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RESUMEN

La fruticultura establecida en zonas é&ridas y semi-aridas de Chile ha sido impactada
negativamente por eventos asociados al cambio climatico, y seguird viéndose afectada a
futuro. El objetivo de este estudio es conocer la estrategia de respuesta de 6 frutales
cultivados en la zona a un déficit hidrico prolongado. Se evaluaron las 6 especie en un
tratamiento de deficit hidrico progresivo (WD) y bien regado (WW). Se midieron los
potenciales hidricos de pre-alba y mediodia en todos los tratamientos para cuantificar a través
de la relacidn entre estas variables la estrategia hidraulica de cada especie en el continuo iso-
anisohidrico mediante la estimacion de su “hydroscape area”. Ademas, se establecid la
relacion entre la conductancia estomatica y el potencial hidrico en pre-alba para cada especie,
junto con rasgos de resistencia a la sequia como la densidad de madera y potencial en el punto
de pérdida de turgencia. El “hydroscape area” discriming efectivamente entre especies y
resultd estar mas fuertemente asociado a rasgos de tolerancia al estrés hidrico que otros
indicadores de estrategia hidraulica previamente propuestos. Olivo se situo en el extremo
mas anisohidrico del estudio mientras que vid fue la especie mas isohidrica. Olivo presentd
los mayores rasgos de tolerancia a la sequia, mientras que palto y vid fueron las especies mas
sensibles. Mandarino presentd el menor punto de cierre estomatico, y palto el mayor. No se
encontraron relaciones entre el “hydroscape area” y las dinamicas de uso del agua a nivel de
planta completa, ni con la conductancia estomatica maxima.

Palabras clave: Control estomatico, Estrategia hidraulica, Iso-anisohidrico, Respuesta a la
sequia, Zonas aridas y semi-aridas.



ABSTRACT

Fruit growing established in arid and semi-arid zones of Chile has been negatively impacted
by events associated with climate change and will continue to be affected in the future. The
objective of this study is to assess the response strategy of 6 fruit trees grown in the area to a
prolonged water deficit. The 6 species were evaluated in a progressive water deficit (WD)
and well-watered (WW) treatments. Pre-dawn and midday water potentials were measured
in all treatments to quantify, through the relationship between these variables, the hydraulic
strategy of each species in the iso-anisohydric continuum by estimating its “hydroscape area”
and other indicators derived from the relationship between water potentials. In addition, the
relationship between stomatal conductance and predawn water potential was established for
each species, as well as drought resistance traits such as wood density and potential at the
point of turgor loss. Hydroscape area effectively discriminated between species and was
found to be more strongly associated with water stress tolerance traits than other previously
proposed indicators of hydraulic strategy. Olive was at the most anisohydric end of the study
while grapevine was the most isohydric species. Olive showed the highest drought tolerance
traits, while avocado and grapevine were the most sensitive species. Mandarin orange
presented the lowest point of stomatal closure, and avocado the highest. No relationships
were found between the hydroscape area, and the dynamics of water use at the whole plant
level, nor with the maximum stomatal conductance.

Keywords: Stomatal control, Hydraulic strategy, 1so-anisohydric, Response to drought, Arid
and semi-arid zones.



INTRODUCCION

Las plantas son capaces de ajustar dindmicamente su intercambio gaseoso mediante un cierre
parcial o total de sus estomas, enfrentandose a la necesidad de obtener CO> de la atmoésfera
mientras se limita la pérdida de agua (Taiz y Zeiger, 2002). Este cierre estomatico limita la
tasa de disminucion del potencial hidrico que la planta es capaz de alcanzar (Martinez-Vilata
y Garcia-Forner, 2017). Las diferencias entre especies en cuanto al grado de control
estomatico sobre la transpiracion a medida que se seca el suelo han sido descritas en términos
de un continuo de comportamiento iso-anisohidrico (Tardieu y Simonneau, 1998; Martinez-
Vilalta et al., 2014).

Las plantas isohidricas (estrategia de evasion) se definen como aquellas que reducen su
conductancia estomatica (g,) y su transpiracion (E) parcial o totalmente, manteniendo un
potencial hidrico foliar minimo de mediodia (¥,,,;,) relativamente constante a medida que su
potencial hidrico foliar de pre-alba (ypp) 0 el potencial hidrico del suelo disminuye. Por el
contrario, las plantas con estrategia anisohidrica (estrategia de tolerancia), mantienen su g,
y su E relativamente alto, permitiendo una disminucion de su ,,,;,, casi en paralelo con ypp.
Se habla entonces que las plantas isohidricas poseen un control estomatico mas estricto sobre
el potencial hidrico, y presentan una pendiente de la relacion entre el Y, ¥ ¥pp
(Yminvs. Ypp) Mas cercana a 0, mientras que las plantas anisohidricas mostrarian una
regulacién mas flexible y una pendiente méas cercana a 1 (Martinez-Vilalta et al., 2014).

Las diferencias de la pendiente ,,;,vs.¥p, entre especies se explicarian debido a la
sensibilidad estomatica al potencial hidrico foliar (Fisher et al., 2006; Klein, 2014). Sin
embargo, la idea del grado de regulacion estomatica como unico factor determinante del
WYnmin COMeNnzo a ser puesta en duda. Un metaandlisis de varias especies realizado por
Martinez-Vilalta y Garcia-Forner (2017), mostro que una regulacion estricta del y,,,;,, no esta
asociada necesariamente con un mayor grado de control estomatico. Numerosos autores han
considerado no solo el grado de regulacion estomatica, sino también factores hidraulicos
como la conductividad hidraulica del xilema (K,.), o de planta completa (Ks), vinculandolos
con la regulacion estomaética bajo el concepto de “estrategia hidraulica”.

En condiciones de estado estacionario, el transporte de agua a través del xilema (J) debe
equilibrar las pérdidas por transpiracion en las hojas de las plantas (E) (Whitehead et al.,
1984), manteniendo la igualdad que se presenta en la ecuacion 1.

E=g, % Ay xD= —KsxAs* (Y, —Ys) =] (1)

Donde g, es la conductancia de la hoja al vapor de agua, D, el déficit de presion de vapor de
la atmésfera, K , la conductancia hidraulica de la planta completa por unidad de area de
seccion transversal de albura basal, A, y A, el area foliar y el area de albura basal, Y5y y;,
el potencial hidrico del suelo y foliar, respectivamente. Analizando esta igualdad, Martinez-
Vilalta et al. (2014), plantean un modelo en el cual la variacion de Y,,,;, vs. ¥pp dependeria

de ;g((jjsi donde f; (Ws) Y fi(Ws), son funciones relativas que toman valores entre 0 (valor
k\YS




cero de la variable) y 1 (valor maximo de la variable) y representan la sensibilidad de g; y
de K al g, respectivamente.

Bajo este enfoque, cuando la relacion entre la vulnerabilidad de la conductancia estomética
y la vulnerabilidad del sistema hidraulico es alta, la planta tendra una estrategia hidraulica
mas isohidrica, y su pendiente Y,,i,vs.Ypp Seria menor. Por el contrario, cuando esta
relacion es menor, las plantas tenderdn a ser mas anisohidricas, y contarian con una pendiente
mas elevada. Si la vulnerabilidad del sistema hidraulico es mayor que la de la conductancia
estomatica, se habla de una especie extremadamente anisohidrica, y su pendiente seria mayor
a 1. Este cambio de enfoque trae consecuencias importantes al anélisis de ,,,;, Vs. ¥pp, Ya
que ahora una planta con alta sensibilidad estomatica ain podria mostrar un comportamiento
anisohidrico, dependiendo de la vulnerabilidad de su sistema hidraulico (Martinez-Vilalta et
al., 2014).

Meinzer et al. (2016) plantearon un cuantificador del continuo iso-anisohidrico basado en el
mismo enfoque, denominado “hydroscape area”. Este cuantificador es el area de potenciales
en los cuales los estomas estan controlando el ,,;,. Este método ha mostrado ser muy
versatil en la integracion de los impactos de multiples mecanismos que regulan el
comportamiento estomatico y los potenciales hidricos durante una disminucion del contenido
de agua del suelo (Fuy Meinzer, 2019).

Este enfoque requiere un monitoreo intensivo del potencial hidrico de la planta durante un
tratamiento de sequia, para obtener la pendiente Y, Vs. Wpp. ES por esto que se buscan
indicadores que permitan cuantificar a una especie en el continuo iso-anisohidrico de manera
mas rapida. Un rasgo que se ha utilizado como indicador del grado de tolerancia al estrés
hidrico es el potencial hidrico foliar en el punto de pérdida de turgencia (yr,p) debido a la
relacion de este rasgo con el cierre estomatico (Brodribb et al., 2003) y el impacto de la
pérdida de turgencia sobre la integridad estructural celular y el metabolismo de las plantas
(Kramer y Boyer, 1995; McDowell, 2011). Este rasgo es el potencial hidrico foliar en el cual
la presidn de turgencia de todas (o la mayoria) de las células ha llegado a cero (Tyree y
Hammel, 1971).

Otro rasgo que ha demostrado estar positivamente correlacionado con el grado de tolerancia
al estres hidrico es la densidad de madera (Hacke et al. 2001), el cual es un rasgo altamente
conservado dentro de las especies (Chave et al., 2006; Swenson y Enquist, 2007). Una mayor
densidad de madera implica una mayor resistencia al embolismo, debido a que suele estar
asociada a paredes del conducto xilematico mas gruesas, que ayudan a evitar el colapso de
esta, y limenes de menor didmetro capaces de soportar potenciales mas negativos (Hacke et
al. 2001; Lens et al. 2011). En un analisis global el cual abarcd 74 especies, Fu y Meinzer
(2019), encontraron correlaciones significativas entre el “hydroscape area” y ambos rasgos,
por lo que son buenos candidatos de indicadores del grado de iso/anisohidrismo de una
especie.

Un lugar donde la disponibilidad de agua es baja, lo que causa estrés hidrico en las plantas,
son las zonas aridas y semi-aridas (Mazuela, 2013). Estas zonas aridas y semi-aridas son
particularmente vulnerables a los efectos del cambio climatico, y se prevé una disminucion



entre el 5 al 15% en el contenido de agua en los primeros 10 cm de suelo de estas zonas en
los proximos 70 afios (Dai, 2013). En Chile, estas zonas representan el 41% de la superficie
nacional (Benitez et al., 1994), donde la fruticultura presenta un rol preponderante en esta
macro region. Particularmente, la region de Coquimbo, con un clima semiarido, posee el
3,4% de la superficie nacional dedicada al sector silvoagropecuario la cual corresponde a
150.000 ha aproximadamente. De esta area, un 20% corresponde a cultivos frutales,
concentrando casi el 10% de la superficie de frutales de Chile, siento la especie frutal mas
cultivada la vid de mesa (8.159 ha), seguida por el palto (3.983 ha) y el olivo (3.904 ha)
(ODEPA, 2019). De estas 3 especies frutales, solo olivo ha sido descrita como relativamente
tolerante al estrés hidrico (Connor, 2005).

Dado el escenario de cambio climatico y sequia, los altos costos del establecimiento de un
cultivo frutal, y su importancia econémica y social, se requieren sistemas de produccion
fruticola que sean capaces de funcionar con un consumo de agua Optimo, sin que esto sea
perjudicial para los arboles frutales. También se necesitan sistemas fruticolas que sean
capaces de soportar una sequia, y recuperar su funcionamiento en el periodo posterior a esta.
Para esto, es necesario conocer como responden los frutales mas cultivados en estos
ambientes a un deficit hidrico prolongado, y con qué estrategias se enfrentan a este déficit.

En el presente estudio se utilizd el “hydroscape area” para determinar el grado de
iso/anisohidrismo de 6 especies cultivadas en zonas aridas y semi-aridas del norte de Chile.
Ya que las plantas méas anisohidricas permiten que sus ,,;, disminuyan a valores mas
extremos a medida que el contenido de agua en el suelo disminuye, se hipotetiza que
presentaran mayores rasgos de tolerancia a la sequia que las plantas mas isohidricas. Es por
esto que en este estudio se buscaron relaciones entre el indicador “hydroscape area” y los
rasgos de tolerancia.



HIPOTESIS

Especies con mayores “hydroscape area” mostrardn una estrategia hidraulica maés
anisohidrica y rasgos de tolerancia a la sequia como mayor densidad de madera y menores
potenciales en el punto de pérdida de turgencia.

OBJETIVOS

Objetivo general

Determinar la estrategia de respuesta al estrés hidrico de seis especies cultivadas en zonas
aridas y semi-aridas del norte de Chile mediante su “hydroscape area” y su relacién con el
uso de agua.

Objetivos especificos

Para 6 especies frutales (granado, higuera, mandarino, olivo, palto y vid) se busca:

1. Cuantificar las “hydroscape arca” mediante el andlisis de la relacion entre sus
potenciales hidricos de pre-alba y de mediodia durante un periodo de sequia.

2. Establecer la relacion entre la conductancia estomatica y el potencial hidrico de pre-
alba.

3. Estimar el potencial hidrico en el punto de pérdida de turgencia y otros rasgos de
resistencia a la sequia.

4. Establecer relaciones entre el “hydroscape area” y rasgos asociados a la resistencia a
la sequia, dindmicas de uso del agua y punto de cierre estomatico de las especies
estudiadas.



MATERIALES Y METODOS

Ubicacion del estudio

El estudio se realizé en el Centro de Estudios de Zonas Aridas (30°15°8” S, 71°15°24°* W)
ubicado en la Provincia de Elqui, Comuna de Coquimbo, Region de Coquimbo (Figura 1).
El bioclima de la zona de estudio corresponde al Mediterraneo Desértico — Oceanico (Pliscoff
y Leubert, 2006).

Figura 1. Ubicacién del estudio.

Material biol6gico

Seis especies lefiosas fueron estudiadas y comparadas: Punica granatum, Ficus carica, Olea
europaea, Vitis vinifera, Citrus reticulata, y Persea americana, las cuales fueron
seleccionadas por tener distintas zonas geograficas de origen, y por tanto variabilidad
respecto de su respuesta al déficit hidrico; a su vez, son especies gque se encuentran
representadas en la agricultura de la zona, con excepcién de granado e higuera (Cuadro 1).
En marzo del 2020, 20 individuos de cada especie, que tenian entre 2 y 3 afios de edad, fueron
trasplantados a macetas de 20 L que contenian turba con una mezcla de nutrientes (DMS2
Protekta; NPK de 15-12-29 + microelementos en concentracion de 0,6 kg m=). Cada maceta
contd con perforaciones en la base para el drenaje del agua, y fueron cubiertas para disminuir
las pérdidas por evaporacion. Todos los individuos se mantuvieron bajo un régimen de riego
por goteo de 2 L/h desde entonces, hasta el comienzo de los tratamientos experimentales.



Cuadro 1. Antecedentes generales de las especies frutales.

Superficie
Origen de la cultivadaen la
(I:\Ioogubnre mﬁcﬁo Variedad :Dn(}gtrio es,pecie o Referencia regiéq de
género y clima Coquimbo
(CIREN, 2021)
Transcaucasiay  (Chandra et
Granado Punica Wonderfull ) Asia Ceptral - al., 2010) 127 ha
granatum Subtropical a
desértico.
Oriente medio —  (Mars, 2003)
Higuera Ficus carica Black Mission - Avrido a templado 8 ha
suave.
Sudeste de Asia  (Scora, 1975)
Mandarino 1V Orogrande - Citrange Y Australia -
reticulata g Carrizo  Subtropical 5309 ha
(Citrus spp).
Cuenca del (Besnard y
Olivo Olea Sevillana - Mediterraneo — BerVi”é, 3664 ha
europaea Mediterraneo. 2000)
Persea ) Mesqamérica - (Galindo-
Palto americana Hass Mexicola Tropical a Tovaretal., 4041 ha
subtropical. 2008)
Oriente préximo
y region del (Arroyo-
mediterraneo Garcia et al.,
Vid Vitis vinifera Emperor - occidental — 2006)
Avrido a semi- 7321 ha
aridoy

Mediterraneo

Tratamientos y disefio experimental

Los factores del ensayo son especie y disponibilidad de agua. El factor especie cuenta con 6
niveles (las 6 especies estudiadas), mientras que el factor disponibilidad de agua cuenta con
2 niveles: bien regado (WW), y déficit hidrico (WD). El disefio experimental corresponde a
uno completamente aleatorizado con una estructura factorial de tratamientos (6x2), con 8
repeticiones por tratamiento. La unidad experimental es un individuo con su maceta.

Manejo del experimento

Los 20 arboles por especie fueron mantenidos en un buen estado de disponibilidad de agua
inicialmente. Cuatro arboles por especie fueron muestreados de manera destructiva para
medir su biomasa aérea inicial (BMi). Los 16 arboles restantes fueron divididos en dos
grupos de igual nimero y asignados a los tratamientos bien regado (WW) y déficit hidrico
(WD). Antes de comenzar el ensayo se regaron las macetas a saturacion y se dejaron drenar,



para determinar la masa de cada maceta a capacidad de campo (MCC). Ya que las macetas
se encontraban tapadas con una cubierta pléstica, la diferencia de masas entre una medicién
y otra fue atribuida completamente a la transpiracion. A partir del 4 de enero de 2021, los
individuos en WW fueron regados tres veces por semana con el volumen de agua necesario
para alcanzar MCC. Las macetas de los tratamientos WD fueron masadas tres veces por
semana y se regaron parcialmente, alcanzando el contenido relativo (en base a MCC) de agua
de la especie que consumié mas lentamente el agua, la cual no fue regada. De esta manera
todas las especies fueron sometidas a niveles de déficit hidrico similares, y se ralentizd el
aumento del déficit hidrico en las especies que consumian mas rapidamente el agua. Luego,
el 25 de enero, el riego fue completamente suprimido en los tratamientos WD.

El tratamiento de sequia se dio por finalizado cuando la masa de las macetas en WD se
estabilizd. Esto ocurrio el 1 de febrero en higuera, el 3 de febrero en granado y el 4 de febrero
en olivo, mandarino, palto y vid. La masa minima de la maceta (MM), se determiné para
cada especie al finalizar el tratamiento de sequia (ver andlisis estadistico). Al finalizar el
tratamiento de sequia, 4 individuos por tratamiento fueron muestreados de manera
destructiva y se determin0 su biomasa aérea final (BM f) y se restituyo el riego en los arboles
restantes.

Mediciones y estimaciones

Potencial hidrico en pre-alba (¥rp) y mediodia (¥min)

El Ypp Y Ymin foliar de cada individuo fueron medidos con una cdmara de presion modelo
1505D EXP (PMS Instrument Company, USA), antes del alba (aproximadamente a las 5:00
h, hora local) y en el momento de mayor demanda atmosférica (entre 13:00 h'y 14:00 h, hora
local), respectivamente, siguiendo un procedimiento estandar (Scholander et al., 1965). Se
midieron estos potenciales antes y durante el tratamiento de déficit hidrico, en dos hojas
completamente expandidas y expuestas a radiacion de 4 individuos por tratamiento en cada
medicion. Estas mediciones se realizaron 3 veces por semana aproximadamente. Se trazaron
las trayectorias de y,,,;, vs. Ypp Utilizando todas las mediciones de cada especie. A partir de
estos datos se obtuvieron rasgos funcionales de las especies (ver analisis).

Conductancia estomatica y curvas de sensibilidad estomatica

La conductancia estomética (gs) se midid con un porémetro de estado estacionario
(DECAGON Devices, Steady State Diffusion Leaf Porometer Model SC-1). Las mediciones
se realizaron 3 veces por semana, a mediodia, y luego se midié el ,,;, en la misma hoja.
Luego se realizaron las curvas de vulnerabilidad estomatica asociadas al y»p,, ajustando los
datos a un modelo potencial, que se muestra en la ecuacion 2, donde a y b son parametros de
la regresion. A partir de esta regresion, se estimo el Y, en el cual cada especie perdio el
88% de la g; maxima (P,q;). También se calculo la gymax como el promedio de los 20

mayores datos de g, para cada especie.



gs =a (Ymin )_b (2)
Curva de presién-volumen

La medicion fue realizada en hojas de 4 individuos por especie del tratamiento regado.
Durante la mafiana se muestre6 una hoja o ramilla (dependiendo de cada especie)
completamente expandida por individuo y se llevo a laboratorio donde fueron colocadas en
un recipiente con agua destilada, cubiertas con una bolsa pléstica y puestas en oscuridad
durante 2 a 3 h para hidratarlas. Una vez hidratadas, las hojas fueron secadas con toalla de
papel y se comenzd una medicion repetida de peso fresco con una balanza analitica, y
potencial hidrico con una cadmara de presion modelo 1505D EXP (PMS Instrument
Company, USA), hasta que alcanzaron un potencial hidrico de ~2.5 MPa en el caso de vid y
palto, y ~-4.0 MPa en el caso de higuera, granado, olivo y mandarino. El gradiente de peso
fresco y potencial hidrico fue obtenido a través de la deshidratacion de las hojas o ramillas al
aire (sin la utilizacion de estufa) . Finalmente, se trazaron las curvas de P-V (Tyree y
Hammel, 1971), utilizando el método planteado por Meinzer et al. (2014). Se obtuvo asi la
trayectoria de 1/ vs. el déficit relativo de agua de la hoja, a través del cual fue posible
estimar el potencial hidrico en el punto de pérdida de turgencia.

Densidad de madera

Al finalizar experimento, 4 individuos por especie, correspondientes al tratamiento WW,
fueron muestreados de manera destructiva, a los cuales se les corto un trozo de tallo de 5 cm,
inmediatamente por sobre la superficie el suelo. Estos segmentos de tallo se colocaron en un
tubo de centrifugado con agua destilada, donde permanecieron 3 dias. Luego de este periodo
de hidratacion, se les extrajo la corteza a los tallos. Se masaron sus masas frescas y se
midieron los diametros basales y proximales (dos medidas por extremo) y la altura del
segmento de tallo, con el fin de calcular su volumen. Luego se secaron en estufa a 70°C hasta
gue alcanzaron una masa constante. Se determino la masa seca de los tallos y luego se calculo
la densidad de madera (p) dividiendo la masa seca por su volumen fresco. En el caso del
mandarino y el palto, se utilizaron los valores de densidad correspondientes a la variedad, y
no el patron.

Fraccion de agua transpirable

Con el fin de comparar los consumos de agua entre especies, se calcul6 la fraccion de agua
transpirable (FAT) de cada maceta, a partir de la masa actual de la maceta (MA), con la
ecuacion 3.

FAT (%) = (MA— MM)/(MCC — MM)  (3)

Donde MA corresponde a la masa actual de la maceta, MM corresponde a la masa minima
de la maceta, y MCC corresponde a la masa de la maceta a capacidad de campo. Por lo que,
al finalizar los tratamientos de sequia, los individuos en WD presentan una FAT de 0%.



Tasas de transpiracion y transpiracion relativa

La tasa de transpiracion (TT) de cada individuo se calcul6 como la diferencia de masas entre
dos fechas dividida en la cantidad de dias transcurridos. La tasa de transpiracion relativa
(TTR) se calculé como la relacién entre el promedio de TT de los individuos en WD vy el
promedio de TT de los individuos en WW, para cada especie. Para buscar asociaciones con
los demés pardmetros, se utiliz6 el promedio de la TT durante todo el ensayo para los
tratamientos de WW (TTww), mientras que para las TT de los tratamientos de WD, junto con
las TTR, se utilizaron los valores del 15 de enero (TTwp1 Y TTRwp1, respectivamente) y del
25 de enero (TTwp2 Y TTRwbz).

Contenidos de agua residuales

Al finalizar el periodo de déficit hidrico, se muestrearon de manera destructiva cuatro
individuos por especie, correspondientes al tratamiento WD, y se realiz6 una descripcion del
sustrato de dichas macetas. Se determiné el volumen especifico de cada maceta, ya que la
altura del sustrato variaba entre estas. Se regaron a saturacion y se dejaron drenar durante 36
horas. Se determind la masa del sustrato capacidad de campo (Mh) y luego se dejo secar en
estufa hasta alcanzar un peso constante. Luego se determind su masa seca (Ms) y se calculo
su volumen (Vt). Luego la densidad aparente (DA) y el contenido volumétrico a capacidad
de campo 6. se determinaron con la ecuacion 4 y 5, respectivamente, utilizando un
promedio de todas las mediciones.

DA=2 4)

Occ = (5)

Luego se utilizé la masa minima de la maceta (MM, ver andlisis estadistico), para calcular el
contenido volumétrico residual 8 de cada maceta con la ecuacion 6.

(MCC-BMi)—(MM—BMf)
Or = Occ — Vi (6)

Donde 6. corresponde al contenido volumétrico a capacidad de campo, BMi y BMf
corresponden a la biomasa aérea fresca inicial y final, respectivamente, MCC corresponde a
la masa de la maceta a capacidad de campo, MM corresponde a la masa minima de la maceta
y Vt corresponde al volumen total de la maceta.

Andlisis estadistico

Masa minima de la maceta

Para encontrar la fecha en la cual las variaciones de masa en la maceta no eran
estadisticamente significativas (y, por lo tanto, el contenido de agua en la maceta en este
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punto se considera agua residual, no utilizable por la planta), se realizé un test de rango
maltiple de Duncan (Apéndice I, Cuadro 1). Este test se realiz6 sobre las masas de maceta
con respecto a la fecha, encontrando asi la fecha en la cual dejan de haber variaciones
significativas en la masa de la maceta. Luego, se utilizd el promedi6 de la masa de maceta
desde ese dia hasta finalizar el tratamiento de déficit para calcular la MM.

Rasgos derivados de las trayectorias de Y, Vs. P pp

Slope o e intercepto A: A partir de la trayectoria de Y, Vs.Ypp, Se realizd una
regresion lineal (RL 1) de todos los puntos medidos en cada especie durante los periodos de
sequia (Figura 2, linea negra sélida). La pendiente de esta regresién servira como
cuantificador en el continuo iso-anisohidrico (Martinez-Vilata et al., 2014). Una planta
perfectamente isohidrica contaria con una pendiente de O mientras que una planta
perfectamente anisohidrica contaria con una pendiente de 1. El intercepto indica el potencial
hidrico minimo de la especie cuando la disponibilidad de agua en el suelo es maxima.

Slope B e intercepto o: Este rasgo tambien es derivado de la trayectoria de y,,,;, VS. Ypp,
sin embargo, se excluyen de la regresion los datos a altos contenidos de agua en el suelo, en
los cuales la variacion de ¥,,,;, no responde a una variacion de ¥, y también se eliminan
los datos de potenciales menores al punto de cierre estomatico (Y, = Ypp). Se realizo una
regresion lineal (RL2) con los puntos restantes (Figura 2, linea azul sélida). Meinzer et al.
(2016) proponen esta aproximacion para considerar solo los datos donde el ¥,,,;,, bajo déficit
esta controlado por la conductancia estomatica y no por otros factores como la irradiancia
(Fu et al., 2019). El intercepto indica el potencial hidrico minimo de la especie cuando la
disponibilidad de agua en el suelo es maxima, ignorando las variaciones de ,,;, que no
estan explicadas por cambios en el Ypp.

Pmin = Ppp: Punto en donde el ¢,,;,, €s igual al Ypp. Es el punto de cierre estomético
derivado de las trayectoria de ¥,,in Vs. ¥pp

Hydroscape area: Es el area en la trayectoria de los ¥,,;, con respecto a los Ypp, que
corresponde al area de un tridngulo delimitado por la regresion de la trayectoria de los
potenciales, el eje Y, y la linea de relacién 1:1 de los potenciales (Figura 2, area gris). Esta
area sera utilizada para cuantificar a las especies en el continuo iso-anisohidrico, siendo méas
anisohidricas aquellas especies con un “hydroscape area” mayor. Puede ser calculada a traves
de la ecuacion 7.

a?

HA =305

(")

Pmin menor: Corresponde al menor yymin alcanzado por cada especie. Fue calculado como
el promedio de y¥min en los tratamientos de WD, en el dia con menores ymin en dichos
tratamientos.
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Se realiz6 una matriz de correlacion de Pearson con el proposito de evaluar asociaciones
entre los parametros derivados de la regresion ¥,,i, vs. ¥pp , tasas de transpiracion, y rasgos
morfo-fisioldgicos.

slo
pec g
o . \r o
slope B P /

-3 1 Vind=Vpd

(full stomatal closure)

Vq(MPa)

hydroscape area

-6 (shaded area)

-9 -6 —1’5 0
Vpu(MPa)

Figura 2. Rasgos derivados de la relacion a del potencial minimo de medio dia (¥,,,;,,) Y €l
potencial de pre-alba (ypp) (Fuy Meinzer 2019).

Modelos estadisticos

Para analizar y comparar las variables p, Y7.p, Py12, Ymin menor, 6, gsmax y las tasas de
transpiracion y tasas de transpiracion relativas, se utilizo un analisis de varianza siguiendo el
modelo mostrado en la ecuacion 8, donde el tratamiento T corresponde a la especie. Para
comparar las tasas de transpiracion de los tratamientos WW y WD, se utiliz6 el mismo
modelo para cada especie, en cada fecha, siendo el tratamiento 7 la disponibilidad de agua.

Yij =u+ 7T +g; (8)

Donde:

yij = Respuesta de la j-ésima observacion del i-ésimo tratamiento.

u = Media general de las observaciones.

T; = Es el efecto fijo tratamiento i.

g;j = Es el error aleatorio asociado a la respuesta y;;, que se supone normal,

independientemente distribuida, con esperanza 0 y varianza .

Luego, para separar y discriminar entre medias se utilizo el test post hoc de Duncan, con un
nivel de confianza del 95%. Con respecto a los parametros de regresion, se realizaron pruebas
t de Student para comprobar si la pendiente es significativamente distinta de 0, y por tanto si
la regresion es significativa. Esto se realiz6 a través de la funcion “lm” de R. Los parametros
de regresién de cada especie fueron comparados en base a su intervalo de confianza al 95%.
Si los intervalos no se sobreponen, se asume que los pardmetros son diferentes. De igual
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manera, se comprobo si el valor 1 se encontraba dentro de los intervalos de confianza, para
comprobar si la especie se categorizaria como “perfectamente anisohidrica”.
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RESULTADOS

Condiciones ambientales

En la Figura 3 se muestra el climograma para el periodo experimental comprendido entre el
4 de enero de 2021 y el 30 de abril de 2021. No hubo eventos de precipitacion durante la
duracién del experimento. La temperatura media durante el ensayo fue de 17.8 °C, con una
media diaria maxima de 21.4 °C y una minima de 13.2 °C. La evapotranspiraciéon de
referencia tuvo un valor promedio de 3.5 mm dia* durante la duracién del ensayo.

21-

has
o

(wuw) ugpioeadsueliodeas

Temperatura (°C)

ha
=}

0 10 20 30
Dias
Figura 3. Climograma con las temperaturas medias diarias (eje izquierdo, en rojo) y la
evapotranspiracion de referencia diaria (eje derecho, en azul) desde el 4 de enero de 2021
hasta el 30 de abril de 2021.
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Consumo de agua

En la Figura 4 se muestra el promedio de la fraccion de agua transpirable (FAT) de cada
tratamiento a través del tiempo. La trayectoria vertical en cada curva corresponde a eventos
de riego. La dinamica de cada individuo se muestra en Apéndice Il, Figura 1.

Fraccion de agua transpirable

1.00-
0.75-
Granado
— = Higuera
<€ 0.50- —# Olivo
L -+ Vid
= Mandaring
Palto
0.25-
0.00-
enel. 04 enel. 11 enel. 18 enel. 25 feb: 01

Fecha

Figura 4. Evolucion de la fraccion de agua transpirable (FAT) promedio de cada tratamiento
a través del tiempo. Las lineas continuas y segmentadas corresponden a los tratamientos WW
y WD, respectivamente.

Trayectorias y rasgos derivados de la relacion ¥,,,;,vs. ¥pp

En la Figura 5, se muestran las trayectorias ¥,,,;,vs. ¥pp de la especie con mayor HA del
estudio (olivo) y la de menor HA (vid). Las trayectorias del resto de las especies se muestran
en el Apéndice 11, Figura 1. Por lo general, las trayectorias y,,;, vs. ¥pp mostraron 2 fases.
En primera fase, en valores de p, mayores a los -0.6 MPa aproximadamente, las
variaciones de ,,;,, con respecto alyp, son altas, lo que resulta en trayectorias casi
verticales. Luego, cuando se alcanzan i, mas negativos los yymin comienzan a disminuir
de manera mas gradual a medida que disminuye el p,. La progresion de los potenciales
con respecto al tiempo se encuentra en el Apéndice IV, Figura 1.
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Figura 5. Relacion del potencial minimo de medio dia (y,,in) Y €l potencial de pre-alba
(Ypp) durante todo el periodo del experimento de olivo y vid, con sus respectivas regresiones
lineales (RL). Los circulos muestran los tratamientos de riego mientras que los triangulos
muestran los de déficit hidrico. Para la RL1 (en azul) se utilizaron tanto los puntos rojos
como los azules, mientras que para la RL2 (en rojo) se utilizaron solo los puntos rojos. Las
zonas sombreadas en azul y rojo corresponden a los intervalos de confianza (95%) de la RL1
y la RL2, respectivamente.

Las pendientes de la RL1 variaron entre 0.64 MPa MPa ! en palto y vid, y 1.17 MPa MPa
en higuera. Las pendientes de la RL2 se separaron en dos grupos, con un valor promedio de
0.70 MPa MPa “ten granado, higuera, mandarino y olivo, y un valor promedio de y 0.24 MPa
MPa " en palto y vid (Cuadro 2). Se observo que todas las pendientes ¢ y B resultaron ser
distintas de 0 y 1, con excepcion de la Slope o del mandarino, pardmetro que incorpora el 1
dentro de su intervalo de confianza, por tanto, seria estadisticamente igual a 1. Los rasgos
derivados de la RL2, es decir, el “hydroscape area” (HA) y el punto de cierre estomatico se
muestran en el Cuadro 2. El mayor HA encontrada en este estudio fue la del olivo, con un
valor de 8.44 MPa?, siento catalogada entonces como la especie mas anisohidrica. Este fue
seguido por mandarino, granado e higuera. Palto y vid tuvieron las menores HA, con un valor
de 2.27 y 2.00 MPa?, respectivamente, siendo entonces las especies mas isohidricas en este
estudio.
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Cuadro 2. Pardmetros de las regresiones lineales con su respectivo R multiple.

Pmin

Slope 6 A Slope b o HA ymin=v¥pp menor

(MPa MPa 1) (MPa) (MPa MPa 1) (MPa) (MPa?) (MPa) (MPa)

Granado 0.93*** B -0.97*** A 0.69*** A -1.72*%** AB  4.82 -5.61 -591b
Higuera 1.17%%* A -0.48*** B 0.61*** A -1.85*** AB 4.38 -4.73 -3.08 ab
Mandarino 0.97%** AB  -1.10***A 0.71*** A -2.15%** A 7.89 -7.35 -3.84 ab
Olivo 0.88*** B -1.20%** A 0.78*** A -1.93%** A 8.44 -8.75 -5.03 ab
Palto 0.61*** C -1.14%** A 0.13*** B -1.98*** A 2.27 -2.29 -2.77a
Vid 0.66*** C -0.97*** A 0.35*** B -1.61*** B 2.00 -2.49 -2.18a

Letras mayusculas diferentes en sentido vertical indican diferencias significativas entre especies basado en la
comparacion de los intervalos de confianza al 95% de cada parametro de regresion. Cadigos de significancia:
#%% P < 0.001. Letras minudsculas diferentes en sentido vertical indican diferencias significativas entre
tratamientos segun test de Duncan, con un nivel de confianza del 95%. Donde Slope ¢ y A son la pendiente y
el intercepto de la RL1, Slope By o son la pendiente y el intercepto de la RL2, HA es el “hydroscape area”,
Ymin = YPppes el punto de cierre estomatico y yymin menor es el menor potencial hidrico foliar minimo de
mediodia.

Curvas de vulnerabilidad estoméatica

En la Figura 6 se muestran las curvas de g;vs.pp de cada especie. El P,;, de cada especie
estimado a partir de esta curva se muestra en el Cuadro 4. Palto fue la especie con mayor
sensibilidad estomatica frente a la disminucion de pp, con un Pyq, de -1.58 MPa, mientras
que mandarino presento el menor P,;, , con un valor de -5.03 MPa. La evolucion de g, con
respecto al tiempo se muestra en el Apéndice 1V, Figura 2.
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Curvas de sensibilidad estomatica
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Figura 6. Curvas de conductancia estomatica (g,) versus el potencial de pre-alba (pp) para
cada especie. La linea continua negra indica la regresion potencial realizada sobre los puntos,
mientras que la linea punteada roja indica el potencial de pre-alba donde se perdio el 88% de
la conductancia estomatica maxima (Py15).

Tasas de transpiracién (TT), transpiracion relativa (TR), contenido volumétrico
residual y g;max

Las medidas de TT y TTR utilizadas para la busqueda de correlaciones se encuentran en el
Cuadro 3. Higuera present6 la mayor TT en condiciones de disponibilidad hidrica, 0.777 L
dt, mientras que la menor la presenté mandarino, con una TTww de 0.307 L d*. En la Figura
7 se muestra la evolucion de la TT de cada tratamiento a través del tiempo. La evolucion de
las TTR de cada especie a través del tiempo se muestran en la Figura 8. A lo largo del
tratamiento de sequia, mandarino presento consistentemente las TTR mas altas de todas las
especies estudidas, mientras que las otras 5 especies presentaron TTR similares. Con respecto
al contenido de agua residual, 8z, no hubo diferencias significativas entre ninguna de las
especies, y alcanzaron un valor promedio de 0.163 m® m=3, Las g,max se diferenciaron en
cuatro grupos. Higuera, con una gsmax de 630.3 mmol m= s, luego olivo y vid, con una
gsmax promedio de 452 mmol m? s, luego granado y palto, con una g;max promedio de
306.4 mmol m? s? y finalmente mandarino, con una gymax de 185.3 mmol m2 s,
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Cuadro 3. Tasas de transpiracion, tasas de transpiracion relativas, contenidos de agua
residuales y conductancias estomaticas maximas.

TTWW TTWDl TTWD2 ~ smax

Ld)  (LdY TRy gy TTR 6(MM) Fme sy
Granado  0.756ab 0.444ab 063lb 0.187ab  0209c  0215a 316.5¢
Higuera ~ 0777a 0569a 0.786b 0.170b  0206c  0.16la 630.3a
Mandarino 0.307e 0293b  1215a 0275a 0873a  0.167a 185.3d
Olivo 0.674bc 0493ab 0870ab 0269a 0362b  0.166a 458.9 b
Palto 0499d 0456ab 0824b 0213ab 0398b  0.132a 296.2 ¢
Vid 0.6361c 0356ab 0.710b 0228ab 0.280bc  0.138a 445.1 1

Letras diferentes en sentido vertical indican diferencias significativas entre tratamientos segun test de Duncan,
con un nivel de confianza del 95%. Donde TTww corresponde al promedio de la tasa de transpiracion en
condiciones de riego, TTwo1y TTRz corresponden a la tasa de transpiracion en condiciones de déficit hidrico y
la tasa de transpiracion relativa del 15 de enero, TTwp2 Y TTR2 corresponden a la tasa de transpiracion en
condiciones de déficit hidrico y la tasa de transpiracion relativa del 25 de enero y 6, corresponde al contenido
volumétrico residual.
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Tasa de transpiracion (L d_')
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Figura 7. Evolucion de la tasa de transpiracion a través del tiempo. Los puntos azules y rojos
corresponden a los tratamientos de riego y de déficit hidrico, respectivamente. Letras
diferentes en sentido vertical indican diferencias significativas entre tratamientos segun test
de Duncan, con un nivel de confianza del 95%.
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Transpiracién Relativa
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Figura 8. Evolucidn de la tasa de transpiracion relativa promedio de cada tratamiento a través
del tiempo. Letras diferentes en sentido vertical indican diferencias significativas entre
tratamientos segun test de Duncan, con un nivel de confianza del 95%.

Rasgos morfo-fisioldgicos de tolerancia a la sequia

En el Cuadro 4 se muestran los rasgos de tolerancia a la sequia medidos para cada especie.
Las densidades de madera mas bajas las presentaron vid y palto, con un valor de 0.34 g cm,
mientras que la mayor la presento el olivo, con una p de 0.62 g cm=. A su vez, 10s Yr.p
variaron entre 1.6 MPa en el caso de la vid, y -2.8 MPa para el olivo.
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Cuadro 4. Densidad de madera, punto de pérdida de turgencia y P, de las 6 especies

estudiadas.
p(gcm?) Yrp (MPa) Pg12 (MPa)
Granado 0.52b -2.5d -4.6
Higuera 042c -19b -3.0
Mandarino 0.56 ab -2.2¢C -5.0
Olivo 0.62 a -2.8¢ -4.3
Palto 0.35d -1.7 ab -1.5
Vid 0.34d -1.6a -2.3

Letras diferentes en sentido vertical indican diferencias significativas entre tratamientos segun test de Duncan,
con un nivel de confianza del 95%. El rasgo Pg12 fue estimado a partir de una regresion potencial, por lo que
no se realizo un test de rango multiple sobre esta variable. Donde p corresponde a la densidad de madera, Y p
es el potencial hidrico foliar en el punto de pérdida de turgencia, y P,,, es el potencial de pre-alba donde se
perdio el 88% de la conductancia estomatica maxima.

Correlaciones entre los indicadores y rasgos funcionales

La pendiente o no se asocio de manera significativa con ninguno de los rasgos medidos en
este estudio. Tanto la pendiente p como el HA muestran correlaciones significativas con el
yYmin =yYPD, el Pyy,, €l Yy p, yla p, ademds de estar correlacionados entre si (Cuadro 5).
Ninguno de los indicadores muestra una correlacion con las TT ni con las TTR (Apéndice V,
Cuadro 1). Tampoco muestran correlaciones con la gosmax. La tasa de transpiracion en
condiciones bien regadas mostrd relaciones significativas con las tasas de transpiracion
relativas TTR1 y TTR2, con valores de -0.85 y -0.94, respectivamente. También se buscaron
correlaciones con el parametro a de la RL2, el cual solo estuvo relacionada con la TTR a los
11 dias de la sequia (TTRy).

Cuadro 5. Matriz de correlacion de Pearson para los rasgos derivados de la trayectoria
YainVS. Ypp , rasgos de tolerancia a la sequia, y punto de cierre estomatico.

Slopec  Slope B PYmin = Ymin

HA 12 Yrip p
P (MPa (MPa Ypp menor 9 3

(MPa?) MPal)  MPa) (MPa) (MPa) (MPa) (MPa) (MPa) (gem3)
Slope 0.52
Slope B 0.85* 0.75
a -0.58 -0.19 -0.16
Yymin =Ypp -0.99 *** -0.55 -0.91* 0.45
ymin menor -0.62 -0.37 -0.73 0.06 0.71
Pyiz -0.85 * -0.58 -0.92**  0.29 0.87* 0.78
YrLp -0.81* -0.39 -0.82* 0.18 0.88* 0.92** 0.79
p 0.96 ** 0.49 0.89 * -049  -0.98 *** -080 -0.90*  -0.93**
O 0.43 0.54 0.72 0.13 -0.52 -089*  -0.77 -0.71 0.61

Cadigos de significancia: * P < 0.05, #* P < 0.01: #** P < 0.001. Donde, HA es el “hydroscape area”, Slope
oy A son la pendiente y el intercepto de la RL1, Slope B y a son la pendiente y el intercepto de la RL2, yymin
= ppes el punto de cierre estomatico, ¥min menor es el menor potencial hidrico foliar minimo de mediodia,
P4, es el potencial de pre-alba donde se perdio el 88% de la conductancia estomatica maxima, Yr,p es el
potencial hidrico foliar en el punto de pérdida de turgencia, p corresponde a la densidad de madera y 6,

corresponde al contenido volumétrico residual.
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DISCUSION

Parametros derivados de la relacion ¥,,,;,vs. Ypp

Granado, olivo, palto y vid cuentan con una pendiente ¢ entre 0 y 1. Segun el enfoque
planteado por Martinez-Vilalta et al. (2014), serian especies parcialmente isohidricas. Estos
valores de o implican que la sensibilidad de gs al ys (f;(Ws)) es mayor a la de la
conductividad hidraulica (f; (Ws)). Esto parece coincidir con los resultados de algunos
estudios donde se reportan puntos de cierre estomaticos y pérdidas de conductividad. En un
andlisis abarcando varios estudios de olivo (Diaz-Espejo et al. 2018), se reporta una
disminucion del 80% de g en potenciales de tallo cercanos a los -2.5 MPa (en comparacion
con el ¥ pp, donde se observa una disminucion del 88% de gs, Py4,, de -4.3 MPa medido en
este estudio), mientras el punto en el cual el xilema pierde el 50% de su conductividad (Yrxso)
se reporta cercano a los -5 MPa. En el caso de la vid, Tombesi et al. (2014), estudiaron la
variedad Sangiovese, la cual ha sido clasificada de comportamiento relativamente
anisohidrico, y reportaron un punto de cierre estomatico a potenciales de tallo -1.0 MPa (P,
= 2.3 MPa en este estudio), mientras que su s, fue cercano a los -1.79 MPa. En el caso del
palto, Carr (2013) reporta un cierre estomatico a potenciales de hoja entre los -1.0 y -1.2 MPa
(P12 = -1.5 MPa en este estudio), mientras que Cardoso et al (2020) reportan un yr.s, entre
-1.51y -2.96 MPa.

Mandarino tiene una ¢ de 0.97 MPa MPa 7, la cual fue estadisticamente igual a 1. Esto
categoriza a esta especie como “estrictamente anisohidrica” (Martinez-Vilalta et al., 2014),
y esto implica que su f, (Ws) es similar a su fi (Ys). Solo la higuera mostr6 una pendiente ¢
mayor a 1, siendo considerada una planta extremadamente anisohidrica. Esto quiere decir
que las limitaciones en el transporte hidraulico ocurren mas rapidamente que un cierre
estomatico en respuesta a una disminucion del potencial hidrico. Este tipo de estrategia no
parece ser muy beneficiosa, debido al hecho de que la conductancia estomatica es un proceso
mas facil de revertir que las pérdidas de conductancia en el xilema, que incluso pueden ser
irreversibles (Mackay et al., 2015) y pueden eventualmente llevar a la muerte de la planta
debido a una falla hidraulica (McDowell et al., 2008). A pesar de esto, esta estrategia parece
no ser tan escasa, puesto que en el analisis de Martinez-Vilalta et al. (2014),
aproximadamente un cuarto de las especies estudiadas presentd este comportamiento.

Sin embargo, una ¢ > 1 puede deberse no necesariamente a embolismo xilematico, sino que
también puede ocurrir en el caso de una desconexion hidraulica con el suelo en caso de las
especies “caducifolios de sequia” (Martinez-Vilalta et al., 2014), el cual resulta ser el caso
de la higuera, la cual cuenta con un mecanismo de absicion foliar en respuesta al déficit
hidrico (Ammar et al., 2020). Esta defoliacidn se vio en este estudio, donde las higueras en
tratamiento de WD perdieron la totalidad de sus hojas. Ademas, se ha reportado que las raices
de esta especie son de facil deshidratacién (Franck y Mufioz-Aravena, 2014), lo que cual
también puede estar incidiendo en la desconexion hidraulica con el suelo. Ninguna especie
del estudio mostré ser estrictamente isohidrica.
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Como era de esperar, la pendiente 3 fue menor que o para todas las especies. Realizando el
andlisis de los intervalos de confianza, se ve que las pendientes  de las especies se separaron
en dos grupos. Granado, higuera, mandarino y olivo presentaron la misma pendiente f3, en el
lado mé&s anisohidrico del continuo. Por otro lado, palto y vid mostraron tener
estadisticamente la misma pendiente 3, de menor magnitud que el otro grupo, siendo asi
relativamente mas isohidricas.

Con respecto al “hydroscape area”, las especies se ordenaron, de mas isohidrica a mas
anisohidrica, de la siguiente manera: vid, palto, higuera, granado, mandarino y olivo.
Lamentablemente, existen muy pocos estudios con respecto al HA. Un metaanalisis de olivo
reporté un HA de 5.54 MPa?, un valor mas pequefio que el de 8.44 MPa? encontrado en este
estudio (Diaz-Espejo et al. 2018). Lamentablemente este es el Unico estudio encontrado
donde se calcula el HA en una de las 6 especies estudiadas.

Con respecto a otros frutales, Alvarez-Maldini et al. (2019) calcularon el HA de dos
variedades de almendro, una variedad de comportamiento mas anisohidrico y otra de
comportamiento mas isohidrico. La variedad de comportamiento isohidrico present6 una HA
de 0.95 MPa?, mas pequefia que todas las especies de este estudio. Por otro lado, la variedad
mas anisohidrica present6 una HA de 4.25 MPa?, situandose cercana a la higuera.

Comparando con los resultados obtenido por Meinzer et al. (2016), vid y palto, las especies
relativamente mas isohidricas, tienen estrategias hidraulicas similares al abedul rojo (Betula
occidentalis) y al sauce (Salix scouleriana). Las especies situadas mas al centro del continuo
iso-anisohidrico, higuera y granado, tienen HA similares a arbustos como Rhamnus ilicifolia,
Ceanothus cuneatus, y el arbol Cercocarpus ledifolius. Las especies situadas en el extremo
mas anisohidrico, mandarino y olivo, presentan ‘“hydroscape areas” similares al roble
(Quercus garryana y Quercus douglasii).

Asociaciones entre los parametros derivados de la relacion ¥,,;, vs. Ypp Yy rasgos
morfo-fisioldgicos

Es sabido que una mayor densidad de madera esta relacionada con una mayor resistencia al
embolismo (Hacke et al., 2001; Jacobsen et al., 2007; Willson et al., 2008) y a especies de
comportamiento mas anisohidrico (Chen et al., 2021). A su vez, Y .p ha sido usado como
indicador de resistencia a la sequia durante décadas, porque un Y, Mas negativo extiende
el rango de potenciales hidricos foliares en el cual la hoja permanece turgente y mantiene sus
funciones (Sack et al., 2003; Lenz et al., 2006). Es por esto que una correlacién de un
indicador con estos rasgos nos permite concluir que es un buen indicador de la estrategia
hidraulica. El ¥, p entrega informacion de la regulacidn estomatica de una especie, mientras
que la p entrega informacion de las limitaciones hidraulicas de dicha especie.

La pendiente o no mostro correlacion con ninguno de los rasgos medidos. Al excluir las
variaciones de yr,,;, a altos Wpp, y los datos una vez alcanzados el cierre estomatico para el
calculo de B, la pendiente resultante si muestra correlaciones significativas con p, Y.p Y
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P4,,. Debido a la correlacion de B con estos rasgos, se concluye que es un indicador iso-
anisohidrico bastante mas robusto que o. El “hydroscape area” mostré correlaciones con
estos mismos 3 rasgos. La correlacion con la densidad de madera con el HA fue mas
significativa que con la pendiente B, lo que permite deducir que el HA es un indicador
ligeramente més robusto, al incorporar mas informacion sobre el rango operativo de Ypp Y
U p de las especies. De estas correlaciones también se concluye que estos rasgos, en especial
la densidad de madera, son buenos indicadores de la estrategia hidraulica, mas rapidos y
faciles de medir que los parametros derivados de la relacion ,,,;, vs. Y¥pp.

Las correlaciones entre B, HA y ymin = ¥PD no serdn discutidas, puesto que los 3
parametros provienen de la RL2, por lo que estan autocorrelacionados. Si es de interés la
correlacion entre Ymin = ypp y Pyq,, puesto que valida el método de estimacion del punto
de cierre estoméatico mediante el analisis de la trayectoria ¥,,;,vs. ¥pp. Sin embargo, se
puede apreciar que el Ymin = ypp, €s consistentemente menor que Py;,. Un nuevo método
para estimar el punto de cierre estoméatico a partir de la trayectoria ,,;,vs. Ypp fue
propuesto recientemente por Knifer et al. (2020). En este enfoque separan la trayectoria
YnminVS. Ypp en 3 fases distintas, con distintas pendientes. Midiendo la g, junto con los
estos autores encontraron que el punto de cierre estomatico se encontraba en el limite entre
la fase 1y 2, punto que se encuentra a yp, mayores que Yymin =ypp. Es decir, durante un
déficit hidrico el cierre estomatico ocurre antes de que el yYmin se iguale con el Yp,. Este
método podria ser mas preciso para estimar el Py, a partir de la trayectoria y,,;, vs. ¥pp.

Compensaciones en el continuo iso-anisohidrico

Llama la atencion el hecho de que ninguno de los cuantificadores estimados en este estudio
tiene una correlacion estadisticamente significativa con las tasas de transpiracion, tasas de
transpiracion relativas y contenidos de agua residuales. Esto pareciera contradecir la idea de
que las plantas mas anisohidricas son capaces de mantener una mayor transpiraciéon en
periodos de escasez hidrica que las plantas isohidricas. Sin embargo, estas variables no se
encuentran normalizadas por unidad de superficie foliar, sino que son a nivel de planta
completa. Para futuros estudios seria interesante analizar asociaciones entre el HA y otros
cuantificadores, con montos de transpiracion normalizados por indice de area foliar.

La TTww mostrd relaciones significativas con TTR;1 y TTRz de -0.85 y -0.94
respectivamente. Esto quiere decir que tasas de transpiracion mayores en condiciones de
disponibilidad hidrica, conllevan una mayor disminucion relativa de dichas tasas frente a un
déficit hidrico, especialmente cuando este déficit es prolongado. Esto parece concordar con
la idea de la compensacidn existente entre tolerancia y eficiencia en el transporte de agua.
Una mayor densidad de madera implica una mayor resistencia al embolismo, debido a que la
mayor densidad suele estar asociada con paredes del conducto xileméatico méas gruesas, que
ayudan a evitar el colapso de esta, y soportar asi potenciales mas negativos (Hacke et al.
2001; Lens et al. 2011). Sin embargo, esta mayor densidad viene se asocia a una menor
conductividad hidraulica, tanto de tallo como de hoja (Stratton et al., 2000; Buccci et al.,
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2004; Meinzer et al., 2008). Analizando la ecuacion 1, en igualdad de condiciones, a mismos
Upp Y Womin, UNa planta con una menor K, tendrd una menor transpiracion.

Si bien en este estudio las tasas de transpiracién y tasas de transpiracion relativas no
presentaron correlaciones significativas con los indicadores de estrategia hidraulica ni rasgos
morfo-fisioldgicos de tolerancia a la sequia, otros autores reportan asociaciones entre rasgos
de tolerancia a la sequia y mayores TTR (Cabuslay et al. 2002) y menores TT en condiciones
de disponibilidad hidrica (Fletcher et al. 2007; Sadok y Sinclair 2009; Belko et al., 2013).
Sin embargo, estos estudios fueron llevados a cabo en cultivos no lefiosos, por lo que faltan
estudios que relacionen las TT y TTR con rasgos de tolerancia a la sequia en arboles lefiosos,
y mas especificamente, en arboles frutales.

Interpretacion del grado de iso-anisohidrismo

Debido a las correlaciones discutidas anteriormente, el mejor cuantificado en el continuo iso-
anisohidrico resulto ser el HA. EI HA es un indicador del grado de anisohidrismo de una
especie, de manera que a medida que aumenta el HA de una especie, aumenta el rango de ¥pp
Y Ynin €N el cual la planta ejerce control estomatico. A medida que aumenta este rango con
el HA, disminuyen los Py, y ¥r;p, ya que la hoja mantiene sus funciones turgodependientes
hasta Y, mas negativos. Al verse expuestas a un mayor riesgo de embolismo xilematico, las
especies con mayores HA han adquirido rasgos morfo-fisiologicos de tolerancia a estos
potenciales mas extremos. Uno de los principales rasgos gque les permite a las plantas tolerar
estas circunstancias es una mayor densidad de madera, por lo que esta aumenta de la mano
con el HA. Estas tendencias se ven resumidas en la Figura 9. Debido a sus valores de HA, y
al hecho de que cuentan con la misma Slope B, Yr.p Y p, Se agruparon al palto y a la vid en el
extremo relativamente mas isohidrico del continuo. Por el contrario, higuera, olivo,
mandarino y granado, con los mismos valores de Slope 3, pero con mas variacion en los rasgos
de tolerancia a la sequia, se situaron en el extremo relativamente mas anisohidrico.

Pareciera que especies con mayor HA poseen menores TT en condiciones de disponibilidad
hidrica, pero a su vez la disminucion relativa de esta frente a un déficit hidrico es menor, y
por lo tanto presentan una mayor TTR que una especie de menor HA. Sin embargo, las
correlaciones con el HA no fueron estadisticamente significativas en este estudio.

@ Estrategia de tolerancia
Estrategia de evasion Anisohidrismo
Isohidrismo * Higuera
- Palto < . Ofivo

* Granado

Figura 9. Interpretacion del grado de iso-anisohidrismo.
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CONCLUSIONES

El “hydroscape area” resulto ser un buen cuantificador iso-anisohidrico, con correlaciones
negativas con el potencial en el punto de pérdida de turgenciay el punto de cierre estomatico,
y con una correlacion positiva con la densidad de madera. A su vez, la pendiente B también
presentd estas correlaciones. Las especies estudiadas se situaron en un rango amplio del
continuo iso-anisohidrico. Ninguno de los cuantificadores del continuo iso-anisohidrico
estudiados resultd estar relacionado con las tasas de transpiracion (a nivel de planta
completa), el contenido volumétrico residual, ni la conductancia estomatica méaxima de cada
especie. El punto de cierre estomatico derivado de la relacion de los potenciales hidricos
mostro asociaciones con el punto de cierre estomatico calculado a partir de la conductancia
estomatica, validandolo como un posible indicador. La densidad de madera y el potencial en
el punto de pérdida de turgencia resultaron ser un buen indicador de el HA, siendo mas rapido
y fécil de medir que los indicadores estudiados.
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APENDICE I
Cuadro 1. Masas de maceta (kg) promedio para los tratamientos de DH.
Granado  Higuera Mandarino Olivo Palto Vid
05/01/2021 17.0a 16.9a 18.3a 174 a 16.6 a 15.7a
07/01/2021 16.5a 159a 18.1a 16.9 ab 15.8a 15.4 ab
11/01/2021 152 b 14 b 17.6 ab 15.8 bc 144D 14.7 bc
13/01/2021 14.8Db 135D 17.3 ab 15.3 cd 14 b 143 ¢
15/01/2021 14.2b 13.1b 16.6 b 14.4d 13.2Db 13.5d
18/01/2021 12.7¢c 116¢c 15.6 ¢ 13.0e 119c 12.0e
20/01/2021 12.1 cd 11.1cd 15.1c 12.3¢e 11.2 cd 11.4 ef

22/01/2021 11.8 cd 109 cd 14.5 cd 11.8 ef 10.8 cde  10.9fg
25/01/2021 11.3d 10.6 cd 13.6 de 10.9 fg 10.3def  10.2gh

26/01/2021  11.3d 105¢cd  13.4e 10.7 fg 10.2def 10 hi
27/01/2021  11.1d 10.4cd  13.1ef  10.5fg 10def 9.9 hij
28/01/2021  10.8d 103cd  12.8efg 103 g 9.9def 9.7 hijk
29/01/2021  10.9d 102cd  12.7efgh 1029 9.7def 9.6 hijk
01/02/2021  10.8d 10.1d 12.1fgh  9.9¢ 9.5 ef 9.3 ijk
02/02/2021  10.8d 12 fgh 9.8¢ 9.4 ef 9.2 jk
03/02/2021 119gh  97g 9.2 f 9.1 jk
04/02/2021 11.7h 9.6 9.1f 9.0k

Letras diferentes en sentido vertical indican diferencias significativas entre tratamientos segln test de Duncan,
con un nivel de confianza del 95%.
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APENDICE II

FAT a nivel de individuo
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Figura 1. Evolucion de la FAT de cada individuo a través del tiempo.
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APENDICE II1
Granado Higuera
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Figura 1. Relacion del potencial minimo de medio dia (¥,,in) Y €l potencial de pre-alba
(Ypp) durante todo el periodo del experimento de las 6 especies estudiadas, con sus
respectivas regresiones lineales (RL). Los circulos muestran los tratamientos de riego
mientras que los triangulos muestran los de déficit hidrico. Para la RL1 (en azul) se utilizaron
tanto los puntos rojos como los azules, mientras que para la RL2 (en rojo) se utilizaron solo
los puntos rojos. Las zonas sombreadas en azul y rojo corresponden a los intervalos de
confianza (95%) de la RL1 y la RL2, respectivamente.
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APENDICE IV

Progresion de potenciales en el tiempo
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Figura 1. Progresion de potenciales hidricos a traves del tiempo. Los puntos circulares
corresponden al potencial de pre-alba( 1 pp), mientras que los triangulares al potencial
minimo de mediodia (y¥,i). En azul se muestran los tratamientos WW mientras que en
rojo los tratamientos WD.
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Conductancia estomatica
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Figura 2. Progresion de la conductancia estomatica a travées del tiempo. En azul se muestran
los tratamientos WW mientras que en rojo los tratamientos WD.



APENDICE V

36

Cuadro 1. Matriz de correlacion de Pearson para los rasgos derivados de la trayectoria ¥,,;, vs. ¥pp Y las tasas de transpiracion.

T ‘E%E% iy @ TR (8 TR i

Slope 0.52
Slope 0.85* 0.75

a -0.58 -0.19 -0.16
Yymin=1p, -099*** -055 -091* 045
Yminmenor  -0.62 -0.37  -0.73 0.06 0.71
TTww -0.22 0.29 0.18 0.73 0.08 -0.27
TTwp1 -0.09 0.37 0.05 0.18 0.01 -0.13 0.76
TTR: 0.61 0.19 0.26 -0.88 * -0.48 0.09 -0.85 * -0.51
TTwp2 0.62 -0.24 0.26 -0.52 -0.55 -0.07 -0.68 -0.61 0.71
TTR, 0.51 0.01 0.16 -0.81 -0.38 0.05 -0.94**  -0.71  0.96** 0.74
gsmax -0.19 0.37 0.08 0.47 0.11 0.22 0.78 0.76 -0.49 -0.49 0.17
p 096** 049 0.89* -043 -0.98 *** -0.8 -0.08 -0.04 0.43 0.53 0.37 -0.22

Cadigos de significancia: * P < 0.05, ** P < 0.01: *xx P < 0.001. Donde, HA es ¢l “hydroscape area”, Slope o es la pendiente
de la RL1, Slope By a son la pendiente y el intercepto de la RL2, Yymin = PD es el punto de cierre estomético, Yymin menor es
el menor potencial hidrico foliar minimo de mediodia, TTww corresponde al promedio de la tasa de transpiracion en condiciones de
riego, TTwo1y TTR1corresponden a la tasa de transpiracion en condiciones de déficit hidrico y la tasa de transpiracion relativa del
15 de enero, TTwp2y TTR2 corresponden a la tasa de transpiracion en condiciones de déficit hidrico y la tasa de transpiracion
relativa del 25 de enero, gsmax es la conductancia estoméatica maximay p es la densidad de madera.



