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Resumen

La distribucién de las epifitas vasculares a escala local se ha relacionado con la variacién
ambiental a la cual se exponen. Sin embargo esto ha sido estudiado s6lo en unas pocas
comunidades de Bosque Templado en el Hemisferio Sur. Debido a que las epifitas experimentan
una amplia variedad de condiciones de crecimiento, éstas pueden mostrar una gran variedad de
respuestas morfoldgicas, fisioldgicas y fenoldgicas a las restricciones ambientales. Ademas, a
pesar que las epifitas estan expuestas a una variacion microambiental considerable, no existen
muchos estudios que hayan evaluado de manera cuantitativa la amplitud ecoldgica ( rango de
habitats o microhabitats a lo largo de un gradiente ambiental en los que una especie es capaz de
establecerse) y su relacion con el grado de variacion en las respuestas funcionales que especies
de este grupo de plantas pueden llegar a presentar a nivel local. En Chile, todavia hay poca
informacidn sobre la ecologia funcional de epifitas vasculares. La mayor parte de los estudios se
centran en un taxén particular (Hymenophyllaceae), o se han concentrado mayormente al Bosque
Templado Lluvioso. Por lo que existen vacios de informacién respecto a la ecologia funcional de
las epifitas vasculares en el Bosque Esclero6filo con influencia Mediterranea. En este estudio
buscamos evaluar si diferencias en la variacion de rasgos funcionales, que responden a la
variacién en la luz y humedad del sustrato, son el mecanismo que subyace a las diferencias
interespecificas en la amplitud ecoldgica de un ensamble de especies de epifitas vasculares de un
Bosque Esclerofilo Mediterraneo Costero. Los objetivos del estudio fueron a) evaluar si existen
diferencias en los rangos de distribucion de un ensamble de epifitas a lo largo de los gradiente de
luz y de humedad del sustrato, b) evaluar si las diferencias interespecificas en el rango de
distribucion a lo largo de los gradientes mencionados, se relacionan con diferencias en el grado
de variacion de rasgos funcionales vinculados a la disponibilidad de luz y humedad del sustrato,
c) evaluar si existen diferencias entre epifitas Angiospermas y Pteridofitas, en cuanto a su

amplitud ecoldgica y variacion de rasgos funcionales en relacion al gradiente de luz y humedad



del sustrato, d) evaluar si la composicion del ensamble de epifitas varia a lo largo del gradiente
de luz y de humedad del sustrato. Este estudio se desarrollé en el Bosque Esclerdfilo
Mediterraneo Costero del Parque Botanico Hualpén, donde se encuentran 10 especies de epifitas
(3 Angiospermas y 7 Pteriddfitas). Se implementd un muestreo abarcando la variacion horizontal
y vertical en la disponibilidad de luz y humedad de sustrato, asociada a la estructura del bosque.
Se cuantificé la disponibilidad de luz y la humedad del sustrato, se estimé la abundancia de cada
especie epifita y se midieron los rasgos funcionales: contenido relativo de agua foliar (CRA),
contenido de clorofila foliar (Chl) y masa foliar especifica (LMA) en cada punto de muestreo a
lo largo de los gradientes ambientales. Para evaluar la variacion de los rasgos funcionales en
cada especie, se calculé el coeficiente de variacion de cada rasgo. Y se estimé la amplitud
ecoldgica de cada especie a lo largo de los dos gradientes, utilizando el indice de Levins. Las
amplitud ecoldgica en los dos gradientes ambientales, fue variable entre las especies epifitas, las
especies mas abundantes en el sitio de estudio. Sarmienta scandens, Asplenium trilobum y
Pleopeltis macrocarpa. También fueron las especies que presentaron mayor amplitud ecoldgica
en ambos gradientes ambientales. Para estas especies, el ajuste del contenido de clorofila foliar
parece ser un importante mecanismo de aclimatacion a la disponibilidad de humedad del
sustrato. Entre de las especies de mayor amplitud ecoldgica se encontraron tanto Angiospermas
como helechos, ambos grupos presentaron semejante amplitud ecoldgica y variacién de los
rasgos funcionales evaluados. Al igual que en otros tipos forestales, la disponibilidad de luz es
un factor determinante de la variacion en la composicién del ensamble de epifitas, explicando en

un 26% la variacion de la composicion del ensamble.

Palabras claves: Epifitas vasculares, rasgos funcionales, amplitud ecoldgica, disponibilidad de

luz, humedad del sustrato.



Abstract

The distribution of vascular epiphytes at local level has been linked to environmental variation to
which they are exposed. However this has been studied only in a few communities of Temperate
Forest in the southern hemisphere. Because epiphytes experience a wide variety of growing
conditions, they can display a variety of morphological, physiological and phenological responses
to environmental restrictions. Although epiphytes are exposed to considerable microenvironmental
variation, there are few studies that have evaluated quantitatively ecological breadth of these species
might present locally. In Chile, there is still insufficient information on the functional ecology of
vascular epiphytes, most of the studies focus on a particular taxa (Hymenophyllaceae), or are based
on data mostly from the temperate rainforest, so there are gaps in the information about functional
ecology of vascular epiphytes in the Sclerophyllous Forest with mediterranean influence. In this
study, we assess whether differences in the variation of functional traits that respond to changes in
light and soil moisture are the mechanism underlying interspecific differences in ecological breadth
of an assemblage of species of epiphytes in a Sclerophyllous Coastal Mediterranean Forest. The
objectives of the study were a) to assess whether there are differences in the distribution ranges of
an assembly of epiphytes along the gradient of light and substrate moisture; b) to assess whether
interspecific differences in the distribution range along the aforementioned gradients are related to
differences in the degree of variation of functional traits linked to the availability of light and
substrate moisture; c) to assess whether there are differences between epiphytic Angiosperms and
Pteridophytes, in relation to their ecological breadth and variation of functional traits related to the
gradient of light and substrate moisture d) to assess whether the composition of the epiphytes
assembly varies along the gradient light and substrate moisture. This study was conducted in the
Sclerophyllous Coastal Mediterranean Forest at the Hualpén Botanic Park, where there are 10
species of epiphytes (3 angiosperms and 7 pteridophytes). A sampling covering the horizontal and

vertical variation in the availability of light and moisture associated with forest structure was
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implemented. Availability of light and substrate moisture were quantified, the abundance of each
species of epiphyte was estimated and functional traits were measured; leaf relative water content
(RWC), leaf chlorophyll content (Chl) and specific leaf mass (LMA) along environmental
gradients. The ecological breadth in both environmental gradients, varied among epiphytic species,
the most abundant species in the study site, S. scandens, A.trilobum and P. macrocarpa were the
species that showed higher ecological breadth in both environmental gradients. For these species,
the adjustment of Chl seems to be an important mechanism for acclimatization to the availability of
substrate moisture. Among the species of greatest ecological breadth were found both Angiosperms
and ferns, both groups had similar ecological breadth and variation of the functional traits
evaluated. As in other forest types light availability is a key factor of the variation in the
composition of the assembly epiphytes, explaining 26% variation in the composition of the
assembly.

Key words: Vascular epiphytes, functional traits, ecological breadth, light availability, substrate

moisture.
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1. Introduccion

1.1 Ecologia del habito epifito

El epifitismo se define como una interaccion de comensalismo (Smith & Smith 2001) entre el
foréfito u hospedero y una planta epifita. En el bosque, los hospederos pueden ser arboles,
arbustos y enredaderas lefiosas, las cuales benefician con el soporte mecénico a las especies
epifitas sin exponerse a un dafio fisioldgico, ya que a diferencia de los parésitos, las epifitas son
plenamente autétrofas (Benzing 1998). Una planta epifita, al fijarse en la corteza de un fuste,
logra una posicién mas elevada, con mejor alcance de luz y precipitacién fustal (Donoso 1981).
Debido a que las epifitas vasculares no poseen raices en el suelo, la restriccion abiotica més
relevante para su crecimiento y rendimiento es la escasez de agua, seguida por la disponibilidad
de nutrientes y la irradianza (Zotz & Hietz 2001). Las epifitas utilizan el agua y nutrientes que
se acumulan en los tallos y hojas del hospedero y el agua de lluvia que escurre por el fuste
(Marticorena et al. 2010). La disponibilidad de agua en el ambiente epifito esta influenciada por
varios factores, tales como la precipitacién local, la niebla interceptada por el follaje, la lluvia
gue escurre hacia las ramas y el tronco, y la morfologia del arbol (Zotz & Andrade 2002). A su
vez, la humedad del sustrato influye en la disponibilidad de nutrientes, ya que un sustrato poco
hidratado limita la tasa de descomposicién (Hietz et al. 1999) y la disolucion de iones que la

planta absorbe (Chapin 1980).

1.2 Variacion micro-ambiental y composicién del ensamble de epifitas

Las condiciones micro-ambientales que el arbol hospedero ofrece a las epifitas pueden cambiar
temporal y especialmente. Factores como la temperatura, la disponibilidad de luz y la velocidad
del viento, aumentan con la altura del arbol, mientras que la humedad y la disponibilidad de
nutrientes disminuyen con la altura del arbol (Johansson 1974, Meinzer & Goldstein 1996). Por

su parte, la dindmica del bosque puede alterar muchas caracteristicas ambientales del
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sotobosque, lo que también influye en las condiciones micro-ambientales del dosel (Minckler et
al. 1973, Vitousek & Denslow 1986, Rabelo et al 2013). Por ejemplo, la formacion de un claro
provoca un aumento de la irradiacion y temperatura y una disminucion de los niveles de
humedad (Denslow 1987, Brown 1993). Asi mismo, el tamafio de los claros también genera una
variacién en las condiciones micro-ambientales en el bosque, relacionandose positivamente con
la radiacion y negativamente con la humedad (Barik et al. 1992). Por lo tanto, las epifitas estan
expuestas a una variacion micro-ambiental considerable. La composicién y abundancia de
especies epifitas en un bosque se relacionan con las variaciones micro-ambientales en el arbol
hospedero, tales como la disponibilidad de agua y luz, que regulan su desarrollo, combinadas
con las otras variables, como la identidad del arbol hospedero y la caracteristica del sustrato
(Dickinson et al. 1993, Hietz & Briones 1998, Saldafa et al. 2014). A escala local, las
diferencias en la composicion de especies de epifitas vasculares y el desempefio de éstas pueden
ser explicadas, en parte, por sus caracteristicas fisioldgicas (Hietz-Seifert et al. 1996, Parra et al.
2009). Debido a que las epifitas experimentan una amplia variedad de condiciones de
crecimiento, pueden mostrar una gran diversidad funcional (Benzing 1995, Benzing 2004), que
se refleja en la variedad de respuestas morfoldgicas, fisiolégicas y fenoldgicas a las restricciones

ambientales (Zotz & Hietz 2001, Zotz & Andrade 2002).

1.3 Amplitud ecoldgica

La amplitud ecoldgica se define como el rango de habitats o micro-hébitats a lo largo de un
gradiente ambiental en los que una especie es capaz de establecerse (Futuyma & Moreno 1988,
van Tienderen 1997). Se considera que las especies que se establecen en un rango amplio de
ambientes deberian ser capaces de producir hojas morfolégica y fisiol6gicamente adecuadas a la
amplia gama de ambientes a la que se exponen (Bjérkman 1981, Walters & Field 1987). Desde
una perspectiva ecofisiolégica, mantener un balance positivo de carbono en una variedad de

entornos, es una caracteristica clave de la amplitud ecoldgica de una especie vegetal (Chazdon
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1992, Spencer & Teeri 1994, Sultan et al. 1998). En este contexto, algunos rasgos funcionales
de la hoja, como la masa foliar especifica (LMA), el contenido de clorofila foliar (Chl) y el
contenido relativo de agua (CRA), afectan significativamente la ganancia neta de carbono y las
relaciones de pérdida de agua, y por lo tanto, la preferencia de habitat de las especies (Chazdon

1992, Lambers et al. 2008, Ackerly et al. 2000).

1.4 Rasgos funcionales

La LMA mide la inversién en masa foliar seca por unidad de area desplegada para interceptar
luz. Las especies con alta LMA tienen una lamina foliar mas gruesa y/o tejido méas denso
(Niinemets 1999, Shipley 1995, Wilson et al. 1999). Las hojas con gran LMA se caracterizan
por tener mayor longevidad foliar y menores tasas fotosintéticas (Reich et al. 1997). Una mayor
longevidad foliar promueve la retencion de nutrientes, mejorando a largo plazo la eficiencia en
el uso de nitrégeno (Field 1988, Chapin et al. 1993). Estos rasgos se vinculan a una estrategia de
crecimiento lento, alta retencion de nutrientes y biomasa y tolerancia al estrés (Wright et al.
2004). Las hojas de especies de crecimiento lento tienen mas lignina y componentes de la pared
celular, por unidad de masa o area foliar (Van Arendonk & Poorter 1994). La acumulacion de
componentes de la pared celular, el tamafio celular y el grosor de las paredes también alterara el
contenido de agua de los diferentes 6rganos de la plantas, por lo cual, las hojas de especies de
crecimiento lento presentan un menor CRA (Garnier & Laurent 1994). Caracteristicas foliares
relacionadas con una alta LMA se han interpretado como adaptaciones que permiten la continua
funcion de la hoja en condiciones de baja disponibilidad de agua (Wright et al. 2004),
reduciendo la pérdida de agua y la susceptibilidad a la desecacion. Por lo tanto, se esperaria que
al disminuir la humedad y/o aumentar la luz, la LMA aumente (Givnish 1978, 1988, Ackerly et
al. 2002). Por otro lado, entre los ajustes comunes de la bioquimica foliar a la disponibilidad de
luz, se encuentra la variacion del Chl (Bjorkman et al. 1972, Boardman 1977, Lichtenthaler et

al. 1981). La cantidad de irradiacion solar absorbida por una hoja es, en gran medida, una
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funcidn de la concentracién foliar de pigmentos fotosintéticos (Givnish 1988) lo que a su vez,
determina la eficiencia fotosintética, y en consecuencia, la ganancia de carbono de una planta
(Lambers et al. 2008). Asi, el Chl'y su variacion dentro de las especies a lo largo de un gradiente
de luz, puede reflejar el desempefio ecoldgico de las especies de epifitas en diferentes ambientes
luminicos. Por otra parte, el Chl es un buen indicador de las disponibilidad de nitrégeno en el
ambiente, ya que tiene una relacién positiva con la concentracion de nitrégeno foliar (Chang &
Robison 2003, Chapman & Barreto 1997), por lo que el Chl puede reflejar el estado nutricional

de la planta con respecto a este nutriente (Catillo & Ligarreto 2010).

1.5 Representacion de epifitas en diferentes taxa

Las epifitas representan alrededor del 10% del total mundial de flora vascular (Kress 1989,
Benzing 1990), siendo Orchidaceae, Bromeliaceae y Pteridophyta los tres mayores taxa (Zotz &
Andrade 2002, Zotz 2013). El epifitismo es frecuente entre las Pteridofitas y Angiospermas:
cerca de dos tercios de los helechos son epifitos y mas de 80 familias de Angiospermas
contienen al menos una especie epifita (Benzing 2004). A diferencia de las Angiospermas, los
helechos epifitos se encuentran mas restringidos a ambientes sombrios y himedos (Hietz 2010),
probablemente debido a las caracteristicas anatomicas, morfolégicas y fisioldgicas que
distinguen a los helechos de las plantas con semillas (Hietz 2010). Poseyendo, hojas con menor
capacidad para adecuarse a condiciones fluctuantes del ambiente, un sistema de transporte de
agua menos eficiente, mal control de la pérdida de agua y un gametofito independiente que
necesita un ambiente mas humedo para sobrevivir (Page 2002). Kast & Lechiwicz (2006),
compararon la relacion de rasgos foliares entre helechos y plantas con semillas, y encontraron
que los helechos presentan menores valores de tasas fotosintéticas, contenido de nitrégeno y
LMA, que los reportados para plantas con semillas. En base a las diferencias funcionales entre
estos dos grupos y la mayor restriccion a ambientes himedos de las especies epifitas

Pteridofitas y, se podria esperar que las especies epifitas Angiospermas presenten una mayor
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variacién en las respuestas funcionales a la variacion ambiental a la que se exponen, y por lo

tanto una mayor amplitud ecoldgica.

1.6 Epifitas en Chile

Las epifitas vasculares, presentan un gradiente latitudinal de diversidad con un méaximo en los
tropicos (Ricklefs & Schluter 1993, Richards 1996, Schimper 1903, Webb 1959). Las
comunidades de epifitas vasculares de bosques templados, especialmente del Hemisferio Sur
(Chile y Nueva Zelanda), también presentan una alta biomasa y diversidad (Zotz 2005). En
Chile podemos encontrar 31 especies de epifitas vasculares, que estdn conformada por dos
familias de Angiospermas (Bromeliaceae y Gerneriaceae) y cuatro familias de Pteriddfitas
(Polypodiaciea, Hymenophyllaceae, Asplenaceae y Grammitidaceae) (Marticorena et al. 2010).
Ademas, hay un gran numero de taxa endémicos, probablemente como consecuencia del
aislamiento de larga duracion y la presencia de refugios cerca de la costa o hacia el norte
durante la época de la glaciacién que afectd el sur del continente (Arroyo et al. 1995). En el caso
particular de los Bosques Siempreverdes de la Cordillera de la Costa de Chile, que forman un
ecosistema Unico en el mundo por su especial composicion floristica (Armesto et al. 1997,
Villagran & Hinojosa 1997), el régimen pluviométrico de la zona y el importante aporte de agua
por intercepcién de neblina, hacen posible que estos bosques presenten una densa vegetacion de

epifitas (Woda et al. 2006).

1.7 Caso de estudio:

Varios estudios han indicado que la distribucion y las respuestas funcionales de las epifitas
estan ligadas principalmente a la humedad y en segundo lugar a la disponibilidad de luz
(Dickinson et al. 1993, Andrade & Nobel 1997, Mufioz et al. 2003, Parra et al. 2009). Sin

embargo, todavia hay poca informacion sobre la ecologia funcional de epifitas vasculares de los
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bosques del Hemisferio Sur (Mufioz et al. 2003, Zotz 2005, Parra et al. 2009, Diaz et al. 2010,
Saldafa et al. 2014). En Chile la mayor diversidad de epifitas vasculares se encuentra en la zona
de Bosque Templado Lluvioso (Arroyo et al. 1995, Armesto et al. 1997), concentrando la mayor
parte de los estudios de este grupo (Parra et al. 2009, Diaz et al. 2010, Saldafa et al. 2014,
Salinas & Armesto 2012, Mufioz et al. 2003), por lo que existen vacios de informacion respecto
a la ecologia de las epifitas vasculares en la zona mediterranea, donde se encuentra el Bosque
Esclerofilo (32°-30” a los 38°30°). En algunas comunidades de bosque templado lluvioso del sur
de Chile, ya se ha estudiado la composicion, abundancia y distribucion vertical de grupos de
epifitas y su relacién con rasgos funcionales vinculados a la disponibilidad de luz y humedad
(Parra et al. 2009, Diaz et al. 2010, Saldafa et al. 2014). Sin embargo, esto no se ha evaluado en
la zona de transicion entre el Bosque Templado y el Bosque Esclerdfilo, donde se presenta un
régimen distinto de precipitacion, temperatura y estacionalidad que en los bosques de mas al sur
(Luebert & Pliscoff 2006, Arroyo et al. 1988), ademas de diferencias en la composicién y
estructura del bosque. A escala local, estas diferencias podrian generar distintos patrones de
distribucion y abundancia de las plantas epifitas, de los observados en el Bosque Templado
Lluvioso. Por otro lado, no existen muchos estudios que hayan evaluado de manera cuantitativa
la amplitud ecoldgica, y su relacion con el grado de variacion en las respuestas funcionales que

especies de este grupo de plantas pueden llegar a presentar a escala local.

En este estudio se evaluaron las diferencias en amplitud ecolédgica en un gradiente de luz y
humedad del sustrato que presenta un ensamble de epifitas vasculares, en un bosque escleréfilo
mediterraneo costero, se consideraron que diferencias en la variacion en rasgos funcionales
relacionados con la variacion en dichos recursos, son el mecanismo que subyace a estas
diferencias en amplitud ecoldgica. Este estudio se desarrollé en el Parque Botanico Hualpén
(36°47°S 'y 73°10°0), el cual se encuentra en la Peninsula de Hualpén, proximo a la

desembocadura del rio Bio-Bio. El sitio, corresponde a un Bosque Esclerofilo Mediterraneo
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Costero, en el cual podemos encontrar 10 especies de epifitas (tres Angiospermas y siete
Pteriddfitas). Dado que las especies de epifitas pertenecen a grupos taxondmicos para los cuales
se han descrito diferencias en respuestas funcionales a la disponibilidad de recursos, también se
realizaron comparaciones en la amplitud ecolégica y rasgos funcionales entre Angiospermas y

Pteridofitas.

1.8 Preguntas, objetivos e hipotesis

Preguntas de investigacion

Pregunta 1. ;Cual es la amplitud ecoldgica a lo largo del gradiente de luz y de humedad de sustrato

gue presentan las especies de epifitas vasculares de un Bosque Escler6filo Mediterraneo Costero?

Pregunta 2. ¢Las diferencias en amplitud ecolégica se ven reflejadas en diferencias en la variacion

de los valores de los rasgos funcionales (LMA, CRA y Chl)?

Pregunta 3. ¢ Existen diferencias en amplitud ecoldgica y variacion de rasgos funcionales de epifitas

Angiospermas y Pteridofitas?

Pregunta 4. ;La composicion de epifitas varia a lo largo del gradiente de luz y humedad del

sustrato?

Obijetivo General

Evaluar si las diferencias en la variacién de rasgos funcionales en respuesta a la variacion del
micro-habitat, refleja las diferencias en la amplitud ecolégica dentro de un ensamble de epifitas
vasculares. Ademas, determinar si existe relacion entre la disponibilidad de luz y humedad de

sustrato y la composicion del ensamble de epifitas.

Obijetivos Especificos
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1. Evaluar las diferencias interespecificas en la amplitud ecoldgica de las especies del ensamble de
epifitas vasculares de un Bosque Esclerofilo Mediterraneo Costero, a lo largo del gradiente de luz y

humedad del sustrato.

2. Evaluar si las especies con mayor amplitud ecoldgica en los gradientes de disponibilidad de luz y
humedad de sustrato, presentan mayor variacion de rasgos funcionales vinculados a la

disponibilidad de luz y humedad (LMA, CRA'y Chl).

3. Evaluar si existen diferencias entre epifitas Angiospermas y Pteridéfitas, en relacién a su
amplitud ecoldgica y variacion de rasgos funcionales en relacion a la gradiente de luz y humedad

del sustrato.

4. Evaluar si la composicion del ensamble de epifitas varia a lo largo del gradiente de luz y de

humedad del sustrato.

Hipdtesis
Hipdtesis 1. Las especies que presenten mayor amplitud ecoldgica a lo largo del gradiente de luz y

humedad del sustrato, expresaran mayor variacion de los rasgos funcionales vinculados a la

disponibilidad de luz y agua (LMA, CRAy Chl).

Hipdtesis 2. Debido a que las especies epifitas Angiospermas presentan una menor restriccion a
ambientes humedos, presentaran mayor amplitud ecoldgica y variacion de sus rasgos funcionales a

lo largo del gradiente de luz y de humedad del sustrato que las epifitas Pteridofitas.

Hipdtesis 3. Debido a que la composicidn y abundancia de epifitas se relaciona con las variaciones
micro-ambientales, se espera que la composicién del ensamble de epifitas varie a lo largo del

gradiente de luz y de humedad del sustrato.
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2. Metodologia

2.1 Sitio de estudio y especies

Este estudio se desarrollé en el Parque Botanico Hualpén (36°47°S y 73°10°0), el cual se encuentra
en la Peninsula de Hualpén, proximo a la desembocadura del rio Bio-Bio, en la Provincia de
Concepcion, Region del Bio-Bio. Comprende una superficie de 73 hectéreas cedidas en comodato
por la Gobernacion de Talcahuano al Departamento de Botanica de la Universidad de Concepcion
desde 1970. Presenta un clima templado sub-mediterraneo con influencia oceénica. La precipitacion
media anual es de alrededor de 1100 mm (Di Castri & Hajek 1976), con una estacion himeda de 7 a
8 meses de duracion y una corta estacion seca en verano (Santibafiez & Uribe 1993). La
temperatura media anual es de 15,5°C, con una media maxima de 18,5° y una media minima de
6,1°C. La humedad relativa media anual es de un 82% (Santibafiez & Uribe 1993). Este lugar es de
gran importancia desde un punto de vista biolégico, debido a que estd en una zona de transicion
entre los bosques y matorrales escleréfilos de la zona mediterranea de Chile central y los bosques
siempreverdes latifoliados de clima templado (Gajardo 1994, Polyméris 1995, Pisano 1956).
Corresponde a un Bosque Escler6filo Mediterraneo Costero de Lithrea caustica (Mol.) Hook & Arn
y Azara integrifolia R. et P. (Luebert & Pliscoff 2006) de caracter relictual, el cual se caracteriza
por presentar manchones de bosque nativo, de naturaleza fragmentaria, donde el estrato arbdreo se
ubica alrededor de los 20 metros de altura altura y en él predomina Cryptocarya alba (Mol.) Looser
(Peumo) perteneciente a la familia Lauraceae, las especies subdominantes son Aextoxicon puctatum
R. et P. (Olivillo) de la familia Aextoxicaceae, Peumus boldus Mol. (Boldo) de la familia
Monimiaceae, Lithrea caustica (Mol.) Hook & Arn. (Litre) de la familia Monimiaceae y Citronella
mucronata (R. et P.) D.Don de la familia Cardiopteridaceae (Polyméris 1995). Asimismo presenta
una cantidad considerable de especies de plantas trepadoras y epifitas, las especies epifitas presentes

en el sitio de estudio se enlistan en la Tabla 1.
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Tabla 1. Especies de Pteridéfitas y Angiospermas epifitas presentes en el Parque Boténico

Hualpén.

Division Familia

Especie

Pteridophyta Hymenophyllaceae
Hymenophyllaceae
Hymenophyllaceae
Aspleniaceae
Aspleniaceae
Polypodiaceae
Polypodiaceae

Angiosperma Bromeliaceae
Alstroemeriaceae

Gesneriaceae

Hymenophyllum caudiculatum var. productum C. Chr.
H. peltatum var. patagonium. Diem & J.S. Licht.

H. plicatum Kaulf.

Asplenium dareoides Cav.

A. trilobum Cav.

Pleopeltis macrocarpa (Bory ex Willd.) Kaulf.
Polypodium feuillei Bertero

Fascicularia bicolor (Ruiz & Pav.) Schult. & Schult.f.
Luzuriaga radicans Ruiz & Pav.

Sarmienta scandens Pers.

2.2 Caracterizacion microambiental del habito epifito

Se caracteriz6 la variacion horizontal de la disponibilidad de luz y humedad del sustrato. Para ello,

se realiz6 un muestreo dirigido, atravesando el sotobosque y claros de distinto tamafio, que dan

cuenta de la variacion estructural del bosque. EI muestreo de epifitas se realiz6 en 200 arboles

hospederos (> 25 cm de didmetro a la altura del pecho, DAP) de las especies arboreas dominantes.

Se registro la especie y DAP de cada arbol hospedero. Para abarcar la variacion vertical de la

humedad y luz, en el muestreo utilizaron tres rangos de altura (0-0.8 m, 1.6-2.4 my 3.2-4 m) en los

arboles hospederos, para capturar la mayor parte de la variabilidad de micro-sitios en los cuales las
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especies epifitas se distribuyen. ElI muestreo se realiz6 hasta los 4 medros de altura de los arboles
hospederos, ya que se ha encontrado que en bosques secundarios la mayor biomasa de epifitas se
encuentra bajo los cuatro metros de altura de los arboles hospederos. En cada rango de nivel de
altura de cada arbol muestreado, se estimd la abundancia de cada especie epifita a partir de la
frecuencia relativa (al total de arboles muestreados) y las condiciones de luz o humedad del

sustrato.

Las condiciones luminicas se cuantificaron mediante fotografias hemisféricas de dosel en los tres
rangos de altura en los arboles hospedadores, ubicados a lo largo de los transectos, en el gradiente
horizontal. Las fotografias se tomaron con una camara digital (Nikon Coolpix 4500), dispuesta
horizontalmente sobre un tripode, a la que se le acoplo un objetivo ojo de pez, de 180° de angulo de
vision (Nikon FC-8). Todas las fotografias se tomaron bajo condiciones homogéneas de
luminosidad (cielo nublado). Las fotografias fueron procesadas con el programa HemiView 2.1
(Delta-T Devices, Cambridge, U.K.) para calcular el promedio de radiacién global (GSF, Global

Site Factor), que es la fraccion de la radiacion total esperada para cada punto.

Se realizaron mediciones de la humedad del sustrato (HS) en el cual estan arraigados los individuos.
Para esto se sustrajo una muestra del sustrato de cada nivel de altura en el &rbol hospedero. Las
muestras frescas fueron pesadas en una balanza analitica (Kern & Sohn GmbH, modelo ABS 120-
4), luego secadas en un horno de secado eléctrico (MEMMERT 100-800. Beschickung-Loading
model) por 48 horas a 103°C, y finalmente pesadas nuevamente. Se calculé la proporcion de
humedad del sustrato con la siguiente formula: HS=([MF-MS]/[MF])x100, donde MF y MS
corresponden a la masa fresca y masa seca respectivamente. Se sustrajo un total de 600 muestras de
sustrato de los 200 arboles hospederos evaluados, durante los meses de noviembre y diciembre del

afo 2014.

2.3 Medicion de rasgos funcionales
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Los rasgos funcionales se midieron en un individuo de cada especie, en cada nivel de altura, de cada
arbol hospedero, en total se evaluaron en 1056 individuos. Para medir la masa foliar especifica
(LMA), se extrajo una hoja o fronda completamente expandida de un individuo de cada especie.
Con el fin de determinar el &rea foliar, se tom6 una foto digital de la hoja fresca y luego se estimo el
area en el programa ImageJ (http://imagej.nih.gov/ij/). Para determinar la masa seca foliar, se seco
cada hoja por 48 hrs a 70° C en una estufa de secado eléctrica (MEMMERT 100-800. Beschickung—
Loading model) y se pesd cada hoja en una balanza analitica (Kern & sohn GmbH, modelo ABS
120-4). Luego, para calcular LMA, se dividio la masa foliar de cada hoja, por su area foliar (LMA=

masa foliar seca/ area foliar).

Para determinar el contenido relativo de agua foliar (CRA), se extrajo una hoja completamente
expandida de un individuo de cada especie, en cada nivel de altura, en cada arbol hospedero. Las
hojas frescas se pesaron en una pesa analitica, luego se secaron por 48 hrs a 70° C y se volvieron a
pesar secas. Se calculd el CRA con la siguiente formula: CRA = ([PF - PS] / [PF]) x 100, donde PF
es el peso fresco y PS es el peso seco (Godoy & Gianoli 2013). Finalmente, el contenido de
clorofila foliar se medi6 para cada individuo en cada nivel de altura, en una hoja fresca, sana y
completamente expandida, con un medidor de clorofila manual (CCM-200, OPTI-SCIENCES,
USA) realizando tres lecturas por hoja. EI CCM-200 calcula un indice en “unidades CCI”, basado
en la transmitancia de la luz roja e infrarroja de dos diodos que emiten luz a 650 y 940 nm. Esta
metodologia no invasiva permite generar estimaciones confiables del contenido de clorofila de la
hoja (Richardson et al. 2002). Posteriormente, mediante las ecuaciones propuestas por Richardson
et al. (2002), se estimd el contenido de clorofila foliar (Chl). El grado de variacion en los rasgos
funcionales se midié a través del coeficiente de variacion (CV = desviacién estandar / media), esto

se evalud en cada rasgo, en cada especie de epifita.
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2.4 Indice de Levins

Se definid la amplitud ecolégica en el gradiente de luz y humedad, para cada especie, mediante el

indice de Levins (Colwell & Futuyma 1971). Este se calcul6 a partir de la siguiente formula:

Bi= - 2pij logp;

Donde pj;j = Nji/Y; es la proporcion de individuos de la especie i asociada al estado del recurso j; Nj;
es el nimero de individuos de la especie i que se encuentra asociada al estado del recurso j, e Y; es
el nimero de individuos de la especie i (Colwell & Futuyma 1971). Este indice se estimé a partir de
los datos de abundancia de las especies a lo largo del gradiente de luz y humedad del sustrato,
tomando como estados del recurso intervalos de disponibilidad de luz (GSF) y de humedad del
sustrato (HS), se definieron 10 y 11 intervalos de estados de recursos, de acuerdo a la distribucién
de abundancia de las epifitas a lo largo de los gradiente ambientales. El indice genera valores entre
0y 1, donde los valores cercanos a 0 indican una distribucién estrecha y los valores cercanos a 1

indican una amplia distribucion.
2.5 Analisis Estadisticos

Para evaluar diferencias en las variables micro-ambientales (GSF y HS) entre las especies de
hospedadores y con la altura de los &rboles hospederos, se realizaron andlisis no paramétricos
Wilcoxon / Kruskal-Wallis Tests. Se utilizaron ANOVAS de dos vias para ver el efecto GSF, HS y
DAP sobre la abundancia de las distintas especies de epifitas, donde los factores fueron las especies
epifitas y rangos de GSF, HS y DAP. Para determinar si hay diferencias en la abundancia de las
epifitas entre las distintas especies de fordfitos, se realiz6 un analisis no paramétrico Wilcoxon /
Kruskal-Wallis Tests. Los resultados significativos de los ANOVA y Wilcoxon / Kruskal-Wallis
Tests fueron seguidos por un test de Tukey para determinar dénde se encuentran las diferencias.
Con el fin de considerar la disponibilidad relativa de los diferentes ambientes de luz, humedad de

sustrato, especie y DAP del arbol hospedero, se ponderé la abundancia de epifitas por la cantidad de
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sitios en cada rango de disponibilidad de luz, humedad de sustrato, especie y DAP del arbol
hospedero. Para determinar si las especies epifitas presentan diferencias en su amplitud ecoldgica,
se compararon los indices de Levins de cada especie. Para establecer si las diferencias
interespecificas en la amplitud ecoldgica, a lo largo de los gradientes de luz y humedad del sustrato,
se relacionan con diferencias en el rango de variacion de los rasgos funcionales (LMA, CRA y Chl),
se realiz6 una correlacién, en donde el coeficiente de variacion de los rasgos representa la variable
explicativa, y la amplitud ecoldgica (indice de Levins) corresponde a la variable respuesta.
Finalmente, para evaluar diferencias entre epifitas Angiospermas y Pteridofitas, en la amplitud
ecoldgica y la variacion de rasgos funcionales, se agruparon las especies de cada taxa y se utilizaron
los valores de los indices de Levins y los coeficientes de variacion de los rasgos funcionales de
especie como réplicas, y se realizaron analisis no paramétrico Wilcoxon / Kruskal-Wallis Tests.

Estos andlisis se realizaron utilizando el programa JMP 4.0.

Con los datos de riqueza y abundancia de epifitas se realiz6 un analisis multivariado de ordenacion,
con el fin de interpretar diferencias entre rangos de recursos en funcion de la composicion de
epifitas presentes en cada uno de ellos. Esto se desarroll6 mediante la técnica de ordenacién DCA
(analisis de correspondencia sin tendencias). Este método, ubica las muestras en un espacio de
ordenacion de menor dimensionalidad, definido por los atributos comunitarios y ambientales de
éstas, de modo que las muestras mas parecidas aparezcan mas préximas entre si y las mas diferentes
mas alejadas (Farrel et al. 1995). Los ejes de ordenacion, llamados variables latentes o gradientes,
pueden ser combinaciones de varias variables ambientales que expliquen el ordenamiento de las
muestras (Farrel et al. 1995). Al obtener la ordenacion y los ejes que extrajeron los patrones
dominantes de la variacion en la composicidn, los valores latentes se relacionaron indirectamente a
las variables ambientales, disponibilidad de luz y humedad del sustrato. Para realizar este analisis,

se utilizo el programa MVSP 3.1.

25



3. Resultados

3.1 Factores ambientales que influyen en la distribucion de epifitas

Las especies de arboles hospederos presentaron diferencias significativas en la disponibilidad de luz
bajo su dosel. Los individuos de Cryptocarya alba mostraron micrositios con mayor luz que los
individuos de Peumus. boldus y Aextoxicon punctatum (Tabla 2) (Tukey test P<0.05). En cuanto a
la humedad del sustrato, los individuos de Cryptocarya alba y Citronella mucronata son los
hospederos con mayor humedad del sustrato, sin embargo, no se observaron diferencias
significativas entre las distintas especies de arboles hospederos (Tabla 2). Los rangos de la altura de

los arboles no presentaron diferencias en la disponibilidad de luz ni humedad del sustrato (Tabla 3).

Tabla 2. Valores promedio (x error estandar) de la disponibilidad de luz (GSF) y humedad del
sustrato HS (%) en las cinco especies de arboles hospederos. Distintas letras representan diferencias

significativa P <0.0001 entre especies (Wilcoxon / Kruskal-Wallis Tests).

Especie GSF HS (%)
Peumus boldus 0.04 +0.005a 17.75 +0.68a
Citronella mucronata 0.04 £0.011ab 24.61 +4.98a
Lithraea caustica 0.06 £0.012ab 16.70 +0.79a
Aextoxicon punctatum 0.03 £0.003a 22.06 £1.55a
Cryptocarya alba 0.08 £0.003b 23.63 £0.63a
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Tabla 3. Valores promedio (z error estandar) de GSF y HS (%) en tres niveles de altura en los
arboles hospederos. Distintas letras representan diferencias significativas entre alturas (Wilcoxon /

Kruskal-Wallis Tests).

Altura (m) GSF HS (%)

0-0.8 0.06 +0.004a 22.74 £0.97a
1.6-2.4 0.08 +0.004a 21.87 +0.93a
3.6-4 0.08 +0.004a 24.41 +0.92a

En un total de 200 arboles hospederos evaluados, encontré siete especies epifitas, siendo Sarmienta
scandens, Asplenium trilobum y Pleopeltis macrocarpa las mas abundantes (Tabla 4). No se
encontraron diferencias significativas en la abundancia de epifitas al variar la disponibilidad de luz
ni la humedad del sustrato (Tabla 5). La abundancia de epifitas en general cambi6
significativamente con el DAP de los hospederos. Los arboles hospederos con un DAP entre 0.32-
0.64 m, presentaron mayor abundancia de epifitas (Tukey test P< 0.05), y no hubo una interaccién
entre la abundancia de las distintas especies de epifitas y el DAP de los arboles hospederos (Tabla
5, Figura 1). Las epifitas no mostraron diferencias en su abundancia en relacion a las distintas

especies de arboles hospederos (Figura 2).

27



Tabla 4. Abundancia relativa del total de especies epifitas encontradas en este estudio. Distintas

letras representan diferencias significativa (Wilcoxon / Kruskal-Wallis Tests).

Especie Abundancia relativa
(%)

Asplenium dareoides 1.89a

Asplenium trilobum 28.88b
Hymenophyllum plicatum 2.46 a

Luzuriaga radicans 2.18a

Polypodium feuillei 6.34 ac

Pleopeltis macrocarpa 14.11bc

Sarmienta scandens 44.13b
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Tabla 5. ANOVAS de dos vias de la abundancia de especies de epifitas en distintos rangos de HS

(22, 44, 66, 88 %), GSF (0.8, 0.18, 0.28, 0.38) y DAP (0.32, 0.64, 0.96, 1.28 m).

df SS F P

Especie epifita 6 6.39 48.83 <.0001
HS 1 0.09 4.25 0.063
Especie epifita x HS 6 0.33 2.57 0.0831
Especie epifita 6 7.830 13.5 0.0005
GSF “\ 0.003 0.03 0.85
Especie epifita x GSF 6 0.674 1.16 0.40
Especie epifita 6 58308.8 2.93 0.04
DAP 1 155943 6.58 0.022
Especie epifita x DAP 6 0.880 0.69 0.655
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Figura 1. Promedio de abundancia de epifitas (ponderado por la especie de arbol hospedero) en
cuatro rangos de DAP de los arboles hospederos. Distintas letras representan diferencias

significativas entre clases diamétricas, ANOVA, F: 6.58; P: 0.022.
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Figura 2. Promedio de la abundancia de epifitas en cada especie de arbol hospedero (ponderado por
el nimero de arboles de cada especie de hospedero). Distintas letras representan diferencias

significativas entre especies (Wilcoxon / Kruskal-Wallis Tests).

3.2 Amplitud ecoldgica y variacion funcional

Las especies con mayor amplitud ecoldgica, tanto en relacion a la luz disponible como a la
disponibilidad de agua del sustrato de los sitios donde se establecieron, son Asplenium trilobum,
Pleopeltis macrocarpa y Sarmienta scandens. En cambio Hymenophyllum plicatum es la especie
con menor amplitud ecoldgica para ambos factores ambientales (Tabla 6). A su vez, la amplitud
ecoldgica en relaciéon a la humedad del sustrato se relaciond positivamente con la variacion del
contenido de clorofila foliar (Figura 4, Tabla 7), sin embargo no presenté relacién con la variacion
del CRA y LMA (Tabla 7). No se encontr6 una relacion entre la amplitud ecoldgica de la

disponibilidad de luz y la variacion de los rasgos funcionales (LMA, CRA y Chl) (Tabla 7). Las
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epifitas Angiospermas y Pteridofitas no presentaron diferencias significativas en su amplitud

ecologica y variacién de rasgos funcionales (Tabla 8).

Tabla 6. Valores de indices de Levins de la disponibilidad de luz (Bi GSF) y humedad del sustrato
(Bi HS) de las especies epifitas Angiospermas. Valores del indice cercanos a 0 indican una amplitud

ecologica estrecha y los valores cercanos a 1 indican una gran amplitud ecolégica.

Especie Bi GSF Bi HS
Asplenium dareoides 0.668 0.521
Asplenium trilobum 0.726 0.707
Hymeniphyllum plicatum 0.359 0.573
Luzuriaga radicans 0.443 0.515
Polypodium feuillei 0.691 0.610
Pleopeltis macrocarpa 0.825 0.711
Sarmienta scandens 0.712 0.647
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Figura 3. Correlacion entre los valores del indice de Levins de la humedad del sustrato (HS) v el

coeficiente de variacion de clorofila foliar (Chl). Ad= A. dareoides; At= A. trilobum; Hpli= H.

plicatum; Lr= L. radicans; Pf= P. feuillei; Pm= P. macrocarpa; Ss= S. scandens.

Tabla 7. Correlacion lineal entre indices de Levins de la disponibilidad de luz (Bi GSF) y humedad

de sustrato (Bi HS) y coeficientes de variacion (CV) de los rasgos funcionales (LMA, CRA y Chl)

de A. dareoides, A. trilobum, H. plicatum, L. radicans, P. feuillei, P. macrocarpa y S. scandens.

Resultados no significativos representados por n.s.

Bi GSF Bi HS
CV chl n.s R?*=0.583; F= 6.996 ;P=0.045
CV CRA n.s n.s
CV LMA n.s n.s
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Tabla 8. Valores promedio (+ error estandar) de indices de Levins (Bi) de la disponibilidad de luz

(GSF) y humedad del sustrato (HS), y coeficientes de variacién (CV) de los rasgos funcionales

(LMA, CRA y Chl) para Angiospermas y Pteriddfitas. No presentan diferencias significativas.

(Wilcoxon / Kruskal-Wallis Tests).

Bi HS Bi GSF CV CRA CV Chl CV LMA
Angioespermas 0.524+0.03 0.577+0.13 0.32+0.10 0.25+0.07 0.51+0.28
Pteridofitas 0.453+0.04 0.654+0.08 0.45+0.07 0.67+0.20 0.39+0.06

3.3 Variacién de la composicién del ensamble de epifitas

La ordenacion de las especies de epifitas mostro que los dos ejes explican un 61 % de la variacion

en la distribucion de las epifitas. Se encontr6 una correlacién entre los eigenvalues del eje 2 y la

disponibilidad de luz (GSF), lo que indica que la distribucion de las especies de epifitas se explica

en un 26% por el gradiente de luz (Tabla 9).

Tabla 9. Correlaciéon entre los valores de los componentes de la ordenacién (analisis de

correspondencia sin tendencia) y los pardmetros ambientales, disponibilidad de luz (GSF) y

humedad del sustrato (HS). Axis 1: eigenvalue= 0.35; Axis 2: eigenvalue= 0.26. Relacién no

significativa representada por n.s.

Axis 1 AXIs 2
GSF n.s R’= 0.038;F=7.785; P=0.006
HS n.s n.s
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4. Discusioén

4.1 Descripcion de factores determinantes de la distribucion de epifitas

Nuestros resultados indican que en este tipo de bosque no hay deferencias en la disponibilidad de
luz y la humedad del sustrato en los primeros cuatro metros del gradiente vertical de los arboles
hospederos. Esto difiere con lo que se ha observado en el Bosque Templado Lluvioso, donde se han
encontrado diferencias tanto en la disponibilidad de luz como la humedad del aire, a lo largo de los
primeros metros del fuste (Parra et al. 2009, Saldafia et al. 2014). Por otro lado, otros autores han
indicado que las condiciones micro-ambientales en la parte inferior y media del fuste son
relativamente constantes (Johansson 1974). Estos resultados contrastantes podrian estar
relacionados con diferencias en la composicion y estructura entre estos tipos de bosques. Esto,
porgue la estructura del bosque es una variable que interactiia con la dindmica de humedad y luz al
interior del bosque, lo cual podria determinar los cambios en la diversidad de las plantas epifitas,

particularmente a escala local (Barthlott et al. 2001, Parra et al. 2009, Reyes et al. 2010).

En nuestro estudio, la variacion de las condiciones micro-ambientales, humedad de sustrato y
disponibilidad de luz bajo el dosel, no afectaron la abundancia de epifitas. Si bien entre los
hospederos se observaron diferencias en la disponibilidad de luz bajo su dosel, la identidad del arbol
hospedero no afect6 la abundancia de epifitas. La importancia de la identidad del arbol hospedero
para la estructura y dindmica de ensambles de epifitas vasculares es un tema en debate (Wagner et
al. 2015). En literatura se ha visto que las especies epifitas muestran cierto grado de preferencia de
especie de hospedero (ter Stege & Cornelissen 1989, Laube & Zotz 2006, Martinez-Meléndez et al.
2008). En el bosque valdiviano se han encontrado diversos patrones: algunos autores han
documentado la preferencia de ensambles de epifitas por algunas especies de arboles hospederos
(Parra et al. 2009). Sin embargo, también se ha indicado lo falta de especificidad de hospedero

(Saldafia et al. 2014, San Martin et al. 2008). Por otro lado, se ha sefialado que mas importante que
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la especie de hospedero, es el area del sustrato y la edad de los arboles (Wagner et al 2015). Existe
una correlacion entre la abundancia de epifitas y el tamafio del &rbol; un &rbol de mayor tamafio
interceptard mayor cantidad de diasporas ya que posee una mayor superficie expuesta a la lluvia de
didsporas (Benzing 1990). A la vez, los arboles de mayor edad presentan un mayor tiempo de
exposicion a la lluvia de diasporas, y una mayor acumulacion de epifitas (Zotz & Vollrath 2003).
Esto podria explicar la mayor abundancia de epifitas en hospederos con un DAP entre 0.32y 0.64, y
por otro lado, la baja abundancia de epifitas en arboles de un DAP entre 0.97-1.28, se puede deber a
la escasez de hospederos de ese tamafio en el sitio de estudio, por lo tanto el nimero de hospederos
muestreados en ese rango de tamafo, podria ser insuficiente para representar realmente la

abundancia de epifitas dentro de ese rango de tamafo.

4.2 Amplitud ecoldgica y variacion funcional

Las especies mas abundantes en el sitio de estudio son Asplenium trilobum, Pleopeltis macrocarpa
y Sarmienta scandens. En concordancia, estas especies también fueron las que presentaron la mayor
amplitud ecolégica tanto a lo largo del gradiente de luz, asi como en relacién a la humedad del
sustrato. La mayor amplitud ecoldgica de estas especies, podria favorecer su establecimiento en
mayor cantidad de micrositios, y en consecuencia su abundancia, debido a que serian mas capaces
de tolerar una variada gama de micrositios con los recursos y condiciones ambientales necesarias
para su supervivencia. Por el contrario, Hymenophyllum plicatum, la Unica especie perteneciente a
la familia Hymenophyllaceae que encontramos en el sitio de estudio, es la especie que presentd
menor amplitud ecoldgica, tanto en relacion a la luz, como a la humedad del sustrato. Los
integrantes de esta familia dependen, en gran medida, de la humedad del medio ambiente, ya que no
tienen mecanismos para evitar la pérdida de agua de sus tejidos (Kromer & Kessler 2006). En el
sitio de estudio, esta especie se encontré mayormente en la parte baja de los fustes y en sitios del
bosque cercanos a fuentes de agua. En zonas de mayor humedad, como en el Bosque Valdiviano,

Hymenophyllum plicatum se puede encontrar en microhabitat mas expuestos, Ilegando hasta los 4,5
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metros de altura del fuste, lo que se podria explicar por su mayor tolerancia a la desecacion, en

comparacion a los congéneres distribuidos en microhabitat mas protegidos (Saldafa et al. 2014).

En cuanto a la relacion entre la amplitud ecoldgica en los gradientes estudiados y la variacion de los
rasgos funcionales, nuestros resultados arrojan que las especies que presentaron una distribucion
méas amplia en relacion a la humedad del sustrato, presentaron a su vez mayor variacion en el
contenido de clorofila foliar. Aquellas especies que presentan una amplia distribucién en relacién a
la humedad del sustrato (e.g. Asplenium trilobum) poseen mayor capacidad de ajuste a la variacion
de la humedad ambiental mediante la variacion del contenido de clorofila foliar. El contenido de
clorofila foliar es un buen indicador de la actividad fotosintética de la planta (Coste et al. 2010,
Gitelson et al. 2003) ya que la cantidad de radiacion solar absorbida por una hoja es una funcion de
la concentracion foliar de pigmentos fotosintéticos (Givnish 1988). Lo que a su vez, determina la
eficiencia fotosintética en un determinado ambiente, y en consecuencia, la ganancia de carbono de
una planta en ese ambiente (Lambers et al. 2008). Su variacion a lo largo de un gradiente ambiental,
puede reflejar el desempefio de las especies de epifitas en diferentes ambientes. La cantidad de
clorofila en la hoja esta estrechamente relacionada con la concentracion de nitrégeno, ya que el
nitrégeno, al formar parte de la este pigmento, es necesario para su sintesis (Salisbury & Ross
1992). En consecuencia la clorofila foliar puede reflejar el estado nutricional de la planta con
respecto a este nutriente (Catillo & Ligarreto 2010) y le permite ser un buen indicador de las
deficiencias de nitrégeno en el ambiente (Chang & Robison 2003, Chapman & Barreto 1997). Se ha
propuesto que la humedad del sitio donde se establecen las epifitas, afecta la disponibilidad del
nitrégeno, pues a mayor humedad, las plantas tienen mayor contenido de nitrégeno (Hietz et al.
1999). Este patron puede estar relacionado con la mayor productividad en zonas himedas, y la
limitacion de la tasa de descomposicion debido a la humedad del sustrato, lo que reduce el
nitrégeno disponible en sitios mas secos (Hietz et al. 1999). De esta manera, cuando la captacion de

agua es menor, la posibilidad de la absorcion de nutrientes también se reduce (Schmidt 2000). Asi,
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las especies que presentan mayor amplitud ecoldgica, serian capaces de adecuar su contenido de
clorofila foliar mejorando su desempefio, acorde a las condiciones que se exponen: al establecerse
en microambientes menos favorables (de baja humedad, y una posible menor disponibilidad de
nutrientes), disminuye su contenido de clorofila foliar, mientras que, al mejorar las condiciones

micro-ambientales de humedad, estas especies aumentarian el contenido de clorofila foliar.

Por otro lado, no se encontré una relacion entre la amplitud de la distribucién de las epifitas en
relacion a la luz con la variacion de Chl, LMA y CRA. Esto podria indicar que estas especies
responden a la variacion de la disponibilidad de luz mediante el ajuste de otros rasgos ligados a la
disponibilidad de luz, como por ejemplo razén clorofila a/b y tasa fotosintética (Lambers et al.
2008). Ademas podria significar que a escala poblacional la variacion de la disponibilidad de luz
presenta un rol secundario, por lo que las respuestas funcionales podrian presentar una relacion mas
estrecha a la disponibilidad de otros recursos, que estarian limitando en mayor medida la

supervivencia y el crecimiento de las epifitas, como la humedad relativa del aire ( Parra et al. 2009)

4.3 Comparacion entre taxa

De las siete especies de epifitas encontradas en el sitio de estudio dos corresponden a Angiospermas
(Sarmienta scandens y Luzuriaga radicans) y cinco a Pteridéfitas (Asplenium dareoides, Asplenium
trilobum, Hymenophyllum plicatum, Polypodium feuillei y Pleopeltis macrocarpa). Se esperaba que
los helechos epifitos presentaran menor variacion de los rasgos funcionales y menor amplitud
ecoldgica, restringiéndose a microambientes de mayor humedad y de menor intensidad luminica.
Sin embargo, no se encontraron diferencias en la amplitud ecoldgica entre especies, es decir, los
helechos no mostraron menor amplitud ecolégica ni menor variacion de rasgos funcionales que las
Angiospermas. Por el contrario, dentro de las especies con mayor amplitud ecoldgica, tanto para la
disponibilidad de luz como humedad del sustrato, estan los helechos Asplenium trilobum y
Pleopeltis macrocarpa. A pesar de las limitaciones de los helechos a los ambientes himedos (Page

2002), debido al mal control de la conduccion y pérdida de agua del follaje y la dependencia del
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gametofito a un ambiente himedo (Woodhouse & Nobel, 1982, Robinson 1994, Brodribb &
Holbrook 2004), se ha visto que algunas especies de helechos de habito terrestre son capaces de
reclutar incluso en sitios de alta radiacion, por lo que presentan una gran amplitud ecolégica, lo que
se relaciona con la mayor variacion de rasgos funcionales que presentan estas especies (Saldafa et

al. 2005, 2007).

4.4 Variacion de la composicion del ensamble de epifitas

Nuestros resultados indican gque en este Bosque Escleréfilo Mediterraneo Costero, la composicion
del ensamble de epifitas esta ligada a la disponibilidad de luz, explicando en un 26% la variacion de
la composicidn del ensamble. Esto coincide con lo descrito por otros autores, donde se sefiala que la
composicién de especies epifitas esta fuertemente relacionada con las variaciones micro-
ambientales en el arbol hospedero, como la disponibilidad luz, humedad ambiental y las
caracteristicas del sustrato (Dickinson et al. 1993, Hietz & Briones 1998, Saldafa et al. 2014). En el
Bosque Valdiviano, se ha visto que la variacion de la composicion de un ensamble de helechos
pelicula epifitos, dependeria principalmente del gradiente de humedad relativa y en segundo
término de la intensidad de la luz (Parra et al. 2009). Para una mejor comprension de los factores
determinantes de la composicion de este ensamble de epifitas, se requeriria de la medicion de otras
variables micro-ambientales que podrian influir en la composicién del ensamble, como la humedad
del aire, la textura y calidad nutricional de la corteza del &rbol hospedero (Wagner et al. 2015,

Nadkarni 1984, Lange & Medina 1979, Martin & Siedow 1981).

4.5 Conclusiones y limitaciones del estudio

La alta abundancia observada bajo distintas condiciones de disponibilidad de luz y humedad de
sustrato refleja una alta amplitud ecoldgica en especies como Sarmient. scandens, Asplenium
trilobum y Pleopeltis macrocarpa. Para estas especies, el ajuste de contenido de clorofila foliar

parece ser un importante mecanismo de aclimatacion a la disponibilidad de recursos asociados con
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la productividad primaria, en este caso particular con la humedad del sustrato. Por una parte, la
capacidad de establecerse en microambientes de baja humedad, y concomitantemente menor
potencial de absorcion de agua y nutrientes, se refleja en el menor contenido de clorofila foliar y
probablemente en adoptar una estrategia de menor crecimiento de las epifitas en este tipo de
microhabitats. Por otro lado, al ser las condiciones micro-ambientales mas favorables para el
crecimiento, estas especies, aumentarian el contenido de clorofila foliar y su desempefio. Por otra
parte, en el sitio de estudio y a escala comunitaria, la disponibilidad de luz es un factor abidtico
determinante de la composicion del ensamble de epifitas. Esto concuerda con lo descrito para las
epifitas, para el cual los factores ambientales mas relevantes para su crecimiento son la humedad

ambiental y en segundo lugar disponibilidad de luz.

Los taxa Angiosperma y Pteridofita no mostraron diferencias de amplitud ecolégica y variacién de
rasgos funcionales evaluados, reflejando que en este ensamble de epifitas, ambas taxa podrian tener
facultades semejantes para hacer frente a la heterogeneidad ambiental a la cual estan expuestas. No
obstante, estos grupos podrian presentar diferentes respuestas a otros factores ambientales (e.g.

humedad ambiental) determinantes de la distribucion y abundancia para el habito epifito.

No se observaron diferencias en las condiciones micro-ambientales a lo largo de los primeros cuatro
metros del fuste de los arboles hospederos en Bosque Escler6filo Mediterraneo Costero evaluado, lo
cual difiere de los patrones vistos en el Bosque Templado Lluvioso. Estas diferencias se podrian
deber a que la composicion floristica y caracteristicas estructurales de estos bosques son distintas,
éstas influyen en gran medida en la variabilidad de las condiciones ambientales y por lo tanto en los
patrones de distribucién de las epifitas. También hay que considerar que al estimar la abundancia y
distribucion de las especies epifitas sélo en los primeros metros del fuste, podria subestimar estos
pardmetros, y de igual manera subestimar el rango de variacion micro-ambiental en la el cual se
distribuyen. Para una mejor comprension de los patrones de distribucion de las epifitas vasculares

habria que realizar un inventario completo a lo largo de fuste.
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En el sitio de estudio hay una clara dominancia de C. alba, por lo tanto fueron muestreados una
mayor cantidad de arboles hospederos de esta especie, con lo que la precision del muestreo varid
entre las especies de arboles hospederos, que no estan representados de igual manera. En el caso de
la comparacidn entre los taxa Angiosperma y Pteridofita, sucede algo similar, ya que en el sitio de
estudio hay una mayor riqueza de especies Pteridéfitas (cinco especies), en comparacion con las dos

especies de Angiospermas encontradas.
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