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RESUMEN

El bosque templado lluvioso (sur de Chile) está conformado por tipos forestales que difieren en composición y dominancia 
de las especies. Estas diferencias deberían determinar cambios en componentes de la diversidad que presentan correlación 
entre ellos. Este estudio buscó determinar si existe un vínculo entre la riqueza de especies leñosas (S) y la diversidad 
funcional de sus atributos foliares, en dos ensambles forestales que difieren en composición florística: tipos forestales 
Valdiviano y Coihue. Se postuló que: i) existe una relación global positiva entre la diversidad funcional y la S; ii) y que 
como los ensambles difieren en composición, la magnitud de la relación entre diversidad funcional y S diferirá entre los 
dos tipos forestales. Se describió la diversidad funcional a partir de los índices media-comunitaria-ponderada (CWM) 
y divergencia funcional (FDvg), de los atributos masa foliar específica (LMA) y contenido relativo de clorofila (Chlr). 
Estos atributos fueron medidos, junto con la abundancia, en todas las especies leñosas presentes en los dos ensambles (10 
parcelas de 225 m2 por ensamble). Se encontró una relación global positiva sólo entre FDvg-LMA y S, y el mismo patrón 
emerge cuando se evalúa esta relación dentro de cada tipo forestal, independiente de que estas comunidades presenten 
diferentes especies dominantes, o que además difieran en el valor promedio de la FDvg-LMA. Sin embargo, al comparar 
la magnitud de esta relación entre los dos ensambles no se encontraron diferencias significativas. La riqueza de especies 
leñosas puede ser un buen predictor de la diversidad funcional en las comunidades forestales del bosque templado lluvioso, 
dependiendo del atributo funcional utilizado para inferir dicho componente de la diversidad. A partir de esto, es posible 
inferir que cuando hay mayor número de especies leñosas en una comunidad del bosque estudiado, también habría una 
mayor probabilidad de encontrar que las especies difieran en atributos funcionales como LMA.

PALABRAS CLAVE: Bosque-templado-lluvioso, diversidad-funcional, riqueza-especies, siempreverdes, LMA.

ABSTRACT

The temperate rainforest (southern Chile) consists of several forest types that differ in composition and species dominance. 
These differences should determine changes in biodiversity components that are correlated among them. This study 
determined whether there is a link between woody species richness (S) and functional diversity of leaf traits, in two forest 
assemblages that differ in floristic composition: Valdivian and Coihue forest types. It was tested: i) whether there is an 
overall positive relationship between functional diversity and S; and ii) given that both assemblages differ in woody species 
composition, whether the magnitude of the relationship between functional diversity and S differ among the two forest 
types. The indexes community-weighted-mean (CWM) and functional divergence (FDvg) of the leaf traits leaf mass area 
(LMA) and relative chlorophyll content (Chlr), were used to describe the functional diversity. These leaf traits and species 
abundances were measured in all woody species occurring in both forest types (10 plots 225 m2 per forest type). There 
was an overall positive relationship only between FDvg-LMA and S. The same pattern emerged when this relationship 
was evaluated within each forest type, independent of the fact that these communities have different dominant species, 
and also differ in average FDvg-LMA. However, when comparing the magnitude of this relationship between the two 
forest assemblages no significant differences were found. Woody species richness can be a good surrogate of functional 
diversity in forest communities in the temperate rainforest, depending on the functional trait selected to infer this diversity 
component. Hence, it is possible to infer that the greater woody species richness in these forest communities, the greater is 
the likelihood to find species that differ in functional leaf traits as LMA.
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INTRODUCCIÓN

Es importante reconocer que la diversidad tiene varios 
componentes correlacionados, entre los cuales se encuentran 
el más ampliamente reconocido, medido por el número de 
especies presentes en un hábitat, al cual llamamos riqueza o 
diversidad de especies, y un segundo componente llamado 
diversidad funcional, el cual es medido por el rango de 
atributos de las especies en un hábitat dado (Tilman et al. 
1997, Tilman 2001).

La diversidad funcional de la vegetación es importante en 
la comprensión de la relación entre los cambios ambientales, 
la composición comunitaria y los procesos ecosistémicos 
(Díaz & Cabido 2001, Hooper et al. 2005, Grime 2006). 
La hipótesis que subyace a esta aproximación es que la 
diversidad de especies incrementa el espacio de nicho para 
las diferencias funcionales entre las especies (Petchey et 
al. 2004). Un atributo funcional es cualquier expresión 
fenotípica, ya sea morfológica, fisiológica o fenológica, 
que impacta indirectamente a la adecuación biológica del 
individuo, a través de su efecto sobre el crecimiento, la 
supervivencia y la reproducción de éste (Violle et al. 2007). 
En términos generales, la diversidad funcional puede ser 
definida como el tipo, rango y abundancia relativa de los 
atributos funcionales presentes en un determinado ensamble, 
comunidad o ecosistema (Díaz & Cabido 2001, Hooper et 
al. 2005, Díaz et al. 2007a). Por ejemplo, dos ensambles 
con similar cantidad de especies pueden diferir en el grado 
de diversidad funcional que presentan, dependiendo de 
qué tan similar/diferente sean los atributos funcionales de 
las especies en la comunidad (De Bello et al. 2006). Si la 
diversidad de especies covaría con la diversidad funcional 
en diferentes ecosistemas naturales, es aún una pregunta 
abierta (Hooper et al. 2005, De Bello et al. 2006, Lavorel et 
al. 2008). Esta relación podría ser variable, considerando que 
se cree que distintos mecanismos serían los que sustentan 
la coexistencia de especies funcionalmente similares y/o 
distintas a lo largo de gradientes ambientales (Huston 1994).

La mayoría de los estudios empíricos en este ámbito 
se han realizado en condiciones experimentales, mediante 
manipulación directa de la composición del ensamble 
o comunidad vegetal (Tilman et al. 1997, Naeem 2001, 
Hooper et al. 2002). Sin embargo, en una comunidad natural 
la estrategia ecológica de cada especie vegetal se puede 
cuantificar directamente en terreno mediante estimaciones 
de atributos funcionales que reflejan la captura y utilización 
de recursos por parte de estas (Cornellissen et al. 2003, 
Westoby & Wright 2006). Combinando esta información 
con datos de las abundancias de las especies que coexisten 
en una comunidad, es posible desarrollar estimaciones de la 
distribución de un determinado atributo funcional en dicha 
comunidad (Kraft et al. 2008).

La diversidad funcional puede ser cuantificada usando 
una variedad de índices que capturan diferentes aspectos 

de la distribución de los valores de un atributo funcional 
dentro de una comunidad (Ricotta 2005, Petchey & Gaston 
2006, Lavorel et al. 2008). Dos de las aproximaciones 
más ampliamente utilizadas para describir la diversidad 
funcional son la divergencia funcional de un atributo (en 
adelante FDvg) y la media ponderada-comunitaria de éste 
(Community-weighted mean, en adelante CWM) (Díaz 
et al. 2007b, Lavorel et al. 2008). La FDvg cuantifica 
la heterogeneidad en el valor del atributo dentro de la 
comunidad, representando esta la probabilidad de que dos 
especies tomadas al azar tengan distintos valores para un 
atributo dado. Si bien se considera que esta aproximación 
podría reflejar la complementariedad de nicho en una 
comunidad (Mason et al. 2005, Petchey & Gaston 2006), 
esto se ha evaluado muy pocas veces en estudios de campo 
(De Bello et al. 2006). El segundo índice, CWM de un 
atributo dado, es definido como la media de los valores de 
este atributo en la comunidad, ponderado por la abundancia 
relativa de los taxa que presentan cada valor para el atributo 
(Garnier et al. 2004). Se ha reportando que la CWM de 
los atributos es de gran utilidad en la evaluación de la 
dinámica comunitaria (Garnier et al. 2007, De Bello et al. 
2005, Louault et al. 2005, Quétier et al. 2007). Atributos 
foliares tales como la masa foliar específica (masa foliar 
por unidad de área, LMA), concentración de nitrógeno 
foliar, contenido de clorofila y longevidad foliar, entre 
otros, han mostrado covariar con la asimilación de carbono 
(Chapin 1993, Reich et al. 1997, Santiago & Wright 2007), 
propiedades hidráulicas (Tyree et al. 1994, Ackerly 2004) 
y disponibilidad de nutrientes (Díaz et al. 2007b). A partir 
de esto, la medición de la diversidad de tales atributos 
funcionales y el escalamiento de sus relaciones dentro de 
la comunidad, son cruciales para entender mejor el valor 
adaptativo de estos atributos inferir cómo se ensamblan 
las especies y su influencia en los procesos ecosistémicos 
(Sandquist & Cordell 2007).

El objetivo de esta investigación fue determinar si 
existe un vínculo entre la riqueza de especies leñosas y 
la diversidad funcional de sus atributos foliares, en dos 
ensambles forestales del bosque templado lluvioso, que 
difieren en composición florística: Valdiviano y Coihue 
(sensu Muñoz-Schick 1980). Para describir la diversidad 
funcional se utilizaron dos aproximaciones: i) la CWM de 
los atributos foliares LMA y contenido relativo de clorofila; 
y ii) la FDvg de los mismos atributos. Estos atributos foliares 
fueron medidos en todas las especies leñosas presentes en 
los dos ensambles forestales (en adelante: tipos forestales). 
De acuerdo a esto se esperaría encontrar: a) que exista una 
relación global positiva entre la diversidad funcional y la 
riqueza de especies (S); y b) dado que las dos comunidades 
difieren en composición florística, que la magnitud de la 
relación entre diversidad funcional y S difiera entre los dos 
tipos forestales.
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MATERIALES Y MÉTODOS

SITIO DE ESTUDIO Y MUESTREO

Esta investigación se desarrolló en un bosque templado 
lluvioso dentro del Parque Nacional Puyehue (40º39’S, 
72º11’W), sur de Chile. El clima es marítimo templado, con 
una precipitación anual de aproximadamente 3.500 mm, y 
con temperaturas promedios máxima y mínima de 13,8º C y 
5,4º C, respectivamente (Almeyda & Sáez 1958, Riveros & 
Smith-Ramírez 1996). Los suelos son derivados de cenizas 
volcánicas recientes, bien drenados y fértiles, pero ácidos 
(Subiabre & Rojas 1994). Los nutrientes presentan una 
baja disponibilidad debido a la baja mineralización y alta 
inmovilización (Saldaña & Lusk 2003, Lusk et al. 2003). El 
bosque templado lluvioso del PN Puyehue posee tres tipos 
forestales, distribuidos a lo largo de un gradiente altitudinal 
(Muñoz-Schick 1980), de los cuales se seleccionaron los 
tipos Valdiviano (350 a 750 m s.n.m.) y Coihue (750 a 950 
m s.n.m.), por ser comparables al estar ambos dominados 
exclusivamente por especies siempreverdes latifoliadas, al 
contrario del tipo forestal Lenga (> 950 m s.n.m.) dominado 
por la especie caducifolia Nothofagus pumilio. Estos tipos 
forestales difieren en la contribución de los elementos 
leñosos que poseen, en relación con el total de sus floras, 
y también en la proporción de especies que corresponden 
a árboles (tanto coníferas como angiospermas), arbustos, 
trepadoras y epifitas (Muñoz-Schick 1980). A partir de 
esto, existen diferencias funcionales en los atributos de las 
especies que componen estos tipos forestales, que pueden 
estar determinando diferencias en la diversidad funcional 
de éstos. El tipo forestal Valdiviano está compuesto 
principalmente por especies siempreverdes latifoliadas, 
siendo las especies dominantes Laureliopsis philippiana, 
Aextoxicon punctatum, Nothofagus dombeyi y Eucryphia 
cordifolia (Saldaña & Lusk 2003). En el dosel de este tipo 
forestal también hay especies menos abundantes como 
Myrceugenia planipes, Luma apiculata y Weinmannia 
trichosperma, entre otras (Parada et al. 2003). El tipo 
forestal Coihue está dominado por las especies arbóreas 
Nothofagus betuloides, N. dombeyi, Podocarpus nubigena, 
Dasyphyllum diacanthoides, y las arbustivas Desfontainea 
fulgens, Gaultheria phillyreifolia, Gaultheria poeppigii, 
Berberis darwinii y B.ilicifolia (Muñoz-Schick 1980).

La riqueza y abundancia de especies leñosas se midió 
en diez parcelas de 15 x 15 m, seleccionadas al azar en 
cada tipo forestal. Dentro de cada parcela se identificaron 
y registraron todas las especies leñosas. La abundancia 
relativa de cada especie se obtuvo utilizando como proxy 
el área basal aditiva de cada especie, a partir de la medición 
del diámetro a la altura del pecho (DAP) de todos los 
tallos > 5 cm DAP. El área basal, que se define como el 
área de la sección transversal a la altura del pecho de todos 
los individuos de una especie leñosa dada por unidad de 
superficie muestreada, es un buen indicador de la biomasa 

forestal (Lusk & Ortega, 2003). Dentro de cada parcela, se 
recolectaron 20 hojas frescas de cada una de las especies 
leñosas, desde distintas alturas de las copas en la distribución 
vertical de éstas, para medir los atributos foliares LMA y 
contenido relativo de clorofila (Chlr). Esta toma de muestras 
se realizó mediante el uso de una escalera de 6 m y una tijera 
telescópica de 3 m. Para la estimación de LMA, las hojas 
frescas recolectadas fueron fotografiadas con una cámara 
digital, para luego estimar el área foliar con el programa de 
análisis de imágenes SigmaScan Pro 5.0 (Systat Software, 
USA). Posteriormente las hojas fueron secadas durante 48 
h a 70º C para obtener la masa seca. Luego LMA se calcula 
como la razón entre la masa foliar seca (g) dividida por 
su área (cm2). El Chlr se midió en hojas completamente 
expandidas, haciendo tres mediciones por hoja con un 
clorofilómetro manual (SPAD-502, Minolta Camera Co., 
Osaka, Japón). Posteriormente se usó el promedio de estas 
tres mediciones como el valor de este atributo para cada 
hoja. Este método óptico no invasivo provee estimaciones 
confiables del contenido relativo de clorofila de la hoja 
(Richardson et al. 2002).

ESTIMACIÓN DE LA DIVERSIDAD FUNCIONAL DE ATRIBUTOS 
FOLIARES

Se calculó la diversidad funcional de cada atributo (LMA 
y Chlr) para el ensamble de especies leñosas presentes en 
cada parcela y tipo de bosque, siguiendo la metodología 
propuesta por Mason et al. (2005), utilizando dos índices. 
1) Media-comunitaria-ponderada del atributo (CWMtrait), 
calculada para cada parcela usando las abundancias relativas 
de las especies (Garnier et al. 2004), según la ecuación:

CWMtrait = ∑
=

n

i 1
pi x atributoi

Donde pi es la contribución relativa de la especie i a la 
máxima biomasa de la parcela, n es el número de especies, 
y atributoi es el valor promedio de un atributo dado en la 
especie i. 2) Divergencia funcional (FDvg), cuantificada 
usando una modificación del índice de Rao, que integra la 
variabilidad intraespecífica de un atributo dado (Mason et 
al. 2005, Lepš et al. 2006), según la ecuación:

Donde FDvg es la divergencia funcional a través de los 
intervalos de clases de la distribución de frecuencia de 
un atributo funcional dado; Ci = el valor del atributo para 
el intervalo de clase iavo de la distribución de éste; Ai = la 
abundancia proporcional de la especie i en el intervalo 
de clase iavo del atributo; ln x = la media ponderada por 
abundancia del logaritmo natural de los valores del atributo 
en cada intervalo de clase de su distribución de frecuencia 
de este. Es decir, la suma de las abundancias proporcionales 
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de cada intervalo de clase multiplicado por el logaritmo 
natural de los valores del atributo en cada intervalo de clase.

ANÁLISIS ESTADÍSTICOS

Para evaluar si existe una relación general entre la 
diversidad funcional (CWMtrait y FDvg) y la riqueza de 
especies leñosas (S), se estimó el coeficiente de correlación 
de Pearson agrupando todas las parcelas de los dos tipos de 
bosque. El mismo análisis se utilizó para avaluar si dentro 
de cada tipo forestal existe una relación entre diversidad 
funcional y S. Para poner a prueba la hipótesis que los 
dos tipos de bosques difieren en el valor promedio de los 
indicadores de diversidad funcional, se usó ANOVA de una 
vía. Finalmente, para evaluar si la relación entre los índices 
de diversidad funcional (CWMtrait y FDvg) y la riqueza de 
especies difiere entre los dos tipos de bosque, se utilizaron 
análisis de covarianza (ANCOVA) donde el tipo de bosque 
corresponde al efecto principal y la riqueza de especies 
como covariable.

RESULTADOS

El número total de especies leñosas registradas en las 
parcelas del tipo forestal Coihue fue mayor que en el tipo 
forestal Valdiviano (27 spp v/s 23 spp, respectivamente; 
Tabla I). Sin embargo, no existen diferencias significativas 
en el valor promedio de la riqueza de especies entre ambos 
tipos de bosques (Tabla II). En el tipo forestal Valdiviano las 
cinco especies con mayor aporte en área basal, corresponden 
a angiospermas siempreverdes latifoliadas, mientras que en 
el tipo forestal Coihue, destacan dos especies de coníferas 
entre las que aportan con la mayor parte del área basal 
(Fig. 1, Tabla I). Al evaluar la diversidad funcional de los 
atributos foliares, sólo se encontraron diferencias entre los 
tipos forestales en la CWM – LMA, siendo este parámetro 
significativamente mayor en el tipo forestal Coihue (Tabla 
II). Al agrupar todos los datos de diversidad funcional de las 
parcelas de ambos tipos forestales, se encontró una relación 
global positiva solamente entre la FDvg – LMA y la riqueza 

FIGURA 1. Valores promedio (± ES) de la abundancia de las especies leñosas (área basal, m2ha-1) presentes en el tipo forestal Valdiviano 
(A) y en el tipo forestal Coihue (B), en un bosque templado lluvioso. Angiospermas: barras grises; Coníferas: barras negras. Los códigos 
representan los nombres abreviados de las especies (ver Tabla I).

FIGURE 1. Mean values (± SE) of woody species abundance (basal area, m2ha-1) occurring in the Valdivian forest type (A) and Coihue forest 
type (B), in a temperate rainforest. Angiosperms: grey bars; Conifers: dark bars. Codes represent abbreviated names of species (see Table I).
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TABLA I. Especies presentes en los tipos forestales Valdiviano y Coihue (sensu Muñoz-Schick 1980). Forma de crecimiento: (A) árbol, (B) 
arbusto, (T) trepadora, (E) epifita.

TABLE I. Woody species occurring in the forest types Valdiviano and Coihue (sensu Muñoz-Schick 1980). Growth forms: (A) tree, (B) 
shrub, (T) vine, (E) epiphyte.

TIPO FORESTAL

ESPECIE ABREVIATURA FORMA CREC. VALDIVIANO COIHUE

Aextoxicon punctatum AP A X
Amomyrtus luma AL B X X
Amomyrtus meli AM B X
Asteranthera ovata AO T X
Azara lanceolata AL B X X
Berberis darwinii BD B X
Boquila trifoliolata BT T X X
Caldcluvia paniculata CP A X
Campsidium valdivianum CV T X
Dasyphyllum diacanthoides DD A X X
Desfontainea fulgens DS B X
Drimys winteri DW A X
Elytropus chilensis ECH T X
Embothrium coccineum ECC A X
Eucryphia cordifolia EC A X X
Gaultheria phillyreifolia GP B X
Gevuina avellana GA A X
Griselinia racemosa GR T X X
Hydrangea serratifolia HS T X
Laureliopsis phillippiana LP A X X
Lomatia ferruginea LF B X X
Luma apiculata LA A X X
Luzuriaga polyphylla LPO T X X
Luzuriaga radicans LR T X X
Myrceugenia planipes MP B X X
Mitraria coccinea MC T X
Nothofagus dombeyi ND A X X
Nothofagus nitida NN A X
Philesia magellanica PM T X
Podocarpus nubigena PN A X
Pseudopanax laetevirens PL B X X
Rhaphithamnus spinosus RS B X
Sarmienta scandens SS E X
Saxegothaea conspicua SC A X
Weinmannia trichosperma WT A X X

de especies leñosas (Fig. 2). Al evaluar esta relación (FDvg 
– LMA v/s S) dentro de cada tipo forestal por separado, se 
encontró también una relación positiva y significativa entre 
ambos parámetros (Correlación de Pearson; Valdiviano: 
r2 = 0.54, P = 0.015; Coihue: r2 = 0.59, P = 0.021). Sin 
embargo, la magnitud de la relación entre FDvg – LMA y S 
no difiere entre ambos tipos forestales (Tabla III). Por otra 

parte, aunque no existe una relación positiva global entre 
FDvg – Chlr y S (Fig. 2), estos parámetros presentaron 
una correlación débil solamente en el tipo forestal Coihue 
(Correlación de Pearson, r2 = 0.43, P = 0.048). A su vez, 
esto tampoco determina que la magnitud de la relación 
entre FDvg – Chlr y S muestre diferencias entre ambos tipos 
forestales (Tabla III).
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TABLA II. Valores promedio (± ES) de la riqueza de especies (S) y de los índices de diversidad funcional -CWM (media comunitaria 
ponderada) y FDvg (divergencia funcional)- de los atributos LMA (masa foliar específica, gr cm-2) y Chlr (contenido relativo de clorofila, 
unidades spad), en cada tipo forestal (n = 10 parcelas x 2 tipos forestales = 20 parcelas). * P < 0,05, ANOVA de una vía.

TABLE II. Mean values (± SE) of species richness (S) and functional diversity components -CWM (community weight mean) and FDvg 
(functional divergence)- of the leaf traits LMA (leaf mass area, gr cm-2) and Chlr, (relative chlorophyle content, spad units)in each forest 
type (n = 10 plots x 2 forest types = 20 plots. * P < 0.05, one way ANOVA.

TIPO FORESTAL

VALDIVIANO COIHUE

S 14,9 ± 1,27 18,0 ± 1,28
CWM - LMA* 0,011 ± 0,001 0,013 ± 0,001
FDvg - LMA 0,003 ± 0,001 0,002 ± 0,001
CWM - Chlr 50,66 ± 1,32 47,44 ± 1,33
FDvg - Chlr 6,85 ± 0,64 5,78 ± 0,65

FIGURA 2. Componentes de la diversidad funcional (CWM y FDvg) de los atributos foliares LMA (A y B, respectivamente) y Chlr (C y D, 
respectivamente) en función de la riqueza de especies leñosas, al agrupar las parcelas de los tipos forestales Valdiviano (círculos blancos) 
y Coihue (círculos grises). Valores de r2 y P corresponden a la correlación lineal de Pearson.

FIGURE 2. Functional diversity components (CWM and FDvg) of the leaf traits LMA (A and B, respectively) and Chlr (C and D, respectively) 
as a function of woody species richness, by pooling plots of both Valdivian (open circles) and Coihue (grey circles) forest types. Values of 
r2 and P correspond to Pearson’s linear correlation.
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DISCUSIÓN

En este estudio se encontró que la riqueza de especies 
leñosas puede ser un buen predictor de la diversidad 
funcional en las comunidades forestales del bosque templado 
lluvioso, dependiendo del atributo funcional utilizado para 
inferir dicho componente de la diversidad. Los resultados 
muestran una relación global positiva entre la divergencia 
funcional del atributo LMA y la riqueza de especies (Fig. 
2), y el mismo patrón emerge cuando se evalúa esta relación 
dentro de cada tipo forestal, independiente de que estas 
comunidades presenten diferentes especies dominantes 
(Fig. 1), o que además difieran en el valor promedio de 
la FDvg - LMA (Tabla II). A partir de este resultado es 
posible inferir que cuando hay mayor número de especies 
en una comunidad del bosque estudiado, también habría una 
mayor probabilidad de encontrar que las especies difieran 
en atributos funcionales como LMA. La variación de este 
atributo está estrechamente vinculada a las diferencias 
interespecíficas en la tasa de captura y utilización de 
recursos, a la mayor o menor longevidad foliar, al mayor 
o menor retorno de la inversión de nutrientes, a la tasa 
de crecimiento, a la sombratolerancia, y en general LMA 
refleja las respuestas funcionales de las especies frente 
a la heterogeneidad ambiental (Givnish 1988, Reich et 
al. 1997, Lusk 2002, Wright et al. 2004). Este patrón de 
aumento en la FDvg – LMA con la S muestra el grado al 
cual la distribución de abundancias de las especies en un 
espacio de nicho dado, maximizaría la divergencia en este 
atributo funcional dentro de la comunidad (sensu Mason 
et al. 2005), sustentando la idea de que las especies del 
bosque templado lluvioso coexisten, en este caso en rodales 
maduros, por un alto grado de diferenciación de nicho y 
probablemente una relativamente baja competencia por 
los recursos. Esto concuerda con lo reportado en estudios 
anteriores, que muestran una estrecha relación entre la 

disponibilidad de luz y las diferencias interespecíficas en la 
distribución de nicho lumínico que presentan las leñosas del 
bosque templado lluvioso (Saldaña & Lusk 2003, Lusk & 
Kelly 2003, Lusk et al. 2008).

Aunque se encontró una relación general positiva entre 
FDvg – LMA y S (Fig. 2), y a su vez ésta se cumple dentro 
de cada tipo forestal por separado, al comparar la magnitud 
de esta relación entre los dos ensambles no se encontraron 
diferencias (Tabla III). Ambos ensambles difieren en 
composición florística, y además en el tipo forestal Coihue 
dos de las especies dominantes son coníferas (Tabla I, 
Fig. 1), y ambos factores podrían haber determinado tanto 
diferencias en la identidad funcional de las especies como 
una diferencia en la magnitud de la relación FDvg – LMA 
v/s S. Esta diferencia pudo no haberse dado por distintas 
razones: i) Por el peso que puede tener en la relación el 
grado de variabilidad funcional de las especies compartidas 
(Tabla I), que aún siendo menos abundantes podrían 
estar aportando con una gran divergencia funcional, y de 
modo similar en ambos tipos forestales. ii) Por un patrón 
de convergencia en atributos funcionales que puede darse 
en los estadios tardíos de las comunidades vegetales, 
determinada por las condiciones ambientales, las cuales 
a su vez tienden a disminuir en heterogeneidad durante la 
sucesión (Fukami et al. 2005). De esta forma, independiente 
de la composición florística de los ensambles estos tipos 
forestales pertenecientes al bosque templado lluvioso se 
estarían comportando funcionalmente de manera semejante, 
dentro de sus rangos de divergencia funcional, al menos para 
el atributo LMA. Las especies que comparten características 
fisiológicas, morfológicas y/o fenológicas forman grupos 
funcionales diferenciados (Naeem et al. 1999), y dentro 
de estos grupos se puede decir que las especies son 
funcionalmente redundantes. En este caso, la pérdida de una 
o unas pocas especies dentro de un grupo dado puede ser 
compensada por otras especies funcionalmente similares 

TABLA III. ANCOVA de la divergencia funcional de LMA (FDvg – LMA, g cm-2) y Chlr (FDvg – Chlr, unidades spad) del tipo forestal 
Valdiviano y Coihue en un bosque templado lluvioso. Efecto principal: Tipo forestal; covariable: Riqueza de especies.

TABLE III. ANCOVA of functional divergence LMA (FDvg – LMA, g cm-2) and FDvg – Chlr (spad units) of Valdiviano and Coihue forest 
types in a temperate rainforest. Main factor: Forest type; covariate: Species richness.

g.l. SS F P
FDvg - LMA
Tipo forestal 1 0,60 x 10-6 0,34 0,568
Riqueza especies (S) 1 12,19 x 10-6 6,94 0,018
T. forestal x S 1 0,50 x 10-6 0,28 0,602
FDvg - Chlr

Tipo forestal 1 15,33 4,55 0,052
Riqueza especies (S) 1 20,35 6,04 0,026
T. forestal x S 1 1,08 0,32 0,579
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(Wardle et al. 1999), y como resultado, las funciones del 
ecosistema se pueden mantener a causa de tal redundancia 
funcional (Díaz & Cabido 2001, Balvanera et al. 2006). iii) 
Por efecto del muestreo, en términos del numero y tamaño 
de las parcelas, lo cual pudo dejar fuera algunos elementos 
florísticos importantes, tanto en su aporte a la diversidad 
funcional como a la riqueza de especies leñosas.

Varios autores han planteado que la riqueza de especies 
vegetales es un buen indicador de la diversidad funcional 
(Lawton et al. 1998, Tilman 1999, Tilman 2001, Hooper et 
al. 2005, Díaz et al. 2007a). Esto se basa principalmente 
en el supuesto de que el aumento de la riqueza de especies 
conduce a una mayor riqueza o variación de las posibles 
respuestas funcionales de las especies (Díaz & Cabido 
2001). Sin embargo, aunque es esperable una relación 
positiva entre ambos componentes de la diversidad, sobre 
todo si se asume que el ensamblaje de especies de una 
comunidad ocurre al azar, se ha planteado que dicha relación 
podría no ser suficientemente universal como para justificar 
el uso de la riqueza de especies como un sustituto confiable 
de la diversidad funcional (Díaz & Cabido 2001). Aún así, 
Petchey & Gaston (2002) encontraron un patrón similar de 
relación positiva entre la diversidad funcional y la riqueza 
de especies, pero en dos comunidades naturales dominadas 
por herbáceas. La relación entre estos indicadores de la 
diversidad funcional se ha estudiado principalmente en 
pastizales y campos abandonados, pero poco se sabe acerca 
de la importancia funcional de la diversidad en comunidades 
forestales (Scherer-Lorenzen et al. 2007, Kraft et al. 2008). 
Los pocos estudios que se han desarrollado en los bosques 
naturales se han realizado principalmente en bosques 
tropicales (Kraft et al. 2008) y boreales (Hollingsworth et 
al. 2008). Sin embargo, los bosques templados apenas se 
han mencionado en el debate sobre la importancia funcional 
de la diversidad biológica, debido a la dificultad de llevar 
a cabo experimentos en estos ecosistemas con dinámica 
lenta (Caspersen & Pacala 2001, Scherer-Lorenzen et al. 
2007). Se ha discutido que la importancia funcional de las 
comunidades forestales es difícil de evaluar debido a que 
presentan una estructura espacial compleja y alta longevidad 
de los organismos dominantes (Leuschner et al. 2009).

Por otro lado, las evidencias de vínculos entre la riqueza 
de especies y la diversidad funcional son muy escasas para 
bosques templados de América del Sur (Armesto et al. 
1996a, Millennium Ecosystem Assessment 2005). En este 
contexto, este estudio es pionero en la región en determinar 
si existe un vínculo entre la diversidad funcional de 
atributos foliares y la riqueza de especies leñosas, primero, 
por ser desarrollado en una comunidad natural y, segundo, 
por tratarse de un ecosistema de bosque templado lluvioso. 
La variación encontrada en los atributos funcionales 
evaluados (LMA y Chlr) podría reflejar las diferencias en las 
estrategias ecológicas de las plantas, frente a los gradientes 
de disponibilidad de recursos asociados al ecosistema 

forestal estudiado (principalmente luz y nutrientes, sensu 
Saldaña & Lusk 2003). No obstante, no se puede perder 
de vista que también las interacciones bióticas, tales como 
la competencia, la facilitación y la herbivoría, pueden 
modificar el nicho de las poblaciones, alterando el espacio 
del biotopo y las respuestas funcionales asociadas (Díaz 
& Cabido 2001; Salgado-Luarte & Gianoli 2011). Esto 
último debiera ser considerado en futuras investigaciones, 
que busquen inferir patrones y procesos ecológicos a partir 
de la diversidad funcional de una comunidad forestal. 
Finalmente, la presente evaluación de la diversidad y sus 
componentes (riqueza de especies y diversidad funcional)
puede también contribuir a dilucidar los mecanismos 
detrás de la relación diversidad/ensamblaje de especies y 
diversidad/funcionamiento ecosistémico.
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