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RESUMEN GENERAL

Describir los patrones de distribucion geografica de la diversidad y determinar los
procesos que la controlan son parte de los objetivos principales en ecologia.
Generalmente esta problematica se aborda desde un enfogue taxonémico, ya que permite
describir, comparar y analizar los patrones de distribucion espacial de la diversidad de
especies. Sin embargo, esta aproximacion tiene un uso limitado para determinar y
evaluar los factores asociados con estos patrones, ya que supone que las especies son
equivalentes, enmascarando las diferencias que provienen de sus historias evolutivas, su
filogenia o su ecologia. Esta falencia del enfoque taxonémico se puede suplir al
incorporar una aproximacion funcional en el analisis de distribucion, que permite medir
las caracteristicas morfologicas, fisiologicas o fenoldgicas que reflejan como las
especies capturan y usan los recursos.

En esta investigacion doctoral, se evalud la distribucion geografica de los
componentes de la diversidad taxondémica y funcional de las epifitas vasculares en un
gradiente latitudinal amplio y se describi¢ la relacion de los patrones de distribucion con
factores climéticos que covarian con el gradiente latitudinal. En el primer articulo, se
utilizo el enfoque taxondémico para describir los cambios en la diversidad alfa (o), beta
(Bt) y gamma (y) de las epifitas vasculares a lo largo del gradiente climatico de Chile
continental. Ademas, se evalud el efecto de variables climaticas sobre dichos patrones de
distribucion latitudinal. En el segundo articulo, utilizando un el enfoque funcional, se

describid la diversidad de seis ensambles de helechos epifitos distribuidos a lo largo del



gradiente mediterraneo templado de Chile (aproximadamente 800 km).Los indices
funcionales utilizados permitieron describir en cada ensamble el Promedio ponderado de
la comunidad (CVM), la Diversidad funcional (FDvar), la Regularidad funcional (FRO)
y la Dispersion funcional (FDis) de dos rasgos foliares (LMA, masa foliar por area y
CCl, indice de contenido de clorofila). Al mismo tiempo, se evalud la importancia de la
variacion intra e interespecifica de la diversidad utilizando el indice de diversidad
funcional de Rao.

Nuestros resultados muestran que la diversidad o, Bt y y varia ampliamente a lo
largo del gradiente y presenta patrones complejos que dependen de variables climaticas
que varian con la latitud. La diversidad o presentaba un patron de distribucién unimodal
con valores maximos entre 38°S y 47°S. La diversidad Bt mostr6 cambios abruptos en la
zona norte del gradiente (zona arida 17°S-28°S) asociada con epifitas cuya distribucion
esta restringida a sitios aislados donde la disponibilidad de agua depende de la niebla.
Mas al sur del gradiente, en la zona de clima templado, la distribucion de las especies se
superpone ampliamente, lo que conduce a una disminucion en los valores de pr. La
diversidad o aumenta con la latitud, alcanzando un méaximo en el bosque templado
(38°S y 47°S). El analisis de ordenacion sugiere que las especies con mayor tolerancia a
los cambios de temperatura y precipitacion pueden distribuirse desde los bosques
templados hasta el clima mediterraneo, mientras que las especies mas sensibles a las
condiciones climaticas restringen su distribucion a las zonas templadas. Estos resultados
coinciden con la hipotesis de Brown, que propone una correlacion entre la amplitud del

nicho y el tamafio del rango geografico.



En el enfoque funcional, los resultados obtenidos indican que los indices de
diversidad funcional no presentan un cambio significativo con el aumento de la
latitudinal (a excepcion de CWMywma) que permita relacionar la distribucion de la
diversidad funcional con el efecto del filtro ambiental. La disminucion latitudinal
significativa de CWMv_Lwa, sugiere que frente a filtros ambientales (e.g. precipitacion y
estacionalidad) los helechos epifitos responden restringiendo los valores del rasgo, de
acuerdo a estrategias ecoldgicas relacionadas con la seguridad de las hojas y la
longevidad. Los datos de particion de la diversidad apoyan parcialmente esta conclusion,
ya que en la mayoria de los sitios la diversidad funcional total esta explicada
principalmente por variacion dentro de las especies. Para CCl, los valores similares de
CWNMcc v la baja divergencia funcional en la zona templada, pueden interpretarse como
convergencia de rasgos asociado a la presencia de un filtro ambiental. Sin embargo, la
variacion entre especies explico el 70% de la variacion total de la diversidad funcional,
lo que refleja una diferenciacion entre especies en la adquisicion de recursos ligada a la

captacion de luz y no la restriccion de valores del rasgo.

10



CAPITULO I: INTRODUCCION GENERAL

Comprender el patron de distribucion de la riqueza de especies y los mecanismos que lo
mantienen contindan siendo temas centrales en dentro de las preguntas ecoldgica (Qian
& Ricklefs 2007, Melo et al. 2009, Wang et al. 2009, Kraft et al. 2011, Meynard et al.
2011).

A macro escala, el uso de gradientes latitudinales para la descripcion de patrones
geograficos, permite obtener informacidén sobre lo que ocurre con las especies o la
comunidad cuando se presenta un cambio gradual de factores ambientales que covarian
con la latitud (Riesh et al. 2018), ayudando a comprender los procesos asociados tanto a
la distribucién de las especies como al ensamblaje comunitario. En este sentido, la
descripcion del patrén geografico de la diversidad taxondmica es el punto de inicio para
establecer las relaciones entre la distribucion de especies y variacion de factores
ambientales (Storch et al. 2007). Sin embargo, para investigar los mecanismos asociados
a dicha distribucion se requiere un enfoque funcional, que permita describir la
distribucion de rasgos morfologicos, fisiologicos y ecologicos dentro de las
comunidades (Petchey & Gaston 2006). Ambas aproximaciones (taxonémica y
funcional) se complementan permitiendo tener una vision amplia de los patrones

geograficos de la diversidad de especies.

DIVERSIDAD TAXONOMICA
La forma clésica para describir patrones de distribucion es a través de la diversidad de

especies considerando sus componentes (Figura 1-2) diversidad alfa (o), beta (B) y
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gamma (y). La diversidad o ha sido definida como diversidad de inventario ya que
deriva de la riqueza de especies en un sitio o nivel espacial dado, mientras que la
diversidad y evalua la proporcion de la diversidad total encontrada en diferentes hébitat,
paisajes o regiones (Jurasinski et al. 2009). La diversidad 3 proviene de los cambios en
la composicion de especies de un sitio o nivel espacial a otro (Whittaker 1960, 1972,
Cody 1986, Crist et al. 2003) y se calcula utilizando datos de disimilitud o rotacion de
especies entre pares de muestras (Magurran 1988, Vellend 2001).

La aproximacién taxondémica de la diversidad ha sido utilizada en el desarrollo
de importantes teorias en ecologia de comunidades como en la de Biogeografia de Islas
(MacArthur & Wilson 1967), la Teoria de Perturbacion Intermedia (Connell 1978) y la
Teoria neutral (Hubbell 2001) y ha permitido establecer patrones de distribucion en
varios grupos taxonomicos a distintas escalas ecoldgicas (e.g. Willig et al. 2003, Mutke
& Barthlott 2005, Barthlott et al. 2007), siendo el méas llamativo el denominado
Gradiente Latitudinal de la Diversidad (GLD) por su consistencia a través del espacio,
escalas y grupos taxonémicos (Hillenbrand 2004). EI GLD plantea que la riqueza de
especies disminuye con el aumento de la latitud (Kraft 2011), como consecuencia del
cambio en factores que covarian con la latitud (e.g. variables historicas, geograficas,
bioticas, abidticas y estocasticas) y que limitan la distribucién de especies desde el
ecuador a los polos (Willig et al. 2003). Por su parte el incremento de la diversidad 3 se
interpretan como cambios en procesos ecoldgicos que ocurren a lo largo del gradiente
(e.g. habilidad de dispersion, filtros ambientales) (Qian & Ricklefs 2007), y cuyos

valores mas altos se producen cuando la comunidad ocupa un ambiente heterogéneo
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(Wiersma & Urban 2005, Crist & Veech 2006). Al mismo tiempo se ha descrito que la
diversidad o y B pueden tener patrones latitudinales similares (Qian & Rickefs 2007,
Zhang et al. 2014) y que el comportamiento de la diversidad 3 pueda diferir entre grupos
taxonémicos como ocurre con helechos, musgos, hepéticas y espermatofitos en el
gradiente latitudinal de Europa (Mateo et al. 2016).

A pesar de su utilidad en la descripcion de patrones ecoldgicos, la diversidad
taxonémica no permite inferir los mecanismos ecoldgicos asociados a dichos patrones
debido a que no se consideran las diferencias que provienen de las historias evolutivas,
la filogenia o la ecologia funcional de las especies (Hooper et al. 2002, Marquet et al.
2004, Cornwell et al. 2006, Villéger et al. 2008, Gotelli & Chao 2013, Purschke et al.

2013) ya que estas son tratadas como unidades equivalentes.

e e e e

Figura 1-1. Esquema de la diversidad alfa (o), beta (B) y gamma (y) a lo largo de un
gradiente ambiental. Los circulos representan sitios con diferentes especies (figuras).

DIVERSIDAD FUNCIONAL
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El patron de diversidad taxondmica se puede ampliar considerando las diferencias entre
las especies a partir de la descripcion de la diversidad funcional (Gotelli & Chao 2013),
que consiste en medir rasgos morfoldgicos, fisioldégicos o de la historia de la vida
relacionados con la adecuacion bioldgica (Violle et al. 2007), que determinan diferencias
entre las especies en su productividad y rendimiento afectando su distribucién natural
(Wright et al. 2004). Estos rasgos influyen en la respuesta de las especies a cambios en
condiciones ambientales (Villéger et al. 2010) y reflejan la forma en que las especies
capturan y utilizan los recursos (Cornelissen et al. 2003, Westoby & Wright 2006).
Ademaés, permite una comprensién amplia e integrada de la ecologia a grandes escalas
temporales y espaciales ya que, a partir de rasgos medidos a nivel de individuo, se puede
describir la diversidad funcional en poblaciones, comunidades y ecosistemas (Violé et
al. 2014).

La aproximacion funcional es Gtil para responder preguntas relacionadas con las
normas que rigen en ensamble comunitario (e.g. McGill et al., 2006, Shipley, 2010,
Suding et al., 2008, Cornwell & Ackerly 2009, Mason et al. 2012, Spasojevic & Suding
2012) o bien con la distribucién de organismos a lo largo de gradientes ambientales
(Chapin et al., 1993, Grime, 1979, Westoby et al., 2002). En una comunidad o un
conjunto de especies, la diversidad funcional puede ser descrita usando diferentes
indices que permiten estimar el valor medio de un rasgo o describir su variabilidad en la
comunidad (riqueza funcional, divergencia funcional y equidad funcional) (Mouchet et

al. 2010, garnier, Navas & Grigulis 2016). La seleccion del indice de diversidad depende
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de la pregunta de investigacion, pero se sugiere utilizar una combinacion de indices ya la
informacion que entregan es complementaria (Villéger, Mason & Mouillot 2008).

En un gradiente climatico amplio (e.g. gradiente latitudinal de varios cientos de
kilometros), la presencia de filtros ambientales puede restringir los valores de un rasgo
funcional (van der Valk 1981, Keddy 1992, Weiber & Keddy 1995, 1999, Diaz et al
1998, Cornwell et al 2006, Shipley et al 2006, Cornwell et al 2009, Weiher et al 1998)
cambiando el valor promedio comunitario de este rasgo (Kraft et al 2008), disminuyendo
la divergencia funcional (Kraft et al .2008) y la riqueza o espacio funcional ocupado por
la comunidad (Weither & Keddy 1995, Cornwell et al. 2006). Estas diferencias pueden
reflejar el recambio y la variacion de la abundancia relativa de las especies (Leps et al.
2011, Violle et al. 2012), asi como la variabilidad intraespecifica, principalmente cuando
hay una baja rotacion de en la composicion de especies (Albert et al. 2011). Si bien ain
no esté claro en qué medida la variacién intraespecifica modifica la cuantificacion de la
diversidad funcional, algunos datos muestran que este factor puede explicar hasta un
25% de la variacion de los rasgos comunitarios (Albert et al. 2010, 2012, Hulshof &
Swenson, 2010, Jung et al. 2010, Messier et al. 2010, de Bello et al. 2011). Por lo tanto,
determinar la contribucién de la variabilidad intraespecifica puede ser esencial para
comprender como reaccionan las comunidades a los cambios ambientales.

Un grupo de rasgos funcionales ampliamente utilizados son aquellos
relacionados con caracteristicas foliares (e.g. Reich et al. 1992, 1997, Westoby & Wright
2006, Wright et al. 2004), que permiten describir un patrén a escala global que se

denomina “espectro de economia foliar” (LES, del inglés Leaf Economics Spectrum), el
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cual muestra el compromiso que existe entre la adquisicién y conservacion de recursos,
relacionando los rasgos foliares, el desempefio y la distribucion de las especies (Wright
et al. 2004). Dentro del espectro de economia foliar, la masa foliar por unidad de &rea
(LMA gm?2, del inglés Leaf Mas per Area) es un rasgo que varia ampliamente entre
especies (Poorter et al. 2009, Villar et al. 2013) y que se considera clave para explicar
las estrategias de crecimiento de las plantas (Lambers & Poorter 1992, Westoby et al.
2002, Porter et al. 2009). A pesar de ser un rasgo morfoldgico, el LMA se relaciona
caracteristicas fisiologicas a nivel foliar (Niinements & Sack 2006, Poorter et al. 2009)
como la tasa fotosintética méxima (Amax) que disminuye mientras que el LMA aumenta
(Wright et al 2004). Esta tendencia también se observa otros rasgos que se asocian
positivamente a la actividad fotosintética como el contenido de clorofila foliar (Chl ug
cm2) (Gitelson et al. 2003, Matsubara et al. 2009, Coste et al. 2010, de la Riva et al.
2016).

Para los rasgos asociados a la adquisicion de recursos (LES) es posible predecir
el comportamiento de su distribucion a lo largo de gradientes regionales y globales de
precipitacion y temperatura (Wright et al. 2004). Para LMA, el valor promedio del rasgo
para un conjunto de especies aumenta frente al incremento de la temperatura media
anual (Wright et al. 2004), mientras que rasgos relacionados positivamente con la
fotosintesis, como la concentracién de clorofila foliar, disminuyan frente al mismo

gradiente.
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EPIFITAS VASCULARES
Las epifitas vasculares son especies que germinan y desarrollan todo su ciclo de vida
sobre hojas, ramas o tronco de arboles y arbustos, para conseguir un soporte mecanico,
sin tener ningun tipo de contacto metabdlico con la planta hospedera (forofito) ni con el
suelo (Benzing 1990, Zotz & Andrade 2002, Zotz 2013). A nivel mundial se han
descrito 27.614 especies epifitas vasculares, las que representan el 9% de la diversidad
global de cormofitos (Zotz 2013). La maxima diversidad de epifitas se encuentra en la
zona tropical, donde pueden llegar a representar el 35% de las especies de plantas
vasculares (Gentry & Dodson 1987, Zotz & Hietz 2001). A partir de la zona tropical se
describe una fuerte disminucion latitudinal en la diversidad de epifitas (Benzing 1990,
Zotz 2005) que estaria vinculado a la baja disponibilidad de agua y al aumento de
eventos con temperaturas bajo cero (Zotz 2005).

En el hemisferio sur existen sitios, donde la riqueza de epifitas es mayor a la que
se presenta a la misma latitud en el hemisferio norte e incluso puede ser comparable a lo
que se observa en los tropicos en términos de biomasa (Dawson & Sneddon 1969,
Johansson 1974, Zotz 2005). Esta alta diversidad se ha observado en el bosque templado
de Nueva Zelanda y Chile (Gentry & Dodson 1987, Benzing 1990, Arroyo et al. 1997,
Zotz 2005), dénde la comunidad de forofitos corresponde a bosques siempre verdes y
caducifolios, y el clima presenta una alta humedad ambiental y heladas poco frecuentes
(Zotz 2005). En Chile existen 31 especies vasculares (Tabla 1-1) con representantes en

Angiospermas (Bromeliaceae y Gesneriaceae) Yy Pteridofitas (Polypodiaceae,

17



Hymenophyllaceae, Aspleniaceae y Grammitidaceae), siendo Hymenophyllaceae la
familia mas diversa (Marticorena et al. 2010).

Los estudios a escala macro ecoldgica que describen la distribucién de especies
vasculares en Chile continental incluyen a las epifitas como parte de las especies
herbaceas (Bannister et al. 2012) o como especies del dosel (Villagran & Hinojosa
1997), por lo que el patron de distribucion de la forma de vida queda enmascarado y no
ha sido bien estudiada como un grupo funcional independiente. En estos estudios, se
observa que en general la distribucion geogréfica de la vegetacion coincide con los
diferentes Bioclima continentales revelando una fuerte conexiéon con el gradiente
climético norte-sur (Luebert & Pliscoff 2017, Bannister et al. 2012). Al mismo tiempo,
los cambios en riqueza y composicion de especies vasculares son mas evidentes en las
zonas de transicion climéatica, mientras que dentro de cada Bioclima la variacion es
menor (mayor homogeneidad climéatica) (Moreira-Mufioz 2011). Los datos de
distribucion potencial de especies epifitas muestran que hay representantes de esta forma
de vida a lo largo de casi todo el territorio (ver Marticorena et al. 2010). En este rango
geografico la variacion de los factores ambientales genera una combinacion de
condiciones que cambian gradualmente de norte a sur (Figural-2), y si consideramos
que las epifitas se desarrollan en condiciones ambientales estrictas (Lugo & Scatena
1992, Benzing 1998, Zotz & Bader 2009), resulta interesante evaluar si el conjunto de
epifitas presenta variacion de rasgos funcionales frente a los filtros ambientales que se
presenta a lo largo del gradiente, que le permitan tener una distribucion geografica

amplia.
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Tabla 1-1. Especies epifitas vasculares presentes en Chile continental.

FAMILIA

ASPLENIACEAE

BROMELIACEAE

GESNERIACEAE

GRAMMITIDACEAE

HYMENOPHYLLACEAE

HYMENOPHYLLACEAE

ESPECIE
Asplenium dareoides Desv.
Asplenium trilobum Cav.

Fascicularia bicolor (Ruiz et Pav.)
Mez
Tillandsia capillaris Ruiz et Pav.

Tillandsia geissei Phil.
Tillandsia landbeckii Phil.
Tillandsia usneoides (L.) L.

Sarmienta scandens (J.D.Brandis)
Pers.
Grammitis magellanica Desv.

Grammitis Patagonica Parris

Grammitis poeppigiana (Mett.) Pic.
Serm.

Hymenoglossum cruentum (Cav.) C.
Presl

Hymenophyllum caudiculatum Mart.

Hymenophyllum cuneatum Kunze

Hymenophyllum darwinii Hook. f.
ex Bosch
Hymenophyllum dentatum Cav.

Hymenophyllum dicranotrichum (C.
Presl) Sadeb.
Hymenophyllum falklandicum Baker

Hymenophyllum ferrugineum Colla
Hymenophyllum fuciforme Sw.
Hymenophyllum krauseanum Phil.
Hymenophyllum pectinatum Cav.

Hymenophyllum peltatum (Poir.)
Desv.
Hymenophyllum plicatum Kaulf.

Hymenophyllum secundum Hook. &
Grev.

Hymenophyllum seselifolium C.
Presl

NOMBRE COMUN

Filu-lahuén

Chupalla

Calachunca

Clavel del aire
Barbo6n

Medallita

Helecho pelicula

Pallante chilote

ORIGEN
Nativa
Nativo

Endémica
Nativa
Endémica
Nativa
Nativa
Endémica
Nativa
Nativa
Nativa
Nativa
Nativa
Endémica
Nativa
Nativa
Endémica
Nativa
Nativa
Nativa
Nativa
Nativa
Nativa
Nativa

Nativa

Nativa
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FAMILIA

POLYPODIACEAE

ESPECIE NOMBRE COMUN

Hymenophyllum tortuosum Hook. & -
Grev.

Hymenophyllum umbratile Diem & --
J.S. Licht.

Serpyllopsis caespitosa C. Chr. --

Pleopeltis macrocarpa (Bory ex --
Willd.) Kaulf.

Synammia feuillei (Bertero) Copel. Pillavilcun

ORIGEN

Nativa
Nativa

Nativa

Nativa

Nativa
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INVESTIGACION

Esta tesis describe la variacion espacial de los componentes de la diversidad taxonémica
y funcional de las epifitas vasculares el gradiente latitudinal de Chile continental y
evalla su relacion con factores que covarian con el gradiente, como temperatura media
anual, precipitacion, temperatura maximay minima.

El primer articulo de esta tesis, a partir de datos de herbario, describe de la
distribucion de la diversidad taxonomica de epifitas vasculares, considerando los
componentes alfa, beta y gama de la diversidad. Ademas, se describio el cambio de las
variables climéaticas que covarian con en el gradiente latitudinal de Chile continental
para determinar su relacion con los cambios de diversidad. Las preguntas centrales en
este capitulo fueron (a) (Cémo cambian la diversidad o, p y vy a lo largo del gradiente
latitudinal?; (b) ¢Qué relacion muestra la diversidad o con las variables climaticas a lo
largo del gradiente ambiental? y (c) ¢Qué variables ambientales estan relacionadas con
el cambio en la composicion de epifitas?

El segundo articulo, se describi6 la distribucion de la diversidad funcional en seis
ensambles de helechos epifitos que se distribuyen en el gradiente latitudinal de Chile
continental, y se evalud la relacion de la distribucion funcional con factores ambientales
que covarian con la latitud. A lo largo del gradiente y se estimo la diversidad funcional
de dos rasgos foliares; la Masa foliar por area (LMA) y el indice del contenido de
clorofila (CCl), a través de indices de diversidad funcional que reflejan la media del

rasgo funcional a nivel comunitario (Community-weighted mean, CWM), la extension

23



del espacio del rasgo de acuerdo a la heterogeneidad en el valor de los atributos
(Divergencia funcional FDvar), la regularidad de la abundancia para los valores del
rasgo (FRO) y la distancia media en el espacio de rasgos multidimensionales de especies
individuales al centroide de todas las especies (FDis) (Petchey et al. 2002, Mason et al.
2003, Garnier et al. 2004, Mouilllot et al 2005, Cornwell et al. 2006, Diaz et al. 2007,
Villéger et al. 2008, Laliberté & Legendre 2010, Sonnier et al. 2010, Garnier et al.
2016). Ademas, se determind la importancia de la variabilidad entre y dentro de cada
ensamble utilizando el indice de Rao (Rao 1982). Las preguntas centrales de esta
investigacion fueron a) ¢(Como varia la diversidad funcional de helechos epifitos a lo
largo del gradiente latitudinal y b) A lo largo del gradiente ;Cambia la importancia de la

variabilidad entre y dentro de las especies en la diversidad funcional del rasgo?

OBJETIVO GENERAL

Evaluar la variacion geografica de los componentes de la diversidad taxondémica y
funcional de las epifitas vasculares en un gradiente latitudinal amplio y describir la
relacién de los patrones de distribucion con factores que covarian con el gradiente

latitudinal.
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Testeamos especificamente las siguientes hipotesis:

Aproximacion taxonomica
H1: Teniendo en cuenta que en las epifitas vasculares de Chile continental estan
dominados por helechos, se esperaban un aumento de la diversidad o hacia el sur en el

gradiente climatico, donde la precipitacion es mayor.
H2: Los valores de diversidad B aumentan en las zonas de transicion climatica.

Aproximacion funcional
H3: El fuerte cambio latitudinal de las condiciones climaticas actia como un filtro

ambiental que restringe los valores de los rasgos funcionales en epifitas vasculares.

Esta influencia se refleja en los cambios de la media del rasgo funcional a nivel
comunitario (Community-weighted mean, CWM), asi como en la disminucion de los
valores de variacion funcional, representados en este estudio por tres indices
funcionales; la extensién del espacio del rasgo de acuerdo a la heterogeneidad en el
valor de los atributos (Divergencia funcional FDvar, la regularidad de la abundancia
para los valores del rasgo (FRO) y la distancia media en el espacio de rasgos

multidimensionales de especies individuales al centroide de todas las especies (FDis).

H4: Frente al efecto del filtro ambiental, la variacion dentro de las especies predomina

sobre la variacion entre especies, limitando la similitud ecologica de las especies.
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CAPITULOS

Diversidad a By y de epifitas vasculares a lo largo del gradiente climatico

de Chile continental

MORENO-CHACON, M., SALDANA, A. 2019. a, B and y-diversity of vascular epiphytes
along the climatic gradient of continental Chile. New Zealand Journal of Botany 57:18-
31, DOI: 10.1080/0028825X.2018.1538050

Variacion de la diversidad funcional de helechos epifitos a lo largo del

gradiente mediterraneo-templado de Chile continental.

Moreno-Chacén & A. Saldafa. Variacion de la diversidad funcional de helechos epifitos
a lo largo del gradiente mediterraneo-templado de Chile continental. Enviado Gayana

Botéanica, junio 2020.
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Capitulo I1: Diversidad a, £y y de epifitas vasculares a lo largo

del gradiente climatico de Chile continental
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ABSTRACT
The global diversity of vascular plants markedly decreases from the tropics to temperate
zones; however, along the South American climatic gradient from Mediterranean to
temperate climates, vascular epiphytes exhibit a secondary pattern in which species
richness increases towards temperate rainforest. In this region, large-scale ecological
studies have usually not recognised epiphytes as a distinct floristic element, so
relationships of epiphyte community composition and diversity with regional climate are
poorly understood. We used georeferenced herbarium data to describe the richness (o
and y-diversity) and turnover (Br-diversity) of vascular epiphytes, and evaluated the
relationship of species richness and community composition with climatic variables in
the arid, Mediterranean and temperate zones of Chile. Our results indicate that o, Bt and
y-diversity patterns vary widely along the environmental gradient. o-diversity has a
unimodal distribution curve with maximum values between 38°S and 47°S. In the arid

region occupying the northern part of the gradient (17S - 28S), abrupt changes in

species composition (Bt-diversity) reflect the environmental heterogeneity of the zone,
where epiphyte occurrence is restricted to isolated sites where water availability depends
on fog. In temperate climates further south, where spatial and temporal availability of
water is more continuous, species’ distributions overlap widely, leading to a decrease in
Bt values. Calculated as the product of the o-diversity and Bt values, y-diversity
increases with latitude, reaching its maximum in the temperate forest region between
38°S and 47°S, in accordance with previous descriptions for vascular epiphytes. The

influence of o and Pr-diversity on y-diversity changes along the gradient: Bt-diversity is
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more critical in desert and Mediterranean climates, while the contribution of a-diversity
increases towards temperate climates.

Keywords: Vascular epiphytes, epiphytic ferns, temperate forest, environmental

gradient, latitudinal gradient.
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INTRODUCTION
Vascular holo-epiphytes obtain mechanical support from trees and shrubs to germinate
and develop their entire life cycle, with neither physical contact with the ground, nor
metabolic contact with the host plant (Benzing 1990; Zotz & Andrade 2002; Zotz 2013).
The global epiphyte richness distribution shows a substantial decrease from the tropics
to the temperate zones in both hemispheres (Benzing 1990; Zotz 2005). This decrease is
attributed to the sensitivity of epiphytes to the environmental changes related to
increasing latitude, such as the decrease in water availability (Gentry & Dodson 1987;
Zotz 2005) and the increase in the frequency of sub-zero temperatures (Nieder et al.
2000; Zotz 2005). However, some southern hemisphere sites register higher epiphyte
richness that described in the northern hemisphere at the same latitude, and a biomass
comparable to that observed in the tropics (Dawson & Sneddon 1969; Johansson 1974;
Dawson 1980; Zotz 2005). This secondary pattern cannot be explained by the general
assumptions of the hypothesis related to the global distribution of vascular epiphytes
(Benzing 1990; Nieder et al. 2000) because they do not consider changes in species
composition associated with different regions (e.g. most tropical epiphytes are mainly
Orchidaceae, whereas ferns dominate most temperate epiphyte), or the environmental

variability that occurs within and between broad climatic zones (see Zotz 2005).

Large-scale patterns of epiphyte diversity in the temperate zone have not been
fully explored. To advance the understanding of the patterns and processes that control

epiphyte distribution along broad geographic gradients in the middle latitudes, it is
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necessary to use variables that describe diversity at multiple spatial scales (o, y and
Br—diversity) (Loreau 2000; Kattan & Franco 2004; Zhang et al. 2014) because their
changes are associated with environmental gradients that exhibit large-scale energy
constraints (O’Brien 1993; Hawkins et al. 2003) and environmental filters at the
community level (Leibold et al. 2004; Cottenie 2005; Tuomisto & Ruokolainen 2006).
Both o and y—diversity are defined as diversity inventories at different scales (Jurasinski
et al. 2009): o—diversity describes species richness at the local level, and y diversity
indicates the diversity of a set of communities. On the other hand, p—diversity quantifies
the magnitude of change in species composition that occurs between spatial units

(Whittaker 1972; Magurran 1988; Koleff & Gaston 2002; Anderson et al. 2011).

In the northern hemisphere, for both plants and animals in general, the values of
these three diversity components decrease as latitude increases (Qian 1998; Qian 1999;
Hawkins et al. 2003; Willing et al. 2003; Qian et al. 2005; Garcia et al. 2007; McKnight
et al. 2007; Qian & Ricklefs 2007; Chen et al. 2011; Ramos & Palmeirim 2013; Kinlock
et al. 2018). However, groups like gymnosperms (Fragniére et al. 2015) and bryophytes
(liverworts and hornworts) (Rozzi et al. 2008; Geffert et al. 2013; Mateo et al. 2016;
Wang et al. 2017) show opposite trends to the global pattern of species richness
(a—diversity) and species turnover (pB-diversity). Ferns offer another example of a
different latitudinal distribution trend: they show a peak in species richness in the tropics,
but are also diverse in temperate zones (see Zuloaga et al. 2008a; Kreft et al. 2010).

Their distribution patterns could be explained by the existence of ecological
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opportunities for the development and diversification of these taxa, as described by the
centres of endemism hypothesis, and appropriate adaptations to the climatic conditions

in those areas (Feldberg et al. 2014; Fragniere et al. 2015).

Along its continental territory, Chile has four bioclimatic zones (tropical,
Mediterranean, temperate and antiboreal) (Luebert & Pliscoff 2006), throughout which
an increase in precipitation and a decrease in temperature are observed (di Castri &
Hajek 1976; Bannister et al. 2012). This large climatic gradient allows the description of
the epiphyte diversity distribution and the evaluation of the effects of environmental
factors on that distribution on a large scale. In this area, the highest epiphyte species
richness is found in the Valdivian Forest (Arroyo et al. 1995; Villagran & Hinojosa
1997), which has an oceanic climate characterised by high precipitation and few frosts
(Zotz 2005; Luebert & Pliscoff 2006). However, the available data on the species’
potential distribution (Marticorena et al. 2010) show that vascular epiphytes are not
restricted to the Valdivian Forest and have representatives in the different climate and
vegetation types along the latitudinal gradient of continental Chile (4,700 km). Until
now, studies analysing the latitudinal distribution of vascular species in Chile have
grouped epiphytes within canopy species, such as lianas, vines, and hemiparasites
(Villagran & Hinojosa 1997), or within herbaceous species (Bannister et al. 2012). The
inclusion of epiphytes in other groups is probably due to the imprecise definitions of the
epiphyte concept (Zotz 2013), as well as their low representation in the Chilean vascular

flora (1.5%) (Moreno & Saldafia unpublished data). Therefore, the latitudinal epiphyte
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distribution pattern has not been described, and the effect of the marked north—south

climatic gradient of continental Chile on their distribution has not been determined.

In the present study, we describe changes in the o, § and y—diversity of epiphytes
along the Chilean continental climate gradient using herbarium data to answer the
following questions: (a) How do a,y and Brt—diversity change along the latitudinal
gradient?, (b) What relationship does a-diversity show with climatic variables along the
environmental gradient?; and (c) Which environmental variables are related to the
change in epiphyte composition? considering that in continental Chile epiphyte
communities are generally dominated by ferns, increases in o and y diversity were
expected southward in the climatic gradient, where precipitation is higher, while

B—diversity values were expected to increase in climatic transition zones.

MATERIALS AND METHODS

Study area
This study was conducted on the west coast of South America in continental Chile
(17°35°S-56°S). Along the latitudinal gradient, a marked climatic gradient is observed
where precipitation increases and temperature decreases from north to south (di Castri &
Hajek 1976). The information used to describe the geographic distribution of all holo-
epiphytes species in continental Chile (31 species, Table 2-1), was obtained from the
georeferenced herbarium database of the Universidad de Concepcién (CONC). Massive
and verifiable herbarium data are useful for answering ecological questions about

species distribution (see Pyke & Ehrlich 2010; Lavoie 2013). The CONC Herbarium is
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the main biological plant collection in Chile, and the information obtained from the
georeferenced specimen’s database reflects the distribution of vascular species along the
latitudinal gradient of continental Chile. The data have been recently used to describe
the distribution of both native and alien species in Chile (e.g. Marticorena et al. 2010;
Bannister et al. 2012; Fuentes et al. 2013). The database comprises 2,053 registers of
vascular epiphytes, where 61% of the species have more than 30 records, and 32% have
between 10 and 30 records. The latitudinal distribution database from the herbarium was
complemented with an exhaustive bibliographical review that allowed corroborating the
information obtained from CONC (Mufioz 1966; Mufioz 1980; Pisano 1982; Rodriguez
1989; Marticorena 1990; Baeza et al. 1998; Mufioz et al. 2003; Arroyo et al. 2005;
Teiller et al. 2005; Luebert & Pliscoff 2006; Rodriguez et al. 2008; Zuloaga et al. 2008a,
2008b, 2008c; Parra et al. 2009; Rodriguez et al. 2009; Zizka et al. 2009; Marticorena et
al. 2010; Pincheira-Ulbrich 2010; Bannister et al. 2012; Novoa 2013; Riedemann et al.
2014; Saldafa et al. 2014; Parra et al. 2015). With the distribution data, a binary matrix
was constructed, considering one-degree latitudinal bands as geographical units (38 in
total). From the data, the values of o,y and Brt—diversity were estimated along the
latitudinal gradient. First, a—diversity was calculated by adding the number of species
present in each latitudinal band. Second, B-diversity (species turnover) was estimated
using the Wilson-Shmida Index with the formula gr = (g (H) + I(H))/2a (Wilson &
Shmida 1984, Koleff et al. 2003), where g(H) is the number of species present in
latitudinal band j but not in band i, and I(H) is the number of species present in

latitudinal band i but not in band j. Finally, y—diversity was estimated as the a-diversity
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of two latitudinal bands multiplied by the value of the Bt index between those bands

(Whittaker 1972).

Climatic variables

The current climatic information available in Worldclim Version 2 was used to obtain
the averages for six climatic variables (http://worldclim.org/version2, Fick & Hijmans
2017) along the latitudinal gradient: annual precipitation (APP), precipitation seasonality
(SPP), annual mean temperature (AMT), maximum temperature of warmest month
(TMAX), minimum temperature of coldest month (TMIN) and temperature seasonality
(STM). All the climatic variables used had a spatial resolution of 10 arc-minutes. The
average data for each latitudinal band was obtained using the raster and rgdal packages

in the R environment under RStudio Version 1.1.453 (RStudio, Inc., Boston, MA).
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Table N° 2-1. List of vascular epiphytes in continental Chile.

FAMILY SPECIES

ASPLENIACEAE Asplenium dareoides Desv.
Asplenium trilobum Cav.

BROMELIACEAE Fascicularia bicolor (Ruiz et Pav.) Mez
Tillandsia capillaris Ruiz et Pav.
Tillandsia geissei Phil.
Tillandsia landbeckii Phil.
Tillandsia usneoides (L.) L.

GESNERIACEAE Sarmienta scandens (J.D. Brandis ex Molina) Pers.

GRAMMITIDACEAE Grammitis magellanica Desv.
Grammitis patagonica (C.Chr. ) Parris
Grammitis poeppigiana (Mett.) Pic. Serm.

HYMENOPHYLLACEAE Hymenoglossum cruentum (Cav.) C. Presl
Hymenophyllum caudiculatum Mart.
Hymenophyllum cuneatum Kunze
Hymenophyllum darwinii Hook. f. ex Bosch
Hymenophyllum dentatum Cav.

Hymenophyllum dicranotrichum (C. Presl) Hook. ex Sadeb.

Hymenophyllum falklandicum Baker
Hymenophyllum ferrugineum Colla
Hymenophyllum fuciforme Sw.
Hymenophyllum krauseanum Phil.
Hymenophyllum pectinatum Cav.
Hymenophyllum peltatum (Poir.) Desv.
Hymenophyllum plicatum Kaulf.
Hymenophyllum secundum Hook. & Grev.
Hymenophyllum seselifolium C. Presl
Hymenophyllum tortuosum Hook. & Grev.
Hymenophyllum umbratile Diem & J.S. Licht.
Serpyllopsis caespitosa (Gaudich.) C. Chr.

POLYPODIACEAE Pleopeltis macrocarpa (Bory ex Willd.) Kaulf.
Synammia feuillei (Bertero) Copel.
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Data analysis

The change in o, y and Br—diversity and their relationship along the latitudinal gradient
was explored using quadratic and cubic functions. A multiple regression analysis was
performed to evaluate the effect of climatic variables (APP, SPP, AMT, TMAX, TMIN
and STM) on a—diversity distribution. The variables incorporated into the regression
models were determined first by the Stepwise method, considering the Akaike
Information Criterion (AIC) that evaluates the goodness of fit of the models (Johnson &
Omland 2004). Subsequently, the significant variables were included in a regression
analysis to describe their effect on a-diversity distribution. The Statistical Software JMP
version 10 (SAS Institute, Inc., Cary, NC) was used to conduct these analyses.

A Canonical Correspondence Analysis (CCA) was used to evaluate the effect of
climatic variables (APP, SPP, AMT, TMAX, TMIN, and STM) on species composition
(Ter Braak & Prentice 1988). This analysis is an appropriate direct gradient analysis that
avoids the problems caused by the unequal distribution of species and the effect of
correlations between species or environmental variables (Palmer 1993). To test the
significance of the axes, a global permutation test was performed to estimate the type |
error with an alpha value of P = 0.005. The analysis was performed using the statistical

program Past.12. (Hammer et al. 2001).

RESULTS

Different trends were found along the latitudinal gradient for o and Bt-diversity. On one

hand, a—diversity was best fit by a cubic function (R? = 0.7244; P < 0.0001), showing a
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unimodal distribution curve with a maximum number of species at 39°S and a
pronounced decrease at <36°S (Mediterranean and desert climates) (Figure 2-1). On the
other hand, the values of Bt in the north of the territory (<27° S, desert zone) indicated
that adjacent latitudinal bands were very different in composition (Bt = 1), while
towards higher latitudes, the decrease in Bt values (<0.4) indicated similar species
composition between adjacent bands (Figure 2-1). The y—diversity values increased with
latitude (quadratic polynomial function R?= 0.8492; P < 0.0009) and showed a positive
relationship with a-diversity and a negative relationship with Bt—diversity (Figure 2-2).
The multiple regression models for a-diversity (standardised by the area of each
latitudinal band) included the variables SPP, TMIN and STM. The obtained model was
highly significant (P < 0.0001) and explained 56% of the variation in epiphyte diversity

along the latitudinal gradient (Table 2-2).
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Figure 2-1. o and Br-diversity distribution of vascular epiphytes along the latitudinal
gradient (°S). Cubic function adjustment for a-diversity distribution; R? = 0.7244, P <
0.0001, and quadratic function curve f or Br-diversity distribution; R? = 0.5289, P <
0.001.
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Table 2-2. Values of the partial coefficients of multiple regression models (3) between
climatic variables and a-diversity (standardised by the area of the latitudinal band).
Model R? = 0.56, F,34)= 14.18, P < 0.0001. APP: annual precipitation, SPP:
precipitation seasonality, AMT: annual mean temperature, TMAX: maximum
temperature of warmest month, TMIN: minimum temperature of coldest month, STM:
temperature seasonality. (*) Significant data.

Climatic variables B P<
APP - -
SPP -7x10%* 0.0001
AMT - -
TMAX - -
TMIN -9x107° 0.0750
STM 1.6x107°* 0.0088
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Figure 2-2. The relationship of y-diversity with o and Bt-diversity. The values of log (Bt)
close to O indicate that the dissimilarity in species composition increases. Log (a.-
diversity) R = 0.97, P = 0.0003. Log (Bt) R?> = 0.5645, P = 0.0003.

The Canonical Correspondence Analysis (CCA) ordination eigenvalues of the
first and second axes were higher than those of the third and fourth axes. The first and
second axes accounted for 66.93% and 20.82% of the variation in species composition
data respectively. The permutation test showed that both axes explained significantly
more variation than would be expected by chance (P = 0.001). The first CCA axis
represented annual precipitation (APP, Table 2-3), which was higher from left to right

along the axis (Figure 2-3). The second axis showed the best correlation with
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temperature seasonality (STM, Table 2-3), which increased from the top to the bottom.
Species composition varied from left to right and three groups of epiphytes were
observed: temperate forest species, species with a latitudinal distribution from
Mediterranean to temperate climates, and species restricted to the desert (Figure 2-3).
Table 2-3. Values of the INTERSET correlations between the environmental variables
and the first and second axes obtained in CCA. APP: annual precipitation, SPP:
precipitation seasonality, AMT: annual mean temperature, TMAX: maximum

temperature of warmest month, TMIN: minimum temperature of coldest month, STM:
temperature seasonality. (*) Best correlation.

Correlation coeficients

First axis Second axis

% of variance explained 66.93 20.82

0.646* 5.5x10°
% 0.587 0.053
8 0.076 0.433
§ 0.150 0.280
= 0.042 0.109

0.238 0.661*

The first group of epiphytes (quadrant Il), included species mainly distributed in
temperate forests (40°S-55°S); the group occupied a narrow range in the first axis —
associated with APP — but it had a dispersion associated with the second axis explained
by STM. The second group of epiphytes (quadrants I11 and 1VV) was composed of species

with a northern distribution limit at the ecotone of the Mediterranean-temperate
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vegetation (35°S—36°S). However, their distribution extended into the temperate climate
(45°S), including species with disjunct distribution (Synammia feuillei, Asplenium
dareoides, Hymenophyllum dicranotrichum, H. peltatum and Sarmienta scandens),
associated with forest remnants distributed along the coast of central Chile. Finally, the
epiphytes Tillandsia capillaris, T. geissei and T. landbeckii were restricted to the desert

zone north of 30°S (quadrant I).
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DISCUSSION
Our results reflect the fact that environmental conditions influence the changes in
vascular epiphyte diversity patterns (o, f and y) along the bioclimatic latitudinal gradient
in Chile. The a-diversity showed a unimodal latitudinal pattern (Figure 2-1), with species
richness concentrated between the Mediterranean-temperate transition zone and the
temperate zone (36°S—47°S), that coincides with previous descriptions of vascular
epiphyte distribution (38 °S-47°S) (Arroyo et al. 1995). However, the epiphyte species
peak did not converge with the geographical zone of maximum vascular species richness
(including trees, grasses, and shrubs) observed in continental Chile (31°S-42°S by
Bannister et al. 2012). The specific climatic preferences of epiphytic ferns can explain
this result (Parra et al. 2015) because they do not coincide with the climatic
characteristics of the Mediterranean zone and the lower host tree availability in the

northern part of this zone (see Bannister et al. 2012).

Along the latitudinal gradient, the highest concentration of epiphytes is related to
the high frequency of rainfall that maintains high humidity and water availability
throughout the year (Benzing 1990; Arroyo et al. 1995; Zotz & Bader 2009). This
condition also favors Hymenophyllaceae species whose distribution, both at local
(Dickinson et al. 1993; Freiberg 1996; Parra et al. 2009) and regional levels (Proctor
2012), is strongly influenced by water availability and their ability to tolerate drying
(Saldana et al. 2014). The Hymenophyllaceae account for 58% of the epiphyte diversity
in Chile (Table 2-1), determining the unimodal distribution of epiphyte richness along the

latitudinal gradient. Data for non-vascular epiphytes, species that also have a strong water
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dependence linked to spore germination and establishment (Proctor 2009; Rydin 2009),
show a latitudinal unimodal distribution similar to our results, but with a maximum
richness of approximately 45°S (Rozzi et al. 2008). Thereby, both distributions support
the idea that there are more favourable microclimatic conditions of water availability,

approximately 45°S for hygrophilic species, even if the temperature decreases.

The B-diversity (Figure 2-1) varied along the latitudinal gradient with higher
values of species turnover (ft) to the north of the gradient, related to the desert climate
(<30° S) and forest remnants between 29°S and 30°S (Pérez & Villagran 1985). In the
northern zone of the gradient (<30°S), where precipitation is absent, there are only three
species of epiphytes: Tillandsia geissei, T. landbeckii and T. capillaris. Their populations
decrease from north to south on the coast of northern Chile (Larrain et al. 2002) and also
inland (Cereceda et al. 2002), limiting the distribution of these species to above 30°S
because they are distributed in a fragmentary way (Rauh 1985), following the fog
corridors along coastal zones where humidity increases (Pinto et al. 2006). At the same
time, in forest remnants, the humidity conditions determined by fog interception allow
the maintenance of epiphyte species that would otherwise only be found in higher rainfall
forest environments further south (Pérez & Villagran 1985; Francois 2004; Villagran et al.
2004). Both situations explain the high values of Bt between continuous latitudinal bands

in the northern zone of the latitudinal gradient.

North of 38°S the p—diversity remained practically constant, with values of Bt
between 0.1 and 0.4 (Figure 2-1). These low replacement values are explained by the

overlap of the distribution ranges in the temperate climate zone (Moreno & Saldafia
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unpublished data). Thus, the community composition between pairs of latitudinal bands,
220 km along the gradient, was similar in this zone. We consider that the broad
distribution ranges of epiphytic species in the temperate zone may be related to the
maintenance of similar climatic conditions associated with high APP, which results in
favourable water availability conditions. Also, the most extensive portion of evergreen
forest in Chile is found south of 38°S, where high precipitation and the high availability
of host trees provide suitable conditions for the development and establishment of
epiphytic pteridophytes, which are described as generalists in relation to their host

preferences (Taylor et al. 2016).

The Brdiversity changes were explained by the opposite latitudinal tendencies of
both a and p—diversity (Figure 2-2). We observed that B-diversity determined changes in
y—diversity in heterogeneous areas in the north of the country, while a-diversity
determined an increase in y diversity in the south of the latitudinal gradient, where
environmental conditions are more homogeneous (see Crist & Veech 2006; Chiarucci et
al. 2010). The ordination analysis (Figure 2-3, Table 2-2), confirmed that along the
latitudinal gradient the epiphyte species composition was related mainly to precipitation
and temperature seasonality, separating epiphytes from the desert, Mediterranean and
temperate climates. In the desert, Tillandsia species are highly specialised for water
absorption from atmospheric humidity, having a very narrow ecological niche (Zizka et al.
2009). The clustering of the rest of the species is related to humid conditions suitable for
the establishment and development of epiphyte species (mostly ferns), associated with an
annual precipitation that varies between 1,000 mm and 3,500 mm per year along the
latitudinal gradient. The concentration of species in zones with high precipitation that
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provide the high humidity required for their growth and development, is a general pattern
of epiphyte distribution described in both tropical and extra-tropical regions (Gentry &

Dodson 1987; Benzing 1990; Zotz 2005; Zotz 2016).

The ordination analysis (Figure 2-3) also showed a dispersion of the species along
the second axis related to STM — which decreases from 34°S to the south and indicates a
latitudinal seasonality gradient — constraining the species distribution according to their
niche breadth (Adams 2009). Our result suggests that species with more tolerance to
temperature and precipitation changes could be distributed from the temperate forest up
to the Mediterranean climate, while species more sensitive to changes in climatic
conditions restrict their distribution to temperate zones. These results coincide with
Brown’s hypothesis, which proposes a correlation between niche breadth and

geographical range size (Brown 1984).

In conclusion, our results, as in other studies of the plant distribution on the west
side of the southern cone of South America (Rozzi et al. 2008; Bannister et al. 2012),
contrast with the general predictions about the species distribution in temperate zones,
identifying a secondary pattern in which the number of species increases with latitude.
For epiphytes, our results indicate that the distribution patterns of o, y and Brdiversity are
complex, and depend on environmental changes along the latitudinal gradient as well as
on the regional taxonomic composition. Thus, general predictions about the latitudinal
diversity gradient would not explain the variation in epiphyte diversity along the
latitudinal gradient, although they may agree on the existence of a higher number of

species in the tropics. The description and analysis of the three levels of diversity at the
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regional level allowed us to describe the contribution of environmental factors to the
structure of the vascular epiphyte richness pattern along the latitudinal gradient. Knowing
the diversity, distribution and species turnover along an environmental gradient could be
useful for identifying sites and species that are potentially vulnerable to climate change.
This statement is especially true for epiphytes, which are considered to be susceptible to
the impact of global climate change due to the restricted micro-environmental conditions

in which they can develop (Lugo & Scatena 1992; Benzing 1998; Zotz & Bader 2009).
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Capitulo I11: Variacion de la diversidad funcional de helechos
epifitos a lo largo del gradiente mediterraneo-templado de Chile

continental.
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RESUMEN

En el gradiente mediterraneo-templado de Chile continental, los helechos epifitos
muestran una amplia distribucion latitudinal, a pesar de ser una forma de vida que se
desarrolla en condiciones ambientales muy restringidas. En este gradiente, algunas de las
condiciones climaticas relevante para el desarrollo de estas especies como la
precipitacion, la temperatura y la estacionalidad covarian con la latitud aparentemente sin
afectar la distribucién de los helechos epifitos. Nos preguntamos si la amplia distribucion
geogréfica de los helechos epifitos responde a una estrategia ecoldgica que cambia en
respuesta la variacion climética a lo largo del gradiente latitudinal. Este trabajo describe
la variacion de la diversidad funcional de seis ensambles de helechos epifitos que se
distribuyen a lo largo del gradiente climatico mediterraneo-templado de Chile continental
(=800 km).

Se tomaron muestras de 10 individuos de cada una de las especies de helechos
epifitos presentes en cada sitio para medir en ellas dos rasgos funcionales foliares; la
masa foliar por area (LMA gm™) y el indice de contenido de clorofila (CCI). En cada
sitio se estimd la diversidad funcional del conjunto de helechos a partir de indices que
reflejan la media del rasgo funcional a nivel comunitario (Community-weighted mean,
CWM), la extension del espacio del rasgo (Divergencia funcional FDvar), la regularidad
para los valores del rasgo (FRO) y la distancia media en el espacio de rasgos
multidimensionales de especies individuales (FDis). Ademas, en cada ensamble se
describid la variacion de la diversidad funcional entre y dentro de las especies a través del

indice de RAO.
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Nuestros resultados muestran que a lo largo del gradiente se presentan un aumento
de la riqueza de especies y una disminucién del recambio de especies. Respecto a la
diversidad funcional, solo los valores medios comunitarios para LMA (CWM_ywa)
mostraron una relacion significativa con el gradiente latitudinal, lo que sugiere un efecto
del filtro ambiental para este rasgo. Los indices de diversidad para CCI muestran gran
similitud en la zona templada del gradiente, lo que sugiere una fuerte convergencia de
rasgos, que puede asociarse con la presencia de un filtro ambiental. Sin embargo, la alta
variacion entre especies (indice de Rao), indica que existe una diferenciacion en el eje del
rasgo, ligada a la captacion de luz, que concuerda con la distribucion preferente en el

gradiente vertical de algunos helechos epifitos.

Palabras claves: LMA, CCI, Hymenophyllaceae, gradiente latitudinal, rasgos

funcionales foliares.
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ABSTRACT

In the Mediterranean-temperate climatic gradient of continental Chile, epiphytic ferns
show a wide latitudinal distribution, despite being a way of life that develops in very
restricted environmental conditions. In this gradient, some of the relevant climatic
conditions for the development of these species such as precipitation, temperature and
seasonality covary with latitude apparently without affecting the distribution of epiphytic
ferns. We ask if the wide geographical distribution of epiphytic ferns responds to an
ecological strategy that changes in response to the climatic variation along the latitudinal
gradient. Our work describes the variation in the functional diversity of six epiphytic fern
assemblies that are distributed along the Mediterranean-temperate climatic gradient of

continental Chile (=800 km).

To measure two functional leaf traits, samples were taken from 10 individuals
from each epiphytic fern species present at each site; the leaf mass per area (LMA gm-2)
and the chlorophyll content index (CCI). At each site, the functional diversity of
epiphytic ferns was estimated from indices that reflect the mean of the functional trait at
the community level (Community-weighted mean (CWM), the extent of the trait space
(FDvar functional divergence), the regularity for the trait values (FRO) and the mean
distance in the space of multidimensional traits of individual species (FDis). Furthermore,
in each assembly, the variation of functional diversity between and within species was
described through the RAO index.

Our results show that along with the gradient species richness increases and

species turnover decreases. Regarding functional diversity, only the community mean
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values for LMA (CWMLMA) showed a significant relationship with the latitudinal
gradient, suggesting an effect of the environmental filter for this trait. The functional
indices for CCI show great similarity in the temperate zone of the gradient, suggesting a
strong convergence of traits, which may be associated with the presence of an
environmental filter. However, the high variation between species (Rao Index), indicates
that there is a differentiation in the trait axis, linked to the light collection, which is

consistent with the preferred distribution in the vertical gradient of some epiphytic ferns.

Key words: LMA, CCI, Hymenophyllaceae, latitudinal gradient, functional traits.
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INTRODUCCION

Los cambios que presenta la vegetacion a lo largo de un gradiente ambiental permiten
analizar lo que ocurre con la diversidad funcional en diferentes condiciones ambientales y
determinar cuéles son los factores que subyacen a la distribucion de las especies (ver
Thakur & Chawla 2019, Moles et al. 2014, Riesch et al. 2018). En un gradiente dado, la
presencia de un filtro ambiental (estrés o limitacion de recursos), restringe el valor de
algunos rasgos funcionales (van der Valk 1981, Keddy 1992, Weiher & Keddy 1995,
1999, Diaz et al. 1998, Cornwell et al. 2006, Shipley et al. 2006, Cornwell et al. 2009,
Weiher et al. 1998) generando a nivel comunitario, baja divergencia funcional, un
cambio potencial en los valores promedios (Kraft et al. 2008) y la disminucion de la
riqueza o espacio funcional (Weiher & Keddy 1995, Cornwell et al. 2006). El cambio en
la amplitud de valores que presenta un rasgo puede ser causado por el recambio de
especies y/o por la variacion de la abundancia relativa de las especies afectadas por la
restriccion de rasgos (Leps et al. 2011, Violle et al. 2012). Al mismo tiempo, frente a una
baja rotacion de especies, se considera que la variacién intraespecifica del rasgo puede
contribuir a los cambios observados a nivel comunitario (Albert et al. 2010, 2012,
Hulshof & Swenson 2010, Jung et al. 2010, Messier et al. 2010, De Bello et al. 2011),
convirtiéndose asi en una caracteristica potencialmente clave en la determinacién de la
diversidad funcional (Des Roches et al. 2017, Hausch et al. 2018, Violle et al. 2012,
Albert et al. 2012).

Existen varios rasgos funcionales que permiten definir las estrategias ecoldgicas

en plantas en un gradiente ambiental (Westoby et al. 2002, Cornelissen et al. 2003,
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Mencuccini 2003, Westoby & Wright 2006, Poorter et al. 2008, Chave et al. 2009),
siendo ampliamente utilizados aquellos relacionados con el espectro de economia foliar,
que describe el compromiso entre un conjunto de rasgos foliares relacionados con el
balance de carbono de la plantas y el gradiente en la disponibilidad de recursos (e.g. masa
foliar por unidad de area —LMA, tasa de asimilacion fotosintética, contenido de nitrégeno
foliar y longevidad foliar) (Chave et al. 2009, Donovan et al. 2010, Osnas et al. 2013,
Kunstler et al. 2016), debido a que mantienen sus respuestas funcionales independientes
de la forma de crecimiento, tipo funcional o bioma (Wright et al. 2004).

A lo largo del gradiente ambiental, la diversidad funcional puede ser descrita a
través de indices gque relacionan los valores de los rasgos, su variabilidad y la abundancia
de las especies (Mason et al. 2013, Mouillot et al. 2005). Para rasgos individuales, entre
los indices més utilizados se encuentra el Promedio Comunitario Ponderado
(Community-weighted mean, CWM) que representa el valor medio del rasgo funcional
en una comunidad y se interpreta como el valor dominante del rasgo en el conjunto de
especies (Violle et al. 2007), la Diversidad funcional (FDvar) que indica como se
distribuyen los valores de un rasgo estimando el grado de superposicion de los valores
dentro de la comunidad (Mason et al. 2005) y el indice de Regularidad Funcional (FRO)
que describe la distribucién en la distribucion de abundancia en el espacio funcional del
rasgo (Mason et al. 2005, Mouillot et al. 2005). También existen indices multirasgos,
como la Dispersion funcional (FDis) el cual toma desde un espacio multivariado, las
medidas de distancia de cada especie respecto al centroide obtenido para el conjunto de
especies y rasgos (Laliberté & Legendre 2010). Estos indices permiten responder

preguntas relacionadas con las normas que rigen en el ensamble comunitario (McGill et
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al. 2006, Shipley 2010, Suding et al. 2008, Cornwell & Ackerly 2009, Mason et al. 2012,
Spasojevic & Suding 2012), mostrando la ocurrencia de convergencia funcional entre
especies frente a un determinado filtro ambiental (sensu Keddy 1992), asi como
reformular en términos funcionales hipdtesis asociadas a la distribucion de la riqueza de
especies en un gradiente latitudinal o de estrés-recursos (Spasojevic & Suding 2012,
Lamanna et al. 2014).

En Chile continental existe un amplio gradiente bioclimatico que presenta un
marcado aumento de la precipitacion y una disminucion de la temperatura de norte a sur
(di Castri & Hajek 1976), y que esta fuertemente ligado a la distribucién de arboles,
arbustos (Bannister et al. 2010) bridfitas (Rozzi et al. 2008), helechos (Parra et al. 2015b)
y epifitas vasculares (Moreno & Saldafia 2018). Esta Gltima forma de vida, a pesar de
desarrollarse en condiciones ambientales muy estricta (Lugo & Scatena 1992, Benzing
1998, Zotz & Bader 2009), presenta en un amplio rango de distribucién geografica,
concentrando su mayor diversidad en bosques de clima mediterraneo y templado. En esta
zona, cerca el 80% de la diversidad corresponde a especies de helechos epifitos, las
cuales a pesar del fuerte cambio latitudinal de condiciones climaticas que afectan a su
distribucion (precipitacion y temperatura), presentan una amplia distribucion geogréfica,
Resulta interesante evaluar si frente a los filtros ambientales, que se presenta a lo largo
del gradiente latitudinal, el conjunto de helechos epifitos presenta una variacion en ciertos
rasgos funcionales que les permiten tener amplios rangos de distribucion latitudinal.
Consideramos que la variacion climatica observada en el gradiente norte a sur, genera
una restriccion de la amplitud de los valores de los rasgos foliares seleccionados, donde

los valores de LMA disminuyen en respuesta al aumento de la precipitacion y la
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disminucion de la estacionalidad y la temperatura (ver Wright et al. 2004, Poorter et al.
2009), al mismo tiempo que los valores de CCI - que se asocia negativamente con el
LMA (ver Li et al. 2018)— aumentan de norte a sur. Este compromiso entre los rasgos, se
explica porque LMA es un pardmetro compuesto que esta relacionado con un conjunto de
rasgos estructurales que pueden influir en la fotosintesis (Matsubara et al. 2009, Poorter
et al. 2009, Hassiotou et al. 2010)

En este estudio se describe la distribucion de la diversidad funcional de seis
ensambles de helechos epifitos, que se distribuyen en diferentes sitios del gradiente
mediterraneo-templado de Chile continental (=800 km). En cada sitio, para el conjunto
de helechos epifitos, se midieron dos rasgos funcionales foliares; la masa foliar por area
(LMA gm-2) y el indice del contenido de clorofila (CCI, “Chlorophyll Content Index”).
A través de cuatro indices de diversidad funcional, que dan cuenta de los valores
promedio (CWM) y variabilidad de los rasgos (FDvar, FRO, FDis), se estimé la
diversidad funcional de ambos rasgos. Al mismo tiempo, describimos la variabilidad
entre y dentro de las especies del rasgo a través del método de particion de la varianza de
la diversidad funcional (indice de Rao), para evaluar su relevancia en la respuesta

funcional frente al filtro ambiental.

MATERIALES Y METODOS

Sitios de estudio y especies

Este estudio considera seis sitios que cubren aproximadamente una distancia de 880 km

en el gradiente latitudinal de Chile continental (Figura 3-1), donde hay un marcado
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gradiente ambiental de precipitacion y temperatura (ver Tabla 3-1). Los sitios
seleccionados corresponden a zonas de bosque protegido con escasa alteracion antropica,
por lo que conservan caracteristicas muy similares a la vegetacion original. A lo largo del
gradiente latitudinal se describio para cada ensamble de helechos epifitos el niumero de
especies (diversidad o) y el recambio de especies (diversidad B-indice Wilson & Shmida

1984).

-3000000.000
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6300000.000

Sitios

Hualpén

Contulmo

Bosque San Martin
Hornopirén
Puyehue

Queulat
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0 500 1000 km
L

-3000000.000 0.000

Figura 3-1. Ubicacion de los sitios de muestreo.

Abundancia relativa y rasgos funcionales

El trabajo de campo se llevo a cabo durante mayo y junio de 2016. En cada sitio se

establecié un muestreo sistematico no alineado, considerando 5 parcelas de 10X10 m.,
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con una separacion entre ellas de al menos 50 metros. Con ayuda de binoculares, se
registrd la presencia-ausencia de todas las especies de helechos epifitos que crecen entre
los 0,5 y 10 metros de altura sobre arboles con diametro a la altura del pecho mayor a 10
cm. Con estos datos se estimo la abundancia relativa de cada especie epifita respecto al
numero de arboles muestreados en cada parcela.

En cada sitio se recolectaron entre 10 y 15 frondas de cada especie completamente
expandidas, sin dafio aparente y creciendo entre 1 y 5 metros de altura sobre el tronco o
ramas principales del arbol hospedero. Las muestras fueron puestas en bolsas plasticas y
conservadas en frio hasta ser procesadas (hasta 24 horas). Con estos ejemplares,
utilizando un clorofilometro manual CCM-200 (Chlorophyll MeterSPAD-502, Minolta
Camera Co.), se obtuvo del indice de Contenido de Clorofila (CCI, “Chlorophyll Content
Index”), el cual se considera un buen estimador para la concentracion de clorofila, el
factor méas influyente en el crecimiento y respuesta nutricional de las plantas (ver
Richardson et al. 2002, Coste et al. 2010, Cerovic et al. 2012, Parry et al. 2014).

Para estimar la masa foliar por area (LMA, “Leaf Mass per Area” gr/cm?), las
frondas frescas se escanearon para obtener el area foliar (cm?) usando el programa
ImageJ 1.49V (Schneider et al. 2012). Posteriormente esas frondas fueron puestas a 70°C
por 48 horas en una estufa de secado eléctrica (MEMMERT Universal oven), para asi
obtener el peso seco utilizando una balanza analitica (Kern & Sohn GmbH, modelo ABS
120-4). EI LMA, descrito como la inversion de masa seca para la intercepcion de luz por
unidad de area foliar (Lambers & Poorter 1992), es un rasgo robusto y ampliamente
utilizado en ecologia ya que captura un eje central de variacion funcional en las plantas

(Grime et al. 1997, Grime 2001, Westoby et al. 2002, Diaz et al. 2004).
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Tabla 3-1. Sinopsis descriptiva de los sitios de muestreo. TMA=temperatura media anual, PMA= precipitacion anual,
ETM=estacionalidad de la temperatura (CV), EPP=estacionalidad de la precipitacion (CV). CV=Coeficiente de variacion.

Latitud

36°47°S-

73°10°W

38°01°S-
73°12°W

39°44°S-
73°12°W

40°39°S-
72°11°W

41°56'S-
72°24'W

44°28°S-
72°32°W

Variables bioclimaticas!

TMA

(°C)

12,87

11,16

10,57

9,69

5,22

3,75

1072

1431

2098

2796

1709

1563

PMA ETM
(mm)

(CV)

290

300

303

373

377

380

EPP
(CV)

86,14

68,94

64,02

46,12

47,40

36.07

Bioclima?

Mediterraneo
pluviestacional
oceénico

Templado
hiperoceanico

Templado
oceanico

Templado
oceanico

Templado
oceanico

Templado
oceanico

Formacion
vegetacionales?

Bosque
esclerofilo
mediterraneo costero

Bosque caducifolio
templado costero

Bosque laurifolio
templado

Bosque laurifolio
templado lluvioso

Bosque siempreverde
templado lluvioso

Bosque siempreverde
templado lluvioso

Forofitos
dominantes

Cryptocarya alba,
Peumus boldus

Laurelia sempervirens
Eucryphia cordifolia

Laureliopsis
philippiana, Eucryphia
cordifolia

Laureliopsis
philippiana, Eucryphia
cordifolia, Nothofagus

dombeyi

Laureliopsis

philippiana,

Amomyrtus luma
Nothofagus nitida,

Laureliopsis
philippiana, Eucryphia

cordifolia

Arboles por
ha
(DAP >10cm

)

236

174

368

346

558

718

Localidad

Estacién de
Biologia
Hualpén

Monumento
Nacional
Contulmo
Estacion
Experimental
Bosque San
Martin

Parque
Nacional
Puyehue

Parque
Nacional
Hornopirén

Parque
Nacional
Queulat

Variables climaticas obtenidas de Worldclim Version 2 (http://worldclim.org/version2, Fick & Hijmans 2017). ?Luebert & Pliscoff 2017. Ha= hectareas, DAP =Diametro a la altura del pecho.
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Indices de diversidad funcional

Para caracterizar el ensamble de helechos epifitos en cada sitio, se utilizaron cuatro
indices de diversidad funcional, que indican la media del rasgo funcional a nivel
comunitario (Community-weighted mean, CWM), la extension del espacio del rasgo de
acuerdo a la heterogeneidad en el valor de los atributos (Divergencia funcional, FDvar),
la regularidad de la abundancia para los valores del rasgo (FRO) y la distancia media en
el espacio de rasgos multidimensionales de especies individuales al centroide de todas las
especies (FDis) (ver Tabla 3-2). Para calcular los indices de diversidad se utilizo el
programa FDiversity (Casanoves et al. 2011). Se evalud la relacion entre cada indice de

diversidad funcional con en el gradiente latitudinal mediante el ajuste de modelos lineales.

Por otra parte, para determinar la importancia de la variacion intra e
interespecifica en cada sitio, se descompuso la diversidad funcional total (FD) del
ensamble de epifitas en la varianza entre especies y la varianza dentro de las especies
(Indice de Rao, Rao 1982), de acuerdo a la metodologia propuesta por de Bello et al.
(2011). La varianza puede ser calculada utilizando la presencia-ausencia de las especies
(especies equivalentes) o bien ponderando las especies por su abundancia relativa, lo que
permite darles mayor importancia a las especies dominantes (de Bello et al. 2007). Para
obtener en cada sitio el valor del indice de Rao se utilizo la funcion la funcion “RaoRel.r”
y el paquete ade4 (Dray & Dufour 2007) en el ambiente R version 3.5.1 (R Core Team

2015).
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Tabla 3-2. Indices de diversidad funcional.

Indice

Media comunitaria
ponderada

(Garnier et al. 2004, Ricotta
& Moretti 2011)

Divergencia funcional
(Rao 1982 modificada por
Masson et al. 2005)

Regularidad funcional
(Mouillot et al. 2005)

Dispersion funcional
(Laliberté & Legendre
2010)

CWM;

FDvar

FRO

FDis

Descripcion

Suma la media del rasgo
de las especies pondero
por la abundancia relativa
de la especie

determina la distribucion
de los valores de los rasgos
en el ensamble

Mide de la uniformidad
funcional de un rasgo

Mide la distancia promedio en
el espacio multidimensional
del rasgo de una especie
individual al centroide de
todas las especies.

Formula

CWM, =¥ Wix X,
=l

a
FD__ = —arctan
"

5l
FRO=Y min[ PEW. .
=]

|

X .
5% % W(nxi-inx)

e

1
§=-1

rrd

A
FDis=% WZ
i=l

Basado en

Valores promedio
del rasgo por especie
(rasgos individuales)

Valores del rasgo

I (rasgo individual)

Valores del rasgo
(rasgo individual)

Matriz especie X
rasgo (multi rasgo)

Incluye

abundancia

Si

Si

Si

Si

Wi= abundancia relativa de la especie i, Xi= valor del rasgo para la especie i, S=nimero de especies, t= rasgo, min= valor minimo entre el porcentaje de la
diferencia ponderada y el espacio igualmente probable 1/(S-1), PEW= uniformidad parcial ponderada, Zi= la distancia de la especie i al valor del centroide.
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RESULTADOS

En los seis sitios de muestreo se registraron un total de 17 especies (ejemplos Figura 3-2),
las cuales representan el 68% de la riqueza de helechos epifitos presentes en Chile. A lo
largo del gradiente se observé que de norte a sur hay un aumento de la diversidad o, y una
disminucion de la diversidad B (Figura 3-3), siendo muy marcado el cambio de
composicion de especies entre la zona mediterrdnea donde desaparece un gran parte de
las especies de helechos pelicula (Hymenophyllaceae) (ver Tabla 3-3).

A lo largo del gradiente, la diversidad funcional no presentd cambios
significativos en la mayoria de los indices utilizados (Figura 3-4). Para CCl, entre los
38°S y los 41°S, donde se presenta la mayor diversidad de helechos epifitos y el menor
recambio de especies, los cuatro ensambles presentes dentro de esta zona mostraron
valores similares de CWMcci y FDvarcci, mientras que hacia los extremos norte y sur del
gradiente (36°S y 44°S, respectivamente) los ensambles mostraron valores mas altos de
estos indices (Figura 3-4d y e). Por otra parte, la regularidad funcional (FROcc) presentd
una disminucién de norte a sur (Figura 3-4f). Los indices de diversidad para LMA
muestran comportamientos distintos a los de CCI. Los indices FDvarLma y FROLma NO
mostraron una relacion significativa con el gradiente latitudinal (Figura 3-4b y c),
mientras que el valor del CWMyma disminuy0 significativamente de norte a sur (Figura
3-2a, R?=0,722, P= 0,032). La dispersion funcional (indice multirasgo) fue similar entre
los ensambles que se encuentran en la zona de mayor diversidad (38-41°S) donde los

sitios muestran valores cercanos a 1, mientras que, en los extremos del gradiente, los
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valores se incrementaron llegando a 7,16 y 3,3 en los 36° y 44° respectivamente (Figura
3-5).

En el indice de Rao se observd que para LMA la variacion entre especies explica
menos diversidad funcional en tres de los seis sitios considerados (Figura 3-6¢ y d). Para
CCl, a lo largo del gradiente, la diversidad funcional entre las especies fue mucho mayor
que la diversidad funcional dentro las especies (Figura 3-6a y b). En ambos rasgos,
cuando se pondera por la abundancia, la diversidad funcional total de los ensambles
disminuye frente a los valores obtenidos a partir de datos de presencia ausencia (Figura 3-

6).
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Tabla 3-3. Composicion del ensamble de helechos epifitos en los distintos sitios de muestreo.

LATITUD (°S)
FAMILIA ESPECIES

36 38 39 40 41 44

ASPLENIACEAE Asplenium dareoides Desv. O O O O O O
Asplenium trilobum Cav. O O O O O O

GRAMMITIDACEAE Grammitis magellanica Desv. - - O O O O
HYMENOPHYLLACEAE  Hymenophyllum caudiculatum Mart. - O O O O O
Hymenoglossum cruentum (Cav.) C. Presl - O O O O O

Hymenophyllum dentatum Cav. - O O O O O

Hymenophyllum dicranotrichum (C. Presl) Hook. ex Sadeb. - O O O O O

Hymenophyllum ferrugineum Colla* - - - - O -

Hymenophyllum umbratile Diem & J. Licht. * - - O - - -

Hymenophyllum krauseanum Phil. - O O O O O

Hymenophyllum pectinatum Cav. - O O O O O

Hymenophyllum peltatum (Poir.) Desv. O O O O O O

Hymenophyllum plicatum Kaulf. O O O O O O

Hymenophyllum tortuosum Hook. et Grev.* - - - O O O

Serpyllopsis caespitosa (Gaudich.) C. Chr. - - O O O

POLYPODIACEAE Pleopeltis macrocarpa (Bory ex Willd.) Kaulf.* O - - O - -
Synammia feuillei (Bertero) Copel. O O O O O O

O= presente, — =ausente, *= especie no incluidas en los indices de diversidad funcional
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Figura 3-2: Fotografias de algunas especies de helechos epifitos encontradas en los sitios
de muestreo: A) Asplenium dareoides, B) Grammitis magellanica, C) Hymenoglossum
cruentum, D) Hymenophyllum caudiculatum, E) Hymenophyllum dentatum, F)
Hymenophyllum dicranotrichum, G) Hymenophyllum ferrugineum, H) Hymenophyllum
pectinatum, 1) Hymenophyllum plicatum, J) Serpyllopsis caespitosa, K) Pleopeltis
macrocarpa y L) Synammia feuillei.
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variacion del rasgo para CCl (ay ¢) y LMA (b y d). La varianza se obtiene utilizando
datos de presencia de especies y datos de abundancia relativa de la especie.
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DISCUSION Y CONCLUSIONES
Nuestra prediccion inicial considera que la presencia de un filtro ambiental, el cual
aumenta su intensidad a lo largo del gradiente latitudinal (dado el aumento de la
precipitacion y la disminucion de la estacionalidad), restringe la expresion de los rasgos
funcionales en el conjunto de helechos epifitos, generando menor variabilidad funcional y
un cambio potencial en los valores medios. Sin embargo, los resultados obtenidos
indican que, a macro escala, los indices de diversidad funcional no presentan un cambio
significativo con el aumento de la latitudinal (a excepcion de CWMyma) que permita
relacionar la distribucion de la diversidad funcional con el efecto del filtro ambiental. Al
mismo tiempo, no observamos un compromiso en la variacién de LMA 'y CCI

El aumento de CWM_yma al norte del gradiente, puede asociarse a la disminucién
en la disponibilidad de agua (menor precipitacién y mayor estacionalidad), un factor que
se considera determinante en el comportamiento de LMA (Wright et al. 2004, Chave et al.
2009, Poorter et al. 2009). Frente a una menor disponibilidad de agua, el aumento del
LMA en las especies permite mantener la integridad foliar en condiciones de sequia
(Poorter et al. 2009). Si observamos de manera conjunta el aumento del CWM_ywma Y l0s
bajos valores de FDvar_ma, podriamos concluir que el filtro ambiental reduce el rango de
estrategias exitosas para LMA en los helechos epifitos sugiriendo una baja diferenciacion
en el patron de adquisicion de recursos asociado a LMA (ver Keddy 1992, Weiher et al.
1998, Weiher & Keddy, 1995). Esta variacion estaria asociada principalmente a cambios
funcionales y no a variacion de especies ya que la diversidad [ indica que los ensambles

son muy similares en composicion, ademas las especies que marcan estan diferencias no
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fueron consideradas para el céalculo de diversidad funcional en el ensamble. Los datos de
particion de la diversidad apoyan parcialmente esta conclusion, ya que en varios de los
sitios la variacion entre especies es menor que la variacion dentro de las especies,
indicando que las especies son muy similares entre si respecto a este rasgo. Al mismo
tiempo, la disminucion de la diversidad funcional total, cuando se incluye la abundancia
de la especie, sugiere que no hay patrones de diferenciacion entre epifitas dominantes y
subdominantes, que pueden ser importantes en la diferenciacién de la adquisicion de
recursos.

Por otro lado, valores similares de CWMcci y una baja divergencia funcional en la
zona templada, pueden interpretarse como convergencia de rasgos asociado a la presencia
de un filtro ambiental (e.g. clima, caracteristicas del suelo, temperatura ver Li et al. 2018).
Al mismo tiempo, la disminucién de los valores de FROccindica que una alta proporcion
de abundancia estd concentrada en una parte reducida del eje funcional del rasgo,
reflejando el estrecho rango de ambientes luminicos en el que se desarrollan los helechos
epifitos y que caracteriza el ambiente bajo dosel de la zona templada dominada por
latifoliadas siempreverdes (Lusk 2002, 2004). Sin embargo, cuando analizamos la
particion de diversidad funcional, encontramos que la importancia de la variacion
funcional entre especies tiende a ser mayor que la variacion dentro de las especies,
incluso cuando se pondera por la abundancia relativa (Figura 3-6a, ¢), lo que refleja una
diferenciacion entre especies en la adquisicién de recursos ligada a la captacion de luz.

Nuestros resultados concuerdan con la descripcion que se tiene de los helechos
epifitos dominantes en la zona templadas (Hymenophyllaceae), los cuales son descritos

como especies de sombra o adaptadas a baja intensidad luminica (Gessner 1940, Proctor

73



2003), que se distribuyen en el gradiente vertical del bosque a diferentes alturas asociadas
a la variacion del ambiente luminico (Parra et al. 2009), y donde aquellas especies que se
encuentran en puntos contrastantes presentan diferencias el funcionamiento fotosintético
(Parra et al. 2015a). Esta distribucion vertical de las especies permite su coexistencia sin
que exista una jerarquia competitiva (sensu Grime 2001) que disminuya la diversidad
funcional de las especies (Bernard-Verdier et al. 2012), en este caso la coexistencia de
especies puede estar asociada a diferencias en la estabilidad de nichos (HilleRisLambers
et al. 2012), micro-heterogeneidad espacial (Raevel et al. 2012) o interacciones positivas
(Boulangeat et al. 2012) que permiten mantener valores de rasgo divergente (Weiher &
Keddy 1995, Weiher et al. 2011).

En el gradiente latitudinal evaluado, los factores ambientales (precipitacion,
temperatura y estacionalidad) restringen la diversidad en la transicién climatica
mediterraneo-templada, donde la menor precipitacion y el aumento de la estacionalidad
impiden el establecimiento de la mayoria de los helechos pelicula que son dominantes en
la zona templada y principalmente en el bosque templado lluvioso (Parra et al. 2015a,
2015b, Moreno & Saldafia 2019). En la zona norte del gradiente (36°S), correspondiente
al limite sur de la zona Mediterranea, los helechos pelicula (Hymenophyllaceae) quedan
restringidos al bosque cerrado y a la parte mas bajas de los fustes donde las condiciones
de luz y humedad especifica permiten su desarrollo (Fernandez et al. 2016). Por su parte,
especies de las familias Aspleniaceae y Polypodiaceae, que dominan el ensamble de
helechos epifitos al norte del gradiente (sitio en clima mediterraneo), tiene una mayor
amplitud de nicho en relacion a la humedad del sustrato y presentan una mayor variacion

en rasgos funcionales como el contenido relativo de clorofila que las Hymenophyllaceae
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presentes en la zona (Fernandez et al. 2016). El alto valor del indice de dispersion
funcional (Figura 3-5) coincidio con la disminucion de la precipitacion y el aumento de la
estacionalidad. En este punto la ampliacion del espacio funcional se puede asociar a un
aumento de la abundancia para ciertos valores de los rasgos o bien a presencia de
especies con valores de rasgos en los extremos del espacio funcional (Laliberté &

Legendere 2010, Boersma et al. 2016, Arruda-Almeida et al. 2018).
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DISCUSION GENERAL

En contraposicion a lo que predice el patron global (Benzing 1990), nuestros resultados
muestran que, en Chile continental, la distribucion latitudinal de las epifitas vasculares
presenta un patron secundario en el que se observa un aumento de la diversidad hacia la
zona templada del gradiente (>23°S). De esta manera, concluimos que las predicciones
generales sobre la distribucion global de epifitas no son aplicables a los cambios en la
diversidad de epifitas que se observan en Chile, aunque si concuerdan con la existencia
de un mayor nimero de especies en los tropicos.

Dentro del gradiente estudiado, los patrones de distribucion de la diversidad
(o, y) de las epifitas no presentan caracteristicas que coincidan con los patrones de
distribucion de otros grupos de plantas vasculares como por ejemplo arboles y arbustos
(ver Bannister et al 2012), lo que se explica por las condiciones micro ambientales
restringidas en las que pueden establecerse y desarrollarse las epifitas (Benzing 1990). La
diversidad vy, tiende a ser mas baja en la zona norte del gradiente (< 30° S), donde las
epifitas se desarrollan en sitios con condiciones de humedad muy particulares (e.g.
Tillandsia) o bien en remanentes de vegetacion como el bosque Fray Jorge. A lo largo del
gradiente la diversidad o presenta una distribucion unimodal con un méximo de especies
en la zona templada, donde la alta precipitacion y baja estacionalidad permite mantener
una alta disponibilidad de agua (ver Benzing 1990, Arroyo et al. 1995, Zotz & Bader
2009), lo que favorece el establecimiento de las Hymenophyllaceae (helechos pelicula)
(Dickinson et al. 1993, Freiberg 1996, Parra et al. 2009), familia que representa el 58%

de la diversidad de epifitas en Chile. Los helechos pelicula alcanzan su maxima
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diversidad a partir de los 40°S, donde las condiciones climaticas favorecen una alta
disponibilidad de agua, incluso si la temperatura disminuye, limitando la importancia a
las bajas temperatura como factor determinante en la distribucion de las epifitas en
latitudes altas (ver Zotz 2005).

La ampliacion de la descripcién del patron taxonomica utilizando una
aproximacion funcional, permite describir la respuesta de las especies a cambios
ambientales (Villéger et al. 2010), reflejando la forma en que las especies capturan y
utilizan los recursos (Cornelissen et al. 2003, Westoby & Wright 2006). En nuestra
hipétesis consideramos que el cambio gradual de una o més variables climaticas, puede
actuar como un filtro ambiental que impide el establecimiento de algunas especies o bien
pueden restringir la expresion de ciertos rasgos, modificando los valores promedio (Kraft
et al 2008) y/o disminuyendo la variabilidad del rasgo (Weither & Keddy 1995, Cornwell
et al. 2006, Kraft et al. 2008) en el conjunto de epifitas. Nuestros resultados muestran que,
a lo largo del gradiente, los cambios ambientales (filtros) restringen los valores medios de
LMA (CWMvrwma), coincidiendo con las estrategias ecologicas relacionadas con la
seguridad y longevidad foliar frente a cambios disponibilidad de agua, donde la
disminucion de los valores de LMA se considera una consecuencia primaria al estrés por
sequia (Wright et al. 2004). Para el caso de CCI nuestros resultados no muestran una
diferencia significativa en los indices de diversidad a lo largo del gradiente ambiental. Al
mismo tiempo, observamos que en el amplio rango geografico de la zona templada
(>38°S) los ensambles presentan valores de CCI muy similares y en un estrecho rango de
valores. Esta similitud puede interpretarse como convergencia de rasgo asociado a un

factor ambiental que actda como filtro para la concentracién de clorofila a macro escala
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(e.g. temperatura media anual y la precipitacion media anual Li et al. 2008), o bien que a
nivel local las especies se desarrollen en un estrecho rango de ambiente luminico. En este
ultimo caso, cuando se analiza la particion de la variabilidad en el indice de diversidad
funcional, se observa una mayor variacion dentro de las especies que entre las especies,
incluso cuando se pondera por la abundancia relativa, lo que sugiere una diferenciacion
entre especies en la adquisicion de recursos ligada a la concentracion de clorofila. Este
resultado, coincide con los datos de distribucion vertical para helechos epifitos
dominantes en la zona templadas (Hymenophyllaceae), que se distribuyen en el gradiente
vertical del bosque a diferentes alturas asociadas a la variacion del ambiente luminico
(Parra et al. 2009). Esta distribucion vertical de las especies permite su coexistencia sin
que exista una jerarquia competitiva (sensu Grime 2001) que disminuya la diversidad
funcional de las especies (Bernard-Verdier et al. 2012), en este caso la coexistencia de
especies puede estar asociada a diferencias en la estabilidad de nichos (HilleRisLambers
et al. 2012), micro-heterogeneidad espacial (Raevel et al. 2012) o interacciones positivas
(Boulangeat et al. 2012) que permiten mantener valores de rasgo divergente (Weiher &

Keddy 1995, Weiher et al. 2011).
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CONCLUSIONES GENERALES

En este trabajo las aproximaciones taxondmica y funcional, se utilizaron de forma
complementaria permitiendo tener una vision amplia de los patrones geogréficos de la
distribucion de las epifitas que se encuentran en Chile. Junto al enfoque taxonémico, el
analizar aspectos de la diversidad como el enfoque funcional, permite obtener
informacion sobre la respuesta de las especies a cambios en condiciones ambientales que

reflejan la forma en que las especies capturan y utilizan los recursos.

Las principales conclusiones de este trabajo son:

l. Los resultados de la aproximacion taxondémica contrastan con las predicciones
globales sobre la distribucion epifitas vasculares en zonas templadas.
Identificamos un patrén secundario en el cual el nimero de epifitas vasculares
aumenta con la latitud, tal como ocurre con otras especies vasculares en el
gradiente de Chile aunque el maximo de diversidad coincide con el
comportamiento de la riqueza en especies no vasculares. La predominancia de
helechos pelicula de la familia Humenophyllaceae en el pool regional de
especies epifitas vasculares, explica la similitud de la distribucion de la
diversidad entre epifitas vasculares y especies no vasculares. Los helechos
pelicula carecen de cuticulas, epidermis diferenciadas y estomas, por lo que no
tienen barrera para prevenir la pérdida no regulada de agua lo que las hace

especies fuertemente higrofilas, dependientes de la alta humedad ambiental.
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A lo largo del gradiente latitudinal, no se observé aumento de la diversidad
B en todas las zonas de transicion climatica a lo largo del gradiente. La zona
de méximo recambio de especies se encuentra en el norte del gradiente
(<30°S), donde las especies epifitas se encuentran en sitios de condiciones
altamente contrastantes. Por una parte, poblaciones de Tillandsia geissei, T.
landbeckii y T. capillaris, se distribuyen de manera fragmentada, siguiendo
los corredores de niebla a lo largo de las zonas costeras donde aumenta la
humedad. Al mismo tiempo, en los remanentes de los bosques, las
condiciones de humedad determinadas por la intercepcion de niebla permiten
el mantenimiento de especies de epifitas que de otro modo solo se
encontrarian en entornos de bosque de mayor precipitacion al sur. Ambas
situaciones explican los altos valores de 3 entre bandas latitudinales continuas
en la zona norte del gradiente latitudinal. En el resto del gradiente la amplia
distribucion de la mayoria de las especies epifitas, mantiene valores de

recambio bajos a lo largo del gradiente.

Respecto al enfoque funcional encontramos que, a macro escala, los indices de
diversidad funcional no presentan un cambio significativo con el aumento de
la latitudinal (a excepcion de CWMyma) que permita relacionar la distribucion
de la diversidad funcional con el efecto del filtro ambiental. En el rango de
distribucion del bosque mediterraneo y templado, la covariacion de la
diversidad funcional de los helechos epifitos con el gradiente latitudinal

sugiere la presencia filtros ambientales (precipitacion, temperatura y
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estacionalidad) que restringen los valores de LMA de acuerdo a estrategias
ecologicas relacionadas con la seguridad y longevidad foliar frente a cambios

disponibilidad de agua.

Los datos de particion de la diversidad apoyan parcialmente la presencia de un
filtro ambiental para LMA a lo largo del gradiente, ya que solo en algunos de
los sitios de muestreo la variacion dentro de las especies fue mayor a la
variacion entre las especies, indicando que el conjunto de especies presenta

valores muy similares entre si respecto a este rasgo.
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