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RESUMEN

En las hojas ocurren los procesos de fotosintesis y transpiracion que involucran el
intercambio de energia, agua y gases entre la planta y el medio ambiente. Debido a
esta relacion, la forma y estructura de las hojas de las comunidades de
dicotiledéneas varian de acuerdo al clima subyacente. Los rasgos foliares que se
asocian con variables climaticas son: los dientes foliares, area de lamina foliar y la
densidad de venacién. A un nivel regional se encontré que las hojas de las
comunidades més frias tienen un mayor nimero y tamaiio de dientes foliares junto
con una menor densidad de venacioén y una menor area de lamina, en relacion a las
hojas de las comunidades mas célidas, Ademas a un nivel intracomunitario las hojas
del dosel tendieron a tener un mayor nimero y tamafio de dientes foliares en
relacion a las hojas del sotobosque. Las causas de la variacion morfolégica entre y
dentro de las comunidades vegetales, serfan principalmente por la presencia y
ausencia de ciertas especies mas que por cambios intraespecificos. Se concluye que
la temperatura es el principal modulador de la fisionomia foliar en Chile y los
rasgos asociados a los dientes son los que mejor reflejan las variaciones térmicas.

ABSTRACT

On leaves occur the processes of photosynthesis and transpiration that involves
the exchange of energy, water and gases between the plant and the environment.
Because of these relationships, the shape and structure of the leaves, of
dicotyledonous communities vary according to the underlying climate. The leaf
traits associated with climatic variables are the teeth, blade area, and venation
density. In a regional level it was found that leaves of cooler communities have
higher number and size of teeth, lower vein density and a lower blade area,
regarding leaves of warmer communities. In a intra-comunity level ,canopy leaves
tended to have a greater number and size of teeth in relation to understory leaves.
The causes of morphological variation among and within plant communities, would
mainly by because the presence and absence of certain species rather than
intraspecific changes. We conclude that the temperature is the main modulator of
foliar physiognomy in Chile and the features associated with the teeth are those
that best reflect temperature changes.
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INTRODUCCION

En las hojas ocurren los procesos de fotosintesis y transpiracién que
involucran el intercambio de energia, agua y gases entre la planta y el medio
ambiente. Esta estrecha relacion entre las hojas y el medio ambiente, explicarfa la
asociacién entre rasgos foliares de comunidades vegetales y el clima al que estan
expuestas (Givnish, 1987; Wolfe, 1993; Wright, 2005). Los paleoecdlogos utilizan
estas relaciones con el fin de estimar paleoclimas continentales, a partir de modelos
numéricos basados en la correlacién de caracteres foliares de hojas actuales con
variables climaticas, como temperatura y precipitacion, para luego extrapolar estas
correlaciones a los ambientes pasados mediante rasgos foliares de hojas f6siles
(Hinojosa y col, 2006; Su y col 2013; Hinojosa y col. 2015). Estos modelos
fisionémicos asumen que los rasgos foliares estian bajo seleccién por lo que ante
determinadas condiciones climaticas se promoverfa o limitaria la persistencia de

los rasgos foliares con importancia fisioldgica (Givnish, 1984},

Dentro de los rasgos foliares que presentan una relacién con el clima, se

encuentran rasgos asociados al tamaiio, forma, tipo de borde foliar, red vascular y




densidad estomética (Uhl y Mosbruger, 1999; Huff y col. 2003; Mcelwain 2004;
Royer y col. 2005). El tipo de borde foliar es el primer rasgo foliar en que se
describié una relacién empirica con la temperatura media anual {TMA) a un nivel
global(Bailey & Sinnott, 1916). En el estudio de Bailey & Sinnot (1916) se revisé la
literatura para determinar el porcentaje de especies con borde entero y dentado
que componen las comunidades vegetales ubicadas en distintos continentes, donde
anecddticamente se incluye a Chile por el estudio de la vegetacién nacional
realizado por Claudio Gay. La relacion entre el tipo de borde foliar y la TMA,
consiste en que las comunidades vegetales ubicadas en zonas donde los climas son
cdlidos estin compuestas por un mayor porcentaje de especies con borde entero, y
de forma inversa las comunidades vegetales ubicadas en zonas frias estan
compuestas por un mayor porcentaje de especies dentadas. Esta relacién es una de
las mas fuertes tanto por su significancia estadistica,ya que se replica en diferentes
comunidades del globo y ademas porque es simple de aplicar, sobre todo para la
reconstruccién de la TMA a partir de hojas fésiles (Wilf 1997; Greenwood et al,.
2004;Hinojosa y col,, 2011). En el tltimo tiempo se ha publicado que ademas de
encontrar una mayor proporcién de especies con borde dentado en zonas frfas, en
estos climas las hojas dentadas tendrian un mayor niimero de dientes y de mayor
tamaiio en relacion a las especies localizadas en zonas calidas(Huff y col., 2003;
Royer y col,, 2005; Peppe y col,, 2011). Se ha propuesto que los dientes son zonas
de la hoja que incrementan la tasa de transpiracién en las primeras etapas del

desarrollo de la hoja, permitiendo maximizar el crecimiento celular de la hoja en




zonas donde el periodo de temperaturas éptimas es acotado (Royer y col,, 2006),
como en los climas templados.

El tamafio foliar se asocia con la disponibilidad de agua, ya que se ha
observado que las comunidades de dicotiledoneas lefiosas presentan un mayor
tamafio de lamina foliar a medida que aumenta la precipitacién media anual (PMA)
(Givnish, 1984; Wilf y col,, 1998; Jacobs, 1999; Peppe y col, 2011). Evidencia de
esta relacién son las grandes hojas de los bosques tropicales en contraste con las
pequeiias hojas de comunidades vegetales ubicadas en zonas desérticas, el
mecanismo atribuido a la variabilidad del area foliar sugiere que una mayor area de
lamina hace que la hoja exponga una mayor superficie de contacto con el ambiente,
por ende tiene una mayor area de intercambio de gases lo cual aumenta la tasa
fotosintética pero la hace mas propensa a la deshidratacion en ambientes secos
(Givnish, 1984). Por otro lado la forma de la hoja se asocia al clima, por ejemplo se
ha registrado que las hojas que habitan ambientes secos presentan una mayor
relacién largo/ancho que hojas de ambientes hiimedos, de manera que las hojas
presentan una lamina alargada en ambientes secos, mientras que formas mas
circulares se asocian a comunidades hiimedas (Wolfe, 1993; Traiser y col. 2005). Se
ha propuesto que una ldmina alargada no se sobrecalienta, ya que transfiere mayor
calor al ambiente dado que cualquier punto dentro de su lamina estd cerca del
margen (Wolfe, 1993) lo que genera una pérdida de calor mas rapida por

conveccion en ambientes con altas temperaturas y baja humedad.




Con respecto a las venas foliares , estas se asocian a factores que incrementan la
tasa de transpiracién y reducen la disponibilidad de agua, por lo que se sugiere que
en condiciones de calor y sequedad las comunidades vegetales tienen hojas con una
red vascular mas densa (DV) y con un desarrollo areolar mas complejo que las
comunidades de zonas frias y hlimedas, ya que esto genera mayor redundancia en
el sistema hidraulico confiriendo robustez ante los cambios de flujo o dafio vascular
por deshidratacion (Corson, 2010; Katifori y col,, 2010; Sack & Scoffoni, 2013 ).
Finalmente, la densidad estomética se asocia a la humedad ambiental ya que se ha
descrito que en ambientes hiimedos una mayor densidad estomatica permite
disminuir la resistencia hidraulica foliar permitiendo un mayor intercambio
gaseoso con el ambiente optimizando la tasa fotosintética, pero en climas secos
esto no serfa favorable dado que genera una perdida del recurso hidrico por lo que
en estas condiciones seria mas adecuado tener una mayor resistencia hidrica
disminuyendo la densidad estomatica (Carins Murphy y col. 2014).

Ademdas de la modulacién climatica de la fisionomia foliar, existe un factor
histérico que debe ser considerado al momento de analizar la fisionomfa vegetal
(Hinojosa y col. 2011; Peppe y col 2011). De acuerdo a lo anterior se ha encontrado
que el rasgo “tipo de borde foliar”, presenta inercia filogenética, indicando que este
rasgo no evoluciona independientemente de su herencia genética, lo cual
explicaria porqué encontramos especies con rasgos fisionémicos que no serian
acordes al clima imperante, por ejemplo la presencia de especies con hojas

dentadas en zonas desérticas. Otra evidencia de inercia filogenética en el tipo de




borde, es que las especies que componen las comunidades chilenas que provienen
de un origen neotropical y pantropical, la cual se originé hace 45 a 60 Ma bajo
condiciones cdlidas, presentan una mayor proporcién de especies con borde
entero, sefialando que han retenido este rasgo por herencia genética
independientemente del clima (Hinojosa y col,, 2011). Con respecto a la DV existen
discrepancias. Por ejemplo, Blonder & Enquist {2014) estudiando comunidades
vegetales de zonas tropicales y templadas de Norte América, no encontraron una
sefial filogenética para este rasgo mientras que Walls (2011) quien utilizé la base
de datos Glopnet, la cual incluye un mayor nimero de especies y comunidades
(Wright vy col. 2004), si obtuvo una sefial significativa. Para los rasgos como el
nimero y tamaiio de dientes foliares, y la forma de la hojas, no se ha determinado si

evolucionan de forma independiente de su herencia genética.

Junto con las relaciones intercomunitarias, se han observado diferencias
intracomunitarias por lo que se ha encontrado variaciones fisiondmicas entre
especies que habitan en el sotobosque y especies que alcanzan el dosel. En general
se ha descrito que las hojas del dosel son de menor area, alargadas y con una mayor
DV en relacion a las del sotobosque (Uhl & Walther, 2000; Zwieniecki y col. 2004).
El factor que explicarfa estas diferencias entre hojas de sol y de sombra seria la
diferencia en la cantidad de irradiacién solar que llega a ambos estratos y los

mecanismos compensatorios de adaptacion que tendrian estos dos tipos de hojas




para disminuir una excesiva transpiracion en el dosel y una baja cantidad de

energfa luminica en el sotobosque (Nicotra y col. 2011; Carins Murphy y col., 2012).

La forma de crecimiento también puede afectar la fisionomia foliar en relacion con
el clima. Por ejemplo , Santiago & Wrigth (2007) encontraron que en bosques
tropicales los &rboles tienen mayores tasas fotosintéticas que enredaderas y
arbustos del sotobosque respectivamente sugiriendo una relacion entre fisionomia

foliar y forma de crecimiento, relacién no corroborada empiricamente.

A un nivel intraespecifico las relaciones entre rasgos foliares y clima son menos
claras dado que existen miiltiples especies que presentan relaciones inversas entre
si o incluso nulas. Por ejemplo, la especie Acer rubrum presenta un mayor nimerc
y tamafio de dientes a medida que la temperatura disminuye, mientras que en la
especie Quercus kelloggii no hay cambios, siendo independiente su fisionomia de la
temperatura (Royer y col, 2008; Royer y col,, 2009). Incluso se han documentado
variaciones intracomunitarias dentro de una misma especie, por ejemplo Fagus
sylvatica tiene una DV mayor en las hojas del sotobosque en relacién con las del
dosel (Uhl & Walther, 2000} mientras que en Quercus acuttissima ocurre lo
contrario(Xu y col, 2008). Esta informacién es relevante dado que se puede
identificar si las especies de una misma familia tienen respuestas similares a una

variable ambiental, lo cual puede ser utilizado al analizar hojas fésiles donde es




posible clasificar las muestras a un nivel de familia y por ende complementar las

reconstrucciones climaticas.

En general, en Chile son pocos los estudios que analizan las relaciones entre los
rasgos morfoldgicos con las variables ambientales mediante una aproximacion
empirica. Este tipo de aproximacion permite analizar una gran cantidad de
especies y comunidades con el fin de apoyar o generar nuevas hipotesis sobre los
mecanismos fisiologicos que regulan el crecimiento y adecuacion de las especies
vegetales que forman parte de la zona austral de Sur América. Ademés, nos permite
identificar relaciones entre rasgos foliares y ambientales, las cuales son utilizadas
por lo paleoecdlogos en la reconstruccién de ambientes a partir de hojas fésiles.
Para verificar la utilizacién de los rasgos foliares de angiospermas chilenas como
estimadores de variables climaticas se deben abordar las siguientes preguntas:
;Cuales son las relaciones entre rasgos foliares y variables ambientales? ;Coinciden
estas relaciones con las descritas a nivel global?;Existen diferencias
intracomunitarias e intraespecificas?;Estas relaciones se explican por modulacion

climdtica o también por factores historicos?




Hipotesis
I) Si existen asociaciones entre la fisionomia foliar de dicotiledéneas y variables
climéticas, se espera que en un gradiente de temperatura y humedad:

* Las localidades mas frias presenten mayores valores para los rasgos nimero
de dientes y tamafio de dientes en comparacion con las localidades mas
calidas.

* Las localidades mas hiimedas presenten mayores valores de area de lamina,
sean mas circulares y con menor valor de densidad de venas, en contraste
con las comunidades de localidades mas secas

* Las hojas del dosel sean de menor area , alargadas y con una mayor
densidad de venas, en relacién a las del sotobosque.

) Si los factores historicos afectan la relacién fisionomia foliar-clima entonces
para la flora de Chile, se espera que:

* Exista inercia filogenética para los rasgos estudiados.

* Los elementos fitogeograficos con origenes térmicamente extremos,
presenten diferencias significativas en los rasgos estudiados.

III) Si existe una relacidn entre fisionomfa foliar y forma de crecimiento, entonces
se espera que arboles, enredaderas, arbustos y herbaceas tengan valores de: area
de lamina, densidad de venas, circularidad de las hojas, niimero y tamafio de

dientes, en orden decreciente respectivamente.




Objetivo general:

Establecer las relaciones de los rasgos foliares y variables climaticas en un
gradiente latitudinal en Chile, a un nivel intercomunitario, intracomunitario
y de acuerdo a la forma de crecimiento. Ademds se determinara si existe un

componente histérico asociado.

Objetivos especificos

Medir 22 rasgos foliares de especies que componen comunidades ubicadas
en un gradiente latitudinal de temperatura y humedad.

Clasificar las especies estudiadas de acuerdo a forma de crecimiento,
desarrollo areolar y origen fitogeografico.

Correlacionar los rasgos foliares con las variables climaticas.

Comparar los valores de los rasgos foliares entre las especies a un nivel
intracomunitario e intraespecifico.

Estimar inercia filogenética de los rasgos foliares




METODOLOGIA

Lugares de Estudio

En este trabajo se estudiaron 10 localidades ubicadas entre los 322 y 542 de latitud
Sur: Parque Nacional La Campana, Reserva Nacional Los Ruiles, Reserva Nacional
Los Belloto del Melado, Parque Nacional Laguna del Laja, Parque Nacional
Nahuelbuta, sector aledafio al rioc Caunahue, Parque Nacional Chiloé sector de
Cucao, sector aledafio a Bahia Exploradores, sector aledafio a Punta Arenas y
sector aledafio a Puerto Williams (Figura 1).

Cada localidad se caracterizan a continuacion:
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acuerdo a (Luebert & Pliscoff 2006).
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Parque Nacional La Campana

El lugar de recoleccién corresponde principalmente al piso de vegetacién del

bosque escleréfilo mediterraneo costero de Lithrea caustica y Cryptocarya alba el

cual se distribuye en las zonas bajas de la vertiente occidental de la cordillera de la

Costa en las regiones de Coquimbo, Valparaiso y del Libertador Bernardo

O’Higgins, entre los 0 a 1300 m (Luebert & Pliscoff 2006). Las angiospermas

lefiosas recolectadas en este piso se encuentra en la Tabla 1

Tabla 1. Angiospermas lefiosas recolectadas en el Parque Nacional La Campana

Acrisione
Agerating
Aristotelia
Baccharis
Beilschmiedia
Berberis
Calceolaria
Cestrum
Citronella
Colliguaja
Cryptocarya
Escallonia
Haploppapus
Lardizabala
Lathyrus
Lithrea
Lobelia
Luma

denticulata
glechonaphylla
chilensis
salicifolia
miersii
rotundifolia
ascendens
parqui
mucronata
odorifera
alba
pulverulenta
multifolius
biternata
sp.
caustica
excelsa
chequen

Maytenus
Muehlenbeckia
mutisia
Proustia
Quillaja
Ribes
Schinus
Schinus

sp

sp

sp

sp

sp

sp

trevoa
Tropaelum
Vicia

boaria
hastulata

sp,

cuneifolia
saponaria
magellanicum
latifolius
montanus

LW - Y-S ST O Y

trinervis
ciliatum
sp.

12




Reserva Nacional Los Ruiles

El lugar de recoleccidn corresponde principalmente al piso de vegetacién bosque
caducifolio mediterraneo costero de Nothofagus glauca y Persea lingue , el cual se
distribuye en las laderas occidentales de la cordillera de la Costa de la region del
Maule y norte del Biobio entre los 200 y 700 m (Luebert & Pliscoff 2006). Las

angiospermas lefiosas recolectadas en este piso se encuentra en la Tabla 2

Tabla 2. Angiospermas lefiosas recolectadas en la Reserva Nacional Los Ruiles

Aextoxicon punctatum Maytenus boarea
Aristotelia chilensis Mutisia ilicifolia
Azara integrifolia Myoschilos oblonga
Azorella spinosa Mpyrceugenia  exsucca
Boccharis rhomboidalis Myrceugenia  sp

Boguila trifoliclata Myrceugenia  planipes
Colliguaja odorifera Nothofagus leonii
Crinodendron hookerianum Nothofagus alessandri
Cryptocarya alba Nothofagus dombeyi
Dasyphyllum diacanthoides Nothofagus glauca
Desfontainia spinosa Nothofagus obliqua
Dioscorea brachybotrya Persea lingue
Drimys winteri Peumus boldus
Escalfonia pulverulenta Pitavia punctata
Fuchsia magellanica Quillaja sgponaria
Goultheria  insana Raphithamnus  spinosus
Gevuing avellana Ribes punctatum
Herreria stellata Ribes magelfanicum
Lapageria fosea Sophora macrocarpa
Lithrea caustica Sophora microphyla
Lomatia dentata sp sp

Lomatia hirsuta Tepuglia stipularis
Luma apiculata Ugni meolinae
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Reserva Nacional Los Bellotos del Melado

El lugar de recoleccién corresponde principalmente al piso de vegetacién bosque

caducifolio mediterrineo andino de Nothofagus glauca y Nothofagus oblicua el cual

se distribuye en las laderas occidentales de la cordillera de los Andes del sur de la

regién del Maule y norte del Biobio, entre los 300 y 1100 m (Luebert & Pliscoff

2006). Las angiospermas lefiosas recolectadas en este piso se encuentraen la

Tabla 3

Tabla 3. Angiospermas lefiosas recolectadas en la Reserva Nacional Los Bellotos del

Melado

Acrisione
Aextoxicon
Aristotelia
Azara
Baccharis
Beilschmiedia
Cissus
Citronefla
Colliguaja
Cryptocarya
Drimys
Hydrangea
Kageneckia
Lardizabala
Laurelia

Parque Nacional Laguna del Laja

denticulata
punctatum
chilensis
petiolaris
sp.
berteroana
striata
mucronata
salicifolia
alba
winteri
serratifolia
oblonga
biternata
sempervirens

Lithrea
Lomatia
Lomatia
Luma
Maytents
Nothofagus
Nothofagus
Nothofagus
Proustia
Proustia
Quillgja
Ribes
Schinus
Sophora

caustica
dentata
hirsuta
apiculata
bogria
alping
glauca
obliqua
cunneifolia
pyrifolia
saponaria
punctatum
sp.
macrocarpa

El lugar de recoleccion corresponde principalmente: al piso de vegetacion bosque

caducifolio mediterraneo andino de Nothofagus oblicua y Austrocedrus chilensis .Sin
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embargo, para esta zona las especies que acompafan a Austrocedrus chilensis son
Nothofagus dombeyi y Orites mirtoidea (Rondanelli y col. 2000). Este piso se
distribuye en las laderas medias de la cordillera de los Andes de la regién del
Libertador Bernardo O’Higgins , Maule y norte del Biobio , entre 900 a 1500 m.
(Luebert & Pliscoff 2006) Las angiospermas lefiosas recolectadas en este piso se

encuentra en la Tabla 4.,

Tabla 4. Angiospermas lefiosas recolectadas en la Reserva Nacional Laguna Laja

Baccharis rhomboidalis Lomatio hirsuta
Baccharis sp. Maytenus disticha
Berberis microphylla Mulinum spinosum
Berberis chilensis Mutisia sp.

Berberis empetrifolia Nothofagus dombeyi
Discaria chacaye Orites myrtoidea
Escallonia sp. Schinus magellanicus
Fuchsia magellanica Schinus patagonucus
Gaultheria  sp. Solanum cyrtopodium

Parque Nacional Nahuelbuta

El lugar de recoleccion corresponde principalmente al piso de vegetacién Bosque
resinoso templado costero de Araucaria araucana , el cual se distribuye en las
laderas altas y cumbres de la cordillera de Nahuelbuta, 1000-1500 m (Luebert &
Pliscoff 2006). Las angiospermas leftosas recolectadas en este piso se encuentra en

laTablas
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Tabla 5. Angiospermas lefiosas recolectadas en el Parque Nacional Nahuelbuta

Azara lanceclata Lomatia hirsuta
Berberis microphylla Maytenus disticha
Berberis darwinii Myoschilos oblonga
Berberis serrato-dentata Myrceugenia  parvifolia
Berberis trigona Nothofagus dombeyi
Desfontainea spinosa Nothofagus pumilio
Drimys andina Raukaua laetevirens
Gaultheria mucronata Ribes magellanicum
Gaultheria  phillyreifolia Solanum cyrtopodium

Rio Caunahue

El lugar de recoleccién corresponde principalmente al piso de vegetacién bosque
laurifolio templado interior de Nothofagus dombeyi y Eucryphia cordifolia el cual
se distribuye en lomajes y laderas medias de la vertiente oriental de la cordillera de
la Costa, algunas zonas de la depresion intermedia y laderas occidentales bajas de
la cordillera de los Andes de la regién de los Lagos, desde 100 a 700 m (Luebert &
Pliscoff 2006). Las angiospermas lefiosas recolectadas en este piso se encuentra en

la Tabla 6
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Tabla 6. Angiospermas lefiosas recolectadas en el sector del Rio Caunahue

Acrisione
Aextoxicon
Amomyrtus
Amomyrtus
Aristotelia
Azard

Azard
Baccharis
Berberis
Berberis
Berberis
Boguila
Buddieja
Caldcluvia
Cissus
Coraria
Crinodendron
Dasyphylium
Drimys
Embothrium
Escallonia
Eucryphia
Fuchsia
Gaultheria
Gevuina
Hydrangea
Lapageria
Lardizabala

denticulata
punctatum
meli

luma
chilensis
lanceolata
integrifolia
racemosa
darwini
trigona
micraphylla
trifoliclata
globosa
paniculata
striata
ruscifolia
hookerianum
diacanthoides
winteri
coccineum
rubra
cordifolia
magellanica
mucronata
avellana
serratifolia
roseq
biternata

Laurelia
Laureliopsis
Lomatia
Lomatia
Lomatia
Luma
Maytenus
Maytenus
Mitraria
Muehlenbeckia
Myrceugenia
Myrceugenia
Nothofagus
Nothofagus
Nothofagus
Nothofagus
Ovidia
Persea
Peumus
Raphithamnus
Raukaua
Raukaua
Ribes
Sarmienta
Tepualia
Ugni
Weinmannia

sempervirens
philippiana
hirsuta
dentata
ferruginea
apiculata
boaria
magelfanicum
coccinea
hastulata
planipes
leptospermoides
dombeyi
obliqua

nitida
betuloides
andina

lingue

boldus
spinosus
valdiviensis
laetevirens
magellanicum
rapens
stipularis
molinge
trichosperma
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Parque Nacional Chiloé sector de Cucao

El lugar de recoleccién corresponde principalmente al piso de vegetacién bosque

resinoso templado costero de Pilgerodendron uviferum y Tepualia stipularis , el cual

se distribuye en sectores de pendiente suave y planos inundados del sur de Chiloé

(Luebert & Pliscoff 2006). Las angiospermas lefiosas recolectadas en este piso se

encuentra en la Tabla 7.

Tabla 7. Angiospermas lefiosas recolectadas en el Parque Nacional Chiloé

Aextoxicon punctatum
Baccharis sphaerocephala
Berberis darwini
Berberis microphylla
Caldciuvia paniculata
Campsidium  voldivianum
Crinodendron hookerianum
Desfontainia spinosa
Drimys winteri
Embothrium coccineum
Fuchsia magellanica
Gaultheria insana
Gevuing avellana
Griselinia ruscifolia

Bahia Exploradores

Griselinia
Laureliopsis
Lomatia
Lluma
Mitraria
Myrceugenia
Myrceugenia
Myrceugenia
Nothofagus
Ovidia
Raukaua
Ribes
Sophora
Tepualia

racemosa
philippiana
ferruginea
apiculata
coccinea
ovata
planipes

sp.

nitida
pilo-pilo
laetevirens
magellanicum
microphyla
stipularis

El lugar de recolecciéon corresponde principalmente al piso de vegetaciéon bosque

siempreverde templado de Nothofagus nitida y Podocarpus nubigena,, el cual se

distribuye en planos inundados de fiadis y laderas altas de ambas vertientes de la
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region de los Lagos (Luebert & Pliscoff 2006). Las angiospermas lefiosas

recolectadas en este piso se encuentra en la Tabla 8

Tabla 8. Angiospermas lefiosas recolectadas en Bahfa Exploradores

Azara serrata
Baccharis patagonica
Berberis microphylia
Berberis darwini
Desfontainia spinosa
Drimys winteri
Embothrium coccineum
Escallonia virgata
Escallonia rubra
Fuchsia magellanica
Gaultheria  mucronata
Gaultheria  phyllyreifolia
Griselinia ruscifolia
Hydrangea  serratifolia
Punta Arenas

El lugar de recoleccion corresponde principalmente al piso de vegetacion bosque

Laureliopsis
Lomatia
fuma
Maytenus
Mitraria
Nothofagus
Nothofagus
Nothofagus
Ovidia
Raukaua
Ribes

sp
Weinmannia

philippiana
ferruginea
apiculata
magellanica
coccinea
nitida
antartica
betuloides
andina
faetevirens
magellanicum
sp
trichosperma

siempreverde templado costero de Nothofagus betuloides y Embothrium coccineum,

el cual se distribuye en 4rea oriental del archipiélago de la regién de Magallanes,

entre 0 a 400 m (Luebert & Pliscoff 2006). Las angiospermas lefiosas recolectadas

en este piso se encuentra en la Tabla 9

19




Tabla 9. Angiospermas lefiosas recolectadas en Punta Arenas

Baccharis patagonica
Berberis microphylla
Chiliotrichum diffusum
Drimys winteri

Embothrium coccineum
Gaultheric  mucronata
Nothofagus  pumilio

Ribes magellanicum

Puerto Williams

El lugar de recoleccién corresponde principalmente al piso de vegetacion bosque

mixto templado-antiboreal andino de Nothofagus betuloides y Nothofagus pumilio

el cual se distribuye en la zona de transicién entre los bosques caducifolios y

siempreverdes en el drea de isla Riesco, Peninsula de Brunswick y Tierra del Fuego,

Regién de Magallanes, de 0 a 500 m (Luebert & Pliscoff 2006). Las angiospermas

lefiosas recolectadas en este piso se encuentra en la Tabla 10.

Tabla 10, Angiospermas lefiosas recolectadas en Puerto Willimas

Baccharis patagonica Maytenus
Berberis ificifolia Maytenus
Berberis microphylla Nothofagus
Chiliotrichum diffusum Nothofagus
Drimys winteri Nothofagus
Embothrium coccineum Ribes

Gaultheria mucronata

disticha
magellanica
pumifio
betuloides
antartica
magellanicum
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Porcentaje de parentesco entre las muestras recolectadas y el piso de

vegetacion descrito para la zona

Con el fin de determinar el grado de representatividad de las muestras colectadas,
de la vegetacidn descrita para la zona, se calcul6 el porcentaje de especies que hay
en comun entre lo colectado y lo descrito en Luebert & Pliscoff 2006. Esto nos
permite verificar si se han colectado las especies dominantes que caracterizan a las

localidades incluidas en este estudio.

(1) % especies en comiin = (especies colectadas / especies descritas) *100

Caracterizacion climatica de las localidades estudiadas

Para cada localidad se obtuvieron 19 variables climéaticas de Worldclim (Tabla 11),
a partir de un modelo actualizado para Sur América (Pliscoff y col. 2014). Enla
Tabla 12 se muestran las 19 variables y el valor para cada comunidad. De estas 19
variables se selecciond un subgrupo, en donde las variables con una alta
correlacion (< -0.85; >0.85) sera representada por una sola variable del grupo, con
el fin de evitar redundancia. Dado que no todas las variables ambientales cumplen
con los supuestos de normalidad y homocedasticidad se utilizé el coeficiente de

correlacidn de Spearman (p) .
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Tabla 11. Variables climaticas obtenidas de Worldclim (Hijmans y col,, 2005), mas

la elevacion

BIO

W o0~y N e W N

T S S S T Sy o G T e ¥
O W MmN U s W N RO

simbologia

T™MA Temperatura media annal 2C

RDP Rango diurno promedio (promedio mensual(temp max - temp min}
I Isotermalidad (RDP/RTA)*100

ET Estacionalidad de la temperatura (desviacién estindar * 100)
MTMC Maxima temperatura del mes mas calido

mTMF Minima temperatura del mes més frio

RTA Rango de temperatura anual (°C)(temp. méx. del mes mds cdlido - temp. M{n. del mes mis frio)
TCH Promedio de la temperatura de cuarto mas hnimedo

TCS Promedic de la temperatura del cuarto mds seco

TCC Promedio de la temperatura del cuarto mds cilido

TCF Promedio de la temperatura del cuarto mis frfo

PMA Precipitacion media anual

PMC Precipitacion del mes més calido

PMS Precipitacion del mes mds seco

EP Estacionalidad de la precipitacién (coeficiente de variacion)

PCH Precipitacion del cuarto mas hitmedo

PCS Precipitacion del cuarto mas seco

PCC Precipitacitn del cuarto mas calido

PCF Precipitacién del enarto mas frio

Elevacién  Altura relativaal mar (m)
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™A
RDP

ET
MTMC
mTMF
RTA
TCH
TCS
TCC
TCF
PMA
PMC
PMS
EP
PCH
PCS
PCC
PCF

Tabla 12. Valores de las 19 variables climaticas para cada localidad.

la

Campana Los Ruiles
133 12.1
136 10.5
60 56
3.394 2908
25.2 23.2
2.6 4.5
22,6 18.7
8.8 9
17.6 16
17.6 15
8.8 8.6
452 954
129 229
0 5
113 95
307 615
1 27

1 27
307 562

Los
Bellotos

11.3
134
49
4.365
274
0.3
271
6.4
17.1
17.1
5.9
1962
403
5

a7
1157
52
52

1012

Laguna
laja

8.5
14.2
52
4376
264
-0.4
26.8
39
128
14.2
3
2106
378
52
64
1023
178
183
919

Nahuelbuta Caunahue Cucao

7.4
10.6
51
3,196
20,5
0.1
204
4.1
11.6
11.6
3.4
2041
365
29
73
1079
135
135
970

10
9.4
51
3.345
208
26
18.2
6.5
133
14.4
5.7
2281
345
62
51
997
247
252

947

104
7

53
2.05
17.4
4.3
13.1
8.4
13
13
7.9
1995
294
82
48
846
259
259
818

Bahia
exploradores

81
8.1
47
3.813
18.1
12
16.9
6.3
11.5
12.8
3
1385
150
68
32
495
239
262
448

Obtenci6én de hojas y medicion de Rasgos fisondmicos foliares:

Pta
Arenas

5.2
6.1
46
2771
126
-0.5
13.1
53
22
87
1.6
659
71
44
i7
212
142
157
145

En cada localidad se recolecté la mayor cantidad de especies de dicotiledéneas

lefiosas y monocotiledéneas no herbaceas, cada muestra fue herborizada y

clasificada en el laboratorio de Paleoecologia de la Universidad de Chile. Para las

localidades de Los Bellotos, Laguna del Laja, Nahuelbuta y Puerto Williams, se tomé
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6.1
7.3
49
2.997
13.6
-11
147
8.6
6.3
9.7
2
447
45
27
15
127
89
126
108
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en cuenta si las muesiras se colectaron del dosel (sobre los 2 metros) o del
sotobosque (sobre los 0.2 m y bajo los 2 m), y fueron utilizadas para los analisis
asociados a dosel y sotobosque.

Se seleccionaron de forma azarosa 3 hojas de cada individuo y por lo menos
un individuo de cada especie por localidad. Cada hoja se digitaliz6é con una camara
SONY Exmor R 16.2 y luego con el software Photoshop CC se generé un archivo JPG
de la lamina foliar sin peciolo y otro archivo JPG de la ldmina sin dientes, con estas
imdgenes es posible medir 21 rasgos foliares cuantitativos de acuerdo a la
metodologfa propuesta por Huff y col. (2003) y Royery col. (2005) Tabla 13.

De estos 21 rasgos se selecciond un subgrupo, en donde los rasgos con una
alta correlacién (< -0.85; >0.85) sera representada por un sélo rasgo del grupo, lo
cual nos permite evitar redundancia. Dado que los datos tienen una distribucién no
paramétrica, se utilizé el coeficiente de correlacién de Spearman (p). En los rasgos

asociados a dientes sélo se analizaron las especies con dientes.

Tabla 13. Lista de los 21 rasgos foliares para el analisis digital

Area delimina AL 8 Compacidad compacidad 15 Relacién AD/PI AD.P1
Areadeliminainterna Al 9 Factordeforma fforma 16 Nimero dientes primarios nDP
Perimetro total P 10 Diametro Feret feret 17 Namero dientes secundarios nDS
Perimetro interno P1 11  Relacion Feret  rferet 18 Niimerodientes totales nDT
Largo eje longotudinal  ejelong 12  Areadientes AD 19 Promedio drea dientes AD/nDP
Largo eje transversal ejetrans 13  Relacion AD/AL AD/AL 20 Relacién nDT/P nDT/P
Relacién P/PI P/PI 14  Relacibn AD/P  AD/P 21 Relacion nDT/PI1 nDT/PI
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Para la medicién de Densidad de venas (DV) se seleccionaron 3 hojas de
cada individuo y al menos una especie por localidad. Cada hoja fue diafanizada con
una solucion de KOH al 50% durante 5 dias aproximadamente, luego se sumerge en
una solucién de safranina 2% y etanol al 50% (EtOH) durante uno o mas dias.
Después la hoja se deposita en solucién de Xilol al 100% con EtOH al 100%, para
luego dejar dentro de una solucién de Xilol al 100%. Finalmente, se monta en un
portaobjetos con balsamo de Canadd. Las muestras fueron fotografiadas con un
aumento aproximado de 20x en un estereoscopio. Para medir la densidad de venas
(DV) de forma directa, se dibuja un cuadrado de 4mm? en la fotografia, dentro de
esta irea se dibuja la red vascular y se mide la longitud de la red utilizando el
software Image | ® (Schneider y col. 2012} la unidad de medida corresponde a
mm/mm?2. Para optimizar la medida de DV se determiné la existencia de una
relacion lineal entre la densidad de venas {(mm/mm?} y la distancia entre venas
(mm) (d) (Uhl & Mosbrugger, 1999; Blonder y col., 2014). Esta relacion permite
estimar la DV de forma indirecta reduciendo los tiempos de medicidn, no obstante
esta relacién se ha determinado para especies templadas y tropicales del
hemisferio norte y no para especies chilenas, por lo que en este proyecto se pondra
a prueba esta relacion.

Para medir la distancia entre venas se dibujan 10 transectas de 2 mm cada
una dando un total de 2 cm, se eligié una longitud de 2 cm ya que sobre esta

distancia la varianza es la misma. Luego se cuenta el nimero de intersecciones
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entre las transectas dibujadas y la red vascular, la divisién entre la distancia total
(20mm) y el numero de puntos de interseccién da como resultado la distancia
entre venas en mm {d).

Para generar la curva de calibracién se midié la DV (mm/mm?) de forma
directa a una hoja de cada especie (132}, a estas mismas muestras se lesmide lad.
Los datos fueron transformados a logaritmo para que la relacién entre DV y d fuera
lineal y se cumplieran los supuestos de normalidad y homocedasticidad. Luego se
realizd una regresion lineal y con el modelo lineal obtenido se interpolaron los
datos de d para obtener DV. Cabe destacar que se hace esta interpolacion desde d a
DV con el fin de hacer los datos comprables con otros estudios ya que en general

utilizan la DV mm/mm?,

Relacidn rasgos foliares y clima a nivel global y regional

Para realizar estas comparaciones se utilizaron los datos publicados por Peppe y
col. (2011), donde se reportan relaciones significativas entre rasgos fisiondmicos
foliares y las variables ambientales TMA y PMA para localidades ubicadas en Norte
Ameérica, Centro América, Sur América, Europa, Asia y Oceania. Las comparaciones
se realizaron con las relaciones que son significativas a nivel global : Porcentaje de
especies de borde entero, nDT/PI, P/PI, nDT, AD/AL, factor de forma (Tabla

13) con la TMA; logio AL con logio de la PMA.
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Para la relacién fisionomia-clima en Chile se realizaron correlaciones de Spearman
entre el subgrupo de variables ambientales elegido con los rasgos fisiondmicos
foliares y DV, Para las relaciones que fueron significativas, se determiné mediante
el criterio de Akaike (AIC) si las relaciones se ajustan a un modelo lineal
cuadrético, de potencia y exponencial, utilizando el software PAST (Hammer y col,,
2001), donde el modelo con menor AIC es el que mejor representa la relacion.
Ademas se realizé un analisis de correspondencia canénica (CCA) para determinar
cuales son las variables ambientales que generan la mayor varianza entre las
comunidades vegetales estudiadas, utilizando el software R (R Development Core

Team, 2008)

Anadlisis comparativo entre hojas de dosel y sotobosque a nivel comunitario

Como se indicé anteriormente, se definira como especies que habitan el sotobosque
a aquellas especies que se encuentran bajo los 2m de elevacién y especies de dosel
aquellas que estin sobre los 2 m de elevacidn, cabe destacar que muchas especies
que logran llegar al dosel se encuentran en el sotobosque en los estados de vida
juveniles, por lo que estos se agrupan dentro del sotobosque si es que atin estian
bajo los 2 m. Las comparaciones entre hojas de dosel y sotobosque se realizaron
para el subgrupo de rasgos seleccionados y se utilizé el test de t con 1000

permutaciones para detertninar si las diferencias son significativas.

27




Anailisis comparativo entre hojas de acuerdo a la forma de crecimiento,

elemento fitogeogrifico, desarrollo de areolas y familias.

La forma de crecimiento describe el disefio y construccién de los individuos junto
con los cambios que sufre a lo largo de su vida (Vazquez-Sanchez y col,, 2012). Las
especies se clasificaron de acuerdo a su forma de crecimiento en las categorias
arbol, arbuste, rbol-arbusto, enredaderas y herbaceas. La categoria arbusto-arbol
son especies que son posible observar como arbusto o arbol depondiendo de las
consiciones ambientales como las mirtaceas.

La categoria elemento fitogeografico fue obtenida de Villagran & Hinojosa (1997b),
sin embargo se fusionaron las categorias endémico de Chile y Argentina, sdlo en
“endémico”, ya que son especies endémicas del cono sur, y las categorfas
neotropical disyunto y amplio en la categoria neotropical. Las categorias austral-
antdrtico, australasiano, pantropical y amplio se mantuvieron.

El desarrollo de la areola foliar fue descrito siguiendo el manual de arquitectura
foliar (Leaf Architecture Working Group,1999), donde las categorfas son: “bien
desarrollados”, “moderadamente desarrollados”, “pobremente desarrollados” o

“ningin desarrollo”, ver Figura 2.
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Aextoxicon punctatum Lithraea caustica Tepualia stipularis

Blen desarrollado: Areolasde  Moderadamente desarrellado: Pobremente desarrollado: Ningtn desarrollo: Venacién
forma y tamaiio relativamente  Areclas detamaiioy formaliregu-  Areolas con més de 7 lados, de que ramifica al drea intercostal
consitente lar, de hasta 7 lados generalmente  formay tamaiio frregular sin generar un entramado

Figura 2, Categorias en las que se clasificé el tipo de desarrollo areolar. (imagen
modificada de Leaf Architecture Working Group (1999).
Andlisis intraespecifico : relacion de rasgos con variables ambientales,

Comparacién de hojas de una misma especie en el dosel y sotobosque.

Para realizar el analisis intraespecifico a un nivel intercomunitario se eligieron las
especies que se encuentran en mas de tres comunidades y se seleccionaron las
especies con las mayores pendientes, ya que estas muestran los cambios mas
notorios. Para el andlisis intraespecifico e intracomunitario se seleccionaron
especies que se encuentran tanto en el dosel como en el sotobosque y que ademas

presentaron las pendientes mas inclinadas en el analisis intercomunitario.

Analisis de inercia filogenética

Se construyé un arbol filogenético con 114 especies a partir del arbol publicado por

Hinojosa y col.( 2011 ; ANEXO III), donde se excluyeron algunas especies dado que

no se encontraban en nuestro set de datos. Este arbol fue construido al nivel de
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subfamilia con los datos APG (Stevens, 2001) y cuando las relaciones a nivel de
especie no estaban bien definidas se generaron politomias. Para medir la inercia
filogenética se utilizé el método de Maddison & Slatkin {(1991) implementado por el
software Mesquite (Maddison & Maddison, 2009) donde se mapearon en el arbol
filogenético los rasgos fisionémicos elegidos anteriormente. El estado ancestral fue
reconstruido utilizando el criterio de maxima parsimonia para obtener el niimero
de transiciones evolutivas para cada rasgo. Cada niimero de transicién evolutiva
fue comparado con una distribucién estocdstica de transiciones evolutivas o
modelo nulo, la cual fue generada mediante la permutacién de cada rasgo (1000
veces) dentro del arbol filogenético. Se calculé un valor p, que se define como la
proporcion de transiciones evolutivas del modelo nulo que resultaron ser igual o
bajo al valor de transiciones observado, cabe destacar que esto fue realizado para
cada rasgo de forma separada. Si el valor del mimero de transiciones evolutivas
observado estd bajo 0.05 de la distribucién de valores de transiciones obtenidas
por el azar, implica que el rasgo ha evolucionado menos veces de lo esperado por el
azar y se puede concluir que el rasgo evoluciona lo suficientemente lento como
para retener informacion filogenética o sea, ha sido sujeto a una inercia histérica

Hinojosa y col.( 2011).
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RESULTADOS

Porcentaje de parentesco entre las muestras recolectadas y el piso de

vegetacion descrito para la zona

En general, las muestras recolectadas en cada localidad representan mas del 55%
de las especies descritas para el piso vegetal al cual corresponden. Las localidades
de La Campana, Nahuelbuta, Caunahue y Puerto Williams son las comunidades que
comparten sobre el 70% de especies con sus respectivos pisos vegetales. Los
Ruiles, Los Bellotos, Cucao y Bahfa Exploradores comparten entre el 55 - 57%,y
las localidades de Laguna Laja y Punta Arenas son las localidades con los

porcentajes mas bajos (<40%). Tabla 14.

Tabla 14. Porcentaje de especies comunes entre lo observado y lo descrito

n Spp n spp

Localidad recolectadas descritas Porcentaje %
La Campana 35 17 70.6
Los Ruiles 46 33 57.6
Los Bellotos 29 29 56.3
Laguna Laja 18 26 154
Nahuelbuta 18 12 733
Caunahue 55 28 75.0
Cucao 28 16 56.25
Bahia exploradores 27 20 55.0
Punta Arenas 8 10 40.0
Puerto Williams 13 9 88.9
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Correlacion entre rasgos ambientales

En la Tabla 15 se muestran las variables ambientales que presentan un coeficiente

de correlacién de Spearman (p) superior al 85% (detalles en ANEXO I) Las

variables seleccionadas son en total once, siendo una la elevacion, siete asociadas a

temperatura y tres asociadas a precipitacion.

Tabla 15. Rasgos ambientales menos autocorrelacionados.

Variables Variables con las que se Autocorrelaciona
Elevacion -

TMA TCS-TCC-TCF
I -

ET -
MTMC RDP-RTA-TCC
mTMF TCF

TCH -

PMA -

PCC PMS-PCS
PCF PMC-PCH
EP -

TMA = Temperatura media anual; I = isotermalidad; ET = Estacicnalidad de la temperatura; MTMC
= Maxima temperatura del mes mas cilido; mTMF = Minima temperatura del mes mds frio; RTA =
Rango de temperatura anual; TCH = Promedio de la temperatura del cuarto mas himedo; TCS =
Promedio de la temperatura del cuarto mis seco; TCC = Promedio de la temperatura del cuarto mas
cilido; TCF = Promedio de Ia temperatura del cuarto mas frio; PMA = Precipitacién media anual;
PMC= Precipitacién del mes mas célido; PMS = Precipitacién del mes mas seco; EP = Estacionalidad
de la precipitacién; PCH = Precipitacion del cuarto mas hiimedo; PCS = Precipitacidn del cuarto més
seco; PCC = Precipitacién del cuarto més cilido; PCF = Precipitacién del cuarto mas frio.
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Correlacion entre rasgos fisionémicos

En la Tabla 16 se muestran los rasgos fisiondmicos foliares que presentan un
coeficiente de correlacion de Spearman (p) superior al 85% (detalles en ANEXO II).
Los rasgos menos autocorrelacionados son nueve en total , dos asociado a la
ldmina foliar, uno asociado a la circularidad, cinco a los dientes foliares y la

densidad de venas.

Tabla 16. Rasgos con menor autocorrelacién

Rasgos Rasgos con que se autecorrelaciona
AL P-Al-Pl-ejelong-ejetrans-feret-AD
rferet compacidad-fforma

AD/P AD/PI

nDT nDP

nDT/P nDT/Pi

DV -

P/P1 -

AD/AL -

AD/nDP -

AL= Area de lamina; Al = Area interna; P = Perimetro; PI = Perimetro interno; ejelong = Eje
longitudinal; ejetrans = Eje transversal; P/PI = Relacién perimetro con perimetro interno; fforma =
Factor de forma; feret = Diametro de Feret; rferet = Relacién de Feret; AD = Area dientes; AD/AL =
Relacion drea dientes con 4rea de ldmina; AD/P = Relacién drea dientes con perimetro; AD/PI =
Relacién area dientes con perimetro interno; nDT = Nimero de dientes totales; nDP = Niimero de
dientes primarios; nDS= Niimero de dientes secundarios; AD/nDP = Promedio 4rea dientes; nDT/P
= Relacion namero de dientes con perimetre; nDT/PI = Relacién nimero dientes totales con
perimetro interno; DV = Densidad de venas.

33




Curva de calibracién para estimar la densidad de venas mediante la distancia

enire venas

La relacién obtenida entre DV y d es negativa (r = -0.97) y lineal (r?= 0.93, valor-P

<0.0001) Figura 3. La ecuacidn de la recta obtenida es:

(2) Log1oDV = 0.2244 + Log1o(d)*(-0.94979)

Donde DV es la densidad de venas y d es la distancia entre venas, Con esta formula

es posible estimar la densidad de venas en un menor tiempo.

1.0 1.2

0.8
I

04

R%-0.92 B

I i T T T T
-1.0 -0.8 06 0.4 0.2 0.0
Log 10 Distancia media entre venas mm

Log 10 Densidad de venas mm/ mm?

Figura 3. Curva de calibracién entre DV y d.
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Descripcion general de rasgos fisionémicos foliares en Chile

A un nivel general las hojas de las angiospermas chilenas tienen un &rea de ldmina
entre 0.05 a 30 cm?, son més circulares que alargadas, tienen una densidad de
venas entre 2 a 11 mm/mm? Ademds dentro del grupo de las hojas dentadas ,
entre un 0.1 a 12 % de la lamina corresponde a los dientes, tienen entre 1 a 80
dientes totales y de 1 a 6 dientes por cm de perimetro (Figura 4). Cabe destacar que
existe un pequeiio niimero de hojas con valores extremos que cayé en el “outlier”

por lo que no aparecen en los graficos de cajas.
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Figura 4. Valores obtenidos para los rasgos fisionémicos seleccionados. A) Area de
lamina (AL) cm?; B) Relacién de Feret (rferet) sin unidades; C) Densidad de venas
(DV) mm/mm?; D) Area dientes / Area lamina (AD/AL) sin unidades; E) Ntimero
dientes totales (nDT) n; F) Niimero dientes totales /Perimetro (nDT/P) n/cm.
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Correlacion entre rasgos fisionémicos y clima

En las Figuras 5 y 6, se muestran las relaciones significativas entre variables
ambientales y rasgos fisionémicos. En general se puede observar que AL , AD/AL,
nDT/P y DV se correlacionan significativamente con las variables asociadas a
temperatura (Figura 5), siendo esta correlacion positiva para los rasgos asociados
a la lamina foliar (AL) y densidad de venas (DV), mientras que es negativa para los
rasgos asociados a dientes (AD/AL ; nDT/P). Las variables de precipitacion se
correlacionaron significativamente con los rasgos rferet y nDT , donde rferet se
relaciona negativamente con la precipitacion del cuarto mas calido y nDT

positivamente con la precipitacién del cuarto mas frio.
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Figura 5. Correlaciones entre variables térmicas y elevacién con los rasgos
foliares.* = <0.05 ;**= >0.01
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Figura 6. Correlaciones entre variables de precipitacién y rasgos foliares. * = valor
p < 0.05 ;** = valor p <0.01
Modelo asociado a la relaciones entre rasgos fisionémicos y variables’

ambientales

Las relaciones entre variables ambientales y rasgos fisionémicos, se ajustaron
mejor a un modelo lineal, de acuerdo al criterio de Akaike el cual es una medida de
la calidad relativa de un modelo estadistico {AIC), a excepcion del rasgo niimero de
dientes totales (nDT) con la precipitacién del cuarto mas frio (PCF), relacién que se

ajusta mejor a un modelo de potencia del tipo y=axb + ¢ (Tabla 17).
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Tabla 17. Comparaciénes entre modelos no lineales y lineal para cada relacién
significativa entre los rasgos foliares y las variables ambientales de acuerdo al
criterio de AIC. En rojo se destacan los valores minimos de AIC que representa el
modelo que mejor se ajusta a la relacion entre la variable ambiental y el rasgo.

Variable ambiental rasgo Lineal
AlC
TMA AL 30.7
AD/AL 5.7159
nDT/P 7.2154
MTMC AD/AL 5.7148
nDT/P 7.5777
DV 7.1075
mTMF AL 64.052
PCC rferet 5.727
PCF nDT 225.12
Elevacién DV 8.2138

Analisis de Correspondencia Candnica (CCA}

cuadratica potencia

AlC
35.044
10.001
10,585
10
11.704
11.319
65.992
10.01
329.07

75.202

AlC

34,962
10.001
10.755

10

11.44
11.31

10.017

218.69

12.476

explonencial
AlC

35.051
10.001
10.728

10

11.427
11.298
68.342
10.013

229.44

12.499

En el andlisis de componentes candnicos se puede observar que la variable

ambiental TMA genera la mayor variabilidad de las comunidades vegetales en el

CC1ly laelevacion en el CC2, donde el CC1 explica el 73.4% y el CC 2 el 18.2% de la

variacién total de los datos. Ademds, es posible distinguir agrupaciones de las

comunidades vegetales de acuerdo a la forma de sus hojas, donde las comunidades

ubicadas en latitudes mas al norte y a elevacién media (LC, LB, CC y CC) se ubican

en los cuadrantes derechos, la comunidades mds australes (BE, PTA y PW) se

39




ubican el cuadrante superior izquierdo y las comunidades ubicadas a mayor

elevacién (LL y N) se ubican en el cuadrante inferior derecho (Figura 7).
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CC 1 (73.4 %)

]
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Figura 7. Andlisis de Correspondencia Candnica de los rasgos fisionémicos y
variables ambientales de las localidades. LC=La Campana; LB=Los Bellotos; LL=
Laguna Laja; N= Nahuelbuta; C = Caunahue; CC =Cucao; BE= Bahia Exploradores;

PTA= Punta Arenas; PW= Puerto Williams.
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Comparacion de rasgos fisiondomicos Chilenos a un nivel global

Al comparar las relaciones entre las variables ambientales (TMA, PMA) y los rasgos
fisiondmicos que son significativas a un nivel global con las comunidades vegetales
chilenas, se observa que la tnica relacién que es significativa y presenta la misma
tendencia a un nivel global y local es entre la TMA nDT/PI y AD/AL (Figura 8). Las
relaciones entre la TMA con % borde entero y PMA con AD/AL y AL, tienen la
misma tendencia a un nivel global y local pero no son significativas para las
comunidades chilenas estudiadas. Por otra parte la relacion entre nDT y TMA de
las comunidades chilenas tienen una tendencia contraria a la global aunque
tampoco es significativa (Tabla 18 y Figura8).

El rasgo densidad de venas de zonas tropicales (Costa Rica) y templadas de norte
América (Colorado) presenta una correlacidon significativa con la TMA y la
elevacién. Al comparar estos resultados con las comunidades chilenas para este
rasgo se encuentra que la relacién de DV con la TMA sigue la misma tendencia
positiva que las comunidades de los otros paises pero esta no es significativa. Sin
embargo la relacién de DV con la elevacion es significativa y positiva siendo
contrario a los demds paises (Figura 9). Otro resultado importante es gue los
valores de DV de las comunidades vegetales de Chile ,en general , son en promedio
mas bajas que las de Costa Rica y Colorado, no superando los 7mm/mm?(Figura 8).

En Ia tabla 18 se detallan los valores de ]a correlacion y valor-p.
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Tabla 18. Comparacién de las correlaciones entre variables ambientales y rasgos
de los sets de datos globales con los de Chile. Se resaltan en rojo los valores -P
menores a 0.05 de Chile.

Variable ambiental
TMA

PMA

Elevacién

Rasgo
% borde entero

nDT/PI
nDT
fforma
AD/fAL
P/PI

DV

AD/AL
AL

v

Region
Global
Chile
Global
Chile
Global
Chile
Global
Chile
Global
Chile
Global
Chile
Costa Rica
USA Colorado
Chile
Global
Chile
Global
Chile
Costa Rica
USA Colorado
Chile

Correlacion
0.76
0.2
-0.6
-0.76
-0.5
0.4
0.51
0.03
-0.3
-0.71
-0.62
-0.6
0.87
0.77
0.34
-0.44
-0.12
0.51
0.013
-0.91
0.76
0.64

valor-P
<2.2E-16
0.5
6.44E-10
0.01
7.50E-07
0.24
2.62E-07
0.9
0.004
0.02
9.30E-11
0.07

0.02
0.004
0.33
1.51E-05
0.68
3.66E-07
0.9
1.00E-02
0.005
0.04
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% sp borde entero

Figura 8. Lineas de tendencia para las relaciones entre los rasgos fisionémicos y
temperatura media anual (TMA). Cada punto corresponde a un valor promedio de
cada localidad, las comunidades Chilenas estan en rojo y en azul las localidades de

distintas partes del globo exceptuando a Chile.
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Figura 9. A y B :Lineas de tendencia para las relaciones entre los rasgos AD/AL y
AL con la precipitacion media anual (PMA) .C y D linea de tendencia para la
relacién entre DV con TMA y elevacidn, entre localidades de Chile y del mundo,
Cada punto corresponde a un valor promedio de cada localidad, las comunidades
Chilenas estan en rojo .

Comparacion entre hojas de dosel y sotobosque a nivel comunitario

Se compard la fisionomia foliar de cuatro comunidades vegetales ubicadas en
Puerto Williams, cordillera de Nahuelbuta, Laguna Laja y Los Bellotos. Los rasgos
foliares analizados corresponden a los con una menor autocorrelacién entre ellos y
que demas presentan una relaciéon con alguna variable ambiental(seleccionados

previamente) : AL, nDT, rferet, AD/AL, nDT/P y DV.
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Tipo de borde: En las comunidades ubicadas en Nahuelbuta y Laguna Laja, el dosel
esta compuesto sélo por especies con borde dentado , mientras que en los Bellotos
la proporcion de especies dentadas fue de un 0.6 y en Puerto Willimas de un 0.5. En
el sotobosque de todas las comunidades también dominaron las especies dentadas
(Figura 10)

Area de lamina: Los tamarios del drea foliar entre hojas de dosel y sotobosque sélo
fueron claramente distintos para la localidad de Puerto Willimas donde las hojas
del dosel tienen un mayor tamaifio que las del sotobosque, para el resto de las
comunidades no hay diferencias en la mediana. (Figura 11A)

Relacion de Feret: Las hojas del dosel son las que tienen un mayor valor,
indicando que las hojas del dosel son mas circulares en relaciéon al
sotobosque.(Figura 11B)

Densidad de venas: Las hojas del dosel tienen una mayor densidad de venas que
las hojas del sotobosque, sin embargo en Puerto Williams hay un mayor mimero de
especies del sotobosque que tienen una mayor densidad de venas que especies del
dosel, pero se observa que un menor nimero de hojas del dosel supera los valores
maximos de las hojas del sotobosque.(Figura 11 C)

Nimero de Dientes totales: Las hojas dentadas del dosel tienen un mayor niimero
de dientes que las hojas dentadas del sotobosque , aunque para la comunidad de los

Bellotos esta diferencia no es tan marcada, (Figura 11 D)
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Relacion entre area de dientes y area de lamina: Las hojas dentadas del dosel
tienen una mayor proporcion de area de dientes con respecto al drea foliar, sin
embargo en los Bellotos esta diferencia es menos evidente. (Figura 11E)

Relacion de ntimero dientes totales con el perimetro: En todas las comunidades
vegetales, las hojas dentadas que se encuentran en el dosel tienen un mayor nDT/P

en relacién a las hojas dentadas del sotobosque. (Figura 11F)
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Figura 10. Proporcidn de hojas con borde entero y dentado, en dosel y sotobosque
por localidad,
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Figura 11. Rasgos foliares menos autocorrelacionados en dosel y sotobosque por
en el eje x, corresponde al valor de TMA en 2C.




Comparacion intraespecifica de rasgos fisionomicos

En este analisis se identificaron las especies que presentan las mayores diferencias
en sus rasgos fisiondmicos foliares, cabe destacar que sélo se integraron especies
que se encontraban como minimo en tres localidades y sélo se graficaron las
especies con mayor pendiente. Este analisis se realizé sélo a los rasgos que tienen
una relacion significativa con las variables ambientales.

Relacion TMA- AL: Un niimero de cinco especies tienen una mayor drea de lamina
en las localidades mas calidas, siendo Drimys winteri la especie con mayor
pendiente positiva. Sin embargo, hay 3 especies que tienen drea de lamina de
menor tamafio en localidades mas célidas, Aextoxicon punctatum es la especie con
mayor pendiente negativa (Figura 12).

Relacion TMA-nDT/P: Un mayor nimero de especies (5) presentan una
disminucién en nDT/P al aumentar la temperatura, donde Citronella mucronata es
la especie con la mayor pendiente negativa y Quillaja saponaria con la mayor
pendiente positiva. Lomatia. dentata y L. ferruginea tienen la misma inclinacién de
la pendiente pero L. hirsuta difiere.

(Figura 13)

Relacién TMA-AD/AL: Un mayor niimero de especies (3) tienen una AD/AL a
medida que aumenta la temperatura, siendo Lomatia ferruginea la especie con
mayor pendiente negativa y Aristotelia chilensis la con mayor pendiente positiva.

Figura 14
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Relacion MTMC-DV: Un mayor ntimero de especies (5) tiene una mayor DV en las
localidades con mayores temperaturas maximas del mes mas calido , donde
Citronella mucronata es la especie con mayor pendiente positiva y Myrceugenia
planipes la especie con mayor pendiente negativa. Figura 15

Relacion MTMC-nDT/P: Hay un igual niimero de especies con relacién positivay
negativa . La especie Citronella mucronata tiene la mayor pendiente positiva y
Mitraria coccinea la mayor pendiente negativa. Figura 16

Relacién MTMC-AD/AL: Un mayor nimero de especies (2} tienen menor AD/AL a
mayores temperaturas maximas del mes més calido. La especie Berberis darwinii
tiene la mayor pendiente negativa y Desfontainia spinosa la mayor pendiente
positiva. Figura 17

Relacion mTMF-AL: Hay un igual niimero de especies con relacién positiva y
negativa . Laurelipsis phillipiana tiene la mayor pendiente positiva y Acrisione
denticulata la mayor pendiente negativa. Figura 18

Relacion PCC-rferet: La especie Mitraria coccinea tiene la mayor pendiente
positiva y Lomatia ferruginea la mayor pendiente negativa. Figura 19

Relacién PCF-nDT: La especie Citronella mucronata tiene la mayor pendiente
positiva y Raukaua laetevirens la mayor pendiente negativa. Figura 20

Relacién Elevacion-densidad de venas: La especie Citronella mucronata es la
especie con un mayor aumento en la densidad de venas con el ascenso en
elevacién, mientras que Acrisione denticulata es la especie con una mayor

disminucién en la densidad de venas a medida que aumenta la elevacién. Figura 21
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Especie

./ Acrisione_denticulata

/ Aextoxicon_punctaturn
/ Drimys_winteri

/ Gevuina_avellana

/ Lardizabala_blternata

/ Lithrea_caustica

_/ Lomalia_hirsuta

/ Myrceugenia_planipes

-
Lo

Area de ldmina mm2
b 8

TMA

Figura 12. Grafico variacién intraespecifica intercomunitaria de la relacién AL y
TMA

Especie

/ Berberis_darwini

.~ Citronella_mucronata
/ Lomatia dentata

/ Lomatia_ferruginea
./ Lomatia_hirsuta

~ Mitrarla_coccinea

.~ Nothofagus_dombeyi
./ Quillaja_saponaria
_/ Ribes_magellanicum
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Figura 13, Grafico variacién intraespecifica intercomunitaria de la relaciéon nDT/P
y TMA
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Especie
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Figura 15. Grafico variacion intraespecifica intercomunitaria de la relacién DV y
MTMC
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Figura 16. Grafico variacidn intraespecifica intercomunitaria de la relacién nDT/P
y MTMC
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Figura 17. Grafico variacién intraespecifica intercomunitaria de Ia relacién AD/AL
y MTMC
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Especie

./ Acrisione_denticulata

./ Gavuina_avellana

/" Hydrangea_serratifolia
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Figura 18. Grifico variacién intraespecifica intercomunitaria de la relacién AL y
mTMF
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Figura 19. Grifico variacién intraespecifica intercomunitaria de la relacién de
Ferety PCC
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Figura 20. Gréifico variacion intraespecifica intercomunitaria de la relacién nDT y
PCF
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Figura 21. Grafico variacion intraespecifica intercomunitaria de la relacién DV y
elevacién.
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Analisis comparativo entre hojas de acuerdo a la forma de crecimiento,

elemento fitogeografico, desarrollo de areolas y familias.

En esta seccién se analizaron las relaciones entre los rasgos fisionémicos foliares
(menos autocorrelacionados) con el grado de desarrollo de las areolas vasculares,
forma de crecimiento vegetal, elemento fitogeografico y entre familias.

Area de lamina

Grado de desarrollo areolas: A media que aumenta el desarrollo de areolas
vasculares se observa un mayor nimero de especies con dreas foliares de gran
tamaiio, mientras que las especies con un grado de desarrollo pobre o ninguno, en
general no superan un area foliar de 10 cm2.Figura 22

Forma de crecimiento vegetal: Las especies arbéreas son las que tienen los
mayores valores de area foliar seguida por las enredaderas, mientras que los
arbustos y arbustos-arboles presentan valores medios y las herbaceas los valores
mas bajos. Figura 22

Elemento Fitogeografico: Una mayor proporcion de especies pertenecientes al
elemento pantropical tienen areas foliares de mayor tamafio, mientras que las
pertenecientes al asutral-asiano tienen en general los menores tafiamos de lamina.
En general las especies del elemento amplio, austral-antartico, endémico y
neotropical no presentan mayores diferencias para este rasgo. Figura 22

Familias: Las familias con mayor tamafio de area foliar corresponden a

Eucryphiaceae, Winteraceae, Rutaceae, Hydrangeaceae, Aextoxicaceae |,
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Atherospermataceae y Lauraceae, mientras que las de menor tamaiio corresponden

a Berberidaceae, Verbenaceae, Fabaceae, Ericaceae y Apiaceae. Cabe destacar que

la familia Fabaceae sélo se analizé el area de un foliolo por lo que el drea foliar debe

ser de mayor tamafio al sumar el drea de los foliolos. Figura 23
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Figura 22 Grafico de cajas del rasgo drea de ldmina de acuerdo al desarrollo de

areolas, forma de crecimiento y elemento fitogeogrifico.
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Figura 23 Grafico de cajas en orden decreciente de acuerdo a la mediana del rasgo
area de lamina

Relacion de Feret

Grado de desarrollo areolas: El grado de diseccion foliar aumenta a medida que
disminuye el desarrollo de las areolas vasculares. Figura 24

Forma de crecimiento vegetal: En general no hay mayores diferencias en el grado
de circularidad foliar de acuerdo a la forma de crecimiento, sin embargo son las
enredaderas las que tienen un mayor ntimero de especies con hojas mas circulares
mientras que arbustos y arbustos-arbolas son las que tienen especies menos
circulares. Figura 24

Elemento fitogeografico: En general no hay mayores diferencias en el grado de

circularidad foliar de acuerdo al elemento fitogeografico. Figura 24
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Familias: Las familias Tropaeloceae ,Grossulariaceae, Lardizabalaceae ¥y
Nothofagaceae son las especies con mayor grado de circularidad, mientras que las

familias Scrophulariaceae, Campanulaceae y Herreriaceae son las menos circulares.

Figura 25
- T -1 - 0.9 ¥
09 H 0.8 _:_ : ":" T ; .:_
1 ¥ 1 1 T
T ! T } ' ' 1 ) : |
' 1 ' 1 ¥ I | 1 |
1 I t 0.8 4 1 ] 0.8 - | p 1 )
08 I ] 1 1 [] - ! \ ] 1
oy ' ! 1 et
' 1 1 ]
-— : 1 — t -— 1 T 1
[ 1 L 074 o 0.7 - 1
£ 07 - ! ! K] 8 ¢ :
o % @ i )
o - i ; -
= c 0§ - c
& -5 . 2 1 o
B g J . 2 s 1
£ o8- = ! o by
o Y ] ] 1 [ Loy 1
o ; - : I 5] -L T o : Vi ;!
1 |
: 1 1 i o5 , + 4+ )
L ! : ' ! ol
05 - 4 1 1 |
1 1 0.4 1 1 1+
' ) ' L 1
1 4 ' 04 1
' t 1
04 €T 03 4 L. L
[] 1] ] [} [ 13 [] ] ) 1] [] 1] ‘ [
z o w "
5§ ¢ % - $8281%3
@ ] ] 2 5 g -g L E == 5z
- z < @ ] W G g
a £ z o g = E B
S] g 4 z G 5
= z sevgz
a é 8 z &
<
o
2

Figura 24. Gréafico de cajas del rasgo relacién de Feret de lamina de acuerdo al

desarrollo de areolas, forma de crecimiento y elemento fitogeografico.
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Figura 25. Grafico de cajas en orden decreciente de acuerdo a la mediana del rasgo
relacion de Feret

Densidad de venas

Grado de desarrollo areolas: Las hojas que tienen un buen desarrollo de areolas
vasculares tienen un mayor niimero de especies con altas densidades de venas, sin
embargo no existen mayores diferencias entre las hojas con un desarrollo
moderado, pobre y ninguno. Figura 26

Forma de crecimiento vegetal: Los arboles y arbustos son los que tienen una
mayor niamero de especies con altas densidades de venas, mientras que no hay
grandes diferencias entre los arbol-arbusto, enredaderas y herbéceas. Sin embargo
cabe destacar que las enredaderas tienren una mayor proporcién de especies con

los valores de densidades mas bajos. Figura 26
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Elemento fitogeografico: El elemento austral-antdrtico es el elemento que tiene
una mayor proporcién de especies con una alta densidad de venas, y par alos
demads elementos no se observan mayores diferencias, Figura 26

Familias: Las familias con altos valores de densidad de venas son Rhamnaceae,
Scrophulariaceae, Nothofagaceae, Anacardiaceae. Las familias con menores valores
de DV son Winteraceae, Vitaceae, Verbenaceae, Atherospermataceae, Gesneriaceae

y Philesiaceae. Figura 27
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Figura 26. Gréfico de cajas del rasgo densidad de venas de acuerdo al desarrollo de
areolas, forma de crecimiento y elemento fitogeogrifico.
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Figura 27. Grafico de cajas en orden decreciente de acuerdo a la mediana del rasgo
densidad de venas

Numero de dientes totales

Grado de desarrollo areolas: Dentro de las especies que tienen dientes, se

observa que a mayor desarrollo areolar hay un mayor mimero de dientes. Donde

se encuentra las hojas con areolas bien desarrolladas presentan en general sobre

30 dientes foliares mientras que las mediana o pobremente desarrolladas estidn

muy por debajo de este niimero de dientes foliares. Cabe destacar que todas las

especies dentadas presentaban algtn tipo de desarrollo areolar, es por esto que no

se encuentra la categoria “ningtin desarrollo areclar” en la Figura 28,

Forma de crecimiento vegetal: El nimero de dientes foliares también aumenta de

acuerdo a la forma de crecimiento vegetal , por lo que hay una mayor proporcion
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de especies arbéreas con hojas altamente dentadas, los arbustos y arbusto-arboles
tienen especies con hojas medianamente dentadas, mientras que la herbaceas
presentan hojas con pocos dientes foliares. Cabe destacar que las especies con la
categoria arbusto-arbol no presentan borde dentado, motivo por el que no se
H

observa en la Figura 28

Elemento fitogeografico: El elemento austral-antartico es el que concentra la
mayor proporcion de especies con hojas altamente dentadas, no observandose
mayores diferencias en los otros elementos a pesar que una pequeiia porcioén de
especies pantropicales tienen las hojas con un mayor nimero de dientes. Figura 28
Familias: Las familias con ,un mayor ndimero de dientes foliares son
Scrophulariaceae, Rosaceae, Campanulaceae, Grossulariaceae, Eucryphiaceae y

Nothofagaceae. Las familias con menos dientes son Quillajaceae, Apiaceae,

Lardizabalaceae y Solanaceae. Figura 29
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Figura 28. Grifico de cajas del rasgo niimero de dientes totales de acuerdo al
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Relacion Area de dientes /Area de Idmina

Grado de desarrollo areolas: Las hojas con un desarrollo areolar de bueno a
moderado no presentan diferencias en el rasgo AD/AL entre ellas, mientras que las
especies con areolas pobremente desarrolladas tienen hojas con dientes
proporcionalmente mas pequeiios. Figura 30

Forma de crecimiento vegetal: La categoria herbaceas es la que tiene los dientes
proporcionalmente mas grandes, seguido por las enredaderas, mientras que los
arboles y arbustos no se diferencian. Figura 30

Elemento fitogeografico: El elemento amplio concentra la mayor cantidad de
especies con dientes proporcionalmente grandes. Los elementos austral-
antartico,austral-asiano,endémico y neotropical presentan valores medios y no se
diferencian entre si, mientras que el elemento pantropical tienen los dientes
proporcionalmente mas pequeitos dentro de la muestra. Figura 30

Familias: Las familias con los dientes proporcionalmente mas grandes son
Apiaceae, Desfontainiaceae, Lardizabalceae, Cunoniaceae. Las familias con los
dientes proporcionalmente mas pequefios son Anacardiaceae, Celastraceae y

Quillajaceae. Figura 31
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Figura 30. Grafico de cajas del rasgo Area de dientes/Area de ldmina de acuerdo al

desarrollo de areolas, forma de crecimiento y elemento fitogeografico.
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AD/AL

65




Relacion Nitmero de dientes totales/Perimetro

Grado de desarrollo areolas: Se observa que a mayor desarrollo areolar hay un
mayor niimero de dientes por unidad de perimetro. Figura 32

Forma de crecimiento vegetal: El niimero de dientes foliares por unidad de
perimetro, aumenta de acuerdo a la forma de crecimiento vegetal, donde las
especies arbustivas tienen mas dientes por unidad de perimetro, seguido por los
arbustos, enredadera y herbaceas respectivamente, Figura 32

Elemento fitogeografico: el elemento austral-antdrtico tiene especies con las
hojas con mas dientes por unidad de perimetro, el resto de los elementos no se
diferencian claramente. Figura 32

Familias:Las familias con mayor niimero de dientes por unidad de perimetro son
Escalloniaceae, Nothofagaceae, Scrophulaceae y Rosaceae. Las familias con menor
nimero de dientes por unidad de perimetro son Cardiopteridaceae,

Lardizabalaceae, Quillajaceae y Solanaceae. Figura 33
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Figura 32.Grafico de cajas del rasgo nimero de dientes totales/perimetro de
acuerdo al desarrollo de areolas, forma de crecimiento y elemento fitogeografico.
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Anilisis intraespecifico : Comparacion de hojas de una misma especie en

dosel y sotobosque.

En este analisis se copara la fisionomfa foliar para especies arbéreas que se
encuentran en dosel y sotobosque dentro de una misma comunidad.

Densidad de venas: Las especies analizadas corresponden a Cryptocarya alba y
Aristotelia chilensis ubicadas en la comunidad vegetal de los Bellotos. Para C. alba
las hojas que se encuentran en el dosel tienen una mayor DV que las del
sotobosque. A. chilensis no presenta diferencias entre dosel y sotobosque, sin
embargo las especies del dosel tienen una mayor varianza de DV. Figura 34 A-B
Area de lamina: Las especies analizadas son Lomatia hirsuta, Aextoxicon
punctatum y Lithrea caustica de la comunidad de los Bellotos y Lomatia hirsuta de
la comunidad de Laguna Laja. Las hojas del dosel de L. hirsuta tienen una menor
area en comparacién con las hojas del sotobosque, obteniéndose el mismo
resultado tanto para los individuos de esta especie ubicadas en los Bellotos como
en Laguna Laja. A. punctatum también presentd hojas del dosel de menor tamaiio,
no obstante para L. caustica se obtuvo lo contrario ya que las hojas del dosel
tuvieron un mayor tamafio en comparacion con las hojas del sotobosque. Figura 34
C-D-E-F

Relacion ntimero dientes totales/Perimetro: Las especies analizadas son
Nothofagus dombeyi, Lomatia hirsuta y Lomatia dentata de las comunidades

vegetales ubicadas en Laguna Laja, Nahuelbuta y Los Bellotos. N. dombeyi no
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presenté diferencias en los Bellotos pero si en Laguna Laja donde las hojas del
sotobosque tienen un mayor nDT/P. En hojas de L. hirsuta y L. dentata se observd
lo contraric ya que las hojas del dosel tienen mas nDT/P. Figura 35 A-B-C-D-E
Relacién area de dientes / area de lamina: La especie analizada es Lomatia
dentata de la localidad de los Bellotos. Se obtuvo que las hojas del sotobosque
tienen una mayor AD/AL que las hojas del dosel Figura 35 F

Relacion de Feret: La especie Lithrea caustica de la localidad de los Bellotos fue
analizada. Se obtuvo que las hojas del dosel son mas circulares que las hojas del

sotobosque ya que estas tltimas son mas alargadas. Figura 35 G
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Figura 34. Diferencias de rasgos foliares intraespecificos por comunidad. (LB) Los
Bellotos; (LL) Laguna Laja. Cajas con (*) presentan diferencias significativas.

70




Lithrea causticalB Nothofagus dombeyill

o)
® ™A : a |B :
R == 7 ——
D oy | L
e N 5w
g - * :
- <
$ 8 =] =] __
14 g . 7 —
Nothofagus dombeyiN Lomatia hirsutalB
dc — o DT
[Te] : A T
o (o) !
& | : Qg |
SR g &
o [
0 T (e ] ]
—_ - —
Lomatia hirsutalLL LomatiadentatalLB
(=)
o (2]
IE = 5
© -
& ,‘ £ «
a a
[ — (= |
N o i
v 1 = 1
[] [|
Dosel  Sotobosque
Lomatiadentatal B
e
© —_1G 1
q -
= O
8 ]
<
™
q 1 T
o L

]
Dosel Sotobosque
Figura 35. Diferencias de rasgos foliares intraespecificos por comunidad. (LB) Los

Bellotos; (LL) Laguna Laja; (N) Nahuelbuta. . Cajas con (*) presentan diferencias
significativas.

71




Anilisis de inercia filogenética
Este andlisis se realizé para determinar si los rasgos que tienen una relacién con las
variables ambientales tienen ademads inercia filogenética.

Se obtuvo que la mayoria de los rasgos presentan inercia filogenética , estos son:
AL, AD/AL, AD/P, nDT, nDT/P, DV ; rferet fue el tinico rasgo que no presenta

inercia filogenética. (Tabla 19)

Tabla 19. Inercia filogenética en rasgos fisionomicos foliares

Rasgos valor P Inercia Filogenética
AL 0.001 Si
rferet 01 No
AD:AL 0.001 Si
AD:P 0.001 Si
nDT 0.008 Si
nDT:P 0.001 S
DV 0.001 Si
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DISCUSION

Porcentaje de parentesco entre las muestras recolectadas y el piso de

vegetacion descrito para la zona

Las localidades donde se recolectaron muestras vegetales presentan la mayoria de
las especies descritas para al piso vegetal donde se ubican, con un 55 a 89% de
especies comunes. Las principales diferencias entre lo observado y lo descrito
corresponderian a variaciones en las especies que forman el sotobosque , lo cual se
puede deber a un solapamiento de pisos vegetales en las areas de recoleccion.

El hecho de que las comunidades vegetales de Laguna Laja y Punta Arenas
compartan un bajo porcentaje de especies (<40%) con los pisos vegetales descritos
para estas localidades, se debe a diferentes motivos. En el caso de Punta Arenas, se
debe principalmente al esfuerzo de muestreo. Aun asi, se decidi6é integrar esta
comunidad dentro del analisis, ya que esta localidad presenta caracteristicas
climdticas extremas gue sdlo son compartidas con Puerto Williams, siendo una de

las comunidades representativas de la regidn austral de Chile. Ademas, en esta zona
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son pocas las especies de angiospermas lefiosas descritas, por lo que en una futura
recoleccién bastaria con un leve aumento en el esfuerzo de muestreo para alcanzar
la representacion esperada.

Con respecto a la localidad de Laguna Laja, que es la comunidad que comparte
menos especies con el piso vegetal “bosque caducifolio mediterraneo andino de
Nothofagus oblicua y Austrocedrus chilensis” descrito para la zona, el area de
recoleccidn corresponde al limite entre el estrato arbdreo y el piso vegetal andino
siendo la parte mas alta del piso vegetal, por lo cual no se encuentra Nothofagus
oblicua y especies del sotobosque que si se encuentran a menor elevacion,
ocurriendo un cambio en la dominancia de especies , principalmente por N.
dombeyi y Orites myrtoidea (Rondanelli y col. 2000), por este motivo se propone no

agrupar esta comunidad dentro del piso vegetal que la contiene actualmente.

Curva de calibracion para estimar la densidad de venas mediante la distancia

entre venas

La curva de calibracién para estimar la DV a partir de la d de dicotiledéneas
chilenas, tiene un ajuste lineal mayor que la curva construida por Blonder &
Enquist (2014) con dicotiledoneas tropicales (r? = 0,93 , valor p = 0.0001) y
templadas de norte América (r2 = 0.89, valor p <10-15), La diferencia en el

coeficiente de determinacion podria ser causada porque en este trabajo se utilizo
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un mayor nimero de especies (n=132) en comparacién con el de Blonder & Enquist
(n=25) lo cual mejora el ajuste.

Es importante mencionar que en este trabajo se utilizé la curva de calibracion de
dicotiledoneas para estimar la DV de 5 monocotiledoneas, aunque este
procedimiento pudo scbrevalorar la estimacion la DV, ya que las especies de
monocotileddneas presentan nervadura paralela y las dicotiledéneas nervadura
reticulada. Esta sobrevaloracién se debe a que en ocaciones se puede contar la
misma vena varias veces en diferentes transectas, porque la las venas tienen la
misma direccién. Por lo tanto, para futuros estudios se recomienda generar una
curva de calibracién particular para especies con nervadura paralela con el fin de.

mejorar las estimaciones.

Rasgos asociados al tamafio de hoja

Relacion con el clima: Nuestros resultados muestran que el tamarfio de lamina
foliar de las angiospermas chilenas son modulados principalmente por la
temperatura, lo cual se evidencia con la asociacién del rasgo AL con la TMA y
mTMF (figura 5) donde esta relacién serfa lineal (Tabla 17). Un resultado
inesperado fue la baja asociacion entre el tamaiio de 1amina con la PMA, la cual
tienen una tendencia positiva tal como se ha reportado a un nivel global (Givnish,
1984; Greenwood, 1992; Wilf y col, 1998, Peppe et al 2011) sin embargo no es
significativa. Es posible que esto se deba a que el gradiente de precipitaciones de

las comunidades chilenas es menor al set de datos globales, por lo que el tamaiio
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foliar no cambia de forma extrema dentro de las comunidades vegetales chilenas.
En los andlisis globales se han incluido desde zonas desérticas a bosques lluviosos
tropicales (Peppe y col, 2011), zonas que presentan condiciones extremas de
precipitacién y por ende sus comunidades vegetales contienen tamafios de hojas

extremos, lo cual haria significativa la relacion AL-PMA.

Historia: Una relacion similar entre TMA y AL se encuentra en las comunidades

vegetales de Australia/Nueva Zelanda (rz = 0.34, P = 0.002, Peppe y col,, 2011),
comunidades vegetales que comparten una historia comiin con las de Sur América
ya que estuvieron unidas hasta finales del Oligoceno (24.7 Ma) (Villagran &
Hinojosa, 1997a), debido a esta relacién historica estas comunidades comparten
linajes en comuin, cémo Nothofagus y Weinmannia (Villagran & Hinojosa ,1997b), y
por ende es posible que la modulacién de los rasgos fisionédmicos asociados al
tamafio foliar sean modulados por un factor climdatico en comun, en este caso porla
temperatura. De hecho se ha reportado que el tamafio de ldmina de Nothofagus
cunninghamii, especie nativa de Australia, cambia en funcion de las temperaturas
de verano (jordan 1994).

Con respecto a la evolucion de los rasgos asociados al tamafio foliar, se obtuvo un
solapamiento del 4rea foliar entre los tipos de elementos fitogeograficos, sin
embargo se encontrd que este rasgo si presenta una inercia filogenética. Estos
resultados indican que las especies con distinto origen fitogeografico convergen en

los tamarios foliares debido a que coexisten mezclados bajo las mismas condiciones

76




climdticas, pero esta convergencia no estarfa dada sélo por la plasticidad de las
especies de cambiar el tamafio foliar sino que ademas estaria dado por el cambio

de las especies que integran las comunidades.

Fisiologifa: El mecanismo fisiologico que permite explicar la relacién positiva entre
el tamafio foliar y la temperatura ambiental, se basa principalmente en la relacién
directa entre la temperatura ambiental, la fotosintesis y Ia tasa de asimilacién de
carbono (CRB, 1906; Ku & Edwards, 1977; Bagley y col 2015). Este modelo indica
que en zona frias, pero sin limitaciones hidricas, las plantas presentan una menor
asimilacion de carbono debida a una menor tasa fotosintética lo cual genera que las
plantas tengan una menor cantidad de energia disponible para invertir en laminas
foliares de gran tamaifio , ya que estas generan un gran costo energético estructural
, como por ejemplo una mayor red vascular, lo cual harfa inviable la sobrevivencia
en ambientes donde la energia es limitada, es por esto que se propone que en estos
ambientes tendrifan una mejor adecuacion biolégica especies con un menor tamafio
foliar pero con mayor tejido fotosintetizador del mesoéfilo optimizando la tasa
fotosintética (Poorter and Evans, 1998; Niimets 2007). Cabe destacar que en zonas
dridas , donde las temperaturas diurnas son calidas las hojas se caracterizan por
tener bajos tamafios de lamina, en estos ambientes el factor limitante es el agua por
lo que especies con grandes areas foliares tendrfan menor adecuacién dada la gran
pérdida de agua por transpiracién y la baja cantidad de agua disponible en el

ambiente, lo cual lleva a la deshidratacion {Givnish, 1984).
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El tamafio foliar de las hojas de dosel y sotobosque es similar dentro de cada
comunidad. Este resultado difiere de lo documentado en la literatura donde las
hojas del sotobosque tienen mayor area que las hojas del dosel, donde la
irradiacién solar seria el factor ambiental modulador (Uhl & Walther, 2000, Carins
Murphy et al ., 2012), pero estos estudios involucran pocas especies (2 y 3
respectivamente) y no realizan analisis intra e inter comunitarios, entre las hojas
del dosel y sotobasque.

Por otra parte, no todas las especies responden de la misma forma a las variables
ambientales. En las especies Lomatia hisuta y Aextoxicon punctatum, las hojas del
sotobosque tienen un mayor tamaifio en relacién a las hojas del dosel, incluso esto
se repite para la especie L. hirsuta en dos comunidades vegetales distanciadas entre
si tanto en ubicacién, como en sus caracteristicas abidticas. Sin embargo, para la
especie Lihtrea caustica las hojas del dosel tuvieron una mayor area en relacion a
las del sotobosque. Esto muestra como dos especies higréfilas que habitan
generalmente ambientes templados hiimedos responden de forma distinta a una
especie que es tolerante a condiciones de sequia y altas temperaturas. En otras
especies del mundo ocurre algo similar, por ejemplo en Toona ciliata y Quercus
acutissima. Ambas son especie higroéfilas, la primera habita en bosques lluviosos
tropicales y subtropicales, y al estar expuesta a una mayor irradiacién solar su area
foliar disminuye (Carins Murphy et al ., 2012). Por el contrario, Quercus acutissima,

que habita en bosques templados calidos de Asia, el area foliar aumenta en las
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hojas expuestas al sol, bajo condiciones de sequia y en condiciones de humedad no
varia (Xu y col., 2008]).

También existen diferencias en el tamafio de las hojas de acuerdo a la forma de
crecimiento vegetal, donde los drboles y enredaderas tienen mayores tamafios de
hojas. Es posible que esto esté asociado a: I) arboles y enredaderas logran alcanzar
el estrato superior del dosel y por ende tendrian un mayor recurso luminico
pudiendo maximizar el tamafio de lamina, en contraste con las especies ubicadas en
el sotobosque que sélo pueden acceder a la luz que no es filtrada por el dosel; 1i)
Las especies de arboles y enredaderas tienen tasas fotosintéticas superiores a las
especies del sotobosque, lo cual permitirfa destinar mayores recursos al desarrollo
de la ldmina. Esto se ha probado en un bosque tropical de Panama donde se
encontrd que los arboles y enredaderas tienen una mayor asimilacién de carbono
(A) por unidad de masa de hoja que las especies del sotobosque (Santiago &
Wrigth, 2007). Lo mas probable es que la explicacion se encuentre en una mezcla
de las dos hipétesis anteriores.

Ademas de lo anterior, las hojas que alcanzan los mayores tamafios de ldmina
foliar son las que tienen una areolacién mas desarrollada (figura 22), lo cual podria
ser explicado porque esto disminuye las distancias entre las venas foliares y los
estomas, aumentando la tasa fotosintética y transpiracién, permitiendo un mayor

tamafio de lamina (Price y col,, 2014).
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Rasgos asociados a la circularidad de Iamina foliar

Relacién con el clima: En este trabajo se obtuvo que la circularidad foliar se
asocia negativamente a la PCC (figura 6) o sea, en las localidades con una estacién
estival mas seca las hojas tienen mayor grado de circularidad en relacién a las
localidades con veranos mas hiimedos donde las hojas serfan més alargadas. Este
resultado fue inesperado ya que trabajos anteriores reportan una relacién con la
temperatura mas que con la precipitacion, donde a medida que aumenta la
temperatura las hojas tienden a ser relativamente mas circulares que las hojas de
localidades frias (Huff y col,, 2003; Royer 2005 ; Peppe y col,, 2011). Por otro lado

en zonas desérticas, donde la sequedad y temperatura son extremas la hojas
tienden a ser extremadamente delgadas (Hegazy & El Amry, 1998), evidenciandose

que la circularidad foliar no tiene una relacién lineal con las variables ambientales.

Historia: La alta similitud en el grado de circularidad foliar entre los elementos
fitogeograficos y la falta de inercia filogenética, indican que este rasgo evoluciona
de forma independiente de los factores historicos, encontrandose hojas circulares y
alargadas en especies de todos los elementos fitogeograficos y en distintas especies

dentro de la filogenia sin seguir un orden de herencia.

Fisiologia: Se ha propuesto que la circularidad de las hojas o ancho de estas,

disminuye en ambientes secos y calidos a medida que la tasa de transpiracién
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aumenta debido al sobrecalentamiento foliar (Givnish, 1987), por ende las hojas
delgadas estarfan mds adecuadas en este habitat dado que tienen un mayor
coeficiente de transferencia de calor por conveccién y aumentan el area foliar sin
sobrecalentarse (Parkhurst & Loucks; 1972, Wolfe, 1993). Sin embargo este
modelo no se ajusta a nuestros resultados donde se observa que las hojas son mas
angostas a medida que la precipitacion estival aumenta, siendo la relacién inversa
al modelo de Givnish (1987) . Es probable que este modelo se ajuste al comparar
comunidades vegetales con un mayor grado de sequia como en desiertos donde las
hoja son angostas (Hegazy & El Amry, 1998). No es posible por el momento explicar
esta relacién, quedando por verificar la relacién de la circularidad de la hoja con
otras variables ambientales.

Las hojas de dosel y sotobosque no se diferencian estadisticamente en su grado de
circularidad, a excepcidn de Nahuelbuta, por lo que se puede decir que las hojas de
los bosques del centro sur de Chile independientemente de su ubicacién en el
bosque presentan hojas mas anchas que angostas. Llama la atencién la nula
cantidad de especies con hojas lobuladas en el dosel , ya que en zonas templadas de
norte América son caracteristicos los bosques templados con especies lobuladas de
Acer y Quercus ocupando el dosel. De echo en la especie Quercus rubra las hojas
que ocupan el dosel son mas disectadas (menos circulares) y mas pequefias, lo cual
se explica por un menor aporte hidrico que limita la formacién integra de la ldmina

foliar (Zwieniecki y col., 2004).
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Con respecto a la forma de crecimiento, no hay diferencias en la circularidad, ya
que los estados de este rasgo se encuentran distribuidos de forma similar entre
especies de arboles, arbustos, enredaderas y herbéceas.

Las hojas més circulares son las con un mayor desarrollo areclar , probablemente
asociado a que en las hojas angostas y disectadas las venas de primer orden y
segundo orden pueden abastecer a toda la lamina foliar, dado que es
transversalmente corta invirtiendo menor cantidad de recursos en la hidratacion
foliar, en comparacién con la construccion de una venacién redundante. Por otra
parte en las hojas circulares habrian porciones del area que no quedarian del todo
cubiertos por las venas de primer y segundo orden, siendo una red vascular

redundante una ventaja para la adecuacion biolégica de especies con hojas anchas.

Rasgos asociados a los dientes:

Relacién con el clirna: Con respecto a la relacion entre la proporcion de especies
con tipo de borde dentado y la temperatura, en este trabajo se obtuvo una
tendencia positiva (figura 84), tal como ha sido registrado por Hinojosa y col.
(2011), pero en nuestro caso esta relacién lineal no es significativa, posiblemente
por que se incluyé una menor cantidad de comunidades y ademas porque la
comunidad de Punta Arenas tiene una mayor proporcién de especies con borde
entero que lo esperado dada su baja TMA, sin embargo esto sucede porgue este

herbario esta incompleto, faltando especies de borde dentado cémo : Nothofagus
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antartica, N. betuloides, Desfontainia spinosa y Berberis ilicifolia (Lubert & Pliscoff,
2006). No obstante, se obtuvo una relacién significativa de los rasgos AD/AL y
nDT/PI con la temperatura (figura 8 B-E), indicando que dentro del grupo de las
hojas dentadas, las que se ubican en comunidades frias presentan una mayor
cantidad y tamafio proporcional de dientes en comparacion a las ubicadas en zonas
célidas, resultado que concuerda con lo obtenido a un nivel global (Peppe y col,
2011). Esto nos hace pensar que los rasgos AD/AL y nDT/P (autocorrelacionado
con nDT/PI) son los rasgos mas adecuados para estimar la TMA de tiempos
pasados, ya que su relacién con la TMA es significativa en un amplio espectro de
comunidades vegetales, permitiendo estimar la TMA de comunidades vegetales
fosiles que fueron muy distintas a las que se encuentran actualmente en Chile

(Hinojosa, 2005}.

Historia: Nuestros resultados indican que no sélo el tipo de borde presenta inercia
filogenética y asociacién con el origen fitogeografico (Hinojosa y col,, 2011), sino
que ademas el nimero y tamaiio de dientes. Esto se evidencia dado que el elemento
austral-antartico, flora que fue dominante a los 35.Ma en condiciones frias
(Hinojosa y col.,, 2006), sobresale al resto de los elementos en los rasgos asociados
a los dientes foliares ya que en general sus especies tienen hojas con alto nDT y
nDT/P, y ademas todos los rasgos asociados a dientes presentan inercia
filogenética, reflejando una influencia filogenética sobre la modulacién de los

rasgos asociados a los dientes ademas de la influencia climatica. Cabe destacar que
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el elemento amplio fue el que tuvo una mayor proporcidén de especies con una
mayor AD/AL. A pesar de que este resultado parece contradictorio dado que este
elemento tiene una distribucién templada amplia a cosmopolita (Villagran &
Hinojosa 1997b) en este estudio la mayoria de las especies de este elemento
pertenecen al género Berberis cuyas especies chilenas, son en su mayoria dentadas
y tienen gran tolerancia a condiciones frias, habitando la zona austral y alpina de
Chile, pudiendo los dientes foliares estar confiriendo una adecuacion fisiologica a

ambientes frios (Landrum, 1999).

Fisiologia: Se obtuvo unarelacién negativa entre los rasgos asociados a dientes
foliares con la TMA (figura 5) , y una relacidn positiva entre el rasgo nDT con la
variable de precipitacion PCF (figura 6). Estos resultados concuerdan con el
modelo ecoldgico propuesto donde los dientes foliares cumplen el rol de aumentar
el flujo de savia abasteciendo de nutrientes a otras estructuras vegetales mediante
un acelerado intercambio de gases (Royer & Wilf, 2006). Por lo que en ambientes
donde las temperaturas son bajas los dientes pueden ser una adecuacién biolégica
ya que maximizan la asimilacién de carbono en habitats donde la época de
crecimiento foliar es estacional. Mientas que en ambientes célidos y secos los
dientes ya no serian ventajosos dado que un mayor intercambio de gases implica
una mayor pérdida de agua, lo cual es mds costoso en ambientes dridos. La relacidn
entre nDT y PCF puede ser explicada por una hipétesis alternativa que indica que

los dientes impiden la inundacién de los espacios intracelulares causados por un
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aumento de la presion positiva del agua proveniente de las rafces en lugares
htimedos mediante una mayor transpiracion (Feild y col. 2005;Royer & Wilf, 2006)
y por ende mejora la adecuacién bioldgica de especies vegetales con hojas dentadas
en ambientes hiimedos, no obstante esta hip6tesis s6lo ha sido probada enla

herbacea Chloranthus japonicus .

En general para todas la comunidades hay una mayor proporcion de especies
dentadas en el dosel que en el sotobosque, ademas las hojas dentadas del dosel
tienen mayor nDT y AD /AL, que las hojas dentadas del sotobosque. Este resultado
podria ser causa de que en zonas templadas las hojas dentadas con mayor tamaiio y
nimero de dientes tengan una mejor adecuacién biolégica lo cual permitiria que un

mayor nimero de especies con hojas dentadas alcanzar el estrato arbéreo.

Sin embargo como ya hemos visto para otros rasgos, no todas las especies varian de
forma similar con respecto al clima, por ejemplo : en las especies Lomatia hirsuta y
L. dentata las hojas del dosel tienden a tener un mayor nDT /P, mientras que en
Nothofagus dombeyi no hay diferencias significativas para la comunidad de Laguna
Laja y en Nahulebuta las hojas del sotobosque tuvieron un mayor nDT/P. Estos
resultados indican que ambas especies del género Lomatia podrian estar
respondiendo a diferencias ambientales entre el dosel y sotobosque, como la
cantidad de irradiacién , mayor humedad en el dosel o a una mayor tasa

fotosintética en las especies que alcanzan el dosel. Mientras que para N. dombeyi no
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es claro porqué hay diferencias entre lIas comunidades de Laguna Laja y Los
Bellotos, sin embargo estos resultados muestran que N. dombf'eyi responde de
manera distinta a las especies de Lomatia ,por lo tanto los dientes podrian ser mas
Iabiles al ambiente de acuerdo a la especie. Algo similar ocurre en Quercus

|

acutissima que tiene un mayor niimero de dientes en hojas dé sombra que las del
i

dosel en condiciones de humedad, sin embargo en sequia no Pay diferencias entre
dosel y sotobosque (Xu y col,, 2008). |

Los drboles tienen mayor nDT y nDT /P, seguido por los arbustos, enredaderay
herbéceas respectivamente (figura 28 y 32) . Esto podria estar asociado una mayor
tasa fotosintética como se menciond anteriormente, sin embargo en especies de un
bosque templado de norte América no se encontrd una relacién entre la actividad
fotosintética de los dientes con respecto a la forma de crecimiento (Royer, 2009}
por lo que se debe evaluar de forma directa ,en las especies de los bosques
templados de Chile si la asociacién entre dientes y forma de crecimiento es
significativa. Cabe destacar que las herbiceas dentadas son las que tienen un mayor
AD/AL, lo cual podria estar asociado a una estrategia de rapido crecimiento foliar
catalizada por los dientes foliares, sin embargo los estudios de este tipo son en
general realizados con dicotileddneas lefiosas, faltando integrar a las herbaceas
tanto dicotiledéneas como monocotileddneas ,para verificar si el efecto de los
dientes ocurre en el amplio grupo de las angiospermas.

En un amplio espectro, a mayor desarrollo de areolas foliares mayor es nDT y

nDT/P (figura 28 y 32), posiblemente asociado a que una alta tasa fotosintética
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permite invertir mas recursos en una red vascular compleja, de echo todas las
especies de hoja dentada presentan un desarrollo areolar superior a “ninguno” lo

cual apoya esta hipétesis (figura 28, 30,32).

Rasgo densidad de venas (DV):

Relacion con el clima: La DV se correlaciond positiva y significativamente con
la MTMC y la elevacién (figura 5). La relacién con la temperatura fue similar al
estudio realizado por Sack & Scoffoni (2013) quienes mediante un meta-andlisis,
donde se incluyen miltiples ecosistemas, indican que las hojas de climas calidos
tienen DV mayores, lo cual sugieren que genera redundancia al sistema hidraulicoy
tolerancia a la sequia, en contraste a las hojas de climas frios que presentan una
baja DV. Con respecto a la elevacion nosotros obtuvimos un resultado inverso a
Blonder & Enquist, (2014), quienes analizaron comunidades vegetales tropicales de
centro América y zonas templadas de norte América, y reportan que a mayor
elevacion las comunidades vegetales tienen una menor PV , sin embargo no

discuten las posibles causas fisioldgicas de este resultado.

Historia: Los rasgos asociados a la red wvascular muestran variabilidad
intraespecifica e intraindividual debida a factores externos, como la disponibilidad
de agua y temperatura, e internos como la altura de insercion de la hoja en el

individuo (Roth-Nebelsick y col., 2001). Sin embargo los patrones de venacion y de
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densidad de venas presentan conservatismo filogenético ya que se ha demostrado
que los patrones de venas mayores son similares entre especies de la misma familia
o género (Doyle & Endress, 2000} y por otra parte se ha encontrado que las
densidades de venas menores tienen sefial filogenética, para las especies de la base
de datos Glopnet la que se compone de 2528 especies de 175 sitios a un nivel global
(Walls, 2011). Nuestros resultados concuerdan con lo anterior, dado que se
encontré que este rasgo presenta inercia filogenética indicando que la evolucion de
la DV se conserva dentro de amplios clados. Evidencia de esto son las especies del
elemento austral-antartico que tienen una alta DV en comparacién con los demés
elementos fitogeograficos, lo cual se debe a que este grupo contiene varias especies
del género Nothofagus las cuales tienen altos valores de DV. Otro ejemplo es
Quercus variabilis que tiene una relaciéon positiva entre la DV y la TMA en
poblaciones ubicadas en un gradiente templado-subtropical, pero al plantar
individuos de estas poblaciones en un jardin comiin estas mantuvieron las DV
correspondiente a cada localidad, sugiriendo que DV en esta especie es un rasgo
genotipico que se forma evolutivamente a largo plazo no respondiendo a cambios

de corto plazo (Zhu et al ., 2012}.

Fisiologia: Para explicar la relacién positiva entre la DV y la elevacion se
propone que una red vascular mas densa mejora la adecuacion biolégica de las
especies que habitan mayores alturas, en donde los valores de presion de CO2 y

vapor de agua disminuyen y la irradiacién solar aumenta (Kérner, 1999; Brodribb
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& Jordan, 2011) lo cual dificulta la fotosintesis. Bajo estas condiciones ambientales
las plantas deben tener mecanismos y estructuras que les permitan mantener una
tasa fotosintética viable como una mayor DV, la cual se ha demostrado que tiene un
efecto positivo en las capacidades de transporte de nutrientes y en la capacidad
fotosintética (Roth-Nebelsick y col. 2001; Brodribb y col. 2007; Boyce y col. 2009,
Zhu y col,, 2012) facilitando la fotosintesis en estos ambientes. Se ha visto que otras
estructuras como los estomas también aumentan en densidad con la elevacién por
causas similares (Brodribb & Jordan, 2011).

Con respecto a la relacion positiva entre MTMC y DV estarfa ocurriendo algo
similar dado que los ambientes que alcanzan las mayores temperaturas favorecen
la tasa de transpiracién aumentando el flujo de nutrientes y agua, por lo que una
mayor DV permite maximizar la fotosintesis y por ende el crecimiento vegetal, por
otro lado en ambientes frios la tasa de transpiracién disminuye bajando también el
flujo dentro del sistema vascular (Zhu et al ., 2012) por lo que un sistema vascular
denso deja de ser eficiente y en contraste, incrementa el gasto energético

disminuyendo la adecuacion biolégica.

De acuerdo a nuestros resultados las hojas del dosel tuvieron una mayor DV en
relacién a las especies del sotobosque (figura 11 C). Resultados similares se han
obtenido en otros estudios, por ejemplo para un bosque lluvioso tropical de Papua
Nueva Guinea se encontré que las especies del sotobosque tienen una baja DV (3.5-

6 mm/mm2) en relacion a las especies del dosel (12-18mm/mm2) (Feild y col,
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2011). Sack & Frole (2006) obtuvieron resultados similares en 10 especies, donde
reportaron que las hojas del dosel presentan una menor resistencia hidraulica,
dado que tienen mayores y mas conductos xilematicos en la vena media y ademas
tienen mayor DV, lo cual permitiria suministrar nutrientes a una mayor area
estomatica, potenciando la tasa de intercambio gaseoso y fotosintesis, y por ende
aumentar la tasa de crecimiento vegetal. De acuerdo a esto las hojas del dosel
compensan el costo de una red vascular mis densa con una alta asimilacién de
carbono, no asi las especies del sotobosque, ya que tienen menores tasas de
respiracion y una menor tasa de intercambio gaseoso, por lo que estas plantas

maximizan la conservacion de energfa (Walters & Reich, 1999).

A un nivel intraespecifico la especie Cryptocaria alba tiene una mayor DV en las
hojas del dosel, mientras que en Aristotelia chilensis, a pesar de que no tiene una
diferencia significativa entre hojas del sotobosque y dosel, algunas hojas del dosel
alcanzan los mayores valores de DV (figura 34 A-B). Resultados similares se han
encontrado en especies como: Nothofagus cunninghamii, Quercus acutissima e
incluso en la gimnosperma Ginko biloba (Xu y col,, 2008;Boyce 2009; Brodribb &
Jordan 2011).

Con respecto a la forma de crecimiento, arboles y arbustos tienen una mayor DV
que las especies de arboles-arbustos, enredaderas y herbaceas, esto también se ha

registrado en un meta-analisis que involucré 736 spp. de 7 biomas, donde se
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muestra que en general los drboles y arbustos tienen los mayores valores de DV
que las herbaceas (Sack & Scoffoni 2013) . Sin embargo no existe una respuesta
definitiva a esta tendencia, proponiéndose que este fendmeno estd asociado a la
mayor complejidad vascular que deben tener especies vegetales de gran volumen y
altura, para transportar los nutrientes desde y hacia las hojas.

En Io que se refiere al desarrollo areolar, se obtuve una alta DV en las especies que
tenfan un mayor desarrollo de las areolas, resultados similares se han publicado
para otras especies donde existe una correlacién entre el niimero de areolas por
unidad de area , la densidad de venas y la distancia entre venas (Blonder y col,
2011) por lo que estas tres variables sirven como una medida del grado de

redundancia en el sistema hidraulico foliar.
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CONCLUSION

Nuestra hipétesis I relacionaba la variaciéon de distintos rasgos foliares con
variables climaticas en un gradiente de temperatura y humedad. De las
predicciones propuestas sélo se cumplieron algunas de estas, dado que se encontro
que las hojas de las comunidades ubicadas en las localidades mas frias presentaron
hojas con més dientes y de mayor tamatfio en relacién a las comunidades vegetales
mas célidas. Sin embargo el tamafio foliar y la densidad de venas no se asociaron a
la humedad o precipitacidén sino que a la temperatura, siendo esta el principal
modulador de la fisionomia foliar de las comunidades vegetales de Chile. Los rasgos
circularidad de lamina foliar y el niimero de dientes totales, fueron los Gnicos que
se asociaron a variables de precipitacién , sin embargo los motivos fisiologicos de
estas relaciones no son del todo claras.

A un nivel global sélo la relacion entre los rasgos AD/AL y nDP/P con la
TMA fueron similares entre Chile y otras localidades del mundo , por lo que se
sugiere que estos rasgos deben ser utilizados para estimar la TMA de ambientes
pasados a partir de hojas fosiles. A un nivel intracomunitario las hojas del dosel y
sotobosque se diferencian principalmente en la cantidad y tamafio de dientes, lo
cual puede estar asociado a una mayor transpiracién y por ende a una mayor tasa

fotosintética.
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Nuestra hipétesis II invocaba factores histérico que podrian estar afectando la
relacién fisionomia y clima. Dado que la mayorfa de los rasgos fisionémicos
presentan inercia filogenética, concluimos que estos factores inciden directamente
en la relacién fisionémico-climatico, indicando que el cambio morfolégico de las
hojas en las comunidades vegetales se produce principalmente por la presencia y
ausencia de ciertas especies mas que por cambios intraespecificos, reforzando la
idea de estudios previos (e.g. Hinojosa et al. 2011) que indican la necesidad de
ocupar bases de datos regionales y globales para la realizacién de estimaciones
paleoclimaticas usando el método fisionémico-foliar.

Finalimente, nuestra tercera hipétesis relacionaba la forma de crecimiento (arboles,
enredaderas, arbustos y herbaceas) con la variacion fisiondmica foliar. Esta
hipétesis se cumple parciaimente dado que sélo los rasgos asociados al tamafio de
lamina sigue un orden decreciente entre arboles, enredaderas, arbustos y
herbéceas, indicando que las especies que alcanzan el dosel tienen mayores
recursos pata invertir en una lamina de mayor tamafio. En este trabajo se muestra
evidencia empirica de los mecanismos fisiolégicos que pudiesen estar detras de las
estructuras que forman las hojas. Esto permite generar nuevas hipdtesis e
identificar relaciones llamativas entre ambiente y vegetacion, por ende el siguiente
paso es un acercamiento experimental, en donde se mida de forma directa procesos
fisiologicos, como la fotosintesis y transpiracién en especies chilenas, con el fin de

determinar el rol de estas estructuras en la adecuacién de las especies al medio.
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