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RESUMEN

Un rasgo funcional es cualquier caracteristica morfolédgica, fisioldgica o fenologica
heredable y medible a nivel individual que tiene una influencia potencialmente
significativa en el fithness de un organismo, y es controlado por variables
ambientales. La teoria ecoldgica de los recursos propone que existe un compromiso
mediado por principios de inversion y retorno de recursos que hace que los rasgos

se organicen a lo largo de un “espectro econémico”.

El espectro econdmico foliar (LES) es el espectro mejor conocido, el cual se
sustenta en que las hojas controlan las pérdidas de agua de una planta, clasificando
a las plantas como “conservativas” o “adquisitivas”, lo cual sugiere que la
caracterizacion de los rasgos foliares podria ser un predictor de las estrategias de
las plantas frente a diferentes ambientes. Por ejemplo, las caracteristicas adoptadas
por las plantas conservativas concuerdan con las respuestas y adaptaciones de las

plantas expuestas a sequia.

Los bofedales y vegas alto-andinas se encuentran vinculados de manera
permanente a la presencia de agua. Un ejemplo de estos ecosistemas corresponde
a las vegas del Salar de Atacama, que, si bien corresponden a sistemas de tipo
vega, se encuentra a 2.300 m s.n.m. Las vegas del Salar corresponden a
formaciones vegetales azonales rodeadas por una matriz de costra salina
(conformado principalmente por cloruro de sodio) que interactia con agua dulce,
dando lugar a ambientes dominados por especies vegetales herbaceas confinadas

a las zonas de surgencia de agua.

En 2021 se realiz6 un estudio de resistencia a la sequia donde se evaluo el
desemperfio fotoquimico, fotosintesis maxima, crecimiento y supervivencia de 7
especies vegetales dominantes del Salar de Atacama: D. spicata, E.
pseudoalbibracteata, J. balticus, P. frigida, S. californicus, S. andina y T. concinna.
Como resultado de este estudio, se pudo establecer el nivel de resistencia de cada

especie.



El objetivo del presente estudio fue evaluar si rasgos foliares asociados al espectro
econdémico foliar podrian predecir la capacidad de resistencia a la sequia en

especies vegetales dominantes de las vegas del Salar de Atacama, Chile.

Para evaluar esto, se realizaron analisis de componentes principales (PCA), con el
fin de posicionar a las especies de estudio dentro de un “espectro econdmico”. A
partir del PCA se obtuvieron los valores de eigenvalues, los cuales fueron
correlacionados con la clasificacibn de resistencia a la sequia obtenidos
anteriormente. De esto se obtuvo una caracterizacibn mas adquisitiva que
conservativa de las especies dominantes del Salar de Atacama. Por otro lado,
cuando se correlacion6 la clasificacion de resistencia a la sequia con los
eigenvalues del PCA, no se encontré ninguna relacién significativa para ninguno de
los parametros. Finalmente, se encontrd una respuesta en diferentes sentidos de
los rasgos de la hoja para cada especie, por lo que no es posible catalogarlas como
“conservativas” o “adquisitivas”. En conclusion, el LES funciona dependiendo la
escala; cuando evaluamos a nivel de ecosistemas funciona, sin embargo, cuando

se evallia para un ecosistema y estrés especifico, no funciona.

Palabras claves: Rasgo funcional, espectro econdmico foliar (LES), resistencia a la
sequia, vegas, Salar de Atacama.



ABSTRACT

A functional trait is any individually heritable and measurable morphological,
physiological, or phenological characteristic that has a potentially significant
influence on the fitness of an organism, and is controlled by environmental variables.
Ecological resource theory proposes that there is a trade-off mediated by principles
of resource investment and return that causes traits to arrange themselves along an

"economic spectrum.”

The leaf economic spectrum (LES) is the best known spectrum, which is based on
the fact that leaves control a plant's water losses, classifying plants as "conservative"
or "acquisitive", suggesting that the characterization of leaf traits could be a predictor
of plant strategies in different environments. For example, the characteristics
adopted by conservative plants are consistent with the responses and adaptations

of plants exposed to drought.

The high Andean wetlands and vegas are permanently linked to the presence of
water. An example of these ecosystems is the vegas of the Salar de Atacama, which,
although they correspond to vega-type systems, are located at 2,300 m above sea
level. The vegas of the Salar correspond to azonal plant formations surrounded by
a matrix of saline crust (made up mainly of sodium chloride) that interacts with fresh
water, giving rise to environments dominated by herbaceous plant species confined

to the areas of water emergence.

In 2021, a drought resistance study was conducted to evaluate the photochemical
performance, maximum photosynthesis, growth and survival of 7 dominant plant
species of the Salar de Atacama: D. spicata, E. pseudoalbibracteata, J. balticus, P.
frigida, S. californicus, S. andina and T. concinna. As a result of this study, it was

possible to establish the level of resistance of each species.

The objective of the present study was to evaluate whether foliar traits associated
with the leaf economic spectrum could predict the capacity of drought resistance in

dominant plant species of the vegas of the Salar de Atacama, Chile.



To evaluate this, principal component analysis (PCA) was performed to position the
study species within an "economic spectrum”. From the PCA, eigenvalues were
obtained, which were correlated with the drought resistance classification obtained
previously. From this, a more acquisitive than conservative characterization of the
dominant species of the Salar de Atacama was obtained. On the other hand, when
drought resistance classification was correlated with PCA eigenvalues, no significant
relationship was found for any of the parameters. Finally, a response in different
directions of leaf traits was found for each species, so it is not possible to categorize
them as "conservative" or "acquisitive". In conclusion, LES works depending on the
scale; when evaluated at the ecosystem level it works, however, when evaluated for

a specific ecosystem and stress, it does not work.

Key words: Functional trait, leaf economic spectrum (LES), drought resistance, vega,

Salar de Atacama.



INTRODUCCION

Un rasgo funcional es cualquier caracteristica morfoldgica, fisioldégica o
fenolégica heredable y medible a nivel individual, desde el nivel celular hasta el
organismo completo, que tiene una influencia potencialmente significativa en el
fitness de un organismo (Reich et al. 2003; Violle et al. 2007). Por ende, se ha
sugerido que el desempefio de las plantas depende de estas caracteristicas
funcionales (Matesanz et al. 2010), las que a su vez son controladas por muchas
variables ambientales como la radiacion, el suministro de agua, la temperatura, la
salinidad, los nutrientes y otros (Fonseca et al. 2000; Reich et al. 2003; Poorter et
al. 2009).

La teoria ecoldgica sobre la economia de los recursos (agua y nutrientes)
propone que existe un compromiso entre la inversion de los recursos en crecimiento
y reproduccion versus la inversion en estructuras que permitan la persistencia ante
factores adversos (Diaz et al. 2004; Wright et al. 2004; Reich 2014). Este
compromiso mediado por principios de inversion y retorno de recursos hace que los
rasgos se organicen a lo largo de un “espectro econdmico” (Wright et al. 2004). El
espectro econdmico foliar (LES) es el espectro mejor conocido, el cual se mantiene
a escalas locales y globales, en diferentes biomas y climas (Wright et al. 2004). El
LES se sustenta en que las hojas controlan las pérdidas de agua de una planta, y
estan estrechamente relacionadas con la tolerancia a la sequia (Tardieu 2005), por
lo que, sus rasgos podrian ser predictores de las estrategias que adoptan las plantas
en un escenario de déficit hidrico.

Se han identificado dos grandes categorias de plantas que se diferencian
entre si por rasgos relacionados con estrategia de captura y asignaciéon de recursos;
clasificando las especies como plantas “adquisitivas” y plantas “conservativas”
(Bucheli 2012; Casanoves et al. 2011). Por un lado, las plantas adquisitivas se
caracterizan por tener altos valores de area foliar especifica (SLA, area foliar/masa
foliar) y de contenido de nutrientes foliares (nitrégeno, fésforo), lo que se asocia con
elevadas tasas de respiracion y de fotosintesis. De acuerdo con estos rasgos, este

tipo de plantas obtienen recursos rapidamente y presentan una alta tasa de
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crecimiento. Sin embargo, estan generalmente menos protegidas a nivel foliar y, por
lo tanto, podrian ser mas vulnerables ante un estrés hidrico. En cambio, las plantas
conservativas presentan bajos valores de SLA, con hojas mas pequefias, gruesas,
duras, de larga vida, de alta densidad, con una mayor concentracion de carbono,
pero con bajas concentraciones de nutrientes foliares (Wigley et al. 2016). Estas
especies obtienen los recursos lentamente obteniendo una baja eficiencia
fotosintética y bajas tasas de crecimiento (Casanoves et al. 2011). Sin embargo,
presentan estructuras foliares mas resistentes (Wigley et al. 2016), lo que seria
favorable ante un estrés hidrico. Por lo tanto, los rasgos de las hojas a menudo se
consideran parametros de suma importancia para la tarea de predecir la respuesta
de las especies de plantas a su entorno (Loranger & Shipley 2010; Garnier & Navas
2012; Gillison 2013).

Las caracteristicas adoptadas por las plantas conservativas concuerdan con
las respuestas y adaptaciones de las plantas expuestas a sequia. Por ejemplo, la
principal respuesta de las plantas ante un déficit hidrico del suelo es el cierre
estomatico para evitar la pérdida de agua en forma de vapor desde el area foliar
existente (Lambers & Oliveira 2019). Ademas, el déficit hidrico tiene efectos sobre
el crecimiento en la biomasa de la planta, entre ellos, la limitacion de la expansién
foliar (Taiz & Zeiger 2006). Las plantas que tienen un area foliar reducida podrian
tener una mayor tolerancia a la sequia, dado que una elevada area especifica foliar
(SLA) implica una mayor relacion superficie-volumen, y, por tanto, una mayor tasa
de pérdida de agua. Esta disminucién del area foliar, en conjunto con una reduccién
en la conductancia estomética, pueden limitar tanto la intercepcion de la energia
solar como la tasa fotosintética (Hsiao 1973; Morgan 1984) y finalmente la
produccion de materia seca en la planta (LDMC) (Dai et al. 1992; Hall & Shultz
1980). La reduccion del area foliar conlleva una disminucién de la cantidad de
estomas (Navea et al. 2002), en el contenido de clorofila (Yasar et al. 2010) y
nitrégeno (N), debido a la disminucion del area fotosintetizadora. Es sabido que al
menos la mitad de la cantidad de N estéa involucrada en el proceso de la fotosintesis
(Korner 1999; Evans & Seeman 1989). EI N es clave en la sintesis de clorofila,

proteinas (Nelson & Cox 2000) y enzimas como la RuBisCO. Por lo que, una
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disminucion de N desemboca en una disminucion de la tasa fotosintética. Sin
embargo, el aumento del grosor de la hoja (LT) podria ser un rasgo de gran ayuda
para disminuir los dafios en el aparato fotosintético. De tal manera en que el
aumento del grosor de la cuticula aumenta la resistencia al intercambio gaseoso de
la capa limite cercana a la hoja, obteniendo asi una disminucion de la transpiracion
y un aumento en la eficiencia del uso del agua (Van Rensbur et al. 1993;
Grammatikopoulos & Manetas 1994) con el fin de conservar recursos destinados a
la productividad de la planta. Rasgos de caracter conservativo tales como un area
foliar reducida, baja concentracion de nutrientes foliares y un aumento del grosor de
la hoja, podrian ser favorablemente adoptados y traspasados de generacién en
generacion por plantas expuestas a periodos de déficit hidrico, con el fin de
minimizar los efectos y/o dafios en el rendimiento y supervivencia de los organismos

vegetales.

En estudios recientes, como el realizado por Maréchaux et al. (2019), se ha
encontrado una débil correlacion entre la resistencia a la sequia y los rasgos
considerados dentro del espectro economico foliar en una comunidad forestal
tropical, en donde el recurso hidrico no es una limitante para el desempefio de las
plantas. Esto sugirid que la integracion de los rasgos a través de la funcion dentro
de las comunidades de plantas puede ser mas débil de lo que se supone segun los
espectros de rasgos establecidos globalmente a través de las especies. Cardinale
et al., (2009) y Mokany et al., (2016) indicaron que el uso de espectros globales
podria dificultar la capacidad del modelo para simular con solidez el funcionamiento
de los ecosistemas. Por lo que, queda en duda si las correlaciones de rasgos
encontradas a nivel global se mantienen dentro de las comunidades, y si se

extienden a los rasgos de tolerancia a la sequia.

Los bofedales y vegas alto-andinas se encuentran vinculados de manera
permanente a la presencia de agua, ya sea proveniente de lluvias, o aguas
subterraneas, por deshielo de glaciares o fusién de nieve (Squeo et al. 2006). La
presencia de un acuifero cercano a la superficie del terreno determina la presencia

de vegetacion azonal hidrica, es decir, vegetacion sin un patrén continuo de
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distribucion, cuya presencia se encuentra asociada a factores locales de sitio,
especificamente a la presencia permanente de humedad o anegamiento constante
(Ahumada & Faundez 2007; Teillier et al. 2005). Estructuralmente las formaciones
de bofedales y vegas alto-andinas se encuentran dominadas principalmente por
plantas en forma de cojin y cespitosas herbaceas (Squeo et al. 2006), las cuales
presentan adaptaciones para subsistir en suelos anegados la mayor parte del afio.
Por lo tanto, en este tipo de ecosistemas, existe una clara dependencia entre el
aporte hidrico y la vegetacion azonal hidrica (Ahumada & Faundez 2009). Este tipo
de ecosistemas son muy escasos en la zona norte del pais, siendo considerados
lugares de alta relevancia por su particular diversidad biolégica y por el rol que
presentan para los sistemas productivos de las comunidades locales del altiplano
andino (Ahumada & Faundez 2009), ofreciendo agua potable, forraje para el
ganado, almacenamiento de carbono y una concentracion alta de biodiversidad de
animales y plantas en comparacion con los ecosistemas zonales que se encuentran

en su entorno (Squeo et al. 2006).

Uno de estos ecosistemas corresponde al Salar de Atacama, ubicado en la
Region de Antofagasta, Chile. El Salar de Atacama corresponde a una cuenca
endorreica a una altitud de 2.300 m s.n.m. (Amakaik 2018), caracterizado con un
régimen climatico con influencias tropicales, con predominio de lluvias estivales
(Gajardo 1994) y con una presencia marcada de aridez en ciertos periodos del afio
(Ahumada & Faundez 2001). El fondo de la cuenca de Atacama esta ocupado por
el salar propiamente tal (Alonso & Risacher 1996), formado principalmente por una
matriz sélida de cloruro de sodio (Fetter 1994), la cual interactia con agua dulce
produciendo una interfaz salina (Tejeda et al. 2003). En los bordes del nucleo salino
del salar se ubica una serie de lagunas formadas por el afloramiento del agua
subterranea debido a la presencia de la cufia salina y al brusco cambio de pendiente
de la superficie del terreno (Mufioz et al. 2004). Debido a estos afloramientos en el
entorno del ndcleo del salar existen zonas humedas, las cuales forman vegas, lugar
en donde se asienta la vegetacion azonal, en donde la principal limitacion para el
crecimiento y el funcionamiento o6ptimo de las especies vegetales es la

disponibilidad de agua.
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Anteriormente, se llevd a cabo un estudio de resistencia a la sequia
relacionado con el desemperio fotoquimico (fluorescencia de la clorofila a (Fv/Fm)
y fotosintesis maxima (Amax)), crecimiento y supervivencia en 7 especies
dominantes del Salar de Atacama: Distichlis spicata, Eleocharis
pseudoalbibracteata, Juncus balticus, Puccinellia frigida, Schoenoplectus
californicus, Sarcocornia andina y Triglochin concinna. De forma decreciente, se
determind que la mas resistente al déficit hidrico fue S. andina, luego E.
pseudoalbibracteata, P. frigida, T. concinna, S. californicus, J. balticus y la menos
resistente fue D. spicata. De acuerdo con estos resultados, ¢Es posible predecir
estas respuestas a la sequia a partir de rasgos relacionados con el espectro

econdmico foliar de estas especies?

Para abordar la pregunta sefalada anteriormente; se postula que las
especies mas resistentes a la sequia van a presentar caracteristicas mas

conservativas que adquisitivas dentro del espectro econémico foliar.

El objetivo de este estudio es evaluar si rasgos foliares asociados al espectro
econdémico foliar podrian predecir la capacidad de resistencia a la sequia en

especies vegetales dominantes de las vegas del Salar de Atacama, Chile.
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MATERIALES Y METODO

Especies de estudio
Se trabajo con 7 especies dominantes de las vegas del Salar de Atacama:

Distichlis spicata (L.) Greene. (Poaceae). Corresponde a una hierba perenne
nativa. En Chile, su distribucion abarca desde la Regién Arica y Parinacota hasta la
Regién de Los Lagos. Su rango altitudinal va desde los 5 a los 3800m (Rodriguez
et al. 2018). Es tipica de dunas, salares y marismas. Se trata de un halofito de

pequefio tamafo, que no resiste anegamiento prolongado (Ramirez et al. 1991).

Eleocharis pseudoalbibracteata S. Gonzalez & Guagl. (Cyperaceae).
Corresponde a una hierba perenne nativa. En Chile, su distribucién abarca desde la
region de Tarapaca hasta la region de Magallanes, con un rango altitudinal desde
los 400 a los 4400 m (Rodriguez et al. 2018). Bordea cursos de agua, se encuentra

en lugares pantanosos o de inundacion (Boelcke 1957).

Juncus balticus Willd. (Hook.) Snogerup. (Juncaceae). Corresponde a una
hierba perenne nativa. En Chile, su distribucion abarca desde la Region de
Antofagasta hasta la Region de Los Lagos. Su rango altitudinal va desde los 0 a los
4100 m (Rodriguez et al. 2018). Es una especie propia de terrenos hiumedos (Lazaro

1993), soporta la salinidad, pero no anegamiento (Ramirez et al. 1991).

Puccinellia frigida (Phil.) I.M. Johnst. (Poaceae). Corresponde a una hierba
nativa perenne. En Chile, su distribucion abarca de la regién de Arica y Parinacota
hasta la region de Coquimbo. Su rango altitudinal va desde los 2300 a los 4500 m
(Rodriguez et al. 2018). Habita principalmente en suelos salobres e inundables
(Nicora 1999).

Schoenoplectus californicus (C.A. Mey.) Sojak. (Cyperaceae). Corresponde
a una hierba perenne nativa. En Chile, su distribucion abarca desde la Region Arica
y Parinacota hasta la Region de Magallanes, incluyendo Isla de Pascua. Su rango
altitudinal es de los 0 a los 2000 m (Rodriguez et al. 2018). Corresponde a una

planta acuatica caracterizada por raices y rizomas sumergidos en gran profundidad
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(Pabon et al. 2019), con frecuencia es dominante en pastizales sobre suelos salinos
(Rzedowski & Rzedowski 2001).

Sarcocornia andina (Phil.) Freitag, M.A. Alonso & M.B. Crespo.
(Chenopodiaceae). Corresponde a un arbusto nativo. En Chile, se encuentra sélo
en la Region de Antofagasta. Su rango altitudinal va desde los 2300 a los 4200 m
(Rodriguez et al. 2018). Se encuentra asociada estrictamente a la presencia de
humedales salinos (Teillier 1998).

Triglochin concinna Burtt Davy. (Juncaginaceae). Corresponde una hierba
perenne nativa. En Chile, su distribucion abarca desde la Region de Tarapaca hasta
la Region de Magallanes (Rodriguez et al. 2018). Muy frecuente en las marismas
del centro-sur de Chile, soporta la salinidad y anegamiento prolongado (Ramirez et
al. 1991).

Todas estas especies corresponden a especies de caracter hidrdéfilas, las cuales
estan presentes en vegas del Salar de Atacama debido a la presencia del recurso

hidrico en contraste con su entorno.

Sitio de estudio

El Salar de Atacama corresponde a una cuenca endorreica que se desarrolla
en el centro oriente de la Region de Antofagasta a una altitud de 2.300 m s.n.m., y
se encuentra flanqueada por la Cordillera de los Andes por el Este, y la Cordillera
de Domeyko por el Oeste. La cuenca presenta una superficie de 15.620 km?, con
su mayor longitud en sentido N-S de 210 km y un ancho méaximo de 110 km. El
fondo de la cuenca de Atacama esta ocupado por el salar propiamente tal, el que
posee una superficie de 3.000 km? y corresponde al salar mas grande de Chile
(Alonso & Risacher 1996).

En el lugar de estudio se determinaron dos sitios de muestreo; Tilopozo y
Silolao, correspondientes a sectores con la presencia de vegas en el Salar de
Atacama. En el sector de Tilopozo se encuentran las especies: D. spicata, E.

pseudoalbibracteata, J. balticus, S. californicus y T. concinna. Mientras que en el
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sector de Silolao se encuentran las especies: D. spicata, J. balticus, S. californicus,

T. concinna, P. frigida y S. andina.

Rasgos funcionales

Se realizaron mediciones de 7 rasgos funcionales a nivel de hoja: espesor de
la hoja (LT), area foliar (LA), contenido de materia seca (LDMC), é&rea foliar
especifica (SLA), contenido de clorofila (CHL), contenido de nitrégeno (LNC) y la
relacion carbono/nitrogeno (C/N). Para la toma de estos rasgos se realizO una
campafa de terreno en el sitio de estudio correspondiente a las vegas del Salar de
Atacama, especificamente en los sectores de Tilopozo y Silolao, situados en la
Region de Antofagasta (I1), Chile.

Para la medicién de estos rasgos se utilizaron los métodos sefialados en el
nuevo manual para la medicion estandarizada de rasgos funcionales de plantas de

todo el mundo de Pérez-Harguindeguy et al. (2013).

Andlisis de rasgos

1. Espesor de la hoja (LT)

El equilibrio de los beneficios de la fotosintesis frente a los costos de C de la
respiracion y la transpiracion predice que el espesor o grosor de las hojas deberia
ser mayor en habitats mas soleados, secos y menos fértiles, asi como en hojas mas

longevas (Pérez-Harguindeguy et al. 2013).

Para determinar el LT de la hoja, se seleccionaron 6 hojas de diferentes
individuos de cada especie y se midio el espesor de la lamina foliar en la base de
las hojas, cuidando de no considerar las nervaduras principales de la lamina en la

medicion. Las mediciones fueron realizadas con la ayuda de un pie de metro digital.

Para la evaluacion de los caracteres de LA, LDMC y SLA se seleccionaron 10
individuos por especie, de los cuales se extrajo una rama con hojas sanas y
maduras, libres de dafos. Una vez colectadas, las ramas fueron mantenidas con

papel secante humedecido en la parte del corte de la rama para evitar el
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marchitamiento. Posteriormente, se seleccioné una hoja por individuo, evitando
considerar hojas del apice de la rama (hojas inmaduras). En laboratorio, las hojas
seleccionadas fueron fotografiadas con un escaner y pesadas con una balanza

analitica para determinar el area foliar y peso fresco, respectivamente.

En el caso de D. spicata (Poaceae), P. frigida (Poaceae), J. balticus
(Juncaceae) y S. californicus (Cyperaceae), las cuales presentan hojas de base

envainadora, no se considero el tamafo de la vaina.

Posteriormente, las muestras de las hojas fueron hidratadas sumergiéndolas
en agua destilada por 24 horas, periodo tras el cual fueron nuevamente pesadas
para determinar el peso turgente. Finalmente, las muestras de hoja fueron puestas
en una estufa de tiro forzado a 70°C, por al menos 15 dias. Después de este periodo

las muestras fueron pesadas nuevamente para determinar el peso seco.

2. Area foliar (LA)

La variacion interespecifica en el area foliar se ha relacionado de diversas
formas con la variacion climatica, geoldgica, la altitud y la latitud. Se ha relacionado
que el estrés por calor, frio, sequia, nutrientes y el estrés por alta radiacién tienden

a seleccionar hojas relativamente pequefias (Pérez-Harguindeguy et al. 2013).

El area foliar se estimé a través del procesamiento de fotografias de laminas
foliares de las diferentes especies colectadas, mediante el software ImageJ (Version
1.45).

3. Contenido de materia seca (LDMC)

Se ha demostrado que el contenido de materia seca de las hojas se
correlaciona negativamente con la tasa de crecimiento potencial y positivamente
con la vida util de la hoja. Las hojas con alto contenido de materia seca tienden a
ser relativamente mas duras, y por lo tanto, son mas resistentes a los peligros fisicos
(por ejemplo, herbivoria, viento, granizo) que las de hojas con bajo contenido de

materia seca (Pérez-Harguindeguy et al. 2013).
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El contenido de materia seca se determind mediante la modificacion del
meétodo propuesto por Garnier et al. (2001), y sugerencias de Vaieretti et al. (2007).

El contenido de materia seca de la hoja se calculé mediante la siguiente formula:

Contenido de materia _ Peso seco (mg)
Seca en hoja Peso turgente (g)

4. Area foliar especifica (SLA)

Este rasgo es una estimacion de la magnitud o capacidad de la cubierta
vegetal para interceptar la radiacién fotosintéticamente activa. Por ejemplo,
especies en ambientes ricos en recursos de forma permanente o temporal tienden,
en promedio, a tener un area foliar especifica mas alta que aquellas de ambientes
pobres en recursos (Pérez-Harguindeguy et al. 2013).

El area foliar especifica se determiné a partir de la relacion entre el area foliar

y el peso seco de hojas o laminas de acuerdo a:

Area Foliar Especifica - Area de la hoja (mm)
(AFE/SLA) Peso seco (mg)

5. Contenido de clorofila (CHL)

El mantenimiento de la concentracién de clorofila en condiciones de estrés
contribuye a la estabilidad de su fotosintesis (Khadem et al. 2010), y, por lo tanto,

contribuye al rendimiento de la planta (Pandey & Singh 2010).

Para obtener el contenido de clorofila se seleccioné una hoja de 6 individuos
distintos y se realizo la medicion con un medidor de contenido de clorofila (CCM-
300 OPTI-SCIENCES).

6. Contenido de nitrégeno (LNC)
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El suministro de N afecta al indice de area foliar, a la duracion del area foliar
y al contenido de clorofila (Ding et al. 2005). Altas tasas de nitrdgeno pueden
mejorar la tasa de fotosintesis y la tasa de crecimiento del cultivo, y una menor tasa
de fotosintesis a niveles mas bajos de N esta relacionada con un menor contenido
de clorofila y una menor actividad de RuBisCO (Fredeen et al. 1991). Ademas, el N
y el estrés por sequia influyen significativamente en el contenido de clorofila de las
hojas (Jones 1980).

Para obtener el contenido de nitrégeno se selecciond una hoja de 4 individuos
distintos, las que fueron enviadas a un laboratorio de isétopos “Laboratory of
Biogeochemistry and Applie Stable Isotopes (LABASI)”, correspondiente a la
Facultad de Ciencias Bioldgicas, Departamento de Ecologia, Pontificia Universidad
Catdlica de Chile.

7. Relacién carbono-nitrégeno (C/N)

Los procesos y flujos de asimilados de N y C dependen del suministro de recursos
y de las condiciones del medio ambiente determinando el rendimiento de las
plantas. En plantas en sequia se ha encontrado un aumento de la relacion C/N, lo
que es atribuido a la disminucién del contenido de N en las hojas, pues, una tasa de
transpiracion reducida debido al déficit hidrico reduce la absorcién de nutrientes y

la eficiencia de su utilizacion (Saud et al. 2014)

Andlisis de datos

Se realizaron analisis de datos multivariantes, especificamente analisis de
componentes principales (PCA) en metaboanalyst.ca. Este analisis se realizé con
el fin de ordenar los datos de los valores de los rasgos funcionales de la hoja
(variables cuantitativas) y condensarlos en unas pocas variables a través de una
identificacion de los principales ejes de variacién de estos datos. Para el analisis de
componentes principales se realizé una transformacion logaritmica de los datos

para ajustarlos a una distribucién normal.
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En primera instancia, con el fin de comparar y posicionar a los rasgos de las
plantas el Salar de Atacama con los rasgos de otro ecosistema extremo, se realizé
un PCA con datos de rasgos foliares (LT, LA, LDMC, SLA, CHL, LNC y C/N) de
plantas correspondientes al Salar de Atacama (Silolao (SIL) y Tilopozo (TIL)) y de
comunidades de plantas de la zona andina y alto-andina de Chile central: Farellones
(1200 y 3600 m s.n.m.).

Posteriormente, se realizd un PCA con datos de rasgos foliares entre las
especies de estudio correspondiente a las vegas del Salar de Atacama, del cual
para cada especie se obtuvieron los promedios de los valores propios (eigenvalues)
en dos ejes (PC1 y PC2). Finalmente, se realiz6 una prueba de coeficiente de
correlacion de Spearman con los promedios obtenidos del PCA, tanto para el PC1
como PC2y la clasificacion de la resistencia a la sequia obtenida a partir de distintos
paradmetros (fluorescencia de la clorofila a, fotosintesis, crecimiento y supervivencia)
evaluados en un trabajo anterior. De esta manera, si los rasgos foliares son buenos
indicadores de resistencia a la sequia, se espera que exista una correlacion entre
los valores de los ejes del PCA con los valores de los parametros obtenidos

anteriormente.
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RESULTADOS

1. Andlisis de componentes principales: rasgos funcionales de la hoja
correspondientes al Salar de Atacama (Silolao (SIL) y Tilopozo (TIL)) y
Farellones (1200 y 3600 m s.n.m.)

En el analisis de componentes principales se observa que el PC1 explico el 71,6%
de la varianza total, mientras que el PC2 el 15,8%, los que en su conjunto explican

el 87,4% de la variacion observada.

El patron general del PCA discrimina entre plantas dominantes del Salar de

Atacama y las de Farellones ubicandose en posiciones opuestas en el PC1 (Fig. 1).

Los rasgos que mayormente explican la variacion a lo largo del PC1 son el contenido
de nitrogeno foliar (LNC) y el area foliar (LA), mientras que en el PC2 la varianza es
explicada principalmente por el grosor de la hoja (LT) y el area especifica foliar
(SLA). Las plantas del Salar de Atacama presentaron los menores valores de LNC
y LA (Fig. 2).

En el caso de la zona del Salar de Atacama, no se observa una distincion de los
rasgos funcionales de la hoja entre las especies de los distintos sitios de estudio

(Silolao y Tilopozo) (Fig. 1).
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Figura 1 Score Plot Andlisis de componentes principales de rasgos funcionales de
la hoja de especies dominantes de dos zonas y dos sitios de estudios distintos;
Farellones (1200 y 3600 m s.n.m.) y Salar de Atacama (Silolao (SIL) y Tilopozo
(TIL)).
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Figura 2 Biplot Analisis de componentes principales de siete rasgos funcionales de
la hoja de especies dominantes de dos zonas y dos sitios de estudios distintos;
Farellones (1200 y 3600 m s.n.m.) y Salar de Atacama (Silolao y Tilopozo).
Acréonimo para las zonas y sitios de estudio: F1200: Farellones (1200 m s.n.m);
F3600: Farellones (3600 m s.n.m.); SS: Salar de Atacama (Silolao); ST: Salar de
Atacama (Tilopozo). Acronimos para rasgos: LT: grosor de la hoja; LA: area foliar;
LDMC: contenido de materia seca de la hoja; SLA: area foliar especifica; CHL:
contenido de clorofila de la hoja; LNC: contenido de nitrogeno foliar; CN: relacién
carbono/nitrégeno.
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2. Andlisis de componentes principales: rasgos funcionales de la hoja

correspondientes a especies dominantes del Salar de Atacama

En el analisis de componentes principales utilizando solo las especies del Salar de
Atacama, se observa que el PC1 explico el 60,1% de la varianza total, mientras que
el PC2 el 23,5%, obteniendo un total de 83,6% de varianza explicada entre estos

dos ejes.

Los rasgos que mayormente explican la variacion a lo largo del PCl es
principalmente el grosor de la hoja (LT). D. spicata, E. pseudoalbracteata y P. frigida
son las especies con las hojas més delgadas. Los valores que mayormente se
relacionan con la variacion del eje del PC2 son el contenido de materia seca
(LDMC), la relacién carbono/nitrogeno (CN) y el contenido de nitrdgeno de la hoja
(LNC). T. concinnay S. andina presentan los valores mas altos de LNC y los valores
mas negativos en LDMC, C/N y CHL (Fig. 4).
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Figura 3 Score Plot Andlisis de componentes principales de rasgos funcionales de

la hoja de especies dominantes del Salar de Atacama.
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Figura 4 Biplot Analisis de componentes principales para siete especies dominantes
del Salar de Atacama y siete rasgos funcionales. Acrénimos para las especies: D:
D. spicata; E: E. pseudoalbibrateata, J: J. balticus, P: P. frigida; SA: S. andina; SC:
S. californicus; T: T. concinna. Acronimos para rasgos: LT: grosor de la hoja; LA:
area foliar; LDMC: contenido de materia seca de la hoja; SLA: area foliar especifica;
CHL: contenido de clorofila de la hoja; LNC: contenido de nitrégeno foliar; CN:
relacion carbono/nitrégeno.
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3. Resistencia a la sequia

A partir de la correlacion entre los ejes del PCA y los valores de los pardmetros de

los que inferimos resistencia a la sequia anteriormente, se obtuvo que no hay una

relacion significativa para ningun par de variables en la tabla de correlacion. Esto es

demostrado por los valores del coeficiente de correlacién (r), los cuales son todos

cercanos a 0, mientras que los valores de p-value son mayores que 0,05 (Tabla 1).

RII
Fluorescencia de | RIl Fotosintesis | RIl Crecimiento Supervivencia
la clorofila a (A) (%)
(Fv/IFm)
r p-value r p-value r p-value r p-value
PC1 | 0,214 | 0,602 | 0,045 | 0,905 |-0,036 | 0,905 | 0,091 | 0,781
pC2 | -0,179 | 0,660 | -0,401 | 0,341 | -0,107 | 0,781 | -0,109 | 0,781

Tabla 1 Resultados coeficiente de correlacion Spearman entre los valores
promedios de cada especie del PCAy los valores de RIl (Relative interaccion index)
de los parametros considerados anteriormente para evaluar la resistencia a la
sequia de cada especie.
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DISCUSION

La diferenciacién que se obtuvo entre los rasgos funcionales de la hoja entre
dos ecosistemas con climas distintos se debe principalmente a caracteres como el
area foliar y contenido de nitrogeno en la hoja, indicando mayores valores de estos
rasgos en las plantas del Salar de Atacama. Por lo tanto, de acuerdo con la
diferenciacion de estos rasgos, las plantas del Salar de Atacama se posicionan con
atributos de caracter mas conservativas que adquisitivas dentro del espectro
econdémico foliar si lo comparamos con plantas de un ecosistema distinto
(Farellones). Esto sugiere que las plantas del Salar de Atacama podrian estar bajo

un mayor nivel de estrés hidrico en comparacion con las especies de Farellones.

Por un lado, Farellones se encuentra en un ambiente de clima mediterraneo
(con veranos muy calidos y poca lluvia), mientras que el Salar de Atacama existe
presencia de agua constante la mayor parte del tiempo debido a cauces, aguas
subterrdneas y lluvias, principalmente en verano (Squeo et al. 2006). Sin embargo,
la alta presencia de sal en el ecosistema del Salar de Atacama podria estar limitando
la disponibilidad de agua. Por lo tanto, si miramos a escala de ecosistemas, la teoria
del espectro econémico funciona, lo que es respaldado por la ecologia funcional, la
cual indica que los rasgos funcionales son indicadores de los mecanismos de
respuesta de las especies frente a factores ambientales (Salgado-Negret & Paz
2015).

Cuando observamos el PCA con las especies del Salar de Atacama, se
genera la agrupacion de las especies en 3 grupos; 1: P. frigida, D. spicata y E.
pseudoalbibracteata, 2: J. balticus y S. californicus, 3: T. concinna y S. andina (Fig.
3). Esta agrupacion es concordante con la similitud morfoldgica entre las especies
de cada grupo designado. Por ejemplo J. balticus y S. californicus son las especies
gue indican mayores valores promedios de LDMC y CHL (Fig. 4). Esto tiene sentido,
desde el punto de vista en que estas dos especies mencionadas son las que
presentan las mayores alturas, lo que se considera como un buen predictor de la
biomasa total de las plantas (Chave et al. 2005) e influye directamente en la
cantidad de C contenida (De Deyn et al. 2008; Lavorel & Grigulis 2012) y es
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reflejado en los valores obtenidos de contenido de materia seca y los valores de C
reflejados en la relacion C/N. Sin embargo, aunque parezcan caracteristicas de
especies conservativas, no coinciden con los demas rasgos considerados
conservativos. Al analizar rasgo a rasgo en las diferentes especies de estudio es
posible observar una descoordinacion de los rasgos relacionados con la economia
de las hojas, pues, cada especie se comporta de manera distinta (anexo 1). Por
ejemplo, S. andina, presenta valores altos de LNC, el cual toma sentido con el bajo
valor de LDMC y de LT, mostrando rasgos de caracter mas adquisitivos que
conservativos en comparacion con las demas especies de estudio. Sin embargo, a
su vez, presenta los valores mas bajos de LA y de CHL, lo que contradice la
caracterizacion de esta especie, ya que son valores de rasgos de caracter mas
conservativo. Por lo tanto, no es posible clasificar a las especies estudiadas como
“conservativas” o “adquisitivas”, como lo indica la teoria de la economia de los

recursos.

Junto a lo anterior, no existe una diferenciacion de los rasgos entre las
especies de acuerdo el sitio de estudio. Esto podria estar dado por la presencia de
especies en comun de los dos sitios de estudio (D. spicata, J. balticus, S. californicus
y T. concinna), las cuales tendrian una similitud intraespecifica de los rasgos de la
hoja. Esta similitud de rasgos estaria explicada debido a que existe una condicion
ambiental similar en los dos sitios de estudios, pues, una baja diferenciacion de los
rasgos de respuesta podria darse debido a que las especies estan tolerando las
mismas condiciones ambientales en donde pueden coexistir (Chase & Leibold
2003). Por lo tanto, los sitios de estudio elegidos en el ecosistema del Salar de
Atacama no influyen en la variacién de los rasgos funcionales de cada especie.

Finalmente, las correlaciones del eje del PC1 y del PC2 con la clasificacion
de resistencia a la sequia de las especies de estudio no fueron significativas con
ninguno de los parametros considerados para determinar la resistencia a la sequia
(fluorescencia de la clorofila a, fotosintesis, crecimiento y supervivencia) (anexo 2).

De acuerdo con esto, no es posible predecir una resistencia a la sequia a partir de
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la evaluacion de rasgos foliares considerados en plantas dominantes del Salar de

Atacama.

Estos resultados nos indican que los supuestos basados en la teoria del
espectro de la economia foliar podrian no ser valido para todos los ecosistemas y
para estrés especificos. Esto ha sido discutido con anterioridad por otros
investigadores, como por ejemplo Wright y Sutton (2012), quienes indicaron que,
dada una baja variabilidad y rangos estrechos de los rasgos en las comunidades
locales, las correlaciones entre los rasgos de las hojas podrian ser mas débiles.
Considerando esto para futuras investigaciones, hay que tomar en cuenta que la
economia de las plantas podria no solo reflejarse a nivel de hoja, por lo que seria
atil tomar en consideracion una evaluacion adicional de rasgos funcionales de
diferentes érganos de la planta (hoja, tallo y raiz). Esto debido a que cada 6rgano
de la planta aporta informacion relevante para comprender el funcionamiento de
ésta dentro de su entorno y como estas se clasifican a lo largo de los distintos
gradientes ambientales (Laughlin 2013). Por ejemplo, especificamente se podria
considerar evaluar de forma paralela los rasgos de las hojas y de las raices, debido
a que los rasgos de las raices pueden tener efectos mas directos en el ecosistema
(Butterfield & Suding, 2013) y podrian explicar desde otro punto de vista los efectos
del ambiente o de algun tipo de estrés que enfrentan las especies vegetales,

pudiendo respaldar los rasgos foliares.
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CONCLUSIONES

En este trabajo se evaluo si los rasgos foliares asociados al espectro econémico
foliar podrian predecir la capacidad de resistencia a la sequia en especies vegetales
dominantes de las vegas del Salar de Atacama. De esto se obtuvo que el
funcionamiento de la teoria del espectro econémico foliar es dependiente de la
escala poblacional y ambiental.

Ademas, no se encontré una concordancia entre la clasificacion de las especies
respecto a la resistencia a la sequia y los valores de los rasgos en el andlisis de
componentes principales. Junto con esto, se observd una descoordinacion de los
datos de los rasgos de cada una de las especies, por lo que no se pudo catalogar a
las especies dominantes del Salar de Atacama como “adquisitivas” o
“conservativas”, rechazando la hipotesis. Por lo tanto, los rasgos funcionales de la
hoja de especies dominantes del Salar de Atacama no se relacionan con su grado

de resistencia a la sequia.
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Anexo 1. Graficos de barras para promedios de los rasgos foliares evaluados de
cada especie de estudio.
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Anexo 2. Graficos de correlacion correspondientes a los ejes del PCA (PCly
PC2) y parametros de resistencia a la sequia.
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