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RESUMEN

Estudios previos con cultivos han descrito efectos de la distribucién espacial y composicién especifica de las plantas
sobre los insectos defoliadores. Nuestro trabajo muestra que estos efectos comunitarios, ya sea de defensa mutua o de
facilitacién de la herbivoria, también aparecen en algunas especies arbustivas del matorral maduro de Chile central. En
este trabajo se muestra que: 1) el arbusto siempreverde Lithraea caustica (Anacardiaceae) es progresiva y
porcentualmente mds defoliado cuanto mds grande sea el manchén monoespecifico al que pertenece (efecto de la
concentracién del recurso). 2) El arbusto semideciduo de verano Colliguaya odorifera (Euphorbiaceae), en general muy
poco defoliado, no muestra este efecto de concentracion. 3) Existe un efecto de pantalla (protector) de C. odorifera
sobre L. caustica que protege a esta Gltima cuando coocurren en un mismo manchén. L. caustica es mas defoliado en
manchones monoespecificos que en manchones L. caustica-C. odorifera o en manchones triespecificos L. caustica-C.
odorifera-Quillaja saponaria (Rosaceae). 4) Hay un efecto interespecifico opuesto, de facilitacién de la herbivoria por el
cual C. odorifera es mis comido en manchones di o triespecificos que en manchones monoespecificos.

Finalmente, se discute como se podrian relacionar estos efectos con la abundancia de manchones de arbustos de
distintas especies en el matorral.

Palabras claves: Concentracion del recurso, resistencia por asociacion, matorral, Chile.

ABSTRACT

On dry slopes matorral shrubs frequently occur in clumps of various sizes and species composition. This paper evaluates
the hypothesis that some of these clumps are defense guilds (Atsatt & O’Dowd 1976).

Our results show that: 1) the ubiquitous evergreen shrub Lithraea caustica (Anacardiaceae) is progressively more
defoliated when occurring in monospecific clumps of increasing size (Fig. 4a, b); 2) the generally unattacked shrub
Colliguaya odorifera (Euphorbiaceae) does not show this same resource concentration effect (Fig. 4a); 3) when both
shrubs coexist in the same clump, either alone or with Quillaja saponaria (Rosaceae), L. caustica is less attacked than
when it is in monospecific clumps of the same size (Table 2b); 4) however, inthese situations C. odorifera is more
attacked than when it occurs alone (Table 2b).

Finally, we show that the previously measured frequency distribution of clumps of various compositions is not the
expected one out of the above results. The discrepancy and the significance of our defoliation results is discussed.

Key words: Resource concentration, association resistance, matorral, Chile.

INTRODUCCION Cromartie 1975). Sobre ia base de trabajos

con cultivos y herbidceas se ha llegado a

Hay evidencia empirica que las interaccio- mostrar que hay dos tipos de efectos de la
nes entre los herbivoros defoliadores y la composicion especifica de la comunidad
vegetaciOn tienen un importante compo- vegetal sobre los insectos defoliadcres: los
nente de contexto espacial y especifico. Es llamados “efecto de la concentracién del
decir, que la cantidad de insectos defoliado- recurso” (Root 1973) y de “resistencia por
res que ataca una planta huésped puede asociacion” (Tahvanainen & Root 1972,
variar dependiendo de si la planta se en- Root 1973). El efecto de la concentracion
cuentra rodeada por conespecificos o si del recurso es el aumento progresivo de la
estd inmersa en una comunidad mds hetero- densidad de herbivoros posible de encon-
génea (Pimentel 1961, Smith 1969, trar en manchones monoespecificos de
Tahvanainen & Root 1972, Harris 1973, tamafio creciente, mientras que el efecto de

(Recibido el 12 de junio de 1984. Aceptado el 10 de noviembre de 1984)
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resistencia por asociacion es la disminucién
porcentual relativa de defoliacion que pre-
sentan las plantas que coocurren en man-
chones vegetacionales multiespecificos. Es-
te altimo efecto “protector”, medible en
una comunidad vegetal diversa, ha dado
incluso origen al concepto de ‘““asociaciones
defensivas” (defense guilds) (Atsatt &
O’Dowd 1976). Las asociaciones defensivas
serfan, seglin esos autores, conjuntos mul-
tiespecificos con mecanismos que aseguran
su coocurrencia y reducen mutuamente el
ataque de los insectos defoliadores (Bach
1980, Smith & Whittaker 1980).

Estos trabajos estidn realizados mayori-
tariamente con herbdceas, siendo, por lo
tanto, francamente minoritarios los casos
conocidos de plantas lefiosas en que se
presenten estos efectos. No obstante, para
el matorral de Chile central (Thrower &
Bradbury 1977), yase hadocumentado, en
un caso al menos, el fendémeno de la
concentracion del recurso, como es el de la
densidad de larvas defoliadoras del género
Macromphalia (Lasiocampidae), sobre el ar-
busto sucesional Muehlenbeckia hastulata
M. Johnston (Fuentes ef al. 1981). Se ha
mostrado que la densidad de larvas de
Macromphalia sp. estd fuertemente correla-
cionada con el tamafio del manchon de
arbustos de Muehlenbeckia, llegando inclu-
so a defoliarse completamente todas las
plantas de los manchones grandes. Pero atin
no hay evidencias de este mismo efecto en
el caso de especies arbustivas del matorral
maduro, ni tampoco se ha explorado la
posibilidad de un posible efecto de resisten-
cia por asociacion.

Hay, sin embargo, algunas situaciones y
hechos que sugieren la importancia poten-
cial que tendria el mostrar que estos dos
efectos existen. Por un lado, Fuentes et al.
(1984) han mostrado que los arbustos del
matorral maduro ocurren en manchones
mis o menos discretos y que éstos presen-
tan una composicion multiespecifica en
combinaciones de especies muchas veces
distintas de las esperables por azar. Esta
serfa precisamente una de las situaciones en
que se esperaria que la resistencia por
asociacién fuese operacional. Por otro lado,
a esto se agrega la ya mencionada existencia
del efecto de la concentracidn del recurso
presentado por Muehlenbeckia hastulata,
una especie pionera que forma grandes
manchones monoespecificos, mucho més
grandes que los usuales en el matorral
maduro. Finalmente estd el hecho de que los

insectos defoliadores del matorral presen-
tan algin tipo de especializacion (Poiani,
datos no publicados) atin cuando hay otros
que pueden ser un poco més generalistas
(Etchegaray & Fuentes 1980). Este ultimo
es un dato importante, por ser uno de los
requerimientos necesarios para que los
manchones operen como asociaciones de-
fensivas.

Estos tres antecedentes hacen razonable
pensar que en el matorral chileno bien
podria estar ocurriendo un efecto de resis-
tencia por asociacion.

El objetivo de este trabajo es, en primer
lugar, exponer la evidencia colectada en
torno a la existencia del efecto de concen-
tracién del recurso en el matorral maduro
y, en segundo lugar, mostrar los datos de
defoliacién relativa observada en mancho-
nes multiespecificos. Todo ello como una
manera de evaluar hasta qué punto tales
parches arbustivos pueden estar formando
asociaciones defensivas.

MATERIALES Y METODOS

Todas las experiencias se realizaron en San
Carlos de Apoquindo (33027°S, 70042°'W)
a 1000 m de altitud y 20 km al este de
Santiago. En general, el método usado
consistié en muestrear manchones monoes-
pecificos de tamafio variable y en compa-
rarlos con los resultados obtenidos en
muestreos de manchones multiespecificos
de tamafios similares.

a) Manchones monoespecificos

Durante los meses de noviembre de 1981 vy
1982 se muestrearon insectos sobre man-
chones monoespectficos de litre (Lithraea
caustica Hook. et Arn., Anacardiaceae) y
colliguay (Colliguaya odorifera Mol.,
Euphorbiaceae). )

Se escogid litre y colliguay, porque son °
dos de las tres especies estudiadas por
Fuentes et al. (1984) en referencia a la
composicién de los manchones de arbustos
en el matorral y porque representan dos
extremos en cuanto al dafio sufrido por
insectos defoliadores: litre es alrededor de
diez veces mds defoliado que colliguay
(Fuentes et al. 1981). Esta diferencia los
hace buenos casos para verificar posibles
efectos de concentracién del recurso y de
defensa por asociacion.

Para los muestreos de noviembre de
1981 se escogieron cinco manchones mo-
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noespecificos de litre y cinco de colliguay
de tamafios entre 0,60 y 50 m3. Los litres
muestreados en esta oportunidad no pre-
sentaban hojas nuevas, flores, ni frutos,
mientras que los colliguayes produjeron
hojas nuevas y florecieron.

En noviembre de 1982 sdlo se muestrea-
ron ocho manchones de litre con tamarfios
entre 0,5 y 200 m® y en los que sf habia
hojas nuevas, aunque no flores, ni frutos.

Como técnica de muestreo se usd una
red entomoldgica, con la cual se golped
homogéneamente las puntas de las ramas en
cinco puntos distintos alrededor del dosel
(véase Janzen 1973, para mayores detalles
de la técnica). Los muestreos se realizaron
en cinco dfas consecutivos, despejados,
entre las 10 y las 13 horas. Los insectos
atrapados fueron determinados hasta el
nivel de familia (Chu 1949, Borror & De
Long 1964, Ross 1964, Crowson 1967), y
por observaciones personales de la con-
ducta de los insectos en terreno, las colec-
tas se dividieron en tres grandes grupos
alimentarios: a) insectos herbivoros defolia-
dores, b) insectos herbivoros picadores-
chupadores, ¢) insectos polinizadores.

Las densidades de insectos de los distin-
tos grupos se correlacionaron sepa-
radamente con el volumen foliar de los
arbustos. Este tltimo se estimd asimilando
la forma del dosel del arbusto a una
semiesfera o un semielipsoide.

Si la hipétesis de la concentraciéon del
recurso fuese vilida y si el recurso fuese
hojas, no deberfa haber una correlacién
estadisticamente significativa entre la densi-
dad de insectos defoliadores y el tamafio de
litres sin hojas nuevas (muestreo de no-
viembre de 1981). Pero esta correlacién
deberfa ser significativa y positiva para los
litres en crecimiento (muestreo de noviem-
bre de 1982). Esto, porque las hojas viejas
del litre no son comidas por los insectos
defoliadores, mientras que las nuevas sf lo
son (Montenegro et al. 1980). Desde esta
perspectiva tampoco se espera una corre-
lacion significativa con respecto a los man-
chones de colliguay, ya que esta especie es
extremadamente poco atacada por los in-
sectos defoliadores.

Desde el punto de vista de los herbivo-
ros picadores-chupadores, se espera que
ambas especies de arbustos presenten el
“efecto de concentracidon del recurso”,
puesto que estos insectos se alimentan de
savia que estd siempre disponible.

Los muestreos de insectos polinizadores
se utilizaron para evaluar la hipotesis que el
recurso no es alimento, sino refugio, ya sea
contra- depredadores o para evitar las altas
temperaturas de verano. Esta verificacién
puede hacerse porque L. caustica no pre-
sent6 flores en ninguna oportunidad. Es
decir, la presencia de polinizadores sobre
litre no puede ser explicada por la calidad
del manché4n como recurso alimentario,
sino por oiras razones como, por ejemplo,
refugio térmico.

El efecto mismo de los insectos herbivo-
ros sobre las plantas sélo pudo ser medido
en el caso de los defoliadores, ya que para
los picadores-chupadores alin no existe un
método de ficil aplicacibn que permita
medir el impacto de los extractores de
savia, El efecto de los insectos defoliadores
sobre el aparato fotosintetizador de los
litres y colliguayes se estimé como porcen-
taje promedio del drea foliar perdida por
herbivoria en cada manchén. Para ello se
usd el estadigrafo E(P) (véase Fuentes et al.
1981).

E(P)= L x P(L)

L es el porcentaje de hojas del afio con
alguna evidencia de haber sido comidas,
mientras que P(L) es la fraccidén del drea
foliar perdida en aquellas hojas que mues-
tran signos de herbivoria.

Para cada manchén se realizaron cinco
estimaciones independientes de E(P), de
manera de tener una estimacién de la
variabilidad del fenémeno. Finalmente, los
valores de E(P) obtenftios para cada especie
de arbustos, fueron correlacionados con el
tamafio de los manchones. Como en el caso
de las densidades de insectos antes mencio-
nadas, se esperaba que en esta oportunidad
las correlaciones entre el tamario de los
manchones y E(P) fuesen significa-
tivamente positivas cuando existe concen-
tracién del recurso y no distintas de cero
cuando no existe el fend6meno. En todos los
casos se uso el coeficiente de correlacidén no
paramétrica r; de Spearman (Siegel 1956).

b) Manchones multiespecificos

La informacién anterior con respecto a
densidades de insectos y valores de E(P) es
un indicador del ‘“‘costo” de pertenecer a
manchones monoespecificos. De modo
que, si hay un efecto de la resistencia por
asociacion, se espera que la defoliacion en
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estas situaciones monoespecificas sea ma-
yor que la encontrada en situaciones multi-
especificas de tamafios comparables. Para
verificar lo anterior se escogieron cinco
manchones entre 2 y 50 m® de volumen
foliar, formados en un 50% por litre y un
50% por colliguay, y cinco manchones,
entre los 26 y 44 m3®, formados en un 33%
por litre, un 33% por colliguay y un 334
por quillay (Quillaja saponaria Mol., Ro-
saceae).

Con los datos se calcularon los valores de
E(P) en los tres tipos de manchones (mo-
noespecificos, diespecificos y triespe-
cificos) y se compararon a través de un
ANDEVA de 2 criterios (Salvi & Chian-
dotto 1978).

RESULTADOS
a) Manchones monoespecificos
La Tabla 1 muestra las familias a las que
pertenecen los insectos capturados en los

muestreos de noviembre de 1981 y 1982.
Puede verse que las capturas compren-

dieron animales de los tres grandes grupos
alimentarios: herbivoros defoliadores, her-
bivoros picadores-chupadores y poliniza-
dores. El total de insectos capturados en
todos los muestreos va desde 236 indi-
viduos sobre litres sin crecimiento, hasta
666 y 717 sobre colliguayes y litres con
crecimiento, respectivamente.

De la hipétesis de la “concentracién del
recurso’’, se esperaba que los insectos defo-
liadores no mostraran una correlacion sig-
nificativa con el tamafio de los manchones
de colliguay v litre sin crecimiento. Esto se
cumple en ambos casos, r; = 0,06 (P >
0,50; n= 25) para colligunay y », = 0,002
(P> 0,50; n= 25) para litre sin crecimien-
to (Figura 1a). Por otro lado, si se esperaba
una correlacidon significativa para los litres
con crecimiento y de hecho esto fue asi
(r¢= 0,56, P< 0,001; n= 40) (Figura 1b).
Es decir, la evidencia apunta a la existencia
del efecto de la concentracién del recurso
en el caso de los litres con crecimiento y los
insectos defoliadores.

Con respecto a los insectos picadores-
chupadores, se esperaba que el efecto de la
concentracién del recurso fuese notorio en

TABLA 1

Subdivision de los Grupos Alimentarios de insectos seglin Orden y Familia
Subdivision of insect alimentary guilds by Order and Family

Grupo Alimentario

Orden

Familia

Herbivoros Defoliadores

Orthoptera

Herbivoros Picadores-Chupadores

Polinizadores

Coleoptera

Lepidoptera
Hemiptera

Homoptera

Thysanoptera
Coleoptera

Diptera

Himenoptera

Chrysomelidae
Curculionidae
Tenebrionidae
Tettigonidae
Gryllacrididae
Cosmopterygidae
Lasiocampidae
Coreidae
Miridae
Aphididae
Psyllidae
Fulgoridae
Coccidae
Aleyrodidae
Cicadellidae
Phloetripidae
Meliridae
Cantharidae
Mordellidae
Dermestidae
Shyrphidae
Nemestrinidae
Bombylidae
Apidae
Halictidae
Colletidae
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Fig. 1: a) Relacién entre densidad de insectos defoliadores y volumen foliar de L. caustica (®) o C.
odorifera (A) en noviembre de 1981. Ni para L. caustica (P> 0,50) ni para C. odorifera (P> 0,50) hay
correlacion significativa. En este caso L. caustica no mostré hojas nuevas. b) Correlacién entre la
densidad de insectos defoliadores y el volumen foliar de L. caustica con hojas nuevas durante noviembre
de 1982. La correlacion es positiva (P < 0,001).

a) Relation between density of defoliating insects and volume of L. caustica (®) or C. odorifera (&) during november
1981. Neither for L. caustica (P > 0.50) nor for C. odorifera (P >>0.50) is there a significant correlation. In this case L.
caustica did not show current year growth. b) Correlation between density of defoliating insects and volume of L.
caustica exhibiting current year growth. The correlation is positive (P<<0.001).

los tres tipos de manchones considerados. pueden ser un resultado de la calidad de los
Efectivamente, hay una buena correlacibn manchones como refugio contra depreda-
para los litres sin crecimiento (rs= 0,45, dores o contra el calor y no solamente una
P< 0,05 ;n=25) (Figura 2a), para los consecuencia de la calidad del parche arbus-
litres con crecimiento (rs= 0,41, P< 0,01; tivo como recurso alimentario? Desgracia-
n = 40) (Figura 2b) y para colliguay éstaes damente las correlaciones para los insectos
marginal (rg = 0,36, 0,08> P> 0,05; polinizadores obtenidas son ambiguas y de
n = 25) (Figura 2a). dificil interpretacién. Los resultados indi-

;Hasta qué punto los efectos de la can que para los polinizadores sobre litre
“concentracién del recurso” mostrados, sin crecimiento hay un efecto de la concen-
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Fig. 2: a) Relacion entre densidad de insectos picadores-chupadores y volumen foliar de L. caustica (®)o
C. odorifera (4) en noviembre de 1981. Para L. caustica hay una correlaciéon positiva (P< 0,05),
mientras que para C. odorifera ésta no es suficientemente significativa (0,08 > P> 0,05). En este caso L.
caustica no presentd hojas nuevas. b) Relacion entre la densidad de insectos picadores-chupadores y el
volumen foliar de L. caustica con hojas nuevas en noviembre de 1982. La correlacién es positiva
(P<0,01).

a) Relation between density of sucking insects and volumen of L. caustica (®) or C. odorifera (& in november 1981.
The correlation for L. caustica is significant (P<<0.05), but for C. odorifera it is only marginally so (0.08 > P >>0.05).

L. caqstica did not show new leaves. b) Relation between density of sucking insects and volume of L. caustica
exhibiting new growth in november 1982. The correlation is positive (P<0.01).
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Fig. 3: a) Relacion entre densidad de insectos polinizadores y volumen foliar de L. cuastica (8) o C.
odorifera (A) en noviembre de 1981. Para el caso de L. caustica hay correlacidon positiva (P< 0,05), pero
para C. odorifera la asociacién no es significativa (P> 0,50). Ninguno de los litres muestrea-
dos en este caso presentd crecimiento nuevo. b) Relacion entre la densidad de insectos polinizadores
y el volumen foliar de L. caustica con hojas nuevas durante noviembre de 1982. La correlacién no es
significativa (P> 0,10).

a) Relation between density of pollinating insects and volume of L. caustica (®) or C. odorifera (&) during november
1981. Correlation for L. caustica is significant (P<<0.05) but not for C. odorifera (P>>0.50). None of these sampled L.
caustica showed new leaves. b) Relation between density of pollinating insects and volume of L. caustica with new
leaves during november 1982. The correlation is non significant (2> 0.10),

traciéon del recurso (r;= 0,42, P< 0,05;
n = 25) (Figura 3a), mientras que no lo hay
para los polinizadores sobre litre con creci-
miento (r,= 0,20, P> 0,10; n= 40) (Fi-
gura 3b). Por otra parte, los colliguayes no
muestran un efecto de la ‘‘concentracién
del recurso” sobre los polinizadores
(rs = 0,03, P> 0,50; n= 25) (Figura 3a), a
pesar de haberse producido floracién pro-
fusa. Sin dudas, a futuro serd necesario
hacer mas estudios que esclarezcan este
problema.

Las correlaciones entre E(P) y el volu-
men foliar de litre y colliguay para noviem-
bre de 1981 se muestran en la Figura 4a.
Puede verse que la tendencia de E(P) sigue
el patrén de la distribuciéon de insectos
defoliadores, en ambas especies de arbustos.
Es decir, litre (P< 0,005) muestra ¢l efecto
de la concengracion del recurso, pero co-
lliguay no (P> 0,50). La misma tendencia
se mantiene en los litres que crecieron en
noviembre de 1982 (P< 0,0001) (Figura
4b).
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Fig. 4: a) Relacién entre E(P) y el volumen foliar de L. caustica () o C. odorifera (A) en noviembre de
1981. Para L. caustica r,= 0,57, P< 0,005, n=25 y para C. odorifera ry= 0,01, P> 0,50, n=25.
b) Relacién entre E(P) y volumen foliar de L. caustica en noviembre de 1982. La correlacidn es
altamente significativa, r;= 0,56, P< 0,0001, n=55.

a) Relation between E(P) and foliar volume of L. caustica (8) or C. odorifera (& in november 1981. For L. caustica

rs=0.57, 1:’< 0.005, n=25. For C. odorifera ry=0.01, P >>0.50, n=25. b) Relation between E(P) and foliar volume of
L. caustica in november 1982. The correlation is highly significant, g =0.56, < 0.0001, n=55.
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b) Manchones multiespecificos

Los resultados recién descritos sugieren
que los litres corren un riesgo creciente de
herbivoria al crecer en manchones progre-
sivamente mads grandes, mientras que en los
colliguayes esta tendencia parece no ser
cierta. Por lo tanto, de la hipdtesis de
asociaciones de defensa, se esperaba que el
colliguay ejerciese el papel de pantalla pro-
tectora para los litres que crecen junto a él.
La Tabla 2 resume los resultados de un
ANDEVA de 2 criterios para los valores de
E(P) presentados por el litre y el colliguay
en situaciones monoespecificas, diespecifi-
cas (litre-colliguay) y triespecificas (litre-
colliguay-quillay). El efecto de interaccién
estadfstica entre el tipo de manchones y las
especies de arbustos es estadisticamente
muy significativo (P< 0,001), sugiriendo
que podrfa existir el efecto de pantalla. De
hecho, la prueba de Tukey (Tabla 3)
sugiere que litre es mas comido en la
situacidbn monoespecifica que en los dos
casos multiespecificos (P< 0,01), aun
cuando es siempre mds comido que colli-
guay en todos los tipos de manchones

(P< 0,01). No hay diferencias significativas
en los valores promedio de E(P) para litre
cuando estd acompafiado s6lo por colliguay
o cuando estd con colliguay y quillay
(P> 0,05).

Por otro lado, en €l caso de colliguay, la
asociacion con litre parece producir el
efecto opuesto. El valor de E(P) promedio
en la situacibn monoespecifica es menor
que el de las dos situaciones mixtas
(P< 0,01) y, nuevamente, las dos situacio-
nes multiespecificas no difieren significa-
tivamente entre si (P> 0,05). Al parecer
quillay es un componente con un papel
similar al del litre o que, al menos, no
contribuye a aumentar o disminuir los
valores de E(P) de los manchones.

DISCUSION

Una de las condiciones de importancia para’
la aparicidon de un efecto de la resistencia
por asociacidn, es la existencia de un costo
creciente para las plantas que participan de
manchones monoespecificos de tamafios
cada vez més grandes. El efecto de la
concentracidén del recurso, ya habia sido

TABLA 2

ANDEVA de dos criterios para E(P) de L. caustica y
C. odorifera en manchones mono, di y triespecificos.

Two ways ANOVA for E(P) values of L. caustica and
C. odorifera in mono, di and trispecific clumps

Fuente de variacion gl S.C. Var. F P
Total 5 6148,9
Entre Grupos 5 3358,5
Efecto especie de arbustos 1 30194 30194 155,8 <0,001
Efecto tipo de manchén 2 8,7 4,3 0,2 >0,9
Interacciéon 2 330,3 165,1 ‘8,5 <0,001
Error 144 2790,3 19,3

TABLA 3

Prueba de Tukey para E(P) de L. caustica y C. odorifera en manchones
mono, di y triespecificos. A los valores encerrados en la linea gruesa corresponden
probabilidades <0,01; los otros son estadisticamente no significativos (P> 0,05)

Tukey test for E(P) values of L. caustica and C. odorifera in mono, diand trispecific
clumps. Values enclosed within the thick line have probabilities <0.01; the
others are statistically non significant (#>>0.05).

Tipo de manchén Y Y;~Comono  Y;~C.o.di Y;—Co.tri Y;-L.c.tri Y;-L.cdi
L. caustica monoespecifico 15,4 13,1 10,2 10,1 3,8 2,6

L. caustica diespecifico 12,8 10,5 7,6 7,5 1,3

L. caustica triespecifico 11,6 9,3 6,3 6,3

C. odorifera triespecifico 53 3,0 0,1

C. odorifera diespecifico 53 3,0

C. odorifera monoespecifico 2,3
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mostrado con anterioridad en el caso de la
polilla Macromphalia sp. y el arbusto
sucesional Muehlenbeckia hastulata (Fuen-
tes et al. 1981), pero nuestros resultados
amplian el universo de ocurrencia de este
fenédmeno al arbusto “climax” Lithraea
caustica (Figs. 1b, 2b,.4). La verificacidn
del efecto de la concentracidén del recurso
litre tanto sobre los insectos defoliadores
como sobre los herbivoros picadores-chupa-
dores, indica una mayor intensidad de her-
bivoria sobre aquellos individuos que coo-
curren en manchones monoespecificos de
tamafio creciente. Por otro lado, el mismo
fenbmeno no ocurre en Colliguaya odorife-
ra (Figs. la, 4a). especie ésta que no es
nunca un buen recurso alimentario para los
insectos defoliadores (Montenegro et al.
1980, Fuentes ef al. 1981). El efecto de la
concentracion del recurso parece tener, en-
tonces, una limitante en la calidad especi-
fica del arbusto (manchén) como alimento
para los insectos herbivoros.

Pero el manchén también puede ser
recurso en otro sentido como, por ejemplo,
refugio contra depredadores o como pro-
teccibn contra el calor del verano. La
correlacién positiva entre la densidad de
insectos polinizadores y el tamafio del
manchén de litres sin crecimiento apunta
en este sentido y, de hecho, sabemos que
hay enormes diferencias microclimdticas
entre las zonas abiertas y el sector bajo el
dosel de los arbustos, y aun entre las
especies de arbustos. Por ejemplo, bajo C
odorifera la temperatura promedio es
mayor que bajo L. caustica y Q. saponaria
(Del Pozo, datos no publicados). La presen-
cia densodependiente de insectos en los
manchones de arbustos de distinto tamafio
es, pues, un fenémeno multicausal que a
futuro requerird un examen miés detallado a
fin de desentrafiar la importancia de las
distintas variables en juego.

Al ser el litre un recurso alimentario
relativamente bueno en comparacion con el
colliguay, se esperaba un efecto de resisten-
cia por asociacion que debia expresarse al
comparar litres en manchones mono y
multiespecificos. Los resultados obtenidos
indican que litre parece encontrar protec-
cibn en los colliguayes, y que esta pro-
tecciébn no se ve aumentada ni disminuida
al aparecer quillay en el mismo parche de
arbustos. Los mecanismos que podrian dar
cuenta de este efecto defensivo son varia-
dos, pero el hecho que quillay aislado
presente un valor de E(P) intermedio entre

litre y colliguay (Fuentes & Etchegaray
1983) sin dudas tiene importancia.

Pero para colliguay la asociacién con
litre - parece tener un efecto opuesto. E(P)
en colliguay es menor en manchones mo-
noespecificos que en los dos tipos de
manchones multiespecificos. Este efecto de
la composicién de manchones es esperable
sblo si los defoliadores implicados no fue-
sen especialistas estrictos en litre (Etche-
garay & Fuentes 1980), ya que parte de la
carga de defoliadores de litre podria “va-
ciarse” sobre los colliguayes adyacentes,
aumentando el E(P) de éstos. Este efecto
de aumento relativo del E(P) promedio, por
estar en manchones mixtos, se podria
denominar el efecto de la ‘*‘pérdida por
asociacién”, al ser lo opuesto del efecto de
“resistencia por asociacién”. En este sen-
tido, serd importante evaluar a futuro los
desplazamientos de insectos desde litre a
colliguay predichos por los resultados ante-
riores, asf como determinar si hay un
gradiente decreciente de herbivoria en colli-
guay a partir de la zona de contacto con
litre, efecto éste también esperable bajo la
hipotesis del ‘“‘vaciamiento” de insectos.
Muestreos de insectos en manchones
mixtos arrojardn mds luz sobre los mecanis-
mos finos de los efectos de resistencia y
pérdida por asociacion.

;De qué manera pueden estas interac-
ciones ser de utilidad para entender la
distribucién y caracteristicas de los arbus-
tos en terreno?,

No parece clara la manera como los
efectos de la concentracion del recurso y de
resistencia y pérdida por asociacién puedan
explicar la microdistribucion de arbustos en
los manchones del matorral. Al respecto,
Fuentes et al. (1984) muestran cOmo tres
especies muy comunes en el matorral (L.
caustica, C. odorifera y Q. saponaria),
coocurren en manchones de arbustos con
frecuencias no siempre esperables por azar.
Mis concretamente se encontrd que C
odorifera aparece en manchones monoespe-
cificos con una frecuencia mayor a la
esperada por azar, al igual que los mancho-
nes mixtos de Q. saponaria y L. caustica,
pero que las tres especies coocurren en
manchones triespecificos con una frecuen-
cia menor a la esperada por azar. Pues bien,
sOlo C. odorifera en manchones monoespe-
cificos se ajusta a lo esperado por nuestros
resultados. Recordemos que colliguay no
presenta el efecto de concentracién del
recurso para los defoliadores y muestra sblo



INSECTOS DEFOLIADORES DE ARBUSTOS 55

un débil efecto para los picadores-chupado-
res, por lo que no correria un mayor riesgo
de herbivoria al estar en manchones puros,
aunque si al estar en manchones mixtos.

Los demds casos de asociaciones no
parecen ser explicables por defensa comuni-
taria. Los manchones mixtos litre-colliguay
aparecen en terreno con una frecuencia
indistinguible de la esperada por azar, lo
que estd en contra de lo esperable por
nuestros resultados. Si el efecto de la
resistencia-pérdida por asociacién tuviera
relevancia para la microdistribucidén de los
arbustos, los manchones litre-colliguay de-
bieran aparecer en una baja frecuencia,
puesto que las componentes colliguay del
manchdén serfan poco a poco eliminadas.
Andilogamente, los litres coocurren en
manchones monoespecificos con una fre-
cuencia indistinguible del azar, que no se
esperarfa delefecto de concentracién del
recurso que se ha constatado. Tampoco
resulta claro lo que sucede con los qui-
llayes. De los resultados que se han presen-
tado se tiene por consecuencia que los
manchones mixtos de litre-quillay deberian
aparecer con una frecuencia similar a la de
los manchones puros de litre o de litre-colli-
guay, pero esto no se cumple puesto que
litre-quillay aparecen con una frecuencia
mayor a la esperada por azar. Por Gltimo, la
conducta de los arbustos en la situacidén
triespecifica deberia seguir el mismo patrén
que los arbustos en manchones litre-co-
lliguay, puesto que el agregar quillayes para
el manchdén no represemtaria un cambio
significativo en los valores promedio de
E(P). Pero los manchones triespecificos
aparecen con una frecuencia menor a la
esperada por azar, mientras que los diespe-
cificos aparecen con una frecuencia indis-
tinguible del azar.

En resumen, nuestros resultados indican
claramente la existencia de un efecto de
concentracion del recurso y un efecto de la
resistencia por asociacién entre los arbustos
del matorral de Chile central, pero estos
efectos no se alcanzan a manifestar en los
patrones de distribucién espacial de los
arbustos. Las razones para esta discrepancia
no estdn claras aln, pero es posible que
cuando se aclare cudl es el recurso concen-
trado (alimento, refugio, etcétera), poda-
mos esclarecer si este efecto de concen-
tracidén es una consecuencia y no una causa
de los patrones de distribucidon encontra-
dos. Por otro lado, es posible que en el
transcurso de la evolucién, la pendiente de

la curva de E(P) contra volumen foliar se
haya'reducido al punto que hoy los efectos
sobre -la distribuciébn ya no sean consta-
tables en el rango de manchones existentes.
De hecho, Poiani y del Pozo (datos no
publicados) muestran que la adecuacion
bioldgica de C. odorifera se ve afectada-sblo
levemente por intensidades de defoliacién
artificial muy altas para la especie
(20%-100%). Ademds, aun para la defolia-
cidn de insectos sobre plidntulas de arbus-
tos, las intensidades naturales parecen ser
un “ruido” con respecto al efecto grueso de
la sequfa de verano y la depredacién por
micromamiferos (Poiani y Fuentes, datos
no publicados).

Finalmente, no es descartable ain la
hipo6tesis que la perturbacidén humana, que
parece afectar en mayor o menor grado a
los matorrales, esté enmascarando los efec-
tos de defensa por asociacién. Esperamos
que en investigaciones futuras pueda acla-
rarse cudl de estas alternativas es la mds
probable.
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