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RESUMEN

Uno de los factores ambientales mas restrictivos para las plantas es la sequia, la cual se define
como un periodo de tiempo anormalmente seco y prolongado que puede provocar un grave
desequilibrio hidroldgico. Las plantas pueden diferir en su capacidad de resistir condiciones
de sequia. Dentro de las respuestas a la sequia se encuentra el cierre estomatico, el cual podria
reducir algunos procesos vitales, tales como la fotosintesis. Por ello, pardmetros como la tasa
fotosintética, conductancia estomatica y la eficiencia fotoquimica maxima de fotosistema Il
permitirian evaluar los efectos de la sequia en las plantas.

La vegetacion que crece en condiciones de abundante agua se puede clasificar como
azonal. Dentro de este tipo de vegetacion se encuentran los bofedales, los cuales se
desarrollan cerca de los limites hidroldgicos y altitudinales para la vida vegetal. Los
bofedales altoandinos en Chile Central se encuentran expuestos a condiciones ambientales
adversas tales como las bajas temperaturas. Estas condiciones podrian ser una barrera para
las invasiones de plantas. Sin embargo, el aumento de temperaturas asociado al cambio
climatico podria explicar el establecimiento de plantas introducidas en ambientes de alta
montaria.

Las especies vegetales exdticas invasoras serian exitosas en ambientes caracterizados
por una alta disponibilidad de los recursos. En condiciones de sequia, se ha descrito que
especies de plantas invasoras presentan un menor crecimiento en comparacion a especies
nativas. Dado que el éxito de las especies de plantas invasoras es dependiente de una alta
disponibilidad de recursos, se espera que las especies exdticas invasoras en bofedales
altoandinos de Chile central sean menos resistentes a la sequia en comparacion a especies
vegetales nativas de estos ecosistemas.

El objetivo del presente estudio fue determinar la resistencia a condiciones de sequia
de plantas nativas y exdticas de un bofedal altoandino de Chile central. Para evaluar esto, se
determind la tasa fotosintética maxima, conductancia estomatica y la eficiencia fotoquimica
méaxima del fotosistema Il en plantas sometidas a un tratamiento de sequia. Posteriormente,
los resultados de cada variable fisiologica fueron comparados de acuerdo a su origen y se
concluyd que no existian diferencias en plantas de origen nativo y exdético de un bofedal en
los andes de Chile central.

Palabras claves: Sequia, Fotosintesis, Bofedal, Plantas nativas y exoticas.
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ABSTRACT

One of the most restrictive environmental factors for plants is drought, which is defined as
an abnormally dry and prolonged period of time that can cause a serious hydrological
imbalance. Plants may differ in their ability to withstand drought conditions. Among the
responses to drought is stomatal closure, which could reduce some vital processes, such as
photosynthesis. Therefore, parameters such as photosynthetic rate, stomatal conductance and
maximum photochemical efficiency of photosystem Il would allow the evaluation of the
effects of drought on plants.

Vegetation that grows in conditions of abundant water can be classified as azonal.
Within this type of vegetation are the bofedales, which develop near the hydrological and
altitudinal limits for plant life. The high Andean bofedales in Central Chile are exposed to
adverse environmental conditions such as low temperatures. These conditions could be a
barrier to plant invasions. However, the increase in temperatures associated with climate
change could explain the establishment of introduced plants in high mountain environments.
Invasive exotic plant species would be successful in environments characterized by high
resource availability. In drought conditions, invasive plant species have been described to
have lower growth compared to native species. Since the success of invasive plant species is
dependent on high resource availability, it is expected that invasive exotic species in high
Andean bofedales of central Chile are less resistant to drought compared to native plant
species of these ecosystems.

The objective of the present study was to determine the resistance to drought
conditions of native and exotic plants of a high Andean bofedale in central Chile. To evaluate
this, the maximum photosynthetic rate, stomatal conductance and maximum photochemical
efficiency of photosystem Il were determined in plants subjected to a drought treatment.
Subsequently, the results of each physiological variable were compared according to their
origin and it was concluded that there were no differences in plants of native and exotic origin
from a bofedale in the Andes of central Chile.

Keywords: Drought, Photosynthesis, Wetland, Native and exotic plants.
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INTRODUCCION

El agua constituye entre el 80 al 95% del peso fresco de tejidos no lefiosos tales como las
hojas (Kirkham, 2005) y es esencial para el crecimiento y funcionamiento de las plantas. La
disponibilidad de agua es un determinante importante de la distribucion de plantas y biomas
(Hirota et al., 2011), actuando como una fuerza selectiva (Hanson & Hitz, 1982). En
consecuencia, uno de los factores ambientales més restrictivos para la productividad de las
plantas es la sequia (Anjum et al., 2011), la cual fue definida por la WMO (1992) como un
periodo de tiempo anormalmente seco, el cual puede ser prolongado y provocar un grave
desequilibrio hidrol6gico. Una de las consecuencias de la sequia, es la disminucion de la
disponibilidad de agua en el suelo, provocando que en las plantas se produzca lo que se
conoce como estrés hidrico, es decir, que la transpiracion exceda el agua absorbida por las
raices (Munns & Tester, 2008). Se ha documentado que el estrés hidrico produciria mayores
limitaciones en la productividad de las plantas en comparacion a las que podrian provocar
otros factores estresantes (Boyer, 1985).

La capacidad para resistir al estrés hidrico puede variar entre especies (Tomas et al.,
2014) y depende de la intensidad y duracién de éste (Engelbrecht, 2001). Al conocer el estado
hidrico de las plantas se puede estimar la magnitud del estrés, por ejemplo, a través del
contenido relativo de agua (CRA), es decir, la cantidad de agua del tejido en comparacion
con la cantidad de agua que podria contener en hidratacién completa (Azcén-Bieto & Talon,
2001). Se ha demostrado que el CRA en las hojas disminuye con el aumento del estrés hidrico
(Mahfouz et al., 2020). De acuerdo al valor del CRA, el estrés por sequia es clasificado como
leve, moderado y severo (Hsiao, 1973).

Para resistir a periodos de estrés hidrico, las plantas presentan respuestas a nivel
fisioldgico, celular y molecular (Chaves et al., 2009). Los estomas, estructuras que regulan
la salida del vapor de agua y el ingreso de CO2 en las hojas (intercambio gaseoso), son los
responsables de la mayor proporcion de pérdida de agua en las plantas. Por ello, uno de los
mecanismos de resistencia al estrés hidrico esta constituido por el cierre estomatico (Taiz &
Zeiger, 2006). Sin embargo, este mecanismo es considerado como uno de los mayores
factores de limitacion de la fotosintesis (Flexas et al., 2014).

La productividad de las plantas depende del proceso de fotosintesis y, en

consecuencia, de la eficiencia de la planta para utilizar el agua disponible (Sharma et al.
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2019). La fotosintesis, proceso a través del cual el CO2 atmosférico es transformado en
compuestos organicos a traves de una serie de procesos gracias a la energia luminica
(Lambers, 2019), se ve limitada cuando las plantas intentan controlar la pérdida de agua al
disminuir la conductancia estomatica (gs) (Flexas et al., 2006). Bajo condiciones de estrés
hidrico, el cierre estomatico también puede afectar el aparato fotosintético a traves del dafio
oxidativo que producen las especies reactivas de oxigeno (ROS) (Cruz de Carvalho, 2008),
que estan directamente relacionadas con el grado de afectacion de la actividad fotosintética
(Smirnoff, 1996). Estas especies reactivas conducen a que la demanda de ATP y NADPH de
la fase fotoquimica disminuya, provocando la reduccién excesiva de la cadena de transporte
de electrones (Logan et al., 2014), y la fotooxidacién de la subunidad central D1 del
fotosistema Il (PSII) (Henmi et al., 2004), el cual es considerado el nucleo del proceso
fotosintético (Ferreira et al., 2004). A través de la medicion de la fluorescencia de la clorofila
a, se ha demostrado que el rendimiento cuantico maximo del PSII (Fv/Fm) disminuye a
medida que decrece el contenido de agua en las plantas (Proctor, 2010).

La vegetacion asociada a sitios con presencia permanente de humedad o anegamiento
constante es denominada vegetacion azonal (Ahumada & Falndez, 2007) y es caracteristica
de humedales, tales como los bofedales Andinos (Alzérraca, 1988). Los bofedales Andinos
se encuentran en las tierras altas desde Venezuela hasta Chile (De Carolis, 1987; Moreau,
2002). En los Andes del sur, generalmente ocupan una banda de menor elevacion (2000-3500
msnm) que en los Andes centrales (4000-5000 msnm) (Scott & Carbonell, 1986). Se
desarrollan cerca de los limites hidrologicos y altitudinales para la vida vegetal (Wright,
1967) por su localizacion y fragmentacion dentro de una matriz ambiental seca (Anthelme et
al., 2014). Las comunidades de bofedales altoandinos estan conformadas principalmente por
plantas en cojin que forman turba, las cuales pueden ser considerados plantas fundadoras
(Ellison, 2005; Meneses et al., 2014). Estas especies principalmente pertenecen a las familias
Juncaceae, Cyperaceae, Asteraceae, Plantaginaceae y Poaceae (Ostria, 1987; Squeo et al.,
2006; Cooper et al., 2010; Ruthsatz, 2012).

Los bofedales se abastecen de aguas subterraneas, precipitaciones o el derretimiento
de los glaciares (Cooper et al., 2010, 2019; Polk et al., 2017). Esto los haria extremadamente
sensibles al cambio climético, producto del retroceso glaciar y el impacto del aumento de las

temperaturas (Baraer et al., 2012). A lo anterior se suman disturbios de origen antropogénico
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como el cambio del uso de suelo, quema, actividad minera o drenaje, principalmente porque
se reduciria la disponibilidad de agua a largo plazo, afectando negativamente la diversidad y
productividad de los bofedales (Squeo et al., 2006). Dado que los bofedales se encuentran a
alta elevacion donde las condiciones ambientales se caracterizan por vientos de alta
velocidad, radiacién solar intensa, una temporada de crecimiento corta, bajas temperaturas y
una capa de nieve estacional (Earle at al., 2003; Prieto et al., 2003; Squeo et al., 2006), se
habia considerado dichas condiciones como una barrera para las invasiones de plantas (Alpert
et al., 2000). Sin embargo, condiciones mas célidas facilitarian la invasion de especies hacia
elevaciones mas altas (Theurillat & Guisan, 2001). De ahi que las invasiones de plantas en
ecosistemas de alta montafia serian cada vez mas frecuentes y severas en el futuro (Loope &
Giambelluca, 1998; Walter et al., 2002), ya que el cambio climatico eliminaria las limitantes
abioticas que predominan en dichas zonas (Carboni et al., 2018).

Las especies exoticas (no nativas o introducidas) son aquellas que se han establecido
y propagado fuera de su &rea de distribucion natural (Callaway & Aschehoug., 2000; Byers
etal., 2002; Hejda et al., 2009). Las especies exoticas invasoras serian exitosas en ambientes
caracterizados por una alta disponibilidad de los recursos, en los cuales estas especies tienden
a presentar rasgos asociados a crecimiento rapido, tales como mayores valores de SLA (Area
foliar especifica), tasa fotosintética y nitrégeno foliar (Leishman et al., 2007; 2010). Bajo
condiciones de sequia, se ha descrito que especies invasoras presentan un menor crecimiento
en comparacion a especies nativas (Liu et al., 2017; Valliere et al., 2019; Kelso et al., 2020;
Zhang et al., 2023) lo cual se podria explicar por una alta demanda de recursos de las especies
invasoras.

Los Andes de Chile central (30-37°S) presenta un clima de tipo Mediterraneo (di
Castri & Hajek, 1976), el cual se caracteriza por una sequia estival (Cavieres et al., 2006).
En la Gltima década, en Chile central se ha observado una reduccion del 25% al 45 % en la
precipitacion anual (Garreaud et al., 2021). Segun el Centro de Ciencia del Clima y la
Resiliencia (CR2) (2015) esta tendencia se mantendria durante el siglo XXI.

Aunque los efectos del cambio climatico favorecerian la invasion de plantas exdticas
al eliminar la barrera abidtica, la potencial reduccion de las precipitaciones podria afectar a
la vegetacion de bofedales altoandinos, tanto a especies nativas como a especies invasoras

que han sido descritas en bofedales de los Andes de Chile central (Ginocchio et al., 2008;
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Mufioz & Cavieres, 2008). Dado este contexto, seria de particular interés, comprender de
acuerdo con su origen biogeogréfico, ¢qué grupo de plantas presentes en los bofedales de los
andes de Chile central presentara mayor resistencia a los efectos de la sequia?

Debido que el éxito de las especies vegetales exdticas invasoras es dependiente de
una alta disponibilidad de recursos, se ha planteado como hipotesis que especies exdticas
invasoras en bofedales altoandinos de Chile central serian menos resistentes a la sequia en
comparacion a especies de plantas nativas de estos ecosistemas.

El objetivo del presente estudio es determinar las respuestas fotosintéticas a
condiciones de sequia de plantas nativas y exoticas de un bofedal altoandino de Chile central.
Para ello, se han propuesto los siguientes objetivos especificos: (1) Determinar la fotosintesis
y la conductancia estomética de plantas nativas y exdticas de un bofedal de Chile central
expuestas a condiciones de sequia. (1) Evaluar la integridad del aparato fotosintético de
plantas nativas y exdéticas de un bofedal de Chile central expuestas a condiciones de sequia.
(1) Comparar la resistencia a sequia entre grupos de especies (nativas y exoéticas) de un
bofedal altoandino de Chile central.

14



METODOLOGIA

Area de estudio

El area de estudio corresponde a la localidad de Farellones (33°2'S, 70°1'W), ubicado
en Los Andes de Chile central (30-37°S). Esta zona presenta un clima de tipo mediterraneo,
con alta variabilidad interanual en las precipitaciones y sequia estival (di Castri & Hajek 1976,
Aceituno 1990, Cavieres et al. 2006).

Colecta y mantencion del material vegetal

En temporada de verano (marzo 2023) se colectaron individuos de las plantas nativas y
exoticas (Tabla 1) creciendo en un bofedal ubicado a 3400 msnm en el sector del centro de
ski Valle Nevado. Las plantas fueron obtenidas de forma manual con sus respectivos rizomas
y parte del sustrato, para posteriormente ser trasladadas al invernadero de la Universidad de
Concepcion, en donde se trasplantaron utilizando turba y perlita en proporcion 2:1. Se
mantuvieron en condiciones hidricas similares a su sitio de origen hasta el inicio del

experimento.

Tabla 1. Familia, origen y descripcion de las especies estudiadas.

Especies Familia Origen | Descripcion
Plantago barbata G. | Plantaginaceae Nativa | Hierba perenne. Nativa de Argentinay Chile.
Forst. ssp. barbata En Chile se encuentra en la Cordillera de los

Andes de la Provincia de Huasco hasta la
Provincia de Tierra del Fuego entre los 28° -
54° S (Murillo, 2010).

Phleum alpinum L. | Poaceae Nativa | Hierba perenne, nativa de Asia templada,

Europa, norte y sur de América (Arroyo

1992).
Werneria pygmaea | Asteraceae Nativa | Hierba perenne. Crece entre la | y la region
Gillies ex Hook. & Arn. metropolitana. Prefiere las  vegas
var. Pygmaea (Riedemann et al. 2019).
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Poa annua L.

Poaceae

Exotica

Hierba anual, bienal o perenne. Originaria de
Europa, es capaz de colonizar rapidamente el
suelo  descubierto, formando  densas
poblaciones que compiten fuertemente por
agua y luz con especies nativas. En Chile, se
encuentra entre la Region de Antofagasta y
la Region de Magallanes. Ademéas del
Archipiélago de Juan Fernandez e Isla de
Pascua (Fuentes et al 2014).

Taraxacum
F.H. Wigg.

officinale

Asteraceae

Exética

Hierba perenne. Originaria de Eurasia, es un
importante colonizador de zonas
perturbadas. Forma densas poblaciones que
desplazan a la vegetacion nativa. Se
encuentra en todo el territorio continental.
Ademas de Isla de Pascua (Fuentes et al
2014).

Disefio experimental

Para determinar la resistencia fotosintética de las especies nativas y exoticas en

condiciones de sequia, se seleccionaron 30 individuos por especie de estudio, de los cuales

15 fueron usados como control (riego constante) y 15 asignados a un tratamiento de sequia

(suspension del riego). De los 15 en tratamiento y 15 controles se seleccionaron al azar 4

individuos de cada especie para determinar el estado hidrico de la planta mediante la

determinacion del CRA y 6 individuos de cada especie para determinar la tasa fotosintética

maxima (Amax), la conductancia estomatica (gs) y la eficiencia cuantica maxima de la

actividad fotoquimica del PSII (Fv/Fm) cada 7 dias.
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Contenido volumétrico de agua en el suelo (VWC)

Para evaluar las diferencias en el contenido hidrico entre controles y tratamiento
sequia se determing el contenido volumétrico de agua (VWC) en el sustrato, correspondiente
a la proporcion del volumen de agua en el sustrato dividido por el volumen total del
recipiente. Para ello, en las macetas se insertaron sensores Teros 11 conectados a un

registrador de datos METER ZL6 configurado para registrar cada una hora el VWC.
Contenido relativo de agua en la hoja (CRA)

Para conocer el estado hidrico y estimar la magnitud del déficit hidrico de los
individuos se determind el CRA en las hojas. Se seleccion6 una hoja madura sana en cada
planta y se pesé en una balanza analitica FA2104N en tres momentos, es decir,
inmediatamente después de ser cortado el material foliar (Peso Fresco), tras ser hidratado en
agua destilada por 24h (Peso Turgido) y luego tras haber secado el material foliar en una
estufa LABWIT ZXFD-B5090 a 70° C por 48h (Peso Seco). Se calculo segun la formula de
Bars & Weatherly (1962) como:

CRA-= ((Peso Fresco — Peso Seco) / (Peso Turgido — Peso Seco)) *100

Eficiencia fotoquimica maxima del fotosistema Il (Fv/Fm)

Para evaluar la integridad del aparato fotosintético se realizaron mediciones con un
fluorimetro de frecuencia modulada Mini-PAM Hansatech FMS. Para realizar las mediciones
las hojas de las plantas fueron sometidas previamente a oscuridad por 30 minutos con el fin
de que los centros de reaccion del PSII se abrieran. Transcurrido el tiempo en oscuridad se
indujo una luz inicial de baja intensidad (0,1 pmol de fotones m? s 1) para obtener la
fluorescencia minima (F0), e inmediatamente se expuso a un pulso de luz saturante (ca. 3000
umol de fotones m? s 1), para que los centros de reaccion del PSII se cierren y asi obtener la
fluorescencia maxima (Fm). A partir de esto se obtuvo Fv/Fm, que es alrededor de 0,83 para
plantas sanas, con valores mas pequefios que indican fotoinhibicion (Baker, 2008). Se calculo

como:

Fv/Fm= (Fm — Fo/Fm)
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Tasa fotosintética maxima (Amax) y conductancia estomatica (gs)

Tanto la tasa fotosintética maxima (Amax, tmol CO2 m 2 s 1) como la conductancia
estomatica (gs, mol H,O m 2 s ') se midieron cada 7 dias con un sistema de intercambio de
gases en el infrarrojo (IRGA; Infra Red Gas Analyzer) WALZ GFS-3000 equipado con
cubeta LFC (Figura 1). Usando parametros de radiacion fotosintéticamente activa (PAR por
sus siglas en inglés) de 1500 umol fotones m sty 400 ppm, a una humedad relativa entre
40-60% y temperatura ambiente de 15°C.

Para las mediciones, se usé una cubeta de 3 cm?y cuando el material foliar no cubrié
por completo el area, los datos arrojados por el equipo fueron corregidos en base al area real
utilizada, la cual se obtuvo mediante el registro fotogréfico analizado con el programa ImageJ
1.53K.

Figura 1. Medicion de intercambio de gases utilizando WALZ GFS-3000 equipado con cubeta LCF.

Andlisis estadisticos

Para facilitar la interpretacion de los resultados y hacer comparables la respuesta de
diferentes especies a las variables fisioldgicas, se utilizd el indice de Interaccion Relativa
(RI1I) propuesto por Armas et al. (2004), este indice tiene valores que van de -1 a 1, donde el
“-1” representa el maximo efecto negativo de un tratamiento frente al control y “1” representa
el méaximo efecto del tratamiento frente al control, pero positivo. En el caso del valor 0, este

indica un nulo efecto frente a un tratamiento. Se calculo como:

RII = (Valor Control — Valor Tratamiento) / (Valor Control + Valor Tratamiento)
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Para determinar las variaciones que presento el RI1 en las variables fisiologicas Amax,
gs y Fv/Fm durante el experimento, se realizaron regresiones lineales entre el R1l y el tiempo
(en semanas) de cada variable. De este analisis se obtuvo el valor de la pendiente, para cada
especie estudiada y también tanto de acuerdo con el origen (nativo o exético).

Valores de pendientes negativas méas lejanos a cero indican mayor magnitud del
efecto negativo (-) de la exposicion al tratamiento sequia. Asi mismo, valores de pendientes
positivas (+) lejanos a cero, indican mayor magnitud del efecto, pero positivo en la
exposicion al tratamiento.

Para evaluar nuestra hipdtesis, se llevd a cabo un analisis comparativo de las
pendientes de la recta en cada variable fisioldgica con la prueba t de Student. Previo a la
prueba t de Student para determinar la significancia de las diferencias observadas, se verificd
la homocedasticidad de los datos para garantizar su validez. Valores t indican la magnitud y
direccion de la diferencia entre las pendientes comparadas y valores p, indican la
significancia estadistica de estas diferencias. El nivel de significancia establecido fue de 0.05,
y se considerd que existia al menos alguna diferencia significativa si el valor p obtenido era
menor a este umbral. Todos los analisis estadisticos se realizaron con el software R version
4.3.2.
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RESULTADOS

Contenido volumétrico del agua en el suelo (VWC)

Al inicio del estudio, todas las especies vegetales, tanto en los grupos de tratamiento
como en los de control, presentaron un VWC en el suelo cercano a 0.4 m3m3. Sin embargo,
a medida que transcurrié el tiempo, y como consecuencia del cese de riego, se observo una
notable disminucion en el contenido volumétrico de agua en el sustrato con el tratamiento de
déficit hidrico en comparacion con el grupo de control (Figura 2). Este descenso en el VWC
sugiere que las especies bajo tratamiento de sequia progresiva efectivamente experimentaron
condiciones ambientales de pérdida de humedad en el suelo, en comparacion con las especies

del grupo de control que fueron continuamente regadas.

0,6

0.5+

VINC m*m’®

Semanas

—— Tratamiento Control

Figura 2. Contenido volumétrico de agua en el suelo (VWC) a lo largo del tiempo de todas las especies nativas

y ex@ticas, tanto en tratamiento como en control.
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Contenido relativo del agua (CRA)

En los resultados de los valores del contenido relativo de agua (CRA) (Tabla 2), se

observé una disminucion en todas las especies evaluadas, tanto nativas como exoticas, al

comparar los valores iniciales y finales del tratamiento de sequia.

Tabla 2. Valor promedio del CRA (%) por especie y segun el origen (nativa o exética) al inicio y al final

del tratamiento.

Origen CRA inicial CRA final
Taraxacum officinale [ Exgtica 76,92+3,41  54.75+10,09
Poa annua Exotica 88,92 £ 0,50 34,49 £ 8,59
Phleum alpinum Nativa 90,13 £ 2,03 33,51+ 14,08
Werneria pygmaea Nativa 75,05 +6,10 51,48 £ 5,64
Plantago barbata Nativa 77,05+2,43 58,74 + 3,58
Promedio Exdticas 82,93 +2,77 44,62 +7,23
Promedio Nativas 80,74 £2,89 47,91 +5,68

El analisis de regresion con el RII revel6 que las especies exoticas presentaron una

pendiente de la recta de regresion de -0.033 (£ 0.005 SE), mientras que las especies nativas

mostraron una pendiente promedio de -0.023 (+ 0.004 SE) (Figura 3). La comparacion de

estas pendientes no reveld una diferencia estadisticamente significativa en la variacion

temporal tras la suspension de riego en el Contenido Relativo del Agua (CRA) entre las

especies exoticas y las nativas (t = -1.532, p = 0.368).

zzzzz

b1=-0.033 £ 0.005

b1=-0.023 £ 0.004

W e

Figura 3. Pendiente de la recta del indice de Interaccion Relativa para el Contenido Relativo del Agua (CRA)

de acuerdo con el origen nativo o ex6tico a lo largo del tiempo.



Taraxacum officinale Poa annua
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b1=-0.042 + 0.010
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b1=-0.032 + 0.006

RII

2 3 4 5 6 7 8 95 10 11 1 2 3 4 567 8 9
Tiempo

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Tiempo

Figura 4. Pendiente de la recta del indice de Interaccion Relativa del contenido relativo de agua (CRA) para
cada especie. Exdticas: A) Taraxacum officinale, B) Poa annua y Nativas: C) Phleum alpinum, D) Werneria

pygmeae y E) Plantago barbata.

Al comparar la pendiente entre cada par de especies (Figura 4 y Tabla 3), ninguna de
las comparaciones result6 en una significancia estadistica, sugiriendo que no hay diferencias

entre las especies comparadas.

Tabla 3. Valor p de comparacion de la pendiente del CRA entre cada par de especie. El simbolo — se us6

para completar celdas con valores repetidos y celdas de especies que no se compararon con ellas mismas.

Taraxacum Poa Phleum Werneria Plantago

officinale annua alpinum pygmaea barbata
Taraxacum officinale - - - - -
Poa annua 0.3452 - - - -
Phleum alpinum 0.6881 0.4844 - - -
Werneria pygmaea 0.1975 0.2518 0.2391 - -
Plantago barbata 0.3855 0.8621 0.5515 0.2574 -
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Eficiencia fotoquimica maxima del PSII (Fv/Fm)

En los resultados de los valores de la eficiencia fotoquimica méxima del fotosistema
Il (Fv/Fm) (Tabla 4), se observd una disminucion en todas las especies evaluadas, tanto

nativas como exoticas, al comparar los valores iniciales y finales del tratamiento de sequia.

Tabla 4. Valor promedio de Fv/Fm por especie y segun el origen (nativa o exoética) al inicio y al final del

tratamiento.

Origen Fv/Fm inicial Fv/Fm final
Taraxacum officinale | Exotica 0,85+ 0,01 0,81 +£0,01
Poa annua Exotica 0,80 £ 0,01 0,66 £ 0,04
Phleum alpinum Nativa 0,84 £ 0,00 0,74 £ 0,05
Werneria pygmaea Nativa 0,85+0,01 0,76 £ 0,03
Plantago barbata Nativa 0,81 £ 0,02 0,83 £ 0,07
Promedio Exéticas 0,83 +0,01 0,74 £ 0,03
Promedio Nativas 0,83+0,01 0,75+ 0,02

El analisis de regresion con el RII revel6 que las especies exdticas presentaron una
pendiente de la recta de regresion de -0.005 (+ 0.002 SE), mientras que las especies nativas
mostraron una pendiente promedio de -0.006 (+ 0.001 SE) (Figura 5). La comparacion de
estas pendientes no reveld una diferencia estadisticamente significativa en la variacién
temporal tras la suspension de riego en Fv/Fm entre las especies exoéticas y las nativas (t =
0.2555, p = 0.8408).

b1=-0.005 + 0.002 b1=-0.006 + 0.001

Exctizn

Figura 5. Pendiente de la recta del indice de Interaccion Relativa para Fv/Fm de acuerdo con el origen nativo

0 exdtico a lo largo del tiempo.
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Figura 6. Pendiente de la recta del indice de Interaccion Relativa de Fv/Fm para cada especie. Exéticas: A)

Taraxacum officinale, B) Poa annua y Nativas: C) Phleum alpinum, D) Werneria pygmeae y E) Plantago

barbata.

Al comparar la pendiente entre cada par de especies (Figura 6 y Tabla 5), ninguna de

las comparaciones result6 en una significancia estadistica, sugiriendo que no hay diferencias

entre las especies comparadas.

Tabla 5. Valor p de comparacién de la pendiente de Fv/Fm entre cada par de especie. El simbolo — se usé

para completar celdas con valores repetidos y celdas de especies que no se compararon con ellas mismas.

Taraxacum Poa Phleum Werneria Plantago

officinale annua alpinum pygmaea barbata
Taraxacum officinale - - - - -
Poa annua 0.3821 - - - -
Phleum alpinum 0.3690 0.7597 - - -
Werneria pygmaea 0.1979 0.9372 0.5841 - -
Plantago barbata 0.3969 0.9398 0.8179 0.8570 -
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Tasa fotosintética maxima (Amax)

En los resultados de los valores de la tasa fotosintética maxima (Amax) (Tabla 6), se

observo una disminucion en todas las especies evaluadas, tanto nativas como exaticas, al

comparar los valores iniciales y finales del tratamiento de sequia.

Tabla 6. Valor promedio de Amax por especie y segun el origen (nativa o exdtica) al inicio y al final del
tratamiento.

Origen Amax inicial Amax final
Taraxacum officinale | Exoética 5,22 +1,85 2,91+0,28
Poa annua Exotica 3,17+0,95 1,12+£0,51
Phleum alpinum Nativa 4,32+£0,78 1,76 £ 0,44
Werneria pygmaea Nativa 14,85 + 2,52 3,69 £ 0,37
Plantago barbata Nativa 6,21+ 1,07 1,92 +0,51
Promedio Exdticas 4,20+£1,04 2,10+ 0,39
Promedio Nativas 8,20+ 1,32 2,54 +0,33

El analisis de regresion con el RII revel6 que las especies exdticas presentaron una
pendiente de la recta de regresion de -0.050 (+ 0.011 SE), mientras que las especies nativas
mostraron una pendiente promedio de -0.037 (+ 0.008 SE) (Figura 7). La comparacion de
estas pendientes no reveld una diferencia estadisticamente significativa en la variacion
temporal tras la suspension de riego en Amax entre las especies exoticas y las nativas (t = -
0.984, p = 0.505). Sin embargo, es importante mencionar que las especies nativas

sobrevivieron una semana mas al tratamiento que las especies exaticas.

b1=-0.050 £ 0.011 b1=-0.037 £ 0.008

Figura 7. Pendiente de la recta del indice de Interaccion Relativa para la Tasa fotosintética maxima (Amax) de

acuerdo con el origen nativo o exdtico a lo largo del tiempo.
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Figura 8. Pendiente de la recta del indice de Interaccion Relativa de Amax para cada especie. Exdticas: A)

Taraxacum officinale, B) Poa annua y Nativas: C) Phleum alpinum, D) Werneria pygmeae y E) Plantago

barbata.

Al comparar la pendiente de Amax entre cada par de especies (Figura 8 y Tabla 7),,

ninguna de las comparaciones resultd en una significancia estadistica, sugiriendo que no hay

diferencias entre las especies comparadas.

Tabla 7. Valor p de comparacion de la pendiente de Amax entre cada par de especie. El simbolo — se usé

para completar celdas con valores repetidos y celdas de especies que no se compararon con ellas mismas.

Taraxacum Poa Phleum Werneria Plantago

officinale annua alpinum pygmaea barbata
Taraxacum officinale - - - - -
Poa annua 0.2946 - - - -
Phleum alpinum 0.2973 0.9828 - - -
Werneria pygmaea 0.2051 0.4830 0.5071 - -
Plantago barbata 0.8637 0.4481 0.4473 0.3277 -
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Conductancia estomatica (gs)

En los resultados de los valores de la conductancia estomatica (gs) (Tabla 8), se
observé una disminucion en todas las especies evaluadas, tanto nativas como exoticas, al

comparar los valores iniciales y finales del tratamiento de sequia.

Tabla 8. Valor promedio de gs por especie y segun el origen (nativa o exética) al inicio y al final del
tratamiento.

Origen gs inicial gs final
Taraxacum officinale | Exotica 330 £ 92,01 110 £ 16,67
Poa annua Exotica 521 +111,63 @ 40,48 + 18,93
Phleum alpinum Nativa 387 +115,18 43,50+ 10,33
Werneria pygmaea Nativa 453 + 75,58 52,80 £ 5,74
Plantago barbata Nativa 724 + 11,29 190 + 97,48
Promedio Exéticas 478 + 63,33 75,34 + 16,62
Promedio Nativas 535,77 £ 66,77 92,15+ 33,15

El analisis de regresion con el RII revel6 que las especies exdticas presentaron una
pendiente de la recta de regresion de -0.046 (+ 0.011 SE), mientras que las especies nativas
mostraron una pendiente promedio de -0.036 (+ 0.008 SE) (Figura 9). La comparacion de
estas pendientes no reveld una diferencia estadisticamente significativa en la variacién
temporal tras la suspension de riego en gs entre las especies exoticas y las nativas (t =-0.9839,
p = 0.5052).

b1=-0.046 £ 0.011 b1=-0.036 + 0.008

Rl

Nt

Tiempe

Figura 9. Pendiente de la recta del indice de Interaccion Relativa para la Conductancia estomatica (gs) de

acuerdo con el origen nativo o exético a lo largo del tiempo.
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Figura 10. Pendiente de la recta del indice de Interaccion Relativa de la Conductancia estomatica para cada
especie. Exéticas: A) Taraxacum officinale, B) Poa annua y Nativas: C) Phleum alpinum, D) Werneria
pygmeae y E) Plantago barbata.

Al comparar la pendiente de gs entre cada par de especie (Figura 10 y Tabla 9),
ninguna de las comparaciones result6 en una significancia estadistica, sugiriendo que no hay

diferencias entre las especies comparadas.

Tabla 9. Valor p de comparacion de la pendiente de gs entre cada par de especie. El simbolo — se us6 para

completar celdas con valores repetidos y celdas de especies que no se compararon con ellas mismas.

Taraxacum Poa Phleum Werneria Plantago

officinale annua alpinum pygmaea barbata
Taraxacum officinale - - - - -
Poa annua 0.9935 - - - -
Phleum alpinum 0.7331 0.6945 - - -
Werneria pygmaea 0.3288 0.2575 0.4231 - -
Plantago barbata 0.6799 0.6597 0.5164 0.2877 -

28



DISCUSION

El objetivo de este estudio fue evaluar las respuestas fotosintéticas a la sequia de
especies nativas y exoticas en los bofedales de los Andes centrales, con el fin de determinar
si las especies nativas son mas resistentes a condiciones de estres hidrico. Se planted que las
especies exoticas, al priorizar la adquisicion de recursos para crecer y reproducirse
rdpidamente en nuevos ambientes, compensarian esta ventaja con una baja inversion en
mecanismos de defensa. Esto, a su vez, las haria menos resistentes a condiciones estresantes
como el déficit hidrico, en comparacion con las especies nativas. Sin embargo, nuestros
resultados no apoyan nuestra hipétesis. En nuestro estudio, la resistencia al déficit hidrico no
difirio significativamente entre especies nativas y exdticas. Las mediciones del contenido
relativo del agua, el rendimiento fotoquimico, la tasa fotosintética y la conductancia
estomatica fueron similares para todas las especies estudiadas, independientemente de su
origen biogeogréfico.

Nuestros hallazgos no son consistentes con los encontrado por Liu et al. (2016) y
Sorte et al. (2012), quienes también observaron que las especies exoticas invasoras tendian a
ser ligeramente menos tolerantes a la sequia que las especies nativas, aunque no de manera
significativa. Sin embargo, estos metaanalisis abarcaron un amplio espectro de especies
procedentes de diversos ambientes. Tampoco concuerdan con otros estudios donde especies
exoticas mostraron menor resistencia a condiciones de sequia (Valliere et al., 2019; Kelso et
al., 2020; Zhang et al., 2023).

Tanto Poa annua como Taraxacum officinale han sido descritas como sensibles a la
sequia (Brock & Galen 2005; Carroll et al. 2022). Por ejemplo, Brock y Galen (2005)
observaron que T. officinale experimentd una disminucion significativa en su tasa
fotosintética en comparacion con sus congéneres nativos en la tundra alpina. En la tundra
alpina, las plantas nativas enfrentan condiciones similares a las de los Andes de Chile Central
(Billings 1987; Kammer y Mohl 2002), esto sugiere que la vegetacion zonal nativa estaria
mejor adaptada a condiciones estresantes como la sequia. Sin embargo, a diferencia de este,
las especies nativas de los Andes de Chile Central evaluadas en nuestro estudio corresponde
a vegetacion azonal que crece en bofedales, es decir, en lugares anegados donde existe una
clara dependencia del aporte hidrico para la vegetacion azonal (Ahumada & Faundez 2009).

Esta dependencia podria suponer una desventaja para las especies nativas cuando se
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enfrentan a condiciones de sequia, resultando en similitudes en su respuesta a las variables
fisiologicas estudiadas.

En este estudio, al analizar el impacto de acuerdo a los valores de la pendiente, se
observo que entre las especies exoticas T. officinale fue la més afectada, tanto en el CRA
como en Amax, CON una supervivencia de 7 semanas. P. annua mostré la misma afectacion
que T. officinale en gs pero los valores netos disminuyeron considerablemente mas, pasando
de una gs inicial de 521 + 111,63 a una gs final de 40,48 + 18,93, con una supervivencia de
10 semanas. Estos resultados sugieren que P. annua puede tener una mayor capacidad de
resistencia en comparacién con T. officinale que podria ser atribuida al impacto en la gs de
P. annua, este sacrificio temporal en la fijacion de carbono permite a la planta conservar el
agua, incrementando asi sus posibilidades de sobrevivir hasta que las condiciones mejoren
(Claeys & Inze 2013).

Por otro lado, entre las especies nativas, Plantago barbata fue la que se vio mas
afectada por las limitaciones en Amax Y gs cOn una supervivencia de 7 semanas. Seguida por
Phleum alpinum que tuvo mayores impactos en el CRA, siguiendo a P. barbata en Amax y
gs, pero con una supervivencia de 9 semanas. Werneria pygmaeae fue la especie mas
resistente al tratamiento de sequia, finalizando el experimento en la semana 11, donde los
impactos mas negativos se observaron en la pendiente de su CRA. Entre las especies nativas,
P. barbata se observa como la mas vulnerable frente a eventuales escenarios secos y a W.
pygmaeae como la mas resistente, que a pesar del impacto en su CRA resistio al tratamiento
de sequia mas que las otras plantas, esto podria indicar que tiene mecanismos eficientes de
adaptacion y resistencia al estrés hidrico (Yang et al. 2021). Por ejemplo, W. pygmaeae si
bien mostrd una gran caida en su tasa fotosintética pasando de una Amax inicial de 14,85 +
2,52 auna Amax final 3,69 + 0,37 en 11 semanas, al observar las pendientes (Figura 8) podria

decirse que fue mas gradual que P. barbata donde en 7 semanas paso de una Amax inicial de

6,21 £ 1,07 a una Amax final 1,92 + 0,51.

Es importante considerar el ambiente particular en el que se realizo este estudio, ya
que las plantas evaluadas crecen en bofedales, donde el acceso al agua es constante, lo que
podria influir en la similitud de las respuestas fisioldgicas observadas entre especies nativas
y exoticas. A diferencia de estudios previos realizados en ambientes mas secos 0 sujetos a

fluctuaciones hidricas significativas, en los cuales se observd una mayor vulnerabilidad de
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las especies exdticas frente a la sequia, nuestras plantas estan adaptadas a condiciones con
abundante disponibilidad de agua. Esta constante disponibilidad podria haber inducido una
convergencia en la respuesta de las especies, haciendo que las diferencias esperadas en la
resistencia al déficit hidrico entre especies nativas y exoéticas no fueran tan evidentes.

Sin embargo, es necesario continuar investigando, ya que el nimero de especies
estudiadas fue limitado. Ademaés, dado que las especies fueron recolectadas directamente del
bofedal, es posible que existieran diferencias en su ontogenia (Comas et al., 2013) que hayan

influido en la respuesta de las variables fisioldgicas evaluadas.

31



CONCLUSION

En conclusidn, nuestros resultados sugieren que, bajo condiciones de sequia, no se
puede afirmar que las especies nativas de bofedal en los Andes de Chile central sean mas
resistentes que las especies exdticas. Aunque se observo una tendencia hacia una menor
resistencia al estrés hidrico en las especies exoticas, los analisis no mostraron diferencias
significativas entre ambos grupos. Estos hallazgos subrayan la importancia de considerar las
caracteristicas especificas del entorno, como la constante disponibilidad de agua en los
bofedales, que podria haber reducido las diferencias esperadas en la resistencia al déficit
hidrico. Ademas, destacan la necesidad de realizar estudios mas amplios para obtener una
comprension més profunda de las dindmicas entre especies nativas y exoticas en estos
ecosistemas. Estos resultados proporcionan una base para futuras investigaciones y enfatizan
la importancia de la gestion de especies exdticas invasoras en los bofedales, especialmente
en un contexto de cambio climéatico que podria alterar significativamente la disponibilidad

de agua y las condiciones ambientales.
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ANEXO
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Figura 11. Valores del CRA para cada especie. Exoticas: A) Taraxacum officinale, B) Poa annua y Nativas:
C) Phleum alpinum, D) Werneria pygmeae y E) Plantago barbata.
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Figura 12. Valores de Amax para cada especie. Ex6ticas: A) Taraxacum officinale, B) Poa annua y Nativas:
C) Phleum alpinum, D) Werneria pygmeae y E) Plantago barbata.
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