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RESUMEN

Existe un vínculo entre la diversidad de ecosistemas forestales y el proceso ecosistémico evapotranspiración 
(ET). Sin embargo, hay un escaso conocimiento de este vínculo en bosques templados del sur de Sudamérica. 
Dada la influencia de la ET en servicios ecosistémicos relevantes, como la regulación hidrológica o climática, es 
importante comprender el efecto del cambio en la composición de las especies sobre este proceso. El objetivo 
de esta investigación fue determinar la relación entre diversidad funcional y la variación estacional de ET 
usando como modelo de estudio tres ecosistemas forestales nativos que difieren en estructura, composición 
de especies dominantes y proporción de estrategias fenológicas. El patrón general muestra que existe una 
relación negativa significativa entre la media ponderada comunitaria del atributo área foliar específica; CWM-
SLA y el proceso ET. Encontramos cambios estacionales en ET en los tres ecosistemas, la que fue mayor en 
primavera-verano. Existe una relación positiva entre el porcentaje de especies siempreverdes en el dosel y ET 
total anual de cada ecosistema. Esto explicaría la relación negativa entre CWM-SLA y ET, ya que el ecosistema 
que presenta mayor proporción de especies siempreverdes corresponde al de menor CWM-SLA. Los resultados 
de este estudio contribuyen a dar relevancia a la diversidad funcional de ecosistemas forestales nativos sobre un 
proceso ecosistémico crucial para la provisión de diversos servicios ecosistémicos. Estudios posteriores podrían 
evaluar el efecto de la pérdida de diversidad funcional sobre procesos ecosistémicos con el fin de relevar la 
necesidad de conservar y/o restaurar el bosque nativo desde esta perspectiva.

Palabras clave: área foliar específica, bosque templado, diversidad funcional, evapotranspiración, proporción 
caducifolias/siempreverdes.

ABSTRACT

There is a link between the diversity of forest ecosystems and the evapotranspiration (ET) ecosystem process. 
However, there is little knowledge of this link in temperate forests of southern South America. Given the 
influence of ET in relevant ecosystem services, such as hydrological or climatic regulation, it is important to 
understand the effect of the change in species composition on this process. The objective of this research was 
to determine the relationship between functional diversity and the seasonal variation of ET using three native 
forest ecosystems that differ in structure, composition of dominant species and proportion of phenological 
strategies as a study model. The general pattern shows that there is a significant negative relationship between 
the community weighted average of the specific leaf area attribute; CWM-SLA and the ET process. We found 
seasonal changes in ET in the three ecosystems, which was greater in spring-summer. There is a positive 
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INTRODUCCIÓN

La diversidad biológica, definida como el número, abundancia, 
composición, distribución espacial e interacciones de 
genotipos, poblaciones, especies, tipos y rasgos funcionales, 
y unidades del paisaje en un determinado sistema (Díaz et al. 
2006), determina fuertemente el funcionamiento ecosistémico 
y los procesos asociados (Díaz & Cabido 2001). Dentro de 
los numerosos procesos ecosistémicos, la evapotranspiración 
(ET), que describe el transporte de agua desde la superficie 
terrestre a la atmósfera, es un proceso relevante para 
importantes servicios ecosistémicos de regulación, tales 
como: balance hídrico y regulación climática (Hein et al. 2006; 
Ward & Trimble 2003). Es además un proceso importante 
en el transporte de nutrientes en las plantas y la dinámica 
del ecosistema (Kelliher et al. 1995), ya que también está 
estrechamente vinculado al proceso de captura de carbono y 
productividad primaria (Mo et al. 2018). El control fisiológico 
de la ET responde tanto a factores propios del equilibrio interno 
de la vegetación (Pieruschka et al. 2010), como a factores 
externos, tales como: radiación neta, velocidad del viento, 
temperatura, agua disponible en el suelo y déficit de vapor de 
agua en el aire (Schulze et al. 2005). La influencia relativa de 
estos factores sobre el control estomático, y por ende sobre 
el proceso de evapotranspiración, depende principalmente 
de las propiedades estructurales de la vegetación presente, 
lo cual a su vez depende de la identidad de las especies que 
forman esta, ya que las plantas regulan la pérdida de agua 
principalmente a través de su forma (Schulze et al. 2005). 
Por lo tanto, la influencia del dosel de la vegetación sobre 
la evapotranspiración es también función de la diversidad 
de plantas que componen el ecosistema, de su morfología 
y de su configuración espacial (Baudena et al. 2013). Es por 
esto que las características de las plantas tienen el potencial 
en explicar la variación de procesos de intercambio gaseoso 
entre el ecosistema y la atmósfera (Reichstein et al. 2014), 

siendo los atributos foliares los que tienen mayor influencia 
sobre la evapotranspiración en particular (Martín-López et al. 
2007; Schulze et al. 2005)

La relación entre procesos ecosistémicos y biodiversidad 
ha sido estudiada principalmente en función del atributo 
composición, donde el principal indicador utilizado es la 
riqueza de especies y sus abundancias relativas (Tilman & 
Lehman 2002). Sin embargo, la diversidad funcional, definida 
como el valor, rango, distribución y abundancia relativa de 
los rasgos funcionales de las especies que componen un 
determinado ensamble, comunidad o ecosistema (Díaz et al. 
2007; Díaz & Cabido 2001; Tilman 2001), parece ser un mejor 
predictor de la función ecosistémica que la riqueza de especies 
(Cadotte et al. 2011; Hillebrand & Matthiessen 2009; Petchey 
& Gaston 2006). Un atributo funcional es cualquier expresión 
fenotípica, ya sea morfológica, fisiológica o fenológica, 
que impacta indirectamente a la adecuación biológica del 
individuo, a través de su efecto sobre el crecimiento, la 
supervivencia y la reproducción de este (Violle et al. 2007). 
Se postula que el incremento en diversidad funcional tendría 
un efecto positivo sobre la tasa de los procesos ecosistémicos 
(e.g. productividad primaria, balance hídrico, ciclaje de 
nutrientes), debido a un mejor uso complementario de los 
recursos (Díaz & Cabido 2001; Hooper & Vitousek 1997; 
Tilman et al. 1997). En este contexto, una alta divergencia 
funcional indicaría un alto grado de diferenciación de nichos 
y baja competencia, por lo que comunidades con un alto valor 
para este parámetro pueden optimizar el funcionamiento de 
algún proceso ecosistémico dado producto de las diferencias 
interespecíficas en la captura y utilización de recursos 
(Mason et al. 2005). Por otra parte, dentro de un ecosistema 
podemos encontrar comunidades cuyas especies en conjunto 
presenten, para un determinado rasgo funcional, un valor 
promedio que se asocie positivamente con una medida de 
funcionamiento ecosistémico (Garnier et al. 2004; Díaz & 
Cabido 2001). De tal manera, la pérdida o adición de especies 

relationship between the percentage of evergreen species in the canopy and total annual ET of each ecosystem. 
This would explain the negative relationship between CWM-SLA and ET, since the ecosystem with the highest 
proportion of evergreen species corresponds to the one with the lowest CWM-SLA. The results of this study 
contribute to giving relevance to the functional diversity of native forest ecosystems over a crucial ecosystem 
process for the provision of various ecosystem services. Subsequent studies could assess the effect of the loss 
of functional diversity on ecosystem processes in order to relieve the need to conserve and/or restore the 
native forest from this perspective.

Keywords: deciduous/evergreen ratio, evapotranspiration, functional diversity, specific leaf area, temperate 
forest.
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con ciertos rasgos funcionales puede tener un gran impacto 
en un proceso ecosistémico en particular, mientras la pérdida 
de otras especies tendría menor e inclusive nulo impacto, ya 
que distintos procesos son susceptibles de ser afectados por 
diferentes especies y/o grupos funcionales (Díaz & Cabido 
2001; Tilman et al. 1997), principalmente si los rasgos de una o 
pocas especies son los que dominan la comunidad (Hooper & 
Vitousek 1997). Grime (1998) estableció que la productividad 
de un ecosistema, y por ende los procesos ecosistémicos 
asociados (e.g. evapotranspiración; Lambers et al. 2008), 
dependen en mayor medida de los rasgos funcionales de las 
especies dominantes y de la contribución de dichas especies 
a la biomasa total de la comunidad, las que tendrían un mayor 
efecto sobre los procesos ecosistémicos (Mokany et al. 2008).

Aun cuando se ha planteado la importancia de la 
diversidad funcional en el funcionamiento ecosistémico y 
en la provisión de servicios asociados, la utilización de este 
componente de la diversidad en la evaluación de dichos 
servicios es incipiente, y por ende dicho componente ha 
sido escasamente considerado en la planificación, manejo o 
toma de decisiones en recursos naturales (Martín-López et 
al. 2007). En este sentido es importante destacar que para el 
caso particular de los ecosistemas de bosque nativo en Chile, 
algunas investigaciones, como la de Lara et al. (2009), sugieren 
la importancia de este proceso ecosistémico en la provisión 
de servicios ecosistémicos de regulación y calidad de agua. 
Sin embargo, en estudios de este tipo normalmente no se 
mide o estima la evapotranspiración como proceso relevante 
en la función de la vegetación, o bien el bosque nativo es 
clasificado con base en su estructura, bosques primarios 
o secundarios, pero sin considerar la identidad y rasgos 
funcionales de las especies que lo componen, ni cómo esta 
característica influye en los procesos ecosistémicos. Incluso 
cuando se estiman algunos servicios ecosistémicos como 
provisión de agua a nivel de cuenca, en la parametrización de 
los modelos que se utilizan para dicha estimación se considera 
que los valores de variables como la evapotranspiración son 
aproximadamente similares para cualquier tipo de cobertura 
de bosque nativo (Stehr et al. 2010). Además, en ecosistemas 
con presencia de especies caducifolias, el efecto que tendrá la 
pérdida total o parcial de la cobertura del dosel en el periodo 
de senescencia sobre la intercepción de la precipitación 
y los procesos de evapotranspiración e infiltración, son 
importantes de considerar al evaluar el efecto del bosque 
nativo sobre el ciclo hidrológico. Se ha demostrado que la 
escorrentía superficial total anual difiere de la escorrentía 
estacional dependiendo del tipo de vegetación presente. 
En este sentido, en bosques mixtos (i.e. caducifolias - 
siempreverdes) considerar funcionalmente el rol de las 
especies caducifolias en relación con el de las siempreverdes 

resulta relevante, ya que de la representatividad de cada uno 
de estos grupos en la comunidad, dependerá la regulación del 
proceso de evapotranspiración. Lara et al. (2009) reportaron 
variabilidad estacional en la escorrentía superficial de seis 
cuencas andinas del centro-sur de Chile, donde la escorrentía 
de verano es mayor en bosque nativo que en plantaciones 
de Pinus radiata D. Don y Eucalyptus spp., lo que denota la 
importancia de considerar la estacionalidad del proceso en 
zonas donde los bosques nativos presentan fenología mixta 
(caducifolio-siempreverde).

Dada la influencia de la diversidad de la vegetación en 
procesos ecosistémicos como la evapotranspiración, y al 
escaso conocimiento que se tiene de este vínculo para el 
bosque templado del sur de Sudamérica, es necesario mejorar 
el entendimiento de cómo la diversidad funcional afecta 
dicha función ecosistémica. Determinar que la diversidad 
funcional y la evapotranspiración difieren entre comunidades 
de bosque nativo, permitirá mejorar las predicciones del 
efecto del cambio en la composición de especies (e.g. 
degradación de ecosistemas, pérdida de especies, invasiones 
biológicas, etc.) sobre la función ecosistémica y por ende en 
la provisión de servicios. El objetivo de esta investigación 
es determinar la relación entre diversidad funcional y el 
proceso evapotranspiración usando como modelo de estudio 
tres ecosistemas forestales templados, que convergen en el 
Parque Nacional Tolhuaca y que están sometidos a una misma 
zona bioclimática (Luebert & Pliscoff 2006). Se espera que i) la 
evapotranspiración varíe entre ecosistemas de bosque nativo 
en función de sus atributos funcionales; ii) que ecosistemas 
con mayor diversidad funcional de atributos foliares presenten 
mayor tasa de evapotranspiración.

MÉTODOS

Área de estudio y selección de ecosistemas

El área de estudio se encuentra ubicada en el centro-sur de 
Chile entre los 38º5’; 71º58’ y 38º12’; 71º45’ (Fig. 1). El área 
cuenta con remanentes de bosque nativo primario y secundario 
asociados al Parque Nacional Tolhuaca. Incluye ecosistemas 
con diferentes atributos estructurales, composicionales 
y funcionales, ubicados en la misma región bioclimática, 
correspondiente a un clima Templado-Hiperoceánico. 

Se seleccionaron ecosistemas con distinta estructura y 
composición. En un primer análisis se utilizó la clasificación 
supervisada de una imagen Landsat 7 ETM del año 2011, 
para determinar la estructura del bosque nativo, el que fue 
clasificado en bosques primarios y secundarios. La imagen 
Landsat 7 ETM seleccionada fue sometida a corrección 
geométrica utilizando puntos aleatoriamente seleccionados. 
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Luego mediante el software IDRISI se aplicó corrección 
radiométrica y topográfica respectivamente, para reducir los 
efectos atmosféricos en la calidad de la imagen (Chavez 1996) 
y el efecto de las sombras por la topografía local (Hantson & 
Chuvieco 2011; Reese & Olsson 2011; Teillet. et al. 1982). 
Luego, para llevar a cabo la clasificación supervisada, se 
utilizó el software ENVI 4.5, el cual se basa en el estadístico 
de máxima similitud y puntos de entrenamiento (Segura & 
Trincado 2003). Se utilizaron 350 puntos de entrenamiento 
obtenidos mediante campañas de terreno y fotografías aéreas. 

Luego, se utilizó la cartografía de la clasificación de los 
pisos vegetacionales de Chile (Luebert & Pliscoff 2006), 
con el fin de seleccionar áreas con una superficie superior 
a 5 hectáreas. Luego de la selección de áreas se verificó 
en terreno la composición y estructura para definir los 
ecosistemas adecuados para el estudio. Se definieron 
tres repeticiones para cada ecosistema evaluado, los que 
correspondían a: ecosistema 1 (E1) del piso vegetacional 
Bosque resinoso templado andino de Araucaria araucana 
y Nothofagus dombeyi, corresponde a un bosque primario 
dominado por la especie Araucaria araucana, especie longeva 
siempreverde, acompañada en el dosel superior por dos 
especies siempreverdes y una caducifolia. El ecosistema 2 
(E2), del piso vegetacional Bosque caducifolio templado 

andino de Nothofagus Alpina y N. dombeyi, es un bosque 
primario dominado por Nothofagus dombeyi, es el ecosistema 
con mayor riqueza de especies en el dosel superior y 
presenta mayor dominancia de especies siempreverdes. El 
ecosistema 3 (E3), también, corresponde al piso vegetacional 
anterior, pero presenta una estructura diferente, ya que es 
un bosque secundario dominado por N. dombeyi y es el único 
que presenta igual proporción de especies siempreverdes y 
caducifolias.

DiversiDaD funcional

Para determinar la diversidad funcional de las zonas 
seleccionadas se utilizaron los índices Media Comunitaria 
Ponderada (CWM) (Garnier et al. 2004) y Divergencia 
Funcional (FDvg) (Lepš et al. 2006; Mason et al. 2005), los 
que fueron calculados utilizando el software FDiversity 
(Casanoves et al. 2011). Ambos índices se basan en la 
medida de un rasgo funcional. El rasgo evaluado fue área 
foliar específica (SLA), ya que es un atributo adecuado para 
analizar la diversidad funcional a nivel comunitario (Poorter 
& Garnier 1999; Reich et al. 1997), y corresponde a la relación 
entre el área foliar que captura luz por unidad de masa seca 
(Reich et al. 2003). Para obtener el SLA se estableció un 
muestreo estratificado en cada tipo de ecosistema evaluado.

figura 1. Ubicación geográfica del área de estudio y ecosistemas boscosos. / Geographical location of the study area and forest 
ecosystems.
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Toma De muesTras

Para determinar SLA se recolectaron 30 hojas de cada una 
de las especies dominantes por tipo de ecosistema, de 
acuerdo con el protocolo definido por Pérez-Harguindeguy 
et al. (2013). Para estimar la abundancia por especie se 
establecieron tres parcelas de 10x20 m en cada tipo de 
ecosistema y sus respectivas repeticiones. 

Media Comunitaria Ponderada de un atributo

 [1]

Donde:
pi = contribución relativa de la especie i a la biomasa de la 
parcela.
n = número de especies.
atributo = valor promedio de un atributo dado en la especie 
i (SLA). 

Considera las abundancias relativas de las especies. CWM 
refleja el valor de rasgo dominante en la comunidad.

Divergencia funcional

[2] 

Donde:
FDvg = divergencia funcional para los intervalos de clase de 
la distribución de frecuencia de un atributo funcional dado.
Ci = valor del atributo para el intervalo de clase iavo.
Ai = abundancia proporcional de la especie i en el intervalo 
de clase.
ln x = media ponderada por abundancia del ln de los valores 
del atributo en cada intervalo de clase.

La divergencia funcional es un indicador directo de 
la diferenciación de nicho entre las especies de cada 
comunidad, el cual varía entre 0 y 1, adquiriendo valor 
1 cuando la abundancia es mayor hacia uno o ambos 
márgenes de la distribución del rasgo. Los valores inferiores 
se obtienen cuando la abundancia se concentra hacia el 
valor medio de ese rasgo en una comunidad (Butterfield & 
Suding 2013; Mason et al. 2005). 

evapoTranspiración

La evapotranspiración fue evaluada mediante información 
satelital (información ex situ) y un modelo de estimación 
(información in situ). Para la evaluación ex situ de la 
evapotranspiración se utilizaron dos fuentes de información 
satelital: MODIS y Landsat TM (Thematic Mapper), del año 
2014, ambos de distinta resolución espacial y temporal. 
El producto MODIS MOD16 corresponde a mapas de 
evapotranspiración, generados por el proyecto NASA/EOS, 
el cual estima la evapotranspiración terrestre mediante un 
algoritmo cuya base es la ecuación de Penman-Monteith 
(Monteith 1965). La evapotranspiración estacional se obtuvo 
mediante la suma de evapotranspiración total mensual, en 
milímetros, para cada estación correspondiente. Se definió 
como verano los meses de enero a marzo; otoño, de abril a 
junio; invierno, de julio a septiembre y primavera, de octubre 
a diciembre, considerando para esto los cambios fenológicos 
observados en las especies en el área de estudio.

Las imágenes Landsat TM poseen una resolución 
espacial de 30 m y fueron evaluadas mediante el modelo 
METRIC (Mapping Evapotranspiration at high Resolution using 
Internalized Calibration). METRIC estima evapotranspiración 
como el residual del balance de energía, donde el flujo de calor 
latente es función de la radiación neta, el calor del suelo y el 
flujo de calor sensible. METRIC utiliza además información 
meteorológica de estaciones cercanas al área de estudio. 
El uso de ambas fuentes de información satelital permitió 
obtener la estacionalidad del proceso evapotranspiración y 
validar los resultados obtenidos. 

Un método de estimación de evapotranspiración indirecto 
que considera evaluación de variables in situ, corresponde al 
uso del modelo Hargreaves & Samani (1985). Este modelo 
ha demostrado excelentes resultados en la estimación de 
evapotranspiración, al ser comparado con los resultados de 
un lisímetro (Jensen et al. 1990), y para aplicarlo se necesita 
escasa información meteorológica, lo que facilita su uso. 
Se estimó evapotranspiración de referencia, valor que se 
multiplica por un coeficiente de cultivo para bosques para 
obtener evapotranspiración real. El coeficiente de cultivo fue 
corregido según el índice de área foliar (IAF), definido como la 
cantidad de área foliar por unidad de área de superficie, según 
la metodología establecida por Allen et al. (1998). El IAF fue 
medido en cada tipo de ecosistema mediante fotografías 
hemisféricas, obteniendo un coeficiente de cultivo para 
cada tipo de bosque. La evapotranspiración diaria se llevó 
a evapotranspiración estacional, con el fin de comparar los 
resultados con los obtenidos en base a información satelital.

Considerando las marcadas diferencias estacionales del 
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proceso, se evalúo si existían diferencias significativas en 
la evapotranspiración promedio de los ecosistemas para las 
estaciones primavera, verano, otoño e invierno por separado. 
Se analizó la relación entre la diversidad funcional, evaluada 
por medio de los índices media comunitaria ponderada y 
divergencia funcional, y la evapotranspiración total anual de 
cada tipo de ecosistema, considerando sus tres repeticiones. 

análisis esTaDísTico

Los resultados fueron evaluados mediante análisis de 
varianza para determinar si existían diferencias significativas 
entre comunidades, en términos de diversidad funcional y 
evapotranspiración (ET), con un nivel de significancia del 95 
%. Para el análisis se utilizó el software estadístico InfoStat. 
Se analizó en primera instancia la distribución de los datos 
mediante un test de Shapiro-Wilks, para verificar la normalidad 
de los datos. Se realizó posteriormente un análisis post-hoc, 
considerando test de Tukey, con el fin de comparar las medias 
entre las variables evaluadas. Considerando las marcadas 
diferencias estacionales del proceso, se evalúo si existían 
diferencias significativas también en la evapotranspiración 
promedio de los ecosistemas para las estaciones primavera, 
verano, otoño e invierno por separado. Finalmente, la 

relación entre ET e índices de diversidad funcional variables 
se determinó mediante correlación lineal de Pearson.

RESULTADOS

Los fragmentos de bosque nativo analizados presentaron 
diferencias en los rasgos fenológicos. Aun cuando los tres 
tipos de ecosistemas presentan fenología mixta siempreverde 
caducifolia, la proporción en que domina una u otra estrategia 
varía entre ecosistemas (Tabla 1). 

DiversiDaD funcional

Los índices de diversidad evaluados: media comunitaria 
ponderada (CWM) y divergencia funcional (FDvg), mostraron 
diferencias significativas (Fig. 2). Entre los tipos de ecosis-
temas analizados. Específicamente el Bosque primario 
dominado por Araucaria araucana (E1) presenta un CWM-SLA 
significativamente menor que los bosques dominados por 
Nothofagus dombeyi (ANDEVA una vía: P = 0,003; Fig. 2a); sin 
embargo, este tipo de bosque presenta una divergencia del SLA 
(FDvg - SLA) significativamente mayor que el Bosque secundario 
mixto de N. dombeyi (ANDEVA una vía: P < 0.001; Fig. 2b). 

Tabla 1. Ecosistemas boscosos seleccionados para el estudio, composición del dosel superior, especies dominantes (*) y fenología. / 
Forest ecosystems selected for the study, composition of the canopy, dominants species (*) and phenology.

Ecosistema Estructura bosque Especies dominantes Fenología Proporción fenología

E1 Bosque primario

*Araucaria araucana Siempreverde

75 % siempreverde
25 % caducifolia

Nothofagus dombeyi Siempreverde

Nothofagus pumilio Caducifolia

Lomatia hirsuta Siempreverde

E2 Bosque primario

*Nothofagus dombeyi Siempreverde

60 % siempreverde
40 % caducifolia

Nothofagus alpina Caducifolia

Nothofagus obliqua Caducifolia

Dasyphyllum diacanthoides Siempreverde

Laureliopsis philippiana Siempreverde

E3 Bosque secundario

*Nothofagus dombeyi Siempreverde

50 % siempreverde
50 % caducifolia

Persea lingue Siempreverde

Nothofagus obliqua Caducifolia

Nothofagus alpina Caducifolia
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figura 2. Valores promedio (± ES) de a) CWM-SLA (cm2 g-1) y b) 
FDvg-SLA (cm2 g-1) de los tres tipos forestales de bosque nativo 
(ver detalles en Tabla 1). Las comunidades que no presentan 
diferencia significativa en el índice de diversidad funcional 
comparten la misma letra (P < 0,01; prueba Tukey HSD). / 
Average values (± ES) of the a) CWM-SLA (cm2 g-1) and b) FDvg-
SLA (cm2 g-1) of the three forest types of native forest (see 
details in Table 1). Communities that do not present significant 
differences in the functional diversity index share the same 
letter (P < 0.01; Tukey HSD test).

figura 3. Ajuste entre evapotranspiración in situ (Hargreaves 
& Samani 1985) y ex situ (MODIS). / Adjustment between 
evapotranspiration in situ (Hargreaves & Samani 1985) and ex 
situ (MODIS).

2014 (Fig. 4b) se observa que los bosques primarios E1 y E2 
tienen similares valores de ET total, mientras los bosques 
secundarios E3 presentan diferencias significativas con un 
menor ET total (ANOVA una vía: P = 0,003; Fig. 4b).

En el período de senescencia, otoño e invierno, los tres 
ecosistemas presentan similares valores de ET total, no 
presentando diferencias significativas, sin embargo, los 
bosques primarios mantienen ET total mayor que el bosque 
secundario. Cabe destacar que, en las cuatro estaciones del 
año, el ecosistema que presenta mayor ET total es el bosque 
primario dominado por Araucaria araucana.

relación enTre DiversiDaD funcional y evapoTranspiración

La relación entre la diversidad funcional, evaluada por 
medio de los índices CWM y FDvg, y la evapotranspiración 
total anual de cada tipo forestal, indica que ET y CWM-
SLA presentan una relación significativa inversa (Fig. 5), es 
decir que a mayor CWM-SLA menor es la ET total anual. 
Sin embargo, no se encontró una relación significativa entre 
la ET total anual y la FDvg. Considerando las diferencias 
en la proporción siempreverde-caducifolia de los distintos 
ecosistemas y que la hipótesis de relación de masa es la que 
mejor explica el proceso de evapotranspiración, se analizó la 
relación entre la evapotranspiración total y la proporción de 
ambas estrategias fenológicas en cada ecosistema (Fig. 6), la 
que presentó una relación positiva significativa.

evapoTranspiración 
Los métodos utilizados para evaluar evapotranspiración 
(in situ y ex situ) presentaron una relación significativa r2 = 
0,98 y P < 0,00 (Fig. 3). El análisis estacional del proceso de 
evapotranspiración arrojó diferencias significativas entre 
ecosistemas. En la Fig. 4a, correspondiente al total de ET 
promedio para el verano de 2014, se observan diferencias 
significativas entre el ecosistema E1 (ANOVA una vía: P = 
0,003; Fig. 4a) y los ecosistemas E2 y E3. En primavera de 
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figura 4. Valores promedio (± ES) de evapotranspiración del dosel (ET, mm) de los tres tipos de bosque nativo para las estaciones: 
a) verano, b) primavera, c) otoño, y d) invierno, año 2014. Las comunidades que no presentan diferencias significativas en la 
evapotranspiración comparten la misma letra (P < 0,01; prueba Tukey HSD). / Average values (± ES) of canopy evapotranspiration (ET, 
mm) of the three types of native forest for the seasons: a) summer, b) spring, c) autumn, and d) winter, year 2014. Communities that 
do not present significant differences in evapotranspiration, they share the same letter (P < 0.01, Tukey HSD test).

figura 6. Relación entre el porcentaje de especies siempreverdes 
y la evapotranspiración anual total (mm). Valores de r2 y P 
corresponden a la correlación lineal de Pearson. / Relationship 
between the percentage of evergreen species and total annual 
evapotranspiration (mm). Values of r2 and P correspond to 
Pearson’s linear correlation.

figura 5. Relación entre ET total y CWM - SLA (cm2g-1). La 
relación se realizó agrupando las parcelas de cada repetición 
para tipos de bosque en función del CWM-SLA. Valores de r2 y 
P corresponden a la correlación lineal de Pearson. / Relationship 
between total ET and CWM - SLA (cm2g-1). The relationship was 
made by grouping the parcels of each repetition for forest types 
according to the CWM-SLA. Values of r2 and P correspond to 
Pearson’s linear correlation.
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DISCUSIÓN

Los resultados muestran que las unidades boscosas, 
dependiendo de sus especies dominantes, son funcionalmente 
diferentes, y por ende, su evapotranspiración total y estacional 
es significativamente distinta. Además, existe una relación 
directa entre la diversidad funcional y la evapotranspiración.

El bosque primario dominado por Araucaria araucana 
(ecosistema 1) presentó mayor diversidad funcional, 
explicada en los índices divergencia funcional y media 
comunitaria ponderada, que los bosques primarios y secun-
darios dominados por Nothofagus dombeyi (ecosistemas 1 
y 2), los que no presentan diferencias significativas entre 
sí. Sin embargo, se observó en estos últimos una mayor 
diversidad funcional en el bosque primario que en el bosque 
secundario. La principal diferencia en rasgos funcionales de 
los tres tipos de bosques corresponde a la representatividad 
de las estrategias fenológicas de las especies que dominan el 
dosel, ya que el ecosistema 1 presentó un 75 % de especies 
siempreverde, ecosistema 2, 60 % y ecosistema 3, 50 %. Las 
diferentes proporciones entre ambas estrategias influencia 
el proceso evapotranspiración, que depende en gran medida 
de los atributos foliares de las especies (Martín-López et 
al. 2007; Schulze et al. 2005). Un ecosistema con mayor 
presencia de especies siempreverde evapotranspirará más 
que uno con mayor presencia de caducifolias, debido a que 
tendrá mayor capacidad de intercepción y transpiración 
anual (Schulze et al. 2005).

De acuerdo con lo anterior, la variación en la 
evapotranspiración entre los tres ecosistemas evaluados 
se explica principalmente por los rasgos foliares de las 
especies dominantes y sus respectivas abundancias, así 
como también por la proporción de especies siempreverdes 
en el dosel. Queda manifiesto que la hipótesis de relación 
de masas (Grime 1998), evaluada mediante el índice media 
comunitaria ponderada del área foliar específica, tiene mayor 
incidencia en el proceso ecosistémico evapotranspiración 
que la hipótesis de diversidad (Tilman et al. 1997), evaluada 
mediante el índice de divergencia funcional del área foliar 
específica. Por lo tanto, es el rasgo funcional dominante y 
no la diferenciación de nicho ecológico el que determina la 
magnitud del proceso evapotranspiración. Estos resultados 
coinciden con lo establecido por Mokany et al. (2008), 
respecto a que son los rasgos funcionales de las especies 
dominantes y la contribución de dichas especies a la biomasa 
total de la comunidad, las que tendrían un mayor efecto sobre 
los procesos ecosistémicos.

Para este estudio, el proceso evapotranspiración tiene 
una relación inversa a la media comunitaria ponderada del 
área foliar específica, por lo que a menor valor de este rasgo, 

mayor es la tasa del proceso. Este resultado parece contra 
intuitivo ya que implica que el valor promedio del área 
foliar específica de la especie dominante más abundante, es 
comparativamente bajo. Un valor bajo de área foliar específica 
indica una menor inversión en área foliar por unidad de 
biomasa y una tasa de crecimiento relativo menor, y por ende 
una menor tasa fotosintética y menor transpiración asociada 
(Lambers et al. 2008). Sin embargo, estas características 
funcionales describen además la estrategia fenológica de las 
especies, ya que las especies caducifolias presentan valores 
de área foliar específica más altos que las siempreverdes 
(Dwyer et al. 2014). Especies siempreverdes mantienen 
el follaje, por lo que su capacidad de intercepción es 
mayor, lo que influye en las tasas de evaporación desde la 
superficie foliar. Por lo tanto, de acuerdo con los resultados, 
la dominancia de especies siempreverdes determina una 
mayor tasa de evapotranspiración. Esta relación explicaría 
la relación negativa entre la tasa de evapotranspiración 
y la media comunitaria ponderada, por lo que cuando el 
valor medio ponderado del área foliar específica de las 
especies dominantes en un tipo de bosque es bajo, como 
en el caso del ecosistema 1, dominado en un 75 % por 
especies siempreverdes, presenta comparativamente mayor 
evapotranspiración que los otros ecosistemas con mayor 
proporción de caducifolias (Tabla 1). Por lo anterior, se infiere 
que, considerando que los bosques evaluados corresponden 
a ensambles de especies mixtas (caducifolio-siempreverde), 
es el grado en que predomina una u otra estrategia lo que 
influencia el proceso evapotranspiración. 

Las diferentes tasas de evapotranspiración entre los 
bosques evaluados presentan además un patrón estacional. 
El ecosistema 1 presenta, comparativamente, mayor 
evapotranspiración que los tipos de bosques con mayor 
presencia de caducifolias en todas las estaciones del año. En 
las estaciones de crecimiento, primavera-verano, se observó 
una clara diferenciación en las tasas de evapotranspiración de 
los tres tipos de bosques. El proceso de evapotranspiración 
disminuye en otoño-invierno, lo que se explicaría en la 
menor actividad fisiológica en esta época. Aun cuando 
no existen diferencias significativas entre bosques en 
este periodo, el dosel dominado por mayor proporción 
de especies siempreverdes mantiene mayores tasas de 
evapotranspiración. 

Respecto a la relación entre diversidad funcional y 
evapotranspiración, el ecosistema 1 presentó mayores tasas 
de evapotranspiración anual y estacional que los ecosistemas 
dos y tres. Esto indica que se cumple el segundo supuesto, 
ya que a mayor diversidad funcional se obtuvo mayor 
productividad ecosistémica. La diversidad funcional explica 
la magnitud del proceso no tan solo en el total anual, sino 
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que también apoya la relación en el análisis estacional. En 
general, los bosques primarios presentaron mayores tasas de 
evapotranspiración que el bosque secundario. 

Considerando que la diversidad funcional es el componente 
que mejor explica los efectos de la biodiversidad en los bienes 
y servicios ecosistémicos, sean éstos de regulación, provisión 
e incluso culturales y que se espera que a mayor diversidad 
funcional la productividad ecosistémica sea mayor (Díaz & 
Cabido 2001; Hooper & Vitousek 1997; Tilman et al. 1997), 
queda manifiesto que la capacidad de provisión de servicios 
de los bosques evaluados varía en función de las especies que 
componen el ecosistema. 

Las marcadas diferencias funcionales de los bosques 
evaluados y su clara relación con el proceso ecosistémico 
evapotranspiración, sugieren que es necesario considerar 
la variación de la biodiversidad en estructura, composición 
y función, en la evaluación de procesos ecosistémicos, lo 
que permitirá conocer adecuadamente el funcionamiento 
ecosistémico y enfocar los esfuerzos de conservación y/o 
restauración en base a las características específicas de cada 
tipo de bosque. 

La diversidad biológica se está perdiendo a un ritmo sin 
precedentes a nivel mundial debido a los cambios de uso del 
suelo y a la deforestación de los bosques, y hay evidencias 
de que la pérdida o disminución de algún componente 
de la biodiversidad puede tener diferentes efectos en el 
funcionamiento ecosistémico (Wright 2004). Muchos de los 
efectos son impredecibles y pueden significar una amenaza 
para la provisión de servicios, por lo anterior es importante 
tener en cuenta que los bosques nativos, aun cuando no 
hubiesen sido alterados, tienen respuestas ecosistémicas 
diferenciadas y que las especies que los componen y sus 
rasgos son los que marcan la diferencia.

conclusiones

Los resultados de este estudio sugieren que la diversidad 
funcional, incluida en esta aproximación como la estrategia 
de fenología foliar de las especies dominantes, debe ser 
considerada cuando se evalúan los servicios ecosistémicos 
de regulación hídrica que provee el bosque nativo, ya 
que la provisión de estos está estrechamente vinculada 
con la biodiversidad. Por otra parte, la CWM-SLA de las 
comunidades forestales estudiadas explica de buena manera 
la diferenciación del proceso de evapotranspiración entre los 
ecosistemas. El rol de estos atributos funcionales adquiere 
mayor importancia si se considera que el bosque nativo sigue 
estando sometido a importantes presiones, y su degradación 
conlleva a cambios sustanciales en la función ecosistémica 
y la provisión de servicios. Finalmente, considerando que 
los rasgos de las plantas tienen el potencial para explicar la 

variación en procesos de intercambio ecosistema-atmósfera, 
nuestro estudio contribuye a comprender cuál es el papel 
de las propiedades funcionales del bosque nativo, a partir 
del estudio de algunos tipos forestales como modelo para 
describir las implicancias en su funcionamiento. Futuros 
estudios de este tipo debieran ampliar el número de tipos 
forestales evaluados, considerar un periodo más largo que 
un año en la variación estacional de la evapotranspiración 
inferida con el uso de sensores remotos, y considerar el rol de 
las especies del sotobosque y epífitas en los flujos de materia 
y energía del bosque. Finalmente, es importante destacar que 
este tipo de estudios destacan la importancia que la relación 
entre biodiversidad y funcionamiento ecosistémico puede 
tener en la conservación del bosque nativo, ya que dicha 
relación es una excelente razón para conservar biodiversidad 
local a nivel local, regional y global.
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