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RESUMEN

Las plantas de alta montafia pueden experimentar elevadas temperaturas durante el dia, es
por esto que cuentan con estrategias que les permiten atenuar la exposicion y/o los efectos de
las altas temperaturas. Una de ellas es la forma de crecimiento, la cual combina la estatura y
disposicion de los 6rganos vegetativos y reproductivos resultando en una estrategia de
resistencia térmica integrada. Las formas de crecimiento que predominan en la alta montafia
son los arbustos achaparrados, hierbas en rosetas, plantas en cojin y graminoides. Aunque
estas formas de crecimiento son en general de baja estatura (<100 cm), hay variaciones entre
ellas. Por ejemplo, en las hierbas en roseta las hojas estdn muy cercanas al suelo,
exponiéndolas a mayores fluctuaciones térmicas entre el dia y la noche. Por ello, sus hojas
podrian registrar temperaturas muy distintas a la del aire circundante, fendmeno denominado
desacople térmico (TD). En contraste, las hojas de los arbustos tienden a disponerse mas
alejadas del suelo, presentando temperaturas mas similares a la del aire, lo que resultaria en
un menor TD. Aunque las altas temperaturas se han considerado menos frecuentes en la alta
montafia, si lo son y las plantas de estos sistemas son capaces de resistir temperaturas
superiores a los 45°C. Las altas temperaturas son mas frecuentes en sustratos oscuros y en
las cercanias del suelo, producto de la radiacién incidente, alcanzando temperaturas sobre
60°C. Pese a que algunos estudios han demostrado que algunas especies de alta montafia
poseen una elevada resistencia al calor, se espera que las altas temperaturas excedan los
limites de tolerancia térmica de muchas especies durante las temporadas de crecimiento
poniendo en riesgo su supervivencia. ElI complejo volcanico Nevados de Chillan (Nuble)
alberga una gran cantidad de especies en la zona altoandina, las cuales presentan distintas
formas de crecimiento, dominando las formas arbustivas y rosetas herbaceas. Ademas, en
este lugar se han registrado temperaturas maximas del aire sobre 40°C durante la temporada
de crecimiento. Es por esto, que esta zona es un lugar propicio para estudiar la capacidad de
desacople térmico y la resistencia al calor en especies con distintas formas de crecimiento.
En esta propuesta de investigacion caracterizamos la respuesta al calor en especies de plantas
con distintas formas de crecimiento en Nevados de Chillan. Siendo mas especificos
buscamos: 1) Caracterizar el desacople térmico en plantas con distinta forma de crecimiento

y 2) Comparar la resistencia al calor entre rosetas y arbustos y su relacion con el desacople
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térmico. Para ello, seleccionamos 3 especies arbustivas y 3 especies en roseta, conocidas por
ser abundantes en la zona altoandina. Por cada especie se seleccionaron 7 individuos, los
cuales fueron fotografiados con una camara termografica abarcando toda la planta. En
paralelo registramos la temperatura del aire circundante, estimando la diferencia entre la
temperatura de la planta (PT) y la del aire (AT) para determinar el desacople térmico (TD).
Las mediciones se hicieron durante el medio dia solar, cuando se registran las temperaturas
mas calidas. Para medir la resistencia al calor se colectaron 10 hojas de 7 individuos por cada
especie de estudio. Estas hojas fueron expuestas a 5 temperaturas diferentes (25°C, 35°C,
45°C, 55°C, 60°C) dentro de bafios termorregulados. Ademas, se consideré un grupo control
que se mantuvo a temperatura ambiente. Una vez terminadas las exposiciones a las distintas
temperaturas, evaluamos la temperatura que produjo un 50% (LT50) en las hojas, utilizando
como criterio de dafio la fotoinactivacion. Las imagenes termogréaficas evidenciaron que
todas las especies experimentaron diferentes temperaturas en relacion con la temperatura del
aire. Las especies Viola aizoon(roseta) y Senecio pachyphyllos(arbusto) exhibieron los
mayores grados de TD, con temperaturas de sus hojas siempre inferiores a la temperatura del
aire (TD = -6°C). Por el contrario, la especie arbustiva Berberis empetrifolia se mostro
temperaturas foliares similares a la temperatura del aire. Al contrario de lo esperado, el TD
fue similar entre arbustos y rosetas. Las especies estudiadas difieren en su grado de
resistencia al calor (TL50). Por otro lado, estas diferencias en el grado de resistencia al calor
(TL50) se mantuvieron al agrupar las especies en arbustos y rosetas, con los arbustos
mostrando una variabilidad significativa en TL50, que abarcé desde los 36 hasta los 54°C.
En contraste, las rosetas presentaron valores de TL50 entre los 47 y 48°C. B. empetrifolia
fue la especie con mayor TL50, con un promedio de 54°C, mientras que S. pachyphyllos
mostré los menores TL50 con 35°C. Al contrario de lo propuesto, No se encontré una
relaciéon clara entre el desacople térmico y la resistencia al calor entre las formas de
crecimiento. Nuestros resultados revelan patrones inesperados en el desacople térmico,
destacando la importancia de los mecanismos de termorregulacion (e.g. enfriamiento por
transpiracion) y sugieren la integracion de otros elementos para futuras investigaciones sobre

la resistencia térmica en plantas de alta montafia.

Palabras clave: Desacople térmico, formas de crecimiento, resistencia al calor.
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ABSTRACT

The plants of high-mountain can experience heat temperatures during the day, which is why
they have strategies that allow them to mitigate the exposure and/or effects of high
temperatures. One of these strategies is the growth form, which combines the stature and
arrangement of vegetative and reproductive organs, resulting in an integrated thermal
resistance strategy. The predominant growth forms in high mountains include low shrubs,
rosette herbs, cushion plants, and graminoids. Although these growth forms are generally of
low stature (<100 cm), there are variations among them. For instance, in rosette herbs, the
leaves are very close to the ground, exposing them to greater thermal fluctuations between
day and night. Therefore, their leaves may register temperatures very different from the
surrounding air, a phenomenon known as thermal decoupling (TD). In contrast, the leaves of
shrubs tend to be more distant from the ground, showing temperatures more similar to the
air, resulting in a lower TD. Even though high temperatures have been considered less
frequent in high mountains, they do occur, and plants in these systems can withstand
temperatures exceeding 45°C. High temperatures are more common in dark substrates and
near the ground, a result of incident radiation, reaching temperatures above 60°C. Although
some studies have demonstrated that certain high-mountain species possess high heat
resistance, it is expected that high temperatures will exceed the thermal tolerance limits of
many species during the growing seasons, putting their survival at risk. The Nevados de
Chillan volcanic complex (Nuble) harbors many species in the high Andean zone, which
exhibit different growth forms, with shrubby and rosette herbaceous forms dominating.
Additionally, maximum air temperatures above 40°C have been recorded in this area during
the growing season. Therefore, this area is a suitable location to study thermal decoupling
capacity and heat resistance in species with different growth forms. In this research proposal,
we characterize the heat response in plant species with different growth forms in Nevados de
Chillan. More specifically, we aim to 1) Characterize thermal decoupling in plants with
different growth forms, and 2) Compare heat resistance between rosettes and shrubs and its
relationship with thermal decoupling. For this purpose, we selected 3 shrub species and 3
rosette species known to be abundant in the high Andean zone. For each species, 7 individuals

were selected and photographed with a thermal camera covering the entire plant.
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Simultaneously, we recorded the temperature of the surrounding air, estimating the
difference between the plant temperature (PT) and the air temperature (AT) to determine
thermal decoupling (TD). Measurements were taken during solar noon, when the warmest
temperatures are recorded. To measure heat resistance, 10 leaves from 7 individuals per
species were collected. These leaves were exposed to 5 different temperatures (25°C, 35°C,
45°C, 55°C, 60°C) within thermo-regulated baths. Additionally, a control group was kept at
room temperature. After the exposures to different temperatures were completed, we
assessed the temperature that caused 50% damage (LT50) in the leaves, using
photoinactivation as the damage criterion. Thermographic images revealed that all species
experienced different temperatures in relation to the air temperature. The species Viola
aizoon (rosette) and Senecio pachyphyllos (shrub) exhibited the highest degrees of TD, with
leaf temperatures always lower than the air temperature (TD = -6°C). In contrast to
expectations, TD was similar between shrubs and rosettes. The studied species differed in
their degree of heat resistance (LT50). Furthermore, these differences in heat resistance
(LT50) were maintained when grouping the species into shrubs and rosettes, with shrubs
showing significant variability in LT50, ranging from 36 to 54°C. In contrast, rosettes
presented LT50 values between 47 and 48°C. B. empetrifolia was the species with the highest
LT50, with an average of 54°C, while S. pachyphyllos showed the lowest LT50 at 35°C.
Contrary to the proposed hypothesis, no clear relationship was found between thermal
decoupling and heat resistance among growth forms. Our results reveal unexpected patterns
in thermal decoupling, highlighting the importance of thermoregulation mechanisms (e.g.
transpiration cooling) and suggest the integration of other elements for future research on

thermal resistance in high-mountain plants.

Keywords: Heat resistance, plant growth forms, thermal decoupling.
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INTRODUCCION

La alta montafia posee condiciones climaticas que pueden llegar a ser hostiles para el
desarrollo de la vegetacion. Dentro de ellos, la temperatura es considerado el determinante
ambiental abidtico mas ampliamente reconocido en la vida de las plantas de alta montafia
(Larcher, 2003; Korner & Hiltbrunner, 2018). La temperatura de estos ecosistemas a nivel
del microclima se encuentra determinada por los atributos del sitio como su aspecto, sustrato
y topografia, la cual ira varia significativamente en distancias escalas (Koérner, 2003; Scherrer
& Korner 2011, Graham et al. 2012). Por ejemplo, hay un gradiente térmico en el perfil aire-
suelo, que expone a las plantas situadas a nivel del suelo a microambientes térmicos mas
rigurosos que las situadas mas alejados de él (Larcher 2003). Por ejemplo, durante las noches
con cielo despejado, las especies postradas, tales como rosetas y plantas en cojin se
encuentran a condiciones térmicas mas bajas que aquellas con una estatura por muy encima
del suelo (ej. arbustos) (Larcher 2003). En consecuencia, ante las desafiantes condiciones
térmicas que caracterizan los ecosistemas de alta montafia, las plantas despliegan estrategias
adaptativas, que les permiten regular las temperaturas a las que se ven sometidas,
convirtiéndose en un factor crucial para su supervivencia. Aspectos fundamentales como la
forma de crecimiento, la estatura y la morfologia emergen como atributos determinantes,
capaces de conferir a estas especies una ventaja evolutiva significativa (Salisbury & Spomer,
1964; Korner, 2003; Bannister et al., 2005). Dentro de las formas de crecimiento mas
representativas en los sistemas de alta montafia podemos encontrar arbustos achaparrados y
rastreros, plantas en cojin, en forma de rosetas y graminoides (Korner 2003; Nagy &
Grabherr 2009).

En los ecosistemas de alta montafia, se ha observado que las formas de crecimiento
predominantes (i.e. arbustos, rosetas, cojines y gramineas) generan un ambiente interno mas
calido para las plantas, especialmente en aquellas de baja estatura y crecimiento postrado
(Korner & Larcher,1988; Larcher, 2012; Dietrich & Kdorner, 2014; Buchner et al., 2015).

Dichos estudios sefialan que este tipo de crecimiento propicia un desacoplamiento efectivo
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de la temperatura corporal de la planta con respecto a la temperatura del aire circundante.
Como resultado, la temperatura del dosel es significativamente superior a la temperatura del
aire circundante, lo cual lo vuelve una adaptacion crucial para enfrentar las fluctuaciones
térmicas experimentadas durante el dia (Salisbury & Spomer, 1964; Koérner & Cochrane,
1983; Larcher & Wagner, 2010). En un ecosistema catalogado como frio, las plantas,
particularmente aquellas en forma de roseta y cojin, desarrollan atributos que les permiten
aprovechar las condiciones més célidas en las proximidades del suelo (Larcher 2012). Por
ejemplo, estas plantas poseen hojas dispuestas de manera perpendicular a la radiacion solar
proveniente del mediodia entrante. Esta disposicion hace que las hojas se sobrecalienten por
varios grados por encima de la temperatura del aire, permitiéndoles desacoplarse de las
condiciones atmosféricas circundantes, proporcionando a las plantas un calor “extra” durante
el dia (Salisbury & Spomer, 1964; Koérner, 2003; Larcher & Wagner, 2011). Sin embargo,
dependiendo de la estatura de la planta y su temperatura interna, esta podria exceder en 20°C
sobre la temperatura del aire en dias soleados y célidos, provocando un sobrecalentamiento
que podria llevar a que las plantas excedan sus limites de tolerancia al calor, teniendo
consecuencias sobre su supervivencia (Salisbury & Spomer, 1964; Korner & Cochrane,
1983; Gauslaa, 1984; Korner, 2003; Larcher & Wagner, 2009, 2010; Larcher, 2012; Neuner
& Buchner, 2012).

Las altas temperaturas no han sido consideradas como una limitante ambiental importante
para la biologia de las plantas de alta montafia como lo han sido las bajas temperaturas
(Neuner & Buchner, 2012). No obstante, las altas temperaturas son comunes en ambientes
altoandinos, donde las plantas de pequefia estatura se calientan a niveles potencialmente
dafinos (Squeo et al., 1991). Aunque el calentamiento por encima de la temperatura ambiente
en un clima frio parezca ser ventajoso, para algunos procesos como la absorcion de carbono,
el crecimiento y los procesos reproductivos, en aquellas especies que “atrapen” el calor se
pueden ver ocasionalmente expuestas a dafios por calor (Neuner & Buchner 2012). Por lo
tanto, el dafio por calor en plantas de alta montafia podria ser una real posibilidad en
momentos donde el cielo se encuentra despejado, los suelos estan secos y existe poco viento
(Larcher & Wagner 1976; Gauslaa 1984; Neuner et al. 1999; Kdorner 2003). Algunos estudios

realizados por Neuner & Buchner (2012) han evaluado la tolerancia al calor de las especies
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alpinas indicando que puede ser sorprendentemente alta, con rangos entre los 48-50 °C.
Otros autores, como Larcher (2003) han documentado la temperatura a la que resisten las
plantas herbaceas de estos ecosistemas van desde los 45-52°C. En los Andes centrales de
Chile algunos arbustos de los géneros Adesmia sp y Senecio sp son capaces de tolerar
temperaturas entre los 49-50°C (Ladining et al. 2009). Ademas, las especies que viven en
microhdbitats mas calidos tienen una mayor tolerancia al calor que las especies que viven en
habitats protegidos (Buchner y Neuner, 2003; Larcher et al., 2010). Pese a que algunas
plantas exhiben una alta habilidad para resistir a temperaturas superiores a las que se
experimentan actualmente, se cree que estas altas temperaturas excederan los limites de
tolerancia térmica de muchas especies vegetales, poniendo en riesgo su presencia en estas
zonas, generando un cambio en su composicién (Pauli et al., 2012; Steinbauer et al., 2018).
Por ejemplo, una de las partes mas sensibles al calor en el aparato fotosintético es el
fotosistema 11, viéndose afectado en su capacidad de procesar la luz en reacciones
fotoquimicas (Leon-Garcia & Lasso, 2019). En este contexto, la relacion de la fluorescencia
variable y fluorescencia méxima (Fv/Fm) emerge como un pardmetro confiable y
ampliamente utilizado para medir la fluorescencia como indicador de fotoinhibicion,
registrando la resistencia al calor estimando la disminucién irreversible o irreparable en
Fv/Fm (Leon-Garcia & Lasso, 2019).

El complejo volcanico Nevados de Chillan (Region de Nuble) se encuentra en una zona de
transicion climatica, entre la regién Mediterranea de Chile central con elementos del bosque
escleréfilo y templados del sur de Chile (Arroyo et al., 2004). Se caracteriza por presentar
una topografia variada y caracterizada por una heterogeneidad espacial (Gonzalez-Ferran,
1995, Dixon et al., 1999; Arroyo et al., 2004), con una gran diversidad vegetal y altos niveles
de endemismo (Rodriguez et al., 2008). Estudios preliminares han registrado en la zona
temperaturas superiores a los 40°C en laderas de orientacion norte (Aguilera-Torres et al.,
2022; Sierra-Almeida et al. Datos sin publicar). Junto a esto, las predicciones climaticas para
Chile indican que, a finales del siglo XXI, la temperatura media aumente entre 2 y 5°C,
esperando los mayores aumentos durante el verano de la zona de alta montafa entre los 31-
37°S latitud (Garreaud, 2011). Tambieén, la acumulacion de nieve se veria reducida con una

disminucion en las precipitaciones durante el invierno, combinadas con un aumento en la
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isoterma 0°C para la misma area (Garreaud, 2011). A pesar del grado de especializacion que
poseen las plantas de alta montafia en cuanto a su fisiologia, el inminente aumento de la
temperatura en estos lugares podria amenazar su funcionamiento y supervivencia de las
plantas, con importantes consecuencias sobre niveles superiores de organizacion y sus
funciones. Por ello, en nuestra investigacion nos propusimos caracterizar la respuesta al calor
en especies de plantas con distintas formas de crecimiento en Nevados de Chillan.
Especificamente buscamos: 1) Caracterizar el desacople térmico en plantas con distintas
formas de crecimiento y 2) Determinar la resistencia al calor entre rosetas y arbustos y su

relacién con el desacople térmico.

HIPOTESIS

Considerando estos antecedentes se plantean las siguientes hipoétesis:
Hipotesis I:

El desacople térmico sera mayor en especies con forma de crecimiento mas
cercanas al suelo.

Prediccidn: Se espera que las plantas en roseta se desacoplen mas que las especies
arbustivas.

Hipotesis I1:

1) Laresistencia al calor sera mayor en especies expuestas a temperaturas mas altas.

Prediccion: Se espera que las especies de plantas con forma de roseta, que presentan
mayor desacople térmico, tengan una menor resistencia al calor en comparacion con

las especies arbustivas.
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OBJETIVOS

Objetivo general:

Caracterizar la respuesta al calor de especies de plantas con distintas formas de crecimiento

que crecen en la zona altoandina de Nevados de Chillan

Objetivos especificos (OE)
OEL: Caracterizar el desacople térmico en plantas con distinta forma de crecimiento.

OE2: Comparar la resistencia al calor entre rosetas y arbustos y su relacion con el desacople

térmico.

METODOLOGIA

Area de estudio

El &rea de estudio se encuentra dentro del corredor biolégico Nevados de Chillan-Laguna del
Laja, especificamente en el sector Fumarolas en Nevados de Chillan (36°55'15"S,
71°26'25"0) este sector se ubica a 70 km al este de Chillan (Region de Nuble) Y corresponde
a una zona de transicién climatica mediterraneo-templada, es decir, que cuenta con veranos
calidos y secos, y con inviernos muy frios y himedos (Armesto & Martinez, 1978; Arroyo
et al., 2004). Las precipitaciones anuales sobrepasan los 2000 mm, concentradas durante la
temporada invernal en forma de nieve y precipitaciones que no superan los 25 mm durante
los meses de diciembre y febrero. La temporada libre de nieve se caracteriza por ser

particularmente seca, donde las temperaturas del aire flucttan entre los 0-23°C (DGA, 2022).

Como esta zona esta bajo actividad volcanica (pasado y presente), su topografia es variada y
el relieve complejo (Gonzalez-Ferran 1995; Dixon et al., 1999). La zona altoandina comienza
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alrededor de los 2000 m de altitud y la vegetacion se organiza altitudinalmente en ensambles
de especies. Por ejemplo, el piso inferior se encuentra dominado por arbustos y subarbustos
como Azorella prolifera, Berberis empetrifolia y Discaria chacaye (Moreira & Cereceda
2013) y hacia los pisos superiores predominan las herbaceas en forma de roseta y
graminoides donde son distinguibles ensambles de Nassauvia revoluta-Poa obvallata, los

cuales van creciendo en laderas, entre rocas y coladas de lava (Pfanzelt et al., 2008).

Estudios preliminares han indicado diferencias climaticas significativas en cuanto a
fluctuaciones térmicas, extremos de temperatura y humedad entre laderas de orientacién
norte y sur. Por ejemplo, en una ladera norte se han registrado las mayores fluctuaciones
térmicas diarias, que van desde los — 9°C hasta los 41°C durante la temporada estival
(Aguilera-Torres et al. 2022). Por ello, las especies estudiadas fueron seleccionadas en una
ladera de orientacion norte (36°54'20.74"S 71°24'3.05"0), ubicada alrededor de los 1980

m.s.n.m.

Especies estudiadas

Se seleccionaron 6 especies nativas de plantas entre las mas abundantes en el piso altoandino
inferior (2100-2300 m) de acuerdo con Gonzélez-Concha et al. (2023). Las especies
seleccionadas fueron 6 (Figura 1): 3 arbustos: Azorella prolifera (Cav.) G.M. Plunkett &
AN. Nicolas (Apiaceae), Berberis empetrifolia Lam. (Berberidaceae) y Senecio
pachyphyllos (Asteraceae) y 3 hierbas en roseta: Hypochaeris tenuifolia (Hook. & Arn.)
Griseb. (Asteraceae), Phacelia secunda. F. Gmel. var. secunda (Boraginaceae) y Viola

aizoon Reiche (Violaceae).

Azorella prolifera es un arbusto y subarbusto que puede formar cojines laxos de hasta 100
cm de altura. Sus hojas son de color verde-amarillento y a veces glauco, muy aromatico,
pecioladas que llegan a medir hasta los 0,5 cm de largo, numerosas y alternas, con folios
triangulares a subulados, cilindricos o planos, duros y punzantes, sus flores poseen un color
amarillo, hermafroditas al centro y masculinas en el borde, umbeliferas simples que
sobresalen por sobre el follaje, el fruto es un esquizocarpo alado de color amarillo-rojizo

(Fernandez & Calvifio, 2019).
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Berberis empetrifolia es un arbusto pequefio, espinoso, que alcanza hasta los 50 cm de altura,
de espinas tripartidas, y hojas pecioladas subsésiles, dispuestas en fasciculos, coriaceas,
mucronadas. La seccion transversal se redondea por encima con un surco profundo por
debajo. Sus flores son solitarias y amarillas y su fruto es una baya subglobosa de color violeta

a negruzca, de sabor agridulce (Landrum et al. 1999).

Senecio pachyphyllos es un subarbusto con tallos rastreros muy ramificados, gruesos,
lefiosos, mide entre los 15 a 20 cm de altura. Ramas ascendentes o erectas, glabras,
densamente cubiertas en la parte inferior y casi desnudas en la parte superior. Hojas sésiles,
muy apretadas en la parte inferior de las ramas, alternas, lineal-oblongas, crasas, obtusas en
el apice y ligeramente atenuadas en la base, enteras y algo engrosadas en el margen. Flores

amarillas, todas tubulares reunidas en capitulos solitarios terminales (Cabrera, 1949).

Hypochaeris tenuifolia es una hierba perenne es una hierba rizomatosa en roseta de 10-15
cm de altura. Con hojas en forma de roseta, glabras, irregularmente dentadas, de 5a 10 cm
de largo, enteras hasta pinnatifidas, con segmentos de forma y largo muy variable. Flores
mas largas que el involucro, numerosas, todas liguladas, de color amarillo (Sierra-Almeida
et al. 2022).

Phacelia secunda es una hierba perenne, con una roseta basal; tallos erguidos, simples o
ramificados de 4 a 50 cm de altura. Hojas basales largamente pecioladas, las caulinares casi
sésiles, pilosas en ambas caras; lamina entera a lirado-pinnada, lanceolada a ovada, de hasta
8 cm de largo. Flores agrupadas con cimas escorpioides; pétalos blancos o violaceo-palido
(Deginani, 1982).

Viola aizoon es una hierba perenne con multiples tallos de 10 cm. Hojas pseudopecioladas,
glabras, semisuculentosa-membranosa; organizadas en densas rosetas imbricadas y rigidas,
lamina eliptica-espatulada, espinosa, margen de color blanco y con dientes afilados y finos
que le otorgan una textura aspera, mucho mas largas que anchas; un apice levemente

apiculado. Flores de color lilas, azules, celestes o blancas (Reiche, 1892).
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Figura 1. Las 6 especies consideradas en este estudio. En la parte superior de la figura se encuentran
las especies arbustivas: A) Azorella prolifera, B) Berberis empetrifolia y C) Senecio pachyphyllos.
En la parte inferior se ubican las especies en roseta: D) Hypochaeris tenuifolia, E) Phacelia secunda
y F) Viola aizoon.

Determinacion de desacople térmico

Para el estudio de desacople térmico, se escogieron y marcaron 7 individuos de cada una de
las 6 especies de estudio. Para cada individuo se capturaron fotografias desde arriba y
abarcando todo el individuo con una camara termografica (Testo 885, Testo INC, Lenzkirch,
Germany). Observaciones personales (Morales et al. Datos no publicados) indican que las
mayores temperaturas del aire y suelo se entre las 12 y 14 horas. En consecuencia, las
fotografias termograficas fueron realizadas durante el mediodia solar. Posteriormente, la
temperatura de cada especie se determind calculando el promedio de las temperaturas
experimentadas por cada individuo en el momento de la captura de imagenes termograficas,
las cuales fueron analizadas en el software IRSoft version 4.5 (Testo INC, Alemania).
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De manera simultanea a la toma de imagenes termogréaficas, se tomd registro de las
temperaturas del aire circundante para cada individuo con un anemoémetro/termémetro

Kestrel 3000 (Kestrel Instruments, Nielsen-Kellerman Company, USA).

Los datos de temperatura de la planta (Tp) y del aire circundante (Ta) se utilizaron para

calcular el desacople térmico (TD) de la siguiente manera:
A) TD=Tp-Ta

En caso de que los valores de Tp sean menores que Ta, el desacople térmico (DT) adquirira

valores negativos. Por el contrario, si Tp es mayor a Ta el DT adquirira valores positivos.

Determinacion de la resistencia al calor (TL50)

A) Colecta material vegetal

Para cada especie se realiz6 una seleccion de 7 individuos, de cada uno se colectaron 10 hojas
expandidas y sin dafio foliar. Las muestras se envolvieron en una toalla de papel himeda,
fueron guardadas en una bolsa resellable y almacenadas en una bolsa frio para mantenerlas
hidratadas para luego transportarlas al laboratorio. Las determinaciones de resistencia
térmica al calor fueron hechas en el laboratorio del Grupo de Ecofisiologia Térmica (GET)

antes de 48 horas posteriores a su colecta en campo.

B) Determinacion de dafio foliar por altas temperaturas (LT50)

Para cada especie por forma de crecimiento, se introdujeron 6 muestras en pequefias bolsas

de plastico herméticas correspondientes al material vegetal colectado por cada individuo.

Posteriormente estas muestras fueron incorporadas dentro de una bolsa de plastico hermética

mas grande las cuales fueron incubadas en un criostato (F34-ME, Julabo Labortechnik

GmbH, Alemania). El criostato se programo por separado a 5 temperaturas: 25, 35, 45, 55y

60°C. La tasa control de calentamiento del criostato se mantuvo con una diferencia de 10°C
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aproximados y permanecieron en cada temperatura por 2 hrs. El tratamiento control consistio
en muestras colocadas en bolsas de plastico herméticas y mantenida a temperatura ambiente
en la oscuridad por 24 hrs. El dafio foliar causado por la temperatura fue evaluado después
de 6 hrs terminado cada tratamiento de temperatura. Luego, se midié la relacion entre la
fluorescencia variable y fluorescencia maxima (Fv/Fm) de cada muestra, previa adaptacion
a la oscuridad (Maxwell & Jonhson, 2000). Las mediciones se hicieron con un fluorimetro
(Plant Efficiency Analyzer, Hansatech, Alemania) El dafio fue calculado por el porcentaje de
fotoinactivacion (100 x Phl), donde Phl es la relacion de fotoinactivacion descrita por
Larcher (2000):

Phi= (1- F 7 /F max)

(F fr, F v/ F m de la muestra expuesta a una temperatura de calor T; F max, el valor maximo
de F v/ F m para todas las muestras de cada especie analizada). La temperatura que produjo
un 50% de dafio (LT50) para los tratamientos por calor, fue determinada mediante una
interpolacion lineal utilizando la temperatura que causa el Phl mas alto (<50%) y la
temperatura que causa el Phl mas bajo (>50%). Esta metodologia fue adaptada de la
propuesta por Bannister et al., (1995, 2005) para determinaciones de resistencia al

congelamiento.

Analisis estadisticos

Confirmar la existencia de desacople en cada una de las especies estudiadas, se evaluaron las
diferencias entre la temperatura del aire circundante (AT) y la temperatura de la planta (PT),
mediante un analisis no paramétrico de Wilcoxon-Mann-Whitney, debido a la falta de

cumplimiento de los supuestos necesarios para pruebas paramétricas.

Para evaluar la diferencia en el desacople térmico (TD) entre arbustos y rosetas, se realizé un
analisis de varianza de una via (ANOVA) no paramétrico de Kruskal-Wallis, dado que

nuestros datos no cumplieron los supuestos requeridos.

En cuanto a la relacion entre el desacople térmico y la resistencia al calor en especies con

diferentes formas de crecimiento, se llevo a cabo un analisis de varianza no parameétrico
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(Kruskal-Wallis) para evaluar las diferencias en la resistencia al calor (TL50).
Posteriormente, se utiliz6 un analisis de correlacion de Spearman (rho) para explorar la
relacion entre el desacople térmico (TD) y la resistencia al calor (TL50) en las especies

estudiadas. Todos los andlisis se realizaron con RStudio.

RESULTADOS

Caracterizacion del desacople térmico en plantas con distintas formas de
crecimiento.

En general, la mayoria de las especies estudiadas se desacoplaron y mostraron una menor
temperatura que la del aire circundante (Fig. 2). La magnitud de esta diferencia de
temperatura entre las plantas y el aire circundante varié por especie. Para las especies en
roseta, V. aizoon presentd el mayor desacople dentro del grupo, con -6 + 0.5°C (W= 438, p=
4.7e-8). Para P. secunda, el desacople promedio fue de -4 + 1°C (W = 265, p = 0.001) y para
la especie H. tenuifolia, la cual registrd temperaturas similares a la del aire circundante (W=
199, p= 0.3). Por otra parte, dentro de las especies arbustivas aquella que presentd un mayor
grado de desacople térmico fue S. pachyphyllos con un promedio de -6 £ 0.4 °C (W =440, p
= 4.0e-8). Asimismo, para especie A. prolifera se registr6 un TD promedio de -3 £ 0.9 °C
(W= 236, p = 0.02). Finalmente, en B. empetrifolia exhibi6 un desacople de -0.2 + 1 (Fig. 3;
W=70, p=0.9).
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Figura 2. Imagenes termogréaficas de las especies estudiadas. Las especies en forma de roseta se
muestran en la parte superior (H. tenuifolia, P. secunda y V.aizoon), mientras que las especies
arbustivas se muestran en la parte inferior (A. prolifera, B. empetrifolia y S. pachyphyllos).

Cuando agrupamos las especies por forma de crecimiento, no encontramos diferencias en el
TD, mostrando ambos grupos un TD promedio de -4.1°C (Fig. 5; y*= 8e-3, p = 0.98).

a) Arbustos b) Rosetas
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Figura 3. Desacople térmico (TD) en las especies con formas de crecimiento: a) Arbustos y b)
Rosetas, que crecen en el piso altoandino de Nevados de Chillan (Nuble). APRO: Azorella prolifera,
BEMP: Berberis empetrifolia, SEPAC: Senecio pachyphyllos, HTENUI: Hypochaeris tenuifolia,
PSEC: Phacelia secunda, VAIZOON: Viola aizoon. Cada caja describe la distribucidon de la variable
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TD en cada especie. La linea del centro de cada caja representa la mediana. Los bigotes o lineas fuera
de la caja representan la variabilidad de los datos obtenidos de cada individuo por especie. Los puntos
del gréafico son las réplicas obtenidas de cada individuo por especie.

Ld Forma de Crecimiento

Arbustos
@ Rosetas

TD(°C)

-10

Arbustos Rosetas
Forma de Crecimiento

Figura 4. Desacople térmico (TD) determinado en especies con distinta forma de crecimiento (PGF):
Arbustos y rosetas que crecen en Nevados de Chillan (Nuble). La linea media de las cajas corresponde
a las medianas de los grupos de estudio. Las barras verticales o bigotes representan la variabilidad de
los datos obtenidos por cada grupo. Los puntos en el grafico corresponden a las réplicas obtenidas de
cada individuo por especie con distinta forma de crecimiento (arbusto y roseta)

Comparacion de la resistencia al calor de las especies y su relacién con el
desacople térmico entre rosetas y arbustos.

Las especies estudiadas varian en su grado de resistencia al calor (Fig. 5). Dentro de las

especies arbustivas, B. empetrifolia fue la que mostré los mayores valores promedio de TL50
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con 54.2 £ 1.9°C (Tabla 1). Por el contrario, los menores valores de TL50 se registraron en
S. pachyphyllos, presentando un promedio de 35,2 + 0.3°C (Tabla 1). En el caso de las
especies en forma de roseta, el rango de variacion en TL50 fue mucho menor, registrandose
los menores valores en H. tenuifolia con un valor promedio de 47,4 £ 0.5°C, mientras que
las TL50 mas altas se observaron en P. secunda, con un promedio de 48,5 £ 0.5°C (Tabla 1).
Tabla 1. Resistencia al calor determinada en 3 especies en roseta y 3 especies arbustivas que crecen

en la zona altoandina de Nevados de Chillan (Nuble). Los valores corresponden a la TL50 promedio
* error estandar (n = 7).

Forma de crecimiento Especie TL50(°C) promedio * ee
Arbusto Azorella prolifera 41.7+ 05
Arbusto Berberis empetrifolia 54.2+ 1.9
Arbusto Senecio pachyphyllos 35.2+0.3
Roseta Hypochaeris tenuifolia 47.4+ 05
Roseta Phacelia secunda 485%0.5
Roseta Viola aizoon 48.1+ 0.5

Al agrupar las especies por forma de crecimiento, encontramos diferencias en la resistencia
al calor entre ambos grupos (Fig. 5). Los arbustos resultaron ser mas resistentes al calor que
las rosetas con una diferencia promedio de 4°C mas que el grupo de especies con forma de
roseta (Fig. 5; ¥*= 5.6, p = 0,02).
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Figura 5. Comparacion de la resistencia al calor entre especies arbustivas y en roseta. Cada caja
representa la distribucion de la variable TL50 para cada grupo. La linea al medio de cada caja
representa la mediana, las barras verticales o bigotes representan la variabilidad de los datos de TL50
por forma de crecimiento. Los puntos en cada caja representan las réplicas realizadas en las especies
arbustivas y en roseta respectivamente.

La comparacidn de la resistencia al calor en arbustos y rosetas y su relacion con el desacople
térmico, mostro una correlacion positiva para los arbustos (Fig. 6; rho= 0.58, p= 0.005). Por
el contrario, las formas de crecimiento en roseta no exhibieron una correlacion entre la

resistencia al calor (TL50) y el desacople térmico (TD) (Fig.6; rho= 0.2, p=0.3).
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Figura 6. Comparacion entre la resistencia al calor (TL50) y el desacople térmico (TD) de las
especies de plantas con forma de crecimiento arbustivas y en roseta que crecen en la zona altoandina
de Nevados de Chillan (Nuble).

DISCUSION

En este estudio, observamos que la mayoria de las especies estudiadas son capaces de
desacoplarse y exhibir una temperatura inferior a la del aire circundante. Contrario a lo
esperado, la capacidad para desacoplarse de los arbustos es similar al de las rosetas. Ademas,
todas las especies estudiadas fueron capaces de resistir temperaturas superiores a 35°C,
siendo las especies en arbustivas mas resistentes al calor que las rosetas. No obstante, existe
una gran variabilidad de este rasgo entre las especies arbustivas, por lo tanto, hay que leerlo
con cautela. Ademaés, encontramos una correlacion entre el desacople térmico y la resistencia
al calor en arbustos, mientras que este patron no se observa en las rosetas. Estos resultados
desafian las concepciones previas sobre la relacidn entre desacople térmico y resistencia al

calor en especies de alta montafia, destacando la complejidad de sus respuestas térmicas.
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Contrario a lo esperado, observamos que tanto las especies arbustivas como las de roseta
exhibieron una capacidad similar de desacoplamiento térmico (Fig. 3). Ademas, de manera
sorprendente, las temperaturas internas promedio de ambas formas de crecimiento resultaron
ser inferiores a las del aire circundante (Fig. 2). En particular, las especies arbustivas
presentaron un pronunciado desacople térmico, como A. prolifera y S. pachyphyllos,
mientras que B. empetrifolia mostrd un acoplamiento mas cercano a las temperaturas del aire
circundante (Fig. 3). En comparacion con estudios similares, nuestros resultados desafian la
idea previa de que las especies arbustivas y de roseta de alta montafia deberian presentar
temperaturas internas superiores a las del aire (Sklenar, 2016). La discrepancia observada
podria atribuirse a otros factores como por ejemplo de la morfologia de cada especie. La
altura, disposicion de tallos y ramas expuestas al sol en B. empetrifolia podria explicar su
menor desacople térmico. Mientras que, A. prolifera pese a ser un arbusto, forma cojines los
cuales tienen una disposicion laxa, que podria influir en la manera en que la radiacion solar
incide sobre las hojas, afectando asi la transferencia de calor y contribuyendo al desacople
térmico. También, S. pachyphyllos al ser un arbusto rastrero, con una mayor cantidad de
follaje y autosombreado, pudo haber generado estas discrepancias temperaturas internas y la
del aire circundante contribuyendo al desacoplamiento elevado en la especie (Fig. 3). Otro
factor que podria vincularse al pronunciado desacople térmico en especies arbustivas y en
roseta, podrian relacionarse con el enfriamiento por transpiracion como mecanismo ante
condiciones calidas y secas. Este fendmeno se ha presentado en climas aridos, donde las
temperaturas de las hojas exhiben valores méas bajos que la temperatura del aire atribuyendo
el efecto de la transpiracién como mecanismo de enfriamiento (Lange, 1959; Linacre, 1964,
1967). Autores como Radin (1994) y Hetherington & Howard (2003), atribuyen este
enfriamiento por transpiracion, en respuesta a las altas temperaturas como un mecanismo
utilizado por las plantas para evitar dafios por calor, permitiendo el descenso de la
temperatura interna promedio por debajo de la temperatura del aire circundante. Esto podria
ser una explicacion en respuesta a los resultados obtenidos, dado que realizamos el estudio
dentro de laderas de orientacién norte en Nevados de Chillan, caracterizadas por sus

condiciones climaticas calidas y secas, presentando temperaturas del aire superiores a los
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40°C y humedad relativa promedio del 37% durante la temporada de crecimiento (Aguilera-

Torres et al. 2022; Morales et al. Datos no publicados).

En cuanto a la resistencia al calor, nuestros resultados indican diferencias significativas entre
arbustos y rosetas (Fig. 4). Los arbustos presentaron mayor resistencia al calor que las
especies en roseta, con notables variaciones entre especies como S. pachyphyllos y B.
empetrifolia (Tabla 1; 36°C y 54°C, respectivamente). Ademas, la forma de crecimiento
arbustiva presento una relacion entre la resistencia al calor y el desacople térmico. Por otra
parte, las especies correspondientes a las formas en roseta presentaron una elevada resistencia
al calor, con valores entre los 47-48°C en promedio (Tabla 1). Existe una relacion entre la
resistencia al calor y el desacople térmico en arbustos (Fig. 6). Por otro lado, a pesar de que
las especies en roseta presentaron una pronunciada resistencia al calor y desacople térmico,
no se identifico una relacion entre estas dos variables. Se ha destacado en otros estudios de
resistencia al calor en especies alpinas donde especies en forma de roseta del género
Sempervivum y la especie Saxifraga alpina pueden tolerar temperaturas superiores a los 55°C
(Larcher et al., 2012). Otros estudios realizados en plantas altoandinas en la zona central de
Chile (Ladinig et al., 2009), han evaluado la tolerancia al calor en especies con distinta forma
de crecimiento, donde especies arbustivas pertenecientes al género Senecio pueden tolerar
temperaturas promedio de 50°C y especies en forma de roseta como Chuquiraga
oppositifolia toleran temperaturas superiores a los 45°C. Estos estudios han presentado
valores distintos a los obtenidos en esta investigacion, tanto para arbustos como para rosetas.
Pese a exhibir una alta resistencia al calor, estos van variando por especie, la cual es mas
notoria en el grupo de los arbustos, que contrario a lo anteriormente mencionado, como por
ejemplo la especie S. pachyphyllos que puede resistir valores promedios de hasta los 36°C
(Tabla 1). Esta variabilidad podria sugerir la influencia de otros factores que contribuyen a
la resistencia al calor en estas especies. Algunas investigaciones previas han indicado que la
resistencia al calor podria estar vinculada a mecanismos como los fisiologicos y bioquimicos.
Por ejemplo, la dependencia de la luz en varios procesos, junto con una posible mayor tasa

de transpiracion foliar, equilibrio antioxidante celular e incluso la accién de proteinas de
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proteccién o choque térmico que proporcionan proteccion en el proteoplasma (Kalituho,
2003; Buchner & Neuner, 2003; Schiilze, 2019).

Esta investigacion nos revela que la mayoria de las especies estudiadas en Nevados de
Chillan tienen la capacidad de desacoplarse térmicamente, manteniendo temperaturas
foliares mas bajas que la del aire circundante, especialmente durante las horas del dia que
exhiben altas temperaturas. Aunque no observamos diferencias significativas entre el
desacople térmico y las formas de crecimiento, se puede observar diferencias en la resistencia
al calor entre arbustos y rosetas, siendo los arbustos quienes exhiben un rango de tolerancia
mayor a las rosetas. Los arbustos, en particular, mostraron una relaciéon positiva entre la
resistencia al calor y el desacople térmico. En contraste, a pesar de que las especies en roseta
presentaron una mayor resistencia al calor y un desacople térmico pronunciado, no se
identificd una relacion clara entre estas dos variables. Por lo tanto, se sugiere explorar otros
mecanismos, como factores bioquimicos y fisioldgicos, para comprender mejor la capacidad
de las plantas altoandinas para resistir altas temperaturas. Ademas, se propone ajustar nuestra
metodologia futura incluyendo termografias y la recoleccién de datos como temperatura del
aire y humedad relativa, durante el dia y la noche. Este enfoque proporcionaria una vision
mas detallada de la variacidn en las temperaturas experimentadas por las especies en relacion
con el aire circundante, y permitiria investigar el papel de otros mecanismos que se

encuentran involucrados en el desacople térmico.

CONCLUSION

Este estudio desvela un fendmeno intrigante al mostrar un desacople térmico similar entre
formas de crecimiento, con temperaturas inferiores al aire circundante en plantas altoandinas.
Maés alla de la morfologia, aspectos como la morfologia de las plantas y el enfriamiento por
transpiracion podrian ser uno de los mecanismos determinantes en el desacople térmico. La

comparacion de la resistencia al calor entre arbustos y rosetas destaca una mayor resistencia
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en los arbustos, pero las rosetas también exhiben una notable capacidad de resistencia, sin
mostrar una relacion clara con el desacople térmico. Estos hallazgos subrayan la complejidad
de las respuestas al calor en estas especies, resaltando la necesidad de explorar a fondo
factores bioquimicos y fisiologicos para comprender mejor su capacidad para resistir
condiciones de alta temperatura. Este trabajo desafia las percepciones previas sobre el
desacople térmico y la resistencia al calor en estas especies de distintas formas de
crecimiento, proporcionando una nueva vision para comprender los mecanismos empleados
por las plantas en entornos altoandinos. Con contribuciones significativas a la fisiologia y
ecologia de estas plantas, ofreciendo informacion valiosa sobre como enfrentan desafios

térmicos en condiciones estresantes que pueden ofrecer los entornos altoandinos.
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