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RESUMEN

El microhabitat epifito se encuentra expuesto a grandes variaciones microclimaticas debido al clima local asi como
a la estructura y dinamica del bosque. Consecuentemente, el establecimiento y desarrollo de las epifitas, asi como su
amplitud ecoldgica, dependen de la capacidad de modificar su fisiologia, morfologia y fenologia frente a restricciones
ambientales. En este estudio se describen las diferencias en la amplitud ecoldgica de epifitas vasculares en un gradiente de
luz y humedad del sustrato en un relicto de bosque esclerdfilo mediterraneo costero que se encuentra en la Peninsula de
Hualpén, Region del Biobio (36°47°S y 73°10°0). Abarcando la variacion horizontal y vertical en la disponibilidad de luz
y humedad del sustrato asociada a la estructura del bosque, se cuantificé la disponibilidad de estos recursos y se estimo la
abundancia de cada especie epifita. Ademas se midieron los rasgos funcionales foliares contenido relativo de agua foliar
(CRA), contenido de clorofila foliar (Chl) y masa foliar especifica (LMA) a lo largo de los dos gradientes ambientales.
Se encontraron siete especies de epifitas vasculares (dos Angiospermas y cinco Pteridéfitas), algunas de ellas mostraron
diferencias en su amplitud ecoldgica en ambos gradientes ambientales. Sarmienta scandens (Gesneriaceae), Asplenium
trilobum (Aspleniaceae) y Pleopeltis macrocarpa (Polypodiaceae) fueron las especies mas abundantes en el sitio y las que
presentaron mayor amplitud ecoldgica en ambos gradientes ambientales. Para estas especies el cambio de Chl podria ser un
importante mecanismo de aclimatacion bajo variacion de humedad del sustrato. Finalmente, aunque no se encontr6 relacion
entre la amplitud ecologica en el gradiente de luz y los rasgos de la hoja, los resultados sugieren que la composicion de las
especies se relaciona con la disponibilidad de luz en los arboles hospederos.

PALABRAS cLAVE: Microhabitat epifito, rasgos funcionales foliares, helechos, gradiente ambiental.

ABSTRACT

Epiphytic microhabitat is exposed to microclimatic variations due to the local climate, forest structure and its dynamics.
Consequently, the establishment, development and ecological breadth of epiphytes species depend on the ability to modify
their physiology, morphology and phenology facing environmental restrictions. In this study the differences in ecological
breadth of vascular epiphytes in relation with light availability and soil moisture are decribed in a relict stand of Mediterranean
Coastal Sclerophyllous Forest located in Peninsula de Hualpén, Biobio Region (36°47°S y 73°10°S). We quantified the
field distribution of each epiphyte species along these two gradients. We measured in situ variation in leaf relative water
content (RWC), leaf chlorophyll content (Chl), and specific leaf mass (LMA). Seven vascular epiphytes species (two
Angiosperms and five Pteridophytes) were found and some of them showed clear differences in their ecological breadth
in both environmental gradients. Sarmienta scandens (Gesneriaceae), Asplenium trilobum (Aspleniaceae) and Pleopeltis
macrocarpa (Polypodiaceae) were the most abundant species and they also showed higher ecological breadth both in the
light and soil moisture gradients. For these species the change in Chl could be an important mechanism for acclimation under
variation of the moisture conditions. Finally, although no relation between the ecological breadth in the light gradient and
the leaf traits was found, our results suggest that the species composition is related to the light availability in the host trees.

Keyworps: Epiphytic microhabitat, leaf functional traits, ferns, environmental gradient.
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INTRODUCCION

El epifitismo es una interaccién de comensalismo (Smith &
Smith 2001) entre un fordfito u hospedero y una planta que
se establece sobre €l. En el bosque los hospederos pueden
ser arboles, arbustos y enredaderas lefiosas, que entregan
soporte mecanico a las especies epifitas sin exponerse a dafio
alguno ya que, a diferencia de los parasitos, las epifitas son
completamente autotrofas (Benzing 1998). Debido a que las
epifitas vasculares no poseen raices en el suelo, la restriccion
abidtica mas relevante para su crecimiento y rendimiento
metabdlico son la disponibilidad de agua y nutrientes
ademas de la radiacion (Dickinson et al. 1993, Andrade &
Nobel 1997, Zotz & Hietz 2001, Muiioz ef al. 2003, Parra et
al. 2009). En el ambiente epifito la disponibilidad de agua
depende de la precipitacion local, la morfologia del arbol,
la niebla interceptada por el follaje y la lluvia que escurre
hacia las ramas y el tronco (Zotz & Andrade 2002). A su
vez, la humedad del sustrato influye en la disponibilidad de
nutrientes, ya que un sustrato poco hidratado limita la tasa
de descomposicion (Hietz et al. 1999) y la disolucion de
iones que la planta absorbe (Chapin 1980).

El habitat epifito se encuentra expuesto a grandes
variaciones en las condiciones microclimaticas debido
a la dinamica del bosque (Minckler et al. 1973, Vitousek
& Denslow 1986, Saldafia ef al. 2014) y la altura de los
hospederos (Johansson 1974, Denslow 1987, Brown 1993,
Meinzer & Goldstein 1996, Parra et al. 2009). Estos cambios
microambientales, combinados con otras variables como la
identidad del arbol hospedero y caracteristicas del sustrato
(Dickinson et al. 1993, Hietz & Briones 1998, Saldafa et al.
2014), influyen sobre la composicién y abundancia de las
epifitas en el bosque, regulando su desarrollo y continuidad
temporal en el dosel (Dickinson et al. 1993, Hietz &
Briones 1998, Saldafa et al. 2014). En este escenario, la
capacidad de una epifita de establecerse y desarrollarse en
distintos microhabitats en el gradiente temporal y espacial
del bosque dependera de su amplitud ecologica (Futuyma &
Moreno 1988, Benzing 1995, Van Tienderen 1997, Benzing
2004) y de la modificacion de sus respuestas morfologicas,
fisiologicas y fenoldgicas a las restricciones ambientales
(Zotz & Hietz 2001, Zotz & Andrade 2002). Por ejemplo, la
variacion de la estructura foliar y fisiologia de una especie
(Bjorkman 1981, Walters & Field 1987) le permite mantener
un balance positivo de carbono en una amplia variedad
de condiciones ambientales (Chazdon 1992, Spencer &
Teeri 1994, Sultan ef al. 1998). En este contexto, rasgos
funcionales de la hoja como la masa foliar especifica (LMA
g cm™), el contenido de clorofila foliar (Chl pg cm™) y el
contenido relativo de agua (CRA %), determinan la ganancia
neta de carbono y las relaciones hidricas, estableciendo la
preferencia de habitat de los individuos (Chazdon 1992,
Ackerly ef al. 2000, Lambers et al. 2008).

Las especies con caracteristicas foliares relacionadas a

una alta LMA se han interpretado como adaptaciones que
permiten el funcionamiento de la hoja en condiciones de
baja disponibilidad de agua o alta radiacion (Wright et al.
2004), reduciendo la pérdida de agua y la susceptibilidad
a la desecacion. Asi, se predice que la LMA aumentara al
disminuir la humedad y al incrementar la radiacion (Givnish
1978, 1988, Ackerly et al. 2002). El tejido foliar en especies
de crecimiento lento y con alta LMA, se caracteriza por
contener mas lignina por unidad de masa o area foliar y
paredes celulares mas gruesas que en aquellas especies de
rapido crecimiento (Van Arendonk & Poorter 1994). Esto
afectanegativamente la capacidad del tejido foliar de contener
agua, por lo que las especies de crecimiento lento contienen
menor CRA (Garnier & Laurent 1994). Por otro lado, los
ajustes en la concentracion foliar de pigmentos fotosintéticos
como la clorofila (Boardman 1977, Lichtenthaler e al. 1981)
determinan la eficiencia fotosintética y ganancia de carbono
de una planta en un gradiente de luz (Givnish 1988, Lambers
et al. 2008), reflejando el desempeio ecologico de las
especies en diferentes ambientes luminicos. E1 Chl es un buen
indicador de la disponibilidad de nitrogeno en el ambiente,
ya que tiene una relacion positiva con la concentracion
de nitrogeno foliar (Chapman & Barreto 1997, Chang &
Robinson 2003), pudiendo reflejar el estado nutricional de
la planta con respecto a este nutriente (Castillo & Ligarreto
2010). Ademas, es un indicador de buenas condiciones para
la productividad primaria del sitio/micrositio (Lambers et al.
2008).

Los estudios de distribucion y respuestas funcionales
de las epifitas a la variacion en temperatura y humedad
del ambiente son escasos (Mufioz et al. 2003, Zotz 2005,
Parra et al. 2009, Diaz et al. 2010, Saldafia et al. 2014).
En Chile la mayoria de los estudios sobre la diversidad de
epifitas vasculares se han desarrollado en la zona del bosque
templado lluvioso (38°S a 55°S) (e.g. Muioz et al. 2003,
Parra et al. 2009, Diaz et al. 2010, Salinas & Armesto 2012,
Saldafia ef al. 2014), donde las epifitas presentan su mayor
diversidad (Arroyo et al. 1995, Armesto et al. 1997), por lo
que aun existen vacios de informacion respecto a la ecologia
de las epifitas vasculares en otras zonas importantes dentro
de su distribucion, como por ejemplo en el bosque esclerofilo
(32°30’S 2 38°30’S) y en la zona de transicion mediterraneo-
templada, donde se observan cambios sustanciales en el
régimen de precipitacion, temperatura y estacionalidad
respecto a los bosques templados del sur de Chile (Arroyo
et al. 1988, Luebert & Pliscoff 2006). A escala local, estas
diferencias ambientales podrian generar patrones contrastantes
de distribucion y abundancia de las plantas epifitas, respecto
a los observados en el bosque templado lluvioso. Por otro
lado, debido a que la zona del bosque mediterraneo costero
de Chile corresponde actualmente a un area fragmentada y de
alta presion antropica, los estudios ecoldgicos de las especies
de epifitas que en ellos habitan pueden ser claves para su
conservacion (Pincheira-Ulbrich 2011). Finalmente, cabe
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destacar que existe un nimero limitado de estudios que han
evaluado de manera cuantitativa la amplitud ecologica de una
comunidad epifita, y su relacion con el grado de variacion en
las respuestas funcionales que este grupo de especies pueden
llegar a presentar a escala local.

En este estudio se evaluaron las diferencias en amplitud
ecologica en un gradiente de luz y humedad del sustrato que
presenta un ensamble de epifitas vasculares en un bosque
esclerofilo mediterraneo costero. Los objetivos de este
trabajo fueron: a) describir los cambios en la composicion
y abundancia de epifitas vasculares a lo largo del gradiente
de luz y de humedad del sustrato, b) determinar si existen
diferencias interespecificas en la amplitud ecoldgica de las
epifitas a lo largo de los gradientes de luz y de humedad del
sustrato y c¢) evaluar si las diferencias interespecificas de la
amplitud ecologica se relacionan con en el grado de variacion
de rasgos funcionales vinculados a la disponibilidad de luz'y
humedad del sustrato.

METODOLOGIA

SITIO DE ESTUDIO

Este estudio se desarroll6 en el Parque Botanico Hualpén
(36°47°S y 73°10°0), ubicado en la Peninsula de Hualpén,
proximo a la desembocadura del Rio Biobio, en la Provincia
de Concepcion, Region del Biobio, Chile. Esta zona presenta
un clima templado submediterraneo con influencia oceénica,
con un promedio anual de precipitacion de 1.100 mm y una
temperatura media anual de 12,7 °C (Luebert & Pliscoff
2006). El sitio se encuentra en la region de transicion entre
las zonas mesomorficas e higromorficas de la vegetacion
chilena (Pisano 1956) y corresponde a un bosque escleréfilo
mediterraneo costero de Lithrea caustica Hook. et Amn. y
Azara integrifolia Ruiz et Pav. (sensu Luebert & Pliscoff
2006). Segliin Polyméris (1995), el sitio de estudio se
caracteriza por presentar bosque nativo fragmentado, donde
las especies dominantes son Cryptocarya alba (Molina)
Looser (Peumo), Aextoxicon punctatum Ruiz et Pav.
(Olivillo), Peumus boldus Molina (Boldo), Lithrea caustica
Hook & Arn. (Litre) y Citronella mucronata (Ruiz et Pav.)
D. Don (Naranjillo).

CARACTERIZACION MICROAMBIENTAL DEL HABITO EPIFITO

Se realizé un muestreo dirigido atravesando el sotobosque
y claros de distintos tamafios mediante transectos que dan
cuenta de la variacion estructural del bosque, con el fin
de cuantificar la variacion horizontal de la disponibilidad
de luz y humedad del sustrato. El muestreo de epifitas se
realizo en 200 arboles hospederos (>25 cm de diametro a
la altura del pecho; DAP) de las cinco especies arboreas
dominantes mencionadas anteriormente. Para abarcar
la variacion vertical de la humedad del sustrato y la
disponibilidad de luz, en el muestreo se tomaron muestras
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en tres rangos de altura (0,0-0,8, 1,6-2,4 y 3,2-4,0 m) en
los arboles hospederos, con el fin de abarcar la mayor parte
de la variabilidad de micrositios en los cuales las especies
epifitas se distribuyen. En cada arbol hospedero muestreado
se estimo la abundancia de cada especie epifita a partir de
la frecuencia relativa (al total de arboles muestreados), se
midieron las condiciones de luz y la humedad del sustrato
en los tres rangos de altura antes mencionados. Al mismo
tiempo, en cada arbol hospedero se caracterizo el ambiente
luminico del microambiente epifito en los tres rangos de
altura. Para cuantificar el ambiente luminico se tomaron
fotografias hemisféricas con una camara digital (Nikon
Coolpix 4500), dispuesta horizontalmente sobre un tripode,
a la que se le acoplo un objetivo ojo de pez de 180° de
angulo de vision (Nikon FC-8). Todas las fotografias se
tomaron bajo condiciones homogéneas de luminosidad
(cielo nublado). Las fotografias fueron procesadas con el
programa HemiView 2.1 (Delta-T Devices, Cambridge,
U.K.) para calcular el promedio de radiacion global (GSF,
Global Site Factor), que es la fraccion de la radiacion
total esperada para cada punto geografico. Se realizaron
mediciones de la humedad del sustrato (HS) en el cual
estaban arraigados los individuos de epifitas. Para esto, se
extrajo una muestra de sustrato en cada nivel de altura del
arbol hospedero. Estas muestras frescas fueron pesadas
en una balanza analitica (Kern & Sohn GmbH, modelo
ABS 120-4) y luego fueron llevadas a un horno de secado
eléctrico (MEMMERT 100-800. Beschickung—Loading
model) durante 48 h a 103°C, para obtener su peso seco.
Se calculod la proporcion de humedad del sustrato con la
siguiente formula: HS = ([MF-MS]/[MF]) x 100, donde
MF y MS corresponden a la masa fresca y masa seca
respectivamente. Se tomaron en total 600 muestras de
sustrato de los 200 arboles hospederos evaluados durante
los meses de noviembre y diciembre de 2014.

MEDICION DE RASGOS FUNCIONALES

Para obtener las mediciones de los rasgos funcionales
foliares se extrajo para cada especie una hoja o fronda sana
y completamente expandida en cada uno de los tres rangos
de altura de los arboles hospederos (0,0-0,8, 1,6-2,4 y 3,2-
4,0 m), alcanzando un total 1056 individuos de epifitas
recolectados entre los meses de agosto y diciembre de 2014.
Cada hojao fronda extraida se fotografid para obtener una
imagen digital que permitio estimar el area foliar utilizando
programa Image J (http://imagej.nih.gov/ij/). Posteriormente,
para estas muestras se obtuvo el peso fresco y luego de un
secado a 70°C por 48 horas en una estufa, el peso seco de
cada individuo. EI LMA de cada especie fue calculado como
la razon entre la masa foliar seca y el area de la hoja (Wright
et al. 2004), mientras que el valor del contenido relativo de
agua foliar (CRA) se obtuvo usando la siguiente formula:
CRA=([PF-PS]/[PF])x100, donde PF es el peso fresco y PS
es el peso seco (Godoy & Gianoli 2013). Para obtener el
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contenido de clorofila foliar de cada especie en cada nivel de
altura, se selecciona una hoja para realizar tres lecturas con el
medidor de clorofila manual CCM-200 (OPTI-SCIENCES,
USA). Este clorofilometro calcula un indice en “unidades
CCI”, basado en la transmitancia de la luz roja e infrarroja de
dos diodos que emiten luz a 650 y 940 nm. Esta metodologia
no invasiva permite generar estimaciones confiables del
contenido de clorofila de la hoja (Richardson et al. 2002).
Posteriormente, mediante las ecuaciones propuestas por
Richardson et al. (2002), se estimé en contenido de clorofila
foliar (Chl). El grado de variacion en los rasgos funcionales
se midio a través del coeficiente de variacion (CV=desviacion
estandar/media) para cada rasgo y en cada especie de epifita.

INDICE DE LEVINS

Para cada especie se defini6é la amplitud ecoldgica en el
gradientes de luz y humedad, mediante el indice de Levins
(Colwell & Futuyma 1971) utilizando la siguiente formula:
B= - ).p, logp,. Donde p, = N,/Y, es la proporcion de
individuos de la especie i asociada al estado del recurso j; N,
es el numero de individuos de la especie i que se encuentra
asociada al estado del recurso j, € Y, es el niimero de
individuos de la especie i (Colwell & Futuyma 1971). Este
indice se estimo6 a partir de los datos de abundancia de las
especies a lo largo de los gradientes de luz y humedad del
sustrato, tomando como estados del recurso los intervalos
de disponibilidad de luz (medido como GSF) y de humedad
del sustrato (medido como HS). El indice genera valores
entre 0 y 1, donde los valores cercanos a 0 indican una
distribucion estrecha y los valores cercanos a 1 indican una
amplia distribucion.

ANALISIS ESTADISTICOS

Para determinar si existen diferencias en la abundancia de
las especies epifitas se realizo una prueba no paramétrica
de Wilcoxon/Kruskal-Wallis, seguido por una prueba a
posteriori de Tukey. Por otro lado, para evaluar si las
especies epifitas presentan diferencias en su amplitud
ecologica, se compararon los indices de Levins de cada
especie. Para establecer si las diferencias interespecificas
en la amplitud ecologica (a lo largo de los gradientes de luz
y humedad del sustrato), se relacionan con las diferencias
en el rango de variacion de los rasgos funcionales (LMA,
CRA y Chl) se realizaron seis correlaciones, en las que el
coeficiente de variacion del rasgo representd la variable
explicativa y la amplitud ecolégica (indice de Levins)
correspondio a la variable respuesta.

Para determinar si la composicion de especies en el
ensamble de epifitas cambia a lo largo del gradiente de
humedad del sustrato y disponibilidad de luz, se utilizo la
técnica de ordenacion 1lamada Analisis de Correspondencia
sin Tendencias (DCA por sus siglas en inglés= Detrended
Correspondence Analysis). Este método ubica las muestras
en un espacio de ordenaciéon de menor dimensionalidad,

definido por los atributos comunitarios (como la identidad
de las especies) y ambientales de éstas, de modo que las
muestras de mayor similitud aparezcan mas proximas entre
si y las de menor similitud (Farrel et al. 1995). Los ejes
de ordenacion, llamados variables latentes o gradientes,
reflejan de manera indirecta combinaciones de variables
ambientales que expliquen el ordenamiento de las muestras
(Farrel et al. 1995). Al obtener la ordenacion y los ejes
que explican los patrones dominantes de la variacion en
la composicion, los valores latentes de cada muestra (i.e.
ensamble de epifitas presente en cada arbol hospedero) se
relacionaron con las variables ambientales de disponibilidad
de luz y humedad del sustrato a través de correlaciones.
Para realizar la ordenacion se utilizd una matriz de
presencia-ausencia de las especies de epifitas respecto al
total de arboles hospederos muestreados. Para cada arbol
hospedero se determind un valor de humedad de sustrato
y disponibilidad de luz promediando los valores obtenidos
anteriormente en los tres niveles de altura. El analisis se
realizo en el programa MVSP 3.1.

RESULTADOS

En un total de 200 arboles hospederos muestreados se
encontraron siete especies de epifitas vasculares, dos de las
cuales son Angiospermas (Luzuriaga radicans Ruiz et Pav.
y Sarmienta scandens (J.D. Brandis ex Molina) Pers.) y las
cinco restantes son Pteridofitas (Asplenium dareoides Desv.,
Aspleniun trilobum Cav., Hymenophyllum plicatum Kaulf.,
Polypodium feuillei Bertero y Pleopeltis macrocarpa (Bory
ex Willd.) Kaulf.). Las siete especies de epifitas vasculares
encontradas presentan diferencias significativas en su
abundancia relativa, siendo S. scandens, A. trilobum y P.
macrocarpa las de mayor abundancia (Tabla I). Entre las
especies que componen el ensamble de epifitas, las tres
especies mas abundantes también son las que presentan
mayor amplitud ecologica respecto a la disponibilidad de
luz y humedad del sustrato (Tabla I). A excepcion de H.
plicatum y L. radicans, las especies epifitas presentaron una
mayor amplitud ecoldgica frente a la disponibilidad de luz
que frente a la humedad del sustrato. Para mas detalle de
estos resultados ver Tabla I.

Se observo una relacion positiva entre el contenido de
clorofila y la amplitud ecoldgica medida en relacion a la
humedad del sustrato (r*=0,583; F= 6,996, P=0,045; Fig.
1), pero no se observa relacion para la variacion del CRA
y LMA. Por otro lado, la amplitud ecoldgica respecto a la
disponibilidad de luz no mostro correlacion con la variacion
de los rasgos funcionales evaluados (LMA, CRA y Chl).

Los resultados del DCA indican que existen dos ejes
que explican gran parte de la variacion observada en la
composicion del ensamble de epifitas de la zona de estudio
(los ejes 1 y 2 explican el 35 y 26% de la variabilidad
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Ficura 1. Correlacion entre los valores del Indice de Levins de
la humedad del sustrato (HS) y el coeficiente de variacion de
clorofila foliar (Chl). Ad= 4. dareoides; At= A. trilobum; Hpli= H.
plicatum; Lr= L. radicans; Pt= P. feuillei; Pm= P. macrocarpa; Ss=
S. scandens. (r’=0,583; F= 6,996; P=0,045).

Ficure 1. Correlation between the Levins Index of substrate
moisture (HS) and the variation coefficient of variation of leaf
chlorophyll (Chl). Ad= A. dareoides; At= A. trilobum; Hpli= H.
plicatum; Lr= L. radicans; Pt= P. feuillei; Pm= P. macrocarpa; Ss=
S. scandens. (r*=0.583; F= 6.996; P=0.045).

respectivamente). En un analisis posterior se observo que
existe una correlacion positiva significativa entre los valores
propios (eigenvalues) del eje 2 con la disponibilidad de luz
(GSF) lo que sugiere que la composicion del ensamble de
epifitas esta limitada en parte por la disponibilidad de luz
(Tabla II).

DISCUSION

Las siete especies epifitas presentes en el sitio de estudio
muestran diferencias en su abundancia relativa y en su
amplitud ecologica. Las especies A. trilobum, P. macrocarpa
y S. scandens, ademas de ser las mas abundantes, también
son las que presentan los valores mas altos de amplitud
ecologica entre las especies del ensamble, tanto en el
gradiente de luz como en relacion a la humedad del sustrato.
La relacion entre abundancia y amplitud ecoldgica puede
explicarse porque las especies con mayor amplitud ecologica
también serian las que poseen una mayor probabilidad de
alcanzar una alta densidad poblacional en una variedad de
condiciones ecologicas (Meinberg et al. 2009). Por otro

TaBLa 1. Abundancia relativa de especies epifitas encontradas en este estudio. Distintas letras representan diferencias significativas en el
test de Wilcoxon / Kruskal-Wallis (Rank Sums). Valores de Indices de Levins (Bi) de la disponibilidad de luz (GSF) y humedad del sustrato
(HS) de las especies epifitas. Valores del indice cercanos a 0 indican una amplitud ecologica estrecha y los valores cercanos a 1 indican
una gran amplitud ecoldgica.

TaBLE 1. Relative abundance of epiphytic species found in this study. Different letters represent statistically significant differences in the
Wilcoxon / Kruskal-Wallis Tests (Rank Sums). Levins index values (Bi) of light availability (GSF) and soil moisture (HS) of epiphytic
species. Index values close to 0 represent a narrow ecological amplitude and values close to 1 indicate a large ecological amplitude.

EspEcIE ABUNDANCIA RELATIVA (%) Bi GSF Bi HS
Asplenium dareoides 1,89 a 0,668 0,521
Asplenium trilobum 28,88 b 0,726 0,707
Hymenophyllum plicatum 2,46 a 0,359 0,573
Luzuriaga radicans 2,18 a 0,443 0,515
Polypodium feuillei 6,34 ac 0,691 0,610
Pleopeltis macrocarpa 14,11 be 0,825 0,711
Sarmienta scandens 4413 b 0,712 0,647

TaBLa 1. Correlacion entre los valores de los componentes de la ordenacion (analisis de correspondencia sin tendencia) y los parametros
ambientales disponibilidad de luz (GSF) y humedad del sustrato (HS). Axis 1: eigenvalue= 0,35; Axis 2: eigenvalue= 0,26. Relacion no
significativa representada por n.s.

TaBLE II. Correlation between the components of ordination (detrended correspondence analysis) and environmental parameters light
availability (GSF) and substrate moisture (HS). Axis 1: eigenvalue = 0.35; Axis 2: eigenvalue = 0.26. No significant relationship represented
by n.s.

Axis 1 Axis 2
GSF n.s R?*=0,038; F=7,785; P=0,006
HS n.s n.s
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lado, el helecho pelicula H. plicatum (Hymenophyllaceae)
fue la especie que presentd menor amplitud ecologica
respecto a la luz y a la humedad del sustrato, asi como un
bajo valor de abundancia en la zona de estudio. La menor
amplitud ecologica de H. plicatum en el sitio de estudio
puede estar relacionada con el hecho de que las especies
de la familia Hymenophyllaceae no tienen mecanismos para
evitar la pérdida de agua de sus tejidos (Kromer & Kessler
2006), de manera que su establecimiento esta limitado
a sitios con condiciones de mayor humedad, fuera de las
cuales la especie es incapaz de prosperar. En el sitio de
estudio este tipo de microhabitat no es muy abundante, y
ademas H. plicatum se encontrd mayormente en lugares
con alta disponibilidad de agua, como son la parte baja de
los fustes y en forofitos cercanos a fuentes de agua. Esta
restriccion a su distribucion en el gradiente de humedad
del bosque estudiado contrasta con el patrén encontrado
en sitios del bosque templado Iluvioso de Chile (Bosque
Valdiviano), donde H. plicatum puede establecerse en
lugares mas expuestos y hasta los 4,5 m de altura en el fuste
del forofito. Esto se debe a que en el Bosque Valdiviano, si
bien existe variacion en la humedad relativa al interior del
bosque, la humedad ambiental es en promedio bastante alta,
y probablemente a esa altura H. plicatum no estd expuesta
a la desecacion (Saldafia er al. 2014). Esto concuerda con
datos obtenidos para otras especies de epifitas vasculares
las cuales claramente tienen una preferencia de hdabitat
asociada al efecto de la disponibilidad de sustrato, agua, luz
y nutrientes sobre su establecimiento y fisiologia (Benzing
1990, Hietz & Briones 1998, Parra et al. 2009). Por otro
lado, la zona de estudio representa un punto cercano al
extremo norte de la distribucion de H. plicatum (Rodriguez
et al. 2009), por lo que la baja abundancia local que presentd
la poblacion podria también explicarse por el hecho de que
hacia los extremos de la distribucion las especies tienden a
ser menos abundantes que en el centro de su distribucion
(Brown 1984).

La amplitud ecologica en relacion a la disponibilidad de
luz no mostro6 relacion con la variacion de ninguno de los
rasgos foliares evaluados, al contrario de lo que se ha descrito
para otros grupos funcionales del bosque templado del sur
de Chile, como por ejemplo los helechos del sotobosque
(Saldafia et al. 2005, 2007) o las plantas trepadoras (Gianoli
et al. 2012). De todos modos, no se puede descartar que las
especies consideradas en este estudio respondan ala variacion
en la disponibilidad de luz mediante el ajuste de otros rasgos
relacionados indirectamente con este factor ambiental, o
que afecten la ganancia de carbono y las relaciones hidricas
de la planta, como por ejemplo, la razéon de clorofila a/b
o la tasa fotosintética (Lambers et al. 2008). En efecto, se
ha reportado que en ambientes tropicales la fotosintesis
de las epifitas se ve afectada tanto por la fluctuacion de la
intensidad luminica como por condiciones constantes de
luz (Pearcy 1990, Rascher & Nedbal 2006, Liittge 2008,

Rascher 2012). En cambio, los resultados indican que
aquellas especies que presentaron una distribucién mas
amplia en relacion a la humedad del sustrato, también tienen
una mayor variacion en el contenido de clorofila foliar.
Debido a que el contenido de clorofila foliar permite estimar
la eficiencia fotosintética y la ganancia de carbono de una
planta en un determinado ambiente (Lambers et al. 2008), su
variacion a lo largo de un gradiente ambiental puede reflejar
diferencias en el desempeiio de las especies de epifitas en
distintos ambientes (e.g. mayor ganancia de carbono en
micrositios de mayor disponibilidad de agua y viceversa).
Por otra parte, la disminucion en la humedad del sustrato
limita la tasa de descomposicion, lo que reduce el nitrogeno
disponible y la absorcion de nutrientes en sitios mas secos
(Hietz et al. 1999, Schmidt 2000). Esto puede también estar
asociado a la menor concentracion de clorofila en epifitas
que se establecen en estos micrositios. Asi, las especies
de epifitas que presentan mayor amplitud ecologica en el
bosque templado, serian capaces de adecuar su contenido
de clorofila foliar mejorando su desempefio fotosintético
acorde a las condiciones a las que se exponen al establecerse
en microambientes menos favorables de baja humedad con
menor disponibilidad de nutrientes.

Por su parte, a nivel del ensamble completo los resultados
de la ordenacion sugieren que en la zona de estudio la
composicion de especies epifitas estaria siendo moldeada
principalmente por la variacion en la disponibilidad de luz.
Esto coincide con lo descrito en otros bosques, donde se
observa la fuerte relacion de la composicion de especies
con la variacion microambiental en la disponibilidad de luz
de los fordfitos, la humedad ambiental y las caracteristicas
del sustrato (Dickinson et al. 1993, Hietz & Briones 1998,
Saldana et al. 2014). A diferencia de los resultados, en
el Bosque Valdiviano la variaciéon de la composicion de
epifitas depende principalmente del gradiente de humedad
relativa y en segundo término, de la intensidad de la luz
(Parra et al. 2009). Esta diferencia en la importancia de
los factores puede ser explicada por la identidad de las
especies consideradas en cada estudio. El trabajo de Parra
et al. (2009) considerd en su analisis de composicion sOlo
a las especies de la familia Hymenophyllaceae (helechos
pelicula), las cuales se caracterizan por una alta dependencia
a la humedad ambiental al no poseer barreras que regulen
la pérdida de agua (Kromer & Kessler 2006, Garcés et al.
2014), mientras que en este trabajo considera otras familias
de Pteridofitas ademas de Angiospermas, y sélo una especie
pertenece a la familia Hymenophyllaceae. De todos modos,
para una mejor comprension de los factores determinantes
de la composicion de este ensamble de epifitas en futuros
estudios se sugiere medir otras variables microambientales
que podrian influir en la composicion del ensamble, como
la humedad del aire, la textura y calidad nutricional de
la corteza del forofito (Lange & Medina 1979, Martin &
Siedow 1981, Nadkarni 1984, Wagner et al. 2015).
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En este estudio se encontrd que para las especies de
epifitas que presentan mayor amplitud ecologica en el
gradiente luminico, el ajuste de contenido de clorofila foliar
parece ser un importante mecanismo de aclimatacion a la
disponibilidad de recursos asociados con la productividad
primaria, que en este caso particular también podria estar
indirectamente asociado con la humedad del sustrato. Por
una parte, la capacidad de establecerse en microambientes
de baja humedad, y concomitantemente con un menor
potencial de absorcion de agua y nutrientes, se refleja en
el menor contenido de clorofila foliar, y probablemente
en el desarrollo de una estrategia de menor crecimiento
de las epifitas en este tipo de microhabitats. Por otro lado,
en condiciones microambientales mas favorables para el
crecimiento, estas especies aumentarian el contenido de
clorofila foliar y su desempefio. A escala comunitaria, la
disponibilidad de luz es un factor abidtico determinante
de la composicion del ensamble de epifitas en el bosque
esclerdfilo costero. Esto concuerda con lo descrito
anteriormente para este grupo en otros ecosistemas de
bosque templado, donde los factores ambientales mas
relevantes para su crecimiento son la humedad ambiental y
en segundo lugar de disponibilidad de luz.
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