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RESUMEN. Se estudiaron las variaciones en el drea, la longitud y la relacién entre longitud y ancho
maximo de las hojas de Nothofagus pumilio a lo largo de los brotes y entre brotes de diferente
tamano. En tres poblaciones se registraron tendencias semejantes en cuanto al tamafio y la forma
de las laminas a lo largo de brotes de tamano similar. En los brotes cortos, de tres nomofilos, el
tamano de la lJdamina se incrementé desde el nomofilo mas proximal hasta el mas distal. En brotes
con mayor nimero de hojas, el tamafo de la lamina aumenté desde la hoja més proximal a la
hoja en posicién 4 6 5y tendi6 a disminuir desde ésta hacia hojas mas distales. Los brotes cortos,
que se desarrollan hacia el centro de la copa del arbol (presumiblemente mas sombreado), tien-
den a presentar laminas mas pequenas que los brotes de mayor tamario, cuya posiciéon en el arbol
es mas periférica (y menos sombreada). Dado el reducido tamafo de las hojas més distales de los
brotes de tamafio intermedio y largo, la capacidad de aprovechamiento fotosintético del espacio
alcanzado por esos brotes seria, en el corto plazo, limitada. [Palabras clave: area foliar, gradientes
ontogenéticos, longitud de hojas, Nothofagus pumilio, tamafio de brotes.]

ABSTRACT. Ontogenetic tendencies in the size and form of leaves in Nothofagus pumilio (Poepp.
et Endl.) Krasser (Fagaceae): Variations in the area, length and length/width ratio of Nothofagus
pumilio leaves along shoots and among shoots of different size were studied. For three popula-
tions of trees, similar tendencies in leaf size and form were found for shoots of similar size. In
short shoots, those with three green leaves, the size of the lamina tended to increase from the
proximal to the distal leaf. In shoots with more leaves, the size of the lamina increased from the
most proximal leaf to the fourth or fifth leaf and decreased from these leaves to the most distal
ones. Short shoots, which were found close to the centre of the crown (in presumably more
shaded conditions) tended to have smaller leaves than longer shoots, which developed in more
peripheral (and less shaded) placements. Since distal leaves of shoots of intermediate and large
length tend to be relatively small, the capacity of these shoots to take photosynthetic advantage
of their size would be limited in the short term. [Keywords: leaf area, leaf length, Nothofagus
pumilio, ontogenetic gradients, shoot size.]

INTRODUCCION

Las variaciones que se presentan en el tama-
no y la forma de las hojas dentro de cada es-
pecie de planta han interesado a los cientificos
por siglos (Critchfield 1960; Barthélémy et al.
1997). Parte de estas variaciones resulta de una
serie de gradientes de origen endégeno (fac-
tores ontogenéticos): el tamano y la forma de
una hoja dependerian de las edades cronolégi-
ca y fisiolégica de la planta que la desarrolla,

>< Depto. de Botanica, Univ. Nacional del Comahue;
Quintral 1250; 8400 Bariloche, ARGENTINA.
jpuntier@crub.uncoma.edu.ar

de la posiciéon del meristema generador de la
hoja en la planta y de la posicién de la hoja en
ese meristema (Smith & Hake 1992; Jones
2001). Sin embargo, la gran mayoria de los es-
tudios sobre las variaciones intraespecificas en
el tamarfio y la forma de las hojas se ha centra-
do en los efectos de factores ambientales (e.g.,
Dale 1965; Bull 1968; Auld et al. 1978; Farris
1984; Gratani 1996; Lambers et al. 1998; Reich
et al. 1998; Garnier et al. 1999; Roderick et al.
1999). Tanto estos estudios como otros enfo-
cados en el desarrollo de modelos que vincu-

Recibido: 6 agosto 2001; Revisado: 9 octubre 2001
Aceptado: 15 octubre 2001



106

lan la forma y el funcionamiento de las hojas
(Parkhurst & Loucks 1972; Givnish & Vermeij
1976; Orians & Solbrig 1977; Smith & Nobel
1977; Givnish 1979; Niklas 1999) desestiman
el efecto de los mencionados gradientes
ontogenéticos. Algunas de las conclusiones de
estos estudios, como la relacién negativa en-
tre tamario foliar e intensidad de luz inciden-
te (Morales et al. 1991, 1992; Smith et al. 1998),
son a menudo extendidas a especies cuyos
gradientes ontogenéticos de tamano foliar se
desconocen (e.g., Loewe et al. 1997; Barrera et
al. 2000). En el caso de las especies arbdreas,
las tendencias ontogenéticas en el tamafno y
la forma de las hojas pueden expresarse a lo
largo de muchos afios, de manera que el efec-
to puntual de determinado factor ambiental
sobre esas variables puede resultar de dificil
prediccion (Barthélémy et al. 1997; Nicolini &
Chanson 1999).

En especies arbodreas, es posible la diferen-
ciacién de los efectos de tendencias onto-
genéticas y de factores ambientales sobre la
morfologia foliar a partir del reconocimiento
y categorizacién de sus unidades estructu-
rales, es decir, ejes y brotes. La identificacién
de variaciones sistematicas en determinadas
caracteristicas foliares de unidades estructura-
les semejantes en individuos que se desarro-
llan bajo diferentes condiciones se considera
una prueba de la existencia de tendencias
ontogenéticas (Barthélémy et al. 1997). En el
presente estudio se analizan las variaciones en
el tamano y la forma de las hojas de lenga,
Nothofagus pumilio (Poepp. et Endl.) Krasser
(Fagaceae), a lo largo de brotes de diferentes
tamanos desarrollados por arboles pertene-
cientes a tres poblaciones espontaneas. Obser-
vaciones previas sugerian la existencia de
variaciones en el tamafo y la forma de las ho-
jas de esta especie entre brotes y a lo largo de
un mismo brote, aunque no existia informa-
cién numérica que indicara si tales variacio-
nes morfolégicas respondian a tendencias
ontogenéticas. También se observaron varia-
ciones en el tamafo de los primordios dentro
de yemas (Souza et al. 2000).

Nothofagus pumilio es una especie decidua
maderable de gran importancia en los Andes
del sur de Argentina y Chile (Martinez-Pastur
et al. 2000). Forma bosques puros en el limite
altitudinal de los Bosques Subantarticos y bos-
ques mixtos a menor altitud (Loewe et al. 1997;
Bava 1998). Esta especie se encuentra entre el
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nivel del mar, en Tierra del Fuego, y los
1800 m.s.n.m. en la provincia de Neuquén. En
N. pumilio, el crecimiento en longitud de los
ejes es ritmico. En cada estacién de crecimien-
to (primavera-verano), se produce el alarga-
miento ininterrumpido de un nuevo brote en
el extremo distal de cada eje (Barthélémy et
al. 1999). En esta especie, la mayoria de los bro-
tes que se desarrollan deriva de yemas
axilares; la formacion de yemas terminales es
poco frecuente. En el norte de la Patagonia, la
brotacién en N. pumilio se inicia, cada afo,
entre mediados de septiembre y mediados de
octubre (Rusch 1993).

La copa de los individuos jévenes de N.
pumilio desarrollados en ambientes abiertos se
compone de varios tipos de ejes que, segtin
estudios previos, pueden categorizarse en:
1) tronco, o eje vertical, 2) ramas principales,
3) ramas secundarias y 4) ramas cortas
(Puntieri et al. 1999). Las ramas principales son
ejes que crecen en forma inclinada u horizon-
tal a partir de la porcién distal de cada brote
del tronco. A partir de estas ramas de larga
vida se origina gran parte del volumen de ra-
mas de la copa. Las ramas secundarias son ejes
horizontales de menor vigor y vida més corta
que las ramas principales; derivan del tronco
o de ramas principales. Las ramas cortas son
ejes horizontales o verticales que derivan del
tronco, las ramas principales o las ramas se-
cundarias (Barthélémy et al. 1999). En esta es-
pecie, la longitud, el nimero de nudos y la
finalizacién del alargamiento de los brotes
suelen ser maximos para el tronco y minimos
para las ramas cortas (Puntieri et al. 1999).

METODOS

Las muestras fueron tomadas de sitios ubi-
cados en el Parque Nacional Nahuel Huapi
(Argentina). En esta region, los suelos derivan
principalmente de cenizas volcanicas (Scoppa
1998) y las precipitaciones estan concentradas
en otono e invierno (Conti 1998). Se seleccio-
naron tres sitios de muestreo en los cuales N.
pumilio es la especie arbérea dominante. Uno
de estos sitios se encuentra en la porcién mas
baja de la ladera NE del Cerro Catedral
(41°09'S; 71°30'0O, 1000 m.s.n.m., precipitacion
anual: ~1400 mm; Barros et al. 1983) donde
actualmente, debido a la intervenciéon del
hombre sobre el bosque nativo de N. pumilio,
se encuentran pequenos manchones de arbo-
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les de esta especie rodeados por matorrales de
Nothofagus antarctica y Chusquea culeou. El se-
gundo sitio de muestreo se encuentra en el
Cerro Otto (41°09'S; 71°10'0O, 1350 m.s.n.m.,
precipitacién anual: ~800 mm; Conti 1998),
donde la intervencién humana ha originado
claros de mas de 100 m? entre los arboles adul-
tos de N. pumilio remanentes del bosque origi-
nal. Dichos claros se encuentran ocupados por
la abundante regeneracion de esta especie. El
tercer sitio de muestreo es el Valle del Chall-
Huaco (denominado Chall-Huaco de aqui en
adelante; 41°09'S; 71°18'O, 1350 m.s.n.m., pre-
cipitacién anual: ~1100 mm; Barros et al.
1983), el cual esta incluido en un area protegi-
da donde la cobertura de individuos adultos
de N. pumilio es relativamente alta; la regene-
raciéon de N. pumilio en este sitio tiene lugar
bajo pequetios claros del dosel. Ademas de las
precipitaciones, la principal diferencia am-
biental entre los sitios de regeneracion de N.
pumilio seleccionados reside en el grado de
luminosidad, que es relativamente bajo para
los individuos jévenes de Chall-Huaco, inter-
medio para los del Cerro Otto y elevado para
los del Cerro Catedral.

En cada sitio se cortaron brotes de arboles
jovenes en fase de crecimiento vigoroso
(Barthélémy et al. 1999), de entre 11 y 21 afios
de edad, con un didmetro del tronco (a 1.5 m
de altura) de entre 2.7 y 5.5 cm. Se cosecharon
brotes al final del periodo de alargamiento de
los mismos, mientras sus nomofilos se encon-
traban en pie. No se consideraron en el pre-
sente estudio las hojas escuamiformes o
catafilos (que en esta especie suelen presen-
tarse en nimero de cuatro; Puntieri et al. 1999;
Souza et al. 2000). A fin de abarcar en la ma-
yor medida posible los diferentes tamafios de
brotes desarrollados en esta especie, se co-
secharon cuatro brotes por arbol, cada uno
correspondiente a uno de los cuatro ejes indi-
cados arriba (tronco, ramas principales, ramas
secundarias y ramas cortas). La variacion intra-
individual en el tamafio de las hojas de cada
tipo de brote no fue considerada en este estu-
dio.

Se realizé un primer muestreo en los tres
sitios al final del periodo de crecimiento
1996-1997. El ntimero de arboles seleccionados
por sitio fue de 14 en Cerro Catedral, 15 en
Chall-Huaco y 16 en Cerro Otto. Con el obje-
tivo de analizar las variaciones interanuales en
el tamafo y la forma de las hojas, se realiz6
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un segundo muestreo de brotes a partir de una
muestra (independiente de la primera) de 65
arboles del Cerro Otto luego de finalizado el
periodo de crecimiento 1997-1998.

Se registr6 el nimero de nomofilos de cada
brote muestreado. A cada nomofilo de cada
brote se le asigné un niimero de rango corres-
pondiente a su posicién contada a partir del
extremo proximal de su brote portador. Se
midieron con calibre la longitud y el ancho
maximo de la lamina de cada nomofilo, con
una precision de 0.1 mm. De todos los brotes
muestreados al finalizar el periodo de creci-
miento 1996-1997 se midi6 la superficie
(unifacial) de cada lamina, escaneada con el
programa SIGMA SCAN. La medicién del tama-
no sélo se realiz6 sobre aquellas laminas no
dafnadas o poco danadas; las ldminas severa-
mente dafiadas (aproximadamente mds del
25% de la lamina faltante) fueron descartadas.
Se registr6 el nimero de ldminas severamen-
te dafiadas (aparentemente por insectos) por
brote. Los brotes con mas del 25% de las 1ami-
nas faltantes fueron excluidos de las compa-
raciones estadisticas.

Para cada sitio, los brotes fueron agrupados
segln el nimero de nomofilos, en concordan-
cia con estudios previos sobre esta especie
(Puntieri etal. 1999; Souza et al. 2000). Los gru-
pos considerados fueron: 1) grupo 1: brotes
con 3 nomofilos; 2) grupo 2: brotes con 4-10
nomofilos; 3) grupo 3: brotes con 11-15 nomo-
filos; 4) grupo 4: brotes con 1620 nomofilos;
y 5) grupo 5: brotes con 21-29 nomofilos (Ta-
bla 1). Se encontraron brotes con mas de 29

Tabla 1. Ntmero de brotes de N. pumilio en cada gru-
po de tamano de brote en los sitios de muestreo del
Parque Nacional Nahuel Huapi. Los grupos estdn
definidos en Métodos.

Table 1. Number of shoots of N. pumilio for each
shoot-size group in sampling sites in Nahuel Huapi
National Park. Groups are defined in Methods.

Sitio

Cerro  Chall- Cerro Otto
Grupo Catedral Huaco 1996-1997 1997-1998
1 14 15 16 65
2 7121 51
3 11 14 18 48
4 9 11 6 21
> 5 8 13 15
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nomofilos, pero su nimero fue demasiado
bajo, de manera que no fueron considerados.
Para cada grupo de cada sitio se obtuvieron
promedios de lalongitud, la relacién longitud/
ancho (que se utilizé como indicador de la for-
ma de la ldmina) y la superficie para cada po-
sicion de los nomofilos sobre los brotes. Se
realizaron comparaciones de estas tres varia-
bles entre grupos de tamafio de brote y entre
sitios para las posiciones 3, 8, 12 y 16, conta-
das a partir del extremo proximal de los bro-
tes. Las laminas en posicién 3 se compararon
entre los cinco grupos. Las laminas en posi-
cién 8 se compararon entre los grupos 2 a 5,
aquellas en posicién 12 entre los grupos 3 a 5
y aquellas en posicioén 16 entre los grupos 4 y
5. Las comparaciones se realizaron mediante
ANOVA de dos factores para disefios no balan-
ceados (Sokal & Rohlf 1981), usando los sitios
y los grupos de tamafio de brote como facto-
res. Para la longitud y la relacién longitud/an-
cho de la ldmina se realizaron comparaciones
entre Cerro Catedral, Chall-Huaco (muestreo
de 1996-1997), Cerro Otto de 1996-1997 y Ce-

Grupo 2

Longitud (mm)
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rro Otto de 1997-1998. En el caso de la super-
ficie de lalamina se compararon las tres mues-
tras de brotes desarrollados en 1996-1997.

RESULTADOS

En todos los grupos de tamano de brote la
longitud de la ldmina se increment6 desde el
nomofilo en posicién 1 al nomofilo en posi-
cién 3 a 5 (Figura 1). En los grupos 2 a 5, la
longitud de la ldmina decrecié desde la posi-
cién 4 6 5 hacia posiciones mas distales. Esta
disminucién de la longitud de la ldmina fue
mas notable y consistente en los brotes mas
cortos que en los mas largos. La longitud de la
lamina vari6 irregularmente para las posicio-
nes mas distales de los brotes del grupo 5. Tan-
to el grupo de tamano de brote como el sitio
afectaron significativamente la longitud de la
lamina para las posiciones 3, 8 y 12 (Tabla 2).
La longitud de la lamina de las hojas en posi-
cién 16 fue significativamente afectada por el
namero de nomofilos del brote portador, pero
no difiri6 entre sitios. La interaccién entre gru-
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Figura 1. Longitud (promedio + EE) de la lamina de nomofilos de N. pumilio de los sitios de muestreo del
Parque Nacional Nahuel Huapi, expresados en funciéon del ntimero de rango del nomofilo contado a partir
del extremo proximal del brote portador. Se muestran los valores para cada grupo de tamaio de brote defi-
nido en Métodos.

Figure 1. Mean (= SE) length of leaf lamina for N. pumilio in sampling sites in Nahuel Huapi National Park,
expressed according to the rank number of the leaf on its bearing shoot (counted from the shoot’s proximal
end). Values for each shoot-size group defined in Methods are shown.
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po de tamano de brote y sitio fue significativa
en el caso de la longitud de las laminas en
posiciones 3 y 16. Para una posiciéon determi-
nada, las hojas de brotes con mayor namero
de nomofilos presentaron una ldmina de ma-
yor longitud que las de menor ntimero de
nomofilos. En términos generales, las hojas de
los brotes de Chall-Huaco presentaron lami-
nas algo mads cortas (para una posicién deter-
minada) que aquellas de los otros sitios
(Figura 1).

En los brotes de los grupos 1y 2, la relacién
longitud/ancho de la ldmina se incremento
desde las hojas proximales a las hojas en posi-
ciones intermedias o distales (Figura 2). Enlos
grupos 3 y 4, esta relacién tendié a incre-
mentarse desde las hojas mas proximales a las
hojas en posiciones intermedias y a decrecer
para las hojas distales. Las variaciones en el
grupo 5 dependieron del sitio considerado,
aunque en la mayoria de los brotes las hojas
en posiciones 7 a 15 tendieron a presentar una
lamina con relacién longitud/ancho mayor que
la de hojas méas proximales y mas distales. En

3 1Grupo 1 34 Grupo 2

N
1
N
1

Longitud/ancho
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todos los sitios la relaciéon longitud/ancho de
la ldmina de hojas en posicion 3 fue significa-
tivamente menor para el grupo 1 que para los
otros grupos (Figura 2 y Tabla 2). Para las la-
minas de las hojas en posiciones 8, 12y 16, esa
relacion fue independiente tanto del grupo de
tamafo de brote como del sitio. Para cada gru-
po de tamano de brote, las hojas de Cerro Ca-
tedral y de Chall-Huaco tendieron a presentar
una lamina con relacién longitud/ancho ma-
yor que aquellas de Cerro Otto (Figura 2). La
interaccién entre grupo y sitio no afectd
significativamente la relacién longitud/ancho
de la ldmina para ninguna de las posiciones
consideradas (Tabla 2).

En los brotes del grupo 1, la superficie de la
lamina se incrementé linealmente desde las
hojas proximales a las hojas distales (Figura 3).
En los brotes de los grupos 2, 3 y 4, la superfi-
cie de la lJdmina se incrementé desde la hoja
mas proximal a las hojas en posiciones3a 4,y
decreci6 gradualmente para hojas mas dis-
tales. En los brotes del grupo 5 se present6 un
segundo pico en los valores de superficie de
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Figura 2. Relacién entre la longitud y el ancho de la lamina (promedio = EE) en ldaminas de nomofilos de N.
pumilio de los sitios de muestreo del Parque Nacional Nahuel Huapi, expresados en funcién del niimero de
rango del nomofilo contado a partir del extremo proximal del brote portador. Se muestran los valores para
cada grupo de tamafio de brote definido en Métodos.

Figure 2. Mean (* SE)length/width ratio of individual leaves of N. pumilio in sampling sites in Nahuel Huapi
National Park, expressed according to the rank number of the leaf on its bearing shoot (counted from the
shoot’s proximal end). Values for each shoot-size group defined in Methods are shown.
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Table 2. Efectos del grupo de tamano de brote (1 a5),
del sitio (Cerro Catedral, Chall-Huaco y Cerro Otto)
y de su interaccion sobre la longitud, la relacién lon-
gitud/ancho yla superficie de laldmina en N. pumilio,
para hojas en posiciones 3, 8, 12y 16, contadas a par-
tir del extremo proximal del brote portador. Se mues-
tran los valores del estadistico F de Fisher. *: P < 0.05;
**:. P < 0.01; ***: P < 0.001; ns: P > 0.05.

Table 2. Effects of shoot-size group (1 to 5), site (Cerro
Catedral, Chall-Huaco and Cerro Otto) and their in-
teraction on the length, the length/width ratio and
the area of the lamina in N. pumilio, for leaves in po-
sitions 3, 8, 12 and 16, counted from their bearing
shoot’s proximal end. Values for the Fisher’s statistic
Fareshown. *: P < 0.05; **: P < 0.01; ***: P < 0.001;
ns: P > 0.05.

Grupo Sitio  Interaccién
Longitud
posiciéon
3 127 ***  10.8 *** 2.0 *
8 27.5 *** 6.6 *** 0.8 ns
12 32.0 *** 38 * 1.0 ns
16 7.9 ** 1.8 ns 2.8 *
Longitud/ancho
posiciéon
3 7.0 *** 131 *** 1.1 ns
8 2.2 ns 2.6 ns 1.8 ns
12 1.3 ns 1.2 ns 1.2 ns
16 0.1 ns 1.2 ns 0.3 ns
Superficie
posicion
3 5.7 *** 59 ** 1.3 ns
8 17.3 ***  11.5 *** 1.1 ns
12 15.2 *** 6.2 ** 1.3 ns
16 1.3 ns 1.6 ns 14 ns

la ldmina para hojas en posiciones interme-
dias a distales (Figura 3). La superficie de la
lamina de las hojas en posiciones 3, 8 y 12 de-
pendi6 del grupo de tamafio de brote (mayor
para brotes mayores) y del sitio (menor para
Chall-Huaco que para los otros). La superficie
de la ldmina de las hojas en posicién 16 no
dependi6 del grupo ni del sitio (Tabla 2). Para
ninguna de las posiciones se encontré un efec-
to significativo de la interaccién entre grupo
y sitio sobre la superficie de la lJamina.

Para todas las muestras, el porcentaje de la-
minas danadas por brote tendi6é a ser menor
en brotes cortos que en brotes largos (Figura 4).
En este sentido, la mayor variacién entre gru-
pos de tamafio de brote se present6 para Ce-
rro Catedral, y la menor para Chall-Huaco.
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DiscusiON

Variaciones ontogenéticas

Este estudio muestra que tanto el tamafo
como la forma de la lamina de las hojas de N.
pumilio varian siguiendo gradientes relaciona-
dos tanto con la posicién de la hoja desde el
extremo proximal del brote que la porta, como
con la posicién del brote portador en el arbol.
El incremento en la longitud y la superficie
delaldmina desde la hoja més proximal hasta
hojas ubicadas en los tres o cuatro nudos si-
guientes hacia el extremo distal del brote, pa-
rece ser una tendencia general en todos los
tipos de brotes, independientemente del ta-
mano del brote y del sitio donde se desarrolla
el arbol que lo porta (Figura 5). Asimismo, el
decrecimiento en la longitud de la lamina ha-
cia el extremo distal de brotes de mas de tres
nomofilos parece ser una caracteristica de esta
especie. En N. pumilio, las hojas que se desa-
rrollan cerca del extremo proximal de un bro-
te tienden a presentar una lamina de contorno
mas ampliamente ovado (i.e., con una baja
relaciéon longitud/ancho) que hojas mas
distales del mismo brote. Esta tendencia es
menos notable para brotes de mayor tamaro
que para brotes mas cortos.

Las tendencias en cuanto a la longitud, la
superficie y la relacién longitud/ancho de la
lamina hacia el extremo distal de brotes con
mas de 20 nudos fueron menos consistentes
que las mencionadas para brotes més cortos.
Esta discrepancia podria deberse a que los bro-
tes de N. pumilio de mas de 20 nudos suelen
presentar algunas hojas neoformadas (i.e., que
se alargan al tiempo que se diferencian)
distalmente con respecto a sus hojas prefor-
madas (i.e., diferenciadas como parte de una
yema con anterioridad al alargamiento del
brote) (Souza et al. 2000). Las variaciones en-
tre brotes en cuanto al nimero de hojas
preformadas podrian determinar que, al pro-
mediar tamafos de laminas para una posiciéon
cercana al extremo distal de un brote, se estu-
vieran considerando, sin distincién, hojas
preformadas y hojas neoformadas. Como se
observa en otras especies, el tamafo y la for-
ma de hojas preformadas y de hojas neofor-
madas de la misma especie pueden diferir
(Critchfield 1960; Barthélémy et al. 1997). Esta
combinacién incrementaria la dispersion de
los datos alrededor de los promedios. El alto
porcentaje de hojas distales de los brotes lar-
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Figura 3. Superficie (promedio + EE) de la ldmina de nomofilos de N. pumilio de los sitios de muestreo del
Parque Nacional Nahuel Huapi, expresados en funcién del niimero de rango del nomofilo contado a partir
del extremo proximal del brote portador. Se muestran los valores para cada grupo de tamafio de brote defi-
nido en Métodos.

Figure 3. Mean (+ SE) area of individual leaves of N. pumilio in sampling sites in Nahuel Huapi National
Park, expressed according to the rank number of the leaf on its bearing shoot (counted from the shoot’s

proximal end). Values for each shoot-size group defined in Methods are shown.

gos que fueron descartadas de los calculos por
encontarse seriamente dafiadas habria incre-
mentado atin més dicha dispersion.

Ocupacién del espacio

En N. pumilio, el tamafio de un brote es su-
mamente variable y depende de su posiciéon
en el arbol (Puntieri et al. 1999; Souza et al.
2000), como en otras especies (Sabatier et al.
1998; Sabatier & Barthélémy 1999). En los ar-
boles jévenes de esta especie, las denomina-
das ramas cortas se suelen desarrollar en
posiciones no periféricas de la copa, a partir
de yemas ubicadas cerca de los extremos proxi-
males de ramas de mayor tamano. Los brotes
de las ramas cortas, que poseen tres nomofilos
sobre un tallo de menos de 1 cm de longitud,
serian un medio eficiente para interceptar ra-
diaciones en los micrositios cercanos al tronco
del arbol, donde solo llega la luz que no es in-
terceptada por los 6rganos mas periféricos de
la planta. El escaso desarrollo del tallo de las
ramas cortas, que en muchas ocasiones se
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Figura 4. Porcentaje (+ EE) de hojas con mas del 25%
de la lamina faltante en brotes de N. pumilio corres-
pondientes a diferentes grupos de tamano de brote
enlos sitios de muestreo del Parque Nacional Nahuel
Huapi. Los grupos estan definidos en Métodos.

Figure 4. Percentage (+ SE) of leaves with more than
25% of the blade missing per shoot of N. pumilio ac-
cording to shoot-size group in sampling sites in
Nahuel Huapi National Park. Groups are defined in
Methods.
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orienta verticalmente, permite a estas ramas
ocupar por varios afos sitios luminicamente
favorables en el interior de la copa, aumen-
tando el nivel de utilizacién fotosintética del
espacio ocupado por la copa del arbol. Aun-
que los brotes cortos se desarrollan en un
microambiente més sombreado que aquél en
el que se desarrollan las ramas mas periféricas
(de mayor tamafo), las hojas de los brotes cor-
tos tienden a ser menores que aquellas de los
brotes periféricos. Este resultado se opone a
la idea, generalmente aceptada, de que hojas
desarrolladas en ambientes mas sombrios pre-
sentan mayor tamano que aquellas desarro-
lladas en ambientes menos sombrios (e.g.,
Bjorkman 1981; Morales et al. 1991; Poorter
1999). En un estudio sobre Fagus sylvatica se
han identificado variaciones en el tamafo de
las hojas de los brotes cortos siguiendo un

extremo distal

extremo proximal

Figura 5. Representacién semi-esquematica de un
brote de N. pumilio de tamano intermedio inmedia-
tamente después de su alargamiento (afio N, izquier-
da, tallo blanco) y un afio después de su alargamiento
(ano N + 1, derecha), al finalizar el alargamiento de
los brotes (tallo negro) derivados de sus yemas
axilares.

Figure 5. Semi-diagrammatic representation of a N.
pumilio shoot of intermediate size in year N (left), im-
mediately after its extension (stem in white) and in
year N + 1 (right), after the extension of the shoots
(stem in black) derived from its axillary buds.
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gradiente (no considerado en el presente es-
tudio) que se expresa entre la juventud y la
senescencia del arbol (Nicolini & Chanson
1999).

Los brotes de tamafio intermedio de N.
pumilio (entre 4 y 20 nomofilos) se forman en
la periferia de la copa. Podria considerarse que
estos brotes juegan un papel exploratorio,
incrementando el volumen en el que el arbol
puede captar las radiaciones necesarias para
la fotosintesis (Givnish 1995). Sin embargo,
dado el gradiente de tamafno decreciente de
las hojas hacia el extremo distal de estos bro-
tes, la mayor proporcion del 4rea foliar de esos
brotes se despliega cerca del extremo proximal
de los mismos. Las reglas arquitecturales de
ésta y de otras especies del género Nothofagus
determinan que las yemas localizadas cerca
del extremo distal de un brote sean las que
presentan mayor potencialidad de desarrollo
de brotes largos (Puntieri et al. 1999; Souza et
al. 2000). De modo que el desarrollo de un bro-
te de tamano intermedio en N. pumilio repre-
sentaria un beneficio para la planta en
términos de exploracién del ambiente circun-
dante, principalmente un afio después del
alargamiento de ese brote, cuando el mismo
emite, a su vez, nuevos brotes.

Dada la mayor concentracion del area foliar
hacia el extremo distal en los brotes de mas de
20 hojas, el desarrollo de estos brotes en N.
pumilio representaria, en términos de ocupa-
cién de nuevo espacio, una ventaja mas in-
mediata que aquella proporcionada por los
brotes de tamafio intermedio. Si bien el desa-
rrollo de hojas mayores en el extremo distal
de los brotes de mayor tamafo de N. pumilio
parece ser ventajoso para la exploracién del
espacio circundante, un alto porcentaje de esas
hojas se encuentran danadas al finalizar el
periodo de crecimiento. Las observaciones rea-
lizadas no nos permiten llegar a conclusiones
en este sentido. A juzgar por la elevada
proporcién de hojas distales aparentemente
cortadas o con dafio de variada intensidad
provocado por insectos (se han observado lar-
vas de Lepidoptera, ain no identificadas), di-
chas hojas parecen ser mas apetecidas por los
herbivoros que las hojas mas proximales o las
hojas de brotes més cortos. Se desconoce si esa
preferencia resulta de diferencias de palatabi-
lidad entre hojas desarrolladas en diferentes
momentos del periodo de crecimiento (e.g.,
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entre hojas preformadas y neoformadas) o del
comportamiento de los herbivoros. En otras
especies de plantas se ha demostrado que el
momento de desarrollo de una hoja podria
vincularse con su resistencia a los efectos per-
judiciales de factores ambientales (ver Orians
& Solbrig 1977; Fliervoet & Van de Ven 1984;
Reich et al. 1998).

Efectos ambientales sobre el tamario de las hojas

Las diferencias entre las poblaciones mues-
treadas, en términos de tamafio y forma de la
lamina, dependieron del tamafio del brote
considerado: esas diferencias fueron mayores
para brotes de tamano intermedio que para
los brotes mas cortos o los més largos. El nivel
de radiacién incidente sobre los arboles
muestreados habria decrecido desde Cerro
Catedral a Chall-Huaco, al igual que el tama-
fo promedio de las hojas de los brotes de ta-
mano intermedio. Esto se contrapone con lo
observado en otras especies (ver Bjorkman
1981; Smith et al. 1998). Factores genéticos y
factores ambientales diferentes de la luz inci-
dente podrian estar involucrados en las dife-
rencias entre sitios en cuanto al tamafo de las
hojas, como se observé en otras especies
(Smith & Hake 1992; Kull & Niinemets 1993;
Gratani 1996). Es probable que por lo menos
algunas de las diferencias encontradas entre
poblaciones de N. pumilio en cuanto al tama-
no de las hojas (Rusch 1993; Barrera et al. 2000)
se deban al efecto de factores ambientales so-
bre la maduracién de los ejes y, como resulta-
do, sobre la probabilidad de desarrollo de
determinado tipo de brote (con las hojas que
lo caracteriza).

Es interesante destacar la baja diferencia en-
contrada en cuanto a la longitud y la forma de
las Idminas entre los dos muestreos realizados
en arboles del mismo sitio en dos afios sucesi-
vos. Este resultado parece indicar que las va-
riaciones interanuales en las condiciones
ambientales bajo las cuales se desarrollan los
brotes de una planta no afectan en forma signi-
ficativa el tamano y la forma de las hojas. La
realizacion de estudios que incluyan la medi-
cién no destructiva de hojas a lo largo de la
ontogenia de distintos tipos de ejes de los mis-
mos individuos contribuirfa a un mejor dis-
cernimiento entre las influencias ambientales
y las influencias ontogenéticas sobre la mor-
fologia y la fisiologia foliares.
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