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ARQUITECTURA FOLIAR DE LAS ESPECIES
SUDAMERICANAS DE NOTHOFAGUS BI.

Por EDGARDO J. ROMERO 1

SUMMARY

The leaf architecture of South American species of Nothofagus Bl. is des-
cribed, on the basis of cleared leaves. Hickey’s terminology is followed, adding
the terms fimbrial and convergent reinforcement to describe different types of
sinus reinforcement.

All species have pinnate venation, with simple craspedodromous, curved
or recurved secondaries and at least one outer secondary. Tertiary veins are
orthogonal reticulate or percurrent, highest vein order is always fifth, marginal
venation is looped with open loops, and areoles are always small. There are
three groups of species. N. obliqua, N. glauca, N. alpina and N. alessandri have
chartaceous texture, a high number of secondaries and high rank. N. pumilio and
N. antarctica have chartaceous leaves with low number of secondaries. The last
has the most primitive foliar characters among the species studied. Finally, N.
nitida, N. betuloides and N. dombeyi, have coriaceous leaves with decurrent basal
secondaries and thick high order veins.

The ecological requirements of several species may be correlated with mor-
phological features. Thus, all species of continental climate have compound teeth,
while those of ‘oceanic climate have simple or predominantly simple ones. The
heliophilous species have assymetrical leaves with a cordate basis, and N. antarc-
tica, which occupies several habitats, seems to have the largest intraspecific va-

riability.

INTRODUCCION

En el presente trabajo se describe la arquitectura foliar de las
especies de Nothofagus de América del Sur, se discuten algunos ca-
racteres comunes o excepcionales y se da una clave para la identi-
ficacion de las especies basada exclusivamente en caracteres foliares.

El género Nothofagus, representado en nuestro pais por arboles
de gran valor maderero y estético, ha llamado la atencién de los -
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botanicos por su posicion dominante en una de nuestras provincias
fitogeograficas, por su distribucién disyunta en el Hemisferio Sur, y
su calidad de vicariante respecto a otros géneros de la familia en el
Hemisferio Norte. En relaciéon a este ultimo aspecto, son notables
varias especies fosiles asignadas a Fagus y Nothofagus, descriptas a
partir de improntas de hojas provenientes del Hemisferio Sur. Su
asignacion real a esos géneros ha sido discutida, pero sin llegar a
conclusiones indudables por desconocerse la arquitectura foliar deta-
llada de las especies actuales. El presente trabajo pretende arrojar
Iuz sobre este problema.

La ultima revisién integral del género Nothofagus Bl. data de
1953, fecha en la que van Steenis discutié largamente varios de sus
caracteres, dio claves y describié varias nuevas especies para Nueva
Caledonia y Nueva Guinea. En América del Sur reconocio:

. glauca (Phil.) Krasser

. obliqua (Mirb.) Oerst,
alessandri Espinosa

. antarctica (Forst.) Oerst.

. alpina (Poepp. & Endl.) Oerst.

. procera (Poepp. & Endl.) Oerst.
leoni Espinosa

. pumilio (Poepp. & Endl.) Krasser
. betuloides (Mirb.) Oerst.

. nitida (Phil.) Krasser

. dombeyi (Mirb.) Oerst.

A N. alpina la consideré una especie dudosa, segiin una opinién
que se remonta a De Candolle (1864); suponiéndola un hibrido entre
N. procera (= N. nervosa) y N. pumilio. Mufoz Pizarro (1964) en
cambio, basandose en estudios de material colectado en la localidad
del ejemplar tipo, consideré que N. alpina y N. procera son sinéni-
mos, teniendo prioridad el primer nombre. En el curso de este tra-
bajo se han considerado materiales de ambas especies, encontrando
quc. son practicamente idénticos, tal como se comenta mas ade-
lante. :

En cuanto a N. leoni, van Steenis se basé en opiniones de Kau-
sel, quien la consideraba un hibrido entre N. glauca y N. obligua.
Estas ideas han sido corroboradas recientemente (Donoso, 1972) me-
diante estudios morfoldgicos, xilolégicos y cromatograficos. Los ejem-
plares observados de N. leoni poseen una arquitectura foliar inter-
media entre las dos especies parentales, con mayores afinidades hacia
N. glauca; van Steenis menciona también hibridos de N. antarctica y
N. pumilio de la regién de “Fuegia”, que el Ing. A. Schajovsnoy en-
contré también en las margenes del Lago Lacar. El estudio de' los
hibridos, sin embargo, excede los limites del presente trabajo.
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Las técnicas empleadas han sido las cldsicas de diafanizacién pro-
puestas por Foster (1950) con algunas pequefias modificaciones como
el ataque previo con alcohol, y una etapa con hipoclorito (Dizeo, 1973;
Hickey, 1974; Dilcher, 1974), el ataque lento con OHNa muy diluido
y la diferenciacion del colorante con CO3Na.

Las hojas diafanizadas proceden de los herbarios SI, BA, LP y
SGO, y se conservan en la coleccion de referencia de la Unidad Pa-
leobotéanica y Palinologia del CIRGEO (Centro de Investigaciones en
Recursos Geoldgicos). Las observaciones, dibujos y fotografias fue-
ron realizadas con lupa y equipos Wild.

DESCRIPCION DE LAS ESPECIES

Para Ja descripcion de las especies se ha seguido la terminologia
de Hickey (1974), con algunos agregados para la descripcién de los
dientes que el Dr. Hickey planea publicar en breve. Se ha preferido,
ademas, cuantificar varios rasgos que en esa terminologia son solo
calificados, como las relaciones de grosor relativo de las venas, el
tamafio de aréolas, el angulo de emergencia de las venas y otros. Se
agregan también a esa terminologia los términos de refuerzo conver-
gente y refuerzo fimbrial para indicar dos tipos de refuerzo del seno
de los dientes. En el primer caso, varias venas de distinto orden con-
vergen en un seno agudo. En el segundo, varias 'venas de distinto
orden se fusionan en una vena que corre justo dentro del margen
del seno (generalmente redondeado) como una corta vena fimbrial.
En varias ocasiones, ademas, se ha preferido traducir el término in-
glés “loop” por arco en lugar de “ojal”, como figura en Hickey (1974).

Nothofagus alessandri (Lam. I, figs. 1-2, Lam. 111, figicl):

Hoja simétrica, ovada, apice agudo, base redondeada, simétrica,
a veces muy ligeramente asimétrica. Largo 4,5-13 cm, ancho 2,5 a 9
cm; consistencia’ carticea.

Margen serrado, de dientes agudos, pequefios, con uno o a veces
dos dientes secundarios para cada diente principal. Estos son prin-
cipalmente de tipo C-1 (céncavo/convexo) pero hay también C-2, C-3
y C-4 (lado basal derecho, céncavo y acuminado). Los dientes secun-
darios son pequeiios, de senos redondeados, generalmente B-2 (dere-
cho/derecho). Los dientes principales se hallan asistidos por una vena
principal excéntrica, que es continuacién directa de una secundaria,
y corre junto al margen foliar, en lado basal del diente. No hay venas
accesorias del lado basal, pero del apical emerge una vena de cuarto
orden que refuerza fimbrialmente el seno superadyacente. De esa
vena emerge otra de cuarto o quinto orden que se interna en el dien-
te, y termina cerca de la base. Los dientes secundarios se hallan
asistidos por secundarias externas, y rara vez presentan accesorias.
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Peciolo normal, igual a la vena media en ancho; lamina con
glandulas laminares (Lam. III, fig. 1).

Venacién pinnada, craspedédroma simple, con vena primaria dé-
bil (1,25 %) y derecha.

Venas secundarias en 10-12 pares, emergiendo con un angulo de
60° en la base, hasta 45° en el apice, las basales ligeramente decu-
rrentes. Recorrido derecho, las basales ligeramente recurvadas, y to-
das curvandose al entrar a los dientes. Con una vena secundaria
externa, a veces dos, a veces (en el &apice) ninguna. Numero de
dientes principales por vena secundaria: uno. No hay intersecun-
darias ni secundarias externas en el par de secundarias basales.
Grosor relativo: 2,5:1.

Venas terciarias emergiendo en angulo recto, a veces agudo, en
combinacién AA (agudo/agudo) en el area intercostal. Disposiciéon
percurrente, de recorrido sinuoso, bifurcadas, formando dngulo obtuso
con la vena media, que disminuye apicalmente. Venas terciarias predo-
minantemente opuestas y cerradas (1 mm). Grosor relativo 1,5:1, ce-
rrando areas poligonales de 0,5 mm de ancho. Venas de cuarto y
quinto orden reticuladas ortogonales, cerrando aréolas bien desa-
rrolladas, de forma poligonal, pequeiias (< 0,3 mm) con vénulas
simples o ramificadas hasta dos veces.

Orden més alto de venacién: quinto. Ultima venaciéon marginal:
ojalada abierta.

Nothofagus alpina (Lam. I, fig. 7, Lam. III, fig. 4).

Hoja simétrica, ovada angosta, apice agudo ancho a obtuso, base
redondeada a cordada, ligeramente asimétrica. Largo 3 a 12 cm, an-
cho 1 a 3 cm; consistencia cartiacea

Margen dentado, dientes regulares, compuestos, uno por cada
vena secundaria, separados por senos redondeados. El diente prin-
cipal de cada diente compuesto es de tipo A-1 (convexo/convexo) o
B-1 (derecho/convexo) con.el lado basal varias veces mas largo que
el apical. Su vena principal es excéntrica, siguiendo directamente de
la vena secundaria, y corriendo junto al margen foliar en el lado
basal del diente. En el sector medio de la hoja, esta vena puede no
interrumpirse al llegar al 4pice del diente sino que puede continuarse
con una vena marginal de tercer o cuarto orden que se origina junto
al seno superadyacente y se dirige basipetamente. No hay venas ac-
cesorias. El diente secundario, siempre presente, es de tipo A-1 (con-
vexo/convexo) con una vena principal central, que es una secundaria
externa de la secundaria superadyacente. Presenta cortas venas ac-
cesorias de cuarto orden que forman arcos incompletos, o que se
continian hasta el seno superadyacente, al que refuerzan. Puede
haber un diente secundario adicional, pequefio, atendido por una vena
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de cuarto orden, que se origina en las venas terciarias del espacio
intercostal. En la base de la lamina, por debajo del par de venas
secundarias basales, hay varios dientes similares a .los secundarios
descriptos.

Los senos redondeados, ubicados hacia la base de cada diente
principal tienen refuerzo fimbrial. Algunas venas de cuarto orden se
separan de la fimbrial con ramificacion admedial, otras las conectan
con la vena secundaria (superadyacente), y otra con la rama de se-
cundaria (subadyacente) (Lam. III, fig. 4).

Peciolo corto, de ancho moderado (menos del doble del ancho
de la vena media).

Venacion pinnada, crospedédroma simple. Vena primaria dere-
cha, moderada (1,7 %).

Venas secundarias en 13-14 pares, emergiendo a 60° en la base,
hasta 45-50° en el apice; las basales algo decurrentes. Grosor rela-
tivo 2:1, recorrido derecho, curvado apicalmente al entrar al diente;
cada una con una secundaria externa, salvo el par.basal, que puede
tener tres o cuatro. Venas terciarias emergiendo en angulo recto,
de grosor relativo 2:1, de modelo percurrente bifurcado y disposi-
cién ecerrada (< 1 mm), predominantemente opuesta.

Venas de cuarto y quinto orden reticuladas ortogonales, de difi-
cil diferenciacién, grosor relativo 1,5:1. Aréolas de desarrollo imper-
fecto, forma irregular, disposicién al azar y tamafio mediano a pe-
queno (0,3 mm); con venillas una o dos veces divididas.

Orden de venaciéon mas alto: quinto. Venacidn tltima marginal:
ojalada abierta.

Los ejemplares de N. procera (= N. nervosa) examinados son en
general de mayor tamafio, lo que explica varios cambios correlacio-
nados en su arquitectura: pueden aparecer pequefias venas acceso-
rias en el diente principal, mas de una secundaria externa en la parte
media de la hoja, y aréolas de mayor tamafio. La unica diferencia
notable es una mayor proporcién de venas terciarias percurrentes
alternas. Estas diferencias, sin embargo, no permiten separarlas como
especies distintas. '

Nothofagus antarctica (Lam. 11, figs. 1-2).

Hoja simple, simétrica, ovada ancha, apice agudo u obtuso, base

cordada, asimétrica. El lado mas bajo de la base asimétrica es mas
decurrente, y la vena secundaria basal de -ese lado entra decurrente-
mente al peciolo, atravesando buena parte de €l sin unirse a la vena
media. Largo 1,8 a 4,5 cm, ancho 1,3 a 2,5 cm. Consistencia cartacea.

Margen dentado, de dientes compuestos, irregulares, separados
por senos agudos, uno por secumdaria. Los dientes compuestos se
hallan separados por senos profundos, que dan a cada diente el as-
pecto de pequefios I6bulos. Cada diente compuesto presenta dos dien-
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LAMINA 2.
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tes principales separados por un seno, menos profundo, y varios
dientes secundarios (Lam. II, fig. 2). Dientes principales obtusos,
tipo A-1 (convexo/convexo) con una vena principal central que es
culminacién de una vena secundaria en un caso, y de una vena secun-
daria externa en el otro, y con venas accesorias de tercer orden que
conectan los senos con la vena principal, otras de cuarto orden que
forman arcos incompletos dentro del diente. Dientes secundarios
algo mas pequefios pero similares a los principales, salvo que la vena
principal central es de tercer orden, y se origina exmedialmente de
la secundaria o secundaria externa. Todos los senos son agudos, re-
forzados convergentemente por venas de tercer orden que conectan
con las venas principales de los dientes adyacentes y, admedialmente,
con la secundaria, secundaria externa, u otras venas de tercer orden.
La base de la hoja presenta varios dientes similares a los secunda-
rios, que son atendidos por venas externas de la vena secundaria
basal.

Peciolo corto, hasta 5 mm, y del doble del ancho de la vena
media. 3

Venacién pinnada, craspedédroma simple. -Vena primaria recta,
moderada hasta débil.

Cuatro a cinco pares de venas secundarias, emergiendo con angu-
lo de 70 ° en la base y 50° hacia el apice, derechas en la direccién
de uno de los senos profundos y curvandose en sus proximidades
para terminar en el diente principal del diente compuesto superadya-
cente. Poco antes de la curvatura emerge una secundaria externa
con angulo de 60° a 90°, que va a terminar en el diente principal del
diente compuesto subadyacente. Tanto de la secundaria como de la
secundaria externa emergen venas de tercer orden, que atienden a los
dientes secundarios. Grosor relativo: 2:1. Venas terciarias emer-
giendo en angulo recto, a veces agudo hasta 60°, y formando un re-
ticulo ortogonal. Grosor relativo: 2:1. Venas de cuarto orden for-
mando un reticulo ortogonal, y de grosor relativo 1,7:1. Venas de
quinto orden emergiendo a 90°, pero con frecuentes recorridos cur-
vos, cerrando aréolas bien desarrolladas, orientadas al azar, de forma
cuadrangular a poligonal, pequefias (0,25 mm) con vénulas ramifi-
cadas dos o tres veces. Orden de venacién mas alto: quinto. Vena-
cién marginal abierta, formando ojales incompletos.

Algunas hojas pueden ser mas alargadas que lo descripto ante-
riormente; en ese caso, no hay variacion del nimero de venas secun-
darias, pero pueden aparecer intersecundarias que se prolongan hasta
la mitad del espacio intercostal. En otros casos, los dientes com-
puestos pueden estar mucho menos marcados; entonces suele haber
varias secundarias externas, que atienden a varios dientes secunda-
rios' (Lam:7Il; fig: 1).
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Nothofagus betuloides (Lam. II, fig. 7, Lam. III, fig. 3).

Hoja simétrica, simple, ovada. Apice agudo, base aguda y simé-
trica. Largo 1,5 a 3,5 cm, ancho 1 a 2 cm; consistencia coriacea.

Margen serrado, de dientes simples o, raramente, compuestos,
regularmente espaciados con senos agudos. Cuticula fuertemente re-
forzada en el margen. Dientes A-1 (convexo/convexo) con una vena
principal, central, que es continuaciéon directa de una secundaria o
secundaria externa, con venas accesorias formando arcos, de tercero
y cuarto orden, ultimo arco incompleto. Dientes secundarios de los
dientes compuestos atendidos por venas terciarias, en general deflec-
tadas de los senos superadyacentes. Senos reforzados convergente-
mente por venas de segundo y tercer orden que conectan con las
secundarias y la venacién intercostal. Numero de dientes en la secun-
daria media: 2-3.

Peciolo ancho (1,2 mm, 3 veces la vena media). Con glandulas
laminares, mas densas hacia la base y con dos basilaminares no siem-
pre presentes.

Venacién pinnada craspedédroma simple, a veces craspedédroma
mixta. Vena primaria derecha o ligeramente curva, fuerte.

Venas secundarias en ntimero de cuatro o cinco pares, emergien-
do con angulo de 45° en la base y de hasta 60° hacia el apjce, grosor
relativo moderado (2:1), de recorrido derecho o ligeramente sinuoso,
con una o dos secundarias externas; con venas intersecundarias sim-
ples, que ocupan 1/3 del area intercostal. En la base aparecen un
par de venas de recorrido y grosor similar a una intersecundaria, que
se unen a la vena media en el peciolo, y que atienden los 2 o 3 dien-
tes basales de cada lado, luego de deflectarse en los senos super-
adyacentes.

Normalmente la vena secundaria entra directamente al diente,
pero en algunos casos se bifurca antes de entrar, yendo una rama al
seno superadyacente, al que refuerza y desde donde contintia, en un
recorrido sinuoso, hasta conectar con la secundaria superadyacente,
o su secundaria externa: De tal manera, completa un arco de vena-
' cién semicraspedédroma. Cuando ocurre, esto se da en dos o tres
secundarias de un mismo lado de la hoja. En otros casos, en las se-
cundarias basales y sus ramas, la vena va rectamente a un seno, que
refuerza, y luego se divide: la rama basal se deflecta entrando excén-
tricamente al diente inferior, y la rama apical se integra al sistema
de venas accesorias del diente superior.

~ Venas terciarias relativamente gruesas en relacién a las de segun-
do y cuarto orden (1,3:1) emergiendo en angulo recto o ligeramente
agudo, y con disposicién reticulada ortogonal. Venas de cuarto y
quinto orden relativamente gruesas (1,2:1) reticuladas ortogonales.
Aréolas poligonales o pentagonales, bien desarrolladas, orientadas en
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bloques, pequenas (0,2-0,3 mm) con vénulas simples o ramificadas
una o dos veces.

Ultimo orden de venacién: quinto. Venacién marginal ojalada
abierta.

Nothofagus dombeyi (Lam. II, figs. 5-6).

Hoja asimétrica, a ligeramente asimétrica, ovada a ovada angos-
ta. Apice agudo, base aguda asimétrica. Largo 2 a 2,5 cm, ancho 0,7
a 1,5 cm; consistencia coriacea.

Margen serrado, con dientes simples, raramente compuestos, de
tipo A-1 o A-2 (convexo/convexo o recto/convexo), separados por se-
nos agudos, a veces irregularmente espaciados, tres o cuatro en la
secundaria media. La vena principal es una secundaria, o secundaria
externa, que entra directa y centralmente, y tiene varias venas auxi-
liares de menor orden formando arcos, de los que €l ultimo es incom-
pleto. En los dientes de segundo orden, la vena principal es una
terciaria deflectada desde el seno superadyacente. Los senos se hallan
reforzados convergentemente por venas secundarias, terciarias y cuar-
tarias. ;

Peciolo grueso (dos veces la vena media). Venacién pinnada,
craspedédroma simple o a veces craspedédroma mixta. Vena prima-
ria derecha o muy suavemente curvada, fuerte (2,5 %).

Venas secundarias en numero de cinco pares, emergiendo con
4dngulo de 45°, que aumenta hacia el dpice hasta 60°; las basales pue-
den ser algo decurrentes. Grosor relativo moderado en relaciéon a la
primaria (2,5:1), recorrido ligeramente curvo. En algunas ocasiones
no llega al diente sino que describiendo un arco sinuoso se une a la
secundaria superadyacente, o a una rama externa de ésta (Lam. II,
fig. 5). Hay una, a veces dos secundarias externas que atienden
a los dientes o refuerzan los senos. Intersecundarias simples, a
veces prolongadas hasta un 60 % del area intercostal. En la base
aparecen dos venas de recorrido semejante al de una secundaria, con
grosor similar al de una terciaria o una intersecundaria, que atra-
viesan el peciolo sin unirse a la vena media (Lam. II, fig. 5).

Venas de tercer orden de grosor moderado respecto a las secun-
darias (2:1), emergiendo en angulo recto, con modelo reticulado or-
togonal. Venas de cuarto orden gruesas en relacién a las de tercero
(1,5:1), reticuladas ortogonales. Venas de quinto orden gruesas en
relacién a las de cuarto (1,3:1), reticuladas ortogonales, delimitando
aréolas pequerias, poligonales, bien desarrolladas, orientadas en blo-
que, con vénulas simples o ramificadas una o dos veces. Venacién
marginal: ojalada abierta. Ultimo orden de venacion: quinto.
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Nothofagus glauca (Lam. I, figs. 5-6).

Hoja simple, asimétrica, ovada ancha a muy ancha, de apice agu-
do y base cordada o lobada. Largo 4,5 a 7 cm, ancho 3,5 a 5 cm, con-
sistenicia cartacea.

Margen dentado, de dientes obtusos, A-1 (convexo/convexo), re-
gulares, compuestos, separados por senos redondeados. Diente prin-
cipal grande, asistido por una vena principal central o muy ligera-
mente excéntrica hacia el lado basal, que es continuaciéon de una vena
secundaria, con venas accesorias que contindan dentro del diente la
venacién-del espacio intercostal, y culminan junto al margen forman-
do arcos (ojales) de tercer y cuarto orden. En la parte central de
la hoja suele haber dientes secundarios, asistidos por venas secunda-
rias externas, y con venas auxiliares similares a las descriptas. Mas
raramente aparecen otros dientes secundarios ‘‘apicales” (Lam. I,
fig. 6) que se ubican entre el diente principal y el seno superadya-
cente, y son atendidos por una vena terciaria que emerge de la red
terciaria intercostal. En los senos se hallan arcos de tercer o cuarto
orden, que acompanan el margen foliar y lo refuerzan fimbrialmente.

Peciolo normal, ocupado totalmente por la vena media. Vena-
cién pinnada, craspedédroma simple. .

Vena media moderada (1,5 %) pronunciadamente curva en el ter-
cio basal, luego casi derecha, pero con un ligero zig-zag en conexion
con la emergencia de las venas secundarias.

Venas secundarias en numero de 89 pares, emergiendo con un
angulo de 40-50°, algo menor hacia el apice. La curvatura de la parte
basal de la vena media hace que hacia uno de los lados el dngulo
parezca considerablemente mayor, llegando casi a 90° con respecto
al eje general de la hoja. Venas secundarias recurvadas, a veces, cur-
vandose ligeramente al entrar al diente. Las basales son decurrentes;
las medianas con una, a veces dos secundarias externas. Grosor rela-
tivo 2,3:1.

Venas terciarias emergiéndo con angulo recto o ligeramente agu-
do (relacién A/A), percurrentes convexas, a veces algo bifurcadas, de
disposicién predominantemente opuesta, cerrada (0,1 cm); forman
angulo de 150°, que disminuye apicalmente con respecto a la vena
media. Grosor relativo: 2,5:1.

Venas de cuarto y quinto orden reticuladas ortogonales, ence-
rrando aréolas pequenas (0,4 mm), irregulares, imperfectas, con vé-
nulas simples a una o dos veces divididas. Hay en el cuarto orden
una tendencia a la ramificaciéon admedial. .

Venacion marginal ojalada abierta. Ultimo orden de venacién:
quinto.



E. J. Romero, Arquitectura foliar de las especies sudamericanas 301

Nothofagus nitida (Lam. II, fig. 4).

Hoja simétrica, ovada angosta a ovada muy ancha, apice agudo,
a veces redondeado en las formas juveniles, de base aguda hasta trun-
cada, simétrica. Largo 2 a 3,5 cm, ancho 1,5 a 2,5 cm, consistencia
coriacea. : ;

Margen reforzado por un engrosamiento de la cuticula, serrado,
con dientes B-2 o A-1 (derecho/derecho o convexo/convexo), simples
0 a veces compuestos, irregulares, con senos agudos de distintos ta-
manos. Dientes con vena principal central, que es directamente una
secundaria o secundaria externa. Venas accesorias de tercer o cuarto
orden formando arcos (ojales) de los que el dltimo permanece abier-
to. Dientes secundarios escasos, atendidos por venas de tercer o
cuarto orden, deflectadas desde el seno superadyacente. Todos los
senos reforzados convergentemente por venas de tercer orden, que
los conectan con las venas secundarias, las secundarias externas o la
red de venas terciarias del espacio intercostal. Los senos superadya-
centes a los dientes atendidos por venas secundarias son de mayor
profundidad que los otros, lo que determina la serratura irregular
del margen. Numero de dientes por secundaria media: 2-3.

Tipo de venacion craspedédroma simple; vena primaria recta, mo-
derada. i

Venas secundarias en ntimero de tres o cuatro pares, de grosor
relativo moderado (2:1) emergiendo con angulo de 45° en la base
hasta unos 60° en el apice; de recorrido uniformemente recto, con
una o dos secundarias externas, que puedan aumentar a tres, cuatro
o cinco en la secundaria basal. Con intersecundarias compuestas, ocu-
pando hasta 1/4 del area intercostal. Hay uno o dos pares de venas
basales, de recorrido similar a una secundaria pero del grosor de una
terciaria o una intersecundaria, que atraviesan el peciolo sin unirse
a la vena primaria. Estas venas culminan en el seno de los dientes
basales, de donde se deflectan para atender el diente. En ocasiones,
el par de secundarias basales tampoco se une a la vena primaria
. antes de entrar al peciolo. '

Venas terciarias emergiendo en angulo recto a agudo, reticuladas
ortogonales, de grosor relativo moderado (2:1). Venas de cuarto
y quinto orden reticuladas ortogonales, relativamente gruesas (1,5:1 y
1,3:1). Aréolas pequeias (0,3 mm), tetragonales o poligonales, bien
desarrolladas, en parte orientadas en bloque, con vénulas simples a
divididas una vez, raramente dos. :

Venacion marginal incompleta, tltimo orden de venacion: quinto.
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Nothofagus obliqua (Lam. I, figs. 3-4).

Hoja simple, ligeramente asimétrica, ovada a ovada angosta, de
apice agudo y base redondeada, asimétrica. Largo 2,5 cm a 6 cm,
ancho 1,5 a 3 cm, consistencia cartacea.

Margen serrado, con dientes tipo A-1 (convexo/convexo) regula-
res, compuestos, separados por senos redondeados. Los de primer
orden con una vena principal algo excéntrica, mas cercana al lado
basal del diente, y que es continuacién directa de la vena secunda-
ria. Con venas accesorias de tercer o cuarto orden, ojaladas, de ojal
incompleto. Generalmente con uno, a veces dos dientes secundarios,
atendidos por una o dos secundarias externas, excéntricas y con ac-
cesorias que forman ojales incompletos. Suele haber también otros
dientes secundarios, ubicados entre el principal y el seno superadya-
cente, y que son atendidos por venas terciarias que emergen de la
red terciaria del espacio intercostal, en estrecha relacién con la vena
secundaria (Lam. I, fig. 4). En los senos se hallan venas de tercer
y cuarto orden, que forman arcos junto al margen foliar y lo refuer-
zan fimbrialmente.

Peciolo grueso (dos veces la vena media). Venacién pinnada,
craspedédroma simple. Vena primaria ligeramente curva, moderada
a fuerte (1,8-2,7 %).

Venas secundarias en 8-9 pares, emergiendo a 40-45°, constante
en toda la hoja pero de insercion decurrente hacia la base, ligeramen-
te recurvadas, pero curvandose un poco en las proximidades del
margen, al entrar en el diente. Con una, a veces dos secundarias
externas; sé6lo una de las dos secundarlas basales con secundarias ex-
ternas. Grosor relativo 2,5:1.

Venas terciarias originadas en angulo recto, percurrentes bifur-
cadas, en disposicién predominantemente alterna, formando con la
vena media un angulo de 140°, constante. Grosor relativo: 3:1.

Venas de cuarto orden reticuladas ortogonales, con tendencia a
la ramificacion admedial, notable por ejemplo en el area entre la
vena secundaria y la secundaria externa.” Venas de quinto orden re-
ticuladas ortogonales, cerrando aréolas poligonales, imperfectas, dis-
puestas al azar, de forma irregular, con vénulas simples, o divididas
una o dos veces.

Venacién ultima marginal: ojalada abierta. Ultimo orden de ve-
nacion: quinto.

'Nothofagus pumilio (Lam. II, fig. 3, Lam. III, fig. 2).
Hoja simple, simétrica, ovada, 4pice redondeado, base obtuéa,

ambos simétricos. Largo 1,5 a 3 cm, ancho 1 a 1,7 cm, consistencia
cartacea.
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Margen dentado, con dientes obtusos, tipicamente dos por cada
vena secundaria, senos agudos. Dientes simples, con una vena prin-
cipal excéntrica, que es continuacion de una vena secundaria, o de
una secundaria externa. Venas accesorias de tercer o cuarto orden
que conectan a la principal con los senos adyacentes, o admedial-
mente con el reticulo intercostal, o que forman arcos marginales.
Senos reforzados convergentemente por venas de tercer o cuarto
orden que conectan con las venas principales o el reticulo intercos-
tal. En la base de la hoja puede haber tres o cuatro dientes, aten-
didos por secundarias externas del par de venas secundarias basales.

Peciolo corto (0,5 mm) pero del doble del ancho de la vena me-
dia. Venac10n pinnada, craspedédroma simple. Vena primaria recta,
débil.

Cinco a seis pares de venas secundarias, emergiendo con angulo
de 60° las basales y de 50° las apicales; las primeras algo decurrentes.
Tienen recorrido recto en direccién a un seno y hasta muy cerca del
margen, punto en el que se curvan y atraviesan excéntricamente el
diente superadyacente, terminando junto a su apice. Poco antes del
punto de curvatura mencionado, emerge una secundaria externa, que
con recorrido recto atraviesa excéntricamente al diente subadyacen-
te, terminado junto a su apice. Como se mencioné mas arriba, el par
de secundarias basales puede tener mas de una secundaria externa.
En algunas ocasiones, a la altura del punto de curvatura de la vena
secundaria, puede emerger una secundaria externa pequefa y recta,
que sigue hasta el seno, donde se inserta en un pequefio diente adi-
cional a los normales. Tamafio relativo: 2:1. No hay intersecunda-
rias.

Venas terciarias originadas en angulo recto, reticulado ortogonal,
de grosor relativo 2:1. Venas de cuarto y quinto orden reticuladas
ortogonales de grosor 2:1. Aréolas bien desarrolladas, poligonales,
medianas (0,5 mm) con vénulas ramificadas dos o tres veces.

Orden de venacion mas alto: quinto. Venacién ultima marginal
ojalada abierta.

DISCUSION

El analisis de las descripciones precedentes permite+ detectar
varios caracteres comunes a todas las especies sudamericanas. Todas
presentan un plan pinnado, craspedédromo simple, con apice agudo y
base variable, secundarias curvas en mayor o menor grado, y por
lo menos una secundaria externa. Las terciarias van desde reticiula-
das ortogonales hasta percurrentes opuestas. La venaciéon de alto
orden llega siempre hasta el quinto y culmina en el margen en un
sistema ojalado abierto. Las aréolas son siempre pequenaq y con
venillas divididas desde una a cinco veces.

Varios caracteres facilmente observables permiten diferenciar
tres grupos de especies: caducifolias de hoja grande (N. glauca, N.
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obligua, N. alessandri 'y N. alpina), caducifolias de hojas pequefias (N.
antarctica y N. pumilio), y perennifolias (N. nitida, N. betuloides y
N. dombeyi). Las primeras comprenden cuatro especies de la re-
gién central de Chile y Argentina. Presentan gran numero de venas
secundarias y venacién de alto rango (semsu Hickey 1971). En N.
obliqua y N. glauca la secundaria entra rectamente en el diente.
En N. alpina y N. alessandri sufre una curvatura. Ademds, en las
primeras suele aparecer un diente secundario hacia el dapice del
diente principal. Las cuatro especies pueden distinguirse también
por la posicién del seno con respecto al diente principal. Todas
las caducifolias tienen terciarias y cuaternarias mas delgadas, pero
en N. alessandri se observa que las secundarias son también relati-
vamente delgadas. ;

El grupo de las caducifolias de hoja pequefia comprende a N.
pumilio y N. antarctica. La primera es facilmente reconocible en el
campo por sus venas secundarias yendo rectamente a uno de cada
dos senos. Esa vena, sin embargo, se curva al llegar al seno y atiende
al diente apical. En N. antarctica 'las secundarias se curvan notable-
mente y la venacién terciaria es reticulada y de menor rango que
en las especies precedentes. Las secundarias basales presentan un
alto numero de secundarias externas, y pueden existir intersecunda-
rias. ] ;
Por ultimo, las perennifolias difieren de las anteriores por su
textura coridcea, una tendencia a la decurrencia en el par de secun-
darias basales, venas de alto orden gruesas y aréolas mas pequenas.
En N. nitida puede haber un alto numero de secundarias externas
en las secundarias basales, y la primaria puede ramificarse hacia el
apice. En N. betuloides y N. dombeyi llaman la atencién la tendencia
a formar una o mdas secundarias semicraspedédromas, y la fuerte
vena primaria. : :

El conjunto de los caracteres permite una facil determinacion de
acuerdo a la clave que se da mas adelante.

McQueen (1976, 1977) y Weinberger (1977) han estudiado la
autoecologia de casi todas estas especies, con resultados que pue-
den correlacionarse con algunos rasgos morfoldgicos. Asi, todas las
especies de clima oceéanico tienen dientes simples o predominante-
mente simples, y las de clima continental los tienen compuestos. Las
primeras comprenden a N. pumilio 'y a las tres especies perenni-
folias. N. pumilio es la especie de menor tolerancia a condiciones
extremas de entre todas las sudamericanas, y es la tnica de apice re-
dondeado y que, siendo caducifolia y de hoja papiracea, se halla en
clima oceanico. N. betuloides y N. dombeyi tienen tolerancias clima-
ticas amplias, y mayores que las de N. nitida (Weinberger 1977, pag.
264). Correspondientemente, tienen una morfologia similar, y difie-
ren de N. nitida en el nimero de secundarias externas basales y el
tamafio de los senos. N. dombeyi tiende a un clima menos costero
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que N. betuloides, en correspondencia con mayor numero de dien-
tes en la secundaria media.

Las especies de clima continental comprenden. a N. antarctica
y las caducifolias de hoja grande. N. obliqua y N. glauca son ter-
moéfilas y heliéfilas. Viven en las tierras bajas y resisten bien las
sequias de verano y grandes amplitudes térmicas diarias. Estas es-
pecies poseen marcada asimetria, base cordada o redondeada, senos
principales equidistantes de los secundarios y 89 pares de secunda-
rias. N. alessandri habita en los sectores mas aridos de la distribu-
cién de las dos especies mencionadas, y presenta glandulas, y dientes
y senos mas pequenos. N. alpina no es helidfila y tiene forma simé-
trica y base redondeada. Por ultimo. N. antarctica comparte varias
exigencias con el primer par de especies: variaciones diarias de la
temperatura, resistencia a las sequias de verano y heliofilia. Similar-
mente, comparte algunos rasgos morfoldgicos: asimetria, base cor-
dada o redondeada y senos principales equidistantes de las secun-
darias. McQueen (1976) indica que N. antarctica .crece en la Pata-
gonia austral en cuatro sitios: 1. regiones semidridas; 2. suelos hidro-
morficos; 3. arbustal subalpino; 4. cuencas de inversion de tempera-
tura. -Estos distintos ambientes pueden ser responsables de las varia-
ciones que se han hallado en la arquitectura foliar, tal como se des-
cribié en la seccién correspondiente. N. antarctica es la especie que
mayor variacion intraespecifica ha mostrado, y su pertenencia a dis-
tintos ecotipos mereceria ser estudiada.

CLAVE PARA LAS ESPECIES SUDAMERICANAS DE NOTHOFAGUS
BASADA EN LA ARQUITECTURA FOLIAR,

Las claves de las especies de Nothofagus han llevado frecuente-
mente caracteres foliares. El caracter de la prefoliacion plicada y
hojas caducas versus prefoliaciéon plegada y hojas perennes fue
usado ya por De Candolle (1864) y sirve para separar las dos sec-
ciones del género. Reiche (1897, 1941) utiliz6 tamafio y forma de la
lamina, pero con limites imprecisos, que requerian el complemento
de caracteres florales. Lo mismo ocurre con la clave ‘de Mc Closkie
(1903), que en los caracteres foliares es practicamente una repeticién
de la anterior. La de Dieckmann (1946) es puramente histolégica,
pero en las descripciones y discusiéon se mencionan varios caracteres
foliares. La clave de Dimitri y Milano (1950) menciona también los
caracteres de tamafio y forma de la lamina, y el del margen den-
tado para el caso caracteristico de N. pumilio. Esta clave se comple-
menta también con caracteres florales, y ademas cubre solamenteé
las especies argentinas cultivadas (N. procera, N. pumilio, N. obli-
qua, N. antarctica y N. dombeyi).

Por ultimo, el trabajo de van Steenis (1953) se ocupa in extenso
de la hoja, reproduce esquemas del margen de varias especies, y
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senala su importancia para los estudios paleobotanicos. En la clave
para especies de América del Sur, Australia y Nueva Zelandia, utiliza
numerosos caracteres foliares, como tipo de margen, numero de
venas secundarias, tamano y forma de la lamina, presencia de pelos,
consistencia y color. Para las especies de Nueva Guinea da una
clave basada en caracteres vegetativos utlhzando casi exclusivamente
los caracteres ya mencionados.

En este trabajo, la clave para las especies de Ameérica del Sur
se basa exclusivamente en la arquitectura foliar, complementando la
de van Steenis. Se pretende asi posibilitar estudios paleobotanicos
detallados, y facilitar la determinacién de material actual estéril.

A. 45, Raramente 6 pares de venas secundarias. Venas terciarias
reticuladas ortogonales. Senos agudos, de refuerzo convergente
Dientes simples o compuestos.

B. Venas de 4° y 52 orden gruesas. Vénulas simples o divididas 1
o 2 veces.
C. Secundarias basales con 3 o més secundarias externas. En
general ovada amplia, con un seno de tamano mayor por
cada vena secundaria.

N. nitida

C’. Secundarias basales con 1 o 2 secundarias externas. En
general ovada, con los senos de tamafno similar.
D. En general con glandulas laminares,* especialmente dos
basilaminares, y 2-3 dientes por secundaria media.

N. betuloides

D’. En general sin glandulas * y 3-4 dientes por secundaria
media.
N. dombeyi

B’. Venas de 49 y 52 orden delgadas. Vénulas ramificadas 3-4 veces.
C. Dos dientes simples obtusos por cada vena secundaria. Vena
principal de los dientes excéntrica.

N. pumilio

C’.Un diente compuesto por cada secundaria. Vena principal
del diente principal, central.

N. antarctica

A’.Mas de 8 pares de venas secundarias. Venas terciarias percurren-
tes. Sencs redondeados, de refuerzo fimbrial. Dientes compuestos.

* Este caracter esta siendo revisado por la Dra. A. M. Ragonese quien

no encuentra diferencias significativas.
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B. Seno principal que separa dos dientes compuestos, equidis-
tante de las dos venas secundarias adyacentes. 8-9 venas se-
cundarias.

C. Base cordada. Vena primaria muy curva. Venas terciarias
predominantemente opuestas.

N. glauca

C’. Base redondeada. Vena primaria moderadamente curva.
Venas terciarias predominantemente alternas.
N. obliqua

.

B’. Seno principal que separa dos dientes compuestos, no equidis-
tante de las dos venas secundarias adyacentes. 10-15 venas
secundarias.

C’. Seno principal que separa dos dientes compuestos, ubicado
inmediatamente por encima de cada vena secundaria. 10-12
venas secundarias.

N. alessandri

C. Seno principal que separa dos dientes compuestos, ubicado
inmediatamente por debajo de cada vena secundaria, y por
encima de la secundaria externa de la misma. Reforzado
por venas de ramificacion admedial. 12-15 venas secun-
darias. '

N. alpina
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