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RESUMEN

La hipStesis de concentracl6n de recursos (Root 1373)
postula gque los insectos herbivoros especialistas son mas
abundantes en parches vegetacionales grandes,
monoespecificos y/o densos, debido a que 1los individuos
los encuentran con mayor facilidad y permanecen en ellos
por mayor tiempo. Ademd@s, los insectos herbivoros debieran
ser menos diversos en este tipo de parches ya que unas
pocas especies monopolizarian el recurso. A la fecha, aln
no han emergido generalidades con respecto al efecto del
patrén espacial de las plantas sobre la densidad y
diversidad de insectos herbivoros. La mayoria de los
escasos estudios han confundido diferentes variables del
patron espacial de las plantas. Por ejemplo, tamafio del
parche y diversidad frecuentemente no han sido separados,
lo que impide el andlisis del efecto de cada una de estas
variables por separado.

Esta tesis pone a prueba la hipdtesis de Root. En
particular, se analiza si el tamafio del parche
vegetacional afecta la densidad y diversidad de insectos
herbivoros y se investigan los procesos de colonizacidn y

emigracidn en parches de diferente tamafo.
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El estudio se llevt a cabo entre Agosto de 13889 y
Enero de 1890, en la Estacidn Experimental Agrondmica, de
la Facultad de Ciencias Agrarias y Forestales de la
Universidad de Chile, 40 k NO de Santiago. El1 experimento
consistid en analizar la respuesta numérica de insectos
herbivoros en parches de tamafioc diferente sembrados con

repollo (Brassica oleracea var. capitata). Durante una

estacidn del cultivo (aproximadamente 4 meses) y
aproximadamente cada 2 semanas, se evalud la densidad y
diversidad de insectos herbivoros por planta en parches de
4, 16, B4 y 225 repollos. Ademds se realizd un estudio de
captura-recaptura de larvas de Plutella xylostella (L.)
(Lepidoptera: Plutellidae) para establecer la inmigracion
y emigracidn en los distintos parches. La colonizacidn de
adultos se evalud con trampas pegajosas. Paralelamente se
evalud la calidad de las plantas y densidad de predadores
en los parches, puesto que estas variables podrian haber
afectado la seleccién de h@bitat por parte de los
herbivoros.

Los herbivoros no discriminan entre parches de
distinto tamafio. Ni las densidades totales de herbivoros,
ni las especificas difieren significativamente entre
parches. Sin embargo, las diversidades son menores en
parches mas pequefios, debido a su menor riqueza de
especies. Las larvas de P. xylostella no migran entre
parches u los adultos colonizan por igual parches de
distinto tamafio; de manera que la distribucidn de

ix




Juveniles depende del comportamiento de dispersidn del
adulto.

La hipbtesis de concentracidn de recursos se cumpliria
s8lo para insectos con capacidad de dispersion limitada en
relacidn a la escala espacial del parchamiento. Es decir,
la hipotesis de concentracidn de recursos seria organismo-

dependiente.



INTRODUCCION

La distribucifn, abundancia y riqueza de sspecises de
insectos herhivoros estd8 determinada en parte por la
textura de la vegetacitn (gensu Root 1585), &sto ss, por
la densidad, diversidad y tamafio del parche de sus plantas
huBspedes (Bach 13980a, 13984, 1S88a, Cromartie 1975,
Pimentel 1961, Risch 18981, Risch et al. 1883, Root 1873,
Tahvanainen & Root 1872). Root (1973) propusc la hipdtesis
de concentraciin de recursos, donde plantea gue los
insectos herbivoros especialistas serian m3s abundantes sn
parches de plantas hu@spedes monoespecificos, grandes y/o
densos. Este fenBmeno se deberia a gque los insectos
encontrarian estos parches con mayor prebabilidad y
permanecerian en ellos por mayor tiempo en relacign a
parchaes diversos, chicos ©o poco densas C(Root 19732,
Ademas, Root (1873) plantea que pocas especies de
herhivoros especialistas dominarian numSricamante en este
tipo de parches con la consecuente baja diversidad y
homogeneidad.

Si bien 1los insectos herbivoros tienden a ser m3s
abundantes en parches vegetacionalss monoespecificos

grandes (Cromartie 1375, Kareiva 1985, Risch 189813), no es

posible generalizar sobre la respussta de difersntes




especies de herbivoros a los patrones de distribucidn de
sus plantas huéspedes. Por ejemplo, con respecto a la
densidad de plantas huéspedes, los insectos herbivoros
asociados a plantas con bajas densidades pueden presentar
abundancias mayores (Thompson & Price 1877), o bien
abundancias menores (Ralph 1S77) gque los asociados a
plantas que crecen en altas densidades. Respecto a la
diversidad vegetacional, parches diversos presentan
generalmente, pero no siempre, una menor abundancia de
insectos herbivoros que parches monoespecificos (Bach
18980a, 1880b, Risch 1880, 1881, Root 13873).

El tamafio del parche de plantas huéspedes es otro de
los atributos importantes para los insectos herbivoros. La
hipGtesis de concentracidn de recursos (Root 1873) plantea
gue los insectos herbivoros deberian ser mds abundantes en
plantas creciendo en parches de tamafio mayor. Sin embargo,
los insectos herbivoros respaonderian al tamafio del parche
en forma individualista, dependiendo de 1la especie e
incluso de la generacidn de insectos dentro de una misma
especie (Tabla 1, Bach 1886). Los herbivoros pueden
alcanzar densidades mayores en parches grandes, en parches
pequefios o simplemente no discriminar entre parches de
tamafio diferente (Tabla 1). Asi, la hipdtesis de
concentracidn de recursos no parece cumplirse generalmente

(Kareiva 1383, Stanton 139B83),




TABLA 1. Respuesta de herbivoros al tamaiio de parche de sus plantas huéspedes (Modificado de Kareiva 1983).
Cambio se refiere a un aumento (+), disminucidn (=) o igualdad (=) en densidad de herbivoros {#/planta) al
aumentar el tamado del parche,

Herbivoro Planta huésped Tamaio de parche Cambio Referencia
COLEOPTERA
Acalyama innubua Cayaponia americana parches naturales t 1
{Chrysomelidae) 0.6-24.5 m?
Acalymma vittatus Cucurbita maxima 1, 4, 1b, 3b, b4, - 2
{Chrysomelidae) 100, 144 plantas
Cucurbita maxima 4, 14, b4 plantas -/= 3
Diabrotica undecimpunctata Cucurbita aaxiama 1, 4, 16, 36, b4, + 2
{Chrysoaelidae) 100, 144 plantas
Cucurbita maxina 4, 16, b4 plantas = 3
Diabrotica virgifera Cucurbita maxima 1, 4, &, 36, b4, t 2
(Chrysomelidae) 100, 144 plantas
Cucurbita maxina 4, 16, 64 plantas = 3
Phyllotreta cruciferae Brassica oleraceae 1, 10, 100 plantas + §
(Chrysomelidae) Brassica oleraceae 1, 4, 8, 16 plantas t P
Phyllotreta striolata Brassica oleraceae 1, 10, 100 plantas t L)
(Chrysoaelidae) Brassica oleraceae 1, 4, 8, 16 plantas + 3
DIPTERA
Dasineura kiefferiana Chamerion angustifolium parches naturales = b
(Cecidomyiidae) 1/4-7050 at
HEMIPTERA
Calocoris norwegicus Chamerion angustifolium parches naturales = b
(Miridae) 1/4-7050 a?
Craspedolepta subpuncta Chamerion angustifoliua parches naturales t b
(Psyllidae) 1/4-7050 a?
Philaenus spumarius Chamerion angustifolium parches naturales = b
(Cercopidae) 1/4-7050 a?
HOMOPTERA
Amplicephalus simplex Chamerion angustifolium parches naturales + T
(Cicadellidae) 30-10000 m?
Aphelonema siaplex Chamerion anqustifolium parches naturales t 7

{Cicadellidae)

30-10000 a2




TABLA 1| (cont.)

Delphacodes detecta
{Delphacidae)

Destria bisignata
(Cicadellidae)

Macrosiphum euphorbiae
{Aphididae)

Megamelus lobatus
{Delphacidae)

Tumidagena minuta
{Delphacidae)

HYMENOPTERA
Tenthredo colon
{Tenthredinidae)

LEPIDOPTERA
Depressaria pastinacella
{Oecophoridae)

Moapha raschkiella
{Moaphidae)

Pholisora catullus
(Hesperiidae!)

Pieris rapae
{Pieridae)
Plutella xylostella

(Plutellidae)

THYSANOPTERA
Thrip =p.

Spartina patens

Chamerion angustifoliua

Chamerion angustifolium

Spartina patens

Spartina patens

Chamerion angustifolium

Pastinaca sativa

Chamerion angustifoliua

Chenopodiua albua

Brassica oleraceae
Brassica oleraceae

Brassica oleraceae

Chamerion angustifolium

parches naturales
30-10000 a2

parches naturales
30-10000 a2

parches naturales
1/4-7050 at

parches naturales
30-10000 a2

parches naturales

30-10000 a2

parches naturales
1/4-7030 a?

plantas aisladas versus
parches de hasta 36 a de
didaetro

parches naturales
1/4-7050 at

4, 14, 64 plantas

—

, 10, 100 plantas
, 4, 8, 16 plantas
+ 9, 16, 64, Bl plantas

o

e

, 9, 14, 64, Bl plantas

parches naturales
1/4-7050 al

wn

10

Referencias: 1, Bach (1984}; 2, Bach (1988a); 3, Bach (198Bb); 4, Cromartie (1975); 5, Kareiva (1983); &,
MacGarvin (1982); 7, Denno et al. (19B1); 8, Thoapson (1978); 9, Capman et al. (1990); 10, Maguire (1983).




Las respuestas heterogéneas de diferentes especies de
insectos herbivoros a los patrones de distribucidn
espacial de sus plantas huéspedes hace necesario entender
los mecanismos que regulan dichas respuestas (Cain 1385).
De hecho, si bien 1la hipOtesis de concentracitn de
recursos fue planteada hace md8s de una década, sdlo
recientemente se han puesto a prueba los mecanismos
propuestos por Root (Bach 1984, 198Bb, Kareiva 1385). La
variacign en la abundancia de insectos herbivoros en
relacién al patrén espacial de sus plantas huéspedes se
deberia principalmante a los patrones de dispersién de las
insectos, sobre todo en sistemas de plantas efimeras,
donde 1los herbivoros no tendrian tiempo suficiente para
reproducirse in situ. (Bach 1980a, Kareiva 13883, 1985,
Risch 1881, Root 1373, Stanton 1883). Dispersidon se define
como aquellos movimientos de corto alcance de los
individuos al interior de un h@bitat, entre plantas o
entre parches de plantas, lo que se traduce en inmigracidén
o emigracion de los individuos en los parches (Hassell &
Southwood 1878). Janzen (1868B) postula que las plantas
podrian actuar como islas para los insectos herbivoros. El
nimero de insectos por planta representaria un balance
entre tasas de inmigracion y emigracion y estas tasas
podrian variar con factores tales como tamafic del parche o
aislamiento.

Sin embargo, a la fecha no hay acuerdo sobre cudl es

la importancia de 1la inmigracign y emigracidn en




determinar las abundancias de insectos asociados a parches
de diferente tamafio. Supuestamente, parches grandes
tendrian una tasa mayor de inmigracidn de insectos y wuna
tasa menor de emigracidn gque parches mds pequefios (Root

1573>. Por ejemplo, Phyllotreta crucifera y P. strioclata

(Coleoptera: Chrysomelidae) son md@s abundantes en parches

grandes de cruciferas; en cambio, Pieris rapae

(Lepidoptera: Pieridae) alcanza densidades mayores en
parches pequefios (Cromartie 13875, Maguire 13B83). Cromartie
(1975) supone gque las tasas de inmigracién diferenciales
de estas especies explicarian sus abundancias diferentes
en parches de tamafio distinto: Phyllotreta sp. inmigran
relativamente m@s a parches mds grandes y P. rapae a
parches ma@s chicos. Kareiva (18B5) en cambio sugiere que
las tasas de emigracidn determinarian las diferencias en
densidades de insectos herbivoros en parches que varian en
tamafio. De hecho, P. crucifera y P. strioclata presentan
tasas de inmigracion similares pero tasas de emigracion
significativamante menores en parches grandes gque en
parches pequefios (Kareiva 18985). Por otra parte, para
parches que difieren en diversidad vegetacional, donde los
insectos herbivoros son mas abundantes en parches menos
diversos, se ha postulado que la emigracién explicaria
principalmente las diferencias en abundancias de insectos.
Tanto Bach (138B0) como Risch (1881) encontraron que la
inmigracion no diferia entre mono ] policultivaos,

concluyendo que la emigracidn seria la causa principal de




las menores abundancias de herbivoros en policultivos.

La falta de generalizaciones empiricas y tebSricas con
respecto al efecto de la distribucidn espacial de 1la
vegetacidn sobre los insectos herbivoros (Kareiva 18B83) u,
en particular, con respecto al efecto del tamafio del
parche, podria atribuirse en primer lugar, a la escasez de
trabajos en esta linea. En Chile particularmente, existen
antecedentes al respecto stlo para el matorral
esclerdfilo, en donde se ha evaluado directa o
indirectamente el efecto de la diversidad y del tamafio del
parche de plantas sobre los insectos herbivoros (Fuentes
et al. 1881, Poiani & Fuentes 1885). En segundo lugar,
varios de estos estudios padecen de limitaciones
metodoldgicas. Generalmente se ha mezclado mas de una
variable en el disefio de los experimentos destinadcsA a
contrastar la hipdtesis de Root (Bach 1888a, 1988b). Por
ejempla, diversidad de la vegetacidn y tamafio del parche
han sido Ffrecuentemente confundidos (e.g., Bach 1884,
Cromartie 13975, Raupp & Denno 1878). Cada una de estas
variables por separado podria tener un efecto sobre la
fauna asociada. Si se tratan en conjunto no es posible
distinguir en qué medida cada una de ellas determina las
abundancias de los herbivoros. Esto hace necesario la
realizacidon de experimentos que mantengan controladas las
variables en forma independiente. Por otra parte, la
mayoria de los trabajos estudian el comportamiento de sdlo

una o0 dos especies de herbivoros y no del conjunto de




especies de insectos herbiIvoros asociadas al parche (véase
Cromartie 13975 para una excepcifn). La hipdtesis de Root
(1373) hace predicciones con respecto al ndmero de
especies y sus abundancias relativas gue necesariamente
requieren de un conocimiento completo de 1la Fauna
asociada. Esto es precisamente lo gque se lleva a cabo en
esta tesis.

El objetivo general de esta tesis es determinar si el
tamafic del parche vegetacional influye en la densidad y
diversidad de insectos herbivoros y analizar los posibles
mecanismos que dan cuenta de los resultados. Para ello, a)
se analizan las respuestas numéricas totales y relativas
de los insectos frente a parches de distinto tamafio y b)
se observa la colonizacidon 4 emigracitn de insectos
herbivoros en parches de tamafic diferente. Esta tesis,
por lo tanto, constituye una contrastacion empirica y
experimental de la hipStesis de concentracidn de recursos
de Root (1873), donde se analiza el tamafic del parche,
permaneciendo todas las demd3s variables constantes, de
manera de superar los problemas metodoldgicos en que han
incurrido los andlisis previos.

Bajo las condiciones descritas, si la hipdtesis de
concentracidn de recursos se cumple debiera observarse gque
parches mayores presenten una mayor densidad de insectos
herbivoros por planta que parches mas pequefios. Unas pocas
especies de herbivoros debieran alcanzar densidades

relativas mayores en parches grandes, &sto es, la




diversidad (H’) y homogeneidad (J’') de insectos debiera
disminuir a medida que aumente el tamafio del parche. Los
insectos de parches mds grandes debieran maostrar una

inmigracion mayor y una emigracifn menor que insectos de

parches pequefios.
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METODOS

SITIO DE ESTUDIO

El estudio se realizd en la Estacion Experimental
Agrondmica de la Universidad de Chile (33® 30’ S5, 70° 54’
W), 40 km SO Santiago, entre Agosto de 1883 y Enero de
13880 . Este sitio estd destinado al cultivo de frutales y
maiz, 4 a ganaderia. En las areas vecinas se cultivan

hortalizas.

SUSTRATO EXPERIMENTAL

Las pruebas experimentales para poner a prueba la
hipdtesis de Root (1873) se han realizado generalmente
estudiando agroecosistemas (Altieri 13885), donde es
posible controlar todas las variables en faorma
independiente. En la mayoria de los casos se han estudiado

los insectos herbivoros asociados a cruciferas (e.g.

Brassica oleracea var. acephala, Cromartie 1973, Kareiva
1385, Maguire 13983). Por una serie de ventajas practicas y
con fines comparativos, el presente trabajo analizd 1la
respuesta de los insectos herbivoros asociados a B.
oleracea var. capitata, repollo.

El 23 de Agosto de 1883 se realizaron, en invernadero,
almacigos en 5 cajas con 0,02 k (aproximadamente 4000

semillas) de repollo. El1 5 de O0Octubre, cuando las
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pléntulas alcanzaron wuna altura de 13 a 20 cm (Volosky
1574), se transplantaron hacia un area con suelo arado,
desmalezado Yy al que se le aplicd insecticida de corto
tiempo residual (Chlorpyrifos) para evitar la presencia de
insectos previo al experimento. Se selecciond una muestra
homogénea de plantas y cada una fue asignada
aleatoriamente a los diferentes tratamientos ci.e.,
parches de diferente tamafio). Se dejaron plantas para
reemplazo en caso de muerte de alguna de los tratamientos.

Estas se mantuvieron en invernadero libres de insectos.

DISENO EXPERIMENTAL

Para determinar el efecto del tamafic del parche sobre
la densidad y diversidad de insectos herblivoros, se
crearon treinta parches de cuatro tamafios diferentes: U4,
16, B4% y 225 plantas, replicados 16, 8, 4 y 2 wveces
respectivamente y distribuldos en 2 bloques (Fig. 1).
Dentro de cada parche, las plantas se dispusieron
separadas 1 m entre si, y los parches se separaron 3 m.
Disefios experimentales con tamafos de parches, distancias
entre parches y ndmeroc de réplicas similares a los aquil
empleados han mostrado respuestas de la densidad de 1los
herbivoros como las predichas en la hipbtesis de
concentracion de recursos (Andow 13380, Bach 1988b, Maguire
1883). Para homogeneizar el error debido a la ubicacidn de
los parches de tamafio distinto y para que los insectos

tuvieran igual acceso a los diferentes tratamientos, &stos
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se entremezclaron. Para evitar mezclar wvariables como
diversidad y tamafic de parche (Bach 138B8b), los espaciaos
entre plantas, entre parches y 3 m alrededor de cada
grilla experimental sa mantuvisron libres de malezas. Al
comienzo del experimento la vegetacidn herb3cea del &rea
era igexistente, sin embargo al final FfFue diversa y

alcanzd una altura de 2.5 m (Tabla 2).
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TABLA c: Vegetacidn herbicea vecina a grillas
experimentales.
Familia Especie
Chenopodiaceae Chenopadium album
Compasitae Centaurea solstitialis
Cichorium intubus
Lactuca serriocla
Picris echipides
Sonchus asper
Taraxacum officinale
Caonvolvulaceae Convolvulus arvensis
Cruciferae Brassica campestris
Hirschfeldia incana
Raphanus sativus
Cyperaceae Cuperus rotundus
Gramineas Digitaria sanguinalis
Echinochloa crus—gallil
Setaria verticillata
Malvaceae Anpda hastata
Plantaginacsae Amaranthus hybridus
Plantago lanceolata
Plantago major
Polygonaceae Polygonum aviculare
Rumex pulcher
Portulacaceae Purtulaca pleracea
Rubiaceae Galium aparine
Solanaceae Datura stramgnium
Umbelliferae Conium maculatum
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PATRONES
HERBIVOROS

Los herbivoros fueron determinados 4y contados en
terrena en unidades de muestreo (plantas) escogidas
mediante tablas de ndmeros al azar. Todas las
observaciones fueron hechas en dias asoleados entre
las 39:00 y las 14:00 horas aproximadamente. Para evitar un
sesgo producto de una posible actividad diurna de los
insectos (e.g., dispersidn hacia lugares mas protegidos de
la planta), los parches de distintos tratamientos fueron
muestreados en forma intercalada. Las mismas plantas
fueron muestreadas el 11 y 24 de Octubre, B y 28 de
Noviembre, 18 de Diciembre de 1383 y el 2 y 31 de Enero
de 18380; esto es, 6, 18, 34, 55, 74, 83 y 118 dias luego
del transplante. E1l nUmero de muestras fue inicialmente
proporcional al ndmero de plantas por parche (25%). A
partir del 18 de Diciembre, las muestras en los parches de
225 plantas se redujeron a la mitad, dado que este ndmero
de muestras era suficiente para estimar adecuadamente la
densidad de herbivoros / planta en el parche (Fig. 2).

En cada fecha se estimd la densidad total y especifica
de herbivoros / planta en 1los distintos tratamientos.
Las densidades de lepidopteros se refieren sdlo a estadios
larvarios. La estimacidtn de densidades de &fidos se hizo
observando 3 hojas de cada repollo. Se contaron individuos

adultos (alados) de Myzus persicae, y nodmero de colonias

de Brevicorune brassicae. Al final del experimento se
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FIGURA 2. Estimacitn del nimero de muestras para los
parches de 225 plantas. a: en blogque 1, b: en bloque 2.
Los circulos blancos indican el promedio acumulado de las
densidades de herbivoros observados el 28 de Noviembre en
estos parches, los circulos negros indican la desviacisn

estandar acumulada.
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FIGURA 2. Estimacidn del nimerc de muestras para los

parches de 225 plantas.
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retiraron 3 hojas en 8 plantas por tratamiento y se
separaron los &fidos (B. brassicas). Estos fueron pesados
en balanza de precision para comparar su biomasa en los

parches de tamafio diferente.

HERBIVORIA

Una forma alternativa de contrastar si los herbivoros
discriminan entre parches de tamafic diferente es svaluando
sy presencia en funcidn del dafio producido en las plantas.
En este caso se estimd la herbivoria producida por
insectos masticadoraes. Segin la hipbtesis de Root, 1la
herbivoria debiera ser mayor en parches m8s grandes, esto
es, en este tipo de parches una mayor proporecion de
plantas debiera mostrar evidencias de herbiveria y/o las
plantas individuales - en promedic - debieran estar mas
dafiadas. Para contrastar lo anterior, en cada Ffecha se
evalud: al) la proporcion de plantas de cada parche con
evidencia de herbivoria (i.s. orificios) uy 2] la
herbivoria sufrida por cada planta (nimero de hojas
atacadas / numero total de hojas) en 1los distintos

parches.

OIVERSIDAD, HOMOGENEIDAD Y RILUEZA DE ESPECIES

Como la hipdtesis de concentracidn de recursos implica
predicciones con respecto a estos atributos comunitarios,
a partir del 28 de Noviembre se compard 1la diversidad

(H'= - ¥ Pi log Pi), homogeneidad (J’= H’/ H’mdx) y

rigueza de especies (S) de insectos herbivoros entre los




18

diferentes tratamientos. Para una mejor comprensién de la
relacidon entre el nimero de especies y sus abundancias
relativas al Iinterior de los parches, se construyeron
curvas de dominancia para cada tipo de parche (Whittaker

1875).

OTRAS VARIABLES

El efecto del tamafio del parche sobre la densidad y
diversidad de los herbivoros podria estar enmascarado por
otros factores que podrian covariar con el tamafic del
parche, como la calidad de las plantas y presencia de
predadores de insectos. Los insectos herbivoros podrian
estar respandiendo también a estos factores.

a) Calidad de las plantas

Las plantas de parches ma@s chicos - en promedio -
podrian crecer relativamente m38s que las de parches mas
grandes. En parches md@s chicos existe una mayor proporcidgn
de plantas en los bordes con mayor acceso a recursos Uy,
por 1lo tanto, mayor crecimiento. Los herbivoros podrian
responder positivamente al tamafo de las plantas,
anulé@ndose el efecto del tamafic del parche socbre la
densidad de herbivoros predicho por la hipdtesis de Root.
Por &sto, paralelamente al muestreo de herbivoros se
tomaron medidas de calidad de las plantas (Bach 19BBa). En
la segunda y sexta fecha de muestreo se midid el did@metro
y altura ma@xima de los repollos de parches de tamafios
diferentes. Al final del experimento se pesaron los

repollos.
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b) Predadores

Los consumidores de insectos herbivoros podrian
utilizar en forma diferencial los parches de distinto
tamafioc (Root 1873). Estos podrian ser m3s densos en
parches de vegetacidn m38s grandes reduciendo las
densidades de herbivoros comparativamente m@s que en
parches ma@s pequefios. De esta forma, las respuestas de los
herbivoros al tamafio del parche podria no percibirse si no
se evaluaran los predadores. Por &sto, en cada muestreo se
contabilizaron 1los artropodos predadores en las mismas
plantas en que se evaluaron los herbivoros. El uso de los
parches por aves y lagartijas potencialmente predadoras de
insectos fue evaluado en cada fecha de muestreoc. E1 1 de
Febrero se cuantificd el wuso de parches por aves
insectivoras (segin Johnson 1867). Desde el amanecer y
hasta el medio dia cada grilla fue observada por 10
minutos anotdndose el ndmero de veces que se observaba un
ave en la maleza circundante, en los bordes ©o en los

parches.
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PROCESOS
INMIGRACION Y EMIGRACION

Para determinar si el tamafic del parche afecta
positivamente la inmigracidn o emigracidén de los insectos
como predice la hipbtesis de Root, se estudid la
colonizacidn por adultos de Plutella xylostella (L.)
(Lepidoptera: Plutellidae) a los distintos parches y el
comportamiento de dispersion de los Jjuveniles de esta
especie.

a) Colonizaciton por adultos

Para determinar la llegada de adultos a parches de
diferente tamafio, entre el 26 de Enero y el 3 de Febrero
de 19390, se ubicaran trampas pega josas blancas
rectangulares, de 20 x B cm, a 60 cm del suelo vecinas a
las plantas, y en el centro de los parches (n = 24 para
cada tratamiento). El1 supuesto basico fue que los
individuos presentes en las trampas eran colonizadores
potenciales del parche.

b) Dispersion de Jjuveniles

Se realizd un estudio de captura-recaptura de larvas
de P. xylostella. Los insectos se marcaron con pintura
acrilica Testor, 1la cual ha sido empleada en otros
trabajos de captura-recaptura de insectos (Bach 1380b,
1984, Lawrence & Bach 1883, Strauss & Morrow 1388, Turchin
1887). Para evaluar la tasa de movimiento de las larvas y
si la pintura afectaba esta tasa, se observo en

laboratorio el desplazamiento de larvas con y sin pintura.
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Se utilizaron 11 larvas pintadas y 11 sin pintar. Ellas se
ubicaron en una superficie blanca lisa y por un tiempo no
se hicieron mediciones para no afectar los resultados
producto de un posible estrés por la manlpulacitn. Luego
se midid la distancia lineal recorrida por las larvas en
15 segundos y se expresd en cm/min. En terrenoc se realizd
un experimento durante Enero de 1880 en el bloque 2 (vEase
Fig. 1) en parches de 4, 16 y 6% plantas. Cada tipo de
parche se individualizd con un color diferente y se
marcaron todas las larvas encontradas en cada planta. Se
revisaron todos los repollos y se marct la ubicacidn de
los insectos diariamente por 4 dias. Este ha sido el
m&todao mas utilizado para determinar inmigracion y

emigracidn de insectos (Bach 13884, Kareiva 13B85).

ANALISIS DE DATOS

El efecto del tamafio del parche sobre 1la densidad,
diversidad, homogeneidad y riqueza de especies de
herbivoros fue analizado fecha a fecha por medioc de un
ANOVA de 2 vias con ndmero desigual pero proporcional de
réplicas, utilizando tamafo de parche y blogues como
Factores (Sckal & Rohlf 18B1).

En el estudio de las densidades de herbivoros, los
datos a partir de plantas individuales dentro de un parche
podrian ser dependientes entre si. En esta Tesis, la
unidad experimental es el parche de plantas 4y no cada

planta al interior de los parches. Por 1lo tanto, de
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emplearse la densidad de herbivaros de caeda planta en el
ANOVA, considerando las plantas — Yy no los parches - come
unidades experimentales, se pseudoreplicaria C(Hairston
1988, Hurlbert 1884). Al pseudoreplicar se aumenta la
probabilidad de cometer error estadistico tipo I, esto es,
rechazar la hipdtesis nula cuande es verdadera (1. Soto,
com. pers. 1983). Alternativamente, de emplearse 1los
promedios de herbivoros por parche —considerando ahora al
parche como unidad experimental- se evitaria
pseudoreplicar. Sin embargo, estos promedins deberian
provenir de muestras de igusl tamafio para cbtener
errores esperados homogéneos, requisito del ANOVA (L.
Eaton, com. pers. 1831). En esta tesis, los promedios de
herbivoros por parche provienen de nGmeros muestrales
diferentes, lo gque no aseguraria la homogeneidad de las
errores esperados. Por lo tantno, ambas aproximaciones
—pseudoreplicar y usa de promedios- padecen de
limitaciones. En ausencia de pruebas estadisticas m3s
adecuadas para la naturaleza de los datos de esta tesis,
el estudic de 1la densidad de herbivoros se basa
principalmente en el andlisis de las Ffiguras, apoyado
secundariamente en ANOVAs wusando pseudorépl icas y
promedios. Ambaos ANOVAsS se presentan en =l ApSndice A,
Realizados ambos ANOVAs, al pseudoreplicar se encontrd
un mayor nimero de casos con diferencias significativas
entre blogues, segin 1o esperado, dada la mayor

probabilidad de cometer error estadistico tipo I. En
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ningdn caso, e independiente del andlisis, se detectaron
diferencias significativas en las densidades de herbivoraos
asocilados a parches de tamafio diferente C(Apé&ndice A:
Tablas 1 4y 2). Por lo anterior, la descripcién de los
resultados a nivel de bloques se basan en la aproximacidn
mas conservadora, es decir el ANOVA que emplea promedios,
y la descripcién de 1los resultados de densidad de
herbivoros por parche se basa en ambos andlisis, dado gque
son consistentes.

En los andlisis de diversidad, homogeneidad y riqueza
de especies de herbivoros en que se encontraraon
diferencias significativas entre parches, se realizaron
comparaciones mOltiples mediante la prueba de Tukey-Kramer
(Sokal & Rohlf 188B1).

Para evaluar si el porcentaje de plantas predadas en
los distintos tratamientos diferia significativamente, se
utilizd un Chi cuadrado. Para estimar si la intensidad de
la herbivoria por planta y la calidad de 1las plantas
(tamafio y peso) diferia en parches de distinto tamafio, se
realizd una prueba de Kruskal-Wallis.

La relacion entre densidades de herbivoros y
predadores se establecid mediante el coeficiente de
correlacion de Pearson. Para evaluar si la colonizacion

por adultos de P. xylostella diferia entre parches, se

realizd un ANOVA de dos vias y, para establecer si la
dispersidn de Jjuveniles de P. xylostella era afectada por

el marcaje con pintura, se utilizd un U’ de Mann-Whitney.
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RESULTADDS

PATRONES
HERBIVOROS
al) Especies de herbilvoros y distribucitin temporal

A lo largo del experimento se encontraron 11  especies

de insectos herbivoros: Myzus persicae (Sulzer)
(Homoptera: Aphididae)l, Brevicoruyne brassicase L.,
(Homoptera: Aphididae), Paratanus exitiogsus (Beamer)
(Homoptera: Cicadellidae), Empoasca sp. (Homoptera:

Cicadellidael, Irimerctropis ochraceipennis (Blanch.)

(Orthoptera: Acrididae), Dichroplus sp. COcthoptera:

Acrididae), Plutella xulostella (L.D (Lepidoptera:

Plutellidae), Pieris brassicas L. (Lepidoptera: Pleridae),
Irichoplusia ni CHUbnerJ (Lepidoptera: Noctuidael,

Copitarsia consueta (Walker) (Lepidoptera: Noctuidael y un

Noctuido no identificado. Las cuatro primeras especies
son herbiveoros succionadores 4y el resto son masticadores.

Brevicorune brassicae, P. xylostella y P. brassicag son

especialistas en cruciferas (Gonzdlez 13988).

La mayoria de Jlas especies de herbivoros estan
presentes a mediados del experimento. Sin embargo, 1la
din&mica de colonizacién difiere entre especies, siendo

algunas muy tempranas y otras tardias. Ademas, las
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abundancias poblacionales de las distintas especles
varia, siendo algunas dominantes y otras muy escasas
(Tabla 3. Las especies mds abundantes fueron 1. persicae
con un pice de abundancia en 2l inicio del experimento, B.
brassicae que se presentd luego gque M. persicae
desaparece, Empoasca sp., P. xylostella comin despugs de
un mes del transplante y con un pico de abundancia en
Diciembre, P. brassicae comin en Noviembre y I. ni mas

abundante a Finales de la temporada (Tabla 3),
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TABLA 3. Densidad de insectos herbivoros. NUmeros 1indican
promedioco de herbivoros/planta; n = ndmero de plantas

muestreadas.

110CT 240CT 8NOV 23N0OV  18DIC 2ENE 31ENE

ESPECIE n=168 n=224% n=224 n=2284% n=168 n=168B n=168

T T T T T EE T N T T T T T T ST T T T T T T T T T T S S ST S S =m===

Maps o2l 1.67 10.13 1.30 O o 0
B.b.(*) o 0 o 0 1.77 4:..08 -
P.e 0 0.01 0.01 0 0 o 0
E.sp. o 0 0 0.10 0.2 0.17 0.08

f I 0 0 o 0.004 0.02 0 0.02

D.sp 0 0 0] o) 0.01 0.01 0.04

P.x 0 o} 0.06 .28 3.1% 1.08 L 32

P.b. o 8] 0 0.368 0.05 0.01 o

T.n. 0 0.004 0.03 0.06 0.01 0.03 0.37

C.c. 0 0] 0.004 0.04 0.01 o 0.01

Noc.sp. 0 8] 0 0 0.02 0.01 0.02

- : no hay datos.

(*): promedio de colonias.

M.p.: Muzus persicae, B.b.: Brevicoryne brassicae, P.e.
Paratanus exitiosus, E.sp.: Empoasca sp., T e
Trimerotropis ochraceipennis, D.sp.: Dichroplus sp., P.x.
Plutella xylostella, P.b.: Pileris brassicae, T
Irichoplusia ni, C.c.: Copitarsia consueta, Noc.sp.

Noctuido sp.
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b) Densidad de herbivoros

La densidad total de herbivoros/planta en parches de
tamafio distinto no fue diferente en ninguna de las fechas
de muestreoc (Fig. 3, Apéndice A: Tablas 1 4y 2J). Sin
embargo, estas densidades Fueron significativamente
mayores en el blogue uno al principio del experimento
(dado por la presencia de M. persicae) y mayores en el
bloque dos en los Gltimos tres muestreos.

Las distintas especies de insectos herbivoros tampoco
responden diferencialmente al tamafio del parche. La figura
4 muestra el comportamiento en relacidn al tamafic del
parche de algunas de las especies de herbiIvoros mas
abundantes del sistema: B. brassicae (Fig. %4a)j, n.

persicae (Fig. 4b), P. brassicae (Fig. 4c) y P. xylostella

(Fig. 4d>. En ningdn caso se detectaron diferencias
significativas en las densidades de estos insectos
asociados a parches de tamafio diferente (ANOVA, g.l.= 3,
P > 0.05). Cabe hacer notar que P. brassicae estd ausente
en los parches de 225 plantas en la fecha en que es mas
abundante (28 de Noviembre, Fig 4c); sin embargo, las
densidades de esta especie en parches de distinto tamafo
no difiere significativamente. La biomasa de B. brassicae
al Final del experimento tampoco difiere
significativamente entre parches (Figura 5, ANOVA, g.l.=
3, P> 0.1). Las densidades de estos herbivoros difirieron

entre blogques en algunas fechas: M. persicae fue mas denso
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FIGURA 3. Densidad de herbliveoros/planta segin tamafio de

parche.
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FIGURA 4. Densidad de especies de harbivoros/planta segln
tamafic de parche.

8) Brevicoryne brassicae
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FIGURA 4. Densidad de especies de herbivoros/planta segdn

tamafio de parche.

b) Myzus persicae
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FIGURA 4. Densldad de sspecles de herbiIvoros/planta segin
tamafio de parchs.

c) Plieris brassicae
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FIGURA %. Densidad de especies de herbivoros/planta segin
tamafio de parche.

d) Plutella xylostella
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FIGURA S. Biomasa de Brevicoryne brassicae/planta

tamafioc de parche, 3 de Febrasro 1830.
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en el bloque 1 (ANOVA, g.l.= 1, P < 0.05), en cambio

[=8]

brassicae y P. xylostella fueron m@s abundantes en el
bloque 2 (ANOVA, g.l.= 1, P < 0.005); P. brassicae no
mostrd diferencias entre blogues.

La ausencia de diferencias significativas en las
densidades de herbivoros asociados a parches de distinto
tamafic no se deberia a un artefacto del muestreo (ApéEndice
A,

En resumen, ni las densidades totales ni especificas
de herbivoros difieren en parches de tamafo diferente.
Estos resultados se contraponen con lo predicho en la

hip6tesis de concentracidn de recursos.
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HERBIVORIA

La Figura &6 muestra la progporcicon de plantas con
herbivoria en los parches a lo largo del experimentoc. El
24 de Octubr2 no hay diferencias entre parches en el
porcentaje de plantas con herbivoria. Todos los parches,
independiente de su tamafic, presentan el 10% de sus
plantas parcialmente defoliadas. Dos semanas mas tarde, el
8 de Noviembre, 1los parches de 225, B y 18 plantas
presentan un porcentaje de hecrbivoria de z2lrededor de B0%,
en cambio los parches de 4 plantas no alcanzan a tener el
20% de sus plantas danadas. Esta diferencia es
estadisticamente significativa (X2 = 10.1, g.l. = 3, P =
0.013. El porcentaje de herbivorlia de los parches de 1B,
B4 y 2285 plantas no difiere significativamente (X? = 0.3,
g.l. =2, P=0.87; Zar 1974%: B5). E1 28 de Noviembre =1
100% de las plantas de los cuatro tipos de parches
presentan evidencia de herbivoria.

El grado de herbivoria gue sufre en promedico cada
planta es independiente del tamafio del parche al que
pertenece (Fig. 7). A un mes del transplante (8 de
Noviembre), la proporcidin de hojas predadas/planta en las
parches de @225, 6% y 15 plantas es cercana 2al 20 X%,
mientras que en los parches de 4% plantas es de S %. Estas
diferencias son marginalmente significativas (Kruskal-
Wallis, H = 7.439, g.1. = 3, P = 0.058). Todas las plantas
muestran la totalidad de sus hojas predadas a partir del 2

de Enero.
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En resumen, 1la herbivoria no difiere en parches de
tamano diferente. Ni la proporcion de plantas
defoliadas/parche ni el grado de herbivoria que sufre cada
planta difiere en parches de tamafic diferente. Estos
resultados concuerdan con los resultados anteriores sobre
densidades de herblivoros, y no apoyan la hipbtesis de

Root.
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FIGURA 6. Herbivoria por parche segin tamafic de parche.
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FIGURA 7. Herbivoria por planta segin tamafioc de parche.
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OIVERSIDAD, HOMOGENEIDAD Y RIQUEZA DE ESPECIES

La diversidad de insectos herbivoros en general Ffue
mencr en los parches de 4% plantas que en los parches mas
grandes, contrarico a 1o gue predice 1la hipStesis de
concentracidn de CECuUrsos. Las diferencias son
estadisticamente significativas en tres de 1las cuatro
fechas analizadas y, hacia fines del experimento estas
diferencias son mayores (Tabla % ). E1 18 de Diciembre,
ain cuando no se detecta diferencia significativa, la
tendencia a una menor diversidad especifica en parches
menores se mantiene (Tahla 4, Fig. B ). La diversidad de
especies fue mayor en =21 hlogque dos sdlo en la dltima
Fecha de muestreao, sienda afectados por igual todos los
tratamientos (Tabla %7,

La homogeneidad de herbivoros no fue menor en los
parches de @225 plantas como predice la hipBtesis de
concentraclon de recursos, por el contrario, siempre se
mantiena la tendencia a que &sta sea menor en los parches
de % plantas (Tabla %, Fig. 8). Esto es, las abundancias
de las distintas especies de insectes herbivoros son mas
desiguales en parches de %t plantas gque en parches mds
grandes. Cabe hacer notar gque si bien el 28 de Noviembre
la diversidad de herbivoros en los distintos parches fue
significativamente diferente la homogeneidad no lo fue, lo
que significaria que esta diferencia en diversidad estaria
dada por la riqueza de especies de herbivoros md@s que por

las sabundancias relativas de ellas al interiocr de 1los
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parches. La homogeneidad de especies no difiere
significativamente entre bloques (Tabla 4).

La rigqueza de especies de herbivoros Ffue siempre
significativamente menor en 1los parches de 4 plantas
(Tabla 4, Fig. 10). Esta fue mayor en el blogque dos so6lo
en la Gltima fecha (Tabla 4). Un andlisis ma@s detallado
del efecto del tamafic del parche sobre 1la riqueza de
especies de insectos herbivoros, considerando otros
cuerpos tedricos no relacionados con esta tesis, se

presenta en el Apéndice B.
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TABLA 4. Resultados del ANOVA de dos vias para el efecto

del blogue Yy del tamafio del parche sobre la diversidad

(H'J, homogeneidad (J°') y riqueza de especies (S) de

insectos herkivoros an cada muestreo.

Fuente de variaciidn gl S5 M3 F P

2B Noviembre

Hl
Blogue 1 0.006 C.008 0.186 NS
Parche 3 0.537 g.179 5.546 *
Blogue x Parche 3 0.026 0.008 0.278 NS
Error 22 0.710 0.03e2

J)
Blogque 1 G.008 G.008 G.0%7 NS
Parche 3 0.954 0.318 1.864 NS
Blogue x Parche 3 C.c40 0.013 0.076 NS
Error 22 3.753 ag.171

S
Blogue 1 Q.140 0.140 0.0380 NS
Parche 3 51.100 17.030 11.3%0 e
Bloque x Parche 3 3.230 1.080 0.720 NS
Error [=ted 33.000 1.500

18 Diciembre

HS
Bloque 1 0.004 0.004 0.330 NS
Parche 3 + 0.082 0.031 2.580 NS
Blogue x Parche 3 0.008 0.003 0.250 NS
Error cc 0.256 0.01c

J”
Blogue 1 0.0286 0.0286 0.208 NS
Parche 3 0.118 0.038 0.311 NS
Blogue x Parche 3 0.047 0.01B6 0.128 NS
Erraor 22 2.758 0.125

S
Blogue 1 0.830 0.830 2.030 NS
Parche 3 43.430 16.480 40.280 ek
Bloque x Parche 3 1.040 0.350 0.B60 NS
Error 22 8.000 0.410




TABLA 4

(cont.)

%3

Bloque
Parche
Blogque
Error

Blogue
Parche
Blogque
Error

31 Enero

H’
Blogque
Parche
Blogue
Errar

J ]
Bloque
Parche
Blogque
Error

S
Blogque
Parche
Bloque
Error

x Parche

x Parche

x Parche

x Parche

x Parche

e

1
3
3

Blojh -
237
.018
.267

o000

. 154
.10e
.188
va 3%

POPrO0O

.106
477
013
a3

O000

. 300
n=—-v4
.012
.B17

OO

12.040
44 .300

4.080
13.750

0.01% 1.170
0.0738 6.580
0.006 0.500
0.012

0.154 2.200
0.467 6.671
0.063 0.3800
0.070

0.B30 2.030
7.280 14.750
0.250 0.510
0.430

0.106 6.888
0.158 10.348
0.004 0.260
0.015

0.300 4.080
0,782 10,230
0.004 0.050
0.074

ic.D%0 13.110
1%:. 770 23.%40
1.360 2.160

0.630

NS
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NS

NS
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NS
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FIGURA B. Diversidad de herblIvoros segln tamafio de parche.
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tamafio

FIGURA 10. Riqueza de especies de herblIvoros segdn
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Las curvas de dominancia 1indican que unas pocas
especies de herbivoros dominan numéricamente en todos los

tipos de parches (Figura 11). Muzus persicae y P.

xuylostella abarcan en conjunto m3s del 50% del total de

individuos presentes en un parche. Otra especie dominante
en todos 1los parches fue B. brassicae. Esta especie no
est@8 representada en la figura puesto que su densidad
gstimada en base al nimero de colonias no es comparable
con la de otras especies. Un ndmero mayor de especies con
densidades relativamente bajas se observan en los parches
de mayor tamafio.

En sintesis, la diversidad, homogeneidad y rigqueza de
especies de insectos herbivoros fue menor en parches mas
pequefios, contrario a 1lo que predice la hipotesis de
concentracidon de recursos. Unas pocas especies dominan
numé&ricamente en todos los parches y, aquellas especies
con densidades bajas se encuentran prioritariamente en los

parches m@s grandes.
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FIGURA 11. Curvas de dominancia de especies de herblvoros
segin tamafio de parche. Las iniciales de las especies como
en la Tabla 2. Los nOmeros entre paréntesis indican

porcentaje de abundancia.
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FIGURA 11. Curvas de dominancia de especies de herbiIvoros

segln tamafic de parche.
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FIGURA 11. Curvas de dominancia de especies de herbivoros

segin tamafio de parche.
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FIGURA 11. Curvas de dominancia de especies de herblvoros

seglin tamafio de parche.
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OTRAS VARIABLES

a) Calidad de las plantas

Las plantas gque pertenecen a parches de distinto tamafio
no difieren en calidad. Las diferencias de tamafio y peso
no son estadisticamente significativas (Kruskal-Wallis,

Tabla 5).

TABLA 5. Medidas de calidad de la planta segdn tamafic de

parche: tamafio y peso final de plantas (X + 1 EED.

Parches Tamafo planta (cm?) Peso (g)
2% Octubre 2 Enero 3 Febrero

eeb £08.39 £ 10.:4% 1674.6 + B7.8 Y873 & 200
(n = 5B) (n = 28) (n = 1B)

B4 esal.d £ 17.86 170%.% £ 58.8 HE675 £ %10
(n = 32) (n = 32) (n = 186)

16 £225.8 £ 27.7 1568.7 + 92.2 4131 =+ 353
(n = 1B6) (n = 1B6) Gy = 160

4 190.6 =+ 17.3 1476.0 + 17%.0 Y447 = 289
(n = B8J (n = B8) (n = 1B)
H = 4.86 H=3.00 H 4.03

gl = 3 gl = 3 gl 3

P = 0.18 P =0.39 P 0.26
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b) Predadores
Artropodos: Los artrdpodos predadores cuantificados

correspondieron a: Adalia septempunctata (L.) (Coleoptera:

Coccinellidae), Eriopis connexa (Germ.) (Coleoptera:
Coccinellidae), Syrphus octomaculata Walk. (Diptera:
Syrphidae), Incamya chilensis Aldrich (Diptera:

Tachinidae), microhimendptero nn, Nabidae nn (Hemipteral y
Aranea. Los ma@s abundantes fueron E. connexa, S.

octomaculata y aranas.

La densidad de artropodos predadores no fue diferente
en parches de distinto tamafio (Figura 12). En la mayoria
de las fechas existe una correlacion positiva entre la
abundancia de predadores y herbivoros presentes en las

plantas (Tabla BJ.




T

segdn
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TABLA B. Coeficiente de correlacidn (r) entre el ndmero de

herbivoros/planta y el nimero de predadores/planta.

n C P
24 Octubre 2k 0.058 > 0.10
8 Noviembre 2ett 0.133 < 0.05
28 Noviembre 24 0.036 > 0.85
18 Diciembre 168 0.130 < 0.05
2 Enero 168 0.462 < 0.0005
31 Enero 168 0:127 < 0.0025

— 5+ £+ £ F b F & &£t & 3+ &£ £ & £ ¢ $- £ t 3 £ 1 i B ¢ &£ + I F T+ + + + £+ + t : t 1t 1 1]

Otros predadores

En las ma@s de 50 horas en terreno nunca fue
observada una lagartija utilizando los parches
experimentales. Las observaciones de aves indican que
E€stas usan generalmente las malezas gque rodean las grillas
experimentales (4 de 10) o los bordes de las grillas (6 de
10). En ningln caso fueron observadas al interior de 1los
parches de repollos. La especie que mas frecuentemente

utilizaba los bordes de las grillas fue Vanellus chilensis

(queltehuel, insectivoro comdn en los campos agricolas
(Johnsan 18672, sin embargo nunca Fue observado
alimentandose en los parches experimentales. Estas

observaciones confirman las realizadas a lo largo de todo
el experimento con respecto a la ausencia de uso de

parches experimentales por parte de aves residentes.
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En resumen, ni 1la calidad de 1las plantas ni 1la
densidad o uso de los parches por parte de artrdpodos y
vertebrados insectivoros varidé entre parches de distinto

tamafio, de manera que estos factores no alteraron la

respuesta de los herbivoros al tamafio del parche.




Individuos / trampa (X + 1EE)

S7

PROCESOS
INMIGRACION Y EMIGRACION
a) Colonlzacidn por adultos

La colonizacidn por adultos de P. xylostella no varia
entre parches, esto es, independientemente de su tamafio
todos 1los parches recibieron en igual tiempo un ndmero

promedio similar de adultos / trampa (Fig. 13, Tabla 7).

FIGURA 13. Colonizacion por adultos de Plutella xulostella

seglin tamafioc de parche.

0.6

4 16 64

Tamano de parche
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TaABLA 7. Resultados del ANOVA de dos vias para el efecto
del blogue y del tamafno del parche sobre la colonizacitn

por adultos de P. xylostella.

T S S S T T T T T S S S T T S S S T T T S S S T S ST T SR ST SR ST S ST ST T E T EEEEEEEE

Fuente de variacidn gl SS MS F P
Blogque 1 0.84 0.84 2.15 NS
Parche 3 0.87 0.23 0.74 NS
Bloque x Parche 3 0.28 0.08 Q.23 NS
Error 88 34 .25 0.33

b) Dispersion de Jjuveniles

Las pruebas de laboratorio indican que la capacidad de
dispersion de las larvas de P. xylostella no es afectada
por el marcaje con pintura. Las larvas pintadas se
desplazan a wuna tasa promedio de B.44 * 1.28 cm/min,
mientras gque las larvas controles se desplazan a una tasa
de B.72 +* 0.B0 cm/min. Estos wvalores no difieren
estadisticamente (U’ Mann-Whitney, =z = 1.018, g.l. = 20,
P=0.,19).

El experimento de captura-recaptura de P. xylostella

en terreno para evaluar la inmigraciétn y emigracidn de
larvas en los diferentes parches, indica que las larvas no
abandonan el parche una vez colonizado, ésto es, no migran
entre parches. Todas las larvas fueron recapturadas en el
mismo parche en que fueron marcadas inicialmente (Tabla

B). Esto a pesar de que las larvas tienen la capacidad de

desplazarse, como lo demuestra la prueba de laboratorio
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arriba descrita.
Resumiendo, la colonizacidn por adultos de P.

Xylostella no es afectada por el tamafio del parche y los

Juveniles permanecen en el mismo parche inicial.

TABLA B8B. Recapturas de larvas de Plutella xylostella en

parches de B4, 16 y 4 plantas.

parche total parche recaptura
marcaje marcadas B4 16 4
B4 100 £S5 0 0
16 33 0 13 o
4 36 0 0 B

1+ £ £ 1 1+ + & &£ &+ &£ & &+ + &£ &£ &£ & $§-"§ t ¢ £ £ £ & % 3 F + &£ & P 1+ &£ &£ &+ §+ F + £ ¥ £+ f+ 1+ + 1 3t 3?1 T 3
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DISCUSION

La hipbBtesis de concentracion de recursos (Root 13873)
propone que parches de vegetacion relativamente mas
grandes, densos y/o monoespecificos, debieran presentar
densidades mayores de herbivoros debido a la mayor
probabilidad de gque é&stos los colonicen y permanezcan en
ellos por mayor tiempo.

El efecto del tamafioc del parche sobre las densidades
de herbivoros se ha estudiado en, a lo mencs, 2% especies
de insectos fitofagos. Las respuestas de la densidad de
estas especies al tamafio del parche han sido variadas,
pudiendoc incrementar, disminuir o no variar a medida que
el parche de vegetacidn aumenta de tamafic (Tabla 1). Estas
respuestas heterogéneas de los herbivoros al tamafic del
parche podrian atribuirse a causas metodoldgicas y/o
bioldgicas. Trabajos previos han mezclado variables tales
como tamafio de parche y diversidad de la vegetacidn (e.g.,
Bach 1984, Maguire 18B3). Segdn la hipGtesis de
concentracién de recursos (Root 1373), ambas variables
tendrian consecuencias opuestas sobre las densidades de
herbivoros (i.e., a mayor tamafic de parche mayor densidad
de herbivoros, a mayor diversidad de vegetacidn menor

densidad de herblvoros) y, dado que parches mas grandes de
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vegetacion generalmente involucran una mayor diversidad de
plantas, los efectos de ambas variables sobre los
herhivoros podrian anglarse o, a lo menos, confundirse,
impidiendo un contraste adecuado de la hipbtesis de
concentracidn de recursos.

Por otra parte, otros factores (e.g., calidad del
recurso, predadoresy, gquea podrian modificar el
comportamiento de los herbivoros al estar co-variando con
el tamafio del parche, no siempre han sido consideradas
(Bach 1984, 1398Ba, 1988b , Kareiva 1883, Stanton 1383). La
evaluacitn de estos Factores es de fundamental importancia
para entender las causas de las respuestas de los
herbivoros al tamafio del parche.

Finalmente, las caracteristicas bioldgicas
particulares de cada sspecie de herbivorc podrian ser la
causa de las respuestas heterogéneas de la densidad de
insectos al tamafio del parche. E1l mecanismoc gue mejor
explicaria la respuesta de los herbivoros a ia
concentraciin de sus recursos serlia el tipo de dispersidn
de 1los insectos (Bach 188B0a, Kareiva 1383, Karsiva 13885,
Risch 1981, Stanton 13983). Los movimientos de corto
alcance de los individuos se traducirian en procesos de
inmigracidn y smigracidn a parches de vegetacion (Hassell
& Southwood 1978). Sin embargao, estudios scobre dispersicn,
inmigracit@n y emigracidn de herbivoros en relacidn a la
concentracion de los recursos son los menns Yy recientes, y

se han realizado en un nimero limitado de especies
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principalmente crisomé&lidos y piéridos (e.g., Bach 1884,
1988b, Kareiva 1885).

Las investigaciones previas respecto la hipotesis de
concentracidn de recursos se han limitado a evaluar la
respuesta al tamafio del parche de sG6lo una o dos especles
de herbivoros y no al conjunto de ellos, como lo requiere
la contrastacitn de las predicciones de Root (13873)
referentes a la diversidad de herbivoros.

Esta tesis evita las limitaciones de disefio en que
han incurrido trabajos anteriores: el tamafic del parche es
la Onica variable manipulada, manteni&ndose la diversidad
y densidad de la vegetacion constante, de manera que los
herbivoros s0lo respondan al tamafo del parche. Ademas,
evalla otras variables que podrian alterar las respuestas

de los herbivoros al tamafioc del parche como son calidad de

las plantas y predadores. Hace un andlisis
multiespecifico, incorporando todas las especies de
insectos herbivoros del sistema, contrastando las

predicciones comunitarias de la hipdtesis de Root (1873).
Finalmente, analiza 1los mecanismos bioldgicos (i.e.,

dispersion) que determinarian las respuestas de los

herbivoros al tamafio del parche de recursos.
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PATRONES DE DENSIDAD
En este marco, los resultados de esta tesis no dan
apoyoc empirico a los postulados de Root (1373) sobre las
densidades de herbivoros en parches m@s grandes. A pesar
gque los tamafios de parches y la distancia entre parches
utilizados en este experimento son similares a trabajos
previos donde las densidades de herbivoros han diferido
entre parches, ni los herbivoros en conjunto ni cada wuna
de las especies por separado alcanzaron densidades mayores
en parches mas grandes. Cabe hacer notar que, contrario a
lo predicho por Root (1873), las larvas de P. brassicae
tendieron a ser mas densas en parches ma@s pequefios (Figura
4c), concordando con el patrdn observado en P. rcapae en
Norteamérica (Cromartie 1375, Kareiva 1885, Maguire 1883).
Sin embargo, las diferencias de densidades en este caso no
fueron significativas, al igual gue en el resto de las
especies de herbivoros presentes durante el experimentao.
La herbivoria por parche y por planta tampoco varid entre
parches de vegetacidn de distinto tamafio, apoyandoc los
resultados de densidad de herbivoros descritos

anteriormente.

CAUSALIDAD
Otras variables

La ausencia de diferencias en las densidades de
herbivoros en parches de diferente tamafo no seria

consecuencia de la accidn de otras variables. Ni 1la




(S

calidad de las plantas ni la densidad y uso de parches por
predadores difirid entre parches de diferente tamafio, de
manera que estos factores afectaron por igual a los
herbivoros de distintos parches. En consecuencia, la
respuesta en densidad de los herbivoros en parches de
vegetaciSn de distinto tamafic podria explicarse por los
atributos bioldgicos de las especies, en particular, por
el comportamiento de dispersid@n de los herbivoros (Bach
1980a, Kareiva 1883, 1985, Risch 13981, Root 1873, Stanton

18B3). '

Nispersidin de herbivoros y relacidn con textura de la
vegetacion

El tipo de dispersion de los herbivoros determinaria
la inmigracidn y emigracion de &Sstos a parches de
vegetacion, afectando las densidades de insectos en estos
parches (Figura 14). Insectos con capacidad de dispersion
limitada (Figura 1l4a) tendrian proporcionalmente una mayor
probabilidad de inmigrar a2 parches m8@s grandes gue chicos,
por ser los primeros un blanco mayor (Stanton 19833, La
emigracidn desde parches maycres, sin smbargo, seria mencor
debido a i) la mayor prohabilidad de encontrar recursos al
interior del parche y ii) a la menor relacifin borde-drea
de parches mas grandes lo que disminuye la posibilidad que
el insecto, en la biisqueda de nuevos recurscs, alcance el
borde y abandone el parche (Kareiva 1985). Este tipo de

dispersitin de los insectos, que 1llevaria a que la
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inmigracién al parche exceda la emigracidn, se traduciria
en una densidad mayor de herbivoros por planta en parches
mds grandes. Insectos con este comportamiento estuvieron
ausentes en los experimentos de esta tesis, sin embargo
este modelo representa adecuadamente el comportamiento de
los crisomélidos P. crucifera y P. strioclata (Cromartie
1975, Kareiva 1885). Estas especies de herbivoros con
capacidad de dispersidn baja, son ma@s densas en parches
mds grandes de cruciferas debido a la emigracidon menor
desde este tipo de parches en relacitn a parches mas
chicos (Kareiva 18B85). Insectos con gran capacidad de
dispersitén, por otra parte, inmigrarian y emigrarian en
proporcidon al tamafio del parche. Ellos no tendrian
limitaciones para alcanzar los bordes y, por 1lo tanto,
para emigrar. En consecuencia, sus densidades por planta
serian iguales en parches de tamafioc diferente (Figura
14b).

En sintesis, la densidad de herbivoros por planta en
parches de distinto tamafio estaria determinado
principalmente por la emigracidn de individuos desde 1los
parches, la cual seria dependiente del comportamiento de

dispersidn del herbivoro.
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FIGURA 14. Densidad de herbivoros por planta en parches de
distinto tamafic seglin tipo de dispersidn del herbivoro.
a: herbivoros con capacidad de dispersidon 1limitada; b:
herbivoros con gran capacidad de dispersion. I:

inmigracidn, E: emigracion, D: densidad de herbivoros.
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El comportamiento de oviposicisn del adulta - gue
depende del tipo de dispersitn del herbivoro (pero veéase
Rausher 18SB3) - es relesvante para la distribucisn espacial
de los Juveniles (Mitchell 1981). En general los adultos
oviponen en plantas donde la sobrevivencisa 4 crecimiento
de larvas es mayor (Rausher & Papaj 1983). La eleccifn del
sitio de oviposicisn es de importancia adaptativa, scbre
todo para aquellas especies cuyas larvas no tienen la
capacidad de buscar nuevos huSspedes por ser relativamente
sésiles (Rausher 1979, 1980). Este seria el casc de la
mayoria de las especies herbivoras presentes en mi
experimento (e.g., B. brassicae, M. persicae, P.
xylostellad. Por ejemplo, las larvas de P. xylostella no
migran entre parches y probablemente completan todo su
ciclo de vida en una sogla planta; los adultos en cambio,
presentan una gran capacidad de dispersisn y colonizan por
igual los parches de diferante tamafio (Tabla 8). En este
caso, el comportamiento de dispersifin (y probablemente
oviposicidnl del adulto determinaria la densidad igual de
Juveniles por planta en parches ds distinto tamafio (Figura
15al.

Sin embargo, si las larvas tiene una alta capacidad de
dispersion, el comportamiento de dispersiGn del adulto
podria no ser un factor determinante de la distribucisn
espacial de los juveniles. El comportamiento de dispersion

posterior de las larvas podria determinar una

redlstribucidn de &stas en el espacio (Figura 15b). Este
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FIGURA 15. Densidad de herbivoros por planta en parches de
distinto tamafio segin tipo de dispersion de adultos (linea
punteada) y Juveniles (linea continual). a: adultos con
alta capacidad de dispersidn, Juveniles relativamente

sésiles (e.g., P. xylostella); b: adultos con alta

capacidad de dispersitn, Juveniles con capacidad de

desplazarse (e.g., P. brassicae). Simbologia como en la

Fig. 14.
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podrIa ser el caso de jJuveniles de P. brassicae con tasas
de dispersidn relativamente altas (48.3 cm/min + 4.7),
sobr2 todo en laos Gltimos estadios larvales, como se ha
observado =n P, rapae (Cain et al. 18985). Dada esta
capacidad relativamente alta de dispersion, las larvas de
P. brassicae podrian emigrar m8s desde parches mas chicos,
como la predice Rpot (1973 en su hipatesis de
concentracion de recursos (Figura 15b) 4y como se ha
observado en adultos de P. crucifera y P. striolata (Fig.
14a, Kareiva 18853. El comportamiento de juveniles de P.
brassicae no pudo ser contrastado empiricamente en esta
tesls, debido al alto gradoc de parasitismo gque sufrieron
las larvas durante 21 experimento.

La distancia y el aislamiento entre parches, en
estrecha relacion con las capacidades de dispersicon de las
herbivoros, afecta 1la respuesta de 1los herbivoros al
tamafio del parche (Capman st al., 1390, Bergelson & Kareiva
1987). El1 patrtn de densidad de huevos y larvas de
Pholisora catullus (Lepidoptera: Hesperiidae)l camhia
cuando varla la distancia entre parches de distinto tamafio
de su planta hué@sped, Chenopodium album. Cuando 1los
parches ast&n ampliamente espaciados (5.5 - 8.4 m entre
bordes), los parches m8s grandes tienen menos huevos y
larvas por planta que los parches mas pequefios. Cuando la
distancia entre parches disminuye (1.1 - 2.0 m), la
densidad de huevos por planta no difiere entre parches de

distinto tamafio (Capman et al. 13830). Estas respuestas se
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deberian al comportamiento de la hembra adulta, guien no
distinguiria entre parches al estar éstos proximos entre
si. La dispersion o movimiento entre parches por parte de
los insectos seria mayor cuandc los parches est@n més
juntos, disminuyendo con ello las diferenclias en
densidades de herhivoros entre parches. La distancia entre
parches, en relacidn a las caracteristicas de dispersion
de 1lps herbivores presentes en mi experimentoc, podria
explicar 1la igualdad de densidades de insectos observada
en parches de diferente tamafic. Dada la alta capacidad de
dispersifin de los herbivoros adultos presentes en mi
experimento -gque fueron los que determinaron la
distribucisn de los juveniles m@s bien sé&siles (e.g., P.
xulostellal- el esspaciamientoc entre parches (3 m entre
bordes) no habria sido suficiente para que los herbivoros
percibisran los parches como unidades biplogicas
diferentes, lo gue se refleja en sus densidades iguales en
todos los parches.

La presencia de plantas no hospederas entre parches
saria otro Ffactor de aislamiento de los parches,
particularmente para herbivoros especialistas. Estas
barreras entre parches modularian las respuestas de los
herbivoros al tamafic de parche de plantas huéspedes, ua
sea disminugyendn 1la probahilidad de encuentroc de los
parches y/o disminuyendo la posibillidad de emigrar de un

parche colonizado. Las densidades menores de P. xylostella

en parches m&s chicos observadas por Maguire (1883) -y no
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observadas en mi experimento- podrian atribuirse a la
presencia de malezas entre sus parches. En ese casao, los
parches md@s chicos serlian menos conspicuos y por lo tanto
la inmigracion de P. xylostella a ellos habria sido menor.

Por otra parte, la densidad de Acalymma vittatum

(Coleoptera: Chrysomelidae) es mayor en parches de plantas
mds pequefios cuando estos parches estan rodeados de
vegetacidn no huésped alta (Bach 1888a). Este patron seria
el resultado de una emigraci@n menor desde este tipo de
parches debido al comportamiento de vuelo de los
crisomé&lidos. Al emprender el vuelo desde parches chicos
en un angulo de 30° a 40°, los crisom&lidos interceptarian
las plantas no huéspedes que rodean al parche y tenderlIan
a regresar al parche. En parches mds grandes en cambio, la
probabilidad de gque intercepten la vegetacitn no huésped
es menor Y por lo tanto podrian abandonar el parche (Bach
1888Ba). En mi experimento, la ausencia de vegetacidon no-
hospedera entre parches (i.e., ausencia de barreras
aislantes) habria hecho que el conjunto de parches fuera
percibido por 1los herbivoros como un s8lo parche, sin
limitaciones para inmigrar o emigrar de ellos, y por 1lo
tanto, desarrollando iguales densidades en los diferentes
parches.

En funcitn de todos los argumentos anteriores, la
hipGtesis de concentracidn de recursos (Root 1373) seria
organismo—-dependiente, siendo en gran medida funcién del

comportamiento de dispersion de los herbivoros adultos y
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Juveniles en relacitn a escala del parchamiento de 1la
vegetacion (i.e., tamafic de parches, distancia y

aislamiento entre parches).

BDIVERSIDAD DE HERBIVOROS

En esta tesis, el estudio de todas las especies de
insectos herhivoraos asociadas al sistema permitid
contrastar las predicclones comunitarias de la hipttesis
de concentracion de recursos (Root 13733, Los herbivoros
de parches mas grandes debieran ser comparativamente menos
diversos gue los de parches m&s chicos, debido a gque unas
pocas especies colonizarian y dominarian num@ricamente sl
parche. Por el contrarico, los parches mé&s pequefios
prasentarian una fauma de herbivoros con abundancias
relativas similares entre especies (i.e.; sin especies
dominantes) y consecuentementz serian mis diversos. Este
Fendmeno deberia raflejarse en un Indice de homogeneidad
mayor a medida que el parche disminuye de tamafic. Este
seria el caso del sistema estudiado por Root (1383), donde

P. cruciferae y P. striplata actuarian como especies

"grganizadoras" del sistema (Root 18B85). Las respuestas de
estos crisomé@lidos al tamafio del parche determinarian las
respuestas de todas las otras especies de herbivoros en sl
parche. En parches m8s grandes estos crisomélidos
dominarian numéricamente resultandoc de ellc una baja
homogeneidad de especies y lo inverso ocurriria en parches

mds pequefios.
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En el presente experimento, contrarioc a 1lo predicho
por Root (1973), 1la diversidad y homogeneidad de
herbivoros fue menor en parches md@s pequefios. La riqueza
de especies de herbivoros fue también significativamente
menor en parches mas chicos. Esto es, 1los parches mas
pequefios tuvieron una menor diversidad de herbivoros
debido al nOmeroc menor de especies presentes con
abundancias poblacionales ma@s desiguales en relacion a
parches md@s grandes. La menor riqueza de especies de
herbivoros en parches m@s chicos se deberia a las menores
tasas de inmigracion de especies a estos parches 4y no a
mayores tasas de extincidn (Apéndice B).

De cumplirse las predicciones de Root (18733, las
pendientes de las curvas de dominancia de especies
deberian suavizarse a medida que el tamafic del parche
disminuye. Esto no fue asi, las curvas de dominancia
presentan pendientes similares en todos los parches. Las
curvas de dominancia se aproximan a una serie geométrica
representando un fendmeno de "pre-llenado" del parche,
donde unas pocas especies ocupan exitosamente el lugar
(May 1873, Whittaker 1875). En el presente experimento,
estas especiles fueron B. brassicae, M. persicae y P.

xylostella las que dominaron en todos los tipos de

parches.
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CONCLUSIONES FINALES

Los resultados de esta tesis no apoyan empiricamente
las predicciones de la hipotesis de concentracidn de
recursos (Root 13973) sobre densidad y diversidad. de
herbivoros asociados a parches de vegetacidn de diferente
tamafioc. La hipStesis de concentracidn de recursos se
cumpliria sBlo bajo ciertas condiciones. Esta seria
organismo-dependiente, siendo en gran medida funcion del
camportamiento de dispersitn de los herbivoros adultos y
juveniles en relacidn a la escala espacial de la textura

de la vegetacién (sensu Root 1985). La emigracién de

individuos desde los parches determinaria en gran medida
sus densidades al interior del parche. Las predicciones
sobre diversidad para parches mds grandes tendrian apoyo
en ensambles de herblIvoros donde una o unas pocas especies
dominantes respondan positivamente a la concentracion de
recursos.

Mayores estudios sobre comportamiento de dispersion
son necesarios para evaluar las condiciones bajo las
cuales los organismos responden a caracteristicas de la
textura vegetacional. Estudios sobre dispersidn de
insectos en diferentes estados de su ciclo de vida, machos
y hembras (Lawrence 1882), gregarios y solitarios (Turchin
18987, 189B8), especialistas y generalistas, en ambientes
saturados o no saturados en términos de densidad de
herbivoros, deben realizarse en relacién a distintos
patrones de vegetacidn. Tambi&n es necesario profundizar

estudios comunitarios para entender como y por qué 1los
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APENDICE A

ANALISIS DE VARIANZA PARA DENSIDAD DE HERBIVOROS

La hipdtesis de concentracidn de recursos (Root 1373)
predice que la densidad de insectos herbivoros deberia ser
mayor en parches mds grandes de vegetacidn. En té&rminos
estadisticos, la hipStesis nula plantea que no deberian
existir diferencias significativas en las densidades de
herbivoros asociados a parches de distinto tamafo.

Para poner a prueba esta hipotesis, se realizaron,
fecha a fecha, ANOVAs de dos vias para réplicas desiguales
peroc proporcionales, utilizando tamafio de parche y blogues
como factores (Sckal & Rohlf 1881). Los ANOVAs se
realizaron utilizando dos aproximaciones: 1) empleando
como réplicas la densidad promedioc de herbivoros por
parche, salvo para los parches ma@s pequefios (de s 4
plantas), donde no fue posible obtener promedios por haber
muestreado s8lo wuna planta en cada parche, y 1ii>
pseudoreplicando (Hairston 1883, Hurlbert 1884), es decir,
utilizando como réplicas 1los valores individuales de
densidad de herbivoros/planta. Las limitaciones de ambas
aproximaciones est@n descritas en los Métodos de la Tesis.

En este apéndice se muestran los resultados de ambos

ANOVAs. La Tabla 1 muestra 1los resultados del ANOVA
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realizado en base a los promedios de herbIvoros por
parche. La densidad de herbivoros/planta no Fue
significativamente diferente en ninguno de los muestreos.
Sin embargo, estas densidades si variaron entre bloques en
el primero y los Gltimos tres muestreos. La Tabla @2
muestra los resultados del ANOVA realizado en base a
pseudoréplicas. Como era esperable, al pseudoreplicar es
posible detectar con mayor frecuencia diferencias
significativas entre bloques, en comparacidn con el ANOVA
mostrado en la Tabla 1. Sin embargo, a pesar de forzar a
la prueba a rechazar la hipdtesis nula, no es posible
detectar diferencias significativas en las densidades de
insectos herbivoros ascociados a parches de distinto
tamafio, aspecto central de la hipStesis de Root (1873;
Tabla 2). En consecuencia, ambos tipos de andlisis son
consistentes en cuanto a que no rechazan la hipdtesis nula
referente a las densidades de herbivoros en parches de

tamano diferente.
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TABLA 1. ANOVA de dos vias para el efecto del bloque y del

tamafio del parche sobre las densidades de insectos
herbivoros. E1  ANOVA est3 hecho en bass =zl promedio de
herbivoros por parche.
Fuente de wvariacigén gl SS MS F P
11 Octubre
Blogue 1 4268.18 4268.18 10.17 e
Parche = Jg.gn 19.44 Q.05 NS
Blogque x Parche 2 11.56 5.78 c.01 NS
Error 22 8231 .64 t19.62
24 Octubre
Blogue 1 0.34 0.34 0.19 NS
Parche 3 .03 1.34 Q.77 NS
Blague x Parche 3 4,63 1.54 c.88 NS
Error 22 38.43 1.75
8 Noviembre
Blogue 1 90.73 90.73 4,00 NS
Parche 3 19,44 6.48 0.29 NS
Bloque x Parche 3 30.31 10.10 0.45 NS
Error cc 43B8.82 z22.67
28 Noviembre
Blogue 1 Q 0 Q NS
Parche 3 9.683 3.2l 0.85 NS
Bloque x Parche 3 10.17 3.39 G.S80 NS
Erraor 22 B2.75 3.76
18 Diciembre
Blogue 1 42 .08 42.08 12.20 e
Parche 3 B.53 .18 0.63 NS
Blogque x Parche 3 £0.38 5.78 1.97 NS
Error 22 75.34 3.45
Z Enerc
Blogue 1 37 .21 37.21 13.88 hakeke
Parche 3 Q.04 0.01 0.004 NS
Blogque x Parche 3 g.53 0.18 0.07 NS
Ecrraor 2c 59.05 c .88
31 Enerc
Blogue i 14.28 1%.28 7 .B% »
Parche 3 0.20 G.07 C.04 NS
Blogue x Parchs 3 3.98 1.33 .71 NS
Error cec $1.20 1.87
*: P < 0.025; *»; P < 0.01; #*»x. P < (0.005
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TABLA 2: ANOVA de dos vias para el efecto del bloque y del
tamafic del parche sobre las densidades de insectos

herbivoros. E1 ANOVA estd@ hecho en base a pseudoré&plicas.

Fuente de variacidn gl S5 MS F P
11 Octubre

Blogue 1 16128.00 168128.00 50.392 **x*
Parche c BO.B4 40.32 0.13 NS
Bloque x Parche = 23.92 11.86 0.04 NS
Error 106 33574.16 316.74

24 Octubre

Bloque i 136.72 136.72 25.83 k%%
Parche 3 23.93 7 .88 1.51 NS
Bloque x Parche 3 48.43 16.14 3.04 *
Error cle 1143 .42 5.29
8 Noviembre

Bloque 1 604 .57 B04.57 21.20 %%
Parche 3 38.05 12.68 0.44 NS
Bloque x Parche 3 t1.349 13.80 0.48 NS
Error 2lBe B1589.35 c8.52

2B Noviembre

Blogue | c7.1B 27 .16 %.53 »*
Parche 3 339.66 13.22 2.3 NS
Blogue x Parche 3 19.41 B.47 1.08 NS
Error 2lb 1278.33 5.32

1B Diciembre

Bloque 1 138.34% 139.34% 16.57 #»=*
Parche 3 b7 4 15.81 1.88 NS
Bloque x Parche 3 48.76 16.59 1.87 NS
Error 160 1345.46 8.41

2 Enero

Blogque 1 150.48 150.48 40.47 ww=
Parche 3 0.48 0.1B6 0.04 NS
Blogue x Parche 3 7 .97 2.66 0.71 NS
Error 160 5385.01 .72

31 Enero

Blogue i 37.15 37.15 11.B0 **=
Parche 3 0.91 0.30 0.10 NS
Bloque x Parche 3 13.24% Y. $1 1..38 NS
Error 160 512.40 3.20

w: P < 0y025; *ee; P < 0,005
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Tamafio de muestra y error estadistico tipo II.

Se comete error estadistico tipo II1 cuando se acepta
la hipdtesis nula siendo &sta falsa (Sockal & Rohlf 13981).
La probabilidad de cometer este tipo de error esta
inversamente relacionada con el tamafio de la muestra. Es
decir, a medida que disminuye el tamafic de muestra, las
pruebas estadisticas plerden poder para rechazar la
hipgtesis nula.

En esta tesis, cuando se realizaron ANOVAs en base a
promedios, la hipdtesis nula no fue rechazada. Los tamafios
de muestra fueron de 2, 4, B y 16 para los parches de 225,
B4, 16 y 4 plantas, respectivamente. Se podria argumentar
que el tamafio de las muestras fue insuficiente para gque un
ANOVA pudiera detectar diferencias significativas. Al
pseudoreplicar se aumenta artificialmente el tamafioc de 1la
muestra a 112, B4, 32, y 16 muestras (56, B4, 32 4 1B a
partir del 1B de Diciembre) para los parches de 225, 64,
16 y 4 plantas, respectivamente, y con ello se aumentan
los grados de libertad y el error (al afiadir el error
asociado a las pseudoréplicas al error experimental entre
réplicas verdaderas o unidades experimentales: parches).
Con &sto, aumenta la probabilidad de cometer error
estadistico tipo I, es decir, rechazar la hipGtesis nula
cuando es verdadera (0. Soto, comunicacién personal,
18838), opuesto al error en que se incurriria con bajos

nimeros muestrales. Si al pseudoreplicar no se rechaza la
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hipdtesis nula, entonces se refuerza el argumento que no
existen diferencias estadisticamente significativas en las
densidades de herbivoros entre parches de tamafo
diferente. Esto es efectivamente lo que ocurre. La Tabla 2
muestra gque, aln pseudoreplicando, no es posible detectar
diferencias significativas en las densidades de insectos
herbivoros asociados a parches de distinto tamafio. Este es
un argumento en favor de que la ausencia de diferencias en
las densidades de herblivoros de parches de distinto tamafio
no seria un artefacto estadistico sino que constituiria un

Fentmeno real.
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APENDICE BE

RIQUEZA DE ESPECIES DE INSECTOS HERBIVOROS Y TAMARO DE
PARCHE DE VEGETACION HUESPED

Este apéndice corresponde a un manuscrito enviado para su
publicacidn en la Revista Chilena de Historia Natural.

La rigueza de especies de insectos herbivoros estad
positivamente correlacionada con el &rea cubierta por sus
plantas huéspedes (Southwood 1861, Strong 18738). A lo
menos tres hipdtesis no excluyentes han sido propuestas
para explicar este fendmeno. La hipStesis del area per se
(Preston 1860, 13962, MacArthur & Wilson 1363, 1367J,
postula que el ndmero de especies en un 8rea es producto
del balance entre las tasas de inmigracion y extincidn de
especies. Areas relativamente pequefias sostendrian menos
especies de herbivoros debido a las mayores tasas de
extincién resultantes de las bajas abundancias de sus
poblaciones. La inmigracidn en tanto, seria independiente
del &area (Strong et al. 188B4). La hipdtesis de 1la
heterogeneidad de habitats (Williams 136B4%) propone que
areas mas grandes presentan un mayor nimero de especies

de herbivoros debido a que estas &dreas incluirian una

mayor diversidad de habitats, los que serian utilizados
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diferencialmente por las distintas especies de herbivoros.
Finalmente, 1la hipdtesis del muestreoc pasivo (Connor &
McCoy 189738) propone que el mayor ndmero de especies en
areas mds dgrandes seria sOlo el resultado del muestreo
pasivo de los herbivoros y no de procesos biolSgicos tales
como una menor extincidn de especies o especializacidn de
habitat . Las @reas de mayor tamafio tendrian mayor riqueza
de herbivoros simplemente por un fen@meno probabilistico,
donde 4&reas mds grandes recibirian un ndmero mayor de
individuos y, consecuentemente, tendrian una probabilidad
mds alta de ser colonizadas por un ndmero mayor de
especies de herbivoros (Connor & McCoy 18739).

La diversidad de h@bitats y &rea generalmente estan
positivamente correlacionadas (Simberloff 13876, Williams
1964). En general, los estudios para evaluar el papel de
cada una de estas variables en los patrones de riqueza de
especies de herbivoros han utilizado un protocolo
correlacional, en sistemas donde existe un cambio
simultaneo de ambas variables (véase Simberloff 13976 para
una excepcign). La mezcla de variables impide distinguir
en gqué medida cada una de ellas determina la rigqueza de
especies de herbivoros. En este trabajo se analiza
experimentalmente si el area ocupada por la vegetacidn
huésped determina la rigueza de especies de insectos
herbivoros. La diversidad de habitat se mantiene
constante, de manera de descartar a priori 1la segunda

hipdtesis y adscribir la riqueza de especies de herbivoros
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Unicamente al d@rea de la vegetacién. Asimismo, se evalla
la inmigracion y extincion de especies para contrastar la
primera y tercera hipotesis anteriormente mencionadas.
Finalmente, se determina 1la frecuencia y abundancia
relativa de las especies de herbivoros en el &rea para,
segun estas caracteristicas, establecer el tipo de especie
de herbivoro asoclada a parches de distinto tamafo.

Si el area determina el nimero de especies, la rigueza
de especies de insectos herbiIvoros debiera ser mayaor en
parches md3s grandes de vegetacion. Tasas de extincion
menores en parches de vegetacidn m@s grandes y tasas
iguales de inmigracidn en parches de distinto tamafio
apoyarian la hipgtesis del &rea per se. En cambio, tasas
de extincion iguales en parches de tamafic diferente y
tasas de inmigracitn mayores en parches md@s grandes seria
evidencia en favor de la hipttesis del muestreo pasivo

(Connor & McCoy 13873).

MATERIALES Y METODOS

El experimento se realizd entre Octubre de 1383 y Enero de
1330 en la Estacion Experimental Agrontmica de la
Universidad de Chile, MaipG (33°30°’ S, 70°54’ W). Se
establecieron 30 parches de diferentes tamafios del cultivo

anual Brassica oleraceae var. capitata. Este constituye un

buen sustrato de estudio puesto que permite poner a prueba

las hiptteslis medlante un experimento controlado en un
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tiempo relativamente breve y ha sido wutilizado en una
serie de estudios sobre ecologia de insectos (e.g.,
Cromartie 1875, Kareiva 188S, Maguire 1983, Root 13973).
Los parches se hicieron en base a 4, 16, B4t y 225 plantas
equidistantes (1 m entre si) y libres de malezas,
distribuidos como lo muestra la Fig. 1. De esta forma, la
Onica variable manipulada fue el tamafic del parche,
manteniéndose 1la diversidad de h@bitats constante. Los
insectos herbivoros Ffueron determinados y contados en
terreno en siete ocasiones a lo largo de la estacidn del
cultivo, en un ndmero de plantas proporcional al tamafio
del parche (25%). Este ndmero de muestras fue suficiente
para estimar el nUmero de especies presentes en la
totalidad del parche ya gque el nimerc acumulado de
especies en relacidn al esfuerzo de muestrec alcanzaba una
asintota. En cada muestreo: a) se determind el nimeroc de
especies por parche, b) se calculd la pendiente de la
recta que describe la relacion entre el ndmero de especies
y el a@rea: In (5 + 1) =y + z 1n A, donde S es el ndmero
de especies, y es el intercepto, z la pendiente y A es el
drea o0 tamafo de parche. Por otra parte, c) se estimd la
tasa intrinseca de inmigracidn promedic (ndmero de
especies nuevas/dial) y la tasa intrinseca de extincidn
promedio (nGmero de especies que desaparescen
definitivamente del parche/dia) para cada tipo de parche.
Para determinar el tipo de especies de herbivoros - en

términos de su frecuencia y abundancia - asociadas a
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parches de distinto tamafio, se evalud el porcentaje de
ocurrencia de cada especie (ndmero de parches
ocupados/ndmero total de parches) y la abundancia relativa
de cada especie (ndmero de individuos de 1la especie
i/nimero total de individuos), durante el 2B de Naoviembre,
una de las fechas con mayor riqueza de especies de

herbivoros en el drea.

RESULTADOS

Once especies de insectos herblivoros se encontraron

asociados a los parches de B. oleraceae: Brevicoryne

brassicae (L.) C(Homoptera: Aphididae), Muzus persicae
(Sulzer) (Homoptera: Aphididae), Paratanus exitiosus
(Beamer) (Homoptera: Cicadellidae), Empoasca sp.

(Homoptera: Cicadellidae), Ircimerotropis ochraceipennis

(Blanch.) (Orthoptera: Acrididae), Dichroplus sp.
(Orthoptera: Acrididae), Plutella xulostella (L.>
(Lepidoptera: Plutellidae), Pieris brassicae L &
(Lepidoptera: Pieridae), Trichoplusia ni (Hubner)
(Lepidoptera: Noctuidae), Copitarsia consueta (Walker)

(Lepidoptera: Noctuidae) y un Noctuido no identificado.

La riqueza de herbivoros fue, a partir de la segunda
fecha de muestreo, significativamente menor en los parches
méds pequefios (Fig. 2, Kruskal-Wallis, H > 93.00, gl = 3, P

< 0.02; Prueba a posteriori, P < 0.05, Conover 1380). La

diferencia en riqueza de especles en parches de distinto
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tamafic se maximizd haclia mediados del experimento, periodo
cuando se acumula el mayor nimeroc de especies de insectos
herbivoros en toda el @rea experimental (Fig. 2). Este
fentmeno temporal tambi&n se evidencia en las pendientes
de la recta que describe la relacidn entre el ndmero de
especies y el &rea (Tabla 1). Los valores de pendientes
significativamente diferentes de cero comienzan la segunda
fecha de muestreo y van desde 0.17 a 0.29, con los valores
ma8s altos obtenidos a mediados del experimento.

La tasa de inmigracidn de especies de insectos
herbivoros difirid significativamente entre parches de
distinto tamafio (Tabla 2, Kruskal-Wallis, H = 13.21, gl =
3, P = 0.004%). Los parches m@s chicos (cuatro plantas)
presentan una tasa promedio de inmigracidn menor gque los
parches ma@s grandes (Prueba a posteriori, P < 0.05,
Conover 188B0). La tasa de extincidn de especies, sin
embargo, no mostrd diferencias significativas (Tabla @2,
Kruskal-Wallis, H = 3.25, gl = 3, P = 0.355). Es decir, el
nimero de especies de herbivoros que se extingue es
independiente del &rea del parche.

El porcentaje de ocurrencia y abundancia relativa de
las especies de insectos herbivoros presentes en el &rea
experimental el 2B de Noviembre, se muestran en la Tabla

3. Empoasca sp., I. ni, C. consueta y T. ochraceipennis

son especies poco frecuentes, distribuidas en menos del
25% de los parches y, poco abundantes, alcanzando menos

del 4% de la abundancia total de herbivoros. Estas
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especies esta@n presentes en los parches de mayor tamafo,
Yy generalmente ausentes en los parches ma@s chicos (de

cuatro plantas, Tabla 4J); en cambio, las especies més

frecuentes y abundantes (i.e., P. xylostella, M. persicae,
Tabla 3) est@n presentes en todos los tipos de parche,

independiente de su tamafo (Tabla 4J.

DISCUSION

El presente experimento muestra que el ndmero de
especies de insectos herbivoros es menor en parches de
vegetacion m3@s pequefios. Dado que la diversidad del
h@abitat se mantuvo constante, este resultado indica que la
rigueza de especies de insectos herbivoros es afectada por
area ocupada por la vegetacidn huésped Yy no por la
diversidad del habitat.

La relacidon nUmero de especies—-d@rea no se restringe
s8lo a islas o 4&areas de distinto tamafio elegidas
arbitrariamente dentro de una regitn gecgrafica (Begon et
al. 139867, sinao también a arboles individuales
distribuidos localmente (Janzen 13968, 19730, Los
resultados de este trabajo apoyan este argumento uya que
aun cuando el experimento se realizd en wuna escala
espacial local, los patrones de riqueza de especies aquil
observados concuerdan con aquellos que emergen de estudios
a escalas regionales. Por ejemplo, las pendientes de las

rectas que describen la relaclidn nimero de especles-érea
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de este estudio son similares a las de estudios a escalas
regionales (cf. Connor & McCoy 13973, Strong et al. 1884 y
referencias ahi citadas).

Los resultados de inmigracidén 4 emigracion de
especies apoyan la hipdtesis del muestreo pasivo (Connor &
McCoy 1973). Las tasas de inmigracidon de especies de
herbivoros fueron, en promedio, mayores en parches mas
grandes que en parches mas pequefios. La tasa de extincidn,
sin embargo, no difirid entre parches de tamafioc diferente,
lo que indica que en este caso no habrian evidencias para
apoyar la hipodtesis del a&rea per se (Preston 1860, 1362,
MacArthur & Wilson 1363, 1867). Los parches ma@s grandes
serian colonizados por un ndmero mayor de herbivoros,
dentro de los cuales habria un nimero mayor de especies.
Los parches mds chicos, en cambio, recibirian un ndmero
menor de herbivoros constituidos por menos especies.

Las especies de herbivoros asociadas a parches de
vegetacion chicos corresponden a las especies frecuentes y
abundantes en el &rea (Tabla 3), andlcgas a especies
nicleo (sensu Hanski 1882); en cambio las especies de
herbivoros asociadas a los parches de vegetacidn grandes
son, ademds de las anteriores, agquellas especies poco
frecuentes y poco abundantes, andlogas a especies satélite
(sensu Hanski 18B2). Estas dltimas especies, por lo tanto,
son las que dan cuenta de las diferencias en el ndmero de

especies en parches de tamarfo diferente.
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En sintesis, la relacién nimero de especies-area
ocurre en funcidn del &rea cubierta por la planta huésped
e independiente de la diversidad de h3bitat. Esta relacidn
existe aln a escalas locales. La riqueza de especies de
herbivoros en parches de vegetacidn de distinto tamafo
seria producto s8lo del muestreo pasivo por parte de los
herbivoros, los cuales tendrian una mayor probabilidad de
ubicar y colonizar parches de tamafic mayor (Connor & McCoy
19739). Ademd@s, los parches md3s grandes de vegetacidn
serian colonizados por especies ndcleo Yy satélite, en
cambio los parches chicos preferentemente por especies

ndcleo.
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FIGURA 2. Rigueza de especies de insectos herbivoros en

parches de 4, 16, B4 y 225 plantas. Letras diferentes
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sobre las barras indican diferencias significativas
(x = 0.05).
8
i
a
ERL
64
6r Bl 225
L
W &
w
+| 9 &
1< -\*:
-~
S - ::
- \‘.
N % §
2 3 5 N
X BN RS
X NS
~ ~
> N NS
N BN N
-~ B~ -~
N AN =i
-~ A §
N >
N b N
o) N N

IHOCT 240CT 8NOV 28NOV 18DIC 2

m

NE 3I1ENE




338

TABLA 1. Pendientes (z) de la regresidn lineal entre 1n

(S + 1)y 1In A.

Fecha z r P
11=16+889 0.03 0.21 0.26
c4-10-839 0.17 0.62 < 0.001
0B8-11-B93 0.17 0.79 < 0.001
cB8-11-839 0.23 0.68 < 0.001
18-12-83 0.24% 0.77 < 0.001
02-01-80 0.20 0.71 < 0.001
31-01-390 0.24% 0.73 < 0.001
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TABLA 2. Tasas de inmigracion (ndmeroc de especies nuevas
en el parche/dia) y de extincidn (ndmero de especies que
desaparecen definitivamente del parche/dia) de insectos
herbivoros en parches de tamafioc diferente. NOmeros indican

promedioc * 1 error estandar.

e S it S R

Parches N Inmigracisdn Extincion

ees 13 0.08B8 * 0.023 0.0438 + 0.017
B4 c8 0.061 * 0.011 0.027 £ 0.0083
16 56 0.050 = 0.007 0.023 * 0.006

4 112 0.032 = 0.004 0.017 £ 0.003
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TABLA 3. Porcentaje de ocurrencia (% 0C) -y abundancia
relativa (% AB) de insectos herbivoros, 28 de Noviembre de

13830.

E 3 3 ¢ % ¢ b+ & ¢ 3 X b £ P P & F ! P P P % % : P B B L & & 3 : t ' P} $ 3

Especie % 0C % AB
P. xulostella 76.7 42 .1
M. persicae B6.7 38.8
P. brassicae 46.7 12.4
Empoasca sp. 23:3 34
T. ni 20.0 2.0
C. consueta 16.7 I
T. ochraceipenis 3.3 0.e
N 30 B51
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TABLA 1. Porcentaje de ocurrencia de herbivoros en parches

de distinto tamafio, 28 de Noviembre de 13930.

Especie 225 B4 16 4
P. xylostella 100 100 100 56
M. persicae 100 100 BB Y
P. brassicae 0 75 75 31
Empoasca sp. 100 50 38 0
T. ni 100 50 25 O
C. consueta 50 S0 13 B
T. ochraceipenis 50 0 0 0
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