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SUMMARY

Variation of functional traits among species allows evaluating their life strategies. The whole-plant economic spectrum proposes
coordination of the form and function across different plant organs to optimize a resource-use strategy. However, few studies have
evaluated the coordination among woody species through functional traits from different plant organs. We evaluated variation and
coordination of crown, leaf, stem, root and phenology trait values across woody species of the semi-arid Mediterranean matorral of
Chile. We hypothesize that sclerophyllous and malacophyllous woody species vary and coordinate their trait values along an ecological
dimension that separates their resource-use strategies from conservative to acquisitive, respectively. We analyzed the variation and
correlation of 14 functional traits for 12-16 species. The functional trait values between sclerophyllous and malacophyllous species did
not differ across the whole-plant economic spectrum. Traits were coordinated along multiple ecological dimensions. The first dimension
was associated with the leaf economic spectrum and plant morphology, yet differed between sclerophyllous and malacophyllous
species. Sclerophyllous species combined mostly conservative foliar trait values (longer leaf life span) with acquisitive morphological
trait values (larger maximum plant height and longer lateral extension of roots), while malacophyllous species exhibited opposite
combinations. The second dimension was associated with variation in phenology and root traits. This dimension separated species
with conservative phenological and root trait values (delayed growth onset and deeper rooting depth) from opportunistic species with
opposite trait values. The third dimension was coordinated by wood density and the leaf *C - isotopic composition. This dimension
separated the drought-tolerant species with high stem densities and higher leaf water use efficiency from opportunistic water-use species
with opposite attributes. In contrast with our hypothesis, in the Chilean matorral the species can combine conservative and acquisitive
trait values to use resources and coordinate their resource use strategies across multiple dimensions. This decoupling of plant strategies
could occur because different organs and phenology are exposed to different environmental filters.

Key words: functional diversity, Mediterranean, spectrum, leaf economy, root, phenology.

RESUMEN

La variacion de rasgos funcionales entre especies permite evaluar sus estrategias de vida. El espectro de la economia de la planta propone
una coordinacion de la forma y funcion de diferentes organos de la planta para maximizar el uso de recursos. Sin embargo, existen pocos
estudios evaluando la coordinacion de estrategias de uso de recursos de las especies a través de rasgos funcionales que se encuentran
en diferentes 6rganos de la planta. En este estudio se evalua la variacion y coordinacion de valores de rasgos funcionales de copa, hoja,
tallo, raiz y fenologia relacionados con el uso de los recursos a través de especies lefiosas del matorral de Chile. La hipdtesis es que las
especies lefiosas esclerdfilas y malacofilas varian y coordinan sus valores de rasgos funcionales a lo largo de una dimension ecoldgica
que separa sus estrategias de uso de recursos de conservativa a adquisitiva, respectivamente. Las diferencias y correlaciones de 14
rasgos funcionales fueron analizadas a través de 12-16 especies lefiosas. Los valores de rasgos funcionales entre especies escleréfilas
y malacdfilas no difirieron significativamente para ocho de los 15 rasgos funcionales evaluados. La coordinacion de valores rasgos
funcionales fue a través de multiples dimensiones ecologicas. En la primera dimension coordinaron el espectro de la economia de la hoja
y la morfologia de la planta y fue la tinica dimension que separ6 a las especies esclerdfilas de las malacofilas. Las especies esclerofilas
combinaron atributos foliares conservativos (mayor longevidad de hoja) y atributos morfoldgicos adquisitivos (mayor altura maxima
de planta y mayor extension lateral de raices), mientras las especies malacdfilas combinaron atributos opuestos. La segunda dimension

295



BOSQUE 42(3): 295-310, 2021
Coordinacion de estrategias funcionales en el matorral

separo a las especies que combinaron valores de rasgos fenologicos conservativos (inicio de crecimiento tardio) y una mayor profundidad
de raices y a las especies oportunistas que combinaron atributos opuestos. En la tercera dimension coordinaron la densidad del tallo y la
composicion isotopica foliar de 3C. Esta dimension separé a las especies tolerantes al déficit hidrico que combinaron altas densidades de
tallo y mayor eficiencia en el uso de agua en la hoja y a las especies oportunistas para el uso del agua que combinaron atributos opuestos.
En contraste a nuestra hipotesis, en el matorral de Chile las especies combinan valores de rasgos conservativos y adquisitivos para usar
los recursos y coordinan sus estrategias de uso de los recursos a través de multiples dimensiones. Posiblemente, este desacoplamiento
de estrategias ocurre porque diferentes 6rganos de la planta y su fenologia estan expuestos a diferentes filtros ambientales.

Palabras clave: estrategia, rasgo funcional, mediterraneo, espectro, raiz, fenologia.

INTRODUCCION

Las plantas adoptan diferentes estrategias de uso de los
recursos segun las condiciones ambientales en las que ha-
bitan. La variacion de rasgos funcionales relacionados con
el uso de los recursos a través de las especies puede reflejar
los compromisos o “frade-offs” que tienen las plantas en-
tre crecimiento y sobrevivencia. Por ejemplo, las especies
que habitan ambientes con mayor disponibilidad de recur-
sos exhiben valores de rasgos adquisitivos relacionados
con una estrategia de crecimiento rapido y baja inversion
en la construccion de estructuras, mientras que las espe-
cies que habitan ambientes estresantes muestran valores
de rasgos conservativos relacionados con una estrategia de
crecimiento lento y alta inversion en la proteccion de sus
organos (Grime 2001, Reich 2014).

Desde una aproximacion de la ecologia funcional ba-
sada en rasgos, las estrategias de adquisicion o conserva-
cion de los recursos de las plantas pueden comprenderse
evaluando patrones de variacion y covariacion de rasgos
funcionales a través de diferentes especies (Diaz et al.
2004). El espectro de la economia de la hoja (un patron de
variacion y covariacion de rasgos foliares) muestra en un
extremo a las especies con una estrategia de rapida adqui-
sicion de carbono y nutrientes con mayor area foliar espe-
cifica, contenido de nitrogeno, fosforo y tasa de fotosinte-
sis, y en el otro extremo a las especies con una estrategia
de lenta adquisicion de esos recursos y mayor inversion en
la construccidon de estructuras y mecanismos de defensa
que combinan valores de rasgos opuestos (Wright et al.
2004). Asimismo, el espectro de la economia de la madera
muestra en extremos opuestos a las especies de estrate-
gia adquisitiva con alta conductancia hidraulica y a las
especies conservativas con alta resistencia al embolismo
y a los dafios mecanicos (Chave et al. 2009). Por ultimo,
Roumet et al. (2016) mostré un espectro de la economia
de las raices que muestra en un extremo a las especies ad-
quisitivas que combinan mayores tasas de adquisicion de
agua y nutrientes, mayores tasas de respiracion, altas tasas
de descomposicion, mayor longitud especifica de la raiz,
y mayor concentracion de nitrégeno; en el otro extremo,
muestra a las especies conservativas que combinan valores
de rasgos opuestos.

En adicion, la variacion en los rasgos morfologicos de
la copa, las raices y la fenologia también reflejaria las es-
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trategias de uso de los recursos de las especies. Las espe-
cies con mayor altura de planta exhiben una estrategia de
alta demanda radiativa (estrategia adquisitiva), mientras
que las especies de menor altura exhiben una estrategia to-
lerante a la sombra (estrategia conservativa) (Poorter et al.
2012, de la Riva 2016). Asimismo, en ambientes medite-
rraneos con marcados cambios estacionales, las especies
que tienen un inicio temprano de crecimiento (con respec-
to a la estacion lluviosa) o mayor duracion de crecimiento
reflejan una estrategia fenologica oportunista que permite
capturar los recursos (agua y nutrientes) en los primeros
eventos de lluvia o durante largos periodos; mientras que
las especies con un inicio tardio de crecimiento y de corta
duracion de crecimiento muestran una estrategia fenologi-
ca conservativa que evita exponer el crecimiento a condi-
ciones ambientales extremas, como bajas temperaturas de
invierno y las altas temperaturas de verano (Castro-Diez et
al. 2003). Similarmente, las especies de raices profundas,
tipicas de ambientes mas aridos podrian tener una estrate-
gia conservativa para el uso del agua y de los nutrientes
(como mayor densidad de tejidos y menor concentracion
de nitrégeno), mientras que las especies de raices superfi-
ciales podrian tener una estrategia adquisitiva para el uso
del agua (Moreno-Gutiérrez et al. 2012).

Acorde al espectro de la economia de la planta, las
especies podrian coordinar diferentes atributos de forma y
funcion a través de diferentes 6rganos y converger dentro
una unica estrategia adquisitiva o de lo contrario hacia una
estrategia conservativa para adaptarse a su ambiente (Reich
2014). En linea con esta hipotesis, en la Cuenca del Medite-
rraneo de Espafia las especies lefiosas perennes combinaron
valores de rasgos que sugieren una coordinada estrategia
conservativa a través de diferentes drganos (menor area
foliar especifica, mayor densidad de tallo y menor longi-
tud especifica de la raiz), mientras que las especies lefiosas
deciduas mostraron una coordinada estrategia adquisitiva
para el uso de los recursos con valores de rasgos opuestos
(de la Riva et al. 2016). Similarmente, en bosques subtro-
picales de China las especies lefiosas perennes exhibie-
ron coordinadamente una estrategia conservativa a través
de rasgos de copa, tallo y hoja (por ejemplo, combinaron
menor altura de planta, mayor densidad de madera, mayor
contenido foliar de materia seca) para incrementar su tole-
rancia a la sombra, mientras las especies lefiosas deciduas
exhibieron una coordinada estrategia adquisitiva combi-



nando valores de rasgos opuestos para aumentar su habi-
lidad competitiva para capturar la luz (Zhao et al. 2016).
Asimismo, especies herbaceas y lefiosas con mayor altura
de planta podrian coordinar con raices menos profundas y
lateralmente mas extensas para capturar mayor cantidad de
recursos (Grime 2001). Finalmente, especies que combinan
valores de rasgos de hojas y tallos que reflejan una estrate-
gia adquisitiva (menor contenido de materia seca de la hoja
y menores densidades de madera) podrian tener un inicio de
crecimiento temprano respecto a la temporada de 1luvia, lo
que reflejaria su estrategia oportunista para capturar el agua
(Lima y Rodal 2010).

En contraste, existen estudios que muestran una débil
coordinacion entre rasgos de hoja, tallo y raiz (Baraloto et
al. 2010, Fortunel ef al. 2012, Silva et al. 2018, Delpiano
et al. 2020) o entre diferentes atributos de hoja y fenologia
(Castro-Diez et al. 2003, Diaz et al. 2004) que contradicen
lo propuesto por el espectro de la economia de la planta.
Posiblemente, la escasa coordinacién de rasgos funciona-
les ocurre porque existe un desacople entre funciones para
el uso del agua y para el uso del carbono entre o dentro de
diferentes 6rganos. Por ejemplo, la conductancia hidrauli-
cay la seguridad biomecanica en la hoja no siempre estan
inversamente relacionados (Méndez-Alonzo et al. 2019).
Asimismo, diferentes 6rganos pueden desarrollar estrate-
gias de uso de los recursos independientes en respuesta a
diferentes filtros de estrés ambiental a través del espacio o
el tiempo (Weemstra et al. 2016). Por ejemplo, los filtros
ambientales existentes arriba y abajo del suelo, pueden
ser diferentes, lo que evita que los rasgos funcionales de
hoja y raiz coordinen hacia una unica estrategia de uso de
los recursos (Carvajal et al. 2019, Delpiano et al. 2020).
Asimismo, los filtros ambientales podrian actuar a través
del tiempo afectando de manera diferente a los filtros que
actuan a través del espacio.

En bosques de clima mediterraneo el déficit hidrico
predomina debido a la fuerte estacionalidad y las precipi-
taciones poco predecibles (Rundel et al. 2016). Acorde a la
hipotesis del espectro de la economia de la planta en este
tipo de clima podriamos esperar una fuerte coordinacion
de rasgos funcionales de uso de los recursos de las especies
a través de diferentes drganos de las plantas. De hecho, en
ambientes mediterraneos las especies esclerofilas perennes
y las malacéfilas deciduas tienen una coordinada estrategia
conservativa o adquisitiva para el uso de los recursos, res-
pectivamente, al menos a nivel de hoja (Moreno-Gutiérrez
et al. 2012, Prieto et al. 2018, Querejeta et al. 2018). Ade-
mas, esta coordinacion de estrategias para el uso de los
recursos podria extenderse a través de diferentes drganos
de las plantas, al menos en ecosistemas mediterraneos (Ca-
nadell y Zedler 1994, Pérez-Ramos ef al. 2012, de la Riva
et al. 2016). Una estrategia conservativa a través de todos
los organos de las plantas permitiria a las especies escle-
rofilas perennes mantener reducidas tasas de fotosintesis y
transpiracion durante todo el afio, mientras una estrategia
adquisitiva permitiria a las especies malacofilas deciduas
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tener altas tasas de fotosintesis y transpiracién durante un
breve periodo de mayor disponibilidad de recursos para
crecer (Mooney y Dunn 1970). Sin embargo, ese patron
de coordinacion podria no ser una la regla para las regio-
nes mediterraneas, ya que en los chaparrales de California
las especies lefiosas exhiben una débil coordinacion entre
rasgos funcionales relacionados con el uso del carbono (a
nivel de hoja) y el uso del agua (a nivel de tallo) (Ackerly
2004). Esos estudios sugieren que existe evidencia con-
tradictoria sobre los patrones de coordinacidon de estrate-
gias de uso de los recursos de especies leflosas a través de
diferentes 6rganos de la planta y la fenologia. Por tanto,
es importante evaluar patrones de coordinacion de rasgos
funcionales a través de diferentes 6rganos de la planta para
comprender de mejor forma las estrategias de uso de recur-
sos de las especies.

Este estudio tiene el objetivo de evaluar la variacion
y coordinacion de rasgos de copa, hoja, tallo, raiz y feno-
logia a través de especies lefiosas del matorral de Chile
para comprender sus estrategias para usar los recursos. Por
lo que se conoce, este es el primer estudio que reporta la
coordinacion de diferentes rasgos funcionales de las plan-
tas perteneciendo a diferentes 6rganos de las plantas y ade-
mas incluyendo rasgos de dificil medicion como la morfo-
logia de raices y la fenologia en ambientes mediterraneos.
Se formula la siguiente pregunta ;Como coordinan rasgos
morfologicos de copa, hoja, tallo, raiz y fenologia para
usar los recursos en especies lefiosas esclerofilas y mala-
cofilas del matorral de Chile? La hipdtesis del estudio es
que las especies esclerofilas perennes y malacofilas deci-
duas tienen contrastantes atributos de copa, hoja, tallo, raiz
y fenologia, los cuales reflejan sus diferentes estrategias
para usar los recursos. Si esto ocurre los atributos de las
especies varian y coordinan a través de una dimension que
separa en un extremo a las especies esclerdfilas perennes
con rasgos conservativos para usar los recursos y en el otro
extremo a las especies malacofilas deciduas con rasgos ad-
quisitivos.

METODOS

Area de estudio. El estudio se realizo en la Reserva Nacio-
nal Robleria de Los Cobres de Loncha (en adelante reserva
de Loncha) (34°7°36” S, 71° 11’ 18" OE) y en la localidad
colindante de Los Bronces, Chile (34°11° 13 S, 71°1°7”
OE). El area corresponde a los cordones orientales de la
Cordillera de la Costa. El clima es de tipo mediterraneo
semiarido con una época lluviosa fria y una época seca
calida de seis meses. Acorde a la estacion climatologica de
Rancagua, la localidad mas préoxima al area de estudio, la
reserva de Loncha tiene una precipitacion promedio anual
de 474 mm y una temperatura anual de 14,7 °C. La topo-
grafia es montafiosa, con pendientes moderadas a empina-
das. Los suelos estan formados por materiales coluviales.
La vegetacion del matorral dentro y alrededor de la reserva
se distribuye de 500 a 900 m s.n.m. Los matorrales son
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formaciones que varian en composicion de bosques escle-
réfilos perennes dominados por peumo (Cryptocarya alba
(Molina) Looser) y litre (Lithraea caustica Hook et Arn)
a bosques espinosos malacoéfilos deciduos dominados por
espino (Acacia caven (Molina) Molina) y trevo (Retanilla
trinervia (Guillies ef Hook) Hook ef Arn). En general, los
matorrales esclerdfilos perennes y los matorrales malaco-
filos deciduos se distribuyen a través de una gradiente de
mayor a menor disponibilidad de agua (Bown et al. 2014),
y de menor a mayor disponibilidad de luz (Armesto y Mar-
tinez 1978), respectivamente.

Seleccion de especies. Las especies seleccionadas fueron
las de mayor abundancia relativa en la reserva de Loncha.
Estas especies cubrieron un amplio rango de especies ar-
boéreas y arbustivas, y ademas diferentes morfologias de
hoja (esclerdfila y malacofila) y habitos de vida (perennes,
deciduas y semi-deciduas) en linea con previos estudios
(Montenegro et al. 1989) (cuadro 1).

Seleccion de rasgos funcionales. Catorce rasgos funciona-
les de la copa, tallo, hoja, raiz y fenologia fueron seleccio-
nados y relacionados con las estrategias de uso de los recur-
sos. Estos rasgos se relacionaron con funciones de la plan-
ta relevantes para el uso de los recursos (agua, nutrientes,
luz, carbono) (Pérez-Harguindeguy et al. 2013) (cuadro 2).

Medicion de rasgos. Los rasgos funcionales fueron obte-
nidos de 11 a 16 especies dependiendo del rasgo. La ma-
yor parte de los rasgos fueron obtenidos por mediciones
directas y una menor parte complementada por literatura.
El nimero de plantas medidas por especie para obtener
el valor promedio de cada especie fue de 2 a 56 plantas
dependiendo del rasgo (apéndice 1y 2).

La altura maxima de la planta (H) fue medida como la
distancia entre el suelo y la altura maxima de la copa de
la planta. El didmetro de copa (DC) fue medido como el
promedio de la distancia horizontal entre los bordes de la
copa medida en dos direcciones opuestas. La H y el DC
se obtuvieron de 6 a 56 plantas por especie. Las plantas se
midieron a través de 15 parcelas de muestreo de 25 x 25
m que se encuentran en la reserva de Loncha. La medicion
de H fue realizada con un hipsometro (SUUNTO PM-5,
Finlandia) y el DC con una cinta métrica.

La profundidad de raiz (PR) fue medida como la dis-
tancia vertical entre el cuello de la raiz de la planta hasta
la punta de la raiz mas profunda. La extension lateral de
enraizamiento (ELR) fue la distancia horizontal de la raiz
desde el centro de la planta hasta el extremo mas lejano dis-
puesta horizontalmente en los primeros 50 cm de profun-
didad del suelo. Ambos rasgos de raiz fueron medidos en
2 a 17 plantas dependiendo de la especie. La medicion fue
realizada directamente en raices completas extraidas en un

Cuadro 1. Descripcion de las especies seleccionadas para evaluar rasgos funcionales del matorral de Chile de acuerdo al habito de
hoja: esclerofila perenne (ep), malacoéfila decidua (md), malacofila semi-decidua (msd) y malacofila perenne (mp) y forma de vida.

Description of woody species selected to assess functional traits of the Chilean matorral. Leaf habit: evergreen sclerophyllous (ep),
deciduous malacophyllous (md), semi-deciduous malacophyllous (msd), malacophyllous evergreen (mp).

Especie Familia Forma de vida Habito de hoja
Peumus boldus Molina Monimiaceae Arbol ep
Cryptocarya alba (Molina) Looser Lauraceae Arbol ep
Kageneckia oblonga Ruiz et Pav. Rosaceae Arbol ep
Persea lingue (Miers ex Bertero) Nees Lauraceae Arbol ep
Lithraea caustica Hook et Arn Anacardaceae Arbol ep
Luma apiculata (DC.) Burret Myrtaceae Arbol pequefio ep
Quillaja saponaria Molina Quillajaceae Arbol ep
Maytenus boaria Molina Celastraceae Arbol ep
Retanilla trinervia (Guillies et Hook.) Hook et A Rhamnaceae Arbusto md
Retanilla ephedra (Vent.) Brongn. Rhamnaceae Arbusto md
Acacia caven (Molina) Molina Fabaceae Arbol md
Trevoa quinquenervia Guillies et Hook Rhamnaceae Arbol pequeiio md
Colliguaja odorifera Molina Euphorbiaceae Arbusto msd
Sophora macrocarpa Sm Caesalpinoideae Arbol pequefio msd
Baccharis linearis (Ruiz et Pav.) Pers. Asteraceae Arbusto mp
Escallonia pulverulenta (Ruiz et Pav.) Pers. Escalloniaceae Arbol pequefio mp
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Cuadro 2. Rasgos funcionales seleccionados para evaluar las estrategias ecoldgicas de uso de carbono, agua y nutrientes de especies

lefiosas del matorral de Chile. Ab = Abreviatura del rasgo.

Functional traits selected to assess ecological strategies to use resources (carbon, water, nutrients) of woody species of the Chilean

matorral. Ab = Abbreviation of functional traits.

Rasgo planta Ab Unidad Funcion Autores

Altura méxima de la planta i m I.nte.rcep’cmn. de' lug, habilidad competitiva, Pérez-Harguindeguy et al.
limitacion hidraulica (2013)

Didmetro de copa DC m Intercepcion de luz Poorter et al. (2012)

Profundidad de raiz PR m AquISTCIOH de agua, posicién vertical Canadell y Zedler (1994)
subterranea

Extension lateral de la raiz ELR m Adquisicion de nutrientes y agua Canadell y Zedler (1994)

Area foliar AF cm? Intercepcion solar, transpiracion Wright et al. (2004)

Area foliar especifica AFE cm?/g Tasa fotosintética, tasa de crecimiento Wright et al. (2004)

Contenido foliar de materia seca CFMS g/g Longevidad de la hoja, den.51dad de tejido, Wright et al. (2004)
soporte estructural de la hoja

Longevidad foliar LF meses Adquisicion/conservacion de nutrientes Wright et al. (2004)

Contenido foliar de nitrégeno CFN % Capacidad fotosintética de la hoja Wright et al. (2004)

Composicion isotopica foliar *C  § 3C %0 Eficiencia intrinseca de uso de agua Moreno-Gutiérrez et al. (2012)

Densidad especifica del tallo DT g/em? Capacidad hidraulica, tasa de crecimiento  Chave ef al. (2009)

Tiempo de inicio de crecimiento TICV  dias Inicio del periodo de crecimiento de la Montenegro et al. (1979) y

de la rama* planta Chuine (2010),

Durac19n del crecimiento DCV  dias Periodo de crecimiento de la planta Castro-Diez et al. (2003)

vegetativo de ramas

Tasa de crecimiento relativa de TCR cm/dia  Tasa de crecimiento Grime (2001)

la rama

(*) Numero de dias transcurridos desde el 1 de julio de 2017.

predio privado de la localidad de Los Bronces y en raices
de plantas ubicadas en orillas de cortes de camino proximos
alareserva de Loncha. La informacion fue complementada
con estudios realizados en Chile central (apéndice 1 y 2).

La densidad especifica del tallo (DT) fue el peso seco
del tallo dividido entre el volumen verde. Las muestras de
tallo (secciones de 5-8 cm de diametro y 10 cm de largo)
fueron recolectadas en 6 — 21 plantas por especie en la
reserva de Loncha y alrededores. Estas muestras fueron
almacenadas en bolsas plasticas por 48 horas y luego re-
mojadas por otras 48 horas. El volumen verde de la sec-
cion de tallo con corteza fue obtenido por el método de
desplazamiento y el peso seco se obtuvo luego de secarlas
por 72 horas a 70 °C en un horno de aire forzado (Pérez-
Harguindeguy et al. 2013).

El area foliar (AF), area foliar especifica (AFE) y el
contenido foliar de materia seca (CFMS) fueron obtenidos
en 6 - 20 plantas por especie. De cada individuo se colec-
taron 10 hojas expuestas al norte totalmente desarrolladas
(sin peciolo o peciolulos en caso de hojas compuestas) y
de tres estratos de la copa (inferior, medio, superior). El
area foliar se obtuvo de hojas frescas con fotografias ana-
lizadas con ImagelJ (version 1J1.46r, National Institutes of
Health, Bethesda, MD, USA). El AFE se obtuvo dividien-

do el area foliar con el peso seco de cada hoja o conjunto
de foliolos para el caso de hojas compuestas. El peso seco
de las hojas se obtuvo luego de secarlas a 70 °C por 72
horas (Pérez-Harguindeguy ef al. 2013). E1 CFMS se ob-
tuvo dividiendo el peso seco de las hojas o foliolos por
su peso humedo (previa hidratacion por 48 horas en agua
destilada). El contenido foliar de nitrogeno (CFN) y la lon-
gevidad foliar (LF) fueron obtenidos de estudios previos
publicados y no publicados (apéndice 1 y 2).

La composicion isotopica foliar de *C (6 *C %o) fue
medida como un rasgo relacionado positivamente con la
eficiencia intrinseca de uso del agua (tasa de fotosintesis/
conductancia estomatica) (apéndice 3). La 6 *C fue ob-
tenida por espectrometria de masa. Las muestras de hoja
fueron colectadas de arboles maduros en primavera de
2014 y de 2016 en la reserva de Loncha. En cada tempo-
rada se colectaron hojas de 3 a 30 plantas por especie (10
hojas por planta). Las muestras del afio 2014 se analizaron
en el laboratorio de isotopos estables de la University of
Idaho y las muestras del 2016 en el Laboratorio de Sue-
lo-Agua-Planta (SAP) de la Facultad de Agronomia de la
Universidad de Chile bajo similares procedimientos. La &
13C para cada especie se obtuvo promediando los valores
obtenidos en los dos afios de muestreo.
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Los rasgos fenoldgicos fueron el tiempo de inicio de creci-
miento vegetativo (TICV), la tasa de crecimiento (cm/dia)
(TCR) y la duracion del crecimiento (DCV). Estos rasgos
fueron obtenidos en base al crecimiento longitudinal de ra-
mas de las plantas desde el primero de julio de 2017 (fecha
de inicio para el seguimiento fenoldgico) al 30 de marzo
de 2018 (fecha final del crecimiento en todas las especies).
De cinco a diez plantas por especie fueron marcadas para
el seguimiento fenoldgico. En cada planta se selecciona-
ron tres ramas de 5 a 10 cm de longitud preferentemente
con exposicion noroeste, en las cuales se evalu6 el cre-
cimiento longitudinal cada 15-30 dias (Montenegro et al.
1979). La TICV expresada en dias transcurridos desde el
1 de Julio de 2017 fue calculada como el promedio entre
la primera ocurrencia de crecimiento y la fecha anterior
de medicion sin crecimiento. La DCV se calculé como
el niimero de dias transcurridos desde la fecha de inicio
de crecimiento (TICV) hasta la fecha de finalizacion de
crecimiento, la cual fue el promedio entre la fecha donde
dejo de observarse crecimiento y una fecha anterior donde
si hubo crecimiento. La TCR fue obtenida dividiendo el
crecimiento acumulado en longitud de cada rama por la
duracion del crecimiento en dias.

Analisis de datos. Las diferencias de los valores de 14 ras-
gos funcionales entre especies esclerdfilas y malacofilas
fueron evaluadas con un analisis de varianza de una via.
La normalidad de los datos de cada rasgo fue verificada a
través de una prueba de Shapiro-Wilk. Cuando los datos
no cumplieron con el supuesto de normalidad fueron trans-
formados mediante logaritmo natural. El patrén de varia-
cioén y co-variacion entre los rasgos de copa, hoja, tallo,
raices y fenologia a través de las especies se analizé con un
analisis de componentes principales (ACP). E1 ACP utiliz6
una matriz de 12 especies y 14 rasgos funcionales. En esta
matriz no se incluyeron los rasgos de las 16 especies con
el objetivo de reducir nimero de datos faltantes (princi-
palmente del rasgo de la profundidad de raices). Aun asi,
esta matriz present6 cuatro datos faltantes de profundidad
de raices y contenido de nitrogeno foliar los cuales fueron
imputados con el método de Random forest. E1 ACP fue
realizado con la matriz de correlaciones y variables esca-
ladas. Para confirmar la fortaleza de correlacion entre los
rasgos y los ejes de los componentes principales se reali-
zaron pruebas de correlacion de Pearson. Al final, el gra-
do de segregacion de especies malacodfilas y esclerofilas a
lo largo de los ejes del ACP fue evaluada con un analisis
de varianza utilizando los “scores” de las especies perte-
neciendo a diferentes grupos funcionales. El programa R
Project version 3.6.3 (R Core Team, 2020) fue utilizado
para el analisis estadistico. El ACP y el analisis de varianza
fueron realizados con la funcién “prcomp” y “anova” del
paquete “stats” propio de R, respectivamente. La imputa-
cion de datos faltantes en la matriz de especies y rasgos
para realizar el ACP fue realizada con el paquete “mice”
(van Buuren y Groothuis-Oudshoorn 2011).
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RESULTADOS

En este estudio evaluamos la variacion y coordina-
cion de multiples rasgos de especies lefiosas esclerofilas
y malacofilas del Mediterraneo de Chile para comprender
los patrones de coordinacion de sus estrategias para usar
los recursos. Los valores de rasgos entre especies esclerd-
filas y malacofilas no difirieron completamente a través de
diferentes organos de la planta y coordinaron a través de
multiples dimensiones de uso de los recursos. La coordina-
cion de rasgos funcionales que diferencian las estrategias
de uso de los recursos a las especies esclerdfilas y malaco-
filas a través de una dimension no es una regla general en
estos ecosistemas mediterraneos.

Las diferencias de valores de rasgos funcionales entre
especies esclerdfilas y malacofilas. Las especies esclerd-
filas y las malacofilas difirieron parcialmente a través de
diferentes rasgos funcionales. Por un lado, las especies es-
clerdfilas comparadas con las malacdfilas mostraron me-
nor area foliar especifica, mayor longevidad foliar, menor
contenido de nitrogeno, mayor contenido de materia seca,
mayor extension lateral de raices y altura maxima de la
planta, con diferencias estadisticamente significativas. Sin
embargo, las especies esclerdfilas y malacofilas no tuvie-
ron diferencias estadisticamente significativas en cuanto
a su area foliar, composicion isotopica foliar de *C, pro-
fundidad de raices, diametro de copa, densidad del tallo y
rasgos fenologicos (cuadro 3).

Variacion y coordinacion entre rasgos de copa, hoja, ta-
llo, raiz y fenologia. El analisis de componentes principales
(ACP) mostro6 que existen tres dimensiones de variacion de
rasgos funcionales independientes que explican el 77 % de
la variabilidad (cuadro 4, figura 1 A). El primer componente
principal explico el 43 % de la variabilidad y representd
al espectro de la economia de la hoja acoplado al espectro
de la morfologia de la planta. Por un lado, esta dimension
separd a las especies esclerdfilas que combinan valores de
rasgos foliares conservativos para la adquisicion del carbo-
no (mayor contenido foliar de materia seca y longevidad
foliar) y valores de rasgos morfologicos de la planta rela-
cionados con una mayor habilidad competitiva para captu-
rar luz y agua (mayor altura de planta y mayor extension
lateral de raices). Por otro lado, esta dimension separd a
las especies malacdfilas que combinaron valores de rasgos.

El segundo componente principal explico el 22 % de la
variabilidad y mostré una dimension de rasgos fenologicos
que coordinan con la profundidad de raices y el diametro
de copa. Por un lado, separ6 a las especies de estrategia
oportunista para usar los recursos, las cuales combinaron
un inicio de crecimiento temprano, mayor duracion de cre-
cimiento, menor tasa de crecimiento de la rama, menor pro-
fundidad de raices y menor diametro de copa. Por otro lado,
separd a las especies de estrategia conservativa, las cuales
combinaron un inicio de crecimiento tardio, menor dura-
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Cuadro 3. Analisis de varianza mostrando las diferencias de 14 rasgos funcionales entre especies esclerdfilas y malacdfilas del
matorral de Chile. n=numero de especies, D.E. = Desviacion estandar. P = probabilidad de significancia.

Analysis of variance showing differences between sclerophyllous and malacophyllous woody species through 14 functional traits in the
Chilean matorral. n = number of species, D.E. = Standard deviation. P = Probability of significance.

Rasgo Esclerofilas Malacofilas p

n Media D.E. n Media D.E
Altura maxima de la planta (m) 8 7,6 2,8 8 2,66 1,33 <0,001
Didmetro de copa (m) 8 4.0 1,04 8 2,66 1,62 0,08
Densidad del tallo (g cm?®) 8 0,62 0,07 8 0,67 0,07 0,21
Profundidad de raiz (m) 5 3,1 1,93 6 1,82 1,69 0,27
Extension lateral de raiz (m) 7 2,8 0,86 7 1,08 0,35 <0,001
Area foliar (cm?) * 8 11,5 9 8 7,0 11 0,08
Area foliar especifica (cm? g) * 8 81,0 29 8 134,9 47 0,013
Contenido de materia seca foliar (g.g") 8 0,40 0,05 8 0,30 0,05 < 0,001
Contenido de nitrogeno foliar* 8 1,25 0,34 6 2,08 0,91 0,027
Composicion isotopica foliar *C (%o) 8 =282 1,53 8 -28,3 1,31 0,79
Longevidad foliar (meses)" 8 25 15 8 10,4 5 0,018
Tt s w o
Duracion de crecimiento vegetativo (dias) 8 80,7 8,7 8 97,8 34,9 0,19
Tasa de crecimiento relativo (cm dia™) * 8 0,025 0,004 6 0,028 0,013 0,75

) Las variables fueron transformadas a escala de logaritmos naturales para realizar las pruebas de Anova.
Valores de P en negrita indican que son significativos a un nivel de significancia de 0,05.

Cuadro 4. Analisis de componentes principales (ACP) elaborado con una matriz de correlacion de 12 especies x 14 rasgos funcionales.

Principal component analysis (PCA) prepared with a correlation matrix of 12 species x 12 functional.

Variable

CP1 r CP2 r CP3 r
Proporcién acumulada 43 % 65 % 77 %
Proporcion de varianza explicada 43 % 22 % 12%
Altura maxima de la planta (H) -0,29 -0,72%* -0,15 -0,27 0,43 0,54
Diametro de copa (DC) -0,14 -0,34 -0,39 -0,68** 0,22 0,29
Densidad del tallo (DT) 0,26 0,63* -0,12 -0,22 -0,43 -0,55%
Profundidad de raiz (PR) -0,16 -0,37 -0,32 -0,62%* -0,24 -0,44
Extension lateral de raiz (ELR) -0,34 -0,83%** -0,14 -0,25 0,03 0,03
Area foliar (AF)* -0,36 -0,89%** 0,04 0,07 0,09 0,12
Area foliar especifica (AFE) * 0,34 0,84%*%* -0,11 -0,20 0,17 0,22
Contenido de materia seca foliar (CMSF) -0,35 -0,87*** 0,01 0,02 -0,11 -0,14
Contenido de nitrogeno foliar (CNF)* 0,35 0,81%* 0,005 - 0,04 0,17 0,30
Composicion isotdpica foliar *C (§'*C) -0,11 -0,27 0,09 0,16 -0,63 0,81%**
Longevidad foliar (LF)" -0,34 -0,85%** -0,02 - 0,04 -0,11 -0,14
Tiempo de inicio de crecimiento vegetativo (TICV) -0,10 -0,25 -0,40 -0,71%* -0,15 -0,19
Duracion de crecimiento vegetativo (DCV) -0,10 -0,25 0,51 0,91 %** 0,04 0,05
Tasa de crecimiento relativo de la rama (TCR)* 0,19 0,47 -0,48 - 0,85%** 0,03 -0,03

(*) Variable transformada a logaritmo natural. Las variables con mayor peso en cada componente principal se destacan con negrilla. Coeficientes
de correlacion de Pearson () muestran la correlacion de las variables originales con cada componente principal. Niveles de significancia para esas

correlaciones: P < 0,05 (*); P<0,01 (**); P<0,001 (***).
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Figura 1. Analisis de componentes principales mostrando las multiples dimensiones ecologicas de coordinacién de 14 rasgos
funcionales a través de 12 especies lefiosas dominantes del matorral de Chile. A) El eje 1 muestra el espectro de la economia de la
hoja acoplado a la morfologia de la planta (altura de planta y extension lateral de raices); el eje 2 muestra el espectro de la fenologia
acoplado a la morfologia de la planta (diametro de copa y profundidad de raices. B) El eje 3 muestra el espectro de la economia del
tallo y de la eficiencia de uso del agua.

Principal component analysis showing the different dimensions of functional trait coordination across 12 dominant woody species of the
Chilean matorral. A) The axis 1 shows the leaf economic spectrum coupled with the plant size and root lateral extension; the axis 2 shows the phenology
spectrum associated with rooting depth and crown width. B) The axis 3 exhibits, the wood economic spectrum and water use efficiency.
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cion de crecimiento, mayor tasa de crecimiento, raices pro-
fundas y diametros de copa anchas (cuadro 4, figura 1A).

Finalmente, el componente principal tres explico el
12 % de la variabilidad y mostro las diferencias de las espe-
cies respecto a su tolerancia a la sequia. Por un lado, separd
a las especies mas resistentes a la sequia que combinaron
mayor densidad del tallo (relacionada con una menor capa-
cidad de transporte del agua) y mayor composicion isotopi-
ca de BC de la hoja (relacionada positivamente con mayor
eficiencia intrinseca del uso de agua). Por otro lado, separ6
a las especies oportunistas para el uso del agua que combi-
naron atributos opuestos (cuadro 4, figura 1B).

El primer componente principal separ6 significativa-
mente a las especies esclerdfilas y malacofilas (F= 28,3;
P <0,001) (figura 2 A). En contraste, el segundo y tercer
componente principal no separaron significativamente a
las esclerofilas y malacofilas (P = 0,60 y P = 0,49, respec-
tivamente), sugiriendo que en esas ultimas dimensiones
funcionales no hubo segregacion de especies entre esos
grupos funcionales (figura 2 By C).

DISCUSION

Las especies lefiosas esclerdfilas y malacofilas del ma-
torral mediterraneo de Chile no difieren totalmente en sus
estrategias de uso de los recursos a través de una Unica
dimension ecoldgica que las contrasta como conservati-
vas o adquisitivas. Las especies esclerofilas y malacofilas
coordinan sus estrategias de uso de los recursos a través de
multiples dimensiones ecologicas, en las cuales las espe-
cies pueden combinar o no valores de rasgos conservativos
y adquisitivos.

Las especies esclerdfilas y malacoéfilas solamente
presentaron diferencias significativas en algunos rasgos
morfoldégicos de la planta (altura maxima de la planta,
extension lateral de raices) y de hoja (&rea foliar especifi-
ca, contenido de materia seca de la hoja, contenido de ni-
trogeno entre otros), pero no difirieron en la profundidad
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de raices, densidad de tallo, composicion isotopica de *C
y atributos fenolégicos como sugirieron previos estudios
en el matorral (Mooney y Dunn 1970, Montenegro et al.
1979, Canadell y Zedler 1994). Los valores de rasgos
funcionales de uso de los recursos de las especies coor-
dinaron través de tres dimensiones ecologicas: a) el es-
pectro de la economia de la hoja acoplado con el espectro
de la morfologia de la planta (altura maxima de la planta
y extension lateral de raices), b) el espectro fenolégico
(inicio de crecimiento, duracién de crecimiento y tasa de
crecimiento) acoplado con la profundidad de raices y el
diametro de copa, y c) el espectro de la eficiencia de uso
del agua a nivel de la hoja acoplado con el espectro de
la economia de la madera, representado por la densidad
de la madera. La variacion de los rasgos funcionales a
través de multiples dimensiones coincide con estudios
que observaron una débil coordinacion entre rasgos fun-
cionales relacionados con el uso de los recursos a través
de especies lefiosas en bosques tropicales humedos (Ba-
raloto et al. 2010, Fortunel et al. 2012), bosques tropica-
les semi-aridos (Silva et al. 2018), chaparrales de clima
tipo mediterraneo de California (Ackerly 2004) y desier-
tos (Delpiano ez al. 2020). Asi, las estrategias de uso de
los recursos en el matorral de Chile no coordinarian a
través de una unica dimension ecoldgica como fue su-
gerido por estudios a escala local en bosques Mediterra-
neos de Espafa (Riva et al. 2016) y estudios realizados
a escala regional y global a través de especies de plan-
tas con diferentes formas de vida (Westoby et al. 2002,
Diaz et al. 2004).

La primera dimension ecologica sugiere la existencia
de un espectro de economia de la hoja que refleja los tra-
de-offs de las especies para adquirir o conservar el carbo-
no. Las especies esclerdfilas a nivel de hoja combinaron
valores de rasgos mayoritariamente conservativos, tales
como mayor contenido foliar de materia seca, menor area
foliar especifica, menor contenido de nitrogeno y mayor
longevidad, mientras que las especies malacofilas combi-
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Figura 2. Analisis de varianza de una via para evaluar la segregacion de rasgos funcionales de especies esclerofilas y malacoéfilas a

través de los tres ejes del ACP.

Analysis of variance (one way) evaluating segregation between sclerophyllous and malacophyllous species across three axis of the principal

component analysis (CP1, CP2 and CP3).
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naron valores de rasgos foliares opuestos que sugieren una
estrategia adquisitiva. Este patron de coordinacion a nivel
de hoja coincide con previos estudios realizados entre es-
pecies de bosques mediterraneos a escala local (Mooney y
Dunn 1970, Ackerly 2004, Prieto ef al. 2018) y entre espe-
cies de diferentes formas de vida a escala global (Wright et
al. 2004, Reich 2014, Diaz et al. 2016).

Esta primera dimension ecoldgica también fue confor-
mada por un espectro de la morfologia de la planta donde
coordinaron la altura méxima de la planta y a la extension
lateral de raices. Este patron de coordinacion refleja los
trade-offs que tienen las especies para capturar los recur-
sos de luz y agua del suelo. Las especies esclerdfilas com-
binaron mayor altura de maxima de planta y mayor exten-
sion lateral de raices, lo que exhibe su mayor habilidad
competitiva para capturar los recursos del suelo y la luz
(Grime 2001, Pérez-Harguindeguy ef al. 2013); mientras
que las especies malacofilas combinaron valores de ras-
gos opuestos, lo que refleja su menor habilidad competiti-
va para capturar recursos y su mayor tolerancia a la som-
bra (Zhao y Yan 2016). La coordinacion del espectro de
la economia de la hoja y algunos rasgos morfoldgicos de
la planta en una misma dimension coincide con estudios
realizados a escala local que sugieren una coordinacion
entre rasgos de hoja y copa entre especies lefiosas de bos-
ques mediterraneos (Ackerly 2004, de la Riva et al. 2016)
y bosques subtropicales (Zhao et al. 2016). Sin embargo,
este patron de coordinacidon no coincide con algunos estu-
dios realizados a escala local y regional que muestran que
el espectro de economia de la hoja es independiente de la
morfologia de la planta, del tallo y raiz (Diaz ef al. 2004,
2016, Baraloto et al. 2010, Fortunel et al. 2012).

La primera dimensién muestra que las especies no
combinaron valores de rasgos funcionales de una unica
estrategia de uso de los recursos como sugiere el espectro
de la economia de la planta (Reich 2014). Las esclerofilas
combinaron algunos valores de rasgos conservativos para
usar el carbono (por ejemplo, mayor contenido de materia
seca de la hoja, menor area foliar especifica) y valores de
rasgos adquisitivos (por ejemplo, mayor area foliar, altura
de planta, extension lateral de raices y menor densidad de
madera), mientras que las especies malacdfilas combina-
ron rasgos con valores opuestos. Este patrén de coordi-
nacioén contrasta con aquellos encontrados en ambientes
mediterraneos de la Cuenca del Mediterraneo de Espaiia,
donde los valores de rasgos funcionales de especies es-
clerofilas y malacofilas convergen coordinadamente en
una Unica estrategia conservativa o adquisitiva, respecti-
vamente. Por ejemplo, en esos ecosistemas las especies
esclerofilas comparadas con las malacoéfilas exhiben una
estrategia conservativa con una menor altura de planta,
menor area foliar especifica, mayor eficiencia de uso del
agua, mayor densidad de tallo y menor longitud especifica
de la raiz, mientras que las malacofilas deciduas combinan
valores de rasgos opuestos (Pérez-Ramos et al. 2012, de la
Riva et al. 2016, Prieto et al. 2018, Querejeta ef al. 2018).
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En los matorrales de Chile, este patron de coordina-
cion en la primera dimension ecoldgica podria sugerir que
las especies esclerofilas tienen una lenta adquisicion de
carbono, pero una mayor habilidad competitiva para in-
terceptar luz y para capturar agua superficial y nutrientes
del suelo, mientras que las especies malacoéfilas tienen una
rapida asimilacion de carbono, pero mayores limitaciones
para competir por la luz, crecer y capturar los recursos su-
perficiales del suelo (Mooney y Dunn 1970). Posiblemen-
te, esas caracteristicas permitan a las especies esclerofilas
y malacofilas usar los recursos a través de ambientes con
diferente disponibilidad de luz y/o nutrientes (Dominguez
et al. 2012). Por un lado, las especies escleréfilas del ma-
torral podrian estar adaptadas para crecer en ambientes
con menor radiaciéon solar y mayor disponibilidad de
agua, como en laderas de menor exposicion a la radiacion
solar y/o limitados por nutrientes (Mooney y Dunn 1970),
mientras las malacoéfilas podrian dominar condiciones
ambientales opuestas (Armesto y Martinez 1978).

La variacion y coordinacion de los rasgos de profun-
didad de raices, diametro de copa y la fenologia formaron
una segunda dimensioén ecologica (independiente de la
primera) que reflejaria los trade-offs de las especies para
adquirir los recursos a través de diferentes temporadas del
aflo y diferentes profundidades del suelo debido a la alta
irregularidad espacial (a través de horizontes en el suelo)
y temporal en la disponibilidad de agua y nutrientes en
ecosistemas mediterraneos (Mooney y Dunn 1970). Por
un lado, las especies que combinaron valores de rasgos
conservativos, tales como raices profundas, inicio de cre-
cimiento tardio, menor duracién de crecimiento, mayor
tasa de crecimiento y mayor didmetro de copa podrian
crecer en condiciones climaticas dptimas con mayor dis-
ponibilidad de recursos y durante periodos breves (Wo-
lkovich y Cleland 2014). Por ejemplo, las especies con un
inicio tardio de crecimiento podrian mantenerse en reposo
durante la temporada de lluvia y evitar las bajas tempera-
turas del invierno austral (Montenegro ef al. 1979). Ade-
mas, las especies con raices profundas podrian esperar a
que el agua de las precipitaciones infiltre y recargue el
suelo a mayores profundidades para usarlas sin tener in-
certidumbre sobre su disponibilidad (Canadell y Zedler
1994). En adicidn, las especies con una copa de mayor
diametro desplegarian hojas menos sombreadas intercep-
tando mayor radiacién y alcanzando mayores tasas de
fotosintesis (Poorter et al. 2012), la cual combinada con
una mayor tasa de crecimiento permitiria a las especies
crecer aceleradamente para fijar los productos de la fo-
tosintesis y evitar exponerse a las altas temperaturas y la
alta radiacion durante verano (Mooney y Dunn 1970). Por
otro lado, las especies que combinaron valores de rasgos
funcionales adquisitivos, tales como raices superficiales,
un inicio de crecimiento temprano, mayor duracion de
crecimiento, menor tasa de crecimiento y menor didmetro
de copa podrian usar los recursos bajo condiciones am-
bientales temporalmente marginales y por largos perio-



dos (Chuine 2010). Por ejemplo, las especies de raices
superficiales y de inicio temprano de crecimiento tendrian
una rapida adquisicion del agua y nutrientes durante los
primeros eventos de precipitacion, incluso bajo riesgo de
heladas (Canadell y Zedler 1994, Moreno-Gutiérrez ef al.
2012). Ademas, una mayor duracién de crecimiento y una
lenta tasa de crecimiento permitiria a las especies capturar
mayor cantidad de recursos y completar la fijacion de los
productos de la fotosintesis durante invierno y primavera
(Castro-Diez et al. 2003).

Una tercera dimension ecoldgica formada por la varia-
cion y coordinacion de la composicion isotopica de *C de
la hoja y la densidad de la madera sugiere que las especies
independientemente de las caracteristicas morfoldgicas de
la hoja para adquirir carbono, tamafio de planta, profundi-
dad de raiz y fenologia pueden desarrollar diferentes estra-
tegias para usar el agua. Este desacople de la composicion
isotopica foliar de *C respecto al espectro de la econo-
mia de la hoja y otras dimensiones funcionales fue tam-
bién encontrado entre especies del chaparral de California
(Ackerly 2004) y en bosques mediterraneos de Espaiia
(Méndez-Alonzo et al. 2019). Posiblemente, este patrén
de coordinacion refleja los “trade-offs” que tienen las es-
pecies del matorral para usar el agua a través de diferentes
condiciones de disponibilidad de agua en los horizontes
superficiales del suelo debido a la alta heterogeneidad es-
tructural y topografica los suelos en el matorral (Rundel
et al. 2016). Por ejemplo, las especies que combinan una
mayor densidad de madera y mayor eficiencia de uso del
agua (valores menos negativos de composicion isotopica
1BC) podrian reflejar una estrategia conservativa de uso del
agua en suelos con alto déficit hidrico, la cual permitiria
incrementar la resistencia del tallo para el transporte de
agua, lo que consecuentemente podria reducir el potencial
hidrico en la hoja, la conductancia estomatica y las tasas
de transpiracion. Al contrario, las especies con una com-
binacion de valores opuestos de esos rasgos podrian refle-
jar una estrategia oportunista de uso del agua adaptada a
suelos con mayor disponibilidad hidrica, la cual permitiria
aumentar la conductividad hidraulica del tallo para trans-
portar el agua, la apertura estomatica para el intercambio
gaseoso en la hoja, la transpiracion y en consecuencia re-
ducir la eficiencia de uso del agua en la hoja, pero al costo
de aumentar su riesgo al embolismo (Moreno-Gutiérrez et
al. 2012, Apgaua et al. 2015).

En el presente estudio los valores de rasgos funciona-
les a través de toda la planta no convergieron hacia una
Unica estrategia ecoldgica de uso de recursos como una
respuesta a las restricciones ambientales que deberian
afectar similarmente a toda la planta (Reich 2014). En
este estudio, las especies del matorral combinaron valores
de rasgos adquisitivos y valores de rasgos conservativos;
y ademas formaron diferentes dimensiones de coordina-
cion de rasgos funcionales. Posiblemente, los factores
abidticos y bioticos variando en el espacio (arriba o abajo
del suelo) y en el tiempo operan con diferente intensidad
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y direccion filtrando rasgos funcionalmente contrastantes
(Weemstra et al. 2016). Este estudio es uno de los pri-
meros evaluando la variacion y coordinacion rasgos fun-
cionales de diferentes 6rganos de las plantas lefiosas en
bosques mediterraneos, incluyendo la coordinacion del
espectro de la economia de la hoja, con rasgos morfold-
gicos de la planta, tallo, raiz y fenologia. Sin embargo,
sugerimos considerar que futuros estudios incluyan ma-
yor numero de rasgos funcionales de raiz (por ejemplo,
longitud especifica de la raiz, densidad de la raiz, conte-
nido de nitrogeno) y rasgos del tallo (didmetro de vasos,
densidad de vasos, contenido de materia seca del tallo),
los cuales podrian permitir una evaluacién mas completa
de las estrategias de uso de los recursos de las especies del
matorral de Chile.

CONCLUSIONES

Las especies esclerofilas y malacdfilas no difieren com-
pletamente a través de diferentes 6rganos de la planta y la
fenologia. Ademas, los patrones de variacion y coordina-
cion de rasgos funcionales a través de las especies sugieren
que existe un desacople de estrategias de uso de los recursos
en multiples dimensiones. Las especies esclerdfilas y mala-
cdfilas tienen diferencias solo en una dimension de las tres
observadas, especificamente en la primera dimension que
esta relacionada al espectro de la economia de la hoja y los
rasgos morfologicos de altura maxima de planta y la exten-
sion lateral de raiz. Las especies esclerdfilas y malacofilas
no reflejan diferentes estrategias a través de otras dimensio-
nes ecologicas relacionadas con su fenologia y tolerancia a
la sequia. Por tanto, existen multiples dimensiones de coor-
dinacion de rasgos funcionales que reflejan las estrategias
contrastantes de las especies del matorral para usar los re-
cursos. Este estudio muestra la necesidad de usar multiples
rasgos funcionales para explicar las estrategias de las espe-
cies para usar los recursos en ecosistemas mediterraneos y
predecir procesos ecoldgicos en el matorral de Chile.
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Apéndice 2. Resumen de rasgos funcionales obtenidos para el matorral de Chile.

Summary of functional traits obtained for the Chilean matorral.

Rasgo N° plantas por especie N° de especies evaluadas Fuente de datos
Altura maxima de la copa (m) 6-56 16 propio

Diametro de copa (m) 6-56 16 propio
Profundidad de raiz (m) 2-17 11 propio y literatura
Extension lateral de la raiz (m) 2-17 14 propio y literatura
Area foliar (cm?) 6-20 16 propio

Area foliar especifica (cm? g) 6-20 16 propio

Contenido foliar de materia seca (g g') 6-20 16 propio
Longevidad foliar (meses) 3-5 16 literatura
Contenido foliar de nitrégeno (%) 3-5 14 literatura
Composicion isotopica foliar '*C 3-30 16 propio

Densidad especifica del tallo 6-21 16 propio

Tiempo de inicio de crecimiento (dias desde el 1/07/2017) 3-10 16 propio

Duracion del crecimiento vegetativo (dias) 3-10 16 propio

Tasa de crecimiento relativa (cm dia™) 3-10 14 propio

Apéndice 3. Relacion de la composicion isotopica 3C (8 3C), discriminacion isotopica (A) y la eficiencia intrinseca de uso de agua
(EUALI) para 16 especies del bosque esclerofilo de Chile.

Relationship of 13C isotopic composition (3 13C), isotopic discrimination (A) and intrinsic water use efficiency (EUAI) for 16 species
of the sclerophyllous forest of Chile.

S 1°C A EUAI
Especie Media Min. Max. Media Min Max Media Min Max
A.caven -28,06  -26,92  -29,76 20,23 19,07 21,94 71,20 83,31 53,22
B.linearis -29,16  -28,39  -31,58 21,34 20,55 23,77 59,53 67,76 33,99
C.alba -27,04  -24,60  -30,51 19,20 16,73 22,69 82,00 107,89 45,28
C.odorifera -26,59 24,46  -28,74 18,74 16,59 20,91 86,84 109,37 63,98
E.pulverulenta -28,71 -26,98  -30,23 20,88 19,13 22,41 64,35 82,70 48,19
K.oblonga -28,39 27,20 -29,58 20,55 19,36 21,76 67,73 80,31 55,10
L.apiculata -29,75 -27,33 -30,81 21,92 19,49 23,00 53,37 78,94 42,05
L.caustica -25,35 -22,43 -29,73 17,49 14,55 21,91 99,91 130,87 53,51
M.boaria -29,58  -28,18  -31,79 21,75 20,34 23,98 55,13 69,94 31,73
Pboldus -29,01 -26,62  -31,47 21,18 18,77 23,66 61,20 86,49 35,11
Plingue -29,05 -26,52  -30,93 21,22 18,67 23,11 60,72 87,55 40,86
Q.saponaria -27,07  -24,62  -30,07 19,23 16,75 22,25 81,67 107,67 49,95
R.ephedra -29,72  -29,53 -29,91 21,90 21,70 22,09 53,63 55,66 51,61
R.trinervia -26,09  -24,93 -27,93 18,23 17,07 20,10 92,13 104,39 72,56
S.macrocarpa -30,14 -28,44 -32,25 22,31 20,60 24,45 49,24 67,25 26,82
T.quinqunervia -26,82  -25,86  -27,56 18,97 18,01 19,72 84,42 94,52 76,51
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La discriminacioén isotopica (A) corresponde (Ferrio ef al.
2005):

_ 'surmé.sferu _Epiunm
1+(8] |planta/1000)

Donde, 5, . . corresponde a -8 %o y 3 plaata corresponde al
valor de la muestra (en este caso el valor promedio de 6 lanta
para cada especie). Acorde a este modelo la relacion entre
la & *C y la A es linecalmente inversa. La A representa el
fraccionamiento de la & 1*C de la atmosfera a través de los
procesos fisicos y bioquimicos del proceso de fotosintesis.
De esta manera una mayor discriminacion de moléculas de
BCO, durante la fotosintesis refleja una mayor sintesis de
moléculas de *CO,.

La A tiene una relacion lineal positiva con las proporciones
de carbono intercelular en la hoja y el carbono de la
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