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RESUMEN
El aumento en la frecuencia e intensidad de sequias vinculadas al cambio
climatico representa una amenaza para la persistencia del bosque esclerdfilo
chileno. Por lo tanto, comprender las estrategias hidraulicas de especies nativas
que subyacen a la respuesta a la sequia es clave para definir su posible uso con
fines de restauracién. En esta investigacion, se estudio la respuesta al estrés
hidrico de Azara dentata y Escallonia pulverulenta, dos especies arbustivas de
Chile Mediterraneo central. Durante un experimento de restriccion hidrica, se
determinaron rasgos hidraulicos como el potencial hidrico al cierre estomatico
(Wgss0 y Wgs90), la vulnerabilidad de la conductividad hidraulica foliar (Kieaf max, Kieaf
Pso y Kieaf Pss) y rasgos derivados de curvas presion-volumen, como el punto de
pérdida de turgor (WrLr). El area de hydroscape, como indicador de la estrategia
hidraulica, también se calcul6 basandose en los valores de potencial hidrico de
la hoja el mediodia y antes del amanecer. Los resultados mostraron que A.
dentata tenia un area de hydroscape mas alta y valores mas negativos de Wgsoo,
lo que indica una mayor tolerancia a disminucién de potencial hidrico foliar (WL)
y un comportamiento anisohidrico. Por el contrario, E. pulverulenta evidencio un
Wyso0 a un WL mas alto, y un area de hydroscape menor, indicativo de una
estrategia mas conservadora e isohidrica frente al déficit hidrico. En general,
estos hallazgos mostraron comportamientos hidraulicos contrastantes en estas

especies Mediterraneas coexistentes y posicionan a A. dentata como una



especie con mayor potencial para ser considerada en programas de restauracion

en escenarios de cambio climatico.



ABSTRACT
The increase in frequency and intensity of droughts linked to climate change
represents a threat to the persistence of Chilean sclerophyll forest. Thus,
understanding native species hydraulic strategies that underlie response to
drought is key to define their possible use for restoration purposes. In this
research, the hydraulic response to water stress of Azara dentate and Escallonia
pulverulenta, two shrub species from Mediterranean central Chile, was studied.
During a water restriction experiment, hydraulic traits were determined such as
water potential at stomatal closure (Wgsso and Wgso0), leaf hydraulic conductivity
vulnerability (Kieaf max, Kieaf P50 y Kieaf P8g) y pressure-volume curve derived traits,
such as the turgor loss point (WrLp). The area of hydroscape, as an indicator of
hydraulic strategy, was also calculated based on midday (Wmin) and pre-dawn leaf
water potential (Wpd) values. Results showed that A. dentate had higher
hydroscape area and more negative values of Wgsoo, indicating greater tolerance
to decreasing leaf water potential (WL) and an anisohydric behavior. On the
contrary, E. pulverulenta evidenced a Wgsoo at higher Wi, and a smaller
hydroscape area, indicative of a more conservative and isohydric strategy
towards water deficit. Overall, these findings showed contrasting hydraulic
behaviors in this co-occurring Mediterranean species, and position A. dentate as
a species with higher potential to be considered in restoration programs in climate

change scenarios.
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I. INTRODUCCION

Chile Mediterraneo central (30-38 S) corresponde a la zona climatica
caracterizada por la concentracion de las precipitaciones en la temporada de
invierno, con variabilidad de las precipitaciones interanual, e intensa radiacion
solar durante la temporada estival (Nardini et al., 2014). Segun Rivas-Martinez
(1994), este clima se caracteriza por precipitaciones concentradas entre los
meses de junio y agosto y una sequia estival que puede extenderse entre unoy
cinco meses, generalmente entre noviembre y marzo, lo que convierte a esta

zona del pais particularmente vulnerable a los efectos del cambio climatico.

Las proyecciones climaticas indican una disminucion de aproximadamente 15,5
% en la precipitacion media y un aumento de 3 a 4 °C en la temperatura media
anual para el afno 2050, ademas de una posible reduccién del aporte hidrico
proveniente del deshielo glaciar (Hannah etal.,, 2013). Estos cambios
intensificaran el déficit hidrico en los ecosistemas, lo que ya se ha reflejado en
un aumento de la mortalidad arborea inducida por el clima en diversas especies
forestales. Esto ha generado preocupacion respecto a la estabilidad del
ecosistema a lo largo de amplios gradientes ambientales. Por ejemplo, Miranda
et al. (2023) evaluaron tendencias climaticas y de productividad en los cinco
ecosistemas forestales Mediterraneos del mundo durante el periodo 2000-2021,

detectando amarillamiento en follajes y una disminucion de la productividad. En



Chile, mas del 90 % del bosque Mediterraneo presentdé menos de 100 dias
anuales de productividad fotosintética activa en respuesta a una sequia aguda y

prolongada.

Frente a este escenario, la restauracion de ecosistemas mediante la
recuperacion de masas arbdreas se presenta como una estrategia clave de
mitigacion del cambio climatico (Griscom et al., 2017). A nivel global, se estima
que existen 0,9 mil millones de hectareas disponibles para cobertura arborea, con
el potencial de capturar hasta 205 Gt de carbono (Bastin etal., 2019). Los
acuerdos climaticos internacionales suponen la plena implementacién del uso de
los bosques como sumidero de carbono para el 2030 (Grassi et al., 2017). Esta
estrategia puede contribuir al cumplimiento de los compromisos internacionales
asumidos por Chile, como "reforestar 100.000 ha principalmente con especies
nativas" para el aino 2030; las que tienen el potencial de secuestrar entre 900.000

y 1.200.000 toneladas de CO2 (COP21 del 2015).

Sin embargo, la restauracién enfrenta importantes limitaciones, entre ellas la
escasez de plantas nativas con rasgos morfo-fisiolégicos adecuados para
establecerse en condiciones de campo de clima Mediterraneo en programas de
restauracion ecoldgica (Bannister etal., 2018). Esta limitacion responde a
deficiencias estructurales y técnicas en los viveros, como baja capacidad de

produccion, estimada en solo 11,5 millones de plantas por ano, y solo el 29 %



cumple con los estandares minimos requeridos para restauracion. Bajo el ritmo
actual de produccién, el cumplimiento del compromiso de reforestar 100.000 ha
con especies nativas para 2030 (Acuerdo de Paris) y la meta de la Politica
Forestal Nacional para 2035, se postergaria significativamente, estimandose que

se alcanzarian recién en 2052 y 2181, respectivamente (Acevedo et al., 2021).

En climas Mediterraneos, donde predomina el bosque esclerdfilo, la escasa
disponibilidad de agua limita la supervivencia y crecimiento de las plantas durante
su establecimiento en condiciones de campo, retrasando la sucesion y
dificultando la recuperacion del ecosistema (David etal, 2016). En
consecuencia, los acuerdos ambientales sugieren incorporar especies arbustivas
como alternativa de restauracion (ENCCRYV, 2016), ya que pueden actuar como
facilitadores o “plantas nodrizas”, mejorando el microambiente y favorecer la
supervivencia y reclutamiento de especies que se establecen bajo su copa
(Castro et al., 2002). Un ejemplo es el efecto facilitador de Vachellia caven, cuya
regeneracion de plantas jovenes y adultas bajo su dosel puede aumentar la
densidad, diversidad y la recuperacién de bosque nativo (Gémez-Fernandez

et al., 2023).

A nivel fisioldgico, las plantas responden al estrés hidrico mediante diversos
mecanismos, tales como el cierre de estomatico para limitar la pérdida de agua,

el ajuste osmotico para mantener la turgencia celular, y el crecimiento radicular



para aumentar la absorcion hidrica (Yang et al., 2021). El sistema hidraulico es
fundamental en estas respuestas, ya que regula el transporte de agua desde las
raices hasta las hojas, sosteniendo procesos vitales como la transpiracion y la
fotosintesis (Sack & Holbrook, 2006). De acuerdo con la teoria de cohesion-
adhesion, el transporte de agua ocurre a través de un gradiente de presion
negativo (tension) por los conductos del xilema (McCulloh et al., 2019). Bajo
condiciones de estrés hidrico, la tension en el xilema aumenta, pudiendo inducir
una falla hidraulica caracterizada por la formacion de burbujas de aire
(cavitacion), lo que interrumpe el transporte de agua, conduciendo eventualmente
a la muerte de la planta (Lambers & Oliveira, 2019). Asi, el estudio de las
caracteristicas del sistema hidraulico de las especies permitira comprender los
niveles de tolerancia al aumento de la tension en el xilema, inducido por el déficit

hidrico.

La regulacion estomatica constituye una de las principales estrategias hidraulicas
frente al déficit hidrico, al reducir la conductancia estomatica (gs) para evitar la
deshidratacion y disminuir los riesgos de cavitacion (Z. Chen et al., 2022). Sin
embargo, esta respuesta puede variar a nivel inter-especifico, dando lugar a un
gradiente de estrategias que va desde comportamientos isohidrico y anisohidrico,
asociados al control estomatico y al funcionamiento hidraulico (Tardieu &
Simonneau, 1998). Las especies anisohidricas tienden a mantener una mayor

apertura estomatica aun cuando el potencial hidrico foliar (VL) disminuye



significativamente (Z. Chen et al., 2022), mientras que las especies isohidricas
responden al estrés hidrico con un cierre estomatico a mayor W, manteniendo el

WL dentro de un rango mas estrecho. (Tardieu & Simonneau, 1998).

Aunque Bartlett et al. (2012), sugirieron que las especies de clima Mediterraneos
presentan comportamientos hidraulicos relativamente similares frente al estrés
hidrico, estudios posteriores han evidenciado una mayor complejidad. Nardini et
al. (2014) destacan la alta variabilidad inter-especifica en rasgos hidraulicos
dentro del clima Mediterraneo. Sin embargo, esta variabilidad ha sido
escasamente estudiada en especies arbustivas. Por ejemplo, se ha observado
que el valor de Kieaf P50 (€l potencial hidrico donde se pierde el 50 % de la
conductividad hidraulica foliar) (Choat et al., 2012), tiende a ser mas negativo en
especies de climas aridos, en comparacion con aquellas de climas mas humedos,
donde los valores son menos negativos y reflejan una mayor vulnerabilidad folia.
No obstante, esta tendencia no es estricta, ya que existe un amplio rango de
variabilidad entre especies de un mismo bioma (McCulloh et al., 2019). Esta
diversidad funcional sugiere que multiples estrategias hidraulicas pueden
coexistir exitosamente en un mismo ambiente, resaltando la necesidad de
comprender como distintos rasgos hidraulicos contribuyen a la adaptacién de las

especies frente a la sequia (McCulloh et al., 2019).



En la zona Mediterranea de chile central, el bosque esclerdfilo constituye la
formacion vegetal de mayor extension, desarrollandose en las sectores costeros
e interiores bajo condiciones que varian desde semiaridas a humedas (Luebert &
Pliscoff, 2017). Se caracteriza por la presencia arboles y arbustos de hoja dura;
Donoso Z., (1982) los denomina “bosques latifoliados siempreverdes esclerofilos
con lluvias invernales y sequia estival pronunciada”. Estos ecosistemas han
estado sometidos a una creciente presion agricola, pecuaria, de extraccion y
urbana, que ha reducido sensiblemente su cobertura (Schulz et al., 2011). Esta
degradacion, sumada a los efectos del cambio climatico, hace urgente la
identificacion de especies nativas con adaptaciones funcionales al estrés hidrico

y potencial uso en planes de restauracion ecoldgica.

En este contexto, se seleccionaron dos especies arbustivas nativas de Chile
Mediterraneo central para evaluar su respuesta fisiologica al estrés hidrico,
considerando Escallonia pulverulenta y Azara dentata. E. pulverulenta es un
arbusto siempreverde que habita entre las regiones de Coquimbo y La Araucania
(30° a 39°S) en bordes de quebradas y laderas secas (Hoffmann J., 2020). Puede
alcanzar hasta 12 m de altura y posee hojas coriaceas con margenes aserrados
(Riedemann et al., 2014). Sus flores, blancas o rosado palido, se agrupan en
inflorescencias se abren de forma sincrénica, lo que permite atraer un gran
numero de polinizadores (Augspurger, 1983) y florecen de noviembre a febrero

(Kausel, 1953). Por su parte, A. dentata es un arbusto perenne que se distribuye



desde la Region de Coquimbo hasta La Araucania (30° a 39° S), creciendo en
laderas asoleadas y suelos algo humedos (Riedemann et al., 2014). Alcanza
hasta 2 m de altura, con hojas coriaceas a subcoriaceas con bordes dentados y
flores son hermafroditas de color amarillo que desprenden aroma que atrae a las

abejas por lo que también es melifero (Hoffmann J., 2020).

Considerando sus caracteristicas ecoldgicas y funcionales, es posible anticipar
diferencias en las estrategias hidricas. A. dentata se desarrolla en ambientes mas
expuestos, donde experimenta mayores variaciones de temperatura y un déficit
hidrico estacional. Las especies que habitan estos ambientes suelen mantener
la actividad fotosintética a valores mas negativos de Wi, lo que se asocia a un
comportamiento anisohidrico (Z. Chen et al., 2022; Tardieu & Simonneau, 1998).
En cambio, E. pulverulenta habita bordes de quebradas y sitios con mayor
disponibilidad hidrica relativa; aunque presenta hojas coriaceas, rasgo comun en
especies del bosque esclerdfilo Mediterraneo (Luebert & Pliscoff, 2017), su
microhabitat podria asociarse a una regulacion estomatica mas estricta y la
mantencion del WL dentro de rangos mas acotados, rasgos descritos para

especies isohidricas (McCulloh et al., 2019).

De lo anterior, se plantea como hipotesis que, A. dentata presenta un
comportamiento hidraulico anisohidrico, mientras que E. pulverulenta exhibe

comportamiento hidraulico isohidrico, caracterizado por disminucion de



conductividad hidraulica, pérdida de turgor celular y cierre estomatico a mayores

potenciales hidricos.

El objetivo general de esta investigacion es evaluar las estrategias hidraulicas
frente al estrés hidrico de dos especies arbustivas nativas del bosque esclerdfilo
de Chile Mediterraneo central, A. dentatay E. pulverulenta, con el fin de identificar
el potencial de uso en programas de restauracion ecologica bajo condiciones de
cambio climatico. Como objetivo especifico se plantea determinar el potencial
hidrico al cual ocurre el cierre estomatico (\Wgs90) en A. dentata y E. pulverulenta
bajo condiciones de restriccion hidrica. Evaluar la respuesta de conductividad
hidraulica foliar (Kieaf) de A. dentata y E. pulverulenta en respuesta al déficit
hidrico. Caracterizar y comparar el estado hidrico foliar y las propiedades
hidraulicas foliares derivadas de curvas presién-volumen en A. dentata y E.

pulverulenta bajo restriccion hidrica.



I. METODOLOGIA

2.1 Cultivo de A. dentata y E. pulverulenta

Las semillas de E. pulverulenta y A. dentata fueron recolectadas en la Regién de
Biobio, Chile, en abril de 2021, y almacenadas a 8 °C hasta su uso el 27 de julio
de 2023. La siembra se efectudé en almacigueras utilizando compost de corteza
de pino como sustrato. Durante la etapa de germinacion, el riego se realizo

diariamente mediante aspersion.

La viverizacion se llevo a cabo en el Centro Tecnoldgico de la Planta Forestal
(CTPF) del Instituto Forestal (INFOR), ubicado en San Pedro de la Paz
(36°50'53,6" S, 73°07'57,0" W), Region del Biobio. Cuando las plantulas
alcanzaron entre 4 - 7 cm de altura, fueron trasplantadas a bandejas plasticas de
20 cavidades (25,4 cm de altura, 6,9 cm de diametro superior, 656 ml de volumen)

(«Deepot™ Stuewe & Sons», s. f.).

El riego y la fertilizacién se realizaron mediante fertirriego con concentraciones
constantes de macro y micronutrientes, segun a la metodologia descrita en
(Alvarez-Maldini et al., 2020). Las concentraciones macronutrientes fueron:
nitrégeno (N), fosforo (P), potasio (K), magnesio (Mg) y azufre (S): 300, 150, 180,
100, 80 y 115 mg L?*, respectivamente. Como fuentes se utilizaron nitrato de

9



calcio, sulfato de magnesio, nitrato de amonio, fosfato de potasio monobasico y
urea. Los micronutrientes se aplicaron en concentraciones constantes de hierro
(Fe), manganeso (Mn), cobre (Cu) y zinc (Zn): 6, 4, 05 y 6 mg L™,
respectivamente, utilizando sulfato de hierro, sulfato de manganeso, sulfato de

cobre y sulfato de zinc.

Durante la etapa de pleno crecimiento, la cual durdé de enero a julio del 2024, el
riego se aplicé cuando las plantas alcanzaban una pérdida del 50% del agua

aprovechable de la bandeja.

Previo al ensayo de déficit hidrico, en agosto de 2024, las plantas de ambas
especies fueron trasplantadas a tubos de PVC de 100 cm de longitud y 110 mm

de diametro, utilizando compost de corteza de pino como sustrato.

2.2 Curvas presion-volumen

Una vez finalizada la etapa de pleno crecimiento, se seleccionaron
aleatoriamente diez plantas por especie. Debido a que ambas especies
presentan peciolos cortos, se recolectaron ramillas del tercio superior de cada
planta con hojas completamente desarrolladas. La colecta se realizé antes del

amanecer para asegurar maxima hidratacion.

10



Las ramillas fueron cortadas con una tijera de podar y almacenadas
inmediatamente en bolsas herméticas con papel humedo para transportarlas al

laboratorio.

Las curvas de presion-volumen (PV) se generaron utilizando una bomba de
presion Scholander 1505D-EXP (PMS Instruments, Albany, OR, USA) siguiendo
la metodologia establecida por Sack et al. (2010) y Tyree & Hammel (1972).

En el laboratorio, las muestras se deshidrataron progresivamente bajo
condiciones controladas. El potencial hidrico foliar (Y., MPa) se midio
periddicamente con una bomba de presion, y el peso fresco se registré con una

balanza analitica (PX224AM, Ohaus, Alemania) en cada punto de medicion.

El potencial al punto de pérdida de turgor (W1Lp, MPa) se determiné como el punto
de inflexién de la relacion 1/WL en funcion del contenido relativo de agua (RWC).
El médulo medio de elasticidad (¢, MPa) se estimdé como la pendiente de la
relacion entre el potencial de turgencia y el RWC en el intervalo comprendido

entre turgencia completa y el WrLp.

La capacitancia a turgencia completa (Crr, mol m2 MPa™') se calcul6 a partir de

la pendiente de la porcion lineal de la relacién entre RWC y WL antes del Wrip,

normalizada al contenido de agua saturada por unidad de area foliar.

11



2.3 Tratamiento de déficit hidrico

Tras el periodo de aclimatacion, extendido hasta diciembre 2024, se iniciaron los
tratamientos de riego. Se utilizaron 80 plantas por especie, asignadas
aleatoriamente a dos tratamientos: restriccion hidrica (RH) y capacidad de campo

(CC).

En el tratamiento de CC, las plantas se regaron diariamente manteniendo el

sustrato cercano a su maxima capacidad de hidratacion.

El contenido volumétrico de agua del sustrato (m®* m™) se monitoreé mediante
sensores de humedad de suelo (TEROS-10, METER Group), conectados a un
datalogger (ZL6, METER Group), con registros cada 30 minutos. El monitoreo se

realizo tanto para las plantas CC como RH de ambas especies.

En el tratamiento de RH, el riego se suspendid una vez que las plantas

alcanzaron la condicién de capacidad de campo al inicio del experimento (15 de

diciembre 2024), permitiendo una disminucion progresiva del contenido de agua

del sustrato.

2.4 Potencial hidrico en pre-alba (Wpd) y medio dia (Wmin)
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Durante la aplicacion de los tratamientos de riego se midi6 el potencial hidrico en
pre-alba (Wpd, MPa) y el potencial hidrico minimo al medio dia (Wmin, MPa), en al

menos ocho ocasiones por especie.

Para las mediciones de potencial hidrico, se seleccionaron aleatoriamente tres
plantas por especie y por tratamiento de riego. De cada planta se recolectd una
ramilla completamente desarrollada del tercio superior del dosel, se extirpé con
una cuchilla de afeitar. El WL se determiné mediante una cadmara de presion tipo

Scholander modelo 1505D-EXP (PMS Instruments) (Scholander et al., 1965).

El Wpa se midiod entre las 06:00 y las 07:00, am, mientras que el Wmin se determiné
entre las 13:00 y las 14:00 (hora local). Las mediciones se realizaron hasta que
los valores Wpa y Wnmin, tendieron a igualarse, indicando pérdida del gradiente

hidrico diario y limites del control estomatico.

2.5 Intercambio gaseoso

Durante los mismos dias en que se realizaron las mediciones de Wpay Wmin, S€
evalud el intercambio gaseoso en seis plantas por cada especie. Se utilizd un
sistema portatil de fotosintesis Walz GFS-3000 equipado con un moddulo de
fluorescencia de clorofila PAM-Fluorometer 3055-FL (Heinz Walz, Effeltrich,

Alemania).
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Las mediciones se realizaron al mediodia bajo condiciones controladas en la
camara foliar: concentracion de CO, de 400 ppm, temperatura de 25 + 1°C y
radiacion fotosintéticamente activa (PAR) de 1,500 ymol fotones m™2 s™" en E.

pulverulenta y de 850 umol fotones m™2 s™'en A. dentata.

Se registraron las siguientes variables fisioldgicas: tasa de fotosintesis neta (An,
umol CO2 m=2 s), conductancia estomatica (gs, mmol H20 m s') y tasa de
transpiracion (E, mmol H20 m s™'). La eficiencia instantanea en el uso del agua

(WUE) se calculé como la relacion ente Any E (An/E).

2.6 Conductividad hidraulica en hoja (Kieaf)

La conductividad hidraulica de hoja (Kieaf, mmol m?2 s MPa™') se determind en
las mismas plantas utilizadas para las mediciones de Wpq, utilizando el método

de flujo evaporativo (EFM), segun lo descrito por Sack & Scoffoni, (2012).

Antes del amanecer se recolectaron tres ramillas por planta. Dos de ellas se
utilizaron para medir WL inicial con una camara de presion Scholander modelo
1505D-EXP (PMS Instruments). La tercera ramilla se cubrié con papel aluminio
para evitar la transpiracién, se almaceno en una bolsa hermética Ziploc con papel
humedo y se mantuvo en oscuridad. Posteriormente, tras al menos 10 minutos,
la base del peciolo fue cortada con una cuchilla de afeitar bajo agua destilada

cubriendo el peciolo con Parafilm y se conectd a un sistema de tuberias, el cual
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estaba lleno de agua ultrapura que fluia a un cilindro graduado sobre una balanza
analitica (PX224AM, Ohaus, Alemania). La ramilla se expuso a condiciones
controladas de transpiracion con una radiacion PAR de 1,000 ymol fotones m™2

s™'y bajo ventilacion constante.

La tasa de pérdida de agua se registré durante 1 hora y 30 minutos en E.

pulverulenta y 30 minutos en A. dentata hasta obtener un flujo estable.

Es el caso de A. dentata, las mediciones se realizaron en las plantas del
tratamiento de restriccion hidrica, pero, por escases de ramillas, en E.
pulverulenta, se midieron las plantas que estaban en control y se simulaba un
estrés hidrico deshidratando ramillas en el meson hasta valores decrecientes de

Y. una vez cortadas.

Finalizada la medicion de flujo, la ramilla se mantuvo nuevamente en una bolsa
Ziploc en oscuridad durante 15 minutos, para posteriormente medir el potencial
hidrico final mediante la camara de presion. Kiear sSe calculd utilizando la siguiente

ecuacion:

Kleaf = E/AlpL
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Donde E corresponde a la tasa de flujo, AWL=Wsinai— 0 MPa. Kiear S€ normalizé

ademas por el area foliar y se estandarizé a 25 °C siguiendo a (Sack & Scoffoni,

2012).

2.7 Diseno experimental y analisis de datos

El area de hydroscape, que integra los valores de Wpd y Wmin a lo largo de un
rango de contenido de agua en el suelo favorable para la fotosintesis, fueron
calculadas de una forma similar a lo escrito en Meinzer et al., (2016) incluyendo
las modificaciones indicadas por Johnson et al., (2018), en donde el limite inferior
de la hydroscape fue definido por un limite convexo conteniendo los valores
promedio de Wpd ¥ Wmin, €n lugar de utilizar una regresion lineal de dichos valores.
Los limites de la hydroscape no fueron extrapolados hasta el punto en que Wpd =
Wmin (linea 1:1), como lo propone Meinzer et al. (2016), debido a que en este

estudio no observamos valores en que Wpd = Whin.

La vulnerabilidad hidraulica foliar se evalué mediante la relacion entre Kiear y WL,
para lo cual se ajustaron modelos no lineales con distribucion Weibull y sigmoidal
para ambas especies. La seleccion del modelo se realizé comparando los valores
del indice de Akaike (AIC) de ambos modelos para escoger aquel que explicaba

mejor la distribucion de los datos, escogiendo aquel con menor AIC. El modelo
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Weibull se utiliza finalmente para modelar la respuesta de Kiear vs WL, en ambas

especies.

Previo al ajuste, se excluyeron valores de Kiear correspondientes a WL > -0,05
MPa, con el fin de evitar sobreestimaciones asociadas a condiciones cercanas a
saturacion hidrica. Los analisis se realizaron utilizando el software RStudio
(versién 4.5.1), utilizando la funcién nIsLM del paquete estadistico minpack.Im.

La dinamica de Kiear Se describe mediante la siguiente ecuacion:

Kmax

K = )
el = 1 + (W, /Pso)®

Donde Kmax es la conductividad hidraulica maxima (mmol m=2 s’ MPa), W es el
potencial hidrico foliar (MPa), y Pso (MPa) corresponde al potencial hidrico que
provoca una perdida del 50% de Kiear (Kieaf P50). El potencial hidrico a pérdida del

88% de Kiear Pss se derivo utilizando la ecuacién anterior.

El potencial hidrico al cierre estomatico (Wgse0, MPa) se calcul6 siguiendo el
procedimiento descrito por Li et al., (2019). La conductancia estomatica se graficé
en funcién de Wmin y se ajustd una regresion polinémica ponderada para obtener
Wgsoo; este analisis se realizé utilizando el paquete fitplc del software R (Duursma

& Choat, 2017).
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lll. RESULTADOS

3.1 Caracterizacion del comportamiento an-isohidrico entre especies

El area de hydroscape fue mayor en A. dentata (2,63 MPa?) (Figura 3.1.1),
mientras que E. pulverulenta presenté una hydroscape menor de 0,83 MPa?
(Figura 3.1.1 b). La trayectoria de los potenciales hidricos mostré una mayor
amplitud respecto de la linea 1:1 en A. dentata, mientras que en E. pulverulenta

los valores de Wpd y Wmin tendieron a mantenerse proximos entre si.

A) B)
-1 1 HA: 2,63 MPa? -1 1HA: 0,83 MPa?
E 2 E -2 4
E // g
g 3 —a— - g 34
|
> o~ >
~
4 P Ve 4
rd
P
51 .7 5
~
5 4 3 2 1 0 -5 4 3 2 1 0
Wpd (MPa) Wpd (MPa)

Figura 3.1.1Trayectorias del potencial hidrico foliar minimo al mediodia (Wmin) y
en pre-alba (Wpd) para Azara dentata (A) y Escallonia pulverulenta (B) durante el
experimento de restriccidon hidrica. La linea segmentada representa la linea 1:1,
la linea gris oscuro corresponde a la regresion lineal ajustada de los datos
medidos de Wmin vs Wpd. El area gris sombreada indica el area de hydroscape
(HA). Cada punto de color representa el promedio de Wmin y Wpd £ sd en cada
fecha de medicion.
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3.2 Variacion de Kieaf €n respuesta al Wi de A. dentata y E. pulverulenta

La conductividad hidraulica foliar (Kiear) disminuyo progresivamente a medida que
el potencial hidrico foliar (WL) se volvi6 mas negativo en ambas especies,
describiendo curvas tipicas de vulnerabilidad hidraulica (Figura 3.2.1.).
En A. dentata (Figura 3.2.1 a), Kiear mostré una disminucién pronunciada a WL
cercanos a 0 MPa, alcanzando una pérdida del 50 % de la conductividad (Kieaf
Ps0) a —0,093 MPa [0,08 ; 0,10] y una pérdida del 88 % (Kieaf Pgg) a —0,27 MPa
[0,20 ; 0,36]. En contraste, E. pulverulenta (Figura 3.2.1 b), Kieaf presenté una
mayor resistencia con el estrés hidrico, llegando a un Kieaf P5o de —0,67 MPa [0,50

- 0,84] y un Kieat Pgg de —1,89 MPa [1,02 ; 4,01].
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Figura 3.2.1Relacion entre el potencial hidrico foliar (W.) y la conductividad
hidraulica foliar (Kiear) €n Azara dentata (A) y Escallonia pulverulenta (B). Cada
punto corresponde a una medicion individual de Kiar. La linea continua
representa el aj ajuste del modelo Weibull. La linea punteada negra indica el
potencial hidrico al que se pierde el 50 % de la conductividad hidraulica (Kieaf Pso),
y la linea punteada roja senala el punto de 88 % de pérdida (Kieaf Pgg).
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3.3 Respuesta estomatica al déficit hidrico

La conductancia estomatica (gs) disminuyo progresivamente a medida que Wmin
se vuelve mas negativo (Figura 3.3.1). En A. dentata (Figura 3.3.1 a), el cierre
estomatico inicia a valores mas negativos, Wgss0 = —0,85 MPa [0,74 ; 0,97] y el
potencial al 90% del cierre estomatico, Wgso0 = —2,92 MPa [2,56 ; 3,45]. Por otro
lado, E. pulverulenta (Figura 3.3.1 b), muestra una mayor sensibilidad estomatica,

con un Wesso = —0,45 MPa [0,32 ; 0,54] y Wgso0 = —1,76 MPa [1,58 ; 1,96].

300

300

250 A r 250

200 A r 200

150 r 150

100 4 r 100

50 - F 50

gs (mmol HpO m 5'1)
gs (mmol HyO m25'1)

-50

-50

Wmin (MPa) Ymin (MPa)

Figura 3.3.1Relacion entre el potencial hidrico al mediodia (Wmin) y la
conductancia estomatica (gs) durante la restriccion hidrica. Los puntos de colores
indican los datos medidos. La curva continua corresponde a los datos modelados,
la linea punteada negra indica el potencial al 50 % del cierre estomatico (Wgss0) y
la linea punteada roja sefiala el potencial al 90% del cierre estomatico (Wgs90).

3.4. Rasgos derivados de curvas presion-volumen

Respecto a los rasgos asociados a las curvas presion-volumen no se detectaron

diferencias significativas entre especies para el potencial osmoético a turgencia
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(Mo; p-valor = 0,14). Sin embargo, una diferencia considerable es la que presenta
Kieaf max, siendo A. dentata (54,28 + 0,06 mmol H20 m2 s' MPa™') mayor en
comparacion con E. pulverulenta (1,6 + 0,06 mmol H20 m- s”' MPa'). Por otra
parte, A. dentata (-2,39 £ 0,06 MPa) presentd menores valores de WrLp, mas
negativos que E. pulverulenta (-2,21+ 0,06 MPa) (p-valor = 0,04). Asimismo, para
la Cabs A. dentata (0,83 £ 0,08 mol m™ MPa™") obtuvo valores menores respecto
a E. pulverulenta (1,18 £ 0,13 mol m™2 MPa™; p-valor = 0,03). En cuanto al ¢, A.
dentata (15,61 £ 1,08 MPa) presenté una mayor rigidez celular en comparacion
con E. pulverulenta (11,49 + 0,72 MPa; p-valor = 0,003). Finalmente, se
observaron diferencias significativas en LMA, donde A. dentata (172,20 + 9,68 g
m™2) presentd una inversion mayor que E. pulverulenta (125,24 + 14,79 g m™2; p-

valor = 0,01) (Tabla 3.4.1).

Tabla 3.4.1 Rasgos hidraulicos foliares de conductividad hidraulica, umbrales de
pérdida de conductancia estomatica y parametros de curva presion-volumen, de
Azara dentata y Escallonia pulverulenta. Los valores corresponden a la media +
error estandar, o intervalo de confianza entre paréntesis. Letras distintas para un
mismo parametro indican diferencias significativas entre especies. ns: no
significativo.

Parametros Azara dentata Escallonia pulverulenta

Conductividad hidraulica

Hydroscape (MPa?) 2,63 0,83
Kieaf max. (mmol H20 m2 54,28 +0,06 b 1,6 £0,06 a
s MPa™)
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Kieaf Pso (MPa) -0,09 0,08 ; 0,10] -0,67 [0,50 ; 0,84]

Kieaf Pss (MPa) -0,27 0,20 ; 0,36] -1,89[1,02 ; 4,01]

Conductancia estomatica
Wgss50 (MPa) -0,85[0,74 ; 0,97] -0,45 10,32 ; 0,54]

Wgs90 (MPa) -2,92 [2,56 ; 3,45] -1,76 [1,58 ; 1,96]

Curvas presién-volumen

Wrp (MPa) -2,39+0,06 b -2,21 £ 0,06 a

Mo (MPa) -1,75+£ 0,05 ns -1,62 £ 0,07 ns
Cabs (mol m2 MPa™") 0,83+0,08b 1,18+ 0,13 a
e (MPa) 15,61 +1,08 a 11,49 +0,72b

LMA (g m2) 172,2 + 9,68 125,24 + 14,79

* Hydroscape: area de hydroscape. Kieaf max: conductividad hidraulica maxima; Kieat Pso: potencial

hidrico a pérdida del 50% de la conductividad hidraulica. Kieaf Pss: potencial hidrico a pérdida del
88% de la conductividad hidraulica. Wgsso: potencial al 50 % del cierre estomatico. Wgse0: potencial
al 90 % del cierre estomatico. WrLp: potencial al punto de pérdida de turgor. No: potencial osmético
a turgencia completa. Cabs: capacitancia absoluta. €2 modulo de elasticidad. LMA: masa foliar por

unidad de area.
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IV. DISCUSION

En este estudio se identificaron y caracterizaron, mediante atributos hidraulicos y
de intercambio gaseoso, los mecanismos subyacentes a los comportamientos
anisohidrico e isohidrico de A. dentata y E. pulverulenta, respectivamente bajo

condiciones de restriccion hidrica.

La métrica hydroscape permitié clasificar el comportamiento de ambas especies,
confirmando la hipdtesis inicial. A. dentata presenté un area de hydroscape
mayor (2,63 MPa?) en comparacion con E. pulverulenta (0,83 MPa?), lo que indica
una mayor amplitud en la variacion diaria del estado hidrico foliar durante la
progresion del estrés hidrico. Segun Meinzer et al., (2016c) areas de hydroscape
mas amplias se asocian a comportamientos anisohidricos, mientras que valores
menores reflejan estrategias isohidricas mas conservadoras. Aunque los valores
obtenidos estan en un rango inferior a lo reportado por este mismo estudio en
especies lefiosas (0,7 - 8,4 MPa?), se ajustan a lo descrito para especies de clima
mediterraneo, con hydroscapes intermedias y variables, catalogadas con
plasticidad hidraulica intermedia, ya que no se comportan de forma extrema

(Salvi et al., 2022).

En concordancia, Wgso0 fue mas negativo en A. dentata (-2,39 MPa) que en E.

pulverulenta (-1,76 MPa), lo que respalda la relacion entre mayor area de
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hydroscape y menor sensibilidad estomatica descrita por Li etal., (2019b).
Mientras las especies isohidricas, como E. pulverulenta, cierran sus estomas a
potenciales menos negativos para mantener el W relativamente estable, las
anisohidricas, como A. dentata, permiten una disminucion mas pronunciada de
WL antes de restringir el intercambio gaseoso (Franks et al., 2007). Este patron
se asocia con los valores minimos de potencial hidrico tolerados por cada especie
al final del periodo de déficit, como se observa en la Figura 3.1.1, donde A.
dentata alcanza tensiones mas negativas (Wmin =-4,52 £ 0,74 MPa, y Wpd =-3,18
+ 0,16 MPa) que E. pulverulenta (Wmin = -3,03 £ 0,16 MPa, y Wpq = -2,77 + 0,53

MPa).

Respecto a la vulnerabilidad hidraulica foliar, y contrario a lo esperado, E.
pulverulenta presento valores de Kieaf Pssmas negativos que A. dentata con (-1,89
MPa? frente a -0,27 MPa?). Sin embargo, esta diferencia no implica
necesariamente mayor tolerancia al estrés; ya que la conductividad maxima (Kieaf
max) de E. pulverulenta fue significativamente menor (1,6 mmol H20 m=2 s*' MPa-
1) con respecto a A. dentata (54,28 mmol H20 m2 s*' MPa™), lo que indica una
menor capacidad de transporte de agua y, por tanto, un rango operativo mas
restringido del sistema hidraulico (Meinzer et al., 2016b). Considerando lo
anterior, un Kieaf max €levado, como el observado en A. dentata, proporciona un

mayor margen hidraulico funcional, amortiguando la caida WL y asi mantener
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flujos funcionales aun cuando parte del sistema pierde conductividad (Pan et al.,

2016).

De este modo, los valores mas negativos de pérdida de WL observados en E.
pulverulenta reflejan una basada en la evitacion de tensiones hidricas mediante
un cierre estomatico menos negativos. En contraste, A. dentata tolera mayores
tensiones y mantiene tasas mas elevadas de conductancia estomatica menor Wi,

operando con un buffer hidraulico mas amplio (Sack & Holbrook, 2006).

Las curvas presion-volumen aportan evidencia adicional sobre los mecanismos
celulares que sustentan las estrategias hidraulicas de las especies. En general,
especies con Wrip menos negativo pierden turgor a potenciales mayores,
evidenciando menor tolerancia a la deshidratacion, mientras que Wrp mas
negativo permite mantener la turgencia celular a mayores tensiones y soportar
disminuciones significativas de Kiear durante la sequia (Bartlett et al., 2012;

Meinzer et al., 2016a; Poorter et al., 2009).

En concordancia con esto, A. dentata presenté un WrLp mas negativo de (-2,39
1 0,06 MPa) que se alinea con su comportamiento anisohidricas, similar a valores
reportados en especies de ambientes aridos como Eucalyptus y Acacia (—-2,3 a —
3,4 MPa) (Lenz et al., 2006). Por su parte, E. pulverulenta mostré un WtLp mayor

(—2,21 £ 0,06 MPa), lo que indica perdida de turgor a potenciales hidricos menos
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extremos y evidencia su estrategia mas conservadora. Si bien no se observaron
diferencias significativas del entre las especies en Mo (p=0,142) (Tabla 3.4.1), la

tendencia de valores mas alto E. pulverulenta y mas bajo en A. dentata respaldan
la nocion de que el contraste observado en WriLp entre ambas especies se debe

principalmente al ajuste osmotico y que las propiedades mecanicas de la pared

celular tienen un efecto menor.

Sin embargo, como senalan Bartlett etal., (2012); Lenz etal., (2006), la
respuesta hidrica foliar no depende unicamente del ajuste osmoético (e.g.
variaciones en [lo), sino también de propiedades mecanicas y de
almacenamiento de agua, tales como el modulo de elasticidad (¢) y la

capacitancia absoluta (Cabs), respectivamente.

A. dentata present6 un € mayor (15,61 + 1,08 MPa), lo que indica tejidos foliares
mas rigidos y menor elasticidad celular, rasgo asociado a estrategias
anisohidricas que priorizan la conservacion del contenido relativo de agua (RWC)
al perder turgor. Por el contrario, E. pulverulenta mostré un € menor (11,49 £ 0,72
MPa) y una mayor capacitancia absoluta (1,18 + 0,13 mol m™ MPa™), lo que
sugiere mayor capacidad de almacenamiento y liberacion de agua, permitiendo

amortiguar variaciones en W. (Meinzer et al., 2009).
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Las diferencias en LMA refuerzan esta interpretacion funcional. A. dentata
presentd un LMA significativamente mayor (172,2 + 9,68 g m™2) que E.
pulverulenta (125,24 + 0,13 g m™), lo que sugiere una mayor inversion en tejido
estructural y hojas mas densas y potencialmente mas duraderas (Poorter et al.,
2009). Por el contrario, el menor LMA de E. pulverulenta indica hojas con menor
costo de construccion y menor inversion estructural, lo que podria facilitar
estrategias de evasion frente al déficit hidrico. En ese caso, la senescencia que
actua en E. pulverulenta durante el déficit hidrico, podria interpretarse como una
respuesta funcional asociada a este menor costo estructural, permitiendo la
pérdida de hojas cuando el estrés se intensifica. Por su parte, la persistencia de
hojas en A. dentata es coherente con su estructura mas robustas y con el mayor
€ observado, lo que sugiere tejidos mas rigidos (Nadal et al., 2018). Este patrén
coincide con lo descrito por Chen et al.,( 2021), donde las diferencias en la
inversion estructural foliar se asocian a distintas estrategias funcionales frente al

estrés hidrico.

Las diferencias estructurales y mecanicas se reflejan también en el margen de
seguridad hidraulica (HSM, por sus siglas en inglés), definido como la diferencia
entre el Wnmin estacional y el potencial hidrico que provoca una pérdida significativa
de conductividad hidraulica en el xilema (usualmente Pso 0 Pss), indicando que

tan cerca esta una especie de la falla hidraulica (Z. Chen et al., 2022). En este

estudio, el HSM se calcul6 como la diferencia entre el Wgsoo y WrLp. A. dentata
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presenté un HSM negativo (-0,53 MPa), lo que indica que el cierre estomatico
ocurre a menor potencial hidrico que WrLp. Este comportamiento evidencia una
estrategia anisohidrica, que permite operar a WL mas negativos antes de limitar
el intercambio gaseoso (Johnson et al., 2018). El caso de A. dentata con HSM
negativos o muy bajos son menos frecuentes que aquellas con margenes
positivos, y suelen encontrarse en climas mediterraneos, donde la presion
selectiva favorece estrategias mas arriesgadas (Choat etal., 2012). Por el
contrario, E. pulverulenta presenté un HSM positivo (0,45 MPa), lo que indica que
los estomas se cierran antes de que los tejidos alcancen niveles criticos de
pérdida de turgor, protegiendo la planta frente al déficit. Este contraste refleja dos
estrategias funcionales divergentes: una mas conservadora e isohidrica en E.
pulverulenta, y otra mas arriesgada y anisohidrica en A. dentata, coherentes con
la convergencia global en vulnerabilidad hidraulica descrita para los bosques

(Choat et al., 2012).

La coexistencia de A. dentata y E. pulverulenta en el clima mediterraneo
corroboran lo planteado por Bartlett et al., (2012b) y Mitchell et al., (2008) en
especies evaluadas en Australia, donde se evidencia que, incluso dentro de un
mismo habitat, pueden coexistir estrategias hidraulicas contrastantes. En este
estudio, las diferencias en LMA, Cabs y € refuerzan la diversidad en estrategias
hidraulicas, representando un mecanismo clave de resiliencia frente a la

variabilidad hidrica caracteristica de los climas mediterraneos.
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Figura 4.1Relaciones entre el area del hydroscape y rasgos vinculados al
comportamiento anisohidrico e isohidrico en Azara dentata (café) y Escallonia
pulverulenta (celeste). Wgysoo0: potencial hidrico foliar que provoca el 90% del cierre
estomatico, WrLp potencial hidrico en el punto de pérdida de turgencia, y Kieat P5o:
potencial hidrico en el 50% de pérdida de conductividad hidraulica.

A medida que el potencial hidrico se hace mas negativo, la secuencia de eventos
fisiologicos difiere entre las especies como se muestra en la Figura 4.1. En A.
dentata, la ocurrencia en valores desde cero hacia valores mas negativos
comienza con la pérdida de la Kiear P50, seguida por el Wrp, vy, finalmente, se
alcanza la reduccion en el cierre estomatico (Wgs90). Esto indica que la especie
mantiene intercambio gaseoso y funcionamiento hidraulico incluso bajo tensiones
hidricas considerables, operando proximo al punto de pérdida de turgor celular.

En contraste, en E. pulverulenta la secuencia difiere: inicialmente ocurre la
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pérdida del Kieaf P50, posteriormente se observa la reduccion de la conductancia
estomatica (Wgs90) y finalmente se alcanza el W+.p, evidenciando una estrategia

mas conservadora frente a la deshidratacion.

En conjunto, estos resultados demuestran que el orden relativo de los umbrales
fisiolégicos en funcion del potencial hidrico difiere entre ambas especies,
reflejando estrategias contrastantes de regulacion frente al estrés hidrico.
Particularmente, A. dentata exhibe un comportamiento anisohidrico,
caracterizado por una estrecha coordinacién entre el Wrp y el Wgsoo, (Figura 4.1),
de modo que el cierre estomatico ocurre en un rango cercano al umbral de la
perdida de turgor, que también se condice con su HSM. Esta integracion entre
regulacion estomatica y tolerancia celular al estrés hidrico ha sido documentada

por Bartlett et al., (2012) en especies con mayor resistencia a la deshidratacion.
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V. CONCLUSIONES
El analisis comparativo de A. dentata y E. pulverulenta en el clima Mediterraneo
central de Chile evidencia estrategias hidraulicas contrastantes frente al estrés
hidrico. A. dentata presenté un comportamiento anisohidrico, con mayor area de
hydroscape, LMA elevado y tejidos mas rigidos, o que amortigua las tensiones
hidricas y favorece la resistencia a sequias prolongadas. En cambio, E.
pulverulenta mostré un comportamiento isohidrico, con menor area de
hydroscape, menor rigidez foliar y mayor Cabs, 10 que refleja adoptando una
estrategia de evasion del estrés mediante cierre estomatico temprano y

senescencia foliar durante el déficit hidrico.

Los umbrales de potencial hidrico corroboran esta diferencia, A. dentata opera
cerca con un Wgsoo cercano al Wrp, con HSM negativo, mientras que E.
pulverulenta cierra sus estomas a potenciales hidricos mayores que WrLp
protegiendo su sistema hidraulico, pero con menor capacidad de transporte de
agua. Estos resultados demuestran que las especies arbustivas pueden coexistir
en un mismo habitat mediante estrategias hidraulicas contrastantes, integrando
rasgos morfoldgicos, fisioldgicos y mecanicos para optimizar la supervivencia

frente a la variabilidad hidrica.

Estos hallazgos pueden orientar practicas de manejo y restauracion de especies

nativas en escenarios de estrés hidrico y cambio climatico. Futuras
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investigaciones deberian evaluar cdmo se manifiestan estas estrategias en
condiciones de campo, considerando la interaccion con factores edaficos y
probable estrés abiotico, asi como integrar monitoreo crecimiento y supervivencia
post-plantacion para determinar ventajas adaptativas y contribuir a estrategias de
conservacion y restauracion de arbustos nativos en el Chile Mediterraneo

Central.
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