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RESUMEN

Ante una restriccion hidrica se espera que la capacidad de transporte de agua en la hoja
decline, un proceso relacionado con la obstruccion del aire en el xilema (embolia). Se
hipotetiza que una mayor tolerancia al déficit hidrico estaria asociada a una menor eficiencia
de conduccion de agua, sugiriendose una compensacion entre la seguridad y la eficiencia
hidraulica en plantas. Se realizd un experimento en el Centro de estudios de Zonas Aridas
(Estacion Experimental Las Cardas, Region de Coquimbo) durante la temporada estival 2020
con el objetivo de estudiar la relacion entre la eficiencia de transporte de agua y la
vulnerabilidad hidraulica foliar en seis especies frutales cultivadas en zonas aridas y semi-
aridas del norte de Chile. Para ello, se evalu si existe una compensacion entre la eficiencia
y seguridad hidraulica a nivel foliar a través de la conductancia hidraulica maxima (Kmax) y
estomatica de mediodia (gs) como pardmetros de eficiencia, y el potencial hidrico en el punto
de pérdida de turgor (Wup) y al que se pierde un 50% de la conductancia hidraulica foliar (Pso)
como parametros de seguridad hidraulica. No se observd una asociacion positiva y
significativa entre los rasgos de eficiencia y seguridad hidraulica foliar a través de las
especies estudiadas. Es asi como la compensacion eficiencia-seguridad hidraulica
ampliamente reportada a nivel de xilema no seria tan evidente a niveles de integracion
mayores, i.e. hoja. Las especies mas tolerantes al estrés hidrico mostraron mayor masa seca
por unidad de area de hoja y densidad de madera, lo que sugiere una asociacion entre la
tolerancia al estrés hidrico y la resistencia mecéanica del tejido. Estas variables pueden resultar
buenos indicadores de la tolerancia al estrés hidrico, siendo ademéas mas faciles y eficientes
de medir que los rasgos funcionales.

Palabras claves: Compensacion hidraulica, arquitectura hidraulica, curva de presion-
volumen, potencial hidrico foliar, vulnerabilidad a la embolia.



“SUMMARY”

In the face of water restriction, the leaf's water transport capacity is expected to decline, a
process related to air obstruction in the xylem (embolism). It is hypothesized that a greater
tolerance to water deficit would be associated with a lower water conduction efficiency,
suggesting a trade-off between safety and hydraulic efficiency in plants. An experiment
was carried out at the Centro de Estudios de Zonas Aridas (Las Cardas Experimental
Station, Coquimbo Region) during the 2020 summer season to study the relationship
between leaf water transport efficiency and hydraulic vulnerability in six fruit species
grown in arid and semi-arid areas of northern Chile. For this, it was evaluated whether
there is a trade-off between efficiency and hydraulic safety at the leaf level through the
maximum leaf hydraulic conductance (Kmax) and midday stomatal conductance (gs) as
efficiency parameters, and the water potential at turgor loss point (Wup) and to which 50%
of the leaf hydraulic conductance is lost (Pso) as hydraulic safety parameters. No positive
and significant association was observed between foliar hydraulic efficiency and safety
traits across the species. Thus, the efficiency-safety trade-off widely reported at the xylem
level would not be as evident at higher integration levels, i.e. leaves. More water stress
tolerant species showed higher dry mass per unit of leaf area and wood density, which
suggests an association between water stress tolerance and mechanical resistance of the
tissue. These variables can be good indicators of tolerance to water stress, being also easier
and more efficient to measure than functional traits.

“Key words”: Hydraulic trade-offs, hydraulic architecture, pressure-volume curve, leaf
water potential, vulnerability to embolism.



INTRODUCCION

Los cambios que estd experimentando el clima son cada dia més evidentes y amenazantes
para la biota del planeta. Esta amenaza climatica de gran magnitud tiende a agravar el
escenario hidroldgico de zonas con climas aridos y semiaridos ya que pertenecen a areas de
alta vulnerabilidad frente al fendmeno de aumento en la frecuencia, magnitud y duracion de
los eventos de sequia, produciendo niveles criticos de disponibilidad de agua (Verbist et al.,
2010). Esto se ha visto en Chile a través de la mega-sequia de la Gltima década, con déficits
de precipitacion superiores al 25% en la zona centro del pais (Garreaud et al., 2017; Garreaud
et al., 2019). Dada la ausencia de precipitacion estival y la alta demanda atmosférica, las
principales especies frutales que se cultivan en estas zonas del pais requieren desde medianos
a altos volimenes de riego para alcanzar una O6ptima produccion, presentando una
sensibilidad a la sequia en un rango de moderada a alta (Franck et al., 2010). Esto convierte
a la fruticultura del centro norte del pais en un sistema agricola vulnerable desde el punto de
vista hidrico.

La variacion espacial y temporal de la disponibilidad de agua es una caracteristica clave que
potencialmente selecciona la arquitectura hidraulica de los arboles y puede explicar los
patrones de distribucion de las plantas terrestres (Apgaua et al., 2015). Este concepto es
definido por la estructura del sistema de transporte del agua en las plantas (Tyree y Ewers,
1991), en donde el xilema se constituye como un tejido especializado en el transporte de agua
a larga distancia, sin gasto energético, y que determina la cantidad de dosel que puede ser
suministrada con agua (Cruiziat et al., 2002). Los rasgos hidraulicos asociados a la
arquitectura hidraulica son la segmentacién transversal y vertical del tejido xilematico,
conductancia hidraulica, vulnerabilidad del xilema a la cavitacion, capacitancia del tejido y
valor Huber. Estos tienen un caracter cualitativo y cuantitativo, y se expresan a distintos
niveles de integracién, por ejemplo, tejido, 6rgano, arbol. Otras variables asociadas a la
arquitectura hidraulica son la altura del arbol, la densidad del tejido conductor, area foliar
especifica y otros rasgos anatomicos. Cada especie exhibe una combinacion en su
arquitectura hidraulica regida por reglas biofisicas que establece patrones en el transporte de
agua (Cosme et al., 2017).

La hoja es el 6rgano mas plastico frente a las condiciones ambientales (Levitt, 1980). Se ha
reportado que los rasgos de la lamina foliar reflejan los efectos del estrés hidrico de forma
mas clara que las estructuras presentes a nivel de tallo y/o raiz (Ennajeh et al., 2010). La
eficiencia de transporte de agua en la hoja, medida como conductancia hidraulica foliar
(Kieaf), se logra invirtiendo en grandes vasos xileméticos (Fan et al., 2011), con una alta
densidad de venas y una menor longitud de la via extra-xilematica, en términos de grosor y
ancho del meséfilo (Brodribb et al., 2007). Una alta eficiencia se asocia a un mayor consumo
de agua y a una alta tasa de asimilacion neta maxima (Amax), ya que las hojas son capaces de
suministrar mas agua a las células fotosintéticas del mesdéfilo (Sack y Holbrook, 2006).
Brodribb et al. (2007), observaron que Kieaf €s directamente proporcional a Amax. Por su parte,
De Guzman et al. (2016), predijeron que las plantas hidraulicamente eficientes presentan un



rapido retorno de la inversion del espectro de la economia foliar, altas concentraciones de
elementos foliares y una baja masa foliar por unidad de area (LMA). Y en efecto, se vincula
con la composicion isotdpica estable de 3C (§*3C), ya que tiene relacion con la eficiencia en
el uso del agua intrinseca, es decir, la relacion entre fotosintesis y la conductancia estomatica
(gs). Se postula que los rasgos de eficiencia se compensan con la seguridad hidraulica, la cual
se adquiere a traves de la reduccion en el diametro de vasos aumentando la resistencia a la
cavitacion, y con paredes mas gruesas que minimizan el riesgo de implosion de vasos a altas
tensiones, no obstante, aumentando la resistencia al flujo de agua (Maherali et al., 2004). Esta
compensacion tedrica entre eficiencia y seguridad hidraulica (Tyree et al., 1994), sugiere que
las especies vegetales sacrifican su eficiencia en el transporte de agua cuando invierten en
una mayor seguridad.

Ante una restriccion hidrica, sostener la captura de carbono a través de la fotosintesis y el
crecimiento celular requiere mantener la Kiear y 1a turgencia celular de la hoja (Johnson et al.,
2018). Un parametro que asocia estos dos términos es la relacion entre el potencial hidrico
de prealba (Wpd) y mediodia (Wmd), ya que refleja la sensibilidad relativa de la tasa de
transpiracion y la conductancia hidraulica al gradiente entre Wpd Yy Wmd, que se constituye
como un indice cuantitativo para ubicar a las especies a lo largo del continuo comportamiento
ani/isohidrismo, es decir, una regulacién estomaética sobre el potencial hidrico menos y mas
conservadora, respectivamente (Martinez-Vilalta et al., 2014). No obstante, a medida que el
tejido foliar se deshidrata, la eficiencia del transporte de agua en la hoja declina, un proceso
muy relacionado con la obstruccion del aire en el xilema (embolia), por lo que la disminucién
de Kieat e vincula con la vulnerabilidad hidraulica (Sack et al., 2016). La funcion que resulta
de la relacion entre la Kiesr Y €l potencial hidrico foliar se conoce como curva de
vulnerabilidad hidraulica foliar (Brodribb y Holbrook, 2004). Esta Gltima, describe la
disminucion del potencial hidrico en funcién del porcentaje de pérdida de conductividad
hidraulica. Y a través del analisis de la curva de vulnerabilidad se pueden inferir puntos
criticos como el potencial hidrico foliar en el cual se pierde un 12 (P12), 50 (Pso) y 88% (Pss)
(Domec y Gartner, 2001). Estos parametros permiten comparar especies y se han relacionado
con rasgos funcionales de resistencia al estrés hidrico a nivel foliar, tales como la sensibilidad
estomatica, el potencial hidrico en el punto de pérdida de turgor (Wup), capacidad de ajuste
osmatico, entre otros (Bartlett et al., 2016). En particular, el Psg es el indicador que interpreta
de mejor medida la compensacién hidraulica y proporciona informacion del punto en donde
pequefios cambios en el potencial hidrico foliar resultan en grandes cambios en la
conductancia hidraulica, que representa el punto de inflexion de la curva de vulnerabilidad
hidraulica foliar (Choat et al., 2012).

Mucho se ha discutido sobre la necesidad de incorporar especies resistentes a estrés hidrico,
y que, ademaés tengan una alta eficiencia en el uso del agua. No obstante, también es necesario
entender los mecanismos de respuesta a la sequia y los margenes de resistencia al estrés
hidrico de las especies actualmente cultivadas con el objetivo de optimizar su manejo. Los
rasgos asociados a las estrategias desplegadas frente al estrés hidrico (Levitt, 1980)
permitirian realizar predicciones sobre el establecimiento, la supervivencia y la distribucion
de las especies en el futuro (Cosme et al., 2017).



Hipotesis

La conductancia hidraulica foliar maxima de las especies frutales estudiadas se asocia de
forma positiva con su Psp y potencial hidrico en el punto de pérdida de turgor, evidenciando
una compensacion entre eficiencia y seguridad hidraulica a nivel foliar.

Objetivo general

Estudiar la relacion entre la eficiencia de transporte de agua y la vulnerabilidad hidraulica
foliar en seis especies frutales cultivadas en zonas aridas y semiaridas del norte de Chile.

Objetivo especifico

e Determinar rasgos foliares de tolerancia al estrés hidrico a través de curvas de presion-
volumen en seis especies frutales cultivadas en zonas aridas y semiaridas del norte de
Chile.

e Estimar pardmetros de eficiencia y seguridad hidraulica desde curvas de vulnerabilidad
hidraulica foliar en seis especies frutales cultivadas en zonas aridas y semiaridas del norte
de Chile.

e Relacionar rasgos de eficiencia y seguridad hidraulica foliar, y otros rasgos morfo-
fisioldgicos de seis especies frutales cultivadas en zonas aridas y semiaridas del norte de
Chile.



METODOLOGIA

Lugar de estudio

El presente estudio se realizé en el Centro de Estudios de Zonas Aridas, ubicado en la
Estacion Experimental Las Cardas, region de Coquimbo, provincia del Elqui, comuna de
Coquimbo. Las coordenadas geogréficas del campo experimental son 30° 14” de latitud sur,
71° 14’ de longitud oeste y 260 m de altitud, aproximadamente a 37 km al sur de La Serena.

Material vegetal

El estudio cont6 con 6 especies frutales que se cultivan en las zonas éaridas y semiaridas del
norte de Chile, presentadas en el Cuadro 1. Las plantas de un afio se obtuvieron en Viveros
La Serena, y 10 plantas de cada especie se trasplantaron en octubre de 2019 en macetas de
20 litros con un sustrato compuesto por una mezcla 1:1 v/v de turba (DMS2 Protekta; NPK
de 15-12-29 + microelementos en concentracion de 0,6 kg m™3) y suelo agricola. Las macetas
contaron con perforaciones en su base para permitir el drenaje de agua.

Cuadro 1. Especies evaluadas en el ensayo.

Nombre cientifico Nombre comdn Variedad
Citrus reticulata Blanco Mandarino Orogrande
Ficus carica L. Higuera Black Mission
Olea europaea L. Olivo Sevillana
Persea americana Mill. Palto Hass

Punica granatum L. Granado Wonderfull
Vitis vinifera L. Vid Emperor

Configuracion experimental

El estudio fue realizado entre mediados de enero y mediados de febrero de 2020. Se evaluaron
6 especies frutales en un disefio experimental completamente aleatorizado con 10
repeticiones por especie. La unidad experimental fue definida como un arbol en una maceta.
Dado el caracter destructivo de las mediciones, no todas fueron realizadas en el total de
repeticiones. Los arboles se dejaron a la intemperie entre octubre y enero para estimular su
aclimatacién a las condiciones de la Estacion y se regaron manualmente cada 2-3 dias para
suplir su demanda de agua antes y durante el desarrollo del experimento. La superficie del
sustrato en cada maceta fue cubierta con una capa de malla Rachell negra para minimizar la
evaporacion directa.



Mediciones y estimaciones
Conductancia hidraulica foliar

Se estimo6 la conductancia hidraulica foliar (Kiear; mmol s* m2 MPa) a través del método
de rehidratacion parcial (Brodribb y Holbrook, 2003) en base a la siguiente ecuacion:

In (i—‘;)

[1]

Ki, = Cleaf

Donde Ciear €5 la capacitancia foliar absoluta (mmol m2 MPa), ¥, y ¥ son los potenciales
hidricos foliares previo y posterior de una rehidratacion parcial (-MPa), y t es el tiempo de
rehidratacion (s).

Para esta medicion se utilizaron hojas y ramillas de 6 arboles de cada especie, las que se
muestrearon temprano en la mafiana cuando la tension del xilema era baja, y fueron llevadas
rapidamente a laboratorio. Para asegurar una correcta hidratacion de las ramas, posterior al
corte de la rama, se recort6 inmediatamente bajo el agua y la parte superior de las ramas
fueron cubiertas con bolsas de plastico opaco durante dos horas con su zona de corte
sumergida en un recipiente. Luego del periodo de hidratacion las ramas se dejaron deshidratar
sobre meson un tiempo variable para lograr un gradiente de Wo. Antes de cada medicion,
cada rama fue envuelta en plastico opaco durante 10-30 minutos de manera de equilibrar el
potencial hidrico de las hojas (Wiear; -MPa) y el potencial hidrico del xilema (‘\Px; -MPa), y
minimizar las diferencias entre las hojas de la misma rama. ¥, fue medido con una camara
de presion modelo 1505D EXP (PMS Instrument Company, EE. UU.), e inmediatamente
después una hoja adyacente fue cortada bajo agua dejando el peciolo sumergido por 30 s (t;
Ecuacion 1) para permitir la rehidratacion de la hoja. Pasado ese tiempo, Wt fue medido en
esa hoja con la misma cdmara de presion. Esta medicion se repitié a lo largo del periodo de
deshidratacion sobre un meson hasta que la variacion entre W, y W+ fuese minima, por tanto,
Kieaf tuviese un valor cercano a cero. Cabe mencionar que, para granado y olivo, las variables
se midieron sobre una ramilla terminal. El rasgo Ciear de la Ecuacion 1, se estim6 desde curvas
de presion volumen.

Rasgos derivados de la curva presion-volumen (PV)

Se realizaron curvas de presion volumen (PV) en dos a cuatro hojas completamente
expandidas por planta de cada especie, y se muestrearon entre 4 y 6 plantas por especie. Para
construir las curvas PV se necesitd de una balanza de precision y una camara de presion. El
material fue muestreado temprano y puesto rapidamente en un recipiente con agua destilada.
Ya en laboratorio fue cubierto con bolsa de polietileno oscura, de manera de evitar la
transpiracion y permitir su hidratacion entre 1 y 2 horas. A partir de este momento, se
realizaron mediciones repetidas de peso fresco (PF) y potencial hidrico foliar a medida que
se perdia agua libremente sobre meson. El peso a saturacion se estimé como el intercepto del
eje x de la relacion entre los primeros puntos medidos de potencial hidrico y el contenido de
agua de la hoja. Una vez medidos los ocho o més puntos que conforman la curva, se procedio
a medir el area foliar de la muestra y se secé la muestra en una estufa de aire forzado a 70°C




hasta peso constante para obtener el valor de peso seco (PS) indispensable para calcular el
CRA (Ecuacion 2).

PT — PF

CR& BT —Ps

[2]

Donde PT es el peso a turgor maximo, PF es el peso fresco y PS es el peso seco, que se
obtuvo secando las hojas en una estufa de aire forzado a 70 °C por 24 h.

El analisis de la curva PV se realizd graficando la relacion entre 1/ y 1-CRA. Una vez
ajustada la curva PV se pudo calcular los rasgos de potencial hidrico en el punto de pérdida
de turgor, potencial osmético a turgor maximo y capacitancia hidraulica foliar (Graciano y
Fernandez, 2010).

El potencial hidrico en el punto de pérdida de turgor foliar (Wup) se estimé como el punto de
inflexion de la curva en el cual el potencial de presion (Wp) es cero. El intercepto de la curva
en que el W, es cero con el eje de las ordenadas correspondi6 al potencial osmético a turgor
maximo (Wo). El médulo de elasticidad (&) se determind a través del calculo de la pendiente
de larelacion entre el Wy y CRA antes del punto de pérdida de turgor (Graciano y Fernandez,
2010) y la capacitancia foliar absoluta (Ciear; Ecuacion 1) fue estimada como la relacion entre
los cambios del contenido de agua por cambios de potencial hidrico por unidad de area foliar
(mol m™) antes (Cet) y después (Cup*) del punto de pérdida de turgor.

Potencial hidrico de prealba (Wpd) y mediodia (Wmd)

Se midio el potencial hidrico de prealba (Wy4; -MPa) entre las 4:00 y 6:00 h, y el potencial
hidrico de mediodia (Wmd; -MPa) entre las 13:00 y 14:00 h. Ambas medidas se llevaron a
cabo entre el 30 de enero y el 07 de febrero de 2020 y se realizaron en una hoja o ramilla
terminal por arbol, en cuatro arboles por especie con una camara de presion modelo 1505D
EXP (PMS Instrument Company, EE. UU.) a través de un procedimiento estandar
(Scholander et al., 1965). En particular, la medicion de Wmq fue realizada sobre hojas o
ramillas terminales que fueron cubiertas previamente con plastico y aluminio para suprimir
la transpiracion y permitir el equilibrio entre el potencial hidrico xilematico y el de la hoja.

Conductancia estomatica (Qs)

La conductancia estomatica se midié con un porémetro de estado estacionario (DECAGON
Devices, Steady State Diffusion Leaf Porometer Model SC-1) en 4 hojas por arbol los
mismos dias y en el mismo rango de horario en que se midié el Yma Y se examinaron las 6
especies por dia. Las hojas en las que se realizaron las mediciones debian estar
completamente expandidas, en un aparente buen estado fitosanitario y expuestas a radiacion
directa.




Masa foliar por unidad de area (LMA) y densidad del peciolo (Dp)

Se muestre6 una hoja completamente expandida por arbol y se separ6 la lamina del peciolo.
El peciolo fue medido en largo y diametro basal y terminal para estimar su volumen. Las
laminas fueron escaneadas para determinar su area a través del software ImagelJ. Tanto los
peciolos, como las laminas fueron secadas en una estufa de aire forzado a 60 °C hasta peso
constante y se midid su peso seco en una balanza de precision. La densidad de peciolo fue
estimada como la razén entre la masa seca y el volumen, mientras que la masa foliar por
unidad de area se estimé como la razén entre la masa foliar y su area.

Composicidn isotdpica de **C foliar

Se realiz6 un muestreo de 1 hoja por arbol (la misma hoja en que se midié LMA y densidad
de peciolo). Las muestras se secaron en una estufa de aire forzado a 60°C (Venticell, Grupo
MMM) hasta peso constante, y luego se trituraron con un mortero hasta obtener un polvo
fino el cual fue encapsulado en una capsula de estafio. Se midié la composicion isotdpica de
13C de cada muestra utilizando procedimientos estandar en el Laboratorio de Is6topos
Estables de la Facultad de Ciencias Agronomicas de la Universidad de Chile con un
espectrometro de masas de relacion isotopica (IRMS) modelo IMTEGRA2 (Sercon Ltd
Cheshire, UK).

Anadlisis estadistico

Para las mediciones y estimaciones descritas anteriormente se determino el promedio y su
error estandar para cada especie y se analizaron las variables a través de un analisis de
varianza de una via con el método de comparacion DGC para un nivel de significancia del
5% con el software estadistico InfoStat (Di Rienzo et al., 2011).

En cada especie se ajustd una funcion de Weibull propuesta por Ogle et al. (2009) (Ecuacién
3) a la relacion entre la conductancia hidraulica foliar (Kiear) Y €l potencial hidrico de la hoja
o ramilla (Wiar), utilizando el paquete R fitplc (Duursma y Choat, 2017). Esto permitio
obtener el pardmetro Pso, que describe el potencial hidrico en el cual se pierde un 50% de la
conductancia foliar maxima (Kmax). Este tltimo indice se estim¢ a través del promedio de los
10 valores mas altos de Kiear de cada especie. Para Kmax se realizé una inferencia basada en
una muestra para los intervalos de confianza con una estimacion paramétrica bilateral del
95% de confianza. En cambio, para los puntos criticos de la curva de vulnerabilidad (P12, Pso
y Pgsg) se realiz6 una inferencia basada en una muestra para los intervalos de confianza con
una estimacion por Bootstrap.

Px Sx

K = Ky (1 - %)kg) V l [3]

Donde Ksat es la conductividad hidraulica saturada, P es el potencial hidrico del xilema, Px es
el potencial hidrico del xilema donde se pierde x% de la conductividad, Sx es el parametro
de la pendiente de la curva en P = Py y V es un parametro de ajuste de la funcion.



Se realizaron correlaciones lineales de Pearson entre los rasgos de eficiencia y seguridad
hidraulica foliar (Kmax, Pso Y Wup), con un nivel de significancia del 5%.

Con el fin de complementar el estudio se llevdo a cabo un andlisis multivariado de
Componentes Principales, con el propdésito de explicar la variabilidad de todos los rasgos
evaluadas con la especie como variable de clasificacion. Estos resultados se representaron
mediante un correlograma utilizando los paquetes R library(ggplot2) y library(ggcorrplot).
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RESULTADOS

Informacion meteorolégica

La Figura 1 muestra la informacién meteoroldgica necesaria para realizar las estimaciones
durante el ensayo, que fue obtenida a partir de la estacion meteoroldgica ubicada en Las
Cardas desde el centro de estudios avanzados en zonas aridas (Ceazamet).
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Figura 1. Gréaficos de dispersion con lineas rectas obtenidos a partir del promedio diario de
las variables meteoroldgicas durante el ensayo. En A se presenta la radiacion
fotosintéticamente activa y la temperatura de aire, y en B la humedad relativa y la
evapotranspiracion.
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Estado hidrico de las especies

Como se observa en el Cuadro 2, la conductancia estomatica a mediodia (gs) difirio
significativamente entre las especies (p < 0,0001), siendo mandarino la especie de menor gs,
mientras que olivo e higuera fueron las especies de mayor gs. En los potenciales hidricos, al
mediodia, las especies olivo y mandarino tuvieron los valores mas negativos en ambas
variables. En cuanto al Wpq no difirio significativamente entre las especies (p = 0,7145).

Cuadro 2. Conductancia estomatica (gs), potencial hidrico de prealba (Wpq), potencial hidrico
xilemético (Wx) y potencial hidrico foliar (V) de seis especies frutales. Medias =+ error

estandar.
Estado hidrico

Especies Os Wpd Wx bd
(mmol m?s)  —mmmmmmmeeeee e (L2 e
Granado 380,6+521 b -057+0,04 a -131+0,10 b -1,79+0,09 b
Higuera 616,7+616 Cc -054+0,09 a -128+0,12 b -1,70+0,22 b
Mandarino  1453+51,1 a -059+0,06 a -152+009 a -220+0,22 a
Olivo 601,9+459 ¢ -061+005 a -161+0,15 a -250+044 a
Palto 2620+48,7 b -048+0,02 a -108+0,10 b -142+0,10 b
Vid 3536+521 b -056+0,07 a -104+010 b -131+0,08 b

Valores con la misma letra y en sentido vertical, no difieren significativamente segun test
post hoc DGC (p > 0,05).

Variables integradas en el tiempo

Se observaron diferencias estadisticamente significativas en la masa foliar por unidad de area
(LMA\) entre las especies (p < 0,0001). Cabe destacar que olivo y vid tuvieron los valores
mas altos y bajos, respectivamente. Respecto a la densidad de peciolo (Dy), se conformaron
tres grupos estadisticamente diferentes (p < 0,0001), destacando el grupo de mandarino y
olivo por exhibir los valores mas altos. En cuanto a la composicion isotopica (8*°C), se
obtuvieron dos grupos estadisticamente diferentes (p = 0,0071) (Cuadro 3).

Cuadro 3. Masa foliar por unidad de area (LMA), densidad de peciolo (Dp) y composicion
isotopica de *C (513C) de seis especies frutales. Medias + error estandar.

Variables integradas en el tiempo

Especies LMA Dp SBC

(@ m?) (mg mm=) (%)
Granado 958+30 b 0,35+0,06 b -253+0,3 b
Higuera 86,7+56 b 0,21+0,02 a -278+0,6 a
Mandarino 1243+105 ¢ 0,44+0,02 c -25,1+06 b
Olivo 181,0+14,4 d 0,53+0,05 ¢ -256+03 b
Palto 1085+4,1 ¢ 0,32+0,01 b 275106 a
Vid 529+4,1 a 0,14+0,01 a -265+0,8 a

Valores con la misma letra y en sentido vertical, no difieren significativamente segun test
post hoc DGC (p > 0,05).
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Parametros de la curva presion-volumen (PV)

En el Cuadro 4 se observa que la vid tuvo un potencial osmotico (Wo) significativamente
mayor (-1,13 MPa) que el del resto de las especies. Con relacion al Wy, se observaron
diferencias estadisticamente significativas (p < 0,0001), destacAndose nuevamente la vid por
su mayor valor. Para los parametros ¢, CFT y CFT* se observaron diferencias
estadisticamente significativas (p = 0,0116), (p = 0,0039) y (p = 0,0185) respectivamente,
siendo palto y vid los de mayor mddulo de elasticidad, y menor capacitancia foliar.

Cuadro 4. Potencial osmotico (Wo), potencial hidrico en el punto de pérdida de turgor (Wup),
modulo de elasticidad (g), capacitancia hidraulica antes del punto de pérdida de turgor
(CFT) y la capacitancia hidraulica después del punto de pérdida de turgor (CFT*) de seis
especies frutales. Medias =+ error estandar.

Parametros de la curva presion-volumen

Especies Yo Whip € CFT CFT*
(MPa) (mol m2 MPal) -----nmmmmem
Granado -1,81+£0,22 a -248+0,18 a 10,12+1,74 a 0,98+0,15 b 1,85+053 b
Higuera -164+0,19 a  -210%0,19 b 10,19+0,84 a 141+020 b 243+0,60 b
Mandarino -166+0,12 a -2,33£0,15 a 12,67+221 a 1,17+0,25 b 2,73+0,52 b
Olivo -1,86+0,23 a -2,75+0,08 a 11,80+246 a 122+0,16 b 290+074 b
Palto -153+0,09 a -1,85+0,07 b 19,77+338 b 0,67+0,13 a 1,07+£014 a
Vid -1,13+0,03 b -144+001 ¢ 1575+151 b 049+0,04 a 0,70+0,08 a

Valores con la misma letra'y en sentido vertical no difieren significativamente segun test post
hoc DGC (p > 0,05).

Vulnerabilidad hidraulica foliar

En la Figura 2 se observa que las curvas de vulnerabilidad hidraulica foliar de las seis especies
estudiadas, siguieron una funcién sigmoidea, con diferencias sustanciales en la resistencia a
la cavitacion entre las especies denotadas por la variable Pso. En la misma figura se destaca
el valor de potencial hidrico en el punto de pérdida de turgor (Wup) de cada especie. En
particular, mandarino mostr6 una alta variabilidad de Kiear para un mismo valor de potencial
hidrico foliar, lo que se tradujo en un Pso con un intervalo de confianza particularmente
amplio. Por altimo, la tasa a la que se pierde la conductancia hidraulica foliar en funcién del
potencial hidrico foliar, es decir, la pendiente de la curva de vulnerabilidad hidraulica (S;
Figura 2).

13



25

Kleaf (mmol m-2 s-1 MPa-1)
15 20
] !
L
'4
>
L] L]
- &
Kleaf (mmol m-2 s-1 MPa-1)
15 20
| 1
* .
oS
)

10
10

i
i
i o
w0 1 -*
; o le . 1
' ]
o - H P = ]
T — : | : T T T T T
1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5
Potencial hidrico foliar (MPa) Potencial hidrico foliar (MPa)
Wip o Wip by,
79 - =4
S P ! Eae ' -
i
2 C) . ; D)
o | D{_Iu E
¢ ® ¢ |
% o w© :
g o :
E w | g 3
g - g !
E E i
= o z :
o L)
< ¥ oo :
© oA 1
i
o o E
T T T T
1 2 3 4 1 2 3 4 5
Potencial hidrico foliar (MPa) Potencial hidrico foliar (MPa)
P Pup Y
* E | -
o | E) e | F)
= 97« L, 4 . i = !
D{U L ¢ i E m - 1
z | 1 = '
P . b .
o~ ('\Il w
: - | £ |
= o
g T . ! g i
E \\ ' E ¥ '
E ! E .
T . ¢ H 3
g w - N E E ~ 4 L
- I 1
» 1 ° 1
o | o 4 .
T T \ T T \ T T T T
05 1.0 15 2.0 25 0.0 0.5 1.0 1.5 20 25 3.0 35
Potencial hidrico foliar (MPa) Potencial hidrico foliar (MPa)

Figura 2. Curvas de vulnerabilidad hidraulica. Graficos de dispersién obtenidos a partir de la
relacion entre la conductancia hidraulica foliar (Kiesf) y potencial hidrico foliar para
granado (A), higuera (B), olivo (C), mandarino (D), palto (E) y vid (F). El area
sombreada representa el intervalo de confianza de la regresion al 95% de confianza. Las
lineas verticales representan el Pso (linea roja continua) y su intervalo de confianza (linea
roja segmentada) y el potencial hidrico en el punto de pérdida de turgor (linea negra
segmentada).
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En el Cuadro 5 se presentan los pardmetros de la curva de vulnerabilidad hidraulica foliar en
cada especie. Cabe destacar que olivo presento el valor mas alto de Kieat, Seguido por higuera,
granado y palto que obtuvieron un valor medio de Kiear y por Ultimo con los valores mas bajos
se encuentran vid y mandarino. Para los puntos criticos de la curva de vulnerabilidad, resalta
el pardmetro Pso por su importancia fisioldgica, en donde se pude observar que la especie
granado exhibio el mayor valor de Pso, seguido por higuera, olivo y mandarino, con valores
medios de Pso y con los valores méas bajos de Pso se encuentran las especies vid y palto.
Finalmente, en el pardmetro de Sx hubo diferencias entre las especies, variando de -29,1
mmol st m?2 MPa MPa para mandarino a -146,0 mmol st m2 MPa* MPa! para higuera,
esta ultima nos demuestra que es una especie que pierde mas rapidamente su Kjear €n relacion
con pequefios cambios en el potencial hidrico foliar.

Cuadro 5. Promedios con sus intervalos de confianza en conductancia hidraulica foliar
méaxima (Kmax), potencial hidrico foliar en el cual se pierde un 12 (P12), 50 (Pso) y 88%
(Pss) de la conductividad hidréaulica y pendiente de la curva de vulnerabilidad hidraulica

foliar (Sx).
Variables Granado Higuera Mandarino Olivo Palto Vid
Kmax (mmol st m2 MPa) 20,9 21,7 8,4 29,6 17,9 10,3
LI (2,5%) 18,5 18,7 7,8 27,6 15,7 9,9
LS (97,5%) 23,2 24,7 9,1 31,6 20,0 10,6
P12 (MPa) 19 2,5 0,8 2,0 0,7 1,5
LI (2,5%) 1,1 1,4 0.4 1,4 0,5 0,8
LS (97,5%) 2,5 2,8 15 2,5 1,0 1,7
Pso (MPa) 3,5 2,9 2,5 2,9 1,2 1,8
LI (2,5%) 3,2 2,7 2,0 2,7 1,0 1,7
LS (97,5%) 39 3,6 3,1 3,0 1,5 2,0
Pgs (MPa) 51 3,2 4,3 3,6 1,9 2,4
LI (2,5%) 4,5 2,8 3,5 3,1 1,3 2,0
LS (97,5%) 6,0 5,2 53 4,6 2,2 3.2
Sx (mmol st m2 MPa! MPa!) -31,5 -146,0 -29,1 -60,2 -76,6 -72,2
LI (2,5%) -21,4 -26,8 -20,2 -29,6 -53,8 -39,3
LS (97,5%) -42,6 -2249,4 -42,9 -1345  -1939  -489,1

Los intervalos de confianza se componen de limite inferior (LI) y limite superior (LS).
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Asociacidn entre rasgos hidraulicos y morfoldgicos

Se evaluo la asociacion entre los parametros de eficiencia y seguridad hidraulica (Figura 3).
No se observo una asociacion significativa entre Kmax y los rasgos de seguridad Wup (p =
0,1825), y Pso (p = 0,3766).
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Figura 3. Gréficos de dispersion obtenidos a partir de la asociacion entre Kmax con Wup (A) y
Pso (B). Cada punto representa la media por especie y las barras horizontales provienen
de intervalos de confianza para ambos gréaficos, las barras verticales en A provienen del
error estandar y en B provienen de intervalos de confianza.
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Se observé una asociacion negativa y significativa entre gs y P12 (p = 0,0142) (Figura 4A), y
positiva y significativa entre gs y Kmax, aunque con una significancia de 0,1 (p = 0,052)
(Figura 4B).
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Figura 4. Graficos de dispersion obtenidos a partir de la asociacién entre gs con P12 (A) y
Kmax (B). Cada punto representa la media por especie. Las barras horizontales provienen
del error estandar y las verticales provienen de intervalos de confianza.

Finalmente, se asociaron rasgos de seguridad con el potencial hidrico xilematico de
mediodia. Los resultados revelaron una asociacion significativa entre los rasgos Wup (p =
0,0145), LMA (p = 0,0407) y Dy (p = 0,0307) en funcion de Py (Figura 5). En particular, se
observo que el potencial minimo diario siempre se mantuvo por sobre el potencial hidrico en
el punto de pérdida de turgor de cada especie.
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Figura 5. Gréaficos de dispersion obtenidos a partir de la asociacion entre Px con Wup (A),
LMA (B) y Dy (C). Cada punto representa la media por especie. Las barras horizontales
provienen de intervalos de confianza y las verticales del error estdndar en los tres
gréaficos.

Anélisis de correlacion entre rasgos

Los resultados del analisis de correlacion entre los rasgos medidos en este trabajo estan
representados mediante una matriz de correlacion (Figura 6), a partir de la cual se observan
las asociaciones obtenidas y se resaltan los valores significativos al 5%, tanto positivos como
negativos. En efecto, es importante destacar las asociaciones positivas y significativas entre
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813C y Sx (r = 0,88), seguida por la correlacion entre LMA y Dy (r = 0,95) que son rasgos
integrados en el tiempo, y por ultimo la asociacion entre los puntos criticos de la curva de
vulnerabilidad hidraulica como Pso con Pgg (r = 0,89). Por otro lado, cabe sefialar las
asociaciones negativas y significativas entre Wypy LMA (r = -0,82), y Wx con CFT* (r = -
0,95).

5 % o F %
QQQ‘PQ\QOQ@Q“’eQ"?&e*é’@\}“oq@cf 1
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Figura 6. Correlograma de las variables evaluadas. El valor en cada interaccion entre
variables representa el coeficiente de Correlacion de Pearson de su asociacion. Solo las
asociaciones significativas (p < 0.05; n = 6) se encuentran en celdas coloreadas. El color
rojo y azul indica si la asociacién es positiva 0 negativa, respectivamente, mientras que
la intensidad de color indica el grado de significancia. Variables: conductancia
estomatica (gs), potencial hidrico de prealba (Wpd), potencial hidrico xileméatico (W),
potencial hidrico foliar (W), masa foliar por unidad de area (LMA), densidad de peciolo
(Dp), composicion isotopica de *C (513C) potencial osmoético (Wo), potencial hidrico en
el punto de pérdida de turgor (\Pup), modulo de elasticidad (€), capacitancia hidraulica
antes del punto de pérdida de turgor (CFT), la capacitancia hidraulica después del punto
de pérdida de turgor (CFT*), conductancia hidraulica foliar maxima (Kmax), potencial
hidrico foliar en el cual se pierde un 12 (P12), 50 (Pso) y 88% (Pss) de la conductividad
hidraulica y pendiente de la curva de vulnerabilidad (Sx).
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DISCUSION

Compensacion entre sequridad y eficiencia hidraulica a nivel foliar

Las curvas de vulnerabilidad hidraulica (Figura 2) permiten verificar las estrategias
hidraulicas que despliegan las especies frente al estrés hidrico, lo que se relaciona con el
grado de compromiso entre eficiencia y seguridad hidraulica (Liu et al., 2020). En el presente
estudio las especies méas vulnerables (menor seguridad hidraulica) fueron vid y palto. Se
determind que pierden su conductividad a potenciales hidricos foliares relativamente altos
(Cuadro 5), no obstante, no presentaron un comportamiento particularmente eficiente con
altas conductancias hidraulicas foliares (cuadro 2 y 5). Estos resultados concuerdan con lo
reportado por Gleason et al. (2015), quienes observaron que un gran porcentaje de las
especies estudiadas exhibieron una baja eficiencia y seguridad, sugiriendo que una
compensacion entre estos dos rasgos hidraulicos no seria algo generalizado. De manera
similar los estudios de Maherali et al. (2004) y Westoby y Wright (2006), muestran que las
especies tienden a estar fuera de la zona 6ptima de compensacion, lo que demuestra que, para
tener una alta eficiencia, deberia existir una base anatomica que sostenga el compromiso con
la seguridad hidraulica.

Por otro lado, el granado desplegd una estrategia de tolerancia, perdiendo el 50% de la
conductividad hidraulica a potenciales hidraulicos méas negativos que el resto de las especies
(-3,5 MPa). Sin embargo, se observé al mismo tiempo una conductancia hidraulica maxima
relativamente alta (Cuadro 5). Algo similar ocurrié con olivo e higuera, los que mostraron
una tendencia a presentar valores altos de eficiencia y seguridad hidraulica. Este resultado
sustenta la idea propuesta por Liu et al. (2020), de un xilema optimizado, por presentar un
comportamiento hidraulico eficiente y seguro. Sin embargo, la especie mandarino fue la
Unica que expresé una compensacion hidraulica a nivel foliar, con una pérdida del 50% de la
conductancia hidraulica a potenciales hidricos foliares bajos (-2,5 MPa), con un bajo valor
de Kmax (8,4 mmol s m?2 MPa), saliendo de la tendencia. Los resultados obtenidos sugieren
que, a traves de las especies, no existiria una compensacion hidraulica a nivel foliar entre
eficiencia y seguridad (Figura 3). Respecto de esto, Gleason et al. (2015), sugieren que la
hipotética correlacion negativa entre seguridad y eficiencia puede ser inevitable a nivel de
poros de membranas individuales, pero que esta correlacion se debilita a medida que el nivel
de analisis sea mas complejo, como el tejido foliar o xilematico. Ademas, es posible que otras
compensaciones especificas del xilema puedan interferir esta asociacion, por ejemplo, si
hubiera un compromiso entre eficiencia y estabilidad mecéanica

Se observo una asociacion negativa y significativa entre P12y la conductancia estomatica (gs)
(Figura 4A). Este resultado es contrario a la hipdtesis propuesta, debido a que desde el punto
de vista de gs como rasgo eficiencia y P12 como rasgo de seguridad, las especies mas
eficientes son al mismo tiempo las mas seguras. Es esperable que especies mas tolerantes a
una disminucion temprana de su conductancia hidraulica foliar (granado, higuera y olivo),
sean eficientes en mantener a la hoja en un estado de equilibrio entre la demanda y el
suministro de agua, manteniendo asi una mayor apertura estomatica. Por otra parte, la
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asociacion positiva y significativa entre rasgos de eficiencia hidraulica (Figura 4B) concuerda
con los resultados de Brodribb et al. (2007) y Scoffoni et al. (2018), quienes reportaron
correlaciones entre gs, asimilacion neta maxima y la conductancia hidraulica foliar (Kieaf).
Sin embargo, se desconoce el vinculo entre Kiear y €l intercambio gaseoso a medida que las
hojas se deshidratan al punto de pérdida de turgor, por lo cual, se deben investigar los
mecanismaos fisiologicos precisos que subyacen esta falla hidraulica. También se observé una
compensacion entre eficiencia y seguridad a través de la asociacion positiva y significativa
entre 8*°C foliar y la pendiente de la curva de vulnerabilidad en Pso (Sx). 8°C ha sido
establecido como un indicador integrado de la eficiencia intrinseca del uso del agua (WUE;
= A/gs) (Farquhar et al., 1982), y esta fue menor en las especies con menor P12, muy
probablemente por una mayor capacidad de mantener altos valores de gs.

Asociacion entre rasgos de tolerancia al estrés hidrico y morfoldgicos foliares

Se establece que una mayor inversion en seguridad hidraulica permite que las plantas operen
a tensiones mas altas y con menos obstrucciones de gas dentro de los conductos del xilema
(Gleason et al., 2015). Esto se traduce en que las especies deben exhibir valores de Psop mas
negativos (Urli et al., 2013), por lo que se podria jerarquizar a las especies estudiadas en un
continuo de tolerancia foliar al estrés hidrico (o seguridad hidraulica) a través de este
pardmetro. No obstante, dada la contribucion de la via extra-xilematica a la conductancia
hidraulica foliar (Brodribb et al., 2007; Sack et al., 2003), el parametro potencial hidrico en
el punto de pérdida de turgor puede contribuir en esta caracterizacion. De hecho, Meinzer et
al. (2016), propusieron utilizar el Wup como un indicador del grado de isohidratacion, porque
integra variables asociadas a los rangos de control estomatico sobre el potencial hidrico.
Especies de menor control estomatico (relativamente anisohidricas) tendrian menores Whp.
Es asi como desde el punto de vista de Pso y Wip, las especies constituyeron 3 grupos: granado
y olivo en alta tolerancia, seguido por higuera y mandarino en tolerancia media, y por ultimo
palto y vid en baja tolerancia. Esto resultd en una asociacion positiva entre Wup y Pso al 10%
(p = 0,0984) lo que ha sido observado en otros estudios (Bartlett et al., 2016).

Johnson et al. (2018) observaron que especies mas anisohidricas, es decir, que experimentan
los menores y mas variables potenciales hidricos durante la temporada, tienen menores
valores de Wup, ademas de menores valores de masa foliar seca por unidad de area. También
observaron que estas especies fueron capaces de ajustar estos rasgos, invirtiendo en
seguridad, cuando la intensidad del déficit hidrico aumento en la temporada. En el presente
estudio se observd que las especies de mayor masa foliar por unidad de area (LMA) y
densidad de peciolo (Dp) tuvieron los menores valores de potencial hidrico en el punto de
pérdida de turgor (Wup) y se exponian a menores potenciales hidricos a mediodia (Figura 5).
Los resultados obtenidos permiten inferir que existe un vinculo entre los rasgos morfoldgicos
con rasgos de seguridad hidraulica. En la misma linea se observé una correlacion positiva y
significativa entre Pso y € (r = 0,97). Podria inferirse una relacion causal entre estas variables,
ya que con un menor modulo de elasticidad (paredes mas elasticas), son capaces de mantener
la turgencia celular a bajos potenciales hidricos manteniendo asi una relativamente alta
conductancia hidraulica foliar. Esto seria importante para mantener el crecimiento y la
apertura estomatica frente a un estrés hidrico (Graciano y Fernandez, 2010). Esto coincide
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con los expuesto por McCulloh et al. (2019), quienes postulan que los requisitos mecénicos
para tolerar altas tensiones dentro de los conductos del xilema, exigen una mayor densidad
de los tejidos, lo que se traduciria en una mayor resistencia mecénica. Esta mayor tolerancia
a bajos potenciales hidricos tendria una consecuencia ecoldgica, ya que una inversion en
tejidos de mayor densidad implicaria tasas de crecimiento més lenta (Poorter et al., 2008) y
mayor costo en carbono.

Rangos de la funcidn hidraulica foliar

Se observo una correlacion significativa entre el Wup y Wo (r =0,96), y los potenciales hidricos
lo que ha sido observado en otros estudios (Meinzer et al., 2016; Martorell et al., 2015). Si
bien todas las especies experimentaron potenciales hidricos xilematicos minimos bajo riego
siempre por sobre Wup, la pendiente de la relacion tuvo un valor de 1,8 MPa MPa’, lo que
implica que las especies de menor Wup tenian un margen de seguridad mayor en esta
condicion. Algo similar se observo con el Pso y Pgs, aunque las relaciones no resultaron
significativas. Este resultado puede ser interpretado en términos de margenes de
funcionamiento hidraulico (Wx - Wup), en las especies palto y vid con un rango de
funcionamiento mas restrictivo (entre 0,4 y 0,77 MPa) que mandarino e higuera (0,82 MPa),
y que granado y olivo (entre 1,14 y 1,17 MPa). Lo anterior tiene relacion con la realidad
respecto de que se indica que especies como higuera, granado y olivo podrian ser buenas
candidatas para manejos restrictivos de agua. Si bien es cierto que vid es manejada
rutinariamente bajo estrés (vid de interés enoldgico), se ha documentado que potenciales
xilematicos entre -1,1y -1,4 MPa se consideran estreses moderados, mientras que potenciales
xileméaticos menores de -1,4 MPa se consideran estreses severos (Van Leeuwen et al., 2009).
Lo anterior guardaria relacion con la propuesta de Meinzer et al. (2016) y Fu y Meinzer
(2019), quienes indican que el Wyp seria un buen predictor del grado iso/anisohidrico de
distintas especies.

En este punto vale destacar que la higuera tuvo un Sy particularmente bajo, con -146 mmol
m2 st MPa! MPa? vs -54 mmol m? s* MPa! MPa! promedio del resto de las especies.
Esto resulta interesante, porque pese a que higuera tiene un P particularmente alto, i.e. la
pérdida de conductividad ocurre mas tarde que en otras especies, una vez alcanzado este
punto la pérdida ocurre en un rango de potenciales estrechos. Esto se refleja en una rapida
defoliacion inducida por estrés, caracteristica de la higuera (evasion) y no de otras especies
como granado 0 mandarino que mostraron los mas bajos Sx (Figura 2, Cuadro 5).
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CONCLUSION

El presente estudio evalud la compensacion entre la eficiencia y seguridad hidréaulica a nivel
de hoja en seis especies frutales cultivadas extensamente en zonas aridas y semiaridas del
norte de Chile. No se observé una asociacion positiva y significativa entre los rasgos de
eficiencia y seguridad hidraulica foliar a través de las especies estudiadas, por lo tanto, bajo
las condiciones de estudio, la hip6tesis planteada es rechazada. Es asi como la compensacion
eficiencia-seguridad hidraulica ampliamente reportada a nivel de xilema no seria tan evidente
a niveles de integracion mayores, i.e. hoja. Las especies mas tolerantes al estrés hidrico
muestran rasgos morfoldgicos asociados a mayores inversiones de carbono a nivel de hoja,
es decir, tejido mas denso, con méas carbono por unidad de area foliar o volumen de peciolo.
Esto sugiere una asociacion entre la tolerancia al estrés hidrico y la resistencia mecanica del
tejido. Como se observé en otros estudios, LMA vy la densidad de la madera podrian ser
buenos indicadores de la tolerancia al estrés hidrico, siendo ademéas mas faciles y eficientes
de medir que los rasgos funcionales.
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APENDICES

Apéndice I. Andlisis de la varianza y test post hoc DGC de la conductancia estomatica (gs)

Variable N R2 R2A] CV
gs (mmol m-2s-1) 43 0,63 059 3537

Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC al CM F p-valor
Modelo 1221396,87 5 244279,37 12,86 <0,0001
Especie 1221396,87 5 244279,37 12,86 <0,0001
Error 702628,61 37 18989,96

Total 1924025,49 42

Test:DGC Alfa=0,05 PCALT=157,1406
Error: 18989,9626 gl: 37
Especie Medias n E.E.

M 145,31 7 52,09 A

P 261,98 8 48,72 B

\ 353,60 7 52,09 B

G 380,61 7 52,09 B

@) 601,96 9 45,93 C
H 616,70 5 61,63 C

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Apéndice 11. Andlisis de la varianza y test post hoc DGC del potencial hidrico de prealba (Ppa)
(MPa)

Variable N R2 R2ZA] CV
Ppa (MPa) 48 0,06 0,00 29,85

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo I11)

F.V. SC al CM F p-valor
Modelo 0,08 5 0,02 0,58 0,7145
Especie 0,08 5 0,02 0,58 0,7145
Error 1,17 42 0,03
Total 1,25 47

Test:DGC Alfa=0,05 PCALT=0,1764
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Error: 0,0278 gl: 42
Especie Medias n E.E.

@) -0,61 8 0,06 A
M -0,59 8 0,06 A
G -0,57 8 0,06 A
\ -0,56 8 0,06 A
H -0,54 8 0,06 A
P -0,48 8 006 A

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Apéndice I11. Andlisis de la varianza y test post hoc DGC del potencial hidrico xilematico (Px)
(MPa)

Variable N R2 R2A] CV
Px (MPa) 48 0,34 0,26 23,97

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo I11)

F.V. SC 4l CM_ F p-valor
Modelo 208 5 0,42 4,25 0,0033
Especie 2,08 5 0,42 4,25 0,0033
Error 412 42 0,10
Total 6,20 47

Test:DGC Alfa=0,05 PCALT=0,3312
Error: 0,0980 gl: 42

Especie Medias n E.E.

0] -1,61 8 011 A

M -1,52 8 0,11 A

G -1,31 8 0,11 B
H -1,28 8 0,11 B
P -1,08 8 0,11 B
\V/ -1,04 8 0,11 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
Apéndice 1V. Analisis de la varianza y test post hoc DGC del potencial hidrico foliar (Pl) (MPa)

Variable N R2 R2ZA] CV
Pl (MPa) 48 0,32 0,24 35,66

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo I11)

F.V. SC al CM F p-valor
Modelo 8,34 5 1,67 3,95 0,0050
Especie 8,34 5 1,67 3,95 0,0050
Error 17,72 42 0,42
Total 26,06 47
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Test:DGC Alfa=0,05 PCALT=0,6872
Error: 0,4220 gl: 42

Especie Medias n E.E.

0] -2,50 8 023 A

M -2,20 8 023 A

G -1,79 8 0,23 B
H -1,70 8 0,23 B
P -1,42 8 0,23 B
\V/ -1,31 8 0,23 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
Apéndice V. Andlisis de la varianza y test post hoc DGC de la densidad de peciolo (Dp)

Variable N R2 RzZA] CV
Densidad 31 0,79 0,75 23,42

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo I11)

F.V. SC al CM F  p-valor
Modelo 061 5 0,12 18,66 <0,0001
Especie 061 5 0,12 18,66 <0,0001
Error 0,16 25 0,01

Total 0,77 30

Test:DGC Alfa=0,05 PCALT=0,1119
Error: 0,0065 gl: 25

Especie  Medias n E.E.

V 0,14 5 0,04 A

H 0,21 5 0,04 A

P 0,32 5 0,04 B

G 0,35 4 0,04 B

M 0,44 5 0,04 C
0] 0,53 7 0,03 C

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
Apéndice VI. Anélisis de la varianza y test post hoc DGC de la composicion isotdpica de *3C

Variable N R2 R2ZA] CV
13C (%0) 30 0,47 035 4,73

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo I11)

F.V. SC al CM F p-valor
Modelo 32,45 5 6,49 4,19 0,0071
Especie 32,45 5 6,49 4,19 0,0071
Error 37,21 24 1,55
Total 69,66 29
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Test:DGC Alfa=0,05 PCALT=1,7262
Error: 1,5503 gl: 24

Especie Medias n E.E.

H -27,79 5 056 A

P -27,45 5 056 A

V -26,55 5 056 A

0] -25,57 5 0,56 B
G -25,32 5 0,56 B
M -25,13 5 0,56 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
Apéndice VII. Analisis de la varianza y test post hoc DGC del potencial osmético (Vo) (MPa)

Variable N R2 R2A] CV
¥, (MPa) 39 0,27 0,15 27.08

Cuadro de Anélisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC 4l CM F p-valor
Modelo 222 5 0,44 2,39 0,0588
Especie 222 5 0,44 2,39 0,0588
Error 6,14 33 0,19
Total 8,36 38

Test:DGC Alfa=0,05 PCALT=0,5370
Error: 0,1860 gl: 33

Especie Medias n E.E.

0] -1,86 4 022 A

G -1,81 8 0,15 A

M -1,66 6 0,18 A

H -1,64 8 0,15 A

P -1,53 6 0,18 A

\V/ -1,13 7 0,16 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Apéndice VII. Anélisis de la varianza y test post hoc DGC del potencial hidrico en el punto de
pérdida de turgor (Wup) (MPa)

Variable N R2 R2ZA] CV
Wup (MPa) 39 058 052 17,90

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo I11)
F.V. SC_ dl CM F p-valor
Modelo 6,58 5 1,32 9,12 <0,0001
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Especie 6,58 5 1,32 9,12 <0,0001
Error 476 33 0,14
Total 11,35 38

Test:DGC Alfa=0,05 PCALT=0,4731
Error: 0,1443 gl: 33

Especie Medias n E.E.

0] -2,75 4 0,19 A

G -2,48 8 0,13 A

M -2,33 6 0,16 A

H -2,10 8 0,13 B

P -1,85 6 0,16 B

Vv -1,44 7 0,14 C

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
Apéndice VIII. Andlisis de la varianza y test post hoc DGC del mddulo de elasticidad (g) (MPa)

Variable N R2 RzZA] CV
¢ (MPa) 39 0,35 0,25 38,83

Cuadro de Analisis de la Varianza (SC tipo I11)

F.V. SC al CM F p-valor
Modelo 462,67 5 92,53 3,52 0,0116
Especie 462,67 5 92,53 352 0,0116
Error 866,32 33 26,25

Total 1328,99 38

Test:DGC Alfa=0,05 PCALT=6,3798
Error: 26,2521 gl: 33

Especie Medias n E.E.

G 10,12 8 1,81 A

H 10,19 8 1,81 A

0] 11,80 4 256 A

M 12,67 6 2,09 A

V 15,75 7 1,94 B
P 19,77 6 2,09 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Apéndice IX. Andlisis de la varianza y test post hoc DGC de la capacitancia hidraulica antes del
punto de pérdida de turgor CFT (mol m-2 MPa-1)

Variable N R2 R2ZA] CV
CET (mol m-2 MPa-1) 39 0,40 0,30 44,68
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Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo IlI)

F.V. SC 4l CM F p-valor
Modelo 421 5 0,84 4,33 0,0039
Especie 421 5 0,84 4,33 0,0039
Error 6,42 33 0,19
Total 10,64 38

Test:DGC Alfa=0,05 PCALT=0,5494
Error: 0,1946 gl: 33

Especie Medias n E.E.

Vv 0,49 7 0,17 A

P 0,67 6 0,18 A

G 0,98 8 0,16 B
M 1,17 6 0,18 B
0] 1,22 4 0,22 B
H 1,41 8 0,16 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)

Apéndice X. Andlisis de la varianza y test post hoc DGC de la capacitancia hidraulica después del
punto de pérdida de turgor CFT* (mol m-2 MPa-1)

Variable N R2 R2A] CV
CFT* (mol m-2 MPa-1) 39 0,33 0,22 65,98

Cuadro de Andlisis de la Varianza (SC tipo I11)

F.V. SC 4l CM_ F p-valor
Modelo 2465 5 493 3,19 0,0185
Especie 2465 5 493 3,19 0,0185
Error 50,98 33 1,54
Total 75,62 38

Test:DGC Alfa=0,05 PCALT=1,5476
Error: 1,5447 gl: 33

Especie Medias n E.E.

Vv 0,70 7 047 A

P 1,07 6 051 A

G 1,85 8 0,44 B

H 2,43 8 0,44 B

M 2,73 6 0,51 B

@) 2,90 4 0,62 B

Medias con una letra comun no son significativamente diferentes (p > 0,05)
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