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RESUMEN

La fragmentacion y la pérdida del habitat en la actualidad son las mayores amenazas para la
biodiversidad. Generalmente actian en forma simultanea y por esta razén sus efectos
frecuentemente son confundidos, sin embargo, estos procesos pueden afectar
individualmente o en conjunto la sobrevivencia de especies. Los insectos estan dentro de
los organismos vulnerables a la fragmentacion y pérdida del habitat. En esta memoria de
titulo, comparamos en distintos periodos de tiempo (inmediato, corto plazo, largo plazo) y
globalmente el efecto de la fragmentacién por si sola, de la pérdida por si sola y de ambos
procesos en conjunto, sobre la abundancia y riqueza de especies de coledpteros epigeos,
evaluando ademas estos efectos segun el tamafio y la categoria tréfica de los coledpteros
(grupos funcionales). Para ello desarrollamos un experimento de campo en un cultivo de
alfalfa. Formamos 20 paisajes de 30 x 30 m que diferian en su grado de fragmentacién (4 6
16 fragmentos) y en su nivel de pérdida de habitat (55 u 84%). La matriz alrededor de los
fragmentos de alfalfa qued6 compuesta por suelo desnudo. Un paisaje sin fragmentar
correspondio al Control. Mediante trampas Barber, se capturaron 4.171 coledpteros, de 20
familias y 73 especies. Al considerar la fauna total de coledpteros, en ninguno de los
periodos analizados la abundancia o la riqueza de especies fueron afectadas por la
fragmentacion, la pérdida de habitat, o por ambos procesos en conjunto. A nivel de familias
y grupos funcionales, la pérdida de habitat en general no tuvo efectos pero cuando los hubo
(e.g., abundancia de Cryptophagidae, riqueza de Lathridiidae), éstos fueron de caracter
negativo. La fragmentacion en cambio, tuvo efectos positivos (e.g., abundancia de
Carabidae, depredadores, coledpteros grandes) o neutros sobre la abundancia o riqueza vy,
cuando ambos procesos actuaron en conjunto, hubo efectos positivos (e.g. abundancia de
Carabidae, riqueza de depredadores), negativos (e.g. abundancia de Cryptophagidae,
riqueza de pequefios coledpteros) y neutros. Estos efectos estuvieron acotados al corto
plazo, periodo caracterizado por la inmigracion de coledpteros al cultivo de alfalfa. De este
modo, a la escala espacio-temporal de este estudio, cuando la inmigracion disminuye, otros
procesos como la reproduccion y sobrevivencia, tendrian un mayor efecto sobre la riqueza
y abundancia de coledpteros. Estudios a mayor escala espacio-temporal y con mayor

énfasis en los mecanismos demogréaficos que subyacen a las dinamicas poblacionales serian



de gran valor para comprender mejor la respuesta de los insectos frente a los cambios en la
estructura espacial de los paisajes agricolas
Palabras clave: Fragmentacion, pérdida de habitat, abundancia, riqueza de especies,

trampas Barber, coledpteros epigeos.



SUMMARY

Habitat fragmentation and habitat loss are presently the greatest threats to biodiversity. In
nature, they usually occur simultaneously so their effects are frequently confused.
Nevertheless, they may have independent or jointed effects on species survival. Insects are
among the organisms that are very vulnerable to fragmentation and habitat loss. In this
study, we compared in different periods of time (immediate, short term, long term, and
globally) the effect of fragmentation, habitat loss and both processes together on the
abundance and species richness of epigeans beetles. Additionally, we evaluated these
effects according to beetles body size and trophic category (functional groups). We run a
field experiment using alfalfa. We created twenty 30 x 30 m alfalfa landscapes that differed
in their degree of fragmentation (4 or 16 fragments) and habitat loss (55 or 84%). The
matrix surrounding the alfalfa fragments was bare ground. As controls, we left some
landscapes without habitat loss or fragmentation. By using Barber traps, we collected 4,171
beetles from 20 families and 73 species. When considering the whole beetle fauna, in none
of the periods of time analyzed, the abundance or the species richness were affected by
habitat loss, habitat fragmentation, or by both processes altogether. At the familiy level and
when condidering beetle functional groups, habitat loss in general did not have significant
effects, and the few ones found were negative (e.g., Cryptophagidae abundance,
Lathridiidae richness). However, fragmentation had positive (e.g., abundance of Carabidae,
predators, larger beetles) or neutral effects on the abundance or species richness, and when
both processes acted altogether, the effects were either positive (e.g., Carabidae abundance,
predator richness), negative (e.g., Cryptophagidae abundance, small beetle richness) or
neutral. Most of effects found occurred in the short term, period that is characterized by the
immigration of beetles to the alfalfa crop. On the spatial and temporal scale of this study,
once immigration diminishes other processes, such as reproduction and survival, may have
had greater effect on the richness and abundance of beetles. Studies on greater spatial and
temporal scales, with emphasis in identifying the demographic mechanisms that sublie the
population dynamics, would be valuable to better understand how insects respond to

changes of the structural space of agricultural landscapes.
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INTRODUCCION

La pérdida y la fragmentacion del habitat son consideradas como las mayores
amenazas para la biodiversidad (Tscharntke et al., 2002). La pérdida de habitat puede
producirse en ausencia de fragmentacion y sus consecuencias sobre la biota son siempre
negativas (Fahrig, 2003). La fragmentacion del habitat, en cambio, no puede ocurrir sin una
pérdida de habitat y sus efectos pueden ser positivos, negativos o neutros (Fahrig, 2003).
Ambos procesos habitualmente actian en forma simultanea y pueden afectar
individualmente o en conjunto la sobrevivencia de las especies (Fahrig y Grez, 1996). En la
literatura la mayoria de los trabajos confunden ambos procesos, lo que dificulta la
interpretacion de sus resultados, ya que no son capaces de determinar los efectos generados
por cada uno de ellos (Fahrig y Grez, 1996; Fahrig, 2003).

Los insectos son muy vulnerables a la fragmentacion y pérdida del habitat (Didham,
1997). Entre ellos, los coledpteros (Insecta: Coleoptera) son el orden méas abundante y
cumplen un rol fundamental en procesos ecoldgicos tales como herbivoria, descomposicién
0 depredacion. Por lo tanto, cambios en su composicion o abundancia, producto de la
fragmentacion y pérdida de habitat, pueden afectar el normal funcionamiento del
ecosistema (Didham, 1997). Diferentes especies son mas o menos afectadas por estos

procesos, dependiendo de ciertos atributos de historia de vida (Tscharntke et al., 2002).

En esta memoria de titulo, se compard experimentalmente el efecto de la
fragmentacion, de la pérdida de habitat y de ambos procesos simultaneamente sobre la
abundancia y riqueza de especies de coledpteros epigeos asociados a alfalfa (Medicago
sativa L.). Ademas se evalué como respondian estos coledpteros a los procesos estudiados

segun su tamafio corporal y categoria trofica.



REVISION BIBLIOGRAFICA

En la actualidad, los paisajes dominados por el hombre se caracterizan por un uso
intensivo de la tierra y por altos niveles de destruccion del habitat. Asociados a este hecho
encontramos dos procesos denominados fragmentacion y pérdida de hébitat, los que son
sindicados como los eventos mas relevantes conducentes a la desaparicion de poblaciones y
especies (Tscharntke et al., 2002).

La fragmentacion del habitat corresponde a un proceso a escala de paisaje, en el que
un hébitat originalmente continuo, es dividido en dos 0 més parches que quedan separados
entre si por un habitat distinto al original, denominado matriz. En la naturaleza la
fragmentacion va acompafiada de una pérdida del habitat entre los fragmentos. Sin
embargo, puede existir una pérdida de habitat sin generar una fragmentacion (Collinge y
Forman, 1998), por ejemplo, cuando la pérdida de habitat ocurre desde los bordes. A pesar
de esto, la fragmentacion del habitat es utilizada frecuentemente en la literatura en un
sentido amplio, para referirse en forma conjunta a los procesos de fragmentacion y pérdida
de habitat (Fahrig y Grez, 1996; Fahrig, 2003). Ambos procesos, fragmentacion y pérdida
de hébitat, tienen efectos independientes sobre la estructura espacial de las poblaciones vy,
por lo tanto, sobre su sobrevivencia. De este modo, aunque ambos eventos ocurren
generalmente en forma simultdnea, deben estudiarse también en forma separada para
comprender mejor los efectos generados por cada uno sobre la biodiversidad (Fahrig y
Grez, 1996; Fahrig, 2003).

Pérdida de Héabitat

La pérdida de habitat tiene fuertes efectos negativos sobre la biodiversidad y se le
considera el factor mas importante para la extincion de poblaciones y especies (Fahrig,
2003). Areas grandes tienen una mayor probabilidad de incluir diferentes tipos de habitats y
de recursos versus areas pequefias. Estos distintos tipos de habitats soportan, en la mayoria
de los casos, diferentes poblaciones sobre todo de especies especialistas. Ademas, el

numero de individuos de cualquier especie que un paisaje puede soportar esta relacionado



positivamente con la cantidad de habitat disponible. Por ello, paisajes mas pequefios
pueden soportar una menor cantidad de individuos y poblaciones mas pequefias son mas
susceptibles a extinguirse por fendmenos estocasticos demograficos, genéticos o
ambientales. Estudios tedricos sugieren la existencia de un umbral de pérdida de habitat
bajo el cual las especies no pueden mantenerse por si solas, llaméndolo umbral de
extincion. Asi, una pequefia pérdida de habitat por sobre este umbral, puede tener
consecuencias mas graves que las predichas Unicamente por la pérdida de habitat,
resultando en una gran depresion de la biodiversidad (Andrén, 1994).

Antecedentes sobre los efectos negativos de la pérdida de habitat abundan en la
literatura. Por ejemplo, en Holanda, la pérdida de habitats nativos debida al establecimiento
de cultivos ha provocado extinciones locales de algunas especies de carabidos (Coleoptera)
(Boer, 1990) y en el sur de Chile, una reduccion cercana al 90% del area cubierta por
bosque nativo ha implicado una pérdida de especies de aves cercana al 32% (Rau y Gantz,
2001). Estos efectos negativos de la pérdida de habitat no sélo se refieren a mediciones
directas de biodiversidad, tales como: la riqueza de especies (Steffan-Dewenter et al., 2002;
Steffan-Dewenter, 2003), abundancia y distribucion de poblaciones (Fahrig 1996; Best et
al., 2001) y la diversidad genética (Gibbs, 2001; Keller et al., 2004), sino también a
patrones o procesos ecoldgicos que dependen de la biodiversidad. Por ejemplo, de forma
experimental se ha demostrado que la pérdida de habitat reduce la longitud de las cadenas
troficas al alterar la interaccidn entre especies y reduce el nimero de especies especialistas
de tamafio grande (Komonen et al., 2000). También la pérdida de hébitat tiene un efecto
negativo sobre el éxito reproductivo, la dispersion, las tasas de depredacion y aspectos del

comportamiento animal que alteran la actividad de forrajeo (Fahrig, 2003).

Fragmentacion del Habitat

La fragmentacion del habitat también ha sido considerada una fuerte amenaza para
la biodiversidad (Tscharntke et al., 2002). Incluso algunos autores la consideran como la
principal amenaza para la biodiversidad (Wilcove et al., 1986; Tscharntke et al., 2002). La

fragmentacion del habitat a menudo es definida como un proceso durante el cual “una gran



expansion de habitat es transformada en un conjunto de pequefios parches de menor area
total, aislados unos de otros por una matriz distinta a la original” (Wilcove et al., 1986).
Esta definicion de fragmentacion, algo amplia, implica cuatro consecuencias: reduccion de
la cantidad de habitat, disminucién del tamafio de los parches, incremento en el nimero de
parches de hébitat e incremento en el aislamiento de los parches. Pero, como se mencion6
anteriormente, en sentido estricto la fragmentacion so6lo involucra los dos ultimos
componentes, siendo los dos primeros mas bien consecuencia de la pérdida de habitat
(Fahrig, 2003).

Los efectos de la fragmentacion se pueden diferenciar en: (1) efectos abidticos, que
son efectos ambientales tales como cambios en la humedad, luminosidad, temperatura y
viento, (2) efectos bioticos directos como cambios en los patrones poblacionales o
comunitarios y (3) efectos bioticos indirectos, que son cambios en las interacciones
ecoldgicas como competencia, depredacién, herbivoria, parasitismo o polinizacién
(Bustamante y Grez, 1995; Murcia, 1995).

El estudio de la fragmentacion se ha basado principalmente en dos teorias. La
primera corresponde a una de las construcciones conceptuales mas influyentes en ecologia,
la teoria de Biogeografia de Islas (MacArthur y Wilson, 1967), referida al tamafio y grado
de aislamiento de los fragmentos. Segun esta teoria, el nimero y la composicion de
especies de una isla (i.e., fragmento) son dinamicas (cambian constantemente) y estan
determinadas por el equilibrio entre la tasa de inmigracion de nuevas especies y la tasa de
extincion de especies ya existentes. De este modo, dado que las tasas de inmigracién y
extincion de especies dependen del tamafio de la isla y de su distancia a una fuente de
colonizadores, a menor tamafio de la isla 0 mayor distancia entre ésta y la fuente de
colonizadores (0 ambas cosas), menor sera el nimero de especies y mayor la inestabilidad
en su composicion. De esta manera, ambientes fragmentados deberian soportar
comunidades menos diversas. Un supuesto clave de esta teoria, pero que ha sido poco
debatido es que la composicion de especies de la matriz no se superpone con la de las islas
(Cook et al.,, 2002). Sin embargo, dentro de los investigadores, existe un creciente
reconocimiento de que la matriz puede potencialmente influenciar la abundancia o la
composicion de especies de los parches inmersos en ella (Davies et al., 2001). Esto es

relevante por cuanto muchos ambientes fragmentados quedan inmersos en matrices no



necesariamente hostiles para la fauna residente en los fragmentos. Asi, la matriz podria
subsidiar la colonizacion de los fragmentos (e.g. Cook et al., 2002) o incrementar la
cantidad de recursos disponibles o proveer recursos adicionales que no se encuentran al
interior de los fragmentos. Algunas abejas, por ejemplo, necesitan diferentes tipos de
habitat dentro de su &mbito de hogar para satisfacer sus requerimientos alimenticios, sitios
de nidificacion y material de construccion (Steffan-Dewenter et al., 2002). A pesar de lo
anterior, la teoria clasica de biogeografia de islas sigue siendo una herramienta importante
para el estudio de patrones de diversidad en habitat fragmentados (Cook et al., 2002).

La segunda teoria utilizada en estudios de fragmentacién es la de Metapoblaciones
(Hanski y Gilpin, 1997) que se refiere a la sobrevivencia de un conjunto de poblaciones
locales conectadas a traves de la dispersion de individuos (Levins, 1969). Esta teoria
postula que dentro de un conjunto de poblaciones pueden existir extinciones de poblaciones
locales, pero la metapoblacion podra persistir siempre y cuando haya una mayor tasa de
inmigracion que de extincion. Por ello, en ambientes fragmentados con estructura
metapoblacional, para que la metapoblacion persista debe existir una conectividad entre los
fragmentos remanentes que asegure el intercambio de individuos y con ello la
recolonizacion de poblaciones locales numéricamente deprimidas. Ambas teorias
proporcionan modelos, no sé6lo para la conservacion de especies amenazadas, sino también
para el manejo de vida silvestre y el control de plagas (Kruess y Tscharntke, 1999).

Los efectos de la fragmentacion detectados en los pocos trabajos que han evaluado
de forma experimental el efecto de la pérdida y fragmentacion del habitat de manera
independiente, indican que la fragmentacion per se muestra una amplia gama de
consecuencias, existiendo evidencia de que puede generar incluso efectos positivos sobre la
abundancia y riqueza de especies, contrario a lo predicho por la teoria (Fahrig, 2003). Una
explicacion para el efecto positivo de la fragmentacién per se sobre la abundancia de
individuos es el efecto de “empaquetamiento”, fendmeno que ocurre inmediatamente luego
de la fragmentacion, donde los individuos que habitaban el habitat perturbado inmigran
hacia los fragmentos remanentes, incrementado sus densidades alli. Sin embargo, este
efecto es pasajero y desaparece en el tiempo (Debinski y Holt, 2000).

Ademas de lo anterior, algunas investigaciones, tedricas y experimentales sugieren

que la fragmentacion del habitat puede alterar las interacciones ecoldgicas. Por ejemplo,



ella puede aumentar la persistencia de los sistemas depredador-presa, al proveer de refugio
a las especies presa, donde éstas pueden incrementar su abundancia y abandonar el refugio
antes de ser detectadas por los depredadores. Otras investigaciones sugieren que la
coexistencia de dos especies competidoras podria incrementarse al fragmentar el habitat,
esto por una compensacion entre la capacidad de dispersion y la habilidad competitiva de
las especies. De este modo, perturbaciones sobre un determinado fragmento pueden
remover al competidor superior y luego, el competidor inferior, pero con mayor capacidad
de dispersion, coloniza el fragmento vacio antes que el competidor méas fuerte, lo que le
permite escapar de él. Otros estudios sugieren que la fragmentacion del habitat estabiliza la
dindmica poblacional cuando las perturbaciones locales son asincronicas, reduciendo la

probabilidad de extinciones simultaneas (Fahrig, 2003).

Efectos de la Pérdida y Fragmentacion del Habitat sobre Insectos

Los insectos son altamente sensibles a la fragmentacion y a la pérdida de hébitat
(Didham, 1997), pudiendo responder incluso a fragmentaciones a pequefia escala (e.g.,
Kareiva, 1987; Grez, 1997). Sus respuestas a la fragmentacion y pérdida de habitat son muy
variables, pudiendo ser favorecidos (e.g., Collinge y Forman, 1998; Braschler et al., 2003),
perjudicados (e.g., Rukke, 2000) o no verse afectados (e.g. With et al., 2002) en términos
de su abundancia y riqueza de especies (Didham, 1997). Generalmente, a medida que
aumenta la fragmentacion y disminuye la cantidad de hébitat remanente, las poblaciones
suelen deprimirse por un aumento en la emigraciébn o por una disminucion en la
sobrevivencia o reproduccién (Fahrig y Grez, 1996). Por ejemplo, la fragmentacion de
parches de repollo afecta negativamente las densidades poblacionales de insectos
herbivoros y depredadores (Grez, 1997). Sin embargo, en lepidopteros se ha observado un
efecto positivo de la fragmentacion sobre la riqueza de especies (Tscharntke et al., 2002).

Las diferentes respuestas que muestran distintas especies frente a la fragmentacion
dependen de ciertos atributos de su historia de vida. En general, los atributos que
determinarian una mayor susceptibilidad frente a este proceso son un pequefio tamafio

poblacional, una alta variabilidad en sus numeros poblacionales, un nivel superior en la



cadena trofica, la especializacion en habitats o recursos, una baja capacidad de dispersion y
un mayor tamafo corporal (Tscharntke et al., 2002; Driscoll y Weir, 2005).

La rareza (medida como bajos tamafios poblacionales o bajas frecuencias) es un
precursor bien conocido de la extincion de especies, que ha sido empleado en la
elaboracion de “libros rojos” para definir el riesgo de poblaciones animales. Por otra parte,
especies con alta variabilidad poblacional tienen una mayor probabilidad de tener
extinciones locales que especies con tamafios poblacionales estables. Poblaciones
fluctuantes son mas susceptibles a fendmenos ambientales aleatorios los que hacen mas
probable que su tamafio llegue a cero dentro de un periodo de tiempo. Si esto coincide con
la fragmentacion seria altamente improbable su recuperacién (Tscharntke et al., 2002).

Organismos que estén en una posicion trofica superior, como depredadores y
parasitoides, son mas afectados por la fragmentacién que los herbivoros o sus plantas
hospederas. Por ejemplo, Kruess y Tscharntke (1994) observaron que pequefios parches de
trébol eran colonizados por insectos herbivoros con mucha mayor velocidad que por
insectos depredadores o parasitoides. Por otra parte, se han identificado relaciones especie-
area significativas para grupos de insectos herbivoros pero no para plantas, lo que confirma
la hip6tesis de que los niveles tréficos superiores son més afectados por la fragmentacion
del habitat que los niveles troficos inferiores (Steffan-Dewenter, 2003).

Especies especialistas son mas susceptibles a la extincién que las especies
generalistas (Steffan-Dewenter y Tscharntke, 2000). Para insectos mono6fagos u otra clase
de herbivoros especialistas, el paisaje puede ser visto como un conjunto de fragmentos
separados, mientras que para especies polifagas estos fragmentos podrian estar conectados
por otros parches de habitat utilizables y por lo tanto, constituir un paisaje continuo
(Tscharntke et al., 2002).

Especies con baja capacidad de dispersion son mas afectadas por la fragmentacion,
ya que pequefias pérdidas de conectividad del paisaje podrian impedirles colonizar nuevos
habitats (Tscharntke et al., 2002). De este modo, especies con baja capacidad de dispersion
son menos comunes en paisajes fragmentados, en los cuales parches aislados son
dominados por especies con alta capacidad de dispersion (Boer, 1990).

Finalmente, el tamarfio corporal es el aspecto més evidente de la historia de vida de

las especies. Especies grandes se reproducen mas lentamente, necesitan mas energia y



recursos y tienen ambitos de hogar mas grandes que las especies de pequefio tamafio.
Ademaés, el tamafio corporal esta negativamente asociado con la abundancia, y muchas
especies grandes tienen una alta posicion trofica. Estas caracteristicas harian mas
susceptibles a las especies de mayor tamafio a los procesos de fragmentacion y péerdida de
hébitat, sin embargo, estas especies usualmente también presentan una mayor capacidad de
dispersion, por lo que esta susceptibilidad es ambigua (Davies et al., 2000).

Los coledpteros son insectos de tamafio variable, desde milimetros hasta algunos
centimetros, se caracterizan por tener el primer par de alas endurecidas (élitros),
generalmente unidas a lo largo de la linea media. Los élitros cubren en forma de estuche el
segundo par de alas, el que es membranoso, de mayor tamafio y se pliega bajo el anterior.
Los coledpteros representan aproximadamente el 40% de todos los insectos y un 30% de
todas las especies de animales conocidos (Lawrence y Britton, 1991). En Chile se
encuentran representados por 105 familias, 1.139 géneros y 3.730 especies (Elgueta, 1995).
Ellos participan activamente en un gran nimero de procesos ecoldgicos (e.g., polinizacién,
herbivoria, depredacion, descomposicion), por lo que cualquier cambio en su composicion
0 abundancia puede afectar el funcionamiento del ecosistema (Didham, 1997). Por esto, en
esta memoria de titulo se consider6 importante evaluar como coledpteros que difieren en
sus atributos de historia de vida son afectados por la fragmentacion, por la pérdida de
habitat y por ambos procesos en conjunto, lo que hasta la fecha no se habia realizado
(McGarigal y Cushman, 2002; Fahrig, 2003).

Al igual que para otros insectos, los coledpteros presentan respuestas variables a la
fragmentacion del hébitat (sensu lato). Por ejemplo, en el bosque tropical de Manaos,
Brasil, la abundancia y riqueza de especies de coledpteros coprdéfagos y carrofieros
disminuye en fragmentos pequefios (Klein, 1989). Sin embargo, en el bosque Maulino de
Chile, la abundancia y riqueza de especies de coledpteros epigeos es mayor en fragmentos
pequefios (2 a 3 ha) que en fragmentos de mayor tamafio (600 ha) (Moreno, 2001; Grez,
2005).



Fragmentacion y Pérdida de Habitat en Paisajes Agricolas de Alfalfa

Paisajes sometidos a fragmentacion para uso agricola inevitablemente provocaran
una pérdida y destruccion del habitat para los organismos dentro de este biotopo. El arreglo
espacial de varios hébitats dentro de un mosaico agricola, es importante para la movilidad
de insectos y asegurar la sobrevivencia a largo plazo de las poblaciones, especialmente de
depredadores (Magagula, 2003).

En Chile existen alrededor de un millon de hectareas entre praderas mejoradas y
empastadas artificiales, donde la alfalfa es uno de sus principales componentes (ODEPA,
2003). Este cultivo ofrece un ensamble de insectos altamente diverso. Por ejemplo, al
evaluar la dinamica temporal de coledpteros asociados a cultivos de alfalfa en Santiago,
Chile, se encontraron 73 especies, la mayoria de las cuales eran depredadores y saprofagos
(Zaviezo et al., 2002). Sin embargo, entre los insectos herbivoros se han descrito més de 80
especies asociadas a este cultivo en Chile, siendo 32 plagas primarias o secundarias. A
pesar de esto, a la alfalfa generalmente no se le hacen aplicaciones de productos
fitosanitarios ya que su destino principal es el forraje, y bajo estas condiciones existen
escasas plagas primarias (Gonzélez., 1989). Solo cuando este cultivo se destina a la
produccion de semillas algunos insectos pueden llegar a tener importancia econémica
(Prado, 1991; Artigas, 1994; Gerding y Devotto, 2000). Por otra parte, y debido a su largo
ciclo vegetativo, la composicién y abundancia de la entomofauna puede variar con la época
del afio, de acuerdo con la fenologia del cultivo y, ademas, en funcion del régimen de corte
y manejo de la alfalfa. Esto ha motivado la realizacion de varios estudios acerca de la
diversidad de especies de insectos en cultivos de alfalfa y sugerencias de patrones y
periodicidad de corte, con el objetivo de disminuir las plagas y favorecer a los enemigos
naturales (Hossain et al., 2000; Hossain et al., 2002).

La configuracion espacial de cultivos de alfalfa también puede afectar la diversidad
y abundancia de insectos (Fahrig y Jonsen, 1998). Trabajos previos han indicado que
algunos coleodpteros son afectados negativamente por la pérdida de habitat o por la
fragmentacion de parches de alfalfa, otros son afectados positivamente por la
fragmentacion y, a nivel comunitario ellos alcanzan una mayor riqueza de especies en

paisajes mas fragmentados (Cid, 2003; Reyes, 2003; Grez et al., 2004a), pero estos estudios



no han evaluado de manera simultanea los efectos de la pérdida y de la fragmentacion del
habitat.

Aproximaciones Experimentales en Estudios de Pérdida y Fragmentacion del Habitat

Existen muchos estudios respecto a los efectos de la pérdida y fragmentacion del
habitat sobre la sobrevivencia o extinciones locales de especies, pero todavia estos procesos
permanecen poco comprendidos (Davies y Margules, 1998). La mayoria de los estudios de
fragmentacion del hébitat se refieren a grandes mamiferos, aves, plantas o mariposas, en
tanto estudios experimentales a pequefia escala y sobre animales menos conspicuos son
escasos (Zschokke et al., 2000). La inmensa mayoria de estos estudios han sido de tipo
observacional o mensurativo, correlacionando los patrones de distribucion observados o el
tamafo poblacional con variables del paisaje como el tamafio del fragmento, distancia a
otros fragmentos o la heterogeneidad de habitats. (e.g., Rau y Gantz, 2001). Dentro de los
experimentos mensurativos estan los experimentos naturales donde las perturbaciones no
son provocadas por el investigador. Un ejemplo de este tipo de experimentos es cuando se
trabaja en un bosque ya fragmentado. Estos experimentos tienen las ventajas de que sus
resultados son altamente generalizables, permiten trabajar a grandes escalas espaciales y
temporales, poseen un amplio rango de manipulaciones y de realismo y permiten seguir una
trayectoria en el tiempo, pero su desventaja es que no permiten la regulacion de variables
independientes tales como el tamafio y forma del fragmento (Diamond, 1986). Otros
estudios han sido tedricos, los que se basan en modelos computacionales en donde la
cantidad de héabitat y nivel de fragmentacion pueden ser variados independientemente.
Ademas, es posible modelar pardmetros sobre la historia de vida, atributos de movimientos
de organismos hipotéticos que viven en paisajes simulados (Fahrig, 1997). Sin embargo, los
resultados de estudios tedricos muchas veces no concuerdan con los resultados de estudios
empiricos, por lo que actualmente son cuestionados, a pesar de que también son un aporte a
los estudios en ecologia de paisajes. Ambos tipos de estudios, tanto el mensurativo, como el
tedrico, son necesarios pero no suficientes, requiriéndose estudios experimentales para

verificar algunas hipétesis (Davies y Margules, 1998).
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Los estudios experimentales pueden ser de dos tipos (sensu Diamond, 1986).
Primero, los de laboratorio, donde las perturbaciones son producidas por el experimentador
en un laboratorio, donde se puede regular el ambiente bidtico y abidtico; en ellos
usualmente se utilizan organismos de pequefio tamafio como microorganismos y plantas.
Dentro de sus ventajas estan la gran regulacion de variables independientes, la posibilidad
de replicarlos y de seguir su trayectoria; entre sus desventajas estan el no poder trabajar a
grandes escalas espaciales, ni ser de larga duracion, poseer un bajo rango de
manipulaciones, su incapacidad para trabajar con muchas especies, ausencia de realismo y
poca generalidad. En segundo lugar, estan los experimentos de campo, donde las
perturbaciones son producidas por el experimentador en terreno, lo que permite controlar
en forma precisa variables del paisaje tales como el tamafio o la forma de los fragmentos o
el grado de fragmentacion. Otras ventajas son el alto grado de realismo, la capacidad de
seguir una trayectoria en el tiempo, la replicabilidad y el amplio rango de manipulaciones,
pudiendo trabajar con un mayor nimero de especies. Estas caracteristicas hacen de este tipo
de experimentos el método indicado para investigar los procesos de fragmentacion y
pérdida de hébitat y avanzar en el conocimiento de los efectos generados por estas
perturbaciones (Debinski y Holt, 2000; McGarigal y Cushman, 2002). Sin embargo, tienen
las limitaciones de ser costosos tanto logistica como econdémicamente, la dificultad de
trabajar a grandes escalas espaciales y la baja generalizacion de sus resultados. A pesar de
esto, los experimentos de campo son los que efectivamente pueden proveer fuertes
inferencias sobre la relacion causa-efecto de la pérdida y fragmentacién de habitat sobre los
procesos ecoldgicos (Margules, 1996). Sin ellos, el progreso en el entendimiento de los
efectos de la fragmentacidn del habitat podria ser limitado, dependiendo sélo de la teoria 'y

de la observacion (Davies y Margules, 1998).
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HIPOTESIS

Hipotesis 1. Efecto de la Pérdida de Habitat

La pérdida de habitat tendré efectos negativos sobre la abundancia y riqueza de
especies de coledpteros epigeos asociados a alfalfa, especialmente en aquellas especies que
posean un mayor tamafio corporal y en aquellas que presenten un nivel superior en la malla

tréfica.

Hipotesis 2. Efecto de la Fragmentacion de Habitat

La fragmentacion del hébitat podra tener efectos positivos, negativos o carecer de
efectos sobre la abundancia y riqueza de especies de coledpteros epigeos asociados a

alfalfa.

Hipétesis 3. Efecto Conjunto de la Fragmentacién y Pérdida de Habitat.

Cuando ambos procesos actuen simultaneamente, el efecto neto estara determinado
principalmente por el efecto de la fragmentacion. De este modo, se predicen tres posibles
consecuencias sobre la abundancia y riqueza de especies de coledpteros:

1. Si la fragmentacion tiene un efecto negativo, las consecuencias seran negativas
y de mayor magnitud que las provocadas sélo por la pérdida de habitat.;

2. Si la fragmentacion tiene un efecto positivo, las consecuencias seran de menor
magnitud que las provocadas solo por la pérdida de habitat, pudiendo incluso
anularse ambos efectos; y

3. Si la fragmentacion tiene un efecto nulo, las consecuencias seran iguales a las

provocadas por la pérdida de habitat por si sola.
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OBJETIVOS

Objetivo General

Evaluar experimentalmente los efectos de la fragmentacion y de la pérdida de
habitat, tanto independientemente como en conjunto, sobre la abundancia y riqueza de
especies de coledpteros epigeos asociados a alfalfa, determinando los grupos funcionales de

coleopteros mas afectados por estos procesos.

Objetivos Especificos

1. Estimar y comparar la abundancia y riqueza de especies de coledpteros epigeos
asociados a alfalfa entre paisajes que difieren s6lo en pérdida de hébitat, entre
paisajes que difieren s6lo en fragmentacion y entre paisajes que difieren en
fragmentacion y pérdida de habitat; y

2. Evaluar, en términos de abundancia y riqueza de especies, las respuestas de
distintos grupos funcionales (depredadores, herbivoros, sapréfitos, grandes,
medianos y pequefios) de coledpteros epigeos asociados a alfalfa en funcién de

la fragmentacion, pérdida de habitat y de ambos procesos en conjunto.
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MATERIAL Y METODO

El estudio se realizd durante la temporada primavera-verano 2003-2004 en un
terreno de aproximadamente 5 ha, en el Campus Antumapu de la Universidad de Chile,
ubicado en la comuna de la Pintana, Region Metropolitana, Chile.

A partir del 25 de julio del 2003 el terreno fue preparado para el experimento,
siendo arado, desmalezado y limpiado. Entre el 22 y el 25 de agosto se sembraron en forma
homogénea, 20 parches de alfalfa (variedad WL 528HQ) de 30 x 30 m, distribuidos en
cinco bloques con cuatro parches cada uno; 20 m de distancia separaban cada bloque y cada
parche. EI 20 de diciembre del 2003, los parches de cada blogue fueron sometidos, de
forma aleatoria, a uno de un total de cuatro tratamientos distintos, con el fin de generar
diferentes grados de fragmentacion y de pérdida de hébitat. Los tratamientos o paisajes
resultantes fueron: (A) Paisaje Control: 0 fragmentacion y 0% de pérdida de hébitat, (B)
Paisaje con baja pérdida de habitat y baja fragmentacién: 4 fragmentos de 100 m? (55% de
pérdida de hébitat), (C) Paisaje con alta pérdida de habitat y baja fragmentacion: 4
fragmentos de 36 m? (84% de pérdida de habitat) y (D) Paisaje con alta pérdida de habitat
y alta fragmentacién: 16 fragmentos de 9 m? (84% de pérdida de habitat) (Figura 1). La
distancia entre los fragmentos remanentes fue de 6 m. EI mayor porcentaje de pérdida de
habitat fue de 84%, ya que existe evidencia de que los efectos de la fragmentacion se harian
evidentes solo cuando la pérdida de habitat es cercana o superior al 70% (Andrén, 1994;
Virgos, 2001).

La escala espacial utilizada en este estudio supera a varios otros experimentos. Por
ejemplo Golden y Crist (2000) midieron la riqueza y abundancia de coledpteros anticidos y
de hormigas en un campo de 1,14 ha, donde generaron cuatro tratamientos, desde paisajes
no fragmentados de 169 m? hasta paisajes altamente fragmentados, con fragmentos de 1 m?.
Otro ejemplo es el trabajo de Collinge y Forman (1998), quienes evaluaron el efecto de la
transformacion del habitat sobre insectos de pradera en paisajes experimentales de 100 m?.
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Figura 1: Mapa del disefio experimental. En gris se presenta la alfalfa, en blanco el suelo
desnudo. Los cuatro tipos de paisajes fueron: 4-55% (4 fragmentos y 55% de pérdida de
habitat), 4-84 (4 fragmentos y 84% de pérdida de habitat), 16-84% (16 fragmentos y 84%
de pérdida de habitat) y Control (sin fragmentacion ni pérdida). B = bloque.

La fragmentacion se realizé6 mediante arado y herbicida (Roundup®) dejando el
suelo desnudo entre los fragmentos; esta matriz se mantuvo durante todo el experimento
retirando manualmente las hierbas invasoras. La alfalfa fue regada cada 15 dias durante
todo el estudio y segada el 17 de enero, 23 de febrero y 10 de marzo, dejandola a una altura
de 30 cm.

Se realizaron un total de ocho muestreos de coledpteros. El primero, previo a la
fragmentacion el 19 diciembre, es considerado muy importante ya que la historia de cada
paisaje es Unica y constituye un factor determinante sobre la abundancia y riqueza de
especies (Kinnunen et al., 2001). Los siguientes siete muestreos se realizaron luego de la
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fragmentacion los dias 2 de enero, 16 de enero, 30 de enero, 14 de febrero, 25 de marzo, 6
de abril y 20 de abril. Ellos se realizaron mediante trampas de intercepcion “Barber”,
siendo éste el método estdndar para la captura de artropodos terrestres (Dent y Walton,
1997). Estas trampas consisten en frascos de plastico transparentes, de 10 cm de alto y 7 cm
de didmetro, que son enterrados a ras de suelo y rellenados hasta la mitad con agua,
detergente y formalina en una proporcion 90:1:9, respectivamente. El detergente permite
disminuir la tensién superficial del agua para que los insectos se depositen en el fondo y la
formalina actia como conservante de éstos. En cada paisaje se colocaron ocho trampas,
todas dentro de los fragmentos (en el muestreo previo a la fragmentacion, en los lugares
que corresponderian posteriormente a los fragmentos), las que permanecieron abiertas
durante cuatro dias y cuatro noches. Posteriormente, fueron retiradas y llevadas al
laboratorio. Los coledpteros de cada trampa fueron contados e identificados a través de
claves taxonémicas y comparaciones con colecciones de referencia del Departamento de
Ciencias Biologicas Animales de la Facultad de Medicina Veterinaria de la Universidad de
Chile, del Museo Nacional de Historia Natural de Santiago (Seccion Entomologia) y del
Museo Entomologico “Luis Pefia Guzman” del Departamento de Sanidad Vegetal de la
Facultad de Ciencias Agrondmicas de la Universidad de Chile. Mediante este
procedimiento se intentd llegar a la identificacion a nivel de especie de los coledpteros
capturados, pero en algunos casos sélo se logro identificar el género o la familia por lo que
estos coledpteros fueron separados en morfoespecies. Con esta informacion se estimo la
abundancia por trampa y la riqueza por trampa y por paisaje de especies y familias de
coledpteros epigeos.

La abundancia correspondié al nimero promedio de individuos capturados de cada
especie por cada trampa. La riqueza, en tanto se, analizo a nivel de trampa y de paisaje; en
el primer caso fue determinada por el promedio de especies distintas presentes en cada
trampa, esto permitié conocer la riqueza de especies en un sitio especifico (diversidad local
o0 diversidad a); la riqueza por paisaje, en cambio, se refiere al niimero de especies distintas
presentes en todo el paisaje (en las ocho trampas de cada paisaje) y representa la riqueza en
un drea determinada (diversidad regional o diversidad 0).

Con el fin de identificar algunos atributos de historia de vida que determinan la
respuesta de distintas especies frente a los procesos de fragmentacion y pérdida de habitat,
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los coledpteros capturados fueron clasificados de acuerdo a su tamafio (Pequefios: <3 mm,
Medianos: > 3 y < 10, y Grandes: > 10 mm) y a su alimentacion (Herbivoros, Saprdéfitos y
Depredadores), siguiendo la metodologia utilizada por Collinge y Forman (1998).

El total de los datos colectados fueron transformados mediante la raiz cuadrada de
(x + 0,5) para ajustarlos a la normalidad. Las fechas de los ocho muestreos y su
denominacion se pueden apreciar en la tabla 1. Los resultados de estos 8 muestreos se

dividieron en 4 periodos para el analisis, de la siguiente forma:

Tabla 1: Fechas de muestreo y su denominacion.

Fecha de o

Denominacion
muestreo
19/12/2003 -1 » Periodo Inmediato: Fechas -1 y 1 (19
02/01/2004 1 diciembre a 2 enero).
16/01/2004 2 » Periodo Corto plazo (verano): Fechas 1,2, 3y
30/01/2004 3 4 (2 enero al 14 febrero).
14/02/2004 4 > Periodo Largo Plazo (otofio): Fechas 5, 6 y 7
25/03/2004 5 (25 marzo al 20 abril).
06/04/2004 6 » Periodo Global: Fechas 1 al 7 (2 enero al 20
20/04/2004 7 abril).

El periodo inmediato evalta el posible efecto de empaquetamiento de los
coledpteros inmediatamente luego de la fragmentacion y pérdida de habitat. De ocurrir este
efecto, los coledpteros deberian incrementar sus densidades en los paisajes en que se les
removid mas alfalfa en relacion al Control. En general, muchos coledpteros se desarrollan
desde huevo hasta el estado adulto en unas cuatro semanas (e.g., coccinélidos (Etchégaray,
1982), tenebrionidos (Mahroof, 2005) y escarabajos (MAAREC, 2000)). Por ello, el
periodo a Corto Plazo probablemente considera los procesos de emigracion e inmigracion
como los mecanismos mas determinantes de las densidades de estos insectos, en cambio, en

el periodo a Largo Plazo es posible que otros factores como la sobrevivencia o la
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reproduccion cobren mayor relevancia. Esto ha sido observado y propuesto para
Coccinellidae, cuyas larvas aparecen méas frecuentemente en otofio (Grez et al., 2004b;
Pérez, 2005).

Para evaluar el efecto inmediato de la fragmentacion y de la pérdida de habitat se
efectud una anélisis de varianza (ANDEVA) previa y posteriormente a la instauracion de
dichos procesos sobre los parches experimentales, definiendo el tipo de paisaje, bloque y
tiempo como variables independientes y la riqueza de especies, la abundancia total, por
familias y por grupos funcionales como variables dependientes.

El modelo utilizado para el ANDEVA fue el siguiente:

VR=p+Bi+P;+ T+ ¢

Donde:
» VR =variable respuesta (abundancia o riqueza de coledpteros);
> n=promedio;
> Bi =bloque;
> Pj=paisaje;
» Tyg=tiempo;y
» g=error.

Para evaluar los efectos a corto plazo y largo plazo de la fragmentacion y pérdida de
habitat se realiz6 un analisis de covarianza (ANCOVA), desde el primer muestreo luego de
provocados estos procesos hasta el cuarto muestreo (corto plazo) y desde el quinto al
séptimo muestreo (largo plazo) teniendo el tiempo como covariable, el bloque y tipo de
paisaje como variables independientes y la riqueza de especies y abundancias totales, por

familias o por grupos funcionales como variables dependientes.
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El modelo utilizado para el ANCOVA fue el siguiente:

Donde:
» VR =variable respuesta (abundancia o riqueza de coledpteros);
> = promedio;
> Bi =bloque;
> Pj=paisaje;
> Fy = coeficiente de regresion para el tiempo;
» t=tiempo;y
» g=error.

Por Gltimo, para evaluar el efecto a lo largo de todo el periodo de muestreo, se
realizd un andlisis de varianza de medidas repetidas (ANDEVAmMr), desde el primer
muestreo posterior a la fragmentacion hasta el Gltimo muestreo, teniendo el tiempo como
medida repetida, el bloque y tipo de paisaje como variables independientes y la riqueza de
especies y abundancias totales, por familias o por grupos funcionales como variables
dependientes.

El modelo utilizado para el ANDEVAmMr fue el siguiente:

VR=p+Bi+Pj+Tg+e

Donde:
» VR =variable respuesta (abundancia, riqueza o diversidad de coledpteros);
» = promedio;
> Bi=bloque;
> Pj=paisaje;
» Tg=tiempo;y
» g =error experimental.
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Para poner a prueba las hipdtesis se hicieron las siguientes comparaciones

planeadas:

1. Paisaje B (4 fragmentos y 55% pérdida) v/s C (4 fragmentos y 84% pérdida),
evalla el efecto de la pérdida de habitat;

2. Paisaje C (4 fragmentos y 84% pérdida) v/s D (16 fragmentos y 84% pérdida),
evalla el efecto de la fragmentacion;

3. Paisaje B (4 fragmentos y 55% pérdida) v/s D (16 fragmentos y 84% pérdida),
evalUa el efecto conjunto de la fragmentacion y pérdida de habitat; y

4. Paisaje Control v/s todos los demas, evalla el efecto conjunto de altos y bajos
niveles de fragmentacion y pérdida de habitat y ademas permite seguir la

dindmica natural de los coledpteros sin perturbacion.
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RESULTADOS

Resultados Generales

Durante los 8 muestreos realizados entre el 19 de diciembre del 2003 y el 20 de
abril del 2004, un total de 5.117 cole6pteros fueron capturados, 4.171 correspondieron a
adultos y se distribuyeron en 20 familias y 73 especies; las larvas capturadas no fueron
incorporadas a los andlisis. Las familias mas abundantes fueron Staphylinidae (1.097),
Carabidae (809), Lathridiidae (611) y Coccinellidae (460).

En la tabla 2 se muestra el total de especies capturadas y su abundancia promedio a
nivel de trampa para cada fecha, lo que permite apreciar la dinamica temporal de los
coledpteros epigeos presentes en el area de estudio. Un total de 8 familias y 13 especies
fueron capturadas en todos los muestreos, mientras que 3 familias y 22 especies sélo fueron
capturadas en un muestreo. La mayor abundancia total ocurri6 el 14 de febrero con 638
individuos capturados, en tanto el 25 de marzo se obtuvo la menor abundancia con 403
individuos capturados. La mayor riqueza total se registré en el muestreo previo a la
fragmentacion con 40 especies capturadas, y dentro del periodo experimental el 14 de
febrero se capturaron 38 especies. El 6 de abril fue la fecha con menor nimero de especies,
solo 31. Las familias mas diversas fueron Carabidae y Staphylinidae, con 13 especies cada

una.
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Tabla 2: Abundancia de promedio por trampa de especies de coledpteros epigeos en cada fecha de muestreo.

FAMILIA'Y ESPECIE

PROMEDIO DE INDIVIDOS POR TRAMPA £ 1 E.E.

19-Dic 02-Ene 16-Ene 30-Ene 14-Feb 25-Mar 06-Abr 20-Abr
Anthicidae
Gen.sp. 1 160+0,21 021+0,06 006+002 044+ 018 0,13+0,03 0,02+0,01 0,23+0,11 0,02+0,01
Total 160+0,21 021+0,06 006+002 044+ 018 0,13+0,03 0,02+0,01 0,23+0,11 0,02+0,01
Archeocrypticidae
Archeocryptus topali 001+001 0,01+£001 0,01+£001 0,010,021 0 0 0 0,01£0,01
Gen.sp. 1 0,01+£0,01 0,01+£0,01 0 0 0 0 0 0
Total 0,03+0,01 0,02+001 0,01+001 0,010,001 0 0 0 0,01+£0,01
Cantharidae
Polemius denticornis 0 0 0,01+0,01 0 0 0,01+0,01 0 0,01 +0,01
Total 0 0 0,01+0,01 0 0 0,01+0,01 0 0,01+0,01
Carabidae
Antarctia sp. 0 0 0 0 0 0 0,01£0,01 0,02+0,01
Agorum ambigus 0,05+002 0,18+0,03 0,08+004 004+001 0,06+002 0,01+001 0,01+£0,01 0
Anisotarsus cupripennis 0 0 0,01£0,01 0,01+0,01 0 0 0 0
Calosoma vagans 0,01+0,01 0,010,021 0 0 0 0 0 0
Crossonychus sp. 0,14+0,03 0,06+003 0,03+0,01 0,03+0,03 0,01 0,01£0,01 0,010,010 0,01£0,01
Feroniomorpha aerea 0,01£0,01 0 0 0 0 0 0 0
Pterostichus meticulosa 0,02+001 0,01+001 0,03+001 004+003 0,03+002 0,02+£001 0,06+0,02 0,06+0,02
Pterostichus unistriatus 0,01+001 0,01+£001 0,01+£0,01 0 0,01+£0,01 0,08+0,03 0,08+0,03 0,08+0,02
Notobia sp. 0,01+0,01 0 0 0 0 0 0 0
Feroniomorpha striatula 0,03+0,02 0,06+003 0,07+003 006+003 0,11+004 059+010 141+012 1,37%01
Gen.sp. 1 0,01+£0,01 0 0,01 +£0,01 0 0 0,01 £0,01 0 0,01£0,01
Gen. sp. 2 0 0 0 0 0 0 0 0,01+0,01
Bembidion 0 0 0 0 0 0,01+£0,01 0 0
Total 0,28+0,02 032+006 023+0,7 018+0,05 0,21+007 0,72+0,13 158+0,09 155+0,11
Chrysomelidae
Gen.sp. 1 0,01+001 0,03+001 0,01+001 0,01+£0,01 0 0 0 0,01+0,01
Total 0,01+001 0,03+001 0,01+001 0,01+0,01 0 0 0 0,01+0,01
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Tabla 2: Abundancia de promedio por trampa de especies de coledpteros epigeos en cada fecha de muestreo (continuacion).

FAMILIA'Y ESPECIE

PROMEDIO DE INDIVIDOS POR TRAMPA £+ 1 E.E.

19-Dic 02-Ene 16-Ene 30-Ene 14-Feb 25-Mar 06-Abr 20-Abr
Coccinellidae
Eriopis connexa 0,14+005 031+005 0,11+001 020+0,05 0,13+0,04 0,03+0,01 0,01+0,01 0
Hyperaspis sphaeridiodes 0,06+003 0,22+011 0,18+0,12 013+0,04 0,24+008 0,08£0,03 0,03+£0,01 0,01+0,01
Hyppodamia convergens 001+001 0,01+011 0,03+001 001+001 0,04+£002 0,01+£001 0,03£0,02 0,03+£0,02
Hyppodamia variegata 0,05+0,05 0,04+002 0,04+001 008+003 021+005 0,12+006 0,06+0,02 0,01+0,01
Scymnus loewii 0,02+001 0,03+001 0,03+002 003+0,01 0,03+£002 0,01+£0,01 0 0
Scymnus bicolor 0 0 0 0 0 0 0,01+£0,01 0
Scymnus sp. 0 0 0,01+0,01 0 0 0 0 0
Gen.sp. 1 0 0,01+0,01 0 0 0 0 0 0
Total 0,38+0,07 062+008 040+0,13 044+014 064+£014 0,24+009 0,12+0,04 0,04+0,03
Corylophidae
Gen.sp. 1 0,02+001 0,15+004 0,20+003 039+0,05 0,28+002 0,10+001 0,12+0,03 0,01+£0,01
Total 0,02+001 0,15+004 0,20+003 039+0,05 0,28+002 0,10+£001 0,12+0,03 0,01+£0,01
Cryptophagidae
Cryptophagus sp. 1 0,01+001 0,18+007 0,36+015 011+0,04 044+011 0,14+006 0,12+0,06 0,044+0,03
Gen.sp. 1 0,02+001 0,05+002 0,03+002 001+0,01 0,01+£0,01 0 0 0
Gen. sp. 2 0 0 0 0 0,01 +0,01 0 0,15+ 0,07 0,04+0,02
Total 0,03+0,02 0,23+0,06 0,39+0,16 0,12+0,04 046+0,12 0,14+006 0,27+0,07 0,08+0,03
Curculionidae
Atrichonotus taeniatulus 0,01+0,01 0 0 0 0,01+0,01 0,01+£001 0,04+0,01 0,09+0,03
Hypurus bertrandi 0 0 0 0 0,01+0,01 0,01+£0,01 0 0,01 +0,01
Graphognatus leucoloma 0 0 0,01£0,01 0,01+0,01 0 0 0,01+£0,01 0
Neopachytychius squamosus 0 0 0 0 0 0,01+£0,01 0,01£0,01 0
Sitona discoideus 0 0,01+£0,01 0,02+0,01 0 0,01 0,01+£0,01 0,04+0,01 0,06+0,02
Gen.sp. 1 0 0,01+0,01 0 0 0 0 0 0,10+ 0,04
Gen. sp. 2 0 0 0,01+0,01 0 0 0 0 0
Total 001+001 0,02+001 003+002 001+001 0,02+£001 0,04+£001 0,09+0,02 0,25+0,07
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Tabla 2: Abundancia de promedio por trampa de especies de coledpteros epigeos en cada fecha de muestreo (continuacion).

FAMILIA'Y ESPECIE

PROMEDIO DE INDIVIDOS POR TRAMPA £ 1 E.E.

19-Dic 02-Ene 16-Ene 30-Ene 14-Feb 25-Mar 06-Abr 20-Abr
Elateridae
Conoderus rufangulus 0 0,1+0,03 0 0,03£0,01 0,02+0,01 0 0 0
Grammophorus minor 0,13+0,03 0,04+001 0,03+002 010+0,03 0,04+001 0,01+0,01 0,01£0,01 0
Total 0,13+0,03 0,14+0,03 0,03+0,02 013+0,04 0,06+001 0,01+0,01 0,01£0,01 0
Lathridiidae
Aridius sp. 0,01+001 0,04+002 0,01+001 001+001 0,02£001 0,03+£0,02 0 0,02 £ 0,01
Corticaria serrata 0,03+0,02 0,38+004 058+009 0,71+0214 0,71+008 058+006 019+0,01 0,11+0,01
Melanophtalma seminigra 0,01+001 0,08+003 0,12+005 006+003 0,12+002 0,01+£001 0,02+0,01 0,01+0,01
M. pilosa 0 0 0,01+001 0,01+001 0,03£001 0,01£0,01 00 00
Total 0,05+002 049+004 0,71+004 0,78+0,17 088+009 061+£007 0,21+001 0,13+£0,02
Melyridae
Amecocerus sp. 2 0,01+0,01 0 0 0 0 0 0 0
Arthrobrachus sp. 0,04 £0,02 0 0 0 0 0 0 0
Gen.sp. 1 0,04 £ 0,02 0 0 0 0 0 0 0
Total 0,09 £ 0,03 0 0 0 0 0 0 0
Peltidae
Decamerus haemorrhoidalis 0,03 £ 0,02 0 0 0 0 0 0 0
Total 0,03 +0,02 0 0 0 0 0 0 0
Scarabaeidae
Aphodius sp. 0 0 0 0,03+£0,01 0,01+0,01 001+001 0,02+£0,01 0
Aphodius lividus 0 0 0 0,01+0,01 0 0 0 0
Hylamorpha cilindrica 0,02 £ 0,02 0 0 0 0 0 0 0
Pleurophorus caesus 0 0 0,01+£0,01 0 0,01+£0,01 0 0 0
Total 0,02 £ 0,02 0 0,01+001 0,03+002 0,02+001 0,01+£001 0,02+0,01 0
Staphylinidae
Anothylus sp. 0,01+£0,01 0 0 0 0 0 0 0
Atheta inmucronata 0 0 0 0,03+0,01 0 0,03+0,02 0,01+0,01 0
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Tabla 2: Abundancia de promedio por trampa de especies de coledpteros epigeos en cada fecha de muestreo (continuacion).

FAMILIA'Y ESPECIE PROMEDIO DE INDIVIDOS POR TRAMPA + 1 E.E.
19-Dic 02-Ene 16-Ene 30-Ene 14-Feb 25-Mar 06-Abr 20-Abr

Staphylinidae (continuacion)
Conosomus sp. 0 0,01+£0,01 0,01+0,01 0 0,01£0,01 0,01+001 0,02+0,01 0
Gen. sp.1 0,48+0,07 0,32+004 0,66+0,23 106+009 089+008 042+005 0,75+0,08 0,53+0,07
Gen. sp.2 0,01+001 0,01+001 0,02+001 002+001 001+001 0,01+£001 0,04+001 0,15+0,05
Gen. sp.3 0,01+0,01 0 0 0,01+0,01 0 0 0 0,09 £ 0,06
Gen. sp.4 0,08+0,03 011+0,03 0,01+0,01 003+002 0,03+002 0,01+0,01 0 0,081+0,01
Gen. sp.5 0 0 0,02+0,02 0 0 0 0 0
Gen. sp.6 0,01+0,01 0 0 0 0,01+0,01 0 0 0
Gen. sp.7 0 0 0 0 0 0 0,01+0,01 0
Gen. sp.8 0 0 0 0 0,01+0,01 0 0 0,01+0,01
Gen. sp.9 0 0 0 0 0 0,01+0,01 0 0
Gen. sp. 10 0 0,01+001 0,13+008 0,04+002 0,26+011 0,14+0,08 0,26+0,09 0,01+0,01
Total 059+006 045+005 084+025 1,19+01 121+014 062+007 1,08+0,17 0,86+0,11
Tenebrionidae
Blapstinus punctulatus 0,22+0,06 0,03+x002 0,01+£001 0,03+0,02 0,05+0,03 0 0,01+£0,01 0
Nycterinus toraxicus 0,01 +0,01 0 0 0 0 0 0 0
Total 0,23+0,07 0,03+002 0,01+001 0,03+0,02 0,056+0,03 0 0,01+0,01 0
Nitidulidae
Carpophilus hemipterus 0,01+£0,01 0,01+0,01 0 0,01+£0,01 0,01£0,01 0 0 0
Gen.sp. 1 0 0 0 0 0 0 0 0,01+0,01
Total 0,01+£001 0,01+£0,01 0 0,01£0,01 0,01£0,01 0 0 0,01£0,01
Dermestidae
Gen.sp. 1 0 0 0 0 0 0 0 0,01+0,01
Total 0 0 0 0 0 0 0 0,01+0,01
Meloidae
Epicauta pilme 0 0,01+£0,01 0,02+0,01 0 0,01 +0,01 0 0 0
Total 0 0,01+£0,01 0,02+0,01 0 0,01 £ 0,01 0 0 0
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Tabla 2: Abundancia de promedio por trampa de especies de coledpteros epigeos en cada fecha de muestreo (continuacion).

FAMILIA'Y ESPECIE

PROMEDIO DE INDIVIDOS POR TRAMPA £ 1 E.E.

19-Dic 02-Ene 16-Ene 30-Ene 14-Feb 25-Mar 06-Abr 20-Abr
Bruchidae
Gen.sp. 1 0 0 0 0 0,01+0,01 0 0 0
Gen. sp. 2 0 0 0 0 0,01+£0,01 0,01+001 0,01+0,01 0
Acanthoscelides obtectus 0 0 0 0,01+0,01 0 0 0 0
Total 0 0 0 0,01+001 002+001 001+001 0,01+£0,01 0
Abundancia cole6pteros total 557 474 470 601 638 403 598 479
Abundancia cole6pteros/trampa 348+£030 2,71+0,22 296%0,26 3,76+0,27 399+030 252+0,19 3,74+x025 299+0,18
Rigueza coletpteros total 40 34 37 34 38 34 31 32
Riqueza cole6pteros/trampa 192+0,12 206+013 191+014 238+014 252+0,14 185+0,11 228+0,10 191+0,11
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Efectos de la Fragmentacion y Pérdida de Habitat sobre la Abundancia de

Coledpteros

Abundancia Total

El nimero promedio de coledpteros capturados por trampa varidé a lo largo del
experimento entre 2,5 y 4 aproximadamente. Sin embargo, el analisis de los datos obtenidos
evidencia que no hubo un efecto del tipo de paisaje, es decir, del grado de fragmentacion o
de pérdida de habitat, sobre la abundancia total de coledpteros epigeos por trampa en

ninguno de los periodos en que se dividio el experimento (Figura 2 y Tabla 3).
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Figura 2: Abundancia promedio por trampa del total de coledpteros epigeos segun

el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 3: Comparacién de la abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos
totales en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los efectos. (-)

indica ausencia de diferencias significativas luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - - - (3,32)=0,12 0,946
Corto Plazo - - - - (3,71)=0,70 0,501
Largo Plazo - - - - (3,51)=0,19 0,903
Global - - - - (3,16)=0,12 0,947
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Abundancia por Familias

Al analizar las capturas, agrupando a las especies dentro de sus respectivas familias,
la mayoria de éstas no presento efectos relacionados al tipo de paisaje, es decir, no fueron
afectados por los procesos estudiados. Sin embargo, la familia Carabidae en el corto plazo
fue mas abundante en el paisaje 16-84% con respecto a los paisajes 4-55% y 4-84%. Este
efecto desaparecié en el largo plazo, periodo en que se registraron las mayores capturas de

esta familia. No se detectaron efectos inmediatos ni tampoco en el anélisis global (Figura 3

y Tabla 4).
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Figura 3: Abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos de la familia

Carabidae segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 4: Comparacion de la abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos de la
familia Carabidae en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los

efectos. (-) indica ausencia de diferencias significativas y letras distintas representan

diferencias significativas (P < 0,05) luego de las comparaciones planeadas.

Periodo Control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - - - (332)=0,94 0431
Corto Plazo ab b b a (3,71) =6,28 0,001
Largo Plazo - - - - (3,51)=0,12 0,947
Global - - - - (3,16)=1,04 0,401
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La familia Coccinellidae en el corto plazo fue mas abundante en el paisaje 16-84%
con respecto al paisaje 4-55%, como lo indican las comparaciones planeadas. En el resto de

los periodos analizados no hubo efectos atribuibles al tipo de paisaje (Figura 4 y Tabla 5).
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Figura 4: Abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos de la familia

Coccinellidae segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 5: Comparacion de la abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos de la
familia Coccinelidae en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los
efectos. (-) indica ausencia de diferencias significativas y letras distintas representan

diferencias significativas (P < 0,05) luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84% 16-84% F P
Inmediato - - - - (332)=0,76 0,523
Corto Plazo ab b ab a (3,71)=2,27 0,088
Largo Plazo - - - - (351)=1,01 0,394
Global - - - - (3,16) =0,90 0,464

-29 -



La familia Cryptophagidae mostr6 una respuesta distinta a las familias anteriores.
En el corto plazo, el paisaje Control y el 4-55% presentaron mayores abundancias respecto
a los paisajes 4-84% y 16-84%. En el resto de los periodos analizados no se detectaron

efectos (Figura 5 y Tabla 6).
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Figura 5: Abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos de la familia

Cryptophagidae segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 6: Comparacion de la abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos de la
familia Cryptophagidae en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los
efectos. (-) indica ausencia de diferencias significativas y letras distintas representan

diferencias significativas (P < 0,05) luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - - - (3,32)=0,38 0,767
Corto Plazo a a b b (3,71)=4,02 0,011
Largo Plazo - - - - (351)=0,85 0471
Global - - - - (3,16) =0,85 0,485
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Abundancia Seqgln Atributos de Historia de Vida

El grupo de coledpteros epigeos Depredadores, constituido por especies
pertenecientes a las familias Cantharidae, Carabidae, Coccinellidae y Staphylinidae,
presentd en el corto plazo una mayor abundancia en los paisajes Control y 16-84% en
relacion al paisaje 4-55%. Este efecto desaparecié en el largo plazo y no se detectaron

respuestas inmediatas ni tampoco en el analisis global (Figura 6 y Tabla 7).
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Figura 6: Abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos depredadores

segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 7: Comparacion de la abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos
depredadores en distintos paisajes, en los cuatro periodos en gue se analizaron los efectos.

(-) indica ausencia de diferencias significativas y letras distintas representan diferencias

significativas (P < 0,05) luego de las comparaciones planeadas.

Periodo Control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - - - (3,32)=0,48 0,698
Corto Plazo a b ab a (3,71) =4,33 0,007
Largo Plazo - - - - (3,51)=0,96 0,420
Global - - - - (3,16) =1,35 0,293
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El grupo de colepteros epigeos Saprofitos, formado por especies pertenecientes a
las familias Anthicidae, Archeocrypticidae, Corylophidae, Cryptophagidae, Lathridiidae,
Scarabaeidae y Staphylinidae, no fue afectado en términos de su abundancia, por la
fragmentacion y/o pérdida de habitat en ninguno de los periodos analizados (Figura 7 y
Tabla 8).
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Figura 7: Abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos sapréfitos segin

el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 8: Comparacion de la abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos
saprofitos en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los efectos. (-)

indica ausencia de diferencias significativas luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - - - (332)=0,14 0,935
Corto Plazo - - - - (3,71)=0,34 0,794
Largo Plazo - - - - (351)=0,73 0,537
Global - - - - (3,16) =0,14 0,936
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El grupo de coledpteros epigeos Herbivoros, integrado por especies pertenecientes a
las familias Bruchidae, Cantharidae, Chrysomelidae, Curculionidae, Elateridae, Meloidae,
Nitidulidae, Scarabaeidae y Tenebrionidae, no fue afectado en términos de su abundancia,
por la fragmentacion y/o pérdida de habitat en ninguno de los periodos analizados (Figura 8
y Tabla 9).
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Figura 8: Abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos herbivoros

segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 9: Comparaciéon de la abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos
herbivoros en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los efectos. (-)

indica ausencia de diferencias significativas luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - - - (3,32)=0,47 0,704
Corto Plazo - - - - (3,71)=2,03 0,117
Largo Plazo - - - - (351)=2,14 0,106
Global - - - - (3,16) =0,87 0,478
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El grupo de coledpteros epigeos
las familias Carabidae, Curculionide, Meloidae, Scarabaeidae y Tenebrionidae, present6 en
el corto plazo una menor abundancia en el paisaje 4-55%, con relacion al resto de los

tratamientos. Este efecto desaparecio en el largo plazo y no se detectaron respuestas

inmediatas ni en el analisis global (Figura 9 y Tabla 10).
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Figura 9: Abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos grandes segln

el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 10: Comparacion de la abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos
grandes en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los efectos. (-)
indica ausencia de diferencias significativas y letras distintas representan diferencias

significativas (P < 0,05) luego de las comparaciones planeadas.

Periodo 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - (3,32)=1,94 0,142
Corto Plazo b a a (3,71) =3,35 0,024
Largo Plazo - - (3,51)=0,45 0,715
Global - - (3,16) =0,74 0,543
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El grupo de coledpteros epigeos Medianos, formado por especies pertenecientes a
las familias Anthicidae, Archeocrypticidae, Cantharidae, Carabidae, Coccinellidae,
Curculionidae, Elateridae, Melyridae, Scarabaeidae, Staphylinidae y Tenebrionidae, no
presento diferencias en los distintos paisajes en ninguno de los periodos analizados (Figura
10y Tabla 11).
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Figura 10: Abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos medianos

segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 11: Comparacion de la abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos
medianos en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los efectos. (-)

indica ausencia de diferencias significativas luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - - - (3,32)=0,22 0,880
Corto Plazo - - - - (3,71)=1,20 0,315
Largo Plazo - - - - (351)=0,24 0,868
Global - - - - (3,16) =0,01 0,961
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El grupo de coledpteros epigeos Pequefios, constituido por especies pertenecientes a
las familias Chrysomelidae, Coccinellidae, Corylophidae, Cryptophagidae, Lathridiidae y
Staphylinidae, no presentd diferencias atribuibles a un efecto del tipo de paisaje en ninguno

de los periodos analizados (Figura 11 y Tabla 12).
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Figura 11: Abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos pequefios

segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 12: Comparacion de la abundancia promedio por trampa de coledpteros epigeos
pequefios en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los efectos. (-)

indica ausencia de diferencias significativas luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84%  16-84% F P

Inmediato - - - - (3,32)=0,14 0,936
Corto Plazo - - - - (3,71)=0,32 0,811
Largo Plazo - - - - (351)=0,23 0,874
Global - - - - (3,16)=0,13 0,943
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Efectos de la Fragmentacion y Pérdida de Habitat sobre la Riqueza de Especies

Riqueza Total

La riqueza de coledpteros epigeos varié a lo largo del periodo experimental entre
1,9y 2,5 especies por trampa y entre 7,2 hasta 10,6 especies a nivel de paisaje. La riqueza
total de especies no fue afectada por la fragmentacion o la pérdida de habitat en ninguno de

los periodos de muestreo, ya sea a nivel de trampa (Figura 12 y Tabla 13) o a nivel de

paisaje (Figura 13 y Tabla 14).
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Figura 12: Riqueza promedio por trampa de especies de coleGpteros epigeos segln

el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 13: Comparacién de la riqueza de especies promedio por trampa de coledpteros
epigeos en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los efectos. (-)

indica ausencia de diferencias significativas luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - - - (3,32)=0,09 0,963
Corto Plazo - - - - (3,71)=1,55 0,208
Largo Plazo - - - - (351)=0,66 0,581
Global - - - - (3,16) =0,40 0,757
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Figura 13: Riqueza promedio por paisaje de especies de coledpteros epigeos segun

el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 14: Comparacion de la riqueza de especies promedio por paisaje de coledpteros
epigeos en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los efectos. (-)
indica ausencia de diferencias significativas luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84%  16-84% F P

Inmediato - - - - (332)=0,91 0,447
Corto Plazo - - - - (3,71)=1,98 0,125
Largo Plazo - - - - (351)=1,28 0,290
Global - - - - (3,16)=0,30 0,825
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Riqueza por Familias

Este andlisis se realizd solo para aquellas familias que presentaron cuatro o mas
especies. Dentro de éstas, Coccinellidae, Curculionidae, Scarabaeidae y Staphylinidae no
presentaron efectos en ninguno de los periodos analizados. La familia Carabidae, en el
corto plazo presentd un mayor nimero de especies en el paisaje mas fragmentado y con
mayor pérdida de habitat (i.e., 16-84%) con respecto al resto de los paisajes. Este efecto
desaparecio en el largo plazo no encontrandose diferencias en el periodo inmediato ni

tampoco en el analisis global (Figurald y Tabla 15).
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Figura 14: Riqueza promedio por paisaje de especies de coledpteros epigeos de la
familia Carabidae segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1
E.E.).

Tabla 15: Comparacion de la riqueza de especies promedio por paisaje de coledpteros
epigeos de la familia Carabidae en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se
analizaron los efectos. (-) indica ausencia de diferencias significativas y letras distintas

representan diferencias significativas (P < 0,05) luego de las comparaciones planeadas.

Periodo Control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - - - (332)=2,15 0,114
Corto Plazo b b b a (3,71)=4,87 0,004
Largo Plazo - - - - (3,51)=0,18 0,909
Global - - - - (316)=1,12 0,371

-39 -



Un efecto distinto se detectd en la familia Lathridiidae, la que en el corto plazo tuvo
un menor nimero de especies en los paisajes con mayor pérdida de habitat (i.e. 4-84% y
16-84%), respecto al Control. En el resto de los periodos analizados no se detectaron

diferencias significativas en la riqueza de especies entre paisajes (Figura 15y Tabla 16).
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Figura 15: Riqueza promedio por paisaje de especies de coledpteros epigeos de la
familia Lathridiidae segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1
E.E.).

Tabla 16: Comparacién de la riqueza de especies promedio por paisaje de coledpteros
epigeos de la familia Lathridiidae en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se
analizaron los efectos. (-) indica ausencia de diferencias significativas y letras distintas

representan diferencias significativas (P < 0,05) luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - - - (3,32)=0,23 0,878
Corto Plazo a ab b b (3,71)=2,96 0,038
Largo Plazo - - - - (3,51)=0,11 0,952
Global - - - - (3,16)=0,79 0,516
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Riqueza sequn Atributos de Historia de Vida

Los Depredadores en el corto plazo presentaron un mayor numero de especies
capturadas en el paisaje 16-84% versus el 4-55% y el 4-84%; en este periodo el Control

presentd mayor riqueza que el paisaje 4-55%. En el resto de los periodos analizados no se

detectaron diferencias significativas (Figura 16 y Tabla 17).

H*ESFECIES ! FAISAJE

RQUEZA DEPREDADORES

FECHAS

@ control
4-55%
8 4-84%
0 16-84%

Figura 16: Riqueza promedio por paisaje de especies de coledpteros epigeos

depredadores segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 17: Comparacion de la riqueza de especies promedio por paisaje de coledpteros
epigeos depredadores en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los

efectos. (-) indica ausencia de diferencias significativas y letras distintas representan

diferencias significativas (P < 0,05) luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - - - (3,32)=1,73 0,181
Corto Plazo ab c bc a (3,71) =4,73 0,005
Largo Plazo - - - - (3,51)=0,98 0,410
Global - - - - (3,16) =1,11 0,375
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Los Saprofitos, en el largo plazo fueron mas diversos en el paisaje 4-84% con
respecto a los paisajes Control y 4-55%, segun indican las comparaciones planeadas. En el

resto de los periodos analizados no se detectaron diferencias (Figura 17 y Tabla 18).
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Figura 17: Riqueza promedio por paisaje de especies de coledpteros epigeos

saprofitos segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 18: Comparacion de la riqueza de especies promedio por paisaje de coledpteros
epigeos medianos en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los
efectos. (-) indica ausencia de diferencias significativas y letras distintas representan

diferencias significativas (P < 0,05) luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - - - (3,32)=0,12 0,947
Corto Plazo - - - - (3,71)=1,76 0,162
Largo Plazo b b a ab (3,51)=2,25 0,094
Global - - - - (3,16)=0,45 0,720
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Los Herbivoros no presentaron diferencias significativas en la riqueza entre paisajes
en ninguno de los periodos analizados (Figura 18 y Tabla 19).
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Figura 18: Riqueza promedio por paisaje de especies de coledpteros epigeos

herbivoros segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 19: Comparacion de la riqueza de especies promedio por paisaje de coledpteros
epigeos herbivoros en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los

efectos. (-) indica ausencia de diferencias significativas luego de las comparaciones

planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84% 16-84% F P
Inmediato - - - - (3,32)=1,39 0,263
Corto Plazo - - - - (3,71)=1,10 0,353
Largo Plazo - - - - (351)=1,76 0,166
Global - - - - (3,16)=0,57 0,643
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El grupo de coledpteros Grandes, inmediatamente luego de la fragmentacion,
presentd un mayor numero de especies en los paisajes 16-84% y Control frente a los
paisajes menos fragmentados, segun lo indican las comparaciones planeadas. En el corto
plazo este patrén se mantuvo, aunque el Control pasé a tener una riqueza similar también al
paisaje 4-84%. En el largo plazo, las diferencias entre paisajes desaparecieron. En el
andlisis global no se detectaron diferencias significativas (Figural9 y Tabla 20).
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Figura 19: Riqueza promedio por paisaje de especies de coledpteros epigeos

grandes segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 20: Comparacion de la riqueza de especies promedio por paisaje de coledpteros
epigeos grandes en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los
efectos. (-) indica ausencia de diferencias significativas y letras distintas representan
diferencias significativas (P < 0,05) luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato a b b a (332)=2,61 0,068
Corto Plazo ab c bc a (3,71)=6,22 0,001
Largo Plazo - - - - (3,51)=0,34 0,800
Global - - - - (3,16)=1,76 0,195

-44 -



El grupo de coledpteros Medianos, en el corto plazo presentd mayor riqueza en los

paisajes Control y 16-84% en relacion al paisaje 4-55%. En el resto de los periodos

analizados no se detectaron diferencias (Figura 20 y Tabla 21).
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Figura 20: Riqueza promedio por paisaje de especies de coledpteros epigeos

medianos segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 21: Comparacion de la riqueza de especies promedio por paisaje de coledpteros

epigeos medianos en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los

efectos. (-) indica ausencia de diferencias significativas y letras distintas representan

diferencias significativas (P < 0,05) luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - - - (3,32)=1,74 10,1784
Corto Plazo a b ab a (3,71) =2,77 0,048
Largo Plazo - - - - (351)=1,00 0,399
Global - - - - (3,16)=0,30 0,823
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Los coledpteros Pequefios presentaron en el corto plazo una mayor riqueza en los
paisajes Control y 4-55% respecto a los paisajes 4-84% y 16-84%. En el largo plazo, el
paisaje 4-84% presentd un mayor numero de especies que el paisaje 4-55%, como lo
indican las comparaciones planeadas. No se detectaron efectos inmediatos significativos ni

tampoco en el andlisis global (Figura 21 y Tabla 22).
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Figura 21: Riqueza promedio por paisaje de especies de coledpteros epigeos

pequefios segun el tipo de paisaje en cada fecha de muestreo (media, 1 E.E.).

Tabla 22: Comparaciéon de la riqueza de especies promedio por paisaje de coledpteros
epigeos pequefios en distintos paisajes, en los cuatro periodos en que se analizaron los
efectos. (-) indica ausencia de diferencias significativas y letras distintas representan
diferencias significativas (P < 0,05) luego de las comparaciones planeadas.

Periodo control 4-55% 4-84% 16-84% F P

Inmediato - - - - (3,32)=0,34 0,797
Corto Plazo a a b b (3,71) =4,18 0,009
Largo Plazo ab b a ab (3,51)=2,37 0,081
Global - - - - (3,16) =0,44 0,730
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DISCUSION

En este estudio se capturaron un total de 4.171 coleOpteros adultos que se
distribuyeron en 20 familias y 73 especies. Las familias mas abundantes fueron
Staphylinidae, Carabidae, Lathridiidae y Coccinellidae. Al igual que en estudios previos
(e.g., Reyes, 2003; Zaviezo et al., 2004), la fauna de coledpteros resulté ser muy dinamica
en el tiempo, lo que se ve reflejado en el hecho de que el 30% de las especies encontradas
en el area de estudio fueron capturadas en solo una fecha de muestreo y solamente el 19%
fueron capturadas a lo largo de todo el experimento; ademas, las diferentes familias y
especies mostraron sus maximas y minimas abundancias en distintas fechas de muestreo
dentro del periodo experimental.

Las mayores abundancias ocurrieron el 14 de febrero, con 4 individuos por trampa,
lo que coincidi6 con las méximas abundancias de Coccinellidae, Cryptophagidae,
Lathridiidae, Staphylinidae, Tenebrionidae y Bruchidae; el 30 de enero, con 3,8 individuos
por trampa, cuando las familias Anthicidae, Corylophidae y Scarabaeidae, alcanzaron sus
maximos poblacionales; el 6 de abril, con 3,7 individuos por trampa, cuando Carabidae
obtuvo su maximo, destacando a Feroniomorpha striatula con 1,4 individuos por trampa.
Por otro lado, la menor abundancia de coledpteros ocurri6 el 25 marzo, con 2,5 individuos
por trampa. Este muestreo se realizd luego de dos segadas de alfalfa, sin embargo, ésto no
habria tenido relevancia dado que el muestreo del 30 de enero también se efectud después
de haber segado la alfalfa y en él se captur6 una alta abundancia de insectos. EIl 2 de enero
también present6 una baja abundancia, con 2,7 individuos por trampa. Este muestreo fue el
primero luego de la remocion de alfalfa (fragmentacion), y evidencid una disminucion en la
abundancia respecto al muestreo previo, con 3,5 individuos por trampa.

Los valores para la riqueza de especies por paisaje y por trampa presentaron
distintas fechas para sus maximos y minimos. Las mayores riquezas de especies por paisaje
se registraron el 19 de diciembre (muestreo previo a la fragmentacion), con 40 especies y el
14 de febrero, con 38 especies; sin embargo, a nivel de trampa, en estas mismas fechas se
capturaron 1,9 y 2,5 especies respectivamente; este ultimo muestreo coincide con la
méaxima abundancia de coledpteros. La menor riqueza, en tanto, se registré el 6 de abril,

con 31 especies totales y 2,28 por trampa. Si bien esta fecha presenta una alta abundancia,
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ésta se debe principalmente a los carabidos que representan méas del 40% de las capturas. A
continuacidn de la remocion de alfalfa se registré una disminucion en la riqueza de especies
totales, pero esto no se aprecia para la riqueza por trampa. Esto podria sugerir que después
de la fragmentacion, a pesar de haber menos especies, a nivel de paisaje, los organismos se
hallan empaquetado al interior de los fragmentos remanentes, aumentando asi la riqueza
por trampas.

Dado que este experimento se desarrolld sobre un cultivo de alfalfa, plantado para
tal efecto y con s6lo meses de edad, se puede pensar que el cultivo podria no alojar un
ensamble de insectos representativo de un alfalfal de mayor edad (un cultivo de alfalfa se
mantiene productivo por aproximadamente 5 afios) y que, por lo tanto, podria acoger una
comunidad pasajera de insectos. Sin embargo, nuestros resultados en relacion a la
composicion de especies son similares a los obtenidos por Cid (2003) y Zaviezo et al.
(2004), quienes trabajaron sobre cultivos de alfalfa de tres y dos afos, respectivamente.
Esto parece indicar que los cultivos de alfalfa son colonizados rapidamente por una
comunidad altamente predecible en su composicion, y que los organismos una vez
establecidos se mantienen en el tiempo, ain cuando presenten una alta variabilidad
poblacional al interior de una temporada. Una posible explicacién para esto, es que muchos
organismos habitantes de paisajes agricolas, como son los Carabidae y los Staphylinidae,
hibernan en areas circundantes a los cultivos para luego invadirlos en primavera (Petersen
1999), reproducirse en su interior y abandonarlos en otofio (Dixon, 2000). De este modo,
estos organismos colonizan los cultivos a comienzos de cada temporada estival,
repitiéndose la secuencia sucesional afio a afio.

Dentro de los insectos encontrados en nuestro estudio, hallamos especies que
constituyen potenciales plagas para los cultivos de alfalfa, es el caso de Atrichonotus
taeniatulus (Curculionidae), Blapstinus punctulatus (Tenebrionidae), Epicauta pilme
(Meloidae), Graphognathus leucoloma (Curculionidae), Hylamorpha cilindrica
(Scarabaeidae), y Sitona discoideus (Curculionidae) (Klein y Waterhouse, 2000). Sin
embargo, es interesante destacar que la gran mayoria de las especies capturadas (cerca del
95%) son saprofagas o depredadoras, grupos que también fueron los mas abundantes en el

trabajo de Zaviezo et al. (2004), lo que sugiere que este cultivo podria tener importancia
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como fuente de insectos depredadores y favorecer el control de plagas del mismo cultivo o
de cultivos adyacentes.

Efectos de la Fragmentacion y Pérdida de Habitat sobre la Abundancia y Riqueza de

Coledpteros Epigeos

Periodo Inmediato

En el Periodo Inmediato (i.e., comparando el muestreo previo a la fragmentacion
con el muestreo siguiente), no se registré un incremento en la abundancia de coledpteros
total, por familias o por grupos segun atributos de historia de vida, en los paisajes
fragmentados con respecto al control. En vez de ello, luego de la remocion de la alfalfa se
mantuvieron las abundancias de coledpteros en todos los paisajes. Por lo tanto, en nuestro
estudio no se observo un efecto de empaquetamiento de insectos luego de la fragmentacion,
es decir, los individuos que utilizaban el habitat perdido durante el proceso de
fragmentacion no ingresaron hacia los fragmentos de alfalfa remanentes escapando de la
perturbacion. Esto concuerda con los hallazgos de Grez et al. (2004a), quienes no
detectaron efectos inmediatos de la fragmentacién de paisajes de alfalfa sobre la
abundancia de cuatro especies de coccinélidos estudiados. Ademas, esto concuerda con
Grez y Zaviezo (2002) quienes inmediatamente luego de la fragmentacion de paisajes de
alfalfa tampoco encontraron un efecto positivo sobre la abundancia de insectos, mas adn,
ellas encontraron un efecto negativo de la fragmentacién sobre la abundancia total, por
ordenes y por familias de insectos asociados a alfalfa. Estos resultados difieren de lo
observado en otros estudios con pequefios mamiferos, aves e insectos en los que si se ha
observado un empaquetamiento en el corto plazo (e.g., Debinski y Holt, 2000; Collinge y
Forman, 1998). El hecho de que luego de la fragmentacion los coleGpteros no
incrementaran su abundancia en los fragmentos remanentes, pudo deberse a que los
individuos que ocupaban el habitat perturbado (i.e., matriz) hayan muerto o hayan
emigrado fuera del paisaje (Grez et al., 2004a). La alta mortalidad de insectos luego de
actividades de labranza ha sido observada en otras ocasiones. Por ejemplo, Thorbek y Bilde
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(2004) determinaron que la disminucion de la densidad de artropodos depredadores
generalistas asociados a cultivos y praderas, luego de manejos agricolas mecénicos, se
debid hasta en un 60% a muerte directa de individuos producto de estas actividades.

En general, en este periodo la riqueza de especies total, por familias o por grupos
segun atributos de historia de vida, tampoco fue afectada por la fragmentacion o pérdida de
habitat. Solo la riqueza de coleGpteros grandes incrementd en los paisajes con mayor
fragmentacion y peérdida. La ausencia de un incremento en la riqueza de especies
inmediatamente luego de la fragmentacion es una derivacion logica de la falta de un efecto
de empaquetamiento (véase mas arriba). El incremento de la riqueza de especies de
coledpteros grandes en paisajes altamente fragmentados y con alta pérdida, en cambio,
podria deberse a que los organismos de mayor tamafio en general poseen una mayor
capacidad de desplazamiento (Davies et al., 2000). Este atributo habria permitido que
algunos individuos de diferentes especies abandonaran rapidamente el habitat perturbado,
escapado de la mortalidad directa producida por el arado, e ingresando a los paisajes de
alfalfa remanentes, siendo el paisaje mas fragmentado y con mayor pérdida de habitat el
que presenta la mayor probabilidad de ser colonizado al poseer una mayor superficie de
borde a través del cual los individuos habrian inmigrado a los fragmentos remanentes
(Fahrig y Poloheimo, 1987; Bowman et al., 2002). Esto habria ocurrido s6lo en unos pocos
individuos por cuanto no se observO un empaquetamiento de estas poblaciones en los

paisajes mas fragmentados, como se explico anteriormente.

Periodo a Corto Plazo

En el Periodo a Corto Plazo, se detectaron la mayor parte de los efectos
significativos del tipo de paisaje, sin embargo, existieron efectos antagonicos (e.g.,
Coccinelidae v/s Cryptophagidae, o Carabidae v/s Latrhidiidae), por lo que no se detectaron
diferencias entre paisajes en la abundancia total ni tampoco sobre la riqueza total por
trampa (diversidad local o a) o por paisaje (diversidad regional o d) de coledpteros epigeos,
por lo que la fragmentacion o pérdida de habitat no tuvieron efectos en estos niveles de

analisis.
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La abundancia de Cryptophagidae, y la riqueza de especies de Latrhidiidae y del
grupo de coledpteros pequefios presentaron la respuesta clasica propuesta por la teoria, esto
es, un efecto negativo de la pérdida y de la fragmentacion mas pérdida de habitat. Efectos
negativos de la pérdida de héabitat sobre la riqueza y abundancia de especies han sido
frecuentemente observados en estudios empiricos previos (e.g., Rukke, 2000 y Steffan-
Dewenter, 2003), respectivamente.

Sin embargo, otras familias o grupos, mostraron una respuesta contraria. Por
ejemplo, Carabidae y Coccinellidae incrementaron significativamente su abundancia y, en
el caso de los cardbidos su riqueza, en los paisajes con mayor fragmentacién y pérdida de
habitat. Estos resultados concuerdan con los de Grez, et al. (2004b) quienes encontraron
efectos positivos de la fragmentacion per se, en el corto plazo, sobre la abundancia de dos
de las cuatro especies de coccinélidos estudiados. El incremento en la abundancia o riqueza
de estos insectos en paisajes mas fragmentados se deberia a que éstos poseen una mayor
probabilidad de ser colonizados debido a la mayor cantidad de borde en relaciéon a uno no
fragmentado (Fahrig y Poloheimo, 1987; Bowman et al., 2002). Esto es particularmente
relevante si la fragmentacion ocurre en el momento en que la colonizacion es el mecanismo
demogréafico mas importante. Este habria sido el caso en este estudio, por cuanto la
fragmentacion ocurri6 a principios de la temporada de crecimiento de la alfalfa, época en
gue muchos insectos se encuentran en pleno proceso de colonizacion luego de haber
hibernado fuera del cultivo, como ocurre con carabidos (Petersen, 1999) y coccinélidos
(Dixon, 2000). De lo anterior se desprende que seria interesante investigar el efecto del
momento en que ocurre la fragmentacion, dado la importancia de los mecanismos
demogréficos y su relacion con la época del afio.

Incrementos a corto plazo de la riqueza de especies de coledpteros en paisajes mas
fragmentados también han sido observados en estudios previos (e.g., Reyes, 2003; Grez et
al., 2004a; Collinge y Forman, 1998), lo que se deberia a que al fragmentar un paisaje, los
parches generados pasarian a constituir habitats independientes, a diferencia de una paisaje
de igual superficie que no es fragmentado, por lo tanto, existiria una mayor probabilidad de
que ocurran eventos independientes de colonizacién en cada fragmento, como ha sido
demostrado en mariposas que habitan pastizales fragmentados en Alemania (Tscharntke et
al., 2002).
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Respecto a los grupos segun atributos de historia de vida, los coledpteros grandes,
medianos y depredadores también presentaron efectos positivos en su abundancia y riqueza
de especies. Estos grupos estan representados principalmente por cardbidos y coccinélidos,
de manera que este efecto simplemente podria ser reflejo del efecto descrito anteriormente,

para estas familias, mas que un efecto sobre el grupo funcional.

Periodo a Largo Plazo

En el Periodo a Largo Plazo no hubo efectos significativos sobre la abundancia ni
sobre la riqueza total, por familias o0 por grupos segun atributos de historia de vida de
coleodpteros epigeos, salvo los coledpteros saprofitos, los que incrementaron su riqueza de
especies en los paisajes con mayor pérdida de habitat.

Cabe sefialar dos aspectos importantes, el primero es que muchos coledpteros
alcanzan el estado adulto en un mes (e.g., coccinélidos (Etchégaray, 1982), tenebridnidos
(Mahroof, 2005) y escarabajos (MAAREC, 2000)) y el segundo es que la emergencia de los
nuevos adultos ocurre generalmente durante la temporada estival, por lo tanto, muchos de
los organismos capturados durante este periodo corresponderian a individuos originados en
procesos de reproduccion ocurridos al interior de los paisajes experimentales. Por lo tanto,
en este periodo los procesos que cobrarian mayor relevancia serian la reproduccion, la
sobrevivencia y la emigracion, a diferencia del periodo a corto plazo, caracterizado por la
inmigracion (colonizacion) de organismos. De este modo, los efectos positivos de la
fragmentacion y fragmentacion mas pérdida de habitat observados en el Periodo a Corto
Plazo pudieron verse revertidos por una disminucién en la sobrevivencia y reproduccion
debida a un eventual aumento de la competencia y una disminucion de los recursos
necesarios para mantener poblaciones viables. Por otro lado, los paisajes mas fragmentados,
al poseer una mayor superficie de borde, facilitarian el proceso de emigracion que
generalmente ocurre al final de este periodo cuando los insectos abandonan el cultivo para
ir a hibernar (Grez y Prado, 2000), disminuyendo la riqueza y abundancia de coledpteros

epigeos en estos paisajes.
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En una revision de estudios experimentales de fragmentacién, Debinski y Holt
(2000) muestran que muchos de los efectos positivos de la fragmentacién sobre la
abundancia de organismos son pasajeros, por cuanto se revierten en los afios siguientes;
ademas destacan que los tres estudios que ellos definen como largo plazo (i.e. = 14 afios),
revelaron fuertes patrones que hubieran sido ignorados en investigaciones a corto plazo.
Por ello, es necesario incrementar la duracion de los experimentos para ver el curso que
toman las poblaciones y el rol de diferentes mecanismos demograficos segun la

temporalidad del proceso.

Periodo Global

Al analizar los efectos acumulados en los Periodos Inmediato, a Corto y Largo

Plazo, (i.e., Periodo Global), no se detectaron efectos del tipo de paisaje sobre la
abundancia o riqueza de especies, familias o grupos de coledpteros seguin atributos de
historia de vida. Esto concuerda en parte con los resultados de Reyes (2003) y Grez et al.,
(2004b) quienes al analizar los patrones de abundancia y riqueza de especies en todo el
periodo postfragmentacion, no detectaron efectos significativos de la fragmentacion sobre
la abundancia total de coledpteros epigeos asociados a paisajes de alfalfa, aunque si un
efecto positivo de la fragmentacion sobre la diversidad a y 6.

Si bien hubo familias y grupos de coledpteros segun atributos de historia de vida
que respondieron a la fragmentacion o pérdida de habitat durante algunos de los periodos
en que se dividid el experimento, estos efectos no se vieron reflejados en el andlisis global,
probablemente debido al efecto de dilucion generado por aquellas especies, familias o
grupos de coledpteros dominantes que nunca fueron afectados por los procesos de
fragmentacion o pérdida de habitat, como Staphylinidae, la familia mas abundante con un
26% del total de capturas. Por otra parte, los efectos nulos en el analisis global pudieron
deberse a que las diferencias en la abundancia o riqueza entre paisajes dentro de cada fecha
nunca fueron de gran magnitud y a que familias que si fueron afectadas en un periodo no lo

fueron en otro.

-53-



En suma, nuestros resultados sugieren que la fragmentacion, la pérdida de habitat y
ambos procesos en conjunto, no tuvieron efectos sobre la abundancia total ni sobre la
riqueza total de coledpteros. A nivel de familias y grupos funcionales, la pérdida de habitat
en general, no tuvo efectos, pero cuando los hubo (e.g., abundancia de Cryptophagidae,
riqueza de pequefios), eéstos fueron negativos Yy positivos. La fragmentacion en cambio,
tuvo efectos positivos (e.g., abundancia de Carabidae, depredadores, grandes) y neutros
sobre la abundancia o riqueza, y cuando ambos procesos actuaron en conjunto, hubo
efectos positivos (e.g. abundancia de Carabidae, riqueza de depredadores), negativos (e.g.
abundancia de Cryptophagidae, riqueza de pequefios) y neutros. Estos efectos estuvieron
acotados al corto plazo, periodo caracterizado por la inmigracion de coledpteros al cultivo
de alfalfa. De este modo, a la escala espacio-temporal de este estudio, cuando la
inmigracion disminuye, otros procesos como la reproduccion y sobrevivencia tendrian un
mayor efecto sobre la riqueza y abundancia de coledpteros. Estudios a mayor escala
espacio-temporal y con mayor énfasis en los mecanismos demograficos que subyacen a las
dindmicas poblacionales serian de gran valor para comprender mejor la respuesta de los

insectos frente a los cambios en la estructura espacial de los paisajes agricolas.
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CONCLUSIONES

La fauna de coledpteros asociados a alfalfa es muy dinamica dentro de la
temporada de crecimiento, aunque su composicion es bastante predecible;

Inmediatamente luego de la fragmentacion, ni la abundancia ni la riqueza de
especies de coledpteros increment6 en los paisajes fragmentados por lo que se
descarta un efecto de empaquetamiento;

La abundancia y la riqueza de especies de la mayoria de las familias o grupos
funcionales de coledpteros no fueron afectadas por la pérdida o fragmentacion
de la alfalfa;

Los efectos positivos de la fragmentacion se manifestaron mas intensamente a
altos niveles de péerdida de habitat (i.e. 16-84%); y

La mayor parte de los efectos de la fragmentacion y pérdida de habitat
ocurrieron en el corto plazo, cuando la inmigracion a los cultivos habria sido el
proceso demografico mas importante. A mas largo plazo estos efectos
desaparecieron posiblemente debido a que la emigracion, sobrevivencia y
reproduccion adquieren mayor relevancia.
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