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RESUMEN

El cambio climatico ha impactado la diversidad de bosques nativos,
especialmente en Chile central. El estudio de rasgos funcionales es crucial para
entender la capacidad de aclimatacion frente al cambio climatico y desarrollar
estrategias de conservacion. Este estudio evalué la variabilidad intraespecifica
de rasgos foliares en individuos germinados desde semilleros de cuatro
poblaciones de Nothofagus macrocarpa, una especie amenazada y endémica de
Chile central. Se calcularon pardmetros de curvas presién-volumen y se
analizaron utilizando un modelo lineal generalizado mixto. Ademas, se analizo la
descomposicion de varianzas para la variabilidad entre poblaciones y semilleros.
Se observé diferenciacion entre las poblaciones mas al norte (Cerro el Roble,
Robleria del Cobre de Loncha y Alto Huemul) que presentaron valores mas altos
de contenido relativo de agua al punto de pérdida de turgor (RWCtp) y médulo de
elasticidad (¢) que la méas austral (Radal Siete Tazas), indicando distintas
estrategias hidraulicas frente a la desecacion entre ambos grupos poblacionales.
Asi, se recomienda considerar a Radal Siete Tazas para proyectos de
restauracion y complementar su variabilidad con poblaciones mas al norte como
Alto Huemul y Cerro el Roble que, ademas, presentan alta variacion
intraespecifica en capacitancia a turgor completo y al punto de perdida de turgor
(Ctt y Cup, respectivamente) y en potencial osmotico a turgor completo (Wo). Sin

embargo, el andlisis de descomposicion de varianza indica que los rasgos



xii

medidos solo explican un 15 % de la variabilidad observada, por lo que otros
rasgos en oOrganos perenes pudiesen explicar mejor las diferencias entre

poblaciones.
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ABSTRACT

Climate change has impacted the diversity of native forests, especially in central
Chile. The research of functional traits is crucial to understand the acclimation
capability to the effects of climate change and develop conservation strategies.
This research assessed the intraspecific variability of leaf functional traits in
seedlings produced from trees located in four Nothofagus macrocarpa
populations, an endemic endangered species from central Chile. Parameters
derived from pressure-volume curves were calculated and analyzed using
generalized linear mixed models. Also, variance decomposition was analyzed to
assess variability between trees and populations. Northern populations (Cerro el
Roble, Robleria del Cobre de Loncha and Alto Huemul), showed higher relative
water content at turgor loss point (RWCup) and modulus of elasticity (€) than
southern population (PN Radal Siete Tazas), pointing towards different hydraulic
strategies during desiccation between both population groups. Thus, we
recommend to consider Radal Siete Tazas for restoration projects and
complement its variability with northern populations such as Alto Huemul and
Cerro Roble that, also, showed high intraspecific variability in capacitance at full
turgor and at turgor loss point (Ci and Cip, respectively) and in osmotic potential
at full turgor (Vo). However, variance decomposition analysis showed that

measured traits only explained 15 % of observed variability, indicating that other
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traits, mainly in perennial organs, could better explain differences between

populations.
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I. INTRODUCCION

El cambio climatico se caracteriza por un aumento de las temperaturas y patrones
de precipitacién alterados, junto con un aumento en la frecuencia de eventos
como sequias e incendios forestales (Cavin et al., 2013; Xu et al., 2020). Predecir
el impacto del cambio climatico en el desempefio de las plantas es de gran
importancia (Grierson et al., 2011). A pesar del debate sobre el papel relativo de
los mecanismos fisiolégicos interrelacionados que impulsan la mortalidad de los
arboles, estos pueden acelerar la tasa de mortalidad bajo condiciones de altas
temperaturas durante la sequia (Allen et al., 2015), lo que puede llevar a
mortalidad por acumulacién de eventos de cavitacion y pérdida de la
conductividad hidraulica (Sevanto et al., 2014; Allen et al., 2015) o por deficiencia
de carbono como consecuencia del cierre estomatico (Sevanto et al., 2014) .
Segun Brodribb et al., (2020), el aumento de la tension hidrica en los conductos
del xilema (potencial hidrico cada vez mas negativo) durante la intensificacion del
déficit hidrico expone una vulnerabilidad universal de los arboles a la cavitaciéon
del xilema durante la sequia. El inevitable aumento de la intensidad y/o frecuencia
de los eventos de sequia a medida que aumentan las temperaturas globales ya
se han asociado con un aumento de la mortalidad de arboles, especialmente en
individuos adultos, lo que plantea una grave preocupacion sobre la capacidad de
los bosques existentes para persistir en el futuro (Brodribb et al., 2020). Dichos

cambios, afectan la zona central de Chile desde finales de la década de 1970



generando disminuciones en el crecimiento y mortalidad arbérea en tres especies
del género Nothofagus, tales como Nothofagus macrocarpa, Nothofagus glauca

y Nothofagus alessandrii (Canales, 2020).

Debido a las caracteristicas geograficas y topograficas de Chile central, se han
desarrollado una gran cantidad de especies endémicas (Venegas-Gonzalez et
al., 2019). Es en este escenario geografico donde se encuentran los bosques
caducifolios Mediterrdneos de Chile central. Los bosques dominados por N.
macrocarpa (comunmente llamado "roble de Santiago") se encuentra entre las
especies mas importantes y amenazadas de estos ecosistemas (Venegas-
Gonzalez et al.,, 2019). Se encuentra clasificada como vulnerable (VU), de
acuerdo al 16° Proceso de Clasificacion de Especies Silvestres (MMA, 2020). Su
distribucion latitudinal recorre cerca de 160 km encontrandose entre el Cerro
Campanita (32°55"' S) hasta el sur de Pichilemu (34°25' S) por el sector
cordillerano costero en forma discontinua y en el sector de Cordillera de los Andes
desde San Fernando (34°37' S) hasta Vilches (35°35' S) (MMA, 2020).
Actualmente las formaciones boscosas de esta especie se encuentran en las
cumbres de los cerros, en zonas aisladas unas de otras y donde las condiciones
del microclima permiten su sobrevivencia (MMA, 2020). ElI cambio climético
podria desplazar las zonas climaticas actuales hacia al sur, pudiendo generar
trastornos en el ecosistema natural que afectarian el desarrollo y supervivencia

de N. macrocarpa (A.DC.) F.M.Vazquez & R.A.Rodr.(MMA, 2020). En la cual se



ha observado que sus formaciones boscosas estan en regresion acelerada, ya
gue han disminuido en area y aumentado en fragmentacion durante al menos los

altimos 38 afos (Gajardo et al., 2001).

La investigacidn en bosques tropicales y Mediterraneos ha revelado relaciones
entre los rasgos funcionales, las tasas de supervivencia y crecimiento de los
individuos en relacion a las condiciones ambientales (Adler et al., 2014). Los
“rasgos funcionales” se definen como rasgos morfolégicos, fisiolégicos vy
fenolégicos que impactan indirectamente en el desempefio a través de sus
efectos sobre el crecimiento, la reproduccion y la supervivencia, los tres atributos
del rendimiento individual (Violle et al., 2007). Por ejemplo, el Leaf Mass per Area
(LMA) corresponde a la relacion entre la biomasa foliar y su area, reflejando la
inversion de recursos en la construccién de las hojas, y su efecto en el
crecimiento y supervivencia en distintos entornos (Wright et al., 2004). Se ha
descrito que el LMA generalmente aumenta con el incremento de la aridez y la
escasez de nutrientes, lo que se asocia a un aumento en la resistencia a la sequia
y aumento en la eficiencia en captura de recursos (Xu et al., 2020). A nivel
fisiol6gico, los rasgos extraidos de la construccion de curvas presion-volumen
describen las relaciones hidricas foliares, es decir, la interaccion entre el
potencial hidrico (potencial de presion, Wy, y potencial osmotico, Wo) y el

contenido de agua (Nadal et al., 2023). En particular, la inclusién de rasgos que



reflejen la tolerancia al estrés hidrico ayudaria en gran medida a discernir las

compensaciones criticas a nivel foliar (Nadal et al., 2023).

Dos rasgos funcionales de gran interés corresponden al potencial hidrico al punto
de pérdida de turgor (Wup), el cual corresponde a el potencial hidrico (WH20) al
cual las células pierden turgor (Wp = 0 MPa) debido a la pérdida de agua, y el
potencial osmético en turgencia completa (Wo), asociado a la concentracion de
solutos celular en saturacién, y fuertemente relacionado a Wup (Sanchez-Diaz &
Aguirreolea, 2008; Barttlet et al., 2012). Esta establecido el papel directo de Wup
y Wo en la determinacion de la tolerancia fisiologica a la sequia (Bartlett et al.,
2012). El Wyp esta fuertemente relacionado con el Wo y, en menor medida, con el
modulo de elasticidad aparente (g), entendido como el cambio en potencial de
presiéon por cambio en el contenido de agua simplastico (Nadal et al., 2023). Un
alto €, tiene un papel indirecto en la adaptacion a la sequia, ya que se mantiene
el contenido relativo de agua total al punto de pérdida de turgencia (RWCtp) y por
lo tanto, la hidratacion celular cuando el Wo es bajo (mas negativo) (Xiong &
Nadal, 2020). Un metaanalisis de 317 especies de 72 estudios mostroé que Wip
estaba fuertemente correlacionado con la disponibilidad de agua dentro y entre
los biomas, lo que nos permite asociar los valores del Wup, a distintos tipos de
habitat y a condiciones de aridez. Asi, un menor Wup (mas negativo) ocurre en

plantas de habitats con menor disponibilidad de agua (Bartlett et al., 2012), lo que



se asociaria a una mayor resistencia al déficit hidrico, ya que indica que la planta

puede mantener el turgor celular a menores niveles de disponibilidad hidrica.

La medicion de rasgos foliares mas estructurales es util para comprender las
estrategias funcionales de las plantas y su desempefio en los distintos
ecosistemas asociado a distinta disponibilidad de recursos (Wright et al., 2004).
Segun Nardini (2022), un alto LMA se correlaciona con la resistencia estructural
de las hojas, ya que se ha comprobado que valores mas altos de LMA estan
relacionados con habitats secos y calidos (de la Riva et al., 2016) y, de manera
mas general, en ecosistemas limitados en nutrientes (Poorter et al., 2009; Wright
et al., 2002). Esta asociacion entre los rasgos de las hojas que favorecen la
rigidez mecanica y las condiciones ambientales limitantes, que restringen el
intercambio de gases y la fotosintesis, posiblemente refleja la ventaja adaptativa
de una mayor vida 0til de las hojas en tales condiciones, para asegurar una
compensacion adecuada y la recuperacion de los costos de carbono incurridos

por la planta en la construccién de hojas (Nardini, 2022).

La variacion intraespecifica de rasgos funcionales se refiere a las diferencias
genéticas, fenotipicas y del comportamiento que surgen dentro de una misma
especie en distintos habitats, o que les permite aclimatarse y sobrevivir en
ambientes cambiantes (Violle et al., 2007; Van Andel, 1998). La variacion

intraespecifica de los rasgos funcionales es informativa para predecir los cambios



en la distribucion de las especies y capacidad de aclimatacion en condiciones de
cambio climatico (Li et al., 2024). La variabilidad intraespecifica en el contexto de
proyectos de restauracion ecoldgica, no ha sido estudiada a profundidad para
establecer las bases respecto a las poblaciones/individuos que se deben
seleccionar en proyectos de restauracion, ya que segun Van Andel (1998) existen
dos riesgos: (1) el riesgo de introducir material con muy poca variabilidad
genética, y (2) el riesgo de introducir genotipos no deseados. Ademas, qué
rasgos son mas informativos para evaluar la tolerancia a la sequia sigue siendo
una pregunta abierta, esto segun Xu et al., (2020). Es por todo lo anterior, que
resulta fundamental comprender la variacion intraespecifica de los rasgos

funcionales en N. macrocarpa a lo largo de su rango de distribucion.

La medicién de estos rasgos funcionales en las distintas poblaciones de N.
macrocarpa es fundamental para lograr su conservacion ex situ, en el Campus
Naturaleza de la Universidad de Concepcidn, desde el punto de vista de seleccion
de poblaciones y/o individuos. Campus Naturaleza, es un proyecto enfocado en
la conservacion y restauracion de la diversidad bioldgica que subsiste en los
altimos ecosistemas nativos terrestres y acuaticos, adyacentes a su Campus
Patrimonial. Una de las lineas de accion de Campus Naturaleza UdeC es la
conservacion ex situ, que se define como la conservacion de especies fuera de
su distribucion natural. Entre las tres especies de Nothofagus a utilizar se

encuentra N. macrocarpa. Al comprender los rasgos funcionales, es posible



seleccionar las poblaciones mas apropiadas para futuras accion de restauracion,
desde el punto de vista de rasgos funcionales asociados a la tolerancia al estrés

hidrico.

De acuerdo con lo anteriormente expuesto, la pregunta de investigacion y la

hipotesis del proyecto de tesis son las siguientes:

- ¢ Existe variacion intraespecifica en rasgos funcionales foliares a lo largo del
rango de distribucion de N. macrocarpa en Chile?
- La variacion intraespecifica en los rasgos funcionales foliares de N. macrocarpa,

es significativamente mayor entre los semilleros de las poblaciones.

El objetivo general de este estudio es determinar la variacion intraespecifica de
N. macrocarpa, en rasgos funcionales foliares a lo largo de su rango de
distribucion en Chile. Para dar cumplimiento al objetivo general, los objetivos

especificos fueron los siguientes:

- Medir la variacion de los rasgos funcionales foliares de N. macrocarpa a lo largo

de su rango de distribucién.



- Determinar la proporcion de la varianza atribuible a las diferencias de los rasgos
funcionales foliares de N. macrocarpa entre poblaciones y a nivel

intrapoblacional.

- Examinar la relacion entre los rasgos funcionales y las condiciones ambientales

especificas en las que crece cada poblacion de N. macrocarpa.



. METODOLOGIA

2.1 Descripcion del area de estudio

Para este estudio, se utilizaron individuos de cuatro poblaciones de distintas
procedencias de N. macrocarpa, que fueron viverizados en el Centro Tecnoldgico
de la Planta Forestal (CTPF) del Instituto Forestal (INFOR), (36°5024"S,
73°7'48"W) Region of Biobio, Chile. Las procedencias correspondieron a cuatro
areas silvestres protegidas (ASP): El Santuario de la Naturaleza Cerro el Roble
(71°0'57.011"W, 32°58'31.014"S), Region de Valparaiso; La Reserva Nacional
Robleria del Cobre de Loncha (70°59'35.584"W, 34°6'53.475"S), Region
Metropolitana; El Santuario de la Naturaleza Alto Huemul (70°43'54.259"W,
34°48'55.457"S), Region del Libertador Bernardo O'Higgins y El Parque
Nacional Radal Siete Tazas, Regién del Maule (71°0'56.891"W, 35°27'30.032"S)

(Figura 2.1).

El clima de El Santuario de la Naturaleza Cerro el Roble (CR) es de tipo templado
mesotermal con régimen de humedad semi-arido (CsblSa) (Santibafiez
Quezada, 2017). La temperatura varia entre un maximo de enero de 25,9 °C y
un minimo de julio de 3,8 °C. Tiene un promedio de 209 dias consecutivos libres
de heladas y se registran un promedio de 20 heladas al afio. El periodo de

temperaturas favorables para la actividad vegetativa dura siete meses. La
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precipitacion media anual es de 543 mm y un periodo seco de siete meses, con
un déficit hidrico de 1.022 mm afio? y el periodo himedo dura cuatro meses
(Santibafiez Quezada, 2017). El clima de La Reserva Nacional Robleria del
Cobre de Loncha (LCDL), El Santuario de la Naturaleza Alto Huemul (AH) y El
Parque Nacional Radal Siete Tazas (RST) es templado calido supratermal con
régimen de humedad semi-arido (Csb2Sa). La temperatura varia entre un
maximo de enero de 29,6 °C y un minimo de julio de 3,8 °C. Tienen un promedio
de 261, 227, y 236 dias consecutivos libres de heladas, respectivamente. En el
afio se registran un promedio de entre 9y 12 heladas. El periodo de temperaturas
favorables a la actividad vegetativa dura entre 9 y 11 meses. La precipitacion
media anual es de 407 mm y un periodo seco de ocho meses, con déficit hidrico
de 1.098 mm afio! (Santibafiez Quezada, 2017). El periodo himedo dura cuatro
meses (mayo-agosto), con una precipitacion total de 553 mm en La Reserva
Nacional Robleria del Cobre de Loncha (LCDL), El Santuario de la Naturaleza

Alto Huemul (AH) y El Parque Nacional Radal Siete Tazas (RST).

10
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Figura 2.1. Distribucion de las poblaciones de Nothofagus macrocarpa seleccionadas
para el presente estudio.

Las formaciones vegetacionales predominantes en CR son el bosque hidréfilo,
bosque caducifolio, matorral andino, matorral espinoso xeréfito y bosque
esclerdéfilo, ademas presenta la robleria mas boreal de Chile de tipo relicto, es
decir, establecida hace miles de afios en condiciones climaticas diferentes a las
actuales, (Santuario De La Naturaleza “Santuario De La Naturaleza Sector Del
Cerro El Roble” - SIMBIO, n.d.). La LCDL se caracteriza por los bosques
compuestos por N. macrocarpa y hualo (Nothofagus glauca), bosque esclerofilo
de peumo (Cryptocarya alba), matorral esclerdéfilo de litre (Lithraea caustica) y
puyales (Puya alpestris) (Reserva Nacional «Robleria del Cobre de Loncha» -

SIMBIO, s. f.). El AH se caracteriza por presentar el tltimo remanente de un tipo
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forestal que constituia la vegetacion tipica de la precordillera andina, es decir, un
denso bosque de N. macrocarpa, ademas en las quebradas cerca de los cursos
de agua, se encuentran especies como maitén (Maytenus boaria), canelo (Drimys
winteri), olivillo (Aextoxicon punctatum) y radal (Lomatia hirsuta) (Santuario de la
Naturaleza «Santuario de la Naturaleza Predio Alto Huemul» - SIMBIO, s. f.). El
RST presenta el tipo forestal roble (N. obliqua, N. glauca, N, macrocarpa), rauli
(N. alpina), coigte (N. dombeyi) (Parque Nacional «Radal Siete Tazas (PN)» -

SIMBIO, s. f.).

2.2 Colecta de semillas de Nothofagus macrocarpa

Las colectas de N. macrocarpa fueron realizadas por el equipo del proyecto
“Conserving and restoring the threatened Nothofagus species in South America”,
financiado por Fundacion Franklinia de Suiza, liderado por el Laboratorio de
Ecologia de Paisaje (LEP) de la Universidad de Concepcién, y co-ejecutado por
el Instituto Forestal (INFOR), Instituto de Investigaciones Agropecuarias (INIA),
Universidad de Talca (UTAL), Universidad Catélica del Maule (UCM),
Universidad de Chile (UCh), Fundacién el Arbol de Talca y el Botanic Garden

Conservation International (BGCI).

12
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Para el proceso de recoleccion de semillas de N. macrocarpa, el Instituto Forestal
(INFOR) con sede en San Pedro de la Paz, utilizé el protocolo del Instituto de

Investigaciones Agropecuarias (INIA), que consta de las siguientes etapas:

2.2.1 Recoleccion de semillas de Nothofagus macrocarpa

Se seleccionaron 31 arboles madre en total de las cuatro poblaciones de N.
macrocarpa para realizar la colecta de semillas (Figura 2.2). La colecta se realizd
el 20 de enero del 2023 en CR, 24 de febrero del 2023 en LCDL, el 7 de febrero
del 2023 en AH y el 23 de febrero del 2023 en RST. Las semillas se colectaron
directamente de los arboles madre. Las semillas fueron guardadas en bolsas de
papel para permitir la permeabilidad de la humedad y fueron trasladadas en un

cooler al sitio en donde se limpiaron para su germinacién (Figura 3d).

Figura 2.2. Capsula de Nothofagus macrocarpa en la poblacién Santuario de la Naturaleza
Cerro el Roble. Fotografia tomada en enero de 2023.
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2.2.2 Germinacion y proceso de produccion

En el proceso de germinacion y produccion, las semillas de N. macrocarpa
utilizadas fueron identificadas para mantener la trazabilidad de las semillas,
detallando la procedencia, nombre del colector, arbol semillero y fecha de
colecta. La siembra se realizé el 23 de octubre 2023 en el Instituto Forestal
(INFOR) (Figura 2.3c). Dado que las semillas presentan una latencia fisiol6gica
(INIA, 2023), se aplicé un tratamiento pre-germinativo que consistié en remojo en
acido giberélico a una concentraciéon de 200 mg L por 48 hrs (Figura 2.3b), tras
las cuales se enjuagaron y separaron las semillas flotantes ya que son inviables
en su mayoria, mientras que las que se encontraban hundidas fueron
traspasadas a camas de germinacion (Figura 2.3c). Finalmente, las semillas se
cubrieron con una capa de sustrato (compost de corteza de pino con
granulometria < 10 mm) y se aplicé riego diariamente hasta el momento de la
emergencia (20 dias desde la siembra) (Figura 2.3d). Posteriormente, 25 dias
después de la emergencia, se realizd el repique de plantas una vez que se
desarroll6 el primer par de hojas verdaderas, es decir, el trasplante de plantulas

desde la cama de germinacién al contenedor.

14
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Figura 2.3. Semillas de Nothofagus macrocarpa (a). Remojo de semillas de N.
macrocarpa en soluciéon de 200 mg L* de &cido giberélico (b). Siembra de N. macrocarpa
en la cama de germinacién (c) y plantulas de N. macrocarpa en cama de germinacion

().

2.2.3 Fase de pleno crecimiento

Esta etapa se llevo a cabo desde los primeros dias de diciembre del 2023 hasta
mayo del afio 2024. El manejo del riego y fertilizaciébn se realiz6 mediante
fertirrigacion, es decir, es una solucién de fertilizantes con agua de riego. La
fertilizacion se aplicé en la metodologia y concentraciones descritas por Acevedo
et al., (2020). La frecuencia de fertilizacién, se realiz6 de forma alternada al riego
(riego-fertirriego-riego), manteniendo como criterio la pérdida del 50 % del
almacenamiento de agua. La utilizacion de estas concentraciones de los
elementos por parte del CTPF, permiti6 obtener plantas de N. macrocarpa con
50 cm de longitud de tallo y un diametro a la altura del cuello (DAC) de 5,5 mm

en promedio (Figura 2.4).
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Figura 2.4. Plantas de Nothofagus macrocarpa en los contenedores. Fotografia tomada
el 1 de junio de 2024.

2.3 Curvas presion-volumen

Finalizada la viverizacion, se determinaron las relaciones presion-volumen (PV)
en cuatro poblaciones de N. macrocarpa, considerando tres individuos por
semillero de cada poblacién (60 muestras en total); 21 AH, 27 CR, 3 RSTy 9

LCDL (Tabla 2.1).

16
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Tabla 2.1. Poblaciones de Nothofagus macrocarpa, semilleros y nimero de semilleros

por poblacién.

Total de
Poblaciones Semillero N° de muestras muestras por
procedencia
1 3
Santuario de la é g
Naturaleza Cerro - 4 27
el Roble 3 2
9 3
Reserva Nacional 3 3
Robleria del 20 3 9
Cobre de Loncha 25 3
1 3
Santuario de la ; 2
Naturaleza Alto 4 6 21
Huemul 5 3
7 3
Parque Nacional
Radal Siete 1 3 3
Tazas
Total 60

Los parametros obtenidos de las curvas de PV foliares (Tabla 2) se midieron de

acuerdo con el protocolo de desecacion descrito por Tyree y Hammel (1972). Se

permitié que las hojas se deshidrataran lentamente en condiciones de laboratorio,

y Wiear y €l peso fresco se midid de forma periddica hasta alcanzar valores de -

3,0 MPa de Wiear. Para la medicion Wear, se utilizd una bomba de presion

Scholander modelo 1505D- EXP (PMS Instruments, Albany, OR, Estados

Unidos) y la masa humeda se midio con una balanza analitica (OHAUS, modelo

PX224).



18

El dia previo a cada medicién, las plantas se regaron a capacidad de contenedor
para asegurar un alto nivel de hidratacion. Se oscurecieron dos hojas con papel
aluminio para asegurar valores maximos de Wiear. En pre-alba, se corto una hoja
completamente desarrollada del tercio superior del individuo con un bisturi y se
midi6 el Wiear, y se guardo en una bolsa ziploc para pesarla inmediatamente en la
balanza analitica. El Wiear Se midio entre las 08:00 a.m y las 17:00 p.m, al igual
qgue la masa. Al finalizar, se registré el peso de la bolsa ziploc y se tomé una
fotografia de la hoja para medir area foliar y ponerla a secar a 70 °C en una bolsa
de papel por 48 hrs, para luego obtener el peso seco (DW). El area foliar se midio
utilizando el software ImageJ (Rasband,/NIH, Bethesda, MD, USA). El LMA se
calculo dividiendo el DW por el area foliar. Se calcularon los LMA de todas las

hojas utilizadas para la medicion de curvas presion-volumen.

El potencial hidrico en el punto de pérdida de turgor (Wup) se identific6 como el
punto de inflexion de la curva: 1/¥leaf vs contenido relativo de agua (RWC). El
modulo de elasticidad (€) se estimé como la pendiente del potencial de turgencia
(Wp) frente al RWC en la fase desde la turgencia completa hasta el punto de
pérdida de turgor (¥p = 0 MPa). La capacitancia en turgencia completa (Ct) se
calcul6 a partir de la pendiente de la porcion lineal de RWC y Wiear, antes del Wip,
normalizada al contenido de agua saturada en el area foliar (Alvarez-Maldini et

al., 2022).

18
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Tabla 2.2. Parametros calculados de las curvas presion-volumen de Nothofagus
macrocarpa, con sus respectivas unidades, simbolos totales y simplasto.

Simbolo (unidad) Simbolo (total)

Simbolo
(simplasto)

Definicién

Potencial osmoético a turgencia
completa, calculado como el
potencial de soluto al 100% del
contenido relativo de agua.

Potencial osmoético a turgencia
completa, visualmente estimado
como el punto donde la relacién
RWC*y —1/%leaf es lineal.

Fraccion apoplastica, o la
proporcion del contenido de
agua de la hoja fuera de las
células vivas, calculada como
RWC* en donde —1/¥leaf = 0

RWCtIp

Contenido relativo de agua total
o simplastica al punto de pérdida
de turgor, visualmente estimado
de qJﬂp_

Maodulo de elasticidad, calculado
como el cambio en el potencial
de presion sobre el cambio en el
contenido relativo de agua total
0 simplastica.

Cr

Capacitancia relativa a turgencia
completa, calculada como el
cambio en el potencial de
presion sobre el cambio en Wiea
entre la completa hidratacion vy
LI‘Jtlp.

thIp (M Pa.)
Y, (MPa)
af (%)
RWC*yp (%) RWCH*yp
€ (MPa) €
Ch (M Pa)'l C*x
Cip (M Pa)'l C*up

Ctlp

Capacitancia relativa a turgor
cero, calculada como el cambio
en el contenido relativo de agua
total o simplastica sobre el
cambio en Wes luego de
alcanzar Wy

Ci(g m2MPal)

Capacitancia absoluta por area
foliar a turgencia completa.
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2.4 Analisis de datos

Los andlisis de datos de este estudio observacional se realizaron usando el
software SAS version 9.2 (SAS Institute Inc., Cary, NC, USA). Para ello, se utilizd
un “modelo jerarquico” o de “factor anidado”, en que las fuentes de variacion
fueron poblacién y semillero anidado en Poblacién. Para ello, se utilizé un modelo
lineal generalizado mixto, mediante el procedimiento PROC GLIMMIX (SAS
Institute Inc., Cary, NC, USA) con seleccién de la distribucién usando el Criterio
de Informacion de Akaike (AIC) y el Criterio de Informacion Bayesiano (BIC). Las
diferencias estadisticas entre medias se realizaron con la prueba de Tukey (HSD)
para comparaciones multiples con un 95% de confianza. Para determinar los
efectos de las poblaciones y de los semilleros anidados en las poblaciones, en la
variabilidad de los rasgos funcionales foliares, se realizé la descomposicion de
varianzas. Esta prueba estadistica permitié identificar si los efectos de los grupos
tenian un impacto significativo en la variabilidad de los parametros o si la
variabilidad era atribuible al residual. Todas las visualizaciones se realizaron con

software de graficos SigmaPlot 14.0 (Systat Software Inc., San Jose, CA, USA).

20
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[ll. RESULTADOS

3.1 Efectos fijos de la variabilidad intraespecifica entre las poblaciones de
Nothofagus macrocarpa

Se encontraron diferencias significativas entre poblaciones (p < 0,05) en el
contenido relativo de agua al punto de pérdida de turgor (RWCtp) y en el médulo

de elasticidad (¢) (Tabla 3.1).

El RWCip més bajo se encontrd en la poblacion RST con un promedio de 43,98
+ 3,59 %, mientras que no hubo diferencias entre CR, AH y LCDL, las cuales
presentaron un valor de 64,45 + 2,28 %, 70,50 + 2,22 %, y 73,14 + 2,83 %,
respectivamente (Figura 3.1a). Respecto a €, se observaron diferencias
significativas entre AH con CR y RST (p < 0,05); y entre este UGltimo con AH y
LCDL. El € mas bajo se encontré en la poblacién RST con un promedio de 2,26
+ 0,42 MPa, seguido por CR con un promedio de 3,63 + 0,20 MPa y LCDL con
un promedio de 4,51 + 0,42 MPa. Mientras que el € mas alto se present6 en AH

con un promedio de 5,00 + 0,60 MPa (Figura 3.1b).
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Tabla 3.1. Variabilidad de los parametros medidos entre las poblaciones y entre los semilleros de Nothofagus macrocarpa.
Valores en negrita indican diferencias significativas entre poblaciones para p < 0,05 de acuerdo a Tukey (HSD). Donde df:
grados de libertad, SWC: contenido saturado de agua, W.: potencial osmético, Wyp: potencial al punto de pérdida de turgor,
af: fraccion apoplastica, RWC*,: contenido relativo de agua total al punto de pérdida de turgor, RWCyp: contenido relativo de
agua simplastica al punto de pérdida de turgor, €*: modulo de elasticidad total, €: modulo de elasticidad simplastico, C*::
capacitancia total a turgor completo, C*yp: capacitancia total al punto de pérdida de turgor, Cy: capacitancia relativa a turgor
completo, Cyp: capacitancia relativa al punto de pérdida de turgor, Cx ans: Capacitancia relativa absoluta a turgor completo,

LMA: leaf mass per area.

df SWC Yo Wip Af RWC*yp RWCip e* € C*#t C*p Ctt Cip Cft abs LMA
Poblacion 3 0,417 0,109 0,389 0,089 0,343 0,005 0,387 0,009 0,440 0,835 0,534 0,125 0,758 0,532
Semilleros

15 0,685 0,000 0,113 0,507 0,063 0,019 0,690 0,861 <,000 <,000 0,008 0,074 0,001 0,447
(Poblacion)

22
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Figura 3.1. Variacion del contenido relativo de agua al punto de pérdida de turgor (RWCyp) (a) ¥
el moédulo de elasticidad (g) (b) entre las poblaciones de Nothofagus macrocarpa, Santuario de
la Naturaleza Alto Huemul (AH), Santuario de la Naturaleza Cerro Roble (CR), Parque Nacional
Radal Siete Tazas (RST) y Reserva Nacional Robleria del Cobre de Loncha (LCDL). Dentro de
cada barra las lineas descontinuas representan la media y la linea continua la mediana. Letras
diferentes sobre las cajas indican diferencias significativas entre poblaciones de acuerdo a

Tukey (HSD) para p < 0,05.

3.2 Efectos fijos de las diferencias entre semilleros de las poblaciones de
Nothofagus macrocarpa

De acuerdo al contraste de medias se encontraron diferencias significativas entre
los semilleros de las poblaciones (p < 0,05) en el potencial osmaético (Wo),
contenido relativo de agua simplastica al punto de pérdida de turgor (RWCitp),
capacitancia simplastica relativa a turgor completo (C#) y la capacitancia

simplastica relativa al punto de pérdida de turgor (Cup) (Tabla 3.1).
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Figura 3.2. Variacién en el potencial osmatico a turgor completo (W,) entre los distintos semilleros
de las poblaciones de Nothofagus macrocarpa, Santuario de la Naturaleza Alto Huemul (AH),
Santuario de la Naturaleza Cerro el Roble (CR) y Reserva Nacional Robleria de Cobre de Loncha
(LCDL) (a, by c, respectivamente). Dentro de cada barra las lineas descontinuas representan la
media y la linea continua la mediana. Letras diferentes sobre las cajas indican diferencias

significativas entre semilleros de cada poblacién de acuerdo a Tukey (HSD) para p < 0,05.

El Wo mas bajo, en la poblaciéon AH se encontré en el semillero 3 con un promedio
de -1,67 £ 0,26 MPay el Wo mas alto, corresponde al semillero 2 con un promedio
de -1,29 + 0,14 MPa (Figura 3.2a). El Yo méas bajo, en la poblacion CR se
encontré en el semillero 12 con un promedio de -1,60 + 0,03 MPa y el valor mas
alto de Wo se encontro en el semillero 9 con un promedio de -1,27 + 0,17 MPa
(Figura 3.2b). Para LCDL el Yo mas bajo se encontrd en el semillero 25 con un
promedio de -1,64 + 0,04 MPa y el valor méas alto (menos negativo) se obtuvo en
el semillero 20 con un promedio de -1,41 + 0,13 MPa (Figura 3.2c). La poblacién

RST obtuvo un promedio de -1,14 + 0,13 MPa en su unico semillero.
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Figura 3.3. Variacion en el contenido relativo de agua simplastica en el punto de pérdida de turgor
(RWCyp) entre los distintos semilleros de las poblaciones de Nothofagus macrocarpa, Santuario
de la Naturaleza Alto Huemul (AH), Santuario de la Naturaleza Cerro el Roble (CR), y Reserva
Nacional Robleria de Cobre de Loncha (LCDL) (a, b, y c, respectivamente). Dentro de cada barra
las lineas descontinuas representan la media y la linea continua la mediana. Letras diferentes
sobre las cajas indican diferencias significativas entre semilleros de cada poblacién de acuerdo a

Tukey (HSD) para p < 0,05.

El RWCip en la poblacion AH fue menor en el semillero 7 con un promedio de
65,78 = 2,54 % y mayor en el semillero 4 con un promedio de 75,41 + 5,41 %
(Figura 3.3a). En la poblacion CR el RWCip fue menor en el semillero 9 con un
promedio de 51,95 £ 1,33 % y mayor en el semillero 12 con un promedio de 77,34
+ 0,99 % (Figura 3.3b). En la poblacion LCDL, no se encontraron diferencias en
el RWCip, por lo que los semilleros presentan un valor promedio de 73,14 + 4,21
% (Figura 3.3c). La poblacion RST obtuvo un valor promedio de 43,98 £ 3,59 %

en su unico semillero.



26

0.6

0.4

a
a
b
03 " 2 " 4,
a » | ab a 4
wl L iﬁm EY PRl B ™ =

Cf; (MPa) ~!

0.1

0.0
S1 S2 S3 S4  S6 87 SI 82 S6 S§7 S8 89 SI10 S12 SI3 S3 820 S25

Semilleros AH Semilleros CR Semilleros LCDL

Figura 3.4. Variacion en la capacitancia simplastica relativa a turgor completo (Cx) entre los
distintos semilleros de las poblaciones de Nothofagus macrocarpa, Santuario de la Naturaleza
Alto Huemul (AH), Santuario de la Naturaleza Cerro el Roble (CR) y Reserva Nacional Robleria
de Cobre de Loncha (LCDL) (a, b, y c, respectivamente). Dentro de cada barra las lineas
descontinuas representan la media y la linea continua la mediana. Letras diferentes sobre las
cajas indican diferencias significativas entre semilleros de la misma poblacion de acuerdo a

Tukey (HSD) para p < 0,05.

La Ci en la poblaciéon AH fue menor en el semillero 4 con un promedio de 0,16 +
0,04 MPaly el valor mas alto de Ct se encontré en el semillero 3 con un promedio
de 0,23 + 0,13 MPa! (Figura 3.4a). En la poblacién CR el menor valor de Ci se
encontré en el semillero 12 con un promedio de 0,15 + 0,01 MPa! y el valor mas
alto se obtuvo en el semillero 8 con un promedio de 0,23 + 0,03 MPa! (Figura
3.4b). Por ultimo, en LCDL en el Cit no se observaron diferencias significativas
entre los semilleros 3y 25, que presentaron un valor de 0,14 £ 0,02 MPa-1y 0,15
+ 0,001 MPal, respectivamente, mientras que el semillero 20 de 0,19 + 0,01 MPa-
! (Figura 3.4c). La poblacién RST obtuvo un promedio de 0,22 + 0.02 MPa! en

sSu Unico semillero medido.
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Figura 3.5. Variacién en la Capacitancia simplastica relativa a turgor cero (Cyp) entre los distintos
semilleros de las poblaciones de Nothofagus macrocarpa, Santuario de la Naturaleza Alto Huemul
(AH), Santuario de la Naturaleza Cerro el Roble (CR) y Reserva Nacional Robleria de Cobre de
Loncha (LCDL) (a, b, y c, respectivamente). Dentro de cada barra las lineas descontinuas
representan la media y la linea continua la mediana. Letras diferentes sobre las cajas indican

diferencias significativas entre poblaciones de acuerdo a Tukey (HSD) para p < 0,05.

Respecto a Cip en la poblaciéon AH fue menor en el semillero 3 con un promedio
de 0,12 + 0,02 MPal y el valor mayor fue para el semillero 1 con un promedio de
0,17 + 0,04 MPa! (Figura 3.5a). Para la poblacién CR, la menor Cup la tuvo el
semillero 12 con un promedio de 0,15 + 0,01 MPa y el valor mayor fue para el
semillero 8 con un promedio de 0,23 + 0,03 MPa! (Figura 3.5b). En el caso de
LCDL en la Ciup, no existieron diferencias significativas (p > 0,05) entre los
semilleros que presentaron un valor promedio de 0,15 + 0,02 MPa™! (Figura 3.5¢).
La poblacién RST obtuvo un promedio de 0,21 + 0,02 MPa™! en su Unico semillero

medido.
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3.3 Efectos aleatorios

De acuerdo con el andlisis de descomposicion de varianzas, se encontré que los
efectos de los grupos: Poblacién y Semillero (poblacion), no tuvieron impactos
significativos (p > 0,05) sobre la variabilidad en los rasgos, por lo que la
variabilidad de las respuestas fisioldégicas que se midieron en el estudio no se
explica en su mayoria por las poblaciones o por la influencia de los semilleros
(Tabla 3.2). En la capacitancia simplastica relativa a turgor cero (Cup) hubo
variabilidad atribuible a las poblaciones de N. macrocarpa. Mientras que en la
capacitancia absoluta a turgor completo (Crabs) Se encontré variabilidad atribuible
a los semilleros de la poblaciones. Por lo tanto, la mayoria de la variabilidad de

los pardmetros es atribuible al residual (Tabla 3.2).
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Tabla 3.2. Resultado del andlisis de descomposicion de varianza entre las poblaciones y entre los semilleros de todas las
poblaciones de Nothofagus macrocarpa. Valores en negrita indican variabilidad atribuible a poblacion o semilleros de las
poblaciones, de acuerdo a la prueba estadistica de descomposicién de varianzas. Donde SWC: contenido saturado de agua,
Y,: potencial osmotico, Wyp: potencial al punto de pérdida de turgor, af: fraccién apoplastica, RWC*y,: contenido relativo de
agua total al punto de pérdida de turgor, RWCy,: contenido relativo de agua simplastica al punto de pérdida de turgor, €*:
médulo de elasticidad total, €. médulo de elasticidad simplastico, C*x: capacitancia total a turgor completo, C*y,: capacitancia
total al punto de pérdida de turgor, Cy: capacitancia relativa a turgor completo, Cyp: capacitancia relativa al punto de pérdida

de turgor, Crabs: Capacitancia relativa absoluta a turgor completo, LMA: leaf mass per area.

SWC Yo Wip af RWC*yp RWCip €* € C*t C*up Cit Ctip Cft abs LMA
Poblacion 0 2 0 0 0 0 0 3 7 0 0 15 0 0
Semilleros
) 1 9 0 0 0 0 0 0 0 0 0 11 0
(Poblacion)

Residual 100 97 91 100 100 100 100 97 93 100 100 85 89 100
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IV. DISCUSION

4.1 El médulo de elasticidad (€) y contenido relativo de agua al punto de turgor
(RWCip) explican diferencias entre poblaciones de Nothofagus macrocarpa

Tanto Wuyp como Yo son pardmetros estrechamente relacionados con la
resistencia a la sequia, debido a que valores menores (mas negativos) se han
reportado en especies que habitan en climas &ridos o con sequias estacionales
(Bartlett et al., 2012, 2014, Lenz et al., 2005). Por lo tanto, se esperaba encontrar
valores menores (mas negativos) en las poblaciones mas al norte que poseen
una menor disponibilidad hidrica, lo que indicaria una mayor tolerancia a la
aridez. Sin embargo, no se observaron diferencias en Wup 0 Wo, entre las distintas
poblaciones evaluadas. En concordancia, Li et al. (2019), tampoco encontraron
diferencias en el Wup entre individuos de Bankia serrata, un arbusto lefioso nativo
de Australia, al comparar tres poblaciones con diferencias en precipitacion media
anual y temperatura. Por otra parte, el valor promedio del Wu, y el Wo para N.
macrocarpa corresponden a -2,19 + 0,37 MPa y -1,46 = 0,28 MPa,
respectivamente; los que coinciden con los reportados por Bartlett et al. (2012)
para especies de clima Mediterraneo. Por el contrario, € y LMA presentaron
valores promedio de 4,17 + 1,96 MPay 89,10 + 27,85 g m™, respectivamente, los
gue son menores a los obtenidos en el mismo meta-analisis (17,9 + 2,5 MPa y
184 + 23 g m?, respectivamente) para especies Mediterraneas. Esto indica que

N. macrocarpa posee hojas con menor rigidez celular (menor €) y menor costo de
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construccion (menor LMA) (Niinemets, 2001; Poorter et al., 2009) que lo
reportado para especies de clima Mediterraneo. Esto podria deberse a que N.
macrocarpa es una especie caducifolia, que a diferencia del resto de especies
lefiosas de clima Mediterraneo suelen ser perennes. Por lo tanto desarrolla hojas
con un menor costo de construccion de menor longevidad, para asignar mas
recursos al crecimiento de drganos perennes y tener una alta eficiencia

fotosintética por unidad de masa (Fu et al., 2012).

Los bajos valores de € y LMA, son concordantes con Fu et al. (2012) para
especies caducifolias, quienes observaron que las especies perennes tenian un
€ mas alto y un mayor LMA, lo que implica hojas mas rigidas, gruesas y longevas,
adaptadas para resistir condiciones de sequia prolongada. Por el contrario, las
especies caducas con menor € y LMA, constituyen hojas mas flexibles, delgadas,
de menor costo de construccion y menor vida util, favoreciendo la alta capacidad
fotosintética y la tasa de crecimiento rapido (Fu et al., 2012). Resultados similares
respecto al LMA se han observado entre especies caducifolias y perennes de
climas tropicales, donde ademas, el Wup no estéa asociado a disponibilidad hidrica
en especies caducas (Kunert et al., 2020), sugiriendo que la habilidad de una
especie para la abscision foliar en condiciones de estrés hidrico neutraliza el

beneficio de un menor (mas negativo) Wp.



32

En el RWCip, que corresponde al contenido relativo de agua que retiene un tejido
en el momento de pérdida de turgor, se observaron claras diferencias entre la
poblacion méas austral RST, que presenta un valor menor de RWCp que las
poblaciones del norte, CR, AH y LCDL, que pueden mantener valores mas altos
de RWCip. La tendencia opuesta fue observada en relacion a €, que fue
significativamente mayor en las poblaciones del norte. Esta relacion entre RWCtp
y € se condice con la “hipotesis de conservacion de agua celular” (Cheung et al.,
1975; Jones, 1992), en donde aumentos en ¢ (ajuste elastico) son necesarios
para mantener un elevado RWCyp en condiciones de estrés hidrico (Lawlor &
Cornic, 2002). En concordancia Bartlett et al. (2012), mediante un andlisis de
sensibilidad, confirmaron que si bien el € no tiene un rol directo en parametros de
tolerancia al estrés, como menor Wip y Wo, Si posee un rol en mantener volumen
y RWC celular. Asi, se espera que un alto g en concomitancia con una
disminucion en Yo, (ajuste osmoético), permita que las células eviten la
deshidratacion por debajo de un umbral peligroso de RWCtp. Por otra parte,
Nadal et al. (2018) reportaron que un ¢ alto también se relacion6 con una baja
capacitancia foliar y mayores limitaciones difusivas a la fotosintesis (células mas
pequefias 0 compactas), caracteristica distintiva de hojas con mayor inversioén en
desarrollo de pared celular. Esto concuerda con lo descrito por Nadal et al.
(2018), quienes sugieren que hojas con mayor € tienden a conservar mejor el
agua y el volumen celular para evitar colapsos celulares prematuros bajo

condiciones de estrés hidrico. Resultados similares de las diferencias observadas
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en ¢, se reportaron en B. serrata (Li et al., 2019) en donde, los individuos
seleccionados del sitio calido-seco (distribucion norte) mostraron un € mas alto
en comparacion con aquellos provenientes de sitios con mayor disponibilidad

hidrica.

Por el contrario, hojas con menor € en RST, permiten una disminucién de RWCip
hasta 43,98 + 3,59 %, valor significativamente menor al 75 % que indica el limite
de contenido de agua bajo el cual se inhibe el metabolismo celular (sintesis de
ATP, proteinas, y ribulosa-1,5-bifosfato) (Lawlor & Cornic, 2002). La disminucién
en € en RST, refleja una baja inversidon en pared celular caracteristica de hojas
con baja longevidad (Goldstein & Nobel, 1991; Loik & Nobel, 1991). Estas
caracteristicas indicarian que individuos de RST presentarian rapida abscision
foliar en condiciones de déficit hidrico sin activar mecanismos de ajuste elastico
u osmotico.

4.2 El potencial osmético a turgor completo (Wo) y la capacitancia total a turgor

completo (Cx) y al punto de pérdida de turgor (Cup) explican las diferencias entre
los semilleros de las poblaciones de Nothofagus macrocarpa.

En los semilleros de las poblaciones de N. macrocarpa hubo diferencias
significativas en el Wo, sobre todo en la poblacion AH, que presenté un alto rango
de valores de este rasgo a nivel intra-poblacional. Esta variacion sugiere que

algunos semilleros tendrian una mayor capacidad de ajuste osmotico, lo que
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puede deberse a diferencias genéticas o a la influencia del ambiente (Lenz et al.,
2005). Bartlett et al. (2012, 2014) reportaron que el Yo se ve afectado por las
condiciones ambientales del sitio, especialmente por la disponibilidad de agua,
ya que a mayor disponibilidad de agua mayor Yo (menos negativo), indicando
gue podria existir variaciones de disponibilidad hidrica a nivel intra-poblacional,
especialmente en la poblaciéon AH. Por otra parte, segun Lenz et al. (2006), en
su estudio sobre la optimizacién de la termografia para detectar el cierre
estomatico inducido por estrés hidrico, un Yo mas negativo como se puede
observar en el semillero uno y cuatro de AH (Figura 6), esta asociado a una
estrategia de tolerancia al estrés hidrico, mientras que un W, menos negativo
como se encontré en la poblacién LCDL, induce al cierre estomético temprano
protegiendo a la planta de la deshidratacibn pero con limitaciones en la

fotosintesis.

Asi mismo, se observo una alta variacion de la Cren la poblacion AH, la cual se
define como la capacidad del tejido vegetal para almacenar y liberar agua cuando
las células estan completamente turgentes (Salomoén et al., 2017). Una alta Cx
permite que las células liberen agua almacenada sin perder turgencia durante
eventos de estrés hidrico, amortiguando las fluctuaciones en el potencial hidrico
y retrasando el punto de pérdida de turgor (Scoffoni et al., 2017). Por el contrario,
una baja Ct implica una respuesta mas rapida al estrés, como el cierre estomatico

temprano, adoptando una estrategia hidrica mas conservadora, asi, variaciones
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de Ci a nivel intra-poblacional indicaria la presencia individuos con distintas
estrategias frente a déficit hidrico. De manera similar, se observdé una alta
variacion en la Cup, en la poblacion CR, la cual se define como la capacidad del
tejido vegetal para almacenar agua y mantener agua al punto de pérdida de
turgor. Estudios como los de Bartlett et al. (2012) y Meinzer et al. (2008) han
demostrado que especies con alta Cip, suelen ser mas tolerantes a la sequia, ya
que pueden mantener mayores reservas de agua para mantener la turgencia
celular y procesos metabdlicos durante periodos de sequia, retrasando la
desecacion (Choat et al., 2012) y aumentando la eficiencia en el transporte de
agua (Blackman & Brodribb, 2011). Esta variacion en Cry Cup entre los semilleros
de N. macrocarpa, en especial en AH y CR, respectivamente, sugiere que hay
diversidad en las estrategias hidraulicas y en la capacidad de respuesta al estrés

hidrico.

Desde el punto de vista de conservacién ex situ, es relevante considerar las
variaciones intra-poblacionales en W, para la poblacion AHy en Cit en CR. Por lo
tanto, seria importante colectar semillas de distintos semilleros para que se
abarque la amplia variabilidad de estrategias hidraulicas y respuesta frente a
déficit hidrico. Para CR es importante considerar el amplio rango de valores de
Cup entre los semilleros, porque indican diferencias en la capacidad de
almacenamiento y liberacibn de agua en la transicion hacia la pérdida de

turgencia (Blackman & Brodribb, 2011). Esta variacion podria deberse a
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estructuras especializadas que permiten amortiguar la pérdida de agua y retrasar
la plasmdlisis, lo cual es respaldado por Nguyen et al. (2017), en Avicennia
marina, manglar gris distribuido ampliamente en regiones tropicales y
subtropicales, donde identifican tres dominios en las curvas presion-volumen: (1)
un dominio inicial dominado por la pérdida de agua extracelular almacenada en
estructuras especializadas como tricomas y cisternas en el peciolo, (2) un
dominio intermedio donde la reduccion de volumen celular ocurre antes de la
pérdida total de turgencia, y (3) un dominio final caracterizado por la plasmolisis
celular. Las diferencias en Cip observadas en CR podrian estar reflejando una
variabilidad similar a la de A. marina , en la cual se indica que una mayor Cip se
asocia a un mayor almacenamiento de agua en tejidos celulares lo que permite
amortiguar la pérdida de agua y retrasar la llegada del Wup. Esta variabilidad
sugiere que algunos individuos podrian poseer una mayor capacidad de
retencién hidrica antes de alcanzar el punto de pérdida de turgencia, lo que puede

traducirse en diferencias en la tolerancia a la sequia.

Sin embargo, de acuerdo al analisis de descomposicion de varianza, gran parte
de la variabilidad entre poblaciones no se explica por los rasgos foliares
evaluados, esto plantea la incognita de si las poblaciones son funcionalmente
similares o si existen otros rasgos funcionales que podrian explicar mejor las
diferencias entre poblaciones. Como se mencion6 anteriormente, N. macrocarpa

es una especie caducifolia con hojas de bajo costo de construccién (bajo LMA'y
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€), por lo que es probable que los rasgos de érganos perennes como el tallo o
raiz, jueguen un papel crucial para determinar la tolerancia a la sequia de esta
especie. Esto se respalda con el estudio de Fu et al. (2012), en el cual
encontraron que los arboles caducos dependen de tallos hidraulicamente
eficientes y alta fotosintesis para crecer en la estaciéon himeda, mientras que los
siempreverdes resisten mejor la sequia teniendo un Xxilema resistente a la
cavitacion y hojas que mantienen la turgencia. Esto sugiere que, en especies
caducas como N. macrocarpa, los rasgos hidraulicos de tallos tales como:
densidad de madera, conductividad hidraulica, o resistencia a la cavitacion en
tallos podrian ser clave para la tolerancia a la sequia a largo plazo, diferenciando
mejor las poblaciones que los rasgos foliares. En este sentido, resulta relevante
considerar el trabajo de Mathiasen et al. (2020), quienes sefialan que los patrones
genéticos actuales de N. macrocarpa fueron moldeados por las oscilaciones
climaticas en el centro de Chile. Esto sugiere que las diferencias genéticas entre
poblaciones podrian estar influyendo en la variabilidad observada, aunque no se
reflejen completamente en los rasgos foliares medidos en este estudio. Por lo
tanto, integrar analisis genéticos o explorar rasgos funcionales en 6rganos
perennes, podria proporcionar una comprensiéon mas completa de las diferencias
intraespecificas en esta especie. Por ejemplo, Pritzkow et al. (2020) destacan
como la plasticidad fenotipica y la adaptacién genética de rasgos hidraulicos
influyen en la variacion intraespecifica en eficiencia y seguridad hidraulica. De

acuerdo con Fu et al. (2012), existe una correlacién evolutiva entre la eficiencia
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hidraulica del tallo y la tolerancia al estrés hidrico de las hojas, lo que sugiere que
especies caducifolias pueden compensar la pérdida de hojas mediante un
sistema vascular en tallo mas eficiente y una mayor capacidad de resistencia a

la cavitacion.

4.3 Implicancias para la conservacion ex situ de Nothofagus macrocarpa

Las diferencias fisiolégicas entre las poblaciones de N. macrocarpa analizadas
en este estudio tienen implicancias directas en la seleccion de poblaciones e
individuos para implementar acciones de restauracion en sitios fuera de su rango
de distribucion. En particular, se observaron diferencias significativas en el
RWCip y en el € entre las poblaciones del norte: CR, AH y LCDL con valores més
altos y la poblacién del sur, RST, con valores més bajos. Esto indicaria diferentes
estrategias de resistencia al estrés hidrico, por lo que es necesario considerar
para restauracion al menos una poblacion del norte con RST. Dentro de dos
poblaciones, se identifico alta variabilidad en rasgos clave como Wo y en la Cx,
por lo que se deberia asegurar la seleccibn de varios individuos de cada
poblacion de N. macrocarpa en programas de restauracion. Una diversidad
amplia en estos parametros sugiere la presencia de diferentes estrategias
fisiologicas frente al estrés hidrico, lo que aumentaria el potencial de aclimatacion
de individuos procedentes de AH y CR. Esto es relevante para la distribucion
futura de N. macrocarpa en el contexto del cambio climatico, ya que tendra la

capacidad de adaptarse a escenarios de mayor aridez.

38



39

Para la restauracion, esta variabilidad representa una oportunidad para
seleccionar individuos con combinaciones de bajo W, alta Cxt y alta Cup, esto
permitiria la coexistencia de estrategias contrastantes: algunos individuos con
alta concentracion de solutos para retener el agua intracelular y mantener el
turgor, otros con una mayor capacidad de almacenamiento de agua cuando estan
completamente hidratados y otras con mayores reservas de agua disponible,

incluso en condiciones de sequia severa.

Segun Mathiasen et al. (2020), la conservacién de N. macrocarpa es crucial
debido a su condicién de especie paleoendémica en el centro de Chile, ya que
tuvo una distribucion mas amplia en el pasado, pero actualmente se encuentra
restringida a un area geografica reducida debido a los cambios ambientales y/o
geoldgicos. A pesar de que la especie ha persistido como un relicto a lo largo de
fluctuaciones climaticas en la region central de Chile, los climas futuros
proyectados sugieren una disminucion in situ de la distribucion de la especie, con
la mayor reduccion del area de idoneidad de N. macrocarpa para 2070
(Mathiasen et al., 2020), por lo que su conservacion es vital para mantener la
biodiversidad y los procesos ecoldgicos en los ecosistemas mediterraneos de
Chile central. Para futuros proyectos de restauracion se recomienda considerar
a la poblacion RST por su diferenciacion con las demas poblaciones, AH por la

gran variacion en los parametros de Wo y City CR por su gran variacion en Cip.
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V. CONCLUSIONES

Las poblaciones de Nothofagus macrocarpa poseen limitada diferenciacion
términos de rasgos funcionales foliares, ya que la mayor variabilidad se encontrd
entre los semilleros de las poblaciones. Ademas, parte de la variabilidad no se
explica por los rasgos funcionales foliares medidos, por lo que esté la posibilidad
de que existan otros pardmetros que pudieran explicar las diferencias
observadas. Desde el punto de vista de conservacion, es bastante evidente la
diferenciacion que existe en el RWCip y €, entre las poblaciones que tienen una
distribucion mas al norte (CR, LCDL, y AH), con la poblacién RST, que posee la
distribucion mas al sur y por lo tanto es la poblacibn méas diferente a las otras.
Esto implica diferentes estrategias frente al déficit hidrico. Por otro lado, la mayor
variabilidad en Wo y Cit en AH y la alta variabilidad de Cup en CR indica una alta
plasticidad fenotipica en estas poblaciones, crucial para la resiliencia en
ambientes cambiantes. En este contexto, se recomienda priorizar la poblacién
RST en proyectos de conservacion, se sugiere fomentar el flujo genético con
poblaciones del norte como AH y CR, maximizando asi la diversidad genética y
funcional. Se recomienda realizar estudios de variabilidad genética para
confirmar la distincibn de RST y disefiar estrategias de restauracion que
promuevan la adaptacion y conservacion de N. macrocarpa en un escenario de

cambio climético.
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VI.  GLOSARIO

Areas Silvestres Protegidas: Espacio geogréafico definido, declarado oficiaimente
y designado con una categoria de manejo en virtud de su importancia natural,
cultural y/o socioeconémica, para cumplir con determinados objetivos de

conservacion y de gestion.

Conservacion ex situ: se refiere a la conservacién fuera de los ambientes
naturales de los componentes de la diversidad biologica: especies, poblaciones

y genes.

GLIMMIX: Los modelos lineales generalizados mixtos, son una extension de los
modelos lineales generalizados que incorporan tanto efectos fijos como efectos
aleatorios. Esto permite modelar datos en los que las observaciones no son
independientes, como ocurre en estudios con estructuras jerarquicas,

longitudinales o agrupadas.

Restauracion ecologica: proceso intencionado de intervenir en un ecosistema
degradado, dafiado o alterado para recuperar sus estructuras, funciones y
procesos ecoldgicos esenciales, buscando acercarlo a un estado natural o a un

estado de referencia previamente definido.
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Figura 8.1. Suma de precipitaciones anuales (mm) (a) y temperatura promedio anual
(°C) (b) de las poblaciones de Nothofagus macrocarpa , la informacion fue extraida de
Center for Climate and Resilience Research (CR). Recuperado de

https://explorador.cr2.cl/.
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