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RESUMEN

Para evaluar los efectos de la defoliacidn sobre el crecimiento vegetativo y la produccidn de semillas del arbusto Colli-
guaya odorifera, una especie comun en Chile central, se defoliaron artificialmente tres grupos de cuatro individuos en
un 20%, 50% y 100% de su area foliar. Otro grupo de cuatro individuos se mantuvo como control. Los experimentos
se llevaron a cabo en 1982, que fue un afio de pluviosidad dos veces mayor a la normal. Al afio siguiente (1983) los ar-
bustos defoliados en un 20% durante 1982 volvieron a ser defoliados en el mismo porcentaje, mientras que un nuevo
grupo fue defoliado en un 20% por primera vez. El afio 1983 presentd una pluviosidad cercana al promedio registrado
para el sector de estudio.

Tanto en el afio de alta pluviosidad como en el de pluviosidad normal la defoliacidn experimental tiene por con-
secuencia una disminucibn, estadisticamente no significativa, de la produccion de semillas. Sin embatgo, los efectos so-
bre el crecimiento vegetativo se invierten de un afio a otro: durante un afio muy lluvioso los arbustos controles crecen
mas que los defoliados, mientras que en un afio menos lluvioso la relacion es inversa. Las tasas de defoliacion de un
20% durante dos afios consecutivos (1982/1983) no parecen afectar a los arbustos mas que la misma defoliacion apli-
cada durante un solo afio, sugiriendo que los efectos de los herbivoros pueden verse amortiguados por las fluctuacio-
nes interanuales en la productividad de los arbustos. A partir de tales resultados, se discuten ciertas posibles implica-
ciones evolutivas de la herbivoria sobre Colliguaya odorifera.

Palabras claves: Adecuacién biolbgica, defoliacion, matorral, Chile, Colliguaya odorifera.

ABSTRACT

Adults of the shrub species Colliguaya odorifera were defoliated at 20%, 50% and 100% of their total leaf area, in order
to assess the effects of defoliation on seed production and vegetative growth. Four plants were maintained as controls,
that is, with natural defoliation intensities which in the study size reached 2% The experiments were conducted during
1982, a very rainy year for the region (801 mm). During 1983, the four shrubs previously defoliated at 20% were de-
foliated at a 20% intensity for a second time. This year was less rainy (403 mm) than the previous one.

We show a statistically non significant decrease in total seed production in defoliated shrubs in both the very rainy
and the normal year. Nevertheless, the effects of foliar damage on vegetative growth are qualitatively different com-
paring 1982 and 1983. During the very rainy year, control shrubs grew more than defoliated ones, while in a normal
year the relation is reversed. A 20% defoliation during two consecutive years does not appear to affect the shrubs more
than the same defoliation percentage over a single year, which suggests that the effects of herbivore damage might be
mitigated by fluctuations of shrub productivity between years.

Key words: Fitness, defoliation, matorral, Chile, Colliguayq odorifera,

INTRODUCCION des y que la presencia de ciertas estructuras

morfologicas o compuestos quimicos en las

Se presume que los insectos herbivoros dis-  plantas, catalogados como defensas antiher-
minuirian, en mayor o menor grado, la bivoros, seria una respuesta a esta interac-
adecuacion biologica de sus plantas huéspe-  cion interespecifica (Ehrlich & Raven 1964,
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Feeny 1970, Levin 1971). Sin embargo,
esta visibn adaptacionista de la herbivoria
no parece suficiente para aclarar el origen
y resultados de las interacciones plantas-
herbivoros. Son necesarias evidencias expe-
rimentales mas directas para poner a prueba
las tesis “adaptacionistas” (Lewontin 1982).
Esta falta de evidencia experimental es cri-
tica en el caso de interacciones insectos-
plantas lefiosas (Churchill et al. 1964,
Rockwood 1973). De hecho, es muy im-
portante determinar qué tipos de efectos
tiene la defoliacidon sobre los arbustos para
entender las relaciones evolutivas entre her-
bivoros y plantas, puesto que a priori no
hay ninguna raz6n para suponer una corre-
lacion negativa entre defoliacion y adecua-
cion bioldgica de aquellas. Mas alin, existen
casos en que las plantas tienen respuestas
compensatorias a la defoliacidon, que po-
drian disminuir los efectos de ésta (Simber-
loff et al. 1978, Owen & Wiegert 1981,
Inouye 1982, Mc Naughton 1983).

En el matorral de Chile central (Thrower
& Bradbury 1977) las especies arbustivas
sufren intensidades muy variables de defo-
liacién por insectos, que van desde un mi-
nimo de un 2% (p. ej. Colliguaya odorifera
Mol., Euphorbiaceae) a un maximo prome-
dio de un 18% (p. ej. Lithraea caustica
Hook. et Arn., Anacardiaceae) (Fuentes et
al. 1981), aunque en comunidades mono-
especificas de Muehlenbeckia hastulata,
ocasionalmente ocurren defoliaciones de
hasta un 100% (Fuentesetral 1981). Ade-
mas, se han documentado altas variaciones
geogrificas y locales en los porcentajes de
defoliacidn intraespecificos (Fuentes & Et-
chegaray 1983, Poiani & Fuentes 1985).

Fuentes et al. (1981) han propuesto un
modelo explicativo de la abundancia relati-
va de los arbustos del matorral. Segiin estos
autores, la defoliacién disminuye el creci-
miento vegetativo de los arbustos, lo que
puede significar una desventaja competiti-
va para las especies mas defoliadas. Luego,
las abundancias relativas de las especies ar-
bustivas serian el resultado de los efectos
combinados de la herbivoria y la competen-
cia interespecifica. Sin embargo, tampoco
en este caso se han demostrado en forma di-
recta los presuntos efectos de los insectos
sobre el crecimiento de los arbustos.

El objetivo de este trabajo es estudiar el
efecto de distintos grados de defoliacion ar-
tificial en: (a) la produccion de semillas y
(b) el crecimiento vegetativo del arbusto se-

mideciduo de verano Colliguaya odorifera
en Chile central. Con esto se quiere evaluar
hasta qué punto la defoliacién por los in-
sectos podria constituirse en una presion
selectiva para esta especie.

MATERIALES Y METODOS

Los experimentos se realizaron en el fundo
San Carlos de Apoquindo (33027 S,
70042’ W) a 1.000 m de altitud y 20 km al
este de Santiago. El area de estudio es par-
te de un cono aluvial de la precordillera de
los Andes. La vegetacion consiste en un ma-
torral esclerofilo (Thrower & Bradbury
1977), siendo las especies mas frecuentes
Lithraea caustica, Quillaja saponaria (am-
bos arbustos siempre-verdes) y Colliguaya
odorifera (arbusto semideciduo de verano).
El clima es de tipo mediterraneo con vera-
nos secos y calurosos e inviernos frios y lu-
viosos; la precipitacion anual promedio es
de 356 mm (di Castri & Hajek 1976).

Tratamientos de defoliacion

Durante el mes de septiembre (inicio de la
primavera) de 1982 se escogieron 15 arbus-
tos adultos de C. odorifera de tamafios se-
mejantes. C. odorifera es una especie mo-
noica que, por alcanzar la madurez sexual
a un tamafio relativamente pequeiio, consti-
tuye un buen material experimental para
probar efectos de la defoliacion sobre el
crecimiento y la produccion de semillas.
Sus frutos son capsulas triloculares con una
semilla por l6culo.

En cada planta se contd el niimero total
de pistilos, para tener una estimacién de la
carga reproductiva potencial. Cuatro de es-
tos arbustos se mantuvieron como control,
es decir, con niveles naturales de defolia-
cidbn (aproximadamente 2%). Otros cuatro
arbustos fueron defoliados en un 20%, cua-
tro en un 50%y tres en un 100% removien-
do un porcentaje de cada una de las hojas
del arbusto (tanto hojas viejas como las
nuevas). La eficiencia de la técnica de defo-
liacibn, especialmente en los casos de 20%
vy 50% , fue calculada midiendo el 4rea cor-
tada en 40 hojas escogidas al azar para ca-
da tratamiento, con planimetro polar
LASICO. Las areas promedios medidas dife-
rian s6lo en un 2%de los valores fijados.

Para detectar posibles efectos de defolia-
cidén repetida, en septiembre de 1983 se
repitieron las defoliaciones de 20% en
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aquellos arbustos defoliados durante 1982
con la misma intensidad. Ademais, se defo-
liaron cuatro nuevos arbustos en un 20%,
manteniéndose los mismos controles. Se
eligidé un 20% por ser la miaxima defoliacion
natural promedio encontrada en el matorral
(Fuentes et al. 1981).

Medicion de crecimiento

En cada arbusto defoliado se midié6 cada
dos semanas la longitud total de 10 ramas
marcadas. Estas mediciones se suspendieron
una vez que la longitud de la rama perma-
necié constante a 1o menos durante un mes.
Cada dos semanas se calculd un indice de
crecimiento (C):

L = L
C =
L
siendo
L; = longitud de la rama a tiempo t y
L: = longitud de la rama al inicio de las

1
mediciones,

Los indices de crecimiento para cada
tratamiento fueron comparados con un
ANDEVA de un criterio y medidas repeti-
das (Kirk 1968), luego de una transforma-
cidn logaritmica de los datos.

Produccién de semillas

Al final de la estacion de fructificacion
(enero), se colectaron las capsulas. Estas
fueron subdivididas en sanas, abortadas y
parasitadas (por microhimendpteros). Las
capsulas parasitadas y abortadas no pro-
dujeron semillas. De las capsulas sanas se
obtuvieron semillas viables (por lo menos
en apariencia) y abortadas (semillas arru-
gadas y practicamente sin endosperma).
Parte de las semillas viables se sembraron
en junio (invierno) de 1983, en una par-
cela de 3 x 1 m, bajo condiciones de som-
bra analogas a las encontradas bajo los ar-
bustos y sin riego. Posteriormente se calcu-
16 el porcentaje de germinacion de cada ti-
po de semillas para cada tratamiento de
defoliacidén. La proporcion entre el niimero
de semillas viables del arbusto y el nimero
de pistilos sanos iniciales (de esta manera se
corrige por el tamafio del arbusto) se co-
rrelaciond con el porcentaje de defoliacién,
mediante la prueba no paramétrica de
Spearman (Sokal & Rohlf 1981). La misma

correlacion se realizé entre el peso prome-
dio por semilla viable y el porcentaje de
defoliacion y entre el porcentaje de germi-
nacion de semillas viables y la intensidad de
defoliacion.

El porcentaje de germinacion, el porcen-
taje de pérdida de pistilos por parasitismo
y abortos, y el nimero de semillas no via-
bles en pistilos sanos, fueron usados como
estimadores de la pérdida total de semillas
de C. odorifera en los arbustos control.

Andlisis entre afios

Finalmente, para detectar posibles variacio-
nes entre afios de los efectos de la herbivo-
ria, se realizaron ANDEVAS de dos crite-
rios (afio y porcentaje de defoliacion), para
los indices de crecimiento y la proporcidon
numero de semillas/nimero inicial de pisti-
los.

RESULTADOS

La Fig. 1 muestra la variacion del indice
de crecimiento (C), durante 1982, para ca-
da uno de los tres niveles de defoliacidon
experimental: 20% 50% y 100% y los ar-
bustos control. Los resultados del ANDE-
VA indican que hay un efecto significativo
de la defoliacién experimental sobre el cre-
cimiento vegetativo de C. odorifera
(Fi3 8= 8,49;P < 0,01).

[Ur’la prueba de Tukey (Kirk 1968) para
los C promedio al final de la estacion de
crecimiento, revela que los arbustos control
crecen significativamente mas que los ar-
bustos defoliados en un 50 y 100%
(P < 0,05), pero no difieren de los defolia-
dos en un 20%, Tampoco hay diferencias
entre arbustos defoliados en un 50% y un
100%.

Por otro lado, durante el afio 1983, el in-
dice de crecimiento de los arbustos control,
los defoliados en un 20% por segundo afio
consecutivo y los defoliados en un 20% por
primera vez, no difieren significativamente
(F[2’9] = 0,41; P> 0,65). La Fig. 2 resume

los valores promedio de C para cada nivel
de defoliacion en 1982 y 1983, No existen
diferencias significativas entre control y
arbustos defoliados en un 20%en una opor-
tunidad o en dos afios consecutivos.

Con respecto a la produccién de semillas,
durante 1982 se manifesté una correlacidon
negativa, aunque marginalmente no signifi-



42 POIANI & DEL POZO

2,5 7

20

15 <

2 EE

+ 10 -

!

05 W

0 -

v

—%

0 2 4 6

TIEMPO (Semanas)

8 10 12 14 16

Fig. 1: Cambio del indice de crecimiento (C), en Colliguaya odorifera, durante la temporada de creci-
miento de 1982. (A) Arbustos control; (®) defoliados en un 20%; (4) defoliados en un 50%; () defo-

liados en un 100%.

Change in the growth index (C) for Colliguaya odorifera during the 1982 growing season. (A) Control shrubs; (®)
20% defoliation; (4) 50% defoliation; (O) 100% defoliation.

T *1EE

" W —

188

Fig. 2: Valores del indice de crecimiento (C) para
los arbustos controles (0% defoliacion experimen-
tal) (O), los defoliados en un 20% por primera vez
(8) y los defoliados en un 20% por segundo afio
consecutivo (E2), durante 1982 y 1983.

Values of the growth index (C) for the control (0% expe-
rimental defoliation) shrubs ([J), shrubs 20% defoliated
for the first time (B and shrubs 20% defoliated for two
consecutive years (&), during 1982 and 1983.

cativa (rg = —0,50; n= 15; P < 0,06), en-
tre la proporcién ntimero de semillas/nil-
mero de pistilos y el porcentaje de defolia-
cion (Fig. 3). No hay efectos de la defolia-
cion sobre el peso de semillas (rg = —0,05;
n = 15; P > 0,85) ni sobre el porcentaje de
germinacion (rg = 0,28; n = 15; P> 0,30).
Estos resultados sugieren que el efecto de la
herbivoria sobre C. odorifera se manifesta-
ria en la produccion total de semillas mas
bien que en la calidad de las semillas.

Los experimentos realizados en 1983
(Fig. 4) muestran que no hay una diferen-
cia estadistica en la proporcion numero de
semillas/numero de pistilos entre arbustos
controles, arbustos defoliados por dos afios
consecutivos y los defoliados por primera
vez en 1983 (F[2 9] = 0,22; P > 0,80).

Sin embargo, en 1982 hay una mayor pro-
ducciobn de semillas por pistilo que en
1983 (F[l 12] = 12,29; P < 0,01), pero

no hay un efecto de la intensidad de defo-
liacion (F[l 12] = 0,96; P> 0,30) ni una

interaccion significativa entre ambos facto-
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Fig. 3: Relacion entre la intensidad de defoliacion
y la cantidad de semillas por pistilo inicial. El
coeficiente de correlacién de Spearman resultante
de tales datos es marginalmente no significativo:
rg=-0,50;n=15;P <0,06.

Relation between the defolation intensity and the
amount of seeds per initial pistil. The Spearman’s rank

correlation coefficient is marginally non significant:
r,=-0.50;n=15;P <0.06.

Finalmente, la Tabla 1 muestra las cau-
sas de mortalidad de semillas en los arbus-
tos control en 1982. Las semillas no germi-
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Fig. 4: Cantidad de semillas aparentemente viables
por pistilo inicial en los arbustos controles (0%
defoliacion experimental) ((J), los defoliados en
un 20% por primera vez (A) y los defoliados en un
20% por segundo afio consecutivo (&), durante
1982y 1983.

Total amount of viable seeds per initial pistil in the con-
trol shrubs (0% experimental defoliation) (), shrubs
20% defoliated for the first time (B3 and shrubs 20%
defoliated for two consecutive years (EJ), during 1982
and 1983.

A

nadas corresponden con toda seguridad a
semillas no viables, puesto que no se han
descrito fendmenos de latencia en esta es-

TABLA'1

Porcentajes de semillas perdidas por distintas causas en los individuos control de C. odorifera, duran-

te 1982.

Percent of the potential seed set of control individuals of C. odorifera lost by different causes during 1982.

CAUSAS DE PERDIDA DE SEMILLAS

Parasitismo Semillas Total
Semillas de los Aborto de abortadas en Semillas no semillas
INDIVIDUOS potenciales* pistilos los pistilos capsulas sanas germinadas perdidas
1 NO sem. 219 96 96 1 22 215
% 100 44 44 1 10 99
2 N° sem. 438 114 99 45 113 371
% 100 26 23 10 26 85
3 NO sem. 1296 114 546 258 237 1155
% 100 9 42 20 18 90
4 NO sem. 603 132 267 18 181 598
% 100 22 44 3 30 99
% Promedio 25+ 14 38+ 10 9+ 9 21+ 9 93+ 7
+ D.E.

* Namero de pistilos x 3.
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pecie (Orlando Balboa, comunicacidén per-
sonal). Sin tomar en cuenta la tasa de
depredacion de semillas una vez que han
caido al suelo, ni la tasa de mortalidad de
plantulas, s6lo un 7% del total potencial
de semillas logra germinar. Es decir, la
defoliacidn sobre C. odorifera reduciria la
produccién de semillas a partir de un maxi-
mo potencial promedio de un 7%,

DISCUSION

Los resultados indican que durante 1982
los porcentajes de defoliacion experimental
causaron una disminucién, aunque no esta-
disticamente significativa, de la produccion
de semillas. El crecimiento vegetativo de
C. odorifera, es reducido con respecto al
control s6lo en arbustos defoliados en mads
de 50%. Sin embargo, la tendencia observa-
da en el crecimiento vegetativo durante
1982 se invierte en 1983, es decir, los ar-
bustos defoliados en un 20% durante 1983
crecieron mas que los arbustos control
(Fig. 3).

El afio 1982 se diferenci6 de 1983, noto-
riamente en la cantidad de agua caida, sien-
do las precipitaciones de 801 y 403 mm,
respectivamente. Es posible entonces, que
la recuperacién vegetativa de C odorifera
luego de la defoliacion se vea afectada por
las fluctuaciones de productividad entre
afios, debidas a las variaciones en las preci-
pitaciones anuales. Nuestros resultados son
congruentes con experiencias previas, en las
que se muestra que C odorifera, durante
un afio de pluviosidad comparable a la de
1983, tiene cierta capacidad de compensar
vegetativamente la pérdida de 4rea foliar
(Torres et al. 1980).

Defoliaciones de un 20% en dos afios con-
secutivos (Figs. 2 y 4), no tienen un efecto
apreciable en el crecimiento vegetativo, ni
en la produccion de semillas. Este resulta-
do puede estar indicando que la persisten-
cia de niveles de defoliacion de un 20%, pa-
ra C. odorifera, se ven ‘“‘amortiguados” por
las fluctuaciones de productividad entre
afios. Es decir, un afio con alta productivi-
dad puede disminuir los efectos de la defo-
liacibn en el afio siguiente, puesto que la
planta acumularia reservas y tendria una
mayor biomasa disponible para recuperar
el area foliar perdida.

Por 1ltimo, los resultados de la Tabla 1,
muestran un promedio de viabilidad de un
7% de la produccidn potencial de semillas

en C. odorifera. Este porcentaje es relati-
vamente bajo si tomamos en cuenta que:
a) C. odorifera invierte el 51% de su bio-
masa aérea anual en estructuras reproduc-
tivas (Aljaro & Montenegro 1981), b) no
se ha considerado la mortalidad de las se-
millas por depredacion (Glanz & Meserve
1982) y ¢) no hemos tomado en cuenta la
mortalidad de pliantulas por el “stress”
hidrico del verano y la depredacidon por
mamiferos pequefios (Fuentes et al. 1983,
Fuentes er al. 1984). Esta baja viabilidad
de las semillas en los arbustos control,
junto con el efecto de la defoliacion sobre
la produccién de semillas de C odorifera,
nos ayudan a entender mejor tanto la apa-
ricibn de compuestos quimicos y estructu-
ras morfologicas considerados como defen-
sa antiherbivoros en esta especie (Monte-
negro et al. 1980, Walkowiak et al. 1984),
asi como el desplazamiento de los mecanis-
mos reproductivos de C. odorifera desde los
sexuales a los asexuales a través de la pro-
duccidn de raices adventicias.

En sintesis, segin nuestros resultados,
la herbivoria sobre C. odorifera tendria,
en el corto plazo (dos afios), efectos muy
pequefios sobre la reproduccién y el creci-
miento de los arbustos, esto no s6lo por la
capacidad fisiologica de los arbustos de
compensar por el dafio recibido, sino ade-
mas por las fluctuaciones interanuales en la
productividad. Sin embargo, debido a la
baja produccion de semillas viables en los
arbustos controles, es posible que en tiem-
pos evolutivos esos mismos niveles de defo-
liacibn u otros mayores, pudiesen haber re-
presentado una presidon selectiva significa-
tiva.
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