps:ripa + semiurb:ripa 10 11 -425.52 906.00 1553.27 0
EXO + NAT + agr + urb + agr:EXO + agr:NAT + agr:urb +
EXO:NAT + urb:EXO + urb:NAT 10 11 -434.41 923.80 1571.05 0
EXO + NAT + semiurb + ripa + semiurb:ripa + semiurb:EXO +
semiurb:NAT + ripa:EXO + ripa:NAT + EXO:NAT 10 11 -444.11 943.20 1590.44 0
EXO + NAT + agr + semiurb + agr:semiurb + agr:EXO + agr:NAT
+ semiurb:EXO + semiurb:NAT + EXO:NAT 10 11 -476.23 1007.50 1654.68 0
NAT + mps + mps:NAT 3 4 -522.68 1056.00 1703.25 0
EXO + NAT + agr + ripa + agr:ripa + agr:EXO + agr:NAT +
ripa:EXO + ripa:NAT + EXO:NAT 10 11 -503.56 1062.10 1709.36 0
NAT + agr + ripa + agr:ripa + agr:NAT + ripa:NAT 6 7 -549.69 1122.70 1769.95 0
agr + urb + mps + agr:mps + agr:urb + mps:urb 6 7 -556.24 1135.80 1783.05 0
EXO + NAT + semiurb + semiurb:EXO + semiurb:NAT +
EXO:NAT 6 7 -558.43 1140.20 1787.42 0
agr + ripa + mps + agr:mps + agr:ripa + mps:ripa 6 7 -570.12 1163.60 1810.80 0
semiurb + ripa + mps + mps:semiurb + mps:ripa + semiurb:ripa 6 7 -574.06 1171.40 1818.67 0
EXO + urb + mps + mps:EXO + mps:urb + urb:EXO 6 7 -588.25 1199.80 1847.07 0
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Tabla 3. Resultados de la abundancia de coccinélidos nativos (NAT) y exdticos (EXO), variables del paisaje
a una escala de 1500 m e interacciones entre variables sobre la abundancia de &fidos en cultivos de alfalfa,

segun un modelo GLM con distribucién de Poisson.

Parametro Estimacion Error estandar Valor de z Valor de p?
Intercepto -0,07 2,82 -0,02 0,98
NAT 0,05 0,01 4,82 1,44E-06 ***
EXO -0,02 4,25E-03 -4,44 9,09E-06 ***
agr 0,03 0,02 2,02 0,04 *
urb -0,03 0,09 -0,31 0,76
semiurb 0,10 0,08 1,32 0,19
ripa -0,03 0,02 -1,47 0,14
mps 2,69 1,85 1,45 0,15
EXO:agr 1,58E-04 3,66E-05 4,31 1,62E-05 ***
NAT:agr -4,70E-04 9,53E-05 -4,93 8,06E-07 ***
EXO:mps 1,36E-03 5,94E-04 2,30 0,02 *
NAT:mps -9,04E-03 4,47E-03 -2,02 0,04 *
EXO:semiurb 1,31E-04 6,17E-05 2,13 0,03 *
NAT:semiurb -6,21E-04 1,61E-04 -3,87 1,10E-04 ***
semiurb:urb -1,90E-03 1,09E-03 -1,75 0,08
EXO:ripa 4,13E-04 8,63E-05 4,78 1,73E-06 ***
NAT:ripa -6,46E-04 1,65E-04 -3,92 8,98E-05 ***
NAT:EXO 4,33E-06 2,56E-06 1,69 0,09
EXO:urb -1,26E-04 4,63E-05 -2,72 6,56E-03 **
NAT:urb 8,08E-05 2,15E-04 0,38 0,71

L* p<0,05; *: p<0,01; ** p<0,001
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