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DESARROLLO FOLIAR Y CAULINAR DE LAS UNIDADES DE ALARGAMIENTO
DE NOTHOFAGUS DOMBEYI (NOTHOFAGACEAE) EN CONDICIONES DE

ALTA Y BAJA LUMINOSIDAD

CECILIACALABRIA'y JAVIER PUNTIERI"2

Summary: Leaf and stem development in extension units of Nothofagus dombeyi (Nothofagaceae)
under high and low light conditions. The size of stem and leaves was studied for trunk, main branch and
short branch extension units (EU) of young Nothofagus dombeyi trees growing in open areas (road
verges) and understory communities in Patagonia. The surface area and outline (width/length ratio) of
single leaves along EU, the specific leaf area, and the ratios leaf area/stem volume, stem length/stem
mass and stem volume/stem mass were assessed. Trunk leaves were larger than main-branch leaves
and main-branch leaves larger than short-branch leaves in similar positions on the EU. Stem developed
proportionally more than leaves in trunk EU than in main-branch EU and, especially, short-branch EUs.
Restrictions in stem development and increases in specific leaf area would allow N. dombeyi trees to
survive under shaded conditions though limiting their height growth and, consequently, their chances to
reach the canopy.

Key words: axis categories, coihue, extension unit, leaf area, Nothofagaceae, Nothofagus.

Resumen: Se analizaron el tamafio del tallo y las hojas que componen las unidades de alargamiento
(UA) del tronco, las ramas principales y las ramas cortas de ejemplares juveniles de Nothofagus
dombeyi desarrollados en comunidades de areas abiertas (bordes de camino) y de sotobosque de
Patagonia. Se evaluaron el area y la forma (ancho/longitud) de las hojas a lo largo de las UA, el area foliar
especifica (AFE) y las relaciones area foliar/volumen del tallo, longitud del tallo/peso del tallo y volumen
del tallo/peso del tallo. Para igual posicion en la UA, las hojas del tronco son mayores que las de las ramas
principales y éstas mayores que las de las ramas cortas. En las UA del tronco el desarrollo caulinar es
proporcionalmente mayor al de las hojas en comparacion con las UA de las ramas principales y, en
especial, de las ramas cortas. La restriccion en el desarrollo caulinar y el aumento del AFE en ejemplares
de N. dombeyi creciendo a la sombra permitiria su supervivencia pero con limitado desarrollo en altura
y, en consecuencia, baja probabilidad de alcanzar el dosel.

Palabras clave: area foliar, categoria de ejes, coihue, Nothofagaceae, Nothofagus, unidad de

alargamiento.

INTRODUCCION

Las hojas son unidades funcionales de la
fotosintesis y la transpiraciéon de las plantas
vasculares. El tamafio foliar y su relacion con el
tamanio del tallo son relevantes para el crecimiento de
una planta. Desde hace varias décadas se ha buscado
explicar las variaciones inter- e intraespecificas en el
tamafio y la forma de las hojas y sus implicancias
funcionales (Schaffalitzky de Muckadell, 1959;
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Critchfield, 1960; Parkhurst & Loucks, 1972; Givnish
& Vermeij, 1976; Bjorkman, 1981; Givnish, 1982, 1988;
Kozlowski & Pallardy, 1997; Barthélémy & Caraglio,
2007), pero pocos estudios han considerado a las
hojas en el contexto del desarrollo caulinar del cual
dependen (e.g. Nicolini & Chanson, 1999; Puntieri et
al.,2001). Dados el grado de ramificacion que puede
alcanzar el sistema caulinar en las especies arboreas
y la diferenciaciéon morfoldgica entre los ejes
componentes (Puntieri et al., 2003), podrian
predecirse variaciones intraespecificas en la
estructura foliar paralelas con esa diferenciacion. La
aplicacion de los conceptos de gradiente ontogenético
y de categoria de ejes, estimulados a partir de los
estudios de sintesis sobre la arquitectura de las
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plantas (Hallé et al., 1978; Tourn et al., 1999;
Barthélémy & Caraglio, 2007), permite una
aproximacion sistematica y repetible a esta tematica.

En numerosas especies lefiosas, cada eje
constituyente del sistema caulinar suele alargarse en
forma ritmica, de modo que alternan periodos de
alargamiento de los ejes y periodos en los cuales la
longitud de los mismos se mantiene constante, por lo
menos a nivel macroscopico. En general, esto permite
identificar las porciones de un eje correspondientes
a sucesivos periodos de alargamiento, las que en
adelante se denominaran «unidades de
alargamiento» (UA). La UA puede ser considerada
una unidad estructural y funcional de un eje, dada la
relativa simultaneidad con que se desarrollan el tallo
y las hojas que la componen (Barthélémy & Caraglio,
2007). El analisis del area foliar total de una UA y su
relacion con el tamafio del tallo del cual deriva puede
permitir una mejor comprension del funcionamiento
de las UA de cada categoria de ejes de un arbol.

El género Nothofagus Blume cuenta con 35
especies, nueve de las cuales habitan en los bosques
subantarticos de Sudamérica. Este género se
considera relevante no solo en la dindmica de los
bosques sino también en la comprension de las
relaciones evolutivas entre las especies vegetales
actuales (Veblen et al., 1996). Nothofagus dombeyi
(Mirb.) Oersted es una especie lefiosa perennifolia
que habita a ambos lados de la cordillera de los Andes
entre los 34° 30’ S y 47° S en Chile y Argentina
(Donoso et al., 2006). Forma bosques mixtos o puros,
cuya dinamica se vincula estrechamente con la
ocurrencia de disturbios (Veblen, 1989). Es una especie
pionera considerada intolerante a la sombra (Donoso,
1992; Donoso et al., 2006). Sin embargo, por afios
pueden permanecer individuos con crecimiento
limitado bajo el dosel de arboles adultos de esta
especie (Stecconi, 2006).

Estudios recientes han analizado las
caracteristicas arquitecturales de N. dombeyi y
clasificado los ejes de individuos juveniles en tres
categorias principales, las cuales difieren en la
morfologia y, presumiblemente, en la fisiologia: (a) el
eje principal o tronco, generalmente unico, formado
por brotes largos de desarrollo vertical, (b) las ramas
principales, que derivan del tronco y crecen en forma
horizontal u oblicua, y (¢) las ramas cortas, que crecen
horizontalmente a partir del tronco y de las ramas
principales (Puntieri et al., 2003). Mientras que el
tronco y las ramas principales son ¢jes de larga vida,
las ramas cortas permanecen por pocos afios
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(Stecconi, 2006). Hasta el momento se desconoce,
para esta especie, la medida en la cual la morfologia
foliar se vincula con factores enddgenos (como la
categoria de ejes) y factores exdgenos (como la
luminosidad del ambiente donde crece el arbol).

El presente estudio evalua las siguientes hipétesis:
(1) lamorfologia de las hojas de cada UA depende de
la categoria de ejes a la que ésta pertenece; (2) la
posicion sobre una UA del nudo de origen de una
hoja determina en buena medida la forma y tamafo de
la misma; (3) el area y la biomasa de las hojas de una
UA y sus relaciones con el tamafio del tallo varian de
acuerdo a la categoria de ejes a la que pertenece la
UA y aladisponibilidad de luz en el ambiente.

MATERIALES Y METODO
Sitios y poblaciones de muestreo

Se realizaron muestreos en tres comunidades de
bosque mixto y de bosque puro de N. dombeyi
ubicadas en el Parque Nacional Nahuel Huapi. Las
mismas fueron escogidas por su accesibilidad y alto
ntmero de ejemplares coetancos de N. dombeyi. La
precipitacion anual media en esta zona es de 800-
1000 mm, y la temperatura media anual es de 8-9° C
(Conti, 1998). El suelo en la region deriva de cenizas y
sedimentos volcanicos y piroclasticos y es rico en
materia organica superficial (Scoppa, 1998). Las tres
comunidades pueden describirse como bosque
maduro dominado por coihue, con abundante
regeneracion en claros producidos por disturbios
naturales o antropicos. En cada uno de los sitios de
muestreo es posible encontrar dos tipos de
condiciones luminicas extremas para los renovales:
un ambiente relativamente sombrio, bajo el dosel de
los arboles dominantes (cobertura de entre 67% y
87% estimada fotograficamente), y un ambiente con
incidencia solar notablemente mayor (0% de
cobertura), donde el dosel arboreo ha sido
drasticamente interrumpido por la construccion de
un camino. Estos dos ambientes seran referidos en
este trabajo como ambiente sombreado o sotobosque
y ambiente abierto, respectivamente. Puede
considerarse que la incidencia de luz fue el factor
ambiental que mas difiri6 entre estos ambientes en
cada sitio de muestreo.

Poblacion Cerro Lopez: se ubica en un area de
alrededor de 0,5 ha en la base de la ladera norte del
Cerro Lopez, a una altitud aproximada de 800 msnm
(41°05°33”S,71°32°50” O) y auna distancia de 30
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km hacia el oeste del centro de la ciudad de San Carlos
de Bariloche. Se trata de un bosque mixto cuyo estrato
arboreo esta dominado por individuos de N. dombeyi
deentre 10y 41 mdealturay 1,06+0,067 m de diametro
a la altura del pecho (DAP; media + error estandar,
EE; N = 6), y Austrocedrus chilensis (D. Don) Pic.
Serm. & Bizzarri de entre 9y 15 m de alturay 0,27 +
0,035 m (N =3) de DAP. Individuos de N. dombeyi de
15 a 25 anos de edad dominan en el sotobosque, donde
también hay ejemplares dispersos de Lomatia hirsuta
(Lam.) J.F. Macbr., Maytenus chubutensis (Speg.)
Lourtig, O’Donell & Sleumer, Berberis darwinii Hook.
y Schinus patagonicus (Phil.) Cabrera.

Poblacion Mascardi: ocupa alrededor de 1 ha
sobre la margen oeste del lago Mascardi, a una altitud
de 830 msnm (41°21°43”S,71°33°54”O)ya59 kmal
sur del centro de San Carlos de Bariloche. La
poblacion de muestreo se encuentra en un bosque
puro de N. dombeyi con ejemplares de entre 26 y 44 m
de altura y 0,21 £ 0,029 m (N = 6) de DAP. El
sotobosque esta dominado por individuos jovenes
de coihue de entre 12 y 21 afios de edad. En los
estratos arboreo bajo y arbustivo también se
encuentran ejemplares aislados de Lomatia hirsuta,
Embothrium coccineum J.R. Forst. & G. Forst.,
Nothofagus antarctica (G. Forst) Oerst., Aristotelia
chilensis (Molina) Stuntz y Schinus patagonicus,
entre otras especies.

Poblacion Angostura: ocupa alrededor de 1,5 ha
a200 m al este del arroyo Pedregoso, sobre la margen
noreste del lago Nahuel Huapi, a 770 msnm (40° 59°
10”S,71°27°34” O). Se ubica a 12 km al este de la
localidad de Villa La Angostura, bordeando la ruta
231. Se trata de un bosque mixto de N. dombeyi y
Austrocedrus chilensis. El dosel esta conformado por
individuos de coihue de entre 34 y 36 m de altura y
DAP de 0,41 + 0,063 m (N = 3). En el sotobosque
predominan ejemplares dispersos de N. dombeyi,
Aristotelia chilensis, Schinus patagonicus, Lomatia
hirsuta, Maytenus chubutensis, Berberis darwinii y
Rosa rubuginosa L., entre otras especies.

Para cada uno de los sitios de muestreo y cada
uno de los dos ambientes, soleado y abierto, se
seleccionaron diez ejemplares de una cohorte de
individuos jovenes o renovales de N. dombeyi. Cada
cohorte presentaba poca variacion de edad, la que
fue estimada en forma no destructiva a partir del
reconocimiento de limites entre UA sucesivas (Puntieri
et al., 1998, 2000; Stecconi, 2006) y tamafio entre
individuos (Tabla 1). Se excluyeron aquellos ejemplares
con dafio evidente sobre el tronco y las ramas

principales. Se midieron la altura y el didmetro basal
de cada individuo seleccionado y la densidad de
individuos de cada cohorte, muestreada en parcelas
de entre 4 y 25 m?, segtin la densidad de la poblacion
(Tabla 1).

Muestreos

Se realizaron dos muestreos independientes entre
marzo y abril de 2001, luego de finalizado el
alargamiento de las UA del periodo 2000-2001. Para
ambos muestreos se tomo en cuenta la siguiente
categorizacion de ejes: (a) tronco, (b) rama principal
y (¢) rama corta (Barthélémy ef al., 1999; Stecconi,
2006). De aqui en adelante, estas categorias seran
abreviadas como TR, RP y RC, respectivamente.

Muestra 1. De cada arbol seleccionado se cortaron
las UA desarrolladas en las temporadas de
crecimiento 1999-2000 y 2000-2001 para un eje de cada
una de las categorias de ejes indicadas. Las UA
seleccionadas se encontraban por encima de 1,5 m
sobre el nivel del suelo. Los limites entre UA se
identificaron por la presencia de catafilos o cicatrices
de los mismos y la longitud de los entrenudos (minima
en ambos extremos de una unidad de crecimiento;
Barthélémy et al., 1999). Para cada UA cosechada se
registraron las siguientes caracteristicas: (/) longitud
del tallo (con cinta métricay 0,1 cm de precision, desde
el limite proximal de la UA hasta el extremo proximal
de la yema terminal o el limite con la UA siguiente),
(2) diametro del tallo en su extremo proximal,
inmediatamente por encima del limite entre UA
sucesivas, (3) diametro distal del tallo, por debajo del
limite mencionado (ambos diametros medidos con
calibre con una precision de 0,1 mm) y (4) nimero de
nudos. A partir de los diametros proximal y distal del
tallo de una UA se calcul6 el diametro promedio del
tallo. Las hojas de cada UA fueron numeradas desde
el extremo proximal hasta el extremo distal de la UA,
correspondiendo la posicion uno al catafilo ubicado
en el extremo proximal de la UA (hay uno o dos
catafilos en la base de cada UA en N. dombeyi;
Puntieri et al., 1998). Las hojas de cada UA fueron
escaneadas con una definicion de 300 dpi y el area,
longitud y ancho maximo de cada lamina fueron
obtenidos digitalmente (programa Scion Image). A
partir del cociente entre el ancho maximo y la longitud
de cada lamina se obtuvo una evaluacion de su forma.
Las imagenes de las hojas con pequefias porciones
faltantes por dafio fueron tratadas digitalmente a fin
de completar esas porciones. En los casos en que la
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porcion faltante hizo imposible la estimacion del
tamafio completo de la lamina, la misma fue
considerada faltante.

Muestra 2. Se seleccionaron 90 laminas foliares
no danadas de cada una de las dos condiciones
luminicas de cada sitio: 30 de cada categoria de ejes y
15 de cada uno de los periodos de alargamiento 1999-
2000y 2000-2001. Se escanearon las laminas y se midio
el area foliar de cada una. Se cosecharon 60 UA por
sitio (10 por categoria de eje y para cada uno de los
periodos de alargamiento 1999-2000 y 2000-2001) y
se registraron la longitud y los didmetros proximal y
distal del tallo. Laminas y tallos fueron secados en
estufa a 70° C hasta peso constante (48 horas), y
pesados con una precision de 0,001 g.

Analisis estadistico de los datos

Previamente a los analisis estadisticos, se analizo
la homoscedasticidad de las variancias para cada
variable con el test //__de Hartley (Sokal & Rohlf,
1981). Las varianzas heterogéneas se homogeneizaron
mediante transformacion logaritmica para su analisis
estadistico. Para todas las comparaciones se adoptd
un nivel de significacion del 5 %.

Muestra 1. Se evaluaron mediante analisis de
varianza (ANDEVA; Sokal & Rohlf, 1981) los efectos
de: categoria de ¢jes (factor fijo), ambiente luminico
(sombreado o abierto; factor fijo), sitio de muestreo
(factor aleatorio) y ano de alargamiento (factor
aleatorio) sobre longitud, nimero de nudos, area de
la lamina de area mayor por UA y posicion de la hoja
de area mayor relativa al total de nudos de la UA,
calculada como: [niimero del nudo de la hoja mayor
contado desde el extremo proximal de la UA]/ [niimero
de nudos de la UA].

Se analizaron las variaciones en area foliar y forma
de la lamina en funcion de la posicion de la hoja en la
UA. Para ello se promediaron las areas o los cocientes
ancho/longitud correspondientes a cada posicion,

para las UA de igual categoria de ejes, ambiente
luminico y sitio. Este analisis se realizo solamente
para las UA desarrolladas en el periodo 2000-2001
debido al elevado niumero de hojas faltantes en las
UA del periodo 1999-2000.

Se analiz6 la relacion entre la sumatoria de las areas
foliares de una UA completa y el volumen de su tallo.
Este ultimo fue estimado a partir de su longitud y
diametro medio, suponiendo que se trata de un
cilindro. El area de cada lamina faltante se estimé
promediando las areas de las hojas en posiciones
inmediatamente proximal y distal con respecto a la
hoja faltante. En los casos en que dos hojas sucesivas
hubieran estado ausentes o muy dafnadas para ser
reconstruidas, se promediaron las areas de las hojas
inmediatamente proximal y distal con respecto a las
dos hojas faltantes o danadas y se asignd a estas
dos ultimas el mismo valor de area foliar. Las UA con
mas de dos hojas sucesivas faltantes se excluyeron
del analisis. La relacion entre [suma de las areas
foliares] / [volumen del tallo] de una UA fue
comparada entre categorias de eje, ambientes
luminicos (factores fijos), sitios de muestreo y afno de
alargamiento (factores aleatorios) mediante ANDEVA.

Las UA cortadas de todos los sitios fueron
ordenadas mediante un analisis de componentes
principales (ACP; Sokal & Rohlf, 1981) incorporando
las variables: (1) nimero de nudos, (2) volumen del
tallo, (3) area foliar maxima, (4) suma de las areas
foliares, (5) relacion [suma de las areas foliares] /
[volumen del tallo], (6) posicion relativa de la hoja de
area maximay (7) forma de la hoja de area maxima.

Muestra 2. Se calcularon las relaciones [longitud
del tallo (cm)] / [peso seco del tallo (g)] y [volumen
(cm?)/ peso seco del tallo (g)], y area foliar especifica
(AFE = [area foliar (cm?)] / [peso seco de la ldmina
(g)]). Estas relaciones fueron comparadas entre
categorias de ejes, ambientes luminicos (factores
fijos), sitios de muestreo y afos de produccion de las
UA (factores aleatorios) mediante ANDEVA.

Tabla 1. Promedio (% error estandar) de altura, diametro basal, edad de los individuos y densidad poblacional para renovales de
Nothofagus dombeyi en tres sitios y dos ambientes luminicos (abierto y sombreado). Para las primeras tres filas los promedios
corresponden a los 10 individuos de los que se cosecharon brotes.

Lopez Mascardi Angostura
abierto sombreado abierto sombreado abierto sombreado
Altura (m) 6,1 £0,87 4,00£0,18 5,6+0,30 3,00 £0,13 3,6+0,17 3,3+0,12
Diametro basal (m) 0,12 +£0,008 0,06 +0,003 0.07+0,004 0,03+0,001 0,07+0,006 0,04+0,004
Edad (afios) 18,4+1,08 19,5+1,10 20,8+0,67 18,1+093 11,7+044 14,5+0,53
Densidad (ind./mz) 0,15+0,05 1,35+0,19 1,30+040 335+0,80 025+0,05 0,19+0,09
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RESULTADOS

Muestra 1. Tanto la longitud como el numero de
nudos de las UA variaron significativamente con la
categoria de ejes, el ambiente luminico, el sitio de
muestreo y el periodo de alargamiento (Tabla 2). Los
promedios para ambas variables fueron maximos para
el TR, intermedios para las RP y minimos para las RC.
Dentro de cada categoria de ¢jes, las UA de ambiente
abierto presentaron promedios de longitud y numero
de nudos mayores que las de ambiente sombreado
(Fig. 1 Ay B). El area de la lamina mayor por UA varid
significativamente entre categorias de ejes (TR > RP
> RC), pero no entre ambientes luminicos (Tabla 2;
Fig. 1 C); los efectos de sitio y de periodo de
alargamiento de la UA fueron significativos (Tabla 2).
La hoja de lamina mayor por UA se desarrolld en
posicion relativamente mas distal en las RC que en
las RP y mas proximal en el TR que enlas RPy RC, y
en posicion relativamente mas distal en ambiente
sombreado que en ambiente abierto (Fig. 1 D). Tanto
el sitio como el periodo de alargamiento afectaron
significativamente la posicion de la hoja de mayor
area foliar (Tabla 2).

Para ambas condiciones luminicas y todas las
categorias de ¢jes, el area de las hojas se incrementd
en las primeras cuatro posiciones mas proximales de
las UA (Fig. 2). Hacia posiciones mas distales, el area
foliar disminuyd notablemente en todos los casos,
aunque en las UA de TR y RP de ambiente abierto,
tendi6 a aumentar nuevamente entre los nudos 20 y
25, no representados en los otros grupos de UA,
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aunque con elevada variacion de area foliar entre UA
(Fig. 2 A). La relacion ancho/longitud de la lamina
tendio a disminuir desde el extremo proximal al extremo
distal de las UA excepto en el caso de las UA de TR y
RP de ambiente abierto, en las cuales se incremento,
aunque con elevada variacioén, en posiciones
intermedias (Fig. 3). Para cada posicion, la relacion
ancho/longitud de las laminas fue superior en TR que
en RP y RC y mayor en RP que en RC (Fig. 3).

La relacion [sumatoria de area foliar] / [volumen
del tallo] fue afectada significativamente por la
categoria de ejes, el ambiente luminico, el sitio de
muestreo y el periodo de desarrollo de la UA (Tabla
2). Estarelacion fue mayor en RC que en RP y mayor
en éstas que en TR (Fig. 4 A). Para cada categoria de
ejes esta relacion fue mayor en el ambiente sombreado
que en el ambiente abierto.

El primer eje de ordenamiento de las UA obtenido
mediante ACP explicd un 57 % de la variacion total,
separando a las UA del TR de las de las RC y ubicando
las UA de las RP en posiciones intermedias (Fig. 5).
Las variables de mayor influencia sobre este
componente fueron aquellas relativas al tamafio de
las UA (valores altos de nimero de nudos, volumen
del tallo y area foliar para UA del TR), la relacion
[sumatoria de area foliar] / [volumen del tallo] y la
posicion relativa de la hoja de mayor area (valores
altos para UA de RC). El segundo componente explicd
el 14 % de la variacion y la variable de mayor influencia
sobre el mismo fue el coeficiente de forma (ancho/
longitud) de la hoja mayor (Fig. 5).

Muestra 2. Tanto el AFE como la relacion [longitud

Tabla 2. Estadistico ' de Fisher y grado de significacion del mismo (p) para los factores fijos categoria de eje (Cat. ¢je) y
disponibilidad de luz (Luz), y los factores aleatorios periodo de alargamiento (Periodo) y sitio de muestreo (Sitio), sobre las
siguientes variables descriptoras de las UA: longitud del tallo (Long.), nimero de nudos (Nudos), area foliar mayor (Aream),
posicion de la hoja de area mayor relativa al nimero de nudos de la UA (Pos.), relacion [sumatoria del area foliar] / [volumen
del tallo] (X Area/vol.), area foliar especifica (AFE), relacion [longitud] / [peso seco del tallo] (Long./peso) y relacion
[volumen] / [peso seco del tallo] (Vol./peso). g.l.: grados de libertad totales. *** p < 0,001, ** p < 0,01, * p < 0,05, ns p > 0,05.

Cat. eje Luz Periodo Sitio

F )4 F )4 F )4 F )4
Long. 166,0 T 66,5 ook 11,3 ok 19,2 ook
Nudos 132,8 Hokk 61,9 HEE 9,4 ** 19,8 HEE
Area, 119,6 ok 0,2 ns 6,5 * 23,9 ok
Pos. 105,9 Hokk 47,9 Hork 5,9 * 10,0 Hork
y Area/vol. 1758 ok 39,4 ok 130,9 ook 29,7 ook
AFE 37,5 HAK 1129,9 HAK 25,0 HAK 43,9 HAK
Long./peso 279,1 Hkok 125.,4 Hkok 141,5 Hokok 46,9 Hkok
Vol./peso 4,7 ** 3,0 ns 27,2 Hkok 0,8 ns
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del tallo] / [peso del tallo] fueron significativamente [volumen del tallo] / [peso del tallo] fue
afectados por todos los factores incluidos en el significativamente afectada por el periodo de
analisis (Tabla 2). Ambas variables fueron alargamiento de la UA y por la categoria de ejes
notablemente mayores en ambiente sombreado que (maxima para TR), pero no por el sitio de muestreo ni
en ambiente abierto y aumentaron siguiendo el por el ambiente luminico (Fig. 4 D; Tabla 2).
gradiente TR < RP <RC (Fig. 4 By C). La relacion
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Fig. 1. A: Longitud. B: Nimero de nudos. C: Area de la hoja mayor. D: Posicién de la hoja mayor en relacion al nimero de
nudos de la UA (posicion relativa; media + limite de confianza del 95 %). A-D para tres categorias de ejes (TR: tronco, RP: rama
principal, RC: rama corta) de plantas de Nothofagus dombeyi desarrolladas en ambiente abierto (simbolos blancos) y en
ambiente sombreado (simbolos negros).
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Fig. 2. Area de las hojas segin su posicion en la unidad de alargamiento (UA) para el tronco, las ramas principales y las ramas
cortas de arboles de Nothofagus dombeyi, desarrollados en ambiente abierto (A) y en ambiente sombreado (B).
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Fig. 5. Ordenamiento de las UA de Nothofagus dombeyi a lo largo de los dos primeros ejes obtenidos mediante analisis de
componentes principales. Se indican con diferentes simbolos las UA del tronco (circulos negros), de las ramas principales
(cuadrados blancos) y de las ramas cortas (cruces). Las flechas indican los efectos proporcionales de las variables incorporadas

en el analisis sobre los ejes de ordenamiento graficados.

DISCUSION

Variaciones en el tamario y la forma de las hojas
en N. dombeyi

La categoria de ejes a la cual pertenece una UA
tiene un efecto significativo sobre el area de las hojas
de N. dombeyi, tanto en individuos desarrollados en
sotobosque como en aquellos que se encuentran en
ambiente abierto: UA del tronco desarrollan, en
promedio, hojas de mayor area que UA de las ramas
principales, y éstas, a su vez, hojas mayores que UA
de las ramas cortas. Para las UA de N. dombeyi de
tamafio corto a intermedio (con hasta 17 nudos), el
area de las hojas aumenta notablemente entre las hojas
mas proximales y disminuye gradualmente hacia el
extremo distal de la UA. En UA mas largas se observa
un segundo incremento de tamafio foliar (menos
definido que el primero) hacia posiciones mas distales,
seguido de una disminucion gradual.

Las diferencias en el area de las hojas entre
categorias de ejes y las variaciones en el area de las
hojas a lo largo de UA de tamaiio corto a intermedio
son semejantes a las encontradas para N. pumilio
(Puntieri et al., 2001), N. antarctica, ejemplares
hibridos entre N. dombeyi y N. antarctica (Stecconi
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et al., 2004) y N. alpina (Puntieri et al., 2007). Al
considerar la posicion de las hojas a lo largo de cada
UA de N. dombeyi, puede advertirse que, para una
posicion determinada dentro de una UA, el tronco
presenta, en promedio, hojas de mayor tamafio y mas
ovadas que las ramas principales, y éstas, a su vez,
hojas mayores y mas ovadas que las ramas cortas.
Diferencias en el tamaiio y la forma de las hojas en
funcidn de la categoria de ejes y de la posicion de las
hojas sobre las UA fueron encontradas también en
Fagus sylvatica (Nicolini & Chanson, 1999), asi como
en especies de la familia Cupressaceae (Grosfeld,
2002).

Las variaciones tanto en el tamaflo como en la
forma de las hojas a lo largo de una UA determinada
podrian explicarse mediante un argumento adaptativo:
la distribucion del area foliar en cada UA tenderia a
maximizar la intercepcion de radiacion y minimizar el
solapamiento entre hojas de la misma UA. Siguiendo
esta idea, las hojas de mayor tamafio y mayor relacion
ancho/longitud deberian corresponder a los
entrenudos mas largos de una UA y las hojas menores
y mas estrechas a sus entrenudos mas cortos, con lo
cual se optimizaria la utilizacion del espacio entre dos
nudos. Los datos cuantitativos referidos a las UA de
N. dombeyi o de otras especies de Nothofagus de
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que se dispone no apoyan esta hipdtesis. Por el
contrario, observaciones de gran nimero de UA de
estas especies indican que los entrenudos
correspondientes a las hojas de mayor tamafio de
una UA son mas cortos que los de posicion mas distal,
que corresponden a hojas menores (J. Puntieri, datos
no publicados). Una interpretacion funcional de las
tendencias en el tamafio foliar podria sugerir que la
forma y el tamafio de una hoja quedarian determinados
por el suministro de nutrientes al momento de
diferenciarse el primordio correspondiente a partir del
meristema. Estudios sobre diferenciacion foliar
apoyan esta interpretacion (Steeves & Sussex, 1989;
Van Volkenburgh, 1999). Esta hipotesis deberia ser
testeada mediante ensayos in vitro en los que se
varie la disponibilidad de recursos para los primordios
en formacion.

En las mas largas UA de N. dombeyi de este
estudio, asi como en UA largas de otras especies de
Nothofagus estudiadas con anterioridad (Puntieri et
al.,2001; Stecconi et al., 2004), las variaciones en el
tamafio y la forma de las hojas distales segun su
posicion sobre el tallo son mas irregulares que las
observadas para hojas mas proximales de las mismas
UA (Fig. 2 y 3). Esta diferencia seria el resultado del
caracter preformado de la porcion proximal y el caracter
neoformado de la porcion distal de las UA mas largas,
lo cual distingue a estas UA de aquellas de tamano
intermedio o corto, enteramente preformadas. Si bien
no se dispone de datos cuantitativos de preformacion
y neoformacion para los arboles incluidos en el
presente estudio, datos sobre otras poblaciones de
arboles de N. dombeyi similares en edad y tamafio a
los del presente estudio apoyan esta hipotesis
(Puntieri et al., 2000). Mientras que todas las hojas
preformadas de una UA resultan de un evento de
diferenciacion (al final de una estacion de crecimiento)
y uno de extension (al inicio de la estacion de
crecimiento siguiente; Garcia ef al., 20006), las hojas
neoformadas resultarian de eventos de diferenciacion
y extension sucesivos ¢ independientes (Puntieri et
al., 2002). Asumiendo esta diferencia, podria
esperarse mayor influencia ambiental y, en
consecuencia, tamafios y formas foliares mas
heterogéneos en la neoformacidon que en la
preformacion.

El area foliar en el contexto de la unidad de
alargamiento

Las hojas son consideradas oOrganos

estrechamente relacionados con la respuesta plastica
(no debida a variaciones genéticas) de las plantas a
diferentes ambientes (Givnish, 1988). En el caso de
los arboles, el estudio de la plasticidad foliar debe
tomar en cuenta el contexto arquitectural en el cual es
producida cada hoja. Al analizar las caracteristicas de
las hojas en funcion de las UA y los ejes en los que
son producidas, es posible arribar a una mejor
comprension de la relacion entre los desarrollos foliar
y caulinar de una planta.

El analisis de las relaciones dimensionales de
tallos y hojas de las UA de cada una de las tres
categorias de ejes identificadas en el presente estudio
(tronco, ramas principales y ramas cortas) permite
inferir la funcion que cumple cada una de estas
categorias. El tronco presenta UA con bajas relaciones
entre la longitud y el peso del tallo y entre el area
foliar y el volumen del tallo. En contraste, las UA de
las ramas cortas presentan elevadas relaciones
longitud/peso del tallo y area foliar/volumen del tallo.
Dados estos resultados, podria concluirse que el
tronco estaria mas capacitado que las ramas cortas
para soportar la carga estatica debida a su propio
peso y el de sus ramas, asi como la carga dinamica
debida al viento (Niklas, 1994; Anten et al., 2005). De
manera que el tronco seria un eje con funcion
predominantemente exploratoria del espacio vertical,
y de localizacion y soporte en ese espacio de las otras
categorias de ejes. Debido a su bajo desarrollo
caulinar, las ramas cortas serian ejes principalmente
asimilatorios. El bajo numero de afos de permanencia
de cada rama corta en esta especie (Stecconi, 2006)
se vincularia con la elevada relacion longitud/peso
caulinar de las mismas. Las UA de las ramas
principales son intermedias entre aquellas del tronco
y las de las ramas cortas en términos de desarrollo
foliar y caulinar. Esto concuerda con la doble funcion
de las ramas principales que, por un lado, exploran el
espacio horizontal y sostienen a las ramas cortas en
ese espacio, y por otro despliegan sus hojas en el
espacio horizontal que ocupan.

En varias especies arboreas es posible identificar
una categoria de ejes de desarrollo caulinar ain menor
que el observado en las ramas cortas de N. dombeyi
(Macdonald & Mothersill, 1983; Nicolini & Chanson,
1999). Tal es el caso de las ramas cortas de N. pumilio,
cuyas UA suelen no superar los 2-3 mm de longitud
(Puntieri et al., 2003; Stecconi, 2006). La ausencia de
ejes de tan escaso desarrollo caulinar en N. dombeyi
se relacionaria con su caracter perennifolio: cierto
grado de alargamiento de entrenudos seria esencial
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para evitar la superposicion de las hojas desarrolladas
en UA sucesivas sobre el mismo eje.

Dadas estas diferencias estructurales entre las
unidades que componen las diferentes categorias de
ejes, podria plantearse la siguiente hipodtesis: la
traslocacion de fotoasimilados en arboles juveniles
de N. dombeyi se efectuaria desde las ramas cortas
hacia las ramas principales y el tronco, y desde las
ramas principales hacia el tronco, pero no en sentido
inverso. Actualmente se encuentran en evaluacion
las propiedades fotosintéticas de hojas
correspondientes a diferentes ejes de las especies de
Nothofagus, lo cual permitird progresar en la
evaluacion de esta hipotesis.

Nothofagus dombeyi en ambientes sombreado y
soleado

Estudios ecologicos se refieren a N. dombeyi como
una especie de baja a muy baja tolerancia a la sombra
(Read & Hill, 1985; Donoso, 1992; Kitzberger, 1994;
Donoso et al., 2006). Justifica este calificativo el hecho
comprobado de que la regeneracion masiva de esta
especie a partir de semillas tiene lugar en areas donde
el dosel del bosque ha sido eliminado (Veblen et al.,
1996). El clareo del dosel por caidas de ramas o arboles
puede permitir el establecimiento de plantulas y
renovales de N. dombeyi en el sotobosque, pero el
crecimiento de los arboles que circundan el claro suele
impedir que las plantulas de esta especie, de
crecimiento lento en los primeros afios, se establezcan
en el dosel. Tal seria el caso de los ejemplares
desarrollados a la sombra que se seleccionaron para
el presente trabajo.

El desarrollo de N. dombeyi a la sombra afecta a
las UA de las diferentes categorias de eje que
componen su arquitectura. Si bien es posible
categorizar los ejes de los arboles juveniles de M.
dombeyi en base a sus caracteristicas morfologicas,
tanto en condiciones de alta como de baja radiacion
incidente, las diferencias entre estas categorias son
mas notables en la primera de estas situaciones.
Concordantemente, en individuos juveniles de M.
pumilio las diferencias morfoldgicas entre categorias
de eje fueron menores para individuos desarrollados
en condiciones de sombra que para aquellos
desarrollados con alta disponibilidad de luz (Puntieri
etal., 1999).

El nivel de radiacion incidente seria proporcional
al peso, la longitud y el nimero de hojas de las UA en
N. dombeyi, en especial las del tronco y las ramas
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principales. Pero en cada categoria de ejes, el tallo de
una UA es mas largo en relacion a su peso en ambiente
sombreado que en ambiente abierto. Dado que la
relacion volumen/peso del tallo no es afectada por el
ambiente luminico, puede concluirse que la diferente
relacion longitud/peso segun el ambiente luminico
responde a diferencias en el grosor del tallo y no en la
densidad de los tejidos que lo componen.

La diferencia cuantitativamente mas notable entre
las UA desarrolladas bajo diferentes condiciones
luminicas concierne al area foliar especifica (AFE). El
AFE es una variable muy afectada por las condiciones
en las cuales se desarrolla una hoja (Bjorkman, 1981;
Bartelink, 1997; Wilson et al., 1999). Valores de AFE
altos suelen estar asociados con elevadas tasa de
fotosintesis, crecimiento relativo y contenido de
nitrogeno (Reich et al., 1998; Ackerly & Reich, 1999;
Hanba et al., 1999; Jones, 2001). Si bien el aumento
en el AFE en hojas desarrolladas a la sombra en
comparacién con hojas no sombreadas es una
respuesta habitual en las plantas (Bjorkman, 1981),
tal aumento se puede lograr por diferentes
mecanismos segun la especie. En muchas especies
de plantas, bajas intensidades luminicas inducen un
incremento en el area foliar (James & Bell, 2000;
Uemura et al., 2000; Niinemets et al., 2004), aunque
también se han reportado menores area y biomasa
foliares en esas condiciones (Duarte & Dillenburg,
2000). En N. dombeyi, la mayor AFE bajo sombra se
alcanza con una menor biomasa foliar pero sin
cambios notables en el area foliar. Es probable que la
disminucién en el peso foliar en respuesta a la sombra
se relacione con la disminucion del peso del tallo en
relacion a su longitud y, por lo tanto, con la capacidad
de éste de sostener sus hojas en posicion horizontal.

De manera que el desarrollo de N. dombeyi bajo
condiciones de sombra involucra, para cada categoria
de ejes, menor formacion de tejidos de sostén en
relacion a la observada en ejemplares desarrollados
en ambiente abierto. El desarrollo del area foliar bajo
condiciones de sombra se incrementa pero solo al
considerarla en términos relativos a la biomasa de
hojas y tallos. Las diferencias estructurales
relacionadas con diferentes disponibilidades de luz
son similares a aquellas que se observan entre
categorias de ejes desarrolladas bajo condiciones de
alta disponibilidad de luz. Es decir que una UA del
tronco de un ejemplar desarrollado a la sombra se
asemeja a una UA de una rama principal de un ejemplar
desarrollado en ambiente abierto, y una UA de una
rama principal a la sombra a una UA de una rama
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corta en medio abierto. En vista de las funciones de
cada categoria de ecjes mencionadas arriba, el
desarrollo de un arbol de N. dombeyi a la sombra
implicaria cambios estructurales tendientes a
aumentar la superficie asimilatoria en desmedro del
desarrollo caulinar, con lo cual podria sobrevivir en el
sotobosque pero con bajo incremento anual en altura.
La evaluacion de la forma y el tamafio de las hojas,
asi como su funcionamiento en una especie debe
tomar en cuenta las variaciones que se producen en
los atributos foliares debido a gradientes
relacionados con las categorias de ejes que
constituyen los individuos y la modalidad de
desarrollo de las unidades que componen cada ¢je.
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